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Wilhelm Biedermann t 
geb. 23. I. 1852, gest. 27. XI. 1929. 

Der Beitrag iiber die sekretorische Tatigkeit der Haut, der in diesem 
Bande die Physiologie des Integuments zum AbschluB bringt, ist WIL
HELM BIEDERMANNS letztes Werk. Seine unermiidliche Feder hatte 
kaum die letzten Zeilen geschrieben, als sie fUr immer seinen Handen 
entglitt. Wer WILHELM BIEDERMANN naher kannte, wird ihn niemals 
vergessen. Denn, wir wollen es zugeben, er war ein wenig ein Sonder
ling. Aber keiner von jenen billigen Sonderlingen, die durch ein paar 
lacherliche Marotten die Aufmerksamkeit ihrer Mitmenschen auf sich 
zu lenken suchen. Er war einer von jenen Sonderlingen, die, ach, so 
selten geworden sind in unserer Zeit, einer von den ganz Aufrechten, 
die unbekiimmert urn ihre Mitmenschen, ohne aIle Kompromisse und 
Konzessionen, immer nur sie selbst sind. Von diesem Menschen mochte 
ich erst ein paar Worte sagen. 

Er war ein begeisterter Hundefreund und niemals hatte er es iiber 
sich gebracht, auch nur den leichtesten Eingriff an einem Hunde vor
zunehmen. Das wiitende Bellen, mit dem mich Topsy, sein alternder 
Foxterrier, empfing, als ich vor fast 30 Jahren nach dem Physikum in 
sein Institut kam, urn bei seinem Assistenten VERWORN zu arbeiten, 
ist meine erste Erinnerung an ihn; das heftige Schelten, mit dem seine 
alte bohmische Kochin die Schar seiner Dackel zurecht wies, war der 
Wegweiser zu seinem Heim, als ich ihn vor 6 Jahren zum letzten Male 
aufsuchte. Man hatte es nicht leicht damals mit Topsy, denn sie war 
schon etwas asthmatisch und muBte schon end behandelt werden. Wenn 
wir morgens ausritten, BIEDERMANN mit Topsy, der schnauzbartige 
Direktor der akademischen Reitschule und ich, dann war ein kleiner 
Trab das auBerste, was man sich leisten konnte, ohne Topsy un
gebiihrlich auBer Atem zu bringen. In jenem Sommer 1900 erhielt 
BIEDERMANN den vierten Ruf, seitdem er in Jena war. Rufe nach 
Prag, wo er als SchUler EWALD HERINGS seine akademische Laufbahn 
begonnen hatte und dann sein Nachfolger werden sollte, nach Graz 
und nach Wiirzburg hatte er schon abgelehnt, aber Heidelberg diesmal, 
das mochte ihn, den begeisterten Naturfreund, locken. Aber es wurde 
nichts. Denn, so munkelte man, er hatte gehort, daB die Hunde in 
Heidelberg Maulkorbe tragen miiBten, das konnte man Topsy nicht 
zumuten und er blieb. Blieb und riihrte sich nicht mehr von Jena 
fort, zu keiner Tagung und keinem KongreJ3, so daB die wenigsten von 
den jiingeren ihn jemals kennen lernten. 

Ergebnisse der Biologie VI. 



2 WILHELM BIEDERMANN. 

Er war ein begeisterter Musiker. Kein Dilettant, ein Klavier
kiinstler, der jederzeit das Konzertpodium hatte betreten k6nnen, ein 
meisterhafter Interpret vor all em MAHLERS und REGERS, mit denen 
ihn enge Freundschaft verbunden hatte. 

Er war ein begeisterter Arbeiter der Wissenschaft. Aber wann 
arbeitete er eigentlich? Friih aus dem Bett, 2 Stunden zu Pferd oder 
zu FuB auf den Bergen von Jena, Winter und Sommer ein kaltes Bad, 
I Stun de Kolleg, ein kleiner Friihschoppen, mittags vor dem Kriege 
ein eifriges Mitglied der Tafelrunde im Schwarzen Baren, nachmittags 
2 Stunden Klavier, ehe er piinktlich urn 8 Uhr 30 zu Bette ging. Wann 
arbeitete er eigentlich? Wann fand er die Zeit zum Experimentieren, 
die Zeit, die ungeheueren Massen Literatur zu studieren, die er an 
den entlegensten Stellen fiir seine Sammelwerke aufzustCibern ver
stand? Hat er doch in den letzten zwei Jahrzehnten zusammenfassende 
Darstellungen in einem Umfange von fast 4000 Druckseiten mit vielen 
tausenden von Literaturangaben abgefaBt. Ein erstaunlicher Arbeits
kiinstler! 

Personliche Eitelkeit kannte er nicht. Ehren und Wiirden galten 
ihm nichts. Vor 6 J ahren wollte man seinen 70. Geburtstag festlich 
begehen. Aber welches war das genaue Datum? BIEDERMANN erklarte, 
er wiiBte es wirklich nicht, wann sein Geburtstag ware. Man suchte 
in den Akten der Universitat, man fragte bei den wissenschaftlichen 
Akademien, deren Mitglied er war, man fragte seine alte Kochin, jedes
mal erfuhr man ein anderes Datum. Man muBte nach seinem Geburts
ort Bilin schreiben, urn den richtigen Tag zu erfahren, und siehe da, 
sein 70. Geburtstag lag schon 2 Jahre zuriick. Das war seine groBte 
Geburtstagsfreude, daB er urn seinen 70. Geburtstag so unbemerkt 
herumgekommen war. 

So war BIEDERMANN der Mensch. leh wollte ihn in ein paar Strichen 
umreiBen, ehe ich von dem Forscher spreche, dessen Tod trotz seiner 
78 Jahre immer noch einen schwer zu ersetzenden Verlust bedeutet. 
Das ist keine Redensart. Denn es gibt heute niemand mehr mit einem 
so umfassenden Wissen, wie er es besaJ3. Chemische, physikalische und 
vor aHem morphologische Forschung sind - sehr zu ihrem Nachteil -
in der Biologie jede ihren eigenen Weg gegangen und haben vielfach 
die Fiihlung miteinander verloren. Er war der letzte, der sie zusammen
zufassen verstand und der bei minutiOsem Eingehen auf aHe Einzel
heiten niemals den Blick fiir das Ganze verlor. Das war es, was ihn 
zur vergleichenden Physiologie fiihrte. 

Als er in den siebziger J ahren seine wissenschaftliche Tatigkeit be
gann, stand die deutsche Physiologie ganz im Zeichen der Elektro
physiologie, die alle fiihrenden Kopfe mit ihren Problemen beherrschte. 
So haben auch BIEDERMANNS erste Arbeiten sich in der Hauptsache 
mit Muskel- und Nervenphysiologie befaBt, wobei er auch damals be-
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reits sich nicht nur physikalischer, sondern auch histologischer Unter
suchungsmethoden bediente. 1m Jahre I895 erschien seine Elektra
physiologie, die den damaligen Stand dieses Gebietes erschi:ipfend zur 
Darstellung brachte. Gleichzeitig aber hatte er bereits vergleichende 
Studien, vornehmlich iiber Verdauung, an wirbellosen Tieren in Angriff 
genommen. In einer Zeit, in der den Physiologen die Erforschung der 
Lebenserscheinungen niederer Tiere im allgemeinen ganzlich fern lag, 
das Interesse der Zoologen sich auf Fragen der Systematik und Phylo
genese konzentrierte, und die vergleichende Physiologie mehr ein 
Tummelplatz wissenschaftlicher Dilettanten war, die auf dem wenig 
kontrollierten Arbeitsfelde mit leichtfertigen Entdeckungen billigen 
Lorbeer pfliickten, war die exakte Inangriffnahme vergleichend-physio
logischer Probleme durch einen Forscher, der alles Riistzeug seiner 
Wissenschaft beherrschte, eine bahnbrechende Tat. 

BIEDERMANN begann bald mit den Vorarbeiten einer graBen zu
sammenfassenden Darstellung. Als ich, ohne etwas davon zu ahnen, 
I907 den Plan zur Herausgabe des "Handbuches der Vergleichenden 
Physiologie" entworfen hatte und mit der Bitte urn seine Mitarbeit 
an ihn herantrat, stellte er sich mit Begeisterung in den Dienst dieses 
Unternehmens und hat auch der Weiterfiihrung dieses Werkes durch 
die "Ergebnisse der Biologie" seine letzte Arbeitskraft gewidmet. Mit 
unermiidlichem Eifer stieB er "Glied urn Glied des Bandwurms" ab, 
wie er seine Handbuchartikel scherzhaft zu nennen pflegte. Das Standard
werk der vergleichenden Ernahrungslehre, die bewundernswerte Dar
stellung der in der offiziellen Physiologie fast unbekannten Stiitz- und 
Skelettsubstanzen, die Bearbeitung der Insektenfarbung und schlieB
lich die umfassende Histo-Physiologie des Integuments sind die un
verganglichen Dokumente dieser treuen Mitarbeit, Fundamente, auf 
denen nicht nur jeder aufbauen muB, der auf diesem Gebiete weiter
arbeiten will, sondern auch Fundamente, die so griindlich gelegt sind, 
daB niemand tiefer zu graben braucht. 

Eine tiickische Krankheit hat den vom Alter ungebrochenen K6rper 
in wenigen Wochen dahingerafft, und wir trauern urn einen ausge
zeichneten Forscher, urn einen prachtvollen Menschen. 

HANS WINTERSTEIN. 

1* 
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VII. Apodes. 

Die Apodes oder aaliihnliche Fische lassen verwandtschaftliche Be
ziehungen zu Heringen erkennen und sind wie diese in ihrer weitaus 
groBten Mehrzahl marine Fische der tropischen und warmen Meere. 
Einige verbringen zwar einenTeil ihres Lebens in StiBwasser, gehen aber 
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6 LUDWIG SCHEURING: 

a) Anguilla. 

I. Die atlantischen Aale. Jahrtausendelang hat der Aal sowohl dem 
suchenden und denkenden Naturforscher, als auch dem Naturphiloso
phen, als auch dem sein Handwerk austibenden Fischer tiberreichen Stoff 
zur Beobachtung und Forschung, zur Hypothese und Spekulation ge
geben. All die GroBen der Naturforscher des Altertums, des Mittel
alters und der Neuzeit hat die Naturgeschichte des Aales beschaftigt. 
ARISTOTELES, PLlNIUS, ATHENAEUS und OPIANUS; RONDELET, C. GES
NER, ALBERTUS MAGNUS, LEEUWENHOEK, SALVIANO und ALDROVANDI; 
ELSNER, REDI, FAHLBERG, PAULlNI, VALLISNERI, SPALLANZANI, O. F. 
MULLER, RATHKE und viele andere haben Beitrage und Beobachtungen, 
Theorien und Spekulationen zur Naturgeschichte des Aales geliefert. Zu 
Beginn des 18. Jahrhunderts erfuhren un sere Kenntnisse tiber den Aal 
eine so reiche Erweiterung, daB es von J ahr zu J ahr aussah, als ob das 
Aalratsel seiner Losung nahe sei, und doch vergingen noch rund 200 Jahre 
bis erst in allerletzter Zeit der dichte Schleier von dem Fortpflanzungs
geschaft des gemeinen FluBaales geltiftet wurde. Durch die groBange
legten und glanzend durchgefUhrten Untersuchungen der Internationalen 
Kommission zur Durchforschung der Meere, die besonders eng mit den 
Namen HJORT und J. SCHMIDT verkntipft sind, wurden wir tiber das 
Werden und Vergehen des Aales in groBen Ztigen unterrichtet, wenn 
auch noch mancher Punkt in seiner Biologie der Erganzung und'viel
leicht auch der Berichtigung harrt. 

Es kann nicht meine Aufgabe sein, hier eine genaue Darstellung der 
Geschichte der Aalforschung zu geben, die, wie E. WALTER (1910) mit 
gewissem Recht sagt, viel verschlungen und oft demtitigend fUr die Ge
schichte der Wissenschaft ist und tief in ein Gebiet der menschlichen Irr
wege hineinfUhrt. Ich kann aber bei der Schilderung der Wanderungen, 
die so eng mit dem Fortpflanzungsgeschaft verbunden, ja ein Teil des
selben sind, seine Darstellung nicht umgehen und muB deshalb in knap
pen Strichen zu zeichnen versuchen, wie sich unsere Kenntnis der Bio
logie des Aales im Laufe von zwei Jahrtausenden herausbildete. 

Der Flul3aal kommt an der ganzen Ostktiste des Atlantischen Beckens 
etwas ostlich yom Nordkap bis zumnordlichen Wendekreis vor; er dringt 
in die an die Nord- und Ostsee grenzenden Lander ein, wenn er auch im 
Finnischen Meerbusen seltener ist; in den MittelmeerHindern finden 
wir ihn haufig bis zum Bosporus, aber nur selten in den Zufltissen des 
Schwarzen Meeres I; alle die in diesem Gebiete liegenden Inseln werden 
von ihm bewohnt, mit Ausnahme des nordlichen Islands (Abb.38). 

I Wah rend man friiher, gestiitzt auf v. SIEBOLD, das natiirliche Vor
kommen von Aalen nur im Oberlauf des Donaugebietes annahm, wo sein 
Auftreten durch die natiirlichen und kiinstlichen Verbindungen mit dem 
Rheingebiet hinreichend erklart ist, kennen wir jetzt auch verbiirgte Funde 
aus dem Dberschwemmungsgebiet der Unteren Donau (ANTIPA) und wir 
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Innerhalb seines Verbreitungsgebietes, das sich tiber Lander mit recht 
verschiedenem Klima erstreckt, besiedeIt der Aal das flache Ktisten
wasser des Meeres, wo er besonders die Watten und Strandstimpfe be
vOlkert; er lebt auch in groBen und klein en Fltissen, Seen und Teichen 
bis hinauf zu 1000 m Hohe l , und nur kleine, kaIte Bache mit hartem 
Grunde werden gemieden. Da der Aal ein gesuchter und wertvoller 
Speisefisch ist, wird er in den letzten Jahrzehnten mit mehr oder weniger 
Erfolg auch dort eingesetzt, wo er nattirlicherweise nicht vorkommt 2

• 

Der amerikanische Aal, Anguilla rostrata SCHLEG., bewohn t fast die 
gleichen geographischen Breiten der Ostktiste des neuen Kontinents, in 
denen Anguilla vulgaris an der Westktiste der alten Erdteile gefunden 
wird (Abb. 34), d. h. sein Verbreitungsgebiet erstreckt sich von der Stid
spitze Gronlands tiber Labrador, tiber Ostkanada und tiber die ostlichen 
Gebiete der Vereinigten Staaten und tiber Mexiko bis nach Guayana und 
zu dem Westindischen Archipel, erreicht aber die Stidktiste des Kari
bischen Meeres nicht3. 1m Mississippigebiet ist der Aal nicht haufig, und 
die nach Stiden flieBenden Strome liefern nur 2 vH, die nach Osten ent
wassernden Fltisse 98 vH der amerikanischen Aalausbeute. 

AuBer den beiden atlantischen Arten haben wir mindestens noch 
16 indopazifische Aalspezies (SCHMIDT 1925), die meist tropische Ver
breitungsgebiete haben. GemaBigte Zonen bewohnen nur A. japonica 
SCHLEG. auf der nordlichen Halbkugel und auf der stidlichen A. aucktandi 
RICH. und A. australis; einige der tropischen Arten dringen bis zu ge
maBigten Gegenden vor, z. B. A. mossambica PETERS, A. mauritiana 
BENNETT und A. reinhardti STEIND. Wir finden somit (vgl. Abb. 34 und 
Abb.40-42 S. 57-59) die Gattung Anguilla im Atlantischen, Pazifischen 
und Indischen Ozean, im ersteren nur nordlich des Gleichers, jedoch 

mussen ein, wenn auch nur seltenes Eindringen des Aales in das Schwarze 
Meer als erwiesen ansehen. In neuerer Zeit hat SCHMIDT (I925) die von rus
sischen Autoren (GULDENSTAEDT, KESSLER, MARKSIMOW, BEHNING, BERG 
u. a.) gemachten Aalfunde zusammengestellt. ·Darnach wird der Aal nicht 
nur im Dnjeprgebiet, inbegriffen der Dessna, sondem auch in dem des 
Dnjesters, an der Kuste des Schwarzen, als auch des Asowischen Meeres und 
sogar im Ober- und Mittellauf der Wolga angetroffen. Es ist aber andererseits 
nicht gelungen, dort den Aal durch Einsetzungen zu einem haufigen Fisch 
zu machen. Die Grunde fur diesen Mi13erfolg werden wir spater erkennen, 
eben so jene fur das Scheitern der gro13angelegten Versuche, den am erika
nischen Aal auf die pazifische Kuste zu verpflanzen. 

I So beherbergen nach der Schweiz. Fischerei-Zeitg. I902, S. 226 der Po
schiavosee im Kanton Graubunden und der Schwarz see im Kanton Frei
burg, 936 bzw. I048 m iiber dem Meeresspiegel einen nicht von Einsetzungen 
herriihrenden Aalbestand. 

• Betreffs Deutschland siehe H. LUBBERT (I908-I9IO). 
3 1917 hatte SEALE (zit. nach SCHMIDT 1925) das Genus Anguilla in Pa

nama nachgewiesen und glaubt neben A. rostrata auch A. vulgaris beobachtet 
zu haben, was aber SCHMIDT bezweifelt. 
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bis zu 700 N reichend, im Still en Ozean zwischen 500 S bis zu 500 N. 
Das Genus fehlt v611ig an den atlantischen Kusten Afrikas und Sud
amerikas, an der ganzen pazifischen Kuste Amerikas und im Suden 
und Westen von Australien. 

Zuerst wollen wir die beiden bestbekannten, atlantischen Arten, 
A. vulgaris und A. rostrata, behandeln. Leider sind wir uber die indopazi
fischen Arten noch schlecht unterrichtet, ja deren systematische Durch
arbeitung laBt noch zu wunschen ubrig. 

Der europaische Aal liebt weichen, schlammigen Boden und ist ein 
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ausgesprochener Dunkelfisch. Jiingere, kleinere Exemplare werden wohl 
des ofteren in und unter dem Pflanzengiirtel der Uferregion angetroffen 
(SCHIEMENZ 1904) I; altere, groBere Tiere sind typische Grundbewohner, 
die sich tagsiiber gewohnlich in den Schlamm einwiihlen, so daB nur der 
Kopf und der Schwanz hervorragen, sich ziemlich ruhig verhaIten und 
nur soIche Beute nehmen, die ihnen zufaIlig zuschwimmt. Nachts geht 
der Aal -auf Nahrungsuche aus, wobei er mitunter in Meeresbuchten, 
groBeren Seen und Fliissen regelmaBige, nach dem Vfer gerichtete Wan
derungen nach Einbruch der Dunkelheit und in umgekehrter Richtung 
bei der Morgendammerung ausfiihrt. 

Der Aal ist sehr gefraBig und durchaus nicht wahlerisch; kleinere und 
groJ3ere Bissen, lebende Tiere, als auch Aas werden genommen. Nach der 
Ansicht einiger Forscher (z. B. FEDDERSEN, SCHIEMENZ) sollen Aale mit 
groJ3em, breitem Kopf hauptsachlich groJ3ere Bissen zu sich nehmen und 
der Spitzkopfaal Kleintiernahrung nachstellen. 

In der Praxis werden haufig diese zwei Formen des Aales als Breitkopf
und-Schmal- oder Spitzkopfaal unterschieden. Von einigen Forschem werden 
diese als Arten bzw. als Abarten angesprochen, so z. B. von ARISTOTELES, 
PLINIUS, GESSNER, ALDROVANDI, CUVIER, YARRELL, NILSSON, MALMGREN, 
GUNTHER, SYRSKI, BELLINI, und in letzter Zeit besonders von E. WALTER, 
der sich -in seiner Monographie .. Der FluJ3aal", auf Grund der Ergebnisse 
von BELLINI, energisch fUr zwei Aalspezies einsetzte. Nur eine Art .. Aal" 
erkennen an: BLOCH, HECKEL und KNER, V. SIEBOLD, SUNDEVALL, JACOBY, 
CATTlE, HERMES, FEDDERSEN, MOBIUS und HEINCKE, SCHIEMENZ, SENNE
BOGEN, GRASSI und CALANDRUCCIO, STRUBBERG und SCHMIDT. Letzterer 
wies 1914/16 auf Grund von variationsstatistischen Untersuchungen an den 
.. permanenten Merkmalen" (Wirbelzahlen und Flossenstrahlen) nach, daJ3 
keine Rassendifferenzierung bei dem europaischen, als auch bei dem ameri
kanischen und dem japanischen Aal besteht, daJ3 jedoch die drei Arten wohl 
voneinander geschieden sind, entgegen der Ansicht von MEEK, der 1883 
(Bull. U. S. Fish. Comm.) im amerikanischen Aal nur eine geographische Va
rietat des europaischen gesehen hatte. NORDQUIST (1917) untersuchte das 
Verhalten der "variablen Merkmale" (Lange, Dicke, Flossenstellung und Ab
stande, Augenabstand usw.) und fand ebenfalls keine Anhaltspunkte fur die 
Scheidung in verschiedene Rassen. 

Auf die Frage, ob die Kopfform sich als sekundarer Geschlechtscharakter 
bei herannahender Geschlechtsreife andert, komme ich noch spater zu 
sprechen. 

Bei seiner nachtlichen Nahrungsuche, als auch bei anderen Gelegen
heiten, erweist sich der Aal als ein unruhiger Geselle, der nicht nur sein 
Wohngewasser durchstreift, sondem auch vor allem in jiingeren Jahren 
ruhelos umherwandert und gem seinen Wohnsitz andert, besonders 
wenn er aus seinem Winterlager aufgestanden ist. 

Wintersiiber pflegt der Aal, wenigstens in unseren Breiten, tiefere 
Stellen der Gewasser aufzusuchen und in Gesellschaft seiner Artgenossen 
eine Winterruhe durchzumachen. Wenn die Temperaturen des Wassers 
steigen, macht er sich wieder auf die Wanderschaft. 1m Oberrhein haben 

I Dtsch. Fischerei-Zeitg. S. 425. 
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SCHMASSMANN und GANDOLFI-HoRNYOLD bei Augst-Wylen aufsteigende 
Aale hauptsachlich im Juli und August erbeutet, und schon friiher hatte 
BUXBAUM bei Raunheim im Main gewisse Abhangigkeiten des Aalauf
stieges von der Temperatur festgestellt, wenngleich seine Beobachtungen 
nicht umfassend genug waren. 

Bei seinen Wanderungen zeigt der Aal ebensoviel Geschick als auch 
Ausdauer und gelangt selbst in abgeschlossene Seen oder Teiche oder 
auch aus ihnen heraus. Die schwachste Wasserader, Rinnsale vom 
Regenwasser nur fiir Tage oder Stunden gebildet, werden zum Marsch
weg; natiirliche und kiinstliche, unterirdische Verbindungen - in der 
Tiefe flieBende FluB- und Bachlaufe, als auch Wasserleitungs- und Drai
nagesysteme - sind wi11komm~ne und oft benutzte Engpasse; aber ge
legentlich geniigen auch sumpfige Gelandestriche, lockere Stellen im Be
reiche des Grundwassers, queUige Partien des Erdreiches, schwammiger 
Moorboden oder gar gut beregnete und betaute Wiesen, urn dem findigen 
Aal seinen Weg zu einer anderen Wasseransammlung zu ermoglichen. So 
werden z. B. im See von Jannina (Siidepirus) nach ATHANASSOPOULUS 
(1927) standig 1-2 kg schwere Aale gefangen. Jungaale gelangen in den 
See nur ausnahmsweise bei Oberschwemmungen. RegelmaBig miissen 
die Fische aus dem Golf von Preveza durch unterirdische Abfliisse in 
den See gelangen. 

Ober Falle, daB Aale aus Pumpenrohren oder Zapfstellen von Wasser
leitungen herauskommen, wird oft berichtet; LEOKHARDT erwahnt z. B. 
daB er seIber erlebte, wie ein Aal in Hamburg im zweiten Stock eines 
Hauses aus der Wasserleitung herausschliipfte. BISHOP berichtet iiber 
einen besonders drastischen Fall, auf den ich noch spater zuriickkommen 
werde, wo das Wasserleitungssystem von Halifax des ofteren durch Aale 
verstopft wurde. 

Angaben und Beobachtungen iiber das Vorkommen von Aalen in 
feuchtem Boden, mehr oder weniger weitab von einem Wasserlauf, liegen 
ebenfalls in groBer Anzahl vor, aber haufig ist leider nicht zu entscheiden, 
ob sich bei vielen derselhen nicht Wahrheit und Dichtung mischen. 
E. WALTER stellt einige verlaBliche Beobachtungen zusammen, aus denen 
hervorgeht, daB tatsachlich der Aal bedeutende Strecken in feuchtem, 
lockerem Erdreich durchwiihlen kann. So berichtet z. B. SCHIEMENZ: 
"Noch viele Tage nach dem Zuschiitten eines klein en , nicht ablal3baren 
Versuchsteiches ... kamen ab und zu Aale zum Vorschein, die sich also 
durch die ca. 1'/2 m dicke Sandschicht, mit der der Teich vollkommen 
zugeschiittet war, im Laufe einer Woche nach der Oberflache durch
gebohrt hatten." 

Verschiedene Umstande ermoglichen es dem Aal solche erstaunliche 
Wanderleistungen zu vollbringen. Dem spitzigen Kopf gelingt es, sich selbst 
in kleine Locher und Ritzen einzuschieben und der schlanke, schliipfrige. 
und doch muskelkraftige Korper zwangt sich durch. Dazu kommt eine groBe 
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Widerstandskraft des Aales gegen physikalische und chemische Schad i
gungen, die fast sprichwortlich gewordene Lebenszahigkeit dieses Fisches. 
Seine dicke schleimige Haut bietet einen starken Schutz gegen mechanische 
Verletzungen; da sie auBerdem stark durchblutet ist, besitzt sie eine grof3e 
Regenerationsfahigkeit und, was besonders wichtig ist, durch sie kann der 
Fisch, wie KROGH nachwies, bis 4/5 seines 02-Bedarfes decken. Dem Aal 
steht somit eine groBe respiratorische Flache zur Verfiigung, die ihn instand 
setzt, auch noch dort durchzuhalten, wo andere Fische aus Sauerstoffmangel 
ersticken. AuBerdem ist auch seine Widerstandskraft gegen aIle moglichen 
Gifte, z. B. gegen Schwefelwasserstoff grof3er als die anderer Fische. Seine 
Haut wird auf3erpem durch den starken Schleimbelag gegen Austrotknung 
geschiitzt, und da die Kiemenhohle weit und aufgeblaht ist und durch eine 
enge weit nach hinten gelegene Kiemenoffnung dicht verschlossen und gegen 
Austrocknen verwahrt werden kann, vermag der Aal auch auf3erhalb des 
Wassers seinen Atemstoffwechsel fUr langere Zeit aufrecht zu erhalten und 
einen kurzen Landaufenthalt zu ertragen I . 

So kann der Aal, ohne Schaden zu nehmen, in der Gezeitenzone im 
Schlamm eingewuhlt wahrend der Ebbe ausharren, bis die Flut zuruck
kehrt. Beim Abfischen und Ablassen von Teichen bleiben die Aale oft 
genug im Schlick, uberwintern dort, wenn der Boden nicht zu tief ge
friert und erscheinen im Fruhjahr wieder. 

Auch die Landwanderungen des Aales mussen heute als Tatsache an
gesehen werden, wenn auch, wie WALTER betont, sie nicht zwecks Nah
rungsuche un tern ommen werden, und der Fisch dabei nicht von den Fel
dern Erbsen stiehlt oder auf den Wiesen den Schnecken nachstellt. Sie 
dienen, wenn sie nicht durch die Ungunst der ortlichen Verhaltnisse 
(Wasserverunreinigungen) verursacht werden, entweder der Verbreitung 
oder sie sind Laichwanderungen. Ich greife aus den vielen Beispielen 
fur die Landwanderungen des Aales nur einige besonders merkwurdige 
heraus. 

Auffallend aufgeregt und wanderlustig scheint der Aal bei Gewitter
stimmung zu sein. SCHREITMULLER traf nach dem Gewitter in zwei 
FaIlen Aale in 120-150 m Entfernung vom Wasser, und im Aquarium 
waren bei Gewitter seine Aale sehr aufgeregt, stieBen umher, klein ere 
Exemplare kletterten sowohl in durchlufteten als in undurchlufteten 
Aquarien auf die Blatter der Wasserpflanzen und zeigten verstarkte und 
beschleunigte Atmung. 

Haufig beweisen die Aale bei ihren Landwanderungen sehr viel Aus
dauer und Intelligenz. MELLNER berichtet, daB in seinem Garten ein Aal 
bei Regenwetter aus einem Zementbecken entfloh, dessen Wasserspiegel' 
35 'cm unter dem Rande war. Der Fisch wurde am nachsten Tag frisch 
und gesund auf einem Grasplatz gefunden. Noch findiger waren zwei 

I Ais weitere Sauerstoffquelle solI nach Ansicht verschiedener Forscher 
(z. B. SCHNEIDER) auch der Sauerstoffgehalt der Schwimmblasengase in 
Betracht kommen, eine Ansicht, gegen die besonders WINTERSTEIN mit 
triftigen Grunden Front gemacht hat, 
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Aale, die FREYER (1907) in einen Fischkasten einsperrte; 30 cm iiber der 
Wasserflache befand sich ein Astloch, und dies hatten die Fische, wie 
der dichte Schleimbelag an den Lochrandern bewies, benutzt, urn die 
Freiheit wieder zu erlangen; der Kasten seIber war abgeschlossen und 
das SchloB unversehrt. 

Systematische Versuche iiber die Orientierung der Aale an Land 
steBte E. SCHAFFER (1919) in den Stockholmer Scharen an: Aale, die in 
den Scharen gefangen waren, wurden mehr oder weniger weit landein
warts getragen und dort freigelassen. ABe wandten sich ohne Ausnahme 
fast augenblicklich in die Richtung nach der See, richtiger gesagt, des 
nachsten Gewassers und schlangelten davon, einerlei, ob man sie mit 
den Kopfen in Richtung des nachsten Wassers legte oder nicht. 1m 
nassen Gras war die Bewegung so rasch, daB ein gehender Mann den 
Fischen kaum folgen konnte, in Tannennadeln oder in Sagespanen blie
ben sie dagegen nach 50 m stecken und gingen ein. Am 16. Juli wurden 
drei Aale 2 km iiber einen Berg mich Osten getragen und mit den Kopfen 
vom Wasser abgewandt ausgesetzt. Samtliche Tiere machten ein halbe 
Wendung und strebten dem Norden zu. Dort befand sich em tief ein
geschnittener Ostseearm, der naher war als der Fangort; trotz entgegen
gesetzten Windes wurde sofort die Richtung nach dem nachsten Wasser 
eingeschlagen. So auch von drei Aalen, die am 25. SeptemQer 4 km land
einwarts nach Westen getragen wurden; aBe Fische wandten sich sofort 
nach Siidsiidost, in Richtung auf ein 2 km entferntes FliiBchen, das sie 
auch erreichten. 

In unseren Fliissen treffen wir Aale recht verschiedener GroBe und 
Alters. So finden wir zu bestimmten Jahreszeiten in den"Estuarien iiber 
dem Boden 6-8 cm groBe, glasheBe, durchsichtige Fischchen von aalahn
licher Gestalt, augenscheinlich bemiiht gegen den FluB vorzudringen. 
Haufig werden diese in geschlossenen Ziigen beobachtet. Wir haben hier 
die" Glas- oder Steigaale" der Deutschen, die "Elvers" der Englander, 
die "Montees" oder "Civelles" der Franzosen und die "Montata" oder 
"Cieche" der Italiener vor uns, und seit langer Zeit besteht kein Zweifel 
dariiber, daB sie Jugendstadien des FluBaales sind, die vom Meere her 
in die Fliisse einwandern. Weiter innerhalb der FluBmiindung sehen wir 
spater diese kleinen Aale, die aber nun leichterins Auge fallen, da sie 
an den Seiten und am Kopfe Pigmente gebildet haben. Je weiter wir 
mit dem Jahre und in dem FluB stromaufwarts fortschreiten, desto mehr 
erhalten die kleinen Aale die Farbe der alten, d. h. sie werden am Riicl~en 
braunlich bis olivfarben, manchmal dunkler, manchmal mehr nach griin 
spielend, die Seiten und der Bauch sind gelblich bis weiBgelb. 

SoIche "Fre(3aale", 13 bis 100 cm lang, finden wir in unseren Gewassern 
zu jeder Jahreszeit, daneben aber auch zu bestimmten Zeiten etwas 
anders geflirbte Aale, die offenbar bestrebt sind den FluB hinunter dem 
Meere zuzuwandern. 
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Urn die Zeit zu bestirnrnen, die diese abwandernden Aale irn Sii13-
wasser zugebracht haben, sind eine Reihe von Altersbestirnrnungen von 
verschiedenen Forschern durchgefiihrt worden. GEMSOE, EHRE~BAUM 
und MARUKAWA, HAEMPEL und NERESHEIMER, WUNDSCH, MARCUS, 
NORDQUIST und ALM, NORDQUIST und VALLIN und GANDOLFI-HoRNYOLD 
haben Altersbestirnrnungen an Aalbestanden verschiedener Herkunft 
durchgefiihrt. 

1eh will hier auf Einzelheiten der Altersbestimmungen des Aales nicht 
eingehen, obgleich gerade sie ein interessantes und noch etwas umstrittenes 
Kapitel bilden. Erschwert wird die Bestimmung dadurch, daB bei den jungen 
Steigaalen die Schuppen nieht sofort, sondern erst bei einer GroBe von 18 em 
angelegt werden und anseheinend auch nicht an allen Korperstellen gleich
maBig und gleichzeitig auftreten. GEMSOE, EHRENBAUM und ·MARUKAWA, 
HAEMPEL und NERESHEIMER rechnen 2 Jahre bis die ersten Schuppen an
gelegt werden. Aus den Untersuchungen von NORDQUIST und VALLIN geht 
hervor, daB bei Aalen der ostlichen Ostsee die Sehuppen erst im 4. Lebensjahr 
gebildet werden, bei einigen aueh im 3. oder im 5., bei ganz wenigen (1-2 vH) 
im I. oder 6. Lebensjahre. 

Weiter ist das Wachs tum sehr stark abhangig von auBeren Faktoren, 
wie Ortlichkeit (SCHMIDT 1913), Nahrungsreichtum und Temperatur, als auch 
von dem Gesehlecht der Aale. Aus den Alters- und Wachstumsuntersuchungen 
von WUNDSCH und von MARCUS geht z. B., wie EHRENBAUM bereits vermutet 
batte, hervor, daB Aale in geschlossenen Gewassern raseher wachsen und 
etwas groBer werden, als solche in Fliissen. 

Die erste Notiz betreffend das Alter der Aale finden wir bei BLANCHARD 
1866: Les poissons d'eaux douces de la France, wo erwahnt wird, daB der 
Zoologe E. DEMARESTE wahrend 37 Jahren einen Aal, der dann 1,3 m lang 
war, gehalten hat. Spater wies BAUDELOT darauf hin, daB die Aalschuppen 
ein Mittel zur Altersbestimmung sein konnten (zit. naeh HAEMPEL und NERES
HEIMER). GEMSOE untersuchte abwandernde Aale aus dem Sund und aus 
den danischen Kustengewassern und stellte fest, daB die Mannchen selten 
4'/2' meist 5'/2-7'/2 Jahre im SuBwasser gelebt hatten; die jungsten Weib
chen selten 7'/2-8'/2 Jahre, in der Mehrzahl mehr. So waren z. B.: 

Tabelle 76. Alter, GroBe und Gewicht danischer Aale (nach GEMSOE). 

Weibchen von: 96 em 5 Pfd. schwer 12'/2 Jahre im SiiBwasser 
96 " 4 II' /2 
87 " 3 11'/2 
86 " 3 10'!2 

Zu ahnlichen Resultaten kamen 1912 EHRENBAUM und MARUKAWA und 
1913 HAEMPEL und NERESHEIMER, die nicht wie GEMSOE ihre Untersuchungen 
nur auf das Studium der Schuppen stutzten, sondern auch die Otolithen 
mit herangezogen. Erstere arbeiteten vorzuglich an Aalen aus der Elbe, letz
tere mit Aalen aus Sudeuropa. EHRENBAUM und MARUKAWA stellten fest, 
daB von den Mannehen einige nur 5' /2 Jahre in den Binnengewassern leben, 
die Mehrzahl aber 6'/2-8'/2 und vereinzelt 9'/2 Jahre; die Weibchen bleiben 
im Minimum 7'/ .. gewohnlich 8'/2 Jahre im SiiBwasser. Einpfiindige Aale 
waren 10-11 Jahre dort, und da haufig weit sehwerere Aale gefangen wer
den, so ist es "durchaus moglich, daB die Aale ein Alter von 20-25 und mehr 
Jahren erreiehen konnen". 

HAEMPEL und NERESHEIMER finden, daB die Aale in sudliehen Ge-
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wassern etwas raschwiichsiger sind, im iibrigen decken sich ihre Ergebnisse 
mit denen der vorhergehenden Forscher. 

GAN'DOLFI-HoRNYOLD bestatigte und erweiterte in einer Reihe von Ar
beiten die Befunde an spanischen Blankaalen: die Mannchen gehorten den 
Altersgruppen IV-VIII, selten denen von III-IX an, die Weibchen meist 
denen von IV-XII. 

In allerletzter Zeit (1924) verwerfen NORDQUIST und VALLIN' die Alters
bestimmungen nach den Schuppen vollig, weil diese zu verschiedenen Zeiten 
angelegt werden und auf alten Schuppen die J ahresringe oft unvollstandig 
ausgebildet sind. Die friiheren Altersbestimmungen sind nach ihrer Ansicht 
durchweg etwas zu niedrig. 

Wenn wir also im StiJ3wasser bis 25 Jahre alte Aale antreffen, so sollte 
man erwarten, daJ3 darunter auch geschlechtsreife Individuen zu finden 
seien. Aber noch nie wurde in Binnengewassern ein geschlechtsreifer Aal 
oder ein solcher, der we it ausgebildete Gonaden aufwies, gefunden, ob
gleich seit ARISTOTELES Jahrhundertelang immer wieder nach ihnen ge
sucht wurde und von einigen Unentwegten auch jetzt die Hoffnung noch 
nicht aufgegeben ist, und die Suche fortgesetzt wird, wie die immer 
wieder von Zeit zu Zeit bei den Redaktionen einlaufenden Berichte tiber 
die "Lasung der Aalfrage" beweisen. Der Satz, mit dem CAYETAN MONTI 
1783 seinen Aufsatz tiber die Fortpflanzung des Aales vor der Akademie 
von Bologna begann: "Non mediocre Philosophis ac Naturae scrutatori
bus negotium facessere semper est visa Anguillarum procreatio" hat noch 
tiber 100 Jahre nach seiner Niederschrift Geltung behalten, und da es 
gerade erst in allerletzter Zeit gelang, das Aalratsel seines Schleiers zu 
entkleiden, so mage dies einer der Grtinde sein, weshalb ich hier auf die 
historische Seite dieser Frage, wie bereits angedeutet, kurz eingehe. 

Schon im friihesten griechischen Altertum war aufgefallen, daB der Aal 
im Gegensatz zu anderen Fischen nie Eier und Samen enthielt, und deshalb 
konnte ein griechischer Lustspieldichter (zit. bei C. MONTI, S. 393) im Scherz 
Zeus die Stammvaterschaft des Aales zuschreiben, dem ja alle Kinder, deren 
Vater zweifelhaft sei, angerechnet wiirden. ARISTOTELES bildete sich schon 
eine bestimmte Meinung iiber den Ursprung der Aale (Tiergeschichte, Buch 4, 
Kap. 11 und Buch 6, Kap. 16). Nach seiner Ansicht sind die Aale wedermann
lich noch weiblichen Geschlechts und erzeugen auch aus sich nichts; da weder 
Eier noch Samen bei ihnen gefunden werden, konnen sie weder durch Be
gattung, noch durch Eier entstehen; und Diejenigen irren, die behaupten, 
die Aale erzeugten Junge, weil sich in man chen Aalen Eingeweidewiirmer 
finden, die fiir junge Aale angesehen wurden. Der Aal entstehe vielmehr 
in manchen sumpfigen Seen, wenn das Wasser ausgeschopft und der Schlamm 
herausgekratzt werde, doch wieder, sobald Regenwasser hineinkomme ... , 
aus den sogenannten Eingeweiden der Erde, welche sich von selbst aus 
Schlamm und aus feuchter Erde erzeugten. (Unter Eingeweide der Erde 
hat man bei ARISTOTELES den Regenwurm zu verstehen.) 

Die aristotelische Ansicht hielt sich in dieser Form oder etwas variiert 
bald 2000 Jahre. So sollte nach PLINIUS der Aal nicht direkt aus Schlamm 
der Erde erzeugt werden, sondern aus einer schleimigen Masse geboren wer
den, die sich bilde, wenn die an und fiir sich geschlechtslosen Aale sich an
einander reiben, einer Meinung, der sich ATHENAEUS und OPPIANUS und im 
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16. Jahrhundert RONDE LET angeschlossen und die auch C. GESNER nach
erzahlt. Daneben wurde von einem groBen Teil der Gelehrten der Aal fiir 
lebendig gebarend angesehen, obgleich schon ARISTOTELES die "Jungen Aale" 
als Ascariden entlarvt hatte. ALBERT MAGNUS, LEEUWENHOEK', ELSNER, 
FAHLBERG u. a. sind Anhanger dieser Theorie, der auch LINNE zuneigt, und 
die noch 1882 als Neuentdeckung in der Gartenlaube aufgetischt und von 
MOBIUS (Flensburger Anz.) fast mit denselben Ausdriicken wie von ARISTO
TELES zuriickgewiesen wurde. Neben dem Aal seIber wurden und werden 
auch jetzt noch andere Fische als "Aalmutter" angesehen, z. B. der ~ebendig 
gebarende Zoarces viviparus und auch Mugil cephalus; ja in Sardinien wird 
von den Fischern einem Kafer Dytiscus roeselh die Mutterschaft zugeschrieben. 

Von REDI und PAULINI wurde dann im 17. Jahrhundert endlich die For
derung aufgestellt, daB auch der Aal sich wie andere Fische durch Eier und 
Samen fortpflanzen miisse. Der erste Schritt dies zu beweisen, wurde 1710 
von VALLISNERI getan, der 1707 durch seinen Freund SANCASSINI aus Co
macchio einen stark aufgetriebenen Aal erhielt, in dem er ein Ovar fest
stellte und 2 Jahre spater seine Abhandlung "De ovario anguillarum" dariiber 
verOffentlichte. Trotzdem bald darauf F. BONAVERI ein weiteres Aal-Ovar 
beschrieb und auch abbildete, setzte sich diese Ansicht nicht durch. 1777 
erhielt C. MONTI ein Exemplar eines Aales, das von den Gelehrten C. MON
DINI und G. AZZOGUIDIO und C. GALVANI als ein Weibchen erkannt und von 
ersterem naher beschrieben wurde. MONDINI wies zunachst nach, daB der 
von V ALLISNERI beschriebene Eierstock eine an einer Geschwulst leidende 
Schwimmblase war, erkannte das richtige Ovar und bildete es abo MONDINI 
muB demnach als der Entdecker des Eierstockes des Aales angesehen werden, 
obgleich seine Arbeit, die erst 1783 veroffentlicht wurde, von O. F. MULLER, 
der unabhangig von MONDINI 1780 die Ovarien vom Aal beschrieb, iiber
sehen wurde. Da aber SPALLANZANI diese Entdeckung zuriickwies, konnte 
RATHKE 1824 die Eierst6cke des Aales als zwei Manschetten oder halskrausen
fOrmige Organe zu beiden Seiten der Wirbelsaule zum dritten Male entdecken; 
1838 lieB er dieser Arbeit eine zweite ausfiihrlichere folgen. 1842 brachte 
dann HOHNBAUM-HoRNSCHUCH gute Abbildungen und 1850 RATHKE eine 
weitere, umfassende Arbeit, nachdem bereits 1848 SCHL USER die Deutung von 
HOHNBAUM-HoRNSCHUCH, daB gewisse Gewebspartien der Gonade Samen
zellen seien, und der Aal zwitterig sei, zuriickgewiesen hatte. 

Dber die Gonade mannlicher Aale horen wir, nachdem wohl RATHKE 
einige sehr unklare Bemerkungen gemacht hatte, zum erstenmal fast gleich
zeitig (nur 14 Tage liegen zwischen beiden Ver6ffentlichungen) und von
einander unabhangig 1870 von ERCOLANI in Bologna und von B. CRIVELLE 
und L. MAGGI in Pavia. Beide halten falschlicherweise die das Ovar be
gleitenden Fettlappen fiir Hoden, ersterer den der linken, letzterer den der 
rechten Seite. 

SYRSKI untersuchte (1874) ausgehend von dem Gedanken, daB die Mann
chen kleiner sein miiBten als die \Veibchen, Aale unter 40 cm (aus Triest) 
und entdeckte den Hoden, der nach ihm spater als "SYRSKISches Organ" 
benannt wurde, nachdem seine Hodennatur durch Untersuchungen von V. SIE
BOLD (an einem Aal aus Wismar) und durch histologische Studien von 
FREUD sichergestellt war. SYRSKI fand sein "Lappenorgan" nur bei Aalen 
unter 430 mm Lange; JACOBY, der 1877-1879 in Comacchio eine groBe 
Anzahl von Aalen untersuchen konnte, gelang es auch bei Fischen bis zu 
480 mm und spater SENNEBOGEN bei solchen von 490 mm das SYRSKISche 

, LEEUWENHOEK hielt die Harnblase fiir die Gebarmutter. 
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Organ festzustellen; alle gro13eren Aale bis zu 1 m Lange waren ausnahmslos 
Weibchen I . 

Die beiden Geschlechter unterscheiden sich noch durch eine ganze 
Reihe anderer variabler Merkmale 2 , die NORDQUIST in seinen "Aalstu
dien" variationsstatistisch untersucht. Wenn diese auch nicht vollig 
konstant und nicht tiberall gleich gut ausgebildet sind, so kann doch ein 
Kenner bei Berticksichtigung alier der verschiedenen Charaktere mit 
80 vH Sicherheit aus einem Aalbestand die Mannchen auslesen. 

1878 schrieb der Deutsche Fischereiverein eine Pramie von 501t1k. fUr 
den ersten laichreifen Aal aus, der DALLMER oder VIRCHOW eingesandt werde. 
Eine FIut von Briefen, Vorschlagen, Berichten von Entdeckungen und Ein
sendungen von Eierstocken anderer Fische, Aalparasiten usw. stiirzte iiber 
die Ausschreiber herein, aber kein laichreifer Aal war dabei. Die 1879 be
richtete Entdeckung von lebenden Spermatozoen beim amerikanischen Aal 
wurde bald darauf als irrig erkannt3• 

1877 unternahm L. JAKOBV eine gro13 angelegte Untersuchung in Co
macchio, urn festzustellen, ob die Aale, die zur Herbstzeit gegen das Meer 
hinwandern, irgendwelche Merkmale der Vorbereitung zur Fortpflanzung 
zeigten, ob Aale mit dem SVRsKIschen Organ darunter seien, und ob sich 
in einiger Entfernung von der Kiiste Aale fangen lie13en, deren Geschlechts
organe mit denen der Lagune verglichen werden soli ten. 

Das Ergebnis war: Die Versuche, geschlechtsreife Aale oder solche mit 
weiter entwickelten Geschlechtsorganen im Meere zu fangen, mi13gliickten. 
Dagegen wurde festgestellt, da13 im Herbst zahlreiche Aale seewarts wandern, 
und da13 diese keine Nahrung mehr zu sich nehmen, und da13 nur 5 vH dieser 
Aale das SYRSKISche Organ besitzen (1200 Aale wurden anatomisch unter
sucht); falls man nur solche unter 45 cm betrachtet, erh6ht sich dieser Satz 
auf 20 vH. Eine Weiterentwicklung der Lappenorgane gegeniiber solchen 
von im Sommer bei Triest gefangenen Individuen war nicht festzustellen. 

Aus seinen Beobachtungen zieht JACOBY folgende Schliisse: 
"I. Die Aale bediirfen zur Entwicklung ihrer Fortpflanzungsorgane des 

Meerwassers. Sie verlassen, in Riicksicht auf ihre Reproduktionsorgane 
durchaus unvorbereitet die Fliisse und die Brackwasserseen, urn im Meer ge
schlechtsreif zu werden. 

2. Die Entwicklung der Fortpflanzungsorgane findet im Meere statt, und 
zwar nicht an den Kiisten, sondern weiter entfernt, im tieferen Grunde des 
Meeres. Diese Entwicklung ist eine au13erordentlich rapide mit Riicksicht 
auf den unreifen Zustand, in welchem die Aale wandern. Sie werden inner
halb weniger (5-6) Wochen geschlechtsreif, und zwar je nachdem sie in das 
Meer gelangen. 

I Auf. die weiteren neueren Arbeiten von BROCK, GIACOMINI, MAZZA, 
GRASSI und D'ANCONA komme ich spater zu sprechen. 

2 Die wichtigsten Merkmale sind: Mannchen sind durchweg Spitzk6pfe 
(BLOCH, HECKEL und KNER, SUNDEVALL, JACOBY, CATTlE, HERMES, FED
DERSEN, SE!'<NEBOGEN), Mannchen sind kleiner (alle Autoren), Mannchen 
haben grobere Schupp en (FEDDERSEN), Riickenflosse ist beim Mannchen 
hoher, Abstand und Form der Brustflosse sind verschieden; Mannchen leben 
im Salz- oder Brackwasser oder im Unterlauf der Fliisse. 

3 Vgl. Zool. Anz. 1879; Literaturberichte von F. V. CARUS, S.193: 
PACKARD, "The breeding habits of the eel" und Amer. Naturalist 13, 125-
126. "The motile bodies were not spermatozoa, but yolk particles". 
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3. Es gibt bestimmte Hochzeitsplatze der Fluf3aale im :\-Ieer. Diese sind 
Sehlammbanke, zu c1enen die Aale in :'lassen hinziehen, urn dort zu laichen. 
Die junge Brut entwickelt sich in diesen Schlammbanken und zieht 8-10 \Vo
chen nach ihrer Geburt im beginnenden Friihjahr in die :'liindungen tier 
Fliisse stromaufwarts. 

4. Die alten Aale, lVIannchen wie \Veibchen, gehen unmittelbar nach tier 
Laichzeit zugrunde. (Letztere Ansicht war schon von v. SIEBOLD geauBert 
worclen [Die SiiBwasserfische :'litteleuropas J.)" 

:'lit diesen Feststellungen war sowohl der Kenntnisstand der damaligen 
Zeit betreffs der Fortpflanzung des Aales zusammengefaBt, als auch zu 
gleicher Zeit das Programm fUr weitere untersuchungen gegeben, und man 
soUte glauben, daB damit der \Veg vorgezeiehnet gewesen ware. Aber viele 
Einwande wurden erhoben. ~ur ein Teil sollte in die See gehen. JACOBY 
seiber nahm wie v. SIEBOLD an, daLl, da bei einem Teil auch schon groDer 
Aale sich die Geschleehtsorgane nieht mit Sieherheit feststellen lieBen, man 
zwischen einer "fertilen" \Vanderform und einer "sterilen" nichtwandernden 
unterscheiden miisse. \Veiter erwiesen sieh die Spekulationen JACOI3YS in 
bezug auf die Lage der Laichplatze und die Gesehwindigkeit c1er Entwicklung 
der Geschlechtsorgane als vollig verkehrt. 

Zwar brachte das Jahr 1880, in dem die Beobachtungen jACOBYS er
schienen, zahlreiche Funde von mannlichen Aalen aus der l\I'ahe von Wismar, 
wo HERMES bei Fischen von 38-42 em ein Gesehlechtsverhaltnis: .i\lann
chen:\Veibchen = 88: I2 feststellte. In den nachsten jahren wurden dann 
in der Ostsee mannliche Aale gefangen, iiher die in den Schriften von FED
DERSEN, TRYBOM, SELIGO, BRUHL, l\I'ORDQUIST u. a. beriehtet wird. Aber 
da man falschlicherweise zunachst diese Tiere fiir laichreif ansah, suehte man 
die Laiehplatze in der nachsten Nahe des Fundortes und kam so auf eine 
falsehe Fahrte. 

Wir wollen nun zunachst die Wanderung der StiJ3wasscraale, die mit 
mehr oder weniger weit entwickelten Gesr:hlechtsorganen dem Meere zu
streben, betrachten. 

Die Meerwanderung der StiI3wasseraale wird schon von ARISTOLETES 
(6. Buch, Kapitel 14) erwahm, und sie ist seit altersher sowohl den 
Fischern I als auch den Gelehrten bekannt. Rein auJ3erlich markiert sich 
das Herannahen der Wanderzeit, wie zuerst LETH 2 (1882) erkannte, in 
einem Farbwechsel des Fisches. Die gcwohnlichen "Gelb-" oder "Grtin
aale" oder "FreJ3aale" werden zu "Dunkel-" oder "Silber-" odcr "Blank
aalen", d. h. die stumpfen, olivfarbenen bis grtinlichen Tone der Rticken
farbung des Aales werden dunkler, schwarzbraun bis glanzend schwarz, 
und die bronzefarbenen, gelblichen Flanken und der Bauch werden 
"blank", weiJ3 bis silberig und zcigen immer Metallglanz. K. MOBIUS 
(1887), besonders PETERSEN (189345), dann FEDDERSEN (1895) und 
BELLINI (1901) beschaftigten sich eingehend mit dem Farbwechsel und 
den morphologischen Veranderungen, die der FreJ3aal durchmacht, urn 
zum "Wanderaal" zu werden. BULLO und PETERSEN stelltcn fest, daJ3 

I Die seit altersher gebrauchten Aalfallen und Aalreusen an Wehren und 
Miihlen (exipula der Romer) beruhen aile in ihrer Konstruktion und der Art 
ihrer Anwendung auf einer genauen Kenntnis cler Talwanderung der Aale. 

2 Fiskeritidende S. 393. 
Ergebnisse deT Biologie VI. 2 
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der manchmal SO auffallend gelb gefarbte Aal ein Ubergangsstadium zum 
Blankaal ist. Wie PETERSEN naher verfolgt hat vollziehen sich neben 
dem Farbwechsel der Haut noch cine ganze Reihe von morpho
logischen Veranderungen, die das Wanderungs- oder Paarungskleid 
vervollstandigen: Die Haut wird fester und dicker, die Seitenlinie 
tritt starker hervor und wird verzweigt, das Geruchsorgan schwillt an 
und besonders der Kopf erleidet starke Cmformungen. Dadurch, daJ3 

Abb.35. a 1-2. Sci ten- und Riickcnansicht cint's 50 em !.,ng'(·!1 Gelbaah.'s (hrcitk i.ipfigl? Form); 
3/4 natiirl. GroBe. b 1 - 2. Seitcll' llnd Riickcnansicht cillt"s 35 em langen (;clLaales; 3/4 natlirl. 
Gri.i{j(". c I - 2. Sciten- und Riickenansicht cines 66 em langel1 Silberaall's; 3i4 natiirl. GruBe. 

d I 2. Seitell' und Riickenansichr cines 30 em langen Silbcraales. YI natiirl. Groile. 
(::\ach PETEH SE:-':.) 

die fleischigen Oberlippen zusammenschrumpfen, wird die Kopfform selbst 
beim Spitzkopfaal noch schlanker, wenn auch die Veranderung beim Breit
kopfaal am ausgesprochensten ist. Besond~rs auffallend ist die von allen 
Beobachtern betonte VergroJ3erung der Augen, deren Durchmesser urn 
1,2 mm zunimmt, und die etwas mehr an die Seite des Kopfes zu liegen 
kommen; ihr Gewicht verdoppelt sich (Abb. 35). 
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PETERSEN, SELIGO, GRASSI und CALANDRUCCIO, CALDERWOOD, 

SCHMIDT, CLINGY und EHRENBAUM haben sowohl an Blankaalen aus der 
Ost- und Nordsee, als an solchen aus der Stra13e von Messina, wo be
sonders haufig durch die Meeresstromungen wandernde Aale nach oben 
befordert werden, die au13erordentliche starke Vergrof3erung der Augen 

ALb. 36. Xahezu laichreift:r miinnlicher Aal (nach SCH:'IlIIH). 

beobachtet. J. SCHl\fIDT bildet einen mannlichen Aal ab (vgl. Abb. 36), 
den A. FEDDERSEN bei Zeeland I gcfangen· hatte. Diescr besaH nahezu 
laichreife Hoden und hatte geradezu monstros vergro13erte Augen. GRASSI 

I Es mogen Zweifel dariiber bestehen, wie man den Farbwechsel be
nennen und we1chc Deutung man ihm geben will. PETERSE:-I spricht von 
einem "Hochzeitsklcid", gegen we1chcn Ausdruck sich SCHMIDT (1906) wen
det, da man die Cmstande. unter denen cler Aallaiche. nicht kenne. FRA:-IZ 

(1908) sucht den Silberglanz als Anpassung an eine pelagische Lcbensweise 
zu deuten. Ich werde deshalb im folgcnden den Ausdruck ,,\Vanderkleid" 
gebrauchen, urn keiner moglichen Deutung vorauszugreifen. 

2* 
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und CALANDRUCCIO betonen, daB bei den Wanderaalen aus dem Meere das 
Wanderkleid noch weiter umgebiidet wird, daB der Rucken und beson
ders die Kiemendeckelregion und die Brustflossen noch dunkler bis tief 
schwarz werden. Leider ist unsere Kenntnis von den histologischen und 
physiologischen Vorgangen bei diesem UmwandlungsprozeB noch sehr 
gering. Besonders interessant ware die Untersuchung der umgewandeiten 
Augen, Jm festzustellen, ob die Stabchen und Zap fen vermehrt oder um
gebildet werden, oder ob die VergroBerung des Augenbulbus durch 
Wasseraufnahme erfoigt. 1st doch auch festgestellt, daB das Skelett bei 
diesen Wanderaalen weitgehend erweicht wird, worin wir sicher cine An
passung an eine pelagische Lebensweise sehen durfen, da bei den meisten 
bathypelagischen Fischen (z. B. bci Bandfischen) die Knochen sehr weich 
und wasserreich sind. 

JACOBY hatte schon festgestellt, unrl andere Beobachter haben es wie
derholt bestatigt, daB der Wanderaal nichts mehr fri/H. Schon beim Be
tasten eines FreJ3aales kann man an dessen weichem, nachgiebigem Bauch 
merken. daB der Darm Nahrungsbrei enthaIt, ein Blankaal dagegen fiihit 
sich hart und fest an. Die Verdauungsorgane und die Schwimmblase sind 
stark geschrumpft und wiegcn beim blanken Mannchen nur die Halfte, 
beim blanken Weibchen nur cin Drittel odcr ein Viertel wic bei einem 
gieich groBen "Grunaal" '. 

I PETERSEN hat folgende }Iessllngen und \\'iigllngen durchgeflihrt: 

Tabelle 77. GroBen- und Gewichtsyerhaltnisse yon Gclbaalen 
und Blankaalen aus danischen Gewassern. 

Gelbaal. Weibchen 
-----

Gesamt
gewicht ! 

385 g 
250 ,. 
235 " 

175 " 
165 .. 
160" 

Verdauungs
organe llnd 
Schwimm

blase 

40 g 
27·5 " 
20 .. 
24 " 
17,5 " 
20 

Geschlechts-
organe 

2·5 g 
2 

" ' --,) " 
weniger als 

I g 
I .. 

I ,. 

Blankaal. Weibchen 

340 g etwa II g 6,5 g 
245 " 8.5 .. 4,5 .. 
225 " 7 ,. 3,5 .. 
180 .. 

" 
6 

" 3 ,. 
160 " 5,5 ,. 0' _ 

-,) " 

Gelbaal. :Uannchen 

Gesamt
gewicht 

125 g 
110 " 

90 .. 

I 

Verdallungs-I 
organe und i Geschlechts
Schwimm- i organc 

I blase i 

weniger als 
etwa IO " I g 

'" 10 ., I .. 

7·5 ,. I .. 

Blankaal. Mannchen 

121 g 
106 .. 
101 .. 

92 " 
86 .. 
83 .. 

etwa 5 g 
3·5 .. 
6 

" 
4,5,· 
4 .. 
3 ., 

weniger als 
I g 
r .. 

r " 
I ,~ 

1 .. 
I ,. 

GroBe der mannlichen Blankaale schwankt zwischen 29-48 em, 
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BELLINI hat fUr Aale aus Comacchio die fUr die Ausbildung des 
Wanderkleides natige Zeitdauer auf 3-4 ~onate bestimmt, die aber auch 
Hi.nger wahren kann, z. B. wenn sie im Herbst beginnt, sich bis zum April 
hinzieht. Wahrend dieser ganzen Zeit, wah rend der schon die Nahrungs
aufnahme unterbrochen wird, soll sich der Aal am Grunde verborgen 
halten und erst nach der valligen Cmwandlung seine Talwanderung 
antreten. 

PETERSEX schlieBt (1894) aus dem Verschwindcn der Blankaale bis 
zu ihrem Wiedererscheinen in den Fjords, daB der Aal 3/4- 1 Jahr -
wenigstens in Danemark - braucht, urn scin Wanderkleid anzulegen. 
Bei grof3eren Aalen solI sogar der Zeitraum noch Hi.nger sein kannen. 

Ob die Beobachtungen von BELLIXI und PETERSEN auch fUr andere 
Gewasser Gtiltigkeit haben, erscheint zweifelhaft. Herr Kreisfischerei
rat WER~ER teilt mir mit, daB bei Speyer der Fang auf Wanderaale 
mit Ankerkuilen gewahnlich im April beginnt, oder besser mit den ersien 
warmen Tagen im Frtihjahr einsetzt. Ein starkerer Zug wird dann im 
Mai beobachtet, und sein Maximum fallt in Juli und August. Unter den 
zuerst kommenden Aalen sind, wie ich seIber im Sommer 1C}29 feststellte, 
zweifelsohne Exemplare, die ihre Verwandlung zum Blankaal noch nicht 
vollendet haben. 

Solange nun schon die Talwanderung der Aale bekannt ist, so wenig 
sind wir dennoch tiber aIle Einzelheiten derselben unterrichtet. Bis vor 
nicht allzu langer Zeit wuBten wir tiber ihren Verbleib im Meere nichts, 
und es ist hier wiederum ein Verdienst der Internationalen Meeres
forschung, dieses Problem von zwei Seiten aus in Angriff genommen und 
es seiner Lasung zugcftihrt zu haben. Die beiden verfolgten Methoden 
waren: Beobachtung der Wanderstra13en (mit Hilfe von Markierungen 
der Wanderaale) und Verfolgen der Aallarven im Meere nach den Me
thoden der quantitativen Planktonbestimmungen. Der Sachlage ent
sprechend sind mit der erst en Methode Resultate in mehr oder weniger 
geschlossenen, kleineren Meeren oder l\Ieeresabschnitten am ehesten und 
sichersten zu erhalten, und es darf deshalb nicht wundernehmen, wenn 
unsere Kenntnisse tiber die Aalwanderungen in der Ostsee am besten sind. 

Wie ich schon bei der Verbreitung des Aales erwahnte, treffen wir 
ihn nicht nur im StiBwasser, sondern auch im Brack- und Salzwasser der 
Ktisten. Es muf3te nun zuerst festgestellt werden, ob dieser Aalbestand 
"seBhaft" list, oder ob es sich dort urn Wanderaale handelt. DaB ersteres 
der Fall, geht sowohl aus den verschiedenen bereits erwahnten Alters
untersuchungen hervor, als auch aus anderen noch spater zu besprechen
den Untersuchungen tiber das Geschlechtsverhaltnis. Letztere lieferten 
aber auch den Beweis, da13 die Trennung in zwei Aalrassen, eine marine, 

I Es wurden namlich ge1egentlich so\\'oh1 "breitkopfige" SliJ3wasseraa1e 
(FEDDERSE);) a1s auch "spitzkopfige" aus dem Brackwasser a1s "seJ3haft" 
angesehen (vgl. S. 9 und 17). 
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sef3hafte und eine wandernde im Stil3wasser, nicht zu H.echt besteht, und 
daB aUe Aale wandern. 

Zunachst soU die Frage betrachtet werden, wandern die Aale zu einer 
bestimmten Tages- und J ahreszeit zu Tal? Was die J ahreszeit anbetrifft, 
so war man frtiher, nach den Erfahrungen von Comacchio, der groJ3ten 
Aalfangstation, wo die Aale in Masse nur im September unter bestimmten 
Witterungsverhaltnissen abwandern, gewiUt anzunehmen, daB die Tal
wanderung zeitlich eng begrenzt sei. Weitere Beobachtungen in Nord
europa zeigten aber, daB wahrend des groJ3eren Teiles der warmeren 
Jahreszeit ein Zustromen von Wanderaalen nach dem Meere zu statthat, 
daB dieses aber in seiner Intensitat periodisch schwankt, und ein Maxi
mum an verschiedenen Orten zu verschiedener Zeit hat. Letztere Tat
sache hat wohl altere Beobachter, z. B. SCHOCH, dazu gefUhrt, anzu
nehmen, die Aalwanderung sei an keine bestimmte Jahreszeit gebunden. 

In den nach der Ost- und Nordsee und den nordostlichen Teilen des 
Atlantik flieBenden Fltissen erstreckt sich die Aalwanderung von Ende 
April bis in den September hinein. 

Aus den vielen fUr den FluBaal vorliegenden Angaben wahle ich nur 
einige wichtige heraus. Ftir das Wesergebiet ist die Abwanderungszeit 
aus folgender Tabelle - einer Fangstatistik von METZGER (1901) - zu 
erkennen. 

Tabelle 78. Yerteilung der Aalfange einer Fangstation auf clic 
verschiedenen :\lonatc in clcr \Ycscr. (Xach METZGER.) 

1m April I, I 2 kg 1m August 14,50 kg 
:\lai 2,25" " September 37,50 " 

"Juni 9,0 Oktober 27,50 
" Juli II,50 " 

Dic ersten Aale wurclen am 25. April, cler letzte am 16. Oktober gcfangen. 

Sehr ahnlich liegen die Verhaltnisse im H.hein: im Mittelrhein faUt 
das Maximum der Fange etwas frtiher, im unterrhein zur gleichen Zeit 
wie in der Weser. Die GroBe der Rheinaale schwankt zwischen 0,25 bis 
6,5 kg, ihr Durchschnittsgewicht betragt 0,6 kg. 

In dem mecklenburgischen Seengebiet dagegen verteilt sich die Ab
wanderung mehr gleichmaBig tiber die Sommcrmonate, sic erreicht hier 
bereits im Mai ihr Maximum, wie aus den sich tibcr 15 Jahre erstrecken
den Fangen einer automatischcn Aalfalle hervorgeht: 

Tabelle 79. V erteil u n g d er A a If an ge auf die \. crsc h icclen en 
JVIonate in mecklenhurgischcn Seen. (Xach »RUSCHER.) 

1m April [51 kg 1m August 884 kg 
:\lai I I 1<) " " September 687 " 

" Juni 725" Oktober 477". 
" Juli 886 " 

Schon WALTER erorterte die Beziehungen, die zwischen dem Zeit
punkte der Abwanderung und der Entfernung des Wohnortes von den 
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Laichplatzen (die damals noch an falscher Stelle vermutet wurden). Je 
weiter der Wohnort von dem Atlantik entfernt ist, desto friiher machen 
sich die Aale auf die Wanderschaft. In den Fliissen des Ostseegebietes 
wird regelmal3ig eine starke Friihjahrswanderung beobachtet, in der Elbe, 
der Weser und dem Rhein falIt der Hauptzug spater, in Belgien erst in 
den Oktober und November (GILSON). In Schweden beginnen die Aale 
bereits im Mai aus den Seen auszuwandern, wenn auch erst im August in 
grof3erer Zahl; sie verlassen Danemark im September, die Ostkiiste von 
England im August und September, den Severn (Westkiiste) im Oktober 
und November und Irland gewohnlich im September und Oktober. In 
Comacchio fallt der Hauptzug in den September. 

Ungefahr urn die gleichen Zeiten wandert auch der amerikanische Aal 
ab, jedoch haben wir iiber ihn nicht ein so reiches Datenmaterial. Ich 
teile nur die Beobachtung von BISHOP mit: 

Die Stadt Halifax entnimmt ihr Trinkwasser einem kleinen, 8 ;.\Ieilen 
yom Meere entfernten See; besonders im September und Oktober verstopften 
Aale dauernd die Wasserleitung, hauptsaehlich die engen Rohren, besonders 
dort wo ein Hahn oder eine Zapfstelle undicht war, und eine, wenn aueh 
geringe stetige Stromung vorhanden war, die der Aal"ftihlte". Urn die dureh 
das haufige Aufgraben verursachten Kosten zu vermeiden, wurde an den Ein
zugrohren eine besonders konstruierte Aalfalle eingebaut. In ihr fingen sich 
von November bis April keine Aale - ein Beweis dafiir, daB sie in dieser 
Zeit der Winterruhe pflegen - im April und :'IIai wurden Aale von 30-45 em 
erbeutet, im J uni fanden sich vereinzelt groOere Fische in der Falle, im August 
aber nur wieder kleine Individuen, wahrend die Hauptmenge der groBeren 
im September und Oktober ersehien. Zu Zeiten, in den en der Oberlauf am 
\Vehr durch eine stromahwarts gerichtete Fangvorriehtung gegen Zuwande
rung gesperrt war, wurden keine oder nur wenige kleine Aale gefangen, so 
daB sieher ist, daO die kleinen wah rend des Sommers in der Faile gefangenen 
Fisehe :-<euankommlinge waren, die mit der Wasserstromung in die Faile 
gerieten. Das Hauptkontingent der groBen Aale yom Herbst muB als ,,\Van
deraale" angesprochen werden. Leider fehlen Angaben tiber das Farbkleid 
und tiber Geschlechtsverhaltnisse, sowie tiber die beim Fang herrsehende 
Witterung, so daO nieht entsehieden werden kann, ob der amerikanisehe 
Aal erst wandert, wenn er sein Wanderkleid ange1egt hat, und ob der Zug 
von der \Vitterung abhangt. 

Die Talwanderung des Aales ist auf3erordentlich stark von der Witte
rung und von den Mondphasen abha.ngig. Dunkle stiirmische Nachte 
werden bevorzugt, und sie licfern immer die grof3ten Fange. In solchen 
Nachten verlassen oft ganze Scharen von Blankaalen die Seen. Es wer
den dann z. B. im Lebastrom am Ausfluf3 des Lebasees zuweilen 5000 bis 
6000 Stiick I in einer grof3en Reuse gefangen (WALTER, S. 263). Gewohn-

I Dieses massenhafte Zusammendrangen von Aalen wird wohl aueh die 
Ursaehe daftir gewesen sein, daB altere Autoren, z. B. GESNER, angeben, die 
Aale schlangen sich bei dcr Talwanderung in sogcnannten "Aalhtindeln" zu
sammen, die langsam von der Stromung fortgewalzt wtirden. Seit XU.SSON 
und HIXKEL~IAXX winl aberdiese Behauptung nur noeh von :\1EEK wiederholt. 
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lich setzt (HINKELMANN) die Bewegung der Aale eine Stun de nach 
Sonnenuntergang ein, ist am starksten urn Mitternacht und hort Ibis 
I '/" Stun den vor Sonnenaufgang wieder auf. Bei Vollmond wird ge
wohnlich nicht gewandert, und DROSCHER setzt z. B. den Rlickgang der 
Aalfange zur Zeit der Sommersonnwend in den Ostseefllissen auf Konto 
der hellen kurzen Nachte, die infolge der Lichtscheue des Aales wenig 
zur Wanderung benutzt werden. 8-10 Tage nach Vollmond setzt der 
Aalfang gewohnlich ein und ist am ergiebigsten bei Neumond. Jedoch 
ist die Talwanderung des Aales auch noch von dem Wasserstand ab
hangig und besonders stark bei Hochwasser, weil erst durch dieses haufig 
die Verbindung von Fliissen mit kleineren Wasserlaufen oder abgeschlos
senen Teichen oder Seen ermoglicht wird, und der Abwanderungsweg 
dem Aale offensteht. 

Mit welcher ~lassenhaftigkeit die Aale abwandern konnen, mag eine 
Schilderung zeigen, die JACOBY von dem Hauptaalfang in Comacchio gibt. 

"In grof3en, dichten Scharen aber wandern nichtsdestoweniger die Aale 
... nul' unter eigentumlichen \\'itterungsbedingungen. Bei dichtbewiilktem 
Himmel, in tiefer durch kein i\londlicht erhellter Kacht ziehen sic heran, 
aber auch dann vorzugswcise nur bei hcftigen, mit Hegengiissen verbundcnem 
Sturmwind, somit beim Durcheinandertobcn del' Elemente, am reichlich
sten bei einer vollig aufgewuhlten :\atur ... ])ie Aale sturzen sich forIll
lich bei solchem \\'ctter aus allen entferntesten Regionen der Lagunen gegen 
die Schlcusenoffnung des l":anals" (S.75). Bei hellem l\Iondenschein ist 
die Aalwanderung gering odeI' hort ganz auf. Licht verabscheut der Fisch 
bei seiner \\'anderung so sehr, daf3 die Fischer in Comacchio, wenn cler Zu
strom zu den Fangvorrichtungen so gewaltig winl, daB diese zu rciBen drohen, 
grol3e Feuer am l:fer anziinden, worauf die Aale sofort umkehren. Es ist 
daraus zu folgern, daf3 unser Fisch auch nicht bei Tage wandert, was schon 
aus der Tatsache hen'orgeht, daB den Fischern unter Tag nul' selten ein 
Exemplar in ihre Stellnetze geht. 

Der Ubertritt der abwandcrnden Aale in das Meer erfolgt gewohnlich 
in den ersten kalten Herbstnachten; fUr die westliche Ostsee z. B. im 
Oktober. Die Blankaalc zeigen stark negative H.heotaxis (NORDQUIST 
I925) und gehen mit den Gezeitenstromungen innerhalb der Estuarien 
hin und her, urn sich an den verschiedenen Salzgehalt zu gew6hnen', und 
treten schliel3lich mit dem Ebbestrom in das Meer liber. 

Die ersten Kenntnisse liber den Wanderzug der Aalc in der Ostsee 
erhielten wir durch SU:\DEVALL, NILSSO:\, KROYER, LUNDBERG, DALL
MER, BE:\ECKE, HERMES, SAURE:\ und HI:\KEDIA~:-;; sie haben in den 
60er bis 80er Jahren festgestellt, daB die Wanderung eine Laichwande
rung" mit nach Westen gehender Zugrichtung ist, und im wesentlichen 

I Die Gefrierpunktserniedrigung cles Blutes fur Aale aus clem Suf3wasser 
ist nach DAKIN to. = -0,57° C, aus deIll Salzwasser (Helgoland) to. = -0,635; 
BOTAZZI dagegen gibt hir Suf3wasseraale :c, = -0,58 bis -0,69° Can. 

" \'on BEXECKE und HER)IES ausgefiihrte l\Iessungen an Ovarialeiern 
des Aales in Ost- und \VestpreuBen ergaben: 
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haben sie den Weg und die Zugzeiten riehtig erkannt. Die Wanderung 
beginnt I bei Grisselham und Landfort im J uli, in Ostgothland und Kalmar 
Lan Ende Juli und dauert bis Oktober, in Sehonen im September und 
Oktober und im sehwedisehen Teil des Sundes im Oktober, eben so auf 
der danisehen Seite (Helsingor). Der Aalzug nimmt folgenden Weg: 
Langs der sehwedisehen Ostkiiste (unter Vermeidung der Seharen von 
Stidermacnland), geht von der Landspitze von Falsterbo zur danisehen 
Kiiste und erseheint an der sehmalsten Stelle des Sundes bei Helsingborg 
wieder in sehwedisehen Gewassern. 

Genauere Kenntnis tiber den Aalzug in der Ostsee erhielten wir dureh 
clie Markierungsversuehe 2 von NORDQl"IST, HERWIG, PALMEN, TRYBOM, 
TRYBOM und SCH~EIDER, TRYBOM und NYSTROM, clureh die der Weg der 
Aale fiir diescs Gebiet bestimmt wurde. Er folgt im wesentliehen den 
Kiisten unci geht dureh die Bclte und den Sl1nd, ins Kattegat und 
Skagerrak und weiter in die Nordsee. 

Einfliisse von Witterung und Striimungcn las~en sieh aueh bei der 
}Iecrwanderung feststellen. Rei H.egen und Sturm und wahrend der 
Naeht wird mehr in Kiistennahe gewandert, bei Sehonwetter, wenn iiber
haupt, bei Tage weit ab vom Lande in groBerer Tiefe und im Flaehwasser 
wird, was schon HINKELMA~X festgestcllt hatte, sieher nur bei Naeht 
gewandert. Haufig beeinflussen Wind und Stromungen die Wanderrieh
tung dadurch, daU sic das Wasser samt den Aalen in sekundare Bewcgung 
setzen. Besonders TRYBOM weist darauf hin, daB der Aalzug stark von 
l\Ieeresstromungen beeinfluBt wird, und daU man dort, wo solche nieht 
vorhanden sind, aueh keine Aale antrifft. Die ZugstraUe ist deshalb nieht 
starr festgelcgt, und die Wanderung maeht durehaus nieht immer den 

EigroBe im Dezember 
" September 
" Oktober 
" Xovember 

0,03-0,09 mm 
0,1 nlm 
0,16 mm 
0,18--0,23 mm 

Spatere l\-1essungen von TRYBOM, GRASSI und CAL\XDlU;CeIO und CLIXGY 
ergaben ahnliche, oder falls sie an in ihrer Laichreife mehr fortgeschritteneren 
Aalen ausgefiihrt waren, etwas hahere \\"erte: 

TRYBQ)I (1893) Aalweibchen aus clem Kattegat (September), Ei = 0,087 
bis 0,145 mm. 

Aalweibchen aus clem Kattegat (Oktober), Ei = 0,096 bis 
O,Lt9 mm. 

(;clhaal, Ei = a,all mm. 

<';IUSSI unci C\L\XDRUCCIO (1897) Aalweibchen aus :\Iessina, Ei = 0,27 mm. 
CLIXGY (1912) Aalweibchen aus clem Kanal (Oktober), Ei = 0,22 mm. 

Aul3erlich markiert sich die herannahencle Geschlechtsreife im Aalovar 
dadurch, daB es allmahlich clurchscheinencl wird. 

I Die Aalfischerei mit Reusen beginnt urn so spa.ter, je weiter siicllieh 
unci westlich die Fangpla.tze liegen. 

2 :\Ierkwiirdigerweisc waren aHe die Aale, clie wieclergefangen wurden, 
\Veibchen, obgleich auch :\lannchen markiert worden waren. 
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Eindruck einer ziclbewu/3ten Handlung. Haufig uberqueren die Aale die 
Ostsee oder den Sund, besonders oft gehen sie von der Sudspitze Finn
lands in der Richtung nach Stockholm, oder von der Siidspitze Schwedens 
und der Kogebucht nach Secland, oder sic durchqueren das Nordende des 
Sun des von Oland nach Kamerland, und andere ziehen wohl auch direkt 
von Riigen nach der Sudspltze von Schweden. Ob Ruhepausen ein
gelegt werden, besonders ob vielleicht aueh Blankaale in der Ostsee uber
wintern, wie dies NILSSO:-l und MOLIN behaupteten, und was naeh TRY
BOM und TRYBOM und SCH:-lEIDER gelegentlich vorzukommen seheint, 
steht noch nieht sieher fest. 

Die Wandergeschwindigkeit des Aales bestimmen TRYBOM und TRY
BOM und SCHNEIDER im :Ylaximum mit 36 km in 24 Stunden, glauben 
aber, daB sie "wohl sicher zu Zeiten mehr als 50 km in 24 Stunden be
tragen" kann. Den Durchschnittsweg pro Tag geben be ide Forseher in 
Dbereinstimmung mit J. SCHMIDT auf 14 km an. 

Da, wie wir bereits htirten, die Aale wahrend ihrer Wanderung keine 
Nahrung aufnehmen, verlieren sie an G'~wicht. TRYBO~I und SCHNEIDER 
maehen in dieser Beziehung einige kurze Angaben. So haite ein in Finn
land markierter und anseheinend bei Berkvara iiberwinterter Aal cin 
Funftel seines Gewiehtcs eingebiiBt, andere hatten auf der Reise von 
Finnland bis zu der siidsehwedischen Kuste in 20-93 Rcisetagen 75 bis 
ISO g verloren. 

Nach dem Eintritt in die Nordsee verwischt sieh der Weg der Ostsee
aale, wahrseheinlieh ziehen sie dureh erst ere in diagonaler Richtung naeh 
dem Kanal, wie versehiedene Funde aus der freien Nordsee (EHREN
BAUM 1925) beweisen, wahrend die Wanderer aus den deutsehen Stromen 
anseheinend der Kuste westwarts folgen. 

Sieher geht ein groBer Teil der von Nord- und Nordosteuropa ab
wandernden Aale durch den Kanal, von dessen westliehem Ausgang wir 
einige Funde kennen. Wahrseheinlich wandern die Aale in ziemlicher 
Tiefe, denn aIle Fange stammen aus flaehen Regionen, wo die Fisehe· 
gezwungenermaBen hoher steigen muBten. Der erste dort erbeutete Aal 
wurde 1892, 20 Meilen siidlieh von Kap Eddystone, gcfangen und 
von CALDERWOOD besehrieben. 19II erbeuteten Fischer aus Boulogne 
12 Blankaale, 20-25 Meilen querab von Cornouaille aus 80-100 m 
Tiefe, wovon ein Weibchen (91 em lang und 720 g schwer) von CLINGY 
naher untersucht wurde. 

Aus dem Mittelmeer kennen wir Blankaale aus den Gewassern von 
Zypern und Ravenna (SCHMIDT) und besonders aus der StraBe von Mes
sina, wo sie hin und wieder durch vertikale Wirbelstromungen empor
gerissen werden (GRASSI und CALANDRUCCIO und Fange des "Thor" 1 

I "Thor" war das danische Forschungsschiff, mit dem die Fange von 
1904-19II gemacht wurden. 
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unter Kapitan HA~SE~). Weiter westlich wurden Aale in den Magen von 
Orthagoriscus mala und Xiphias gladius gcfunden. 

Sobald die abwandernden Aale den Kontinentalsockd Europas ver
lassen, entziehen sie sich bis jctzt praktiseh noch der Beobachtung; nur 
ein einziges Mal (I893) wurde im J\1agen eines Pottwals (Physeter catadon) 
aus der Nahe der Azoren ein Exemplar gefunden '. Die Frage, wie der 
Aal zu seinen Laichplatzen wandert, ob am :\leeresboden oder im Pela
gial, und durch welche Einfltisse er dabei gclcitet wird, ist wie RAMM~ER 
(I923) betont, noch offen. Aus den eben erwahnten Funden in den 
Magen yom Sonnfisch, Schwertfisch und Pottwal darf aber wohl ge
schlossen werden, daB die Wanderung nicht am Grunde der See vor sich 
geht, in welcher Tiefe sie erfolgt, bkibt aber unbekannt. 

Was nun die GroBe der abwandernden Aale und ihr Alter anbetrifft, 
so lai3t sich kaum cine Norm aufsteIIen. hochstens schcint -- cum grana 
salis -- sieher, daB die nordischen Aale etwas grof3er werden. Wenigstens 
sind nach NORDQUIST (I920) die abwandernden weiblichen Blankaale aus 
Nordschweden und Finnland grof3er als in Siidschweden. Der Grund 
hierftir ist wohl der, daB dart die Nahrungskonkurrenz bei geringerem 
Bestand nicht so grof3 ist, und daB Jas Alter der nordschwedischen Aale 
hoher (13-15 Jahre) als der aus SUdschweden (9-II Jahre) ist. 

In Deutschland sind die abwandernden Aalweibchen '/2 _3/4 Pfund 
schwer, haufig erreichen sic aber weit h6here Gewichtc, und selbst Exem
plare von 8--14 Pfund werden hin und wieder erbeutet. 

Welche Faktoren den Zeitpunkt der c\bwanderung bestimmen, ist 
noch vollig unbekannt. Die groBen Unterschiede im Gewicht und Alter 
machen es unwahrscheinlich, daB Alter oder Ernahrungszustand maJ3-
gebend sind. Andererseits schein en spezieIIe Bedingungen, wie beson
ders die Verhinderung der Wandermoglichkeit, die Entwicklung der Go
naden zu hemmen. So berichtet SANDEMA:\ (zit. nach YIEEK), daB die 
Aale von May Island, die nicht abwandern konnen, in ein Stadium der 
Senescenz kommen, ohne Geschlechtsorgane zu entwickeln. Auf eine 
M6glichkeit, die Verschiedenheit cIes Gewichtes und des Alters der ab
wandernden Aale zu erklaren, komme ich noch zurtick. 

Die Methode, den abwandernden Aal bis zu seinen Laichplatzen zu 
verfolgen, hat also bis jetzt noch nicht zur Auffindung derselben gefUhrt. 
Die andere Methode, die bei der Erforschung der Biologie del' Nutzfische 
so vorzUgliche Resultate gegeben hat, ist die, durch Planktonfange die 
Larvenstadien zurtick bis zum Ei zu verfolgen. Es mu13te also, wenn 
diese Methode fUr den Aal angewandt werden sollte, erst dessen Larve 
erkannt sein. 

Schon lange kannte man cine eigentiimliche, planktonische, im Golf 

, V AILLA:\T: C. R. Acad. Sci. Paris 126, 1429. 
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von Messina vorkommende und zu den Wirbcltieren zahlende Larve, die 
unter dem Namen Leptocephalus (vgl. Abb. 3°, S. 40) ging'. 

1861 sprach F. V. CARDS die Vermutung aus, daB die Leptocephalen 
Larven von Fischen sein konnten. 1864 gab GILL dieser Moglichkeit 
scharfere Form, erklarte sie ftir Larven von Apoden Fischen und 
sprach speziell, ebenso wie gleichzeitig J. DARESTE, den Leptocephalus 
spallanzani = syn. morrisii als Larve von Conger an. Demgegentiber sah 
A. GUNTHER 1880 die Leptocephalen wohl als zu Muraenoiden gehorige 
Formen an, glaubte aber, daB sie keine normalcn Entwickhmgszustande 
darstellten, sondern anormale, in den Ocean abgetriebene Formen seien, 
"which grow into undeveloped hydropic creatures". Diese Ansicht wurde 
durch DELAGE (1886) erschtittert, der die Verwandlung von L. morrisii 
in Conger vulgaris beobachtete. Seine nur ltickenhafte Beobachtung 
wurde bestatigt durch die epochemachenden }1jtteilungen von GRASSI 
und CALAXDHl'CCIO (1897) 2, die den VerwandlungsprozeB von L. mor
risii zu Conger verfolgten und beschrieben, und gleichzeitig erkannten, 
daB der Leptocephalus brevirostris KAl'P sich zu den als Glasaale be
kannten jungen Aalen umwandelP. Einige Jahre spater (1902) konnten 
dann EIGEN:vIA!I:!I: und KEX :,EDY den Leptocephalus grassii als zu Anguilla 
rostrata gehorig identifizieren, und sumit waren die Larven der beiden 
wichtigsten Aalarten erkannt. Man konnte darangehen, ihr Vorkommen 
und ihre Verbreitung kstzustellen. 1m Laufe einer gut 20jahrigen, an
gestrengten Arbeit gclang es, den Geburtsort und die Wanderung der 
Aallarven festzulegen. Es ist vor allem das Verdienst der danischen Ab
teilung der Internationalen ~Iecrcsforschung, diese Arbeit durchgeftihrt 
zu haben, die reich an EnWi.uschungen und H.tickschlagen, doch zu einem 
groBen Erfolg ftihrte, der an die Namen PETERSEN, JOHANSEN, HJORT 
und vor aHem an den von ]. SCHMIDT gekntipft ist. 

Da Leptocephalen nur aus dem Mittelmeer (Straile von Messina) be
kannt waren, begann dort die Sucht', und man stieB dabei schon auf einen 
betrachtlichen Formenreichtum dieser Fischlarven, der noch groBer 
wurde, als man die Untersuchungsfahrten 4 (1904) auch auf den Atlantik 

I Leptocephalus brevirostris wunle 1856 \"on KACP beschrieben. 
2 GRASSI und C.\l.AXDRl·CCIO kniipften an ihre Entdeckung einige Speku

lationen. Die Eier soil ten in grof3er Tiefe abgesetzt werden unci clie Lar\"en 
dort ein Leben auf clem Grunde Whren. ahnlich wie Amphioxus. );ur durch 
besondere Umstande, wie durch die Vhrbelstrbmungen in der StraJ3e von 
:Messina, sollten sie in oberflachliche \\'asserschichten emporgerissen werden. 

3 Die l'rioritat clieser Entdeckung wurde \'on FACCIOL\ angefochten, 
cler 1895 einige nicht sehr klare Ausftihrungen tiber I.eptocephalus brevi
rostris, und tiber etwa 10 em lange Jungaale machte (siehe hierzu SCHMIDT 
1912, S. 330). 

4 Der erste Leptocephalus brevirostris aus clem Atlantik, 75 mm lang, 
wurde im Frtihjahr 1904 in einem Xachtfang nahe der Oberflache zwischen 
Island und den Farber durch den danischen Forschungsdampfer "Thor" er-
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ausdehnte'. :\Iit Hilfe einer sorgfaltigen, gut ausgebildeten ;VIethodik, die 
sich hauptsachlich auf Zahlungen der Somite der einzelnen Korperab· 
schnitte und auf die Beriicksichtigung der larvalen Bezahnung und 
der Pigmentverteilung 2 stiitzt, konnten die verschiedenen Arten von 
Leptocephalen voneinander geschieden und ihre Zugehorigkeit zu den 
betreffenden Fischen erkannt werden 3• 

Es zeigte sich, daB zu bestimmten Zeiten in bestimmten Regionen des 
Atlantik und des Mittelmeeres Leptocephalen gehauft vorkommen, und 
daB jede Spezies bestimmte Temperaturgrade und Salinitat aufsucht, und 
verschiedentlich glaubte man den einen oder anderen Laichplatz des 
Aales entdeckt zu haben. GRASSI hatte das Dogma aufgesteIlt, daB aIle 
aalartigen Fische sich in groBer Ticfe - mindestens unter 500 m - fort
pflanzten, nachdem bereits KROYER vermutet hatte, daB der Aal in tie
fern, salzreichen Wasser laiche. So wurden nacheinander die groBen 
Tiefen im Osten und Westen des Mittelmeeres, dann die Tiefenlinie des 
Atlantik, die das kontinentale Plateau Europas 4 begrenzt, als Laichplatz 
des Aales angesehen. Erneute Nachforschungen brachten aber immer 
wieder neue Tatsachen. Je weiter die Untersuchungen und Fahrten nach 
dem westlichen Atlantik ausgedehnt wurden, des to kleinere Larven 
wurden gefunden, und schliel3lich wurden auch Eier erbeutet; und 
heute steht fest, daJ3 der Laichplatz samtlicher europaischer und ameri
kanischer Aale liber der grol3ten Ticfe des Atlantik liegt. 

Bereits im Juni 1905, 2 Jahre nachdem die Untersuchungen im At
lantik aufgenommen waren, konnte SCHMIDT zahlreiche Leptocephalus 
brevirostris von 75 mm Lange auBerhalb der looo-m-Linie von den He
briden slidwarts in den oberflachlichen Wasserschichten nachweisen. Aus 
der Tatsache, daB sie ostlich dieser Linie fehlten, und die im September 
gefangenen Leptocephali verschiedene Stadien der :\Ietamorphose zum 
Glasaal zeigten (vgl. Abb. 3S, S.40), ferner aus der Haufigkeit und 
Menge der Glasaale an der englischen, skandinavischen und deutschen 

beu tet. 1m gleichen Jahre fing dcr irische Forsch ungsdampfer "Helga" ein 
ancleres Exemplar westIich von lriand, eben falls in den oberflachIichen 
\Vasserschichten tiber einer Tiefe von tiber 1000 m. 

, E. LEA (1912) beschreibt z. B. 26 verschiedene Leptocephalen·Spezien. 
2 BELLINI (1889) erkannte bereits den \Vert der Pigmentierung fiir die 

Systematik der Aallarven. Pigmentzellen finden sich in charakteristischer 
Anordnung Hi.ngs des Schluncles, am Schwanze uncl Iangs cler Seiten. 

3 J. SClDlIDT (1913), On the identification of :\Iusaenoid larvae in the 
early (PreIeptocephaline) stages. In: :\!edd. Komm. Havunclers. (Fisk.) 4, 
Nr. 2. 

4 Der kontinentaIe Sockei, auf clem Europa mit seinen flachen ;\[eeren 
von weniger aIs 800 m Tiefe ruht, falit nach \Vesten steil abo Diese Grenz
linie bUt ungefahr mit dem 100 \V. L. zusammen; sie nahert sich im Golfe 
von Biscaya stark der Kiiste, an die sie besonders bei Bayonne und an der 
spanischen Kiiste nahe herantritt. 
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Ktiste schloB er, daB die Geburtsstatte der Aale im Atlantik liegen 
mtisse J, und daB die Aallarven keine benthonischen Tiere seien. 

1m Mai 1906 wurden Aallarven in dem offenen Ocean bis zu IS° W.L. 
tiber Tiefen bis zu 5000 m gcfunden; die im Mai und Juni erbeuteten 
Exemplare waren Leptocephalen, solche von August und September stan
den auf verschiedenen Stadien der Metamorphose. Deshalb wurde der 
Winter 1908 zu Untersuchungsfahrten im Mittelmeer benutzt in def 
Hoffnung jtingere Stadien zu finden; jedoch ohne Erfolg, nur Larven 
anderer lv[uraniden wurden erbeutet. 1910 wurden im westlichen Teil 
des Mittelmeeres neben verschiedenen Entwicklungsstadien und Eiern 
anderer Muraniden zahlreiche Leptocephalus brevirostris - 60-84 mm 
lang -gefangen, und die Hypothese, der Aallaiche im :\'Iittelmeer, muDte 
mdgtiltig fallen. Weiter deuteten die Funde, die aile westlich von Italien, 
"where the Atlantic origin of the water could be proved" - vgl. Abb. 39 
- (SCHMIDT, S. 38), gemacht wurden, auf cine Einwanderung der Aal
larven aus dem Atlantik. So waren die L. brevirostris gegen die StraHe 
von Gibraltar hin immer zahlreicher und kleiner. Aile im Winter ge
fangene Larven waren in der )Yetamorphos( mit Ausnahme derer, die in 
nachster Nahe von Gibraltar erbeutet waren. 

Den nachsten Fingerzeig tiber die mOf!liche Lage der Laichplatze gab 
das Studium von vier 40-50 Jahre alten Sammlungen 2 pelagischer, 
mariner Fischbrut aus dem Atlantik zwischen 30 und 34° N.B. und 
18-320 W.L., die sowahl die Larven von A nguilla vulgaris, als auch die 
yon A. rostrata enthidten. Erstere waren alk kleiner als die yom "Thor" 
gesammclten, d. h. sic waren unter 30 mm. 1910 fing auch HJORT mit 
dem norwegischen Forschungsdampfer "Michael Sars" stidlich und 
westlich von den Azoren zwischen 31--400 N.B. und 30-480 W.L. 21 Aal
larven, die kleiner als 60 mm waren. Verschiedene danische Handels- und 
Kriegsschiffe machten 19II-1912 auf ihren Fahrten Planktonfange, die 
zwischen 18°53' W.L. und 25° 41 N.B. Aallarven von 35-45 mm aus 
oberflachlichen Wasserschichten enthiclten. Die LaichpHitze des Aales 
muHten also au13erhalb der looo-m-Linie im Atlantik nordlich de;; Aqua
tors liegen, und HJORT, der in den eben erwahnten Larven solche des 
ersten Jahres (O-Gruppe) sah, sprach die Vermutung aus, daB die Laich
platze in der Mitte des Atlantik zwischen den Azoren und den Bermudas 
lagen, und die Laichzeit im Winter sci. 

I Damit war auch die Ansicht von GHASSI und C\LANDRt:CCIO (1897) 
und GHASSI (1910) wi(\erlegt, die :'Iluranideneier ohne Oltropfen als die vom 
Aal angesprochen hatten, ,,'enn dies uberhaupt noch notig gewesen ware, 
nachdem Ft:LTOX (1897) und BENECKE hereits Oltropfen im (h'arialei des 
Aales gefunc\en hatte, Der von GRASSI aus seinen angeblichen Aaleiern 
gezogene Leptocephalus hatte eine andere :'Ilyomerenzahl und andere Pig
mentierung wie L. brevirostris. 

2 Die Proben waren von Kapitan AXI)J{EA in den Jahren 1863-1865 
gesammelt und im :\[useum von Upsala aufbewahrt. 



Die Wanderungen der Fische. 
_. - - _. ~=--'--

Was den amerikanischen Aal anbelangt, so schienen seine Larven 
weit mehr westlich vorzukommen und nur gelegentlich nach Osten fiber 
den 53.0 W.L. vorzudringen, denn unter 2700 europliischen Aaliarven 
fan den sich nur 0, I V H des amerikanischen Aales. 

Auch die hydrographischen Bedingungen deuteten darauf hin, daB 
der Aal in Wasser von hohem Salzgehalt (vgl. S. 29) und bei relativ hoher 
Temperatur laiche, und die Abwesenheit warmer Stromungen auch sein 
Fehlen in den sfidlichen Teilm des Atlantik verursache (vgl. Verbrei
tungsgebiet Abb. 34). Die Annahme, daB alie atlantischen Aale auf 
einem gewissen kleinen Laichgebiet innerhalb der groBen antizyklo
nischen Stromung geboren und durch diese weiter verbreitet wlirden und 
wahrend cines sehr langdauernden Larvenstadiums ihr Wohngebiet er
reichten, lag somit im Bereich der ~roglichkcit, wermgleich die groBe 
Distanz zwischen beiden oben erwahnten Fundstelien (1500 Meilcn) die 
Moglichkeit, daB mehrere Laic:nplatze vorhanden waren, offen lieB. 

Eine Larve von 34 mm, die aus 250 N.L. und 510 \V.L. stammte, wies 
noch weiter nach Westen und Sliden. 

Die groBte Schwierigkeit machte, daB man liber das Alter der Larven 
im Unklaren war. HJORTS Annahme, daB seine im Juni erbeuteten Lar
ven der O-Gruppe angehCirten, standen Funde gleich groJ3er Leptocephalen 
von den Azoren yom Winter und Frlihling gegenliber, und es fragte sich, 
hat HJORT ein Recht die Laichzeit des Aales in den Winter zu verlegen. 
oder findet das ganze J ahr fiber ein Laichen statt; ist somit fiir die GroJ3e 
der Larven ihr Alter allein maBgchend, oder ist sie ein Ausdruck der 
Entfernung von ihrem Geburtsort? Gcgen letztere Annahme sprach schon 
das Hi.ngst bekannte, periodischc Auftreten der Montces an bestimmten 
Kiisten. 

Die weitere Aufgabe war jetzt, nach noch kleinercn Aaliarven zu 
suchen, deren geringste GroBe in Analogie zu den jiingsten Stadien 
von Conger wenig kleiner als 10 mm angenommen werden konnte, als 
auch festzustelien, wo sie nicht vorkommen. Diese Forschungen wurden 
in den Jahren 19II-1921 durchgefiihrt, wenn sic auch durch den Krieg 
groBe Unterbrechungen erlitten. Die Fange und Untersuchungen wurden 
teils ambulant von Handclsschiffen I, teils von wissenschaftlichen Expe
ditionen auf den Schonern "Margarethe" und "Dana" ausgcflihrt. 

Erstere fischte von August bis September 1912 von den Faraer nach 
den Azoren, von dies en zu den Neufundlandbanken und von hier 
nach Westindien auf 73 Stationen 714 Leptocephalus brevirostris und 
24 L. grassii. Viele der Fange stammten von Platzen westlich des 
500 W.L. Die Ausbeute wuchs von Osten nach Westen, und es konnte 
die nordliche, westliche und slidliche Verbreitungsgrenze fiir die Larven 

I In den' Jahren 191I-1915 wurdcn von 23 Fahrzeugen 550 Fange mit 
I20 Aallarven aufgebracht. 
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von A nguilla vulgaris festgestellt werden: 40° N. (200 .\Ieilen slidlich von 
Neufundland), 65° \\'.L. und 24° N.B. 

Die GroBe der Larven nahm von Osten nach Westen und von Norden 
nach Sliden ab; westlich der Linie ~eufundland, Kap Verde war keine 
liber 50 mm. Die kleinste nur in einem Exemplar gefundene Larve maB 
17 mm, wahrend 1-2 vH des Gcsamtfanges 35-45 mm lang waren. 
Diese Tatsache konnte nur so gedeutet werden, daB die Laichzeit des 
Aalcs sich nicht gleichmaBig liber das ganze ]ahr erstreckt, daB diese 

wahrscheinlich in der 
Hauptsache in die 
ersten Monate des 
]ahrcs fallt und daB 

50 im Herbst cine Unter
brcchung oder Vcr-

110 minderung in dem 
Laichgcschaft ein
tretcn muB. Da aber 
sicher die Larven in 
der Zeit, die zwischen 
der Geburt und dem 
Fang verstrichen war, 
von ihrem Gcburtsort 

Auu. 37 I. Die Vcrbr .. itllJ1~ der ,\allarn'!l illl Atlantik (nach SCII"IIJT). weggewandert waren, 
,/luguilla ':·1t(~(1r;Sl •• - . Illg-. J"tlstJ"lrttl. \\'('itere Erklarungen in konnten die Laich-

platze nicht sicher 
festgelegt, sondern nur nach dem Fundplatz der kleinsten Larve bei 
260 N.B. und 55° W.L. in dieser Region vermutet werden. 

I Zur Erklarung und zum \'erstaucinis der Karte Abb. 37 gibt SCH~[lDT 
(1923) S. 29 folgende Ausfiihrungen: "Der .-\usgangspunkt fiir die transoze
anische \Vanderung unserer Larven ist das Gebiet, welches auf der Karte 
durch eine dick ausgezogene Linie eingeschlossen ist. \Venn die jahrliche Er
zeugung der Aallarven nur einen sehr kurzen Zeitraum einnimmt, z. B. 1:\10-
nat, und vorausgesetzt, daB aile Individuen von derselben Stelle kommen 
und gleichma13ige Fortschritte machen, iibereinstimmend in ihrem \Vachs
tum und ihrer Bewegung ostwarts, so wiirde es ein leichtes sein, die Position 
fiir jedes einzelne Entwicklungsstadium im Ocean durch Kurven anzudeuten, 
welche den clurchschnittlichen Langen cler Individuen entsprechen. Tat
sachlich ist j edoch keine dieser \" oraussetzungen erfiillt; und daher ist es 
schwierig eine klare und einfache Karte mit Hilfe des :\laterials zu zeichnen. 
:\ach verschiedenen Versuehen in dieser Richtung habe ieh mich fiir die 
:'IIethode entschieden, auf einer graBen Karte die :\Iinimallangen der In
dividuen, die auf jeder Station gefangen wurden, aufzuzeichnen, und (liese 
\Verte sind dann fiir die Konstruktion der Kurven in der Karte benutzt 
worden. Diese Kurven sind also als Grenzen des Vorkommens aufzufassen, 
d. h. Exemplare von weniger als 25 mm wurden nur innerhalb ' des Gebietes 
gcfunden, welches von der 25-mm-Linie eingeschlossen ist usw." 
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Eine Fortsetzung der Untersuchungen, die filr das nachste Fruhjahr 
geplant waren, konnte nicht durchgefuhrt werden, da die "Margarethe" 
an einer der westindischen Inseln scheiterte und verloren ging. Aber auf 
den neuen Entdeckungen fuJ3end konnten genauere Instruktionen an 
Handclsdampfer ausgegeben werden, und schon im Juni 1914 brachten 
die Dampfer "Samui" und "Bintang" Planktonproben vom Mai und 
Juni aus 260 N.B. und 55° \\'.L. mit Larven von A. vulgaris 9, II, 16 und 
21 mm lang. 1915 erhielt dann SCH~IDT Leptocephalen von 35 mm Lange, 
und auJ3erdem fischte der amerikanische Forschungsdampfer "Bache" 
im Januar bis Marz im Golfstromgebiet und zwischen den Bermudas 
37 40-50 mm lange AalIarvcn, von denen 31 A. vulgaris, der Rest 
A. rostrata angehorte. 

Der Krieg unterbrach die Arbcit, die erst 1920 wieder mit dem Vier
mast-Motorschoner "Dana" aufgenommen werden konnte. Mit diesem 
Schiff wurde im l\Hi.rz und April 1921 und im Juni und Juli 1921 der 
Westatlantik durchfischt und neben ganz jungen Larven auch Eier er
beutet I; die LaichpIatze des Aales waren gefunden. Auf nicht weniger 
als 25 Stationen wurden zwischen 22° N.B. und 300 N.B. und 480 und 
65° W.L. Larven des FluBaales unter 10 mm GroBe gefangen. Ungefahr 
das gleiche Areal benutzt auch der amerikanische Aal als Laichplatz. 

In diesem zusammenhangendcn Gebiet, dessen Tide uber 6000 m be
tragt, laicht der Aal Ende des Winters oder Anfang Fruhling bis in den 
Sommer hinein, was darans hervorgeht, daB zu dieser Zeit hier nur Lar
ven unter 10 mm gefunden werden (Abb.37), daB aber die Gesamtdurch
schnittsgroBe von 12 mm im Aprillangsam bis zu 25 mm im Juni und auf 
30-40 mm im Oktober ansteigt. Diese Larven finden sich in den ober
flachlichen Schichten derart verteilt, daB die Gro13enklasse von 7-15 mm 
in 200-75 m, die von 15-25 mm in 50-0 m gefangen \Vird. 

Die groBe Anzahl der Leptocephalen (im Juni allein 5000 Stuck) ge
stattete ihre Gro13enverhaltnisse und Wachstum genau zu bestimmen. 
Die O-Gruppe umfaBt Larven von 7-37 mm. Neben diesen kommen im 
gleichen Gebiete noch selten und fast nur im nordlichen Teil solche von 
40-50 mm vor, die der I-Gruppe angehoren. 1m Laufe des ersten Le
bensjahres bewegt sich also die Hauptmasse der O-Gruppe von dem Laich
platz weg. Die I-Gruppe wird dann im nachsten Frtibjahr 50-55 mm 
lang, im mittleren Atlantik 50--70 mm (Fange von Handelsdampfern), 
im Juni nordlich und westlich der Azoren (,,~lichael Sars") gefunden; 
spater im Sommer sehen wir die Larven in der Nahe der Azoren ("Mar
garethe" und "Dana"). 1m Februar des ubernachsten Jahres (drittes 
Lebensjahr) erreichen die Leptocephalen 66-70 mm lang als II-Gruppe 
Gibraltar und somit den Kontinentalsockcl der alten Welt. Hier auf3er-

I Die Gesamtausbeute yon 1920 waren 0000 Exemplare von Lepto
cephalus brevirostris und 1000 yon L. grassii, ncbcn Tausenden von anderen 
}\II urdnidenlarven. 

Ergebnisse der Biologie VI. 3 
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halb der Iooo-m-Isobathe wachsen die Larven auf 70--88 mm heran, um 
beim Obertritt auf das submeerige Plateau von Europa im vierten Jahre 
als Ill-Gruppe zur Metamorphose zu schreiten. 

Einen gut en Oberblick tiber die verschiedenen Gro/3enstadien und 
ihre Verbreitung fUr den Juni zeigt folgendc Tabelle: 

Tabelle 80. GruBe und Verbreitung der jahresklassen 
von Aallarvcn. 

Jahresklasse 

O-Gruppe 
I-Gruppe 

II-Gruppe 
III-Gruppe 

Verbreitungsgebiet 
Lange 
II1 mm 

Mittlere Lange 
in mm 

Westlicher Atlantik. . . 7-37 25 
:\littlerer Atlantik. . .. I 4o-etwa 70 52 
Kontincntalsockel von Europa, 60-88 75 
Brackwasser und SiiBwasser 

von Europa. . . . . " Jungaale unmittclbar nach 
dcr Metamorphose. 

Die auf3ersten Grenzen des ungeheuer weiten Gebietes, in dem Aal
larven gefunden werden, bezeichnet: 

Tabellc 81. 

:\6rdlichster Fundort 61°21' :\ 100y)' \V (Thor). 
Sudlichster 2001 4' " Si'03' " 

(5. S. Trangucbar). 
\\' estlichster 3°°49' " 73°30 ' " (Dana). 
Ostlichster 38007' " 15"3S' () (Thor). 

Die Laichplatze und die Laichzeiten der beiden atlantischen Aalarten 
sind somit bekannt; unbekannt bleibt vorerst, wie und in welcher Tiefe 
sich das Laichgeschaft vollzieht. Viele Tatsachen sprechen daftir, da/3 es 
bathypclagisch, aber nicht am Grundc des 7000 m tiefen Naretiefes er
folgt. Darauf deutet das Verhalten der nachsten Verwandten der Familie 
Anguilla der Congeridae, Muraenidae, Nemichthyidae, Synaphobranchi
dae und Saccopharyngidae; aIle besitzen sich bathypclagisch entwickelnde 
Eier, die immer schon gastruliert sind, wenn sic die Meeresoberflache 
erreichen (EIGENMANN, RAFFAELE, GRASSI und CALANDRUCCIO, WILLIAM
SON). Die AufkHirung dieser Punkte wird hoffentlich die bereits von 
SCHMIDT angektindigte Bearbeitung der Eifange der "Dana" bringen I. 

Nicht durch direkte Beobachtung bewiesen ist auch die Annahme, 
da/3 aUe Aale nach dem Laichakt zugrunde gehen, wenn auch aIle Wahr
scheiniichkeit daftir spricht. Bisher wurde noch nie ein abgelaichter Aal 
beobachtet 2 , und andererseits kennen wir eine Reihe von Fischen, z. B. 

I Die Eier des amerikanischen Aales wurden 1925 <lurch die "Acturus"
Expedition in 500 Faden Tiefe, [0 :\Ieilen sudlich der Bermudas nachgewiesen 
und von M. P. FISH beschriehen. 

2 ROBIN (1881), C. R. Acad. Sci. Paris, meldet ein Aalweibchen, das an
gebJich 40 :\Ieilen von Land gefangen wurde und das marine Tiere in seinem 
Darm hatte, woraus geschlossen wurde, daB es verlaicht und auf der zweiten 
\Nanderung gewesen sei. Aus verschiedenen Grunden ist diescr Fund aber 
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Oncorhynchus, Osmerus, Spinachia, die nach einmaligem Laichgeschaft 
sterben. 

Die Hauptbewegungsrichtung der Larven ist eben falls aus der Karte 
abzulesen (Abb.37,S.32); sie zeigt im wesentlichen nach Nordosten, d.h. 
nach Europa. Eine gewisse Wanderung erfolgt aber auch nach Norden, 
ja sogar nach Nordwesten und auch nach Westen. Dartiber, wie im ein
zein en die Bewegung vor sich geht, gibt uns die Skizze keinen Aufschluf3. 
Nach den Funden der "Margarethe" (1913) scheint die Hauptmasse der 
Larven nordostlichen Kurs zu haben, wahrend die Fange der "Dana" 
(1910) darauf hindeuten, daB die Mehrzahl der Leptocephalus mit einer 
nordwarts gerichteten Bewegung beginnt und sich dann erst nach Osten 
wendet. Moglicherweise bestehen in dieser Beziehung Unterschiede zwi
schen verschiedenen Jahren und verschiedenen Teilen des Laichgebietes. 
Auf jeden Fall wird keine erwachsene Larve von A nguilla vulgaris mehr 
im westlichen Atlantik angetroffen - ein einziges Mal wurde ein tiber 
50 mm langes Exemplar westlich von 500 W. gefunden. 

Es beclarf eigentlich kaum nochmals der Feststellung, daB clie Lepta
cephalen rein pelagische Tiere sind; es geht clies aus dem vorhergehenclen 
des 6fteren hervor. Sie bev61kern die oberen Wasserschiehten; bei Tag 
scheinen sie eine Tiefe von etwa roo m zu bevorzugen, nachts gehen sie, 
wie die meisten pelagisehen Organismen, mehr zur Oberflaehe. Die Bewegung 
der Leptocephalen ist ein wellenfOrmiges Sehlangeln; oft stehen sie aber auch 
ruhig im \Vasser. Dber ihre ~ahrung liegen noeh keine Untersuchungen VOL 

In seiner Arbeit von 1908 erwahnt SCH;lIIDT des bfteren, claB sie keine Kah
rung aufnehmen; mir seheint, claB sich diese Feststellung aber nur auf clie 
ausgewachsenen Larven von 75 mm Lange bezieht, clie kurz vor ihrer Meta
morphose stehen. Aus einigen Andeutungen in clen spateren Arbeiten, in 
denen keine );ahrung erwahnt win!, kbnnte geschlossen werden, daB sieh clie 
Leptocephalen clurch Aufnahme von .:\ahrstoffen durch clie Baut ernahrten. 
Mir seheint eine solche Ernahrung sehr unwahrscheinlieh, schon im Bin
blick clarauf, daB ja aile Leptocephalen-Arten sehr starke Larvenzahne be
sitzen. 

Die Feststellungen des Reiseweges wurden besonders im westlichen 
Atlantik dadurch erschwert, daB dort - manchmal im gleichen Fang -
Larven des europaischen und amcrikanischen Aales gemischt sind, und 
da be ide auBerlich sehr iihnlich, ihrc Bcstimmung nur durch Ziihlen der 
Myomeren unter dem Mikroskop gclingt (I04 bzw. I20 Myomercn) '. 

Das gegenseitige Mengenverhaltnis der beiden Arten gibt folgende 
Tabelle wieder: 

flir unsere Frage kaum beweiskraftig. Die anderen Angaben von FEDDERSE:-J 
li ber verlaichte Aale in cler Ostsee gehbren in clas Reich cler Fabel. 

, So fanden sich z. B. in einem ~etzzug siidostlich von Bermuda (300 47' ~. 
63° 27' W.) aus 50 m Tiefe ISO Aallarven, 94 A. rostrata und S6 A. vulgaris. 
Alle gehorten (2 vulgaris von 43 uncl 45 mm Lange ausgenommen) cler 0-
Gruppe an. 
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Tabelle 82. :\Iengenverhaltnis der Larven von Anguilla l'utgaris und 
Anguilla rosirata. 

Anguilla rostrata Anguilla t'utgaris 

Kapitan ANDREA, urn 1);63, 
Handelsschiffe, 19II-J()13 • 
~Iargarethe, 1913 • . . . . 
U. S. S. Bache, '914, . , . 

3 
24 
6 

2 

120 
714 
31 

Dana, 1920 ....... . etwa rooo etwa (XJOO 

Besonders die Fange der "Dana" durfen als reprasentativ angesehen 
werden. Die Haufigkeit der Larven am Geburtsplatz entspricht namlich 
auch ungcfahr den Fangresultaten von erwachsenen Aalen, die fUr A. ro
strata rund 2000 t, fur A. vulgaris ctwa,; uber 10000 t betragt. 

In der Karte (Abb. 37 S. 32) sind auch die Verbreitungsgrenzen der 
einzelnen GroBenklassen fUr die Larven vC'n Anguilla rostrata eingetragen I, 
und wir erkennen daraus, daB ihr Verbreitungsgebiet klciner als das von 
A. vulgaris ist, daB es aber etwas weiter nach Suden und Westen reicht, so 
daB westlich von 620 W. und sudlich von 240 N. die amerikanische Art 
vorherrscht. Das Zentrum ihres Laichgebietes liegt ebenfalls sudlich und 
westlich von dem der Laichplatze des europaischen Aales, aber so, daB 
sich doch beide noch weitgehend uberschneiden. Die Laichzeit yon 
A. rostrata fallt etwas fruher. 1m Februar sind die Lan'en 7----S mm lang, 
im April ist ihre durchschnittliche GroBe 20-25 mm, im ]uni 30 bis 
35 mm, im ]uli 40 mm und im September 50-55 mm, so daB Lepto
cephalus grassii am Ende des ersten ]ahres auf 60-65 mm herangewach
sen ist und schon im Winter zur Metamorphose schreitet. Bereits im 
Marz dringen die zum Teil schon pigmentierten Glasaalc, 57 mm lang, 
in das SuBwasser von St. Croix (Westindien) ein, im April in den Poto
mac, im Mai in die Fltisse von Massachusetts. 

Es zeigt sich also, daB der amerikanische Aal frtiher laicht, seine 
Larve rascher wachst, kleiner bleibt und ihre Entwicklung yom Ei bis 
zum Glasaal in einem ] ahr vollendet. Soweit auch der ausgewachsene 
amerikanische Aal dem europaischen in seiner Morphologie und Bio
logie ahnelt, bei seiner Entwicklung zeigen sich trotzdem "C"nterschiede, 
die aber zum Verstandnis der Phylogenie und Verbreitung beider Arten 
einen Schliissel geben. Wenn z. B. auf den Bermudainseln nur A. rostrata 
vorkommt, in den umgebenden Meeresteilen aber die Larven beider 
Arten angetroffen werden, so findet diese Tatsache ihre Erklarung darin, 
daB die Larven von A. vulgaris der O-Gruppe oder vereinzelt der I -Gruppe 
angehoren und somit noch nicht reif zur :\oletamorphose sind, nur die 

I Die au13ersten Grenzen fiir die Larvenfunde des amerikanischen Aales 
sind: 

::-;[ordlichster Fundort 4.2 0 19':-r, 500.l2' \\'. (:\[argarethe). 
Siidlichster '7°55'" 640~W" (Dana). 
Westlichster 29°20'" 78°4+'" (Kapt. AXDRE.-I., [862). 
Ostlichster ~2019'" 500n'" (:\largarcthe). 
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bereits ausgewachsenen L. grassii konnen "landen", die anderen Larven 
mussen weiter wandern. 

Wie kommt es aber uberhaupt, daB die Larven aus den gemischten 
Schwarmen beider Arten ihren richtigen Weg finden, und die Aal
bestande beider Verbreitungsgebiete "rein" bleiben? Wie konnen sich 
die Larvenbestande beider Arten so sortieren, daB Leptocephalus brevi
rostris Europa erreicht, wahrend L. grassii an den Kusten von Nord
amerika und Westindien landet? 

Diese Frage ist schwer zu beantworten und nach meiner Ansicht, und 
wie auch RAMMNER (1923) hervorhebt, noch nicht befriedigend gelOst. 
SCHMIDT (1923) glaubt zwei Ursachen dafiir annehmen zu durfen, eine 
geographische und eine etologische. "Erstere liegt in der Tatsache, daB 
A. rostrata das Zentrum seines Fortpflanzungsgebietes etwas westlicher 
und sudlicher hat als A. vulgaris. Die zweite ist die verschiedene Dauer 
des pelagischen Wanderstadiums ... Beim amerikanischen Aal wird das 
pelagische Larvenstadium in etwa Pinem Jahr beendet, daher haben die 
Larven keine Zeit, die Reise nach Europa zu machen, da die Entfernung 
dorthin zu groB ist, als daB sic den Weg in dieser Zeit zurucklegen konn
ten. Anders beim europaischcn Aal, welcher eine dreimal so lange Larven
entwicklung besitzt, und welcher infolgedessen weit yom westlichen Teil 
des Atlantiks entfernt ist, wenn fur ihn die Zeit kommt als Glasaal die 
Kuste aufzusuchen ... Diese beiden Tatsachen in Verbindung mit den 
oceanischen Stromungen und spater - wenn erst die fruhesten Entwick
lungsstadien uberwunden sind - der aktiven Bewegung der Larven 
selbst, mussen als Ursachen angesehen werden, welche die beiden atlanti
schen Aalarten in den Stand setzen, jede die ihr zukommende Seite des 
Oceans zu finden, trotz der groBen Nahe in der ihre Laichgebiete zu
einander liegen" (S.36). 

Dieser Erklarungsversuch von SCHMIDT ist eigcntlich nur einc andere 
Feststellung der Geschehnisse, besonders bleibt sie uns die Erklarung 
schuldig, weshalb beim europaischen Aal die Larvenentwicklung 3 Jahre 
dauert und wie sie sich hat herausbilden konnen. Die Notwendigkeit, die 
groBe Entfernung im Larvenzustand zurucklegen zu mussen, erklart die 
Dauer des larvalen Zustandes nicht; sie ste11t lediglich die Abhangigkeit 
beider Tatsachen voneinander fest. 

Einen sehr beachtenswerten Erklarungsyersuch bringtL. v. UmscH, 
der beide Tatsachen mit der WEGE:-iERSchen Hypothese in Zusammen
hang bringt. 

Nach der WEGENERSchen Theorie bestand im Eocan zwischen Mittel
amerika und Nordafrika nur ein schmales, nach Suden abgeschlossenes 
}It'eresbecken. Nur in diesem k6nnen damals die Laichplatze des Aales 
gclegen haben, die von den Kusten aus in kurzer Wanderung erreicht 
werden konnten. }Iit der Erweiterung der atlantischen Spalte und dem 
Abrucken des amerikanischen Kontinentes konnten die Laichplatze nicht 
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an der alten Stelle bleihen, sondern sic muBten Amerika folgend eben
falls nach Westen verlegt werden. Der heutige Ort der Laichplatze fiel 
zu Beginn des Eocan auf Festland oder in ein flaches Transgressions
meer. Fur die Aale bestanden nun zwei Moglichkeiten, entweder ihre 
alten Laichplatze beizubehalten und ihnen zu folgen, oder sich dauernd 
neue zu suchen. Es ist unwahrscheinlich, daB die Aale, entsprechend der 
Abwanderung Amerikas, ihrc Laichplatzc "activ auf immer neuent
stehendes Gelande verlegt hahen sollten, die europaischen Formen im 
Widerstreit mit allen ihren biologischen Gewohnheiten. !\immt man aber 
an, daB die Festlandmassen, die nach der Bruckentheoric den nord
atlantischen Ocean erfiilltcn, in sudwc,;tlicher, bzw. nordostlicher l?ich
tung untersanken, und die Aale zu gleicher Zeit ilm- Laichplatze beibe
hielten," so wurde der \Vet; fiir dil' Larven des europaischen Aales, die 
nach Osten wanderten immer langer, wahrend er fiir die amerikanische 
Form derselbe blieb. 

Die Ergebnisse der Aalforschung licBen sich also mit einer Theorie der 
horizontalen Kontinentalverschiebung in Einklang bringen, wenn nach 
AufreiBen der atlantischen Spalte nicht nur cin Abgleiten Amerikas nach 
Westen, sondern auch hesonders ein Abwandern von Europa-Asien nach 
Osten anzunehmen ware. Durch allmahliche Anpassung an die weitere 
Wanderung konnte sich die langere Larvendauer beim europaischen 
Flu/3aal herausbilden. Die Annahme einer Instinktvererbung - Ge
dankengange, wie wir sit:' nesonders hei BELLI:\,I (1901) finden - lie Be 
dann die Wandcrungen, sowohl der Leptocephalen als der Blankaale he
greiflich erscheinen, wenn nicht in dem Begriff "Instinkt" selber ein 
groBes X steckte. 

Weiter muB ein gewicbugcr Einwand gcgen diese Spckulation be
rucksichtigt werden. Wir haben zu Anfang schon gehort, da/3 den zwei 
atlantischen Arten 16 aus dem Indopazifik gegenuberstehen, was darauf 
hindeutet, daB wir dort die Urheimat des Aalgeschlechts suchen muss en . 
Wann und wie kam die Abtrennung der atlantischen Spezien zustande, 
wie kamen sic in das eoeane sIeer, das als Vorstadium des Atlantischcn 
Oceans angeschcn wird? 

MEEK (1916) verlegt diesen Zeitpunkt in das '\!iodin. "The distri
bution is such as would arise from the separation of the large Medi
terranean area from the Indian Ocean early in the .\!iocene period." 
Darnach wUrden sich also die atlantischen Arten erst zu einer Zeit von 
der Urheimat losgelost haben, zu der ihre Laichplatze nach der Annahme 
v. UBISCHS schon in einem Abrutschen nach Westen begriffen waren. Es 
fragt sich aber, ob der von MEEK angenommene Zeitpunkt nicht zu spat 
gegriffen ist. Kennen wir doch ncben fossilen Aalfunden aus dem Miocan 
Badens schon wdche aus eociinen Schichten vom Monte Bolca in Italien. 

Es scheint somit doch vielleicht noch zu frUh, diese Seite des Aal
ratsels 16scn zu wollen, und ich gebe EHRE:\,BAUM (1926) recht, wenn er 
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meint: "Zwar macht die gro/3e Ahnlichkeit zwischen den beiden atlanti
schen und dem japanischen Aal sehr wahrscheinlich, da/3 sic aIle von 
einem gemeinsamen Stamme herkommen, aber wie sich die Abzweigung 
und auf weIchem Wege sich die Abwanderung vollzog, das kann zwar 
diskutiert werden, bleibt aber hypothetisch. Zur weiteren Aufklarung 
der noch verbleibenden Probleme bleibt nur der Weg, die spezielle Bio
logie der einzelnen Anguilla-Arten und namentlich die Wanderungen der 
indopacifischen Arten weiter zu erforschen" (S. 88). 

Vollig ungeklart bleibt aber nach meincr Ansicht die Tatsache, daB 
sich die Larven beider Aalspezies in den Regionen, in denen sich die 
Brutplatze iiberschneiden, voneinandcr sortieren. Das Fehlen des ameri
kanischen Aales in Europa konnte durch negative Selektion erklart wer
den: Der Leptocephalus grassii, der nach Osten verschlagen wird, ist be
reits reif zur Metamorphose, wenn er noch in weiter Entfernung von den 
Kiisten ist; er kann nicht landen und geht deshalb zugrunde. Aber wes
halb von den kleinen Aallarven, die von ihrer Geburtsstatte mit der 
Meeresstromung nach Norden gcflihrt werden, die des europaischen Aales 
dann ostlichen Kurs, die des amerikanischen einen westlichen einschla
gen, bleibt ratselhaft. Zwar besitzen die Aallarven, besonders die alteren, 
eine ziemlieh starke Eigenbewegung, und von der Brut von Kabeljau und 
Plattfisehen wissen wir, daB diese zarten Fisehlarven reeht betraeht
liehe Entfernungen zuriieklegen konnen. Es kann deshalb wohl kaum 
der Meinung von MEEK (S. 5) vollig beigepflichtet werden, da/3 die 
Larvenperiode ausschlie/31ich eine "period of passive denatant migra
tion" ist. 

Sicher iibernehmen die :\leeresstromungen, vor allem der Goifstrom, 
einen guten Teil des Transportes der europaischen Aallarven. Wenn dies 
aber ausschlie/31ich der Fall ware, so diirften Glasaale nur dort landen, 
wo er die Kiiste umspiilt, was nicht den Tatsachen entspricht. Besonders 
gilt dies fiir den amerikanischen Aal, dessen Larven sogar stellenweise 
gegen den Neufundlandstrom angehen miissen. Die in den siidlichen 
Teilen des Laichgebietes geborenen Larven von A. rostrata werden wohl 
in ihrer Reise naeh der Nordkiiste von Siidamcrika durch den Aquatorial
strom unterstiitzt, der vielleicht auch Leptocephalus brevirostris nach 
Afrika verfrachten hilft (vgl. Karte Ahh. 83). 

Die gri.il.lcrcn Leptocep!zalcn werden bei ihrer kontinentwarts orientiertcn 
\Vanderung durch die iistlich gerichtete :\leeresstromung untersWtzt, und 
wie SCH:l!IDT bereits I<)o(, zeigte, in den Bristolkanal lind in die Biskay 
wie in zwei riesenhafte FlUgelnetze oder Trichter zusammengedrangt. 

Bereits 1906 wurde auf Grund der Fange des "Thor" erkannt, da/3 
die ausgewachsenen Leptocephalen au13crhalb der 1ooo-m-Linie im Nord
atlantik cine bestimmte Vertcilung zeigen, insofern die Individuen, 
weIcht' ihre Verwandlung noeh nicht begonnen haben, in groi3erer Ent
fernung von den Kiistenbanken gdangen werden, als die, die in der Meta-
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morphose stehen. Die erwachsenen Lan'cn trcten im Friihjahr und Friih
sommer auf, die Verwandlung findct im Herbst statt, und die Glasaale 
erscheinen im Winter und Friihling an den Kiistcn. 

Die ;\Ietamorphose (Abb. 38) wunle von SCH~IIDT, STRl'HHEI<G u. a. genau 
studiert, lInd es wurden nm ersterem sechs, von (;ILSO:-; sogar acht Stadien 

ALb. 38. Die Vcrwandlull.l!" dc~ IJI!jtoC('j/w/Ils ZUIll (;las~laI (nach SODIIIlT). 

unterschieden, die hauptsachlich durch bestimmte l'igmentierung charak
terisiert sind. Per \'erwandiungsprozefJ reduziert die 1-I0he und die Lange 
des Leptocephallls 1lI11 I em und das Gewicht 1II1l nahezlI 25 v1-l'. Die Ver-

, FRAXZ (H)o8) referiert diese Cbergangsstadien kurz foigelldermal3en: 
"Das erste oieanderblatta;hnliche Stadium, welches uns bekannt ist, ist etwa 
7'/2 em lang und kennzeichnet sich namentlich durch die weit nach hinten 
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wandlungsdauer betragt bis zu einem vollen ] ahr, so daf3 die 65 mm langen 
Glasaale, die an den Kiisten erscheinen, ein gal1Zes ]ahr alter sind als die 
75 mm langen .-\allarven, die zu gleicher Zeit im ostlichen Atlantik und im 
}littelmeer auftreten. 

Die Faktoren, die die }fetamorphose bestimmen, sind noch nicht genau 
erkannt. Von verschiedenen Autoren wurele die geringere Salinitat des :VIeer
wassers iiber dem europaischen Kontinentalsockel clafiir haftbar gemacht. 
STRGBBERG (I9[3) stellte \'erschiedene Yersuche mit Aallarven in \Vasser 
yon verschiedener Salinitat und Temperatur und bei yerschiedener Belich
tung an, und finclet, "That the progress of transformation of the elvers ... 
is more: distinctly influenced ... by temperature than by other outward con
ditions, salinity and light". 

Mit dem VerwandlungsprozeI3 der Leptocephalen geht cine Umkehrung 
ihres Verhaltens gegen das Licht einher'. \Vir haben gesehen, daB die 
Larven in den oberflachlichen Schichten des Oceans gefangen werden, daB 
sie also positiv phototaktisch sind; die Lichtscheu des erwachsenen Aales 
wurde auf der anderen Seite auch schon erwahnt. Letztere bildet sich 
mit der Erwerbung des Pigmentes heraus (Stadium V, GILSON), so daB 
der noch junge Glasaal, sowohl in den obcrflachlichen als tieferen Wasser
schichten gefangen wird (NORDQUIST und VALLIN); der altere, bereits 
pigmentierte nur noch am Grunde. 

Auch cine Umkehr des rheotaktischen Verhaitens der Aallarven ist 
zu beobachten. Wandern die Leptocephalen mit der Stromung, und folgen 
die jungen Glasaale anscheinend auch noeh der Flutwelle, so zeigen da
gegen die pigmentierten Stadien, eineriei ob das zustromende Wasser sliB 
oder salzig ist, eine positive Rheotaxis und wandern dem Strom ent
gegen, und schlief31ich in den FluB auf. 

Es ist ohne weiteres wrstandlich, daB je weiter cine Kliste von dem 
Laiehgebiet entfernt ist, desto geringer die Zahl der Jungaale wird, die 

gelegene Lage des "\nus. Im zweiten Stadium riickt der After weiter nach 
vorn, die Larvenzahne fallen aus, uncl clie ersten Spuren Yon Pigment im 
Larvenkorper treten am Schwanzende auf. Eine bereits begonnene Reduk
tion der Korperhiihe nimm t im dritten Stadium deutlichen Fortgang, der 
After riickt noch weiter nach yom, Pigment erscheint an eler Basis cler 
Schwanzflosse. 1m vierten Stadium tritt unter weiterem starken Fortgang 
der Hohenreduktion ein Dickenwachstum ein; der Beginn cler Riickenflosse 
riickt mehr nach vorn; zu dem inneren Pigment des Schwanzes gesellt sich 
ein oberflachlich gelegenes Pigment. Vas fiinfte Stadium, die ,Halblarve', 
ist auf3er durch weitergehende Hohenreduktion wiederum durch eine Ab
nahme der Dicke charakterisiert. Oberflachlich gelegenes Pigment erscheint 
am ~acken. nas Stadium bilclet den Cbergang zum ,Glasaal', welcher na
mentlich unter der Bezeichnung ,Montee' aus den Kiisten und Fluf3miin
dungen weit bekannt ist und bereits in hohem Grade dem erwachsenen Aal 
ahnelt. Es ist dies das letzte ::\ietamorphosestadium, uncl es geht unmittel
bar der nun folgenden Periode der .\'ahrungsaufnahme und des \Vachstums 
yoran." (S.491-492.) 

, GAXDOLFI-HoRXYOLD (I926) hat experimentell nachgewiesen, daJ3 die 
jungen Aale mit Erlangung ihres Farbkleides negativ heliotaktisch werden. 
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an ihr landen. So kommen im Bristolkanal J ahr fur J ahr Millionen von 
Aalbrut zum Fang, wahrend ein wirklich starker Jungaalzug an den 
deutschen Kusten relativ sc1ten ist. Immerhin ist dort noch der Aufstieg 
von Jungaalen reichlich genug, daB nach EICHELBAUM (1924) 1/2 bis 
1 Million Stuck ins Binnenland versandt werden konnten ohne die 
Kustenfischerei zu schadigen. 

Das Erscheinen der Jungaale an den Kiisten des Atlantik, der Nord
see und des Mittelmeeres zeigt grof3e RegelmaBigkcit, die schon von 
REDI (1729) hervargehoben wurde I, so daf3 z. B. in Comacchio die 
Schleusen, die das Aufsteigen der Aalbrut erlauben, am 2. Februar ge
offnet und durch Niederlegung der Umfassungsmauern die Verbindungen 
zwischen )feer und Lagune erweitrrt werden. Der Zug der jungen Aale 
geht dort der Stromung entgegen, bci Tag am Grunde, bei Nacht oder 
bei triibem Wetter an der Oberflache. Andererseits werden haufig aber 
auch die Gezeitenstromungen mit zum Einwandern benutzt. VAILLANT 
(1889) berichtet, daB der Fang van Glasaalen in der Orne besonders er
giebig ist 2 Tage vor bis 2 oder 3 Tage nach Neumond, also bci starken 
Gezeiten. Ebenso £alIt das :'.Iaximum der Fange in Severn mit den Friih
jahrs-Springtieden zusammen. Allem Anschein nach wird der starkere 
Flutstrom zum Aufstieg benutzt. Dort, wa die Flutwellen geringer sind 
wie im Mittelmeer (Comacchio), scheint diese Abhangigkeit zwischen 
Massenfangen von )font{ es und den Gezeiten nicht so ausgesprochen zu 
sein. Nur vom Nildc1ta liegen Angaben (PAGET, STRUBBERG) vor, wo
nach der Aufstieg von Jungaalen bei Vollmond (Springtieden) besonders 
stark ist. 

We iter bestehen Beziehungen zwischen dem Aufsteigen der Brut und 
der Wasserfiihrung des Flusses. Nach EICHELBAU)i (1923) ist fUr die 
Aufwartswanderung der Sii/3wasserausflu/3, besanders dessen Starke, be
stimmend, wahrend die Tcmperatur ohne EinfluB zu sein scheint. In der 
Ostsee z. B., wo, wie wir nl)ch sehen werden, der Aufstieg von meist 
gri>f3eren Jungaalen nicht so scharf an bestimmte Zeiten gebunden ist, 
wird das starkste Eindringen in die Fliisse bei Hochwasserfiihrung der
selben beobachtet. 

Fiir den Zeitpunkt des Einwanderns an den verschiedenen Kiisten 
sind sowahl die Entfernung dersc1ben von den grof3cren Ticfen (rooo-m
Linie), als auch die Temperatur der umgcbendcn Meeresabschnitte maf3-
gebend. Auf diesen beiden Faktoren beruhen wahrscheinlich auch zum 
Teil die Grof3endifferenzen, die an Glasaalen verschiedener Herkunft fest
gestellt wurden. Die :\Ictamorphosc des Leptocephalus zu dem Glasaal 
geht in dem warmercn :\Iittclmeer rascher vor sich als im Atlantik und 
in der Nardsee. 

I REDI herichtet, daB illl Jahre ] 667 bei Pisa illl Arno in 5 Stunden 
3 :\Iillionen Pfund Aalbrut gefangen wurde. 
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GANDOLF1-HORNYOLD (1926) hat experiment ell festgestellt, daB die Ge
schwindigkeit, mit der sich der Glasaal pigmentiert, stark von der Tempe
ratur abhangig ist. Durch eine Reihe von Arbeitcn, besonders durch die 
von STRUBBERG (1924), wurde hewiescn , daB die Lange der im Mittelmeer 
an den Flul3miindungen erscheinendcn Glasaale geringer ist als die der at
lantischen. Die kleinsten iiberhaupt bekannten Glasaale kennen wir aus 
dem Nildelta. Andererseits betont STRt:BBERG, daB das Gewicht der Mittel
meerglasaale - mit Ausnahme tier vom ~il -- trotz der geringeren GroBe 
hoher sei als das der atlantischen. Er befindet sich hier im \\,itlerspruch mit 
den Angaben von GANDOLF1-HORXYOLD und von ATHAxAssoPouLus, die das 
Gegenteil festgestellt hatten. Z . T. mag dieser Widerspruch darauf beruhen, 
daB die beiden letzteren Autoren anscheinend mit den absoluten Gewichten 
arbeiten, wahrend STRt:BBERG von einem "proportionately greater weight" 

;\1>1>. 39. )I (' ('r('ss tr;l mun~(,'n im i\littt'lml.!('r (nach SUDllIn). 

spricht. :'IIoglicherweise liegt aber auch tier \\-iclerspruf:h in Zufalbbefunden, 
und wird clurch Untersuchungen a n einem groBeren Material geklart. Fiir 
die geringere GroBe der :'IIittelmeerglasaale macht STRUBBERG tlie hohere 
Temperatur des \Vassers verantwortlich, die entweder bewirke, daB bei der 
;VIetamorphose eine starkere Grol3enreduktion von Stadium II-IV eintrete, 
oder "the larvae might become fully-grown, i. e. ready for metamorphosis, 
at a somewhat earlier age, i. c. somewhat smaller size, than in the Atlantic". 
1m :'IIittelmeer wiirtle also die Larvenzeit kiirzer sein, besonders wiirtle die 
Kleinheit der ~ilglasaale sich tlaraus erklaren, daB sic langere Zeit in den 
wiirmsten Teilen des Meeres waren'. 

Durch die groBere Geschwindigkeit der :\[etamorphosc oder deren Ab
lauf zu einem friiheren Zeitpunkt wird aber die T atsache nicht erklart , daB 
wenigstens manche der l\littelmeerglasaa\e schwerer sind als die etwas lan
geren des Atlantik und der ~o[(lsee. :'lIon tees aus letzterer besitzen die
selbe Lange wie die atlantischen, sind aber leichter als diese. Die Erklarung, 
die STRt:BBERG hierfiir gibt, erscheint pla usibel : "The inferior weight of the 
North Sea elvers compared with that of the wcstern European samples, 

, Vgl. hierzu Stromungsverhaltnisse des :'Ilittelmceres (Abb. 39). 
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might then be ascribed to the longer journey made by the last pelagic or 
semipelagic stages here." (S. 28.) 

Dieser Er;darungsversuch ist aller nicht anwendbar, den ollen erwahnten 
\Viderspruch :~wischen den Angaben von GANDOLFI-HoI{XYOLD und von 
ATHAXASSOPOULUS mit denen von STRUBBERG zu beseitigen, als iiberhaupt 
uns verstehen zu lassen, weshalll manche (ler Mittelmeerglasaale bei ge
ringerer Lange schwerer, andere leichter als die aus clem Atlantik sind. Eine 
andere Beobachtung STRL'BBE!{GS scheint mir aller im Verein mit alteren 
Angaben einen \Veg zu weisen. ~ach den Cntersuchungen von STRUBBERG 
sind iiberall die zuerst ankommenden Glasaale groBer als die spater folgenden, 
\Venn auch in verschiedenen J ahren die DurchschnittsgroBe schwankt, z. B. 
im Arno: im :\'ovember 69-73 Illm, iIll April und lVlai 66-68 mm; in Li
vorno: im Oktoller 73 mIll, iIll :\lai 66 mm; an der :\,ilIlllinclung: im De
zember 63 bis 64 mm, im Juni 60--61 1nm; in \\-'esteuropa: im :\'O\'ember 
7(; mm, im ;\Iai 69 mm; in der Korelsee: im ]anuar 73 mm, imMai68-70 mm. 

ST!{CBBERG, unterstiitzt von], SCID1IDT, stellt iiber elie Tatsache fol
gende Betrachtung an: \Venn die VurchschnittsgraBe einer ] ahresklasse fiir 
die altesten als flir die j iingsten Lan'en (die Laiehzeit dauert ja anscheinend 
mehrere l\Ionate) gleich ware, und aile Larven im gleiehen Tempo ostwarts 
wanclerten, miiBten aile Glasaale, die im Lauie von :\lonaten aufsteigen, 
die gleiche GroBe haben. \\'enn aber durch die Temperaturerhohungen elie 
l'eriode der Metamorphose abgekiirzt winl, oder wenn bei den heranwaeh
senden Larven eine "Aussortierung" der Art stattfindet, daB die graJ3eren 
rascher in Kiistennahe gebraeht werden, - sic werden aueh infolge ihrer 
groBeren Kraft besser schwimmen (SCH.) ,- ware zu erwarten, daB zunachst 
die graf3eren Glasaalc crscheinen. 1m letztcrcn Faile wiirden die yerschiedenen 
Monatsklassen miteinander gemischt unci sortierten sich immer wieder aus. 
Der Enclzustand ware dann der, daB eine \' orhut eler groBten Larven voraus
marschiere, elas Gros aus groBen und kleinen Individuen verschiedener ;\10-
natsklassen bestehe und dic :'-iachhut dic kleinstcn und yielleicht jiingsten 
Tiere cnthielte. Die zuerst ankommcnden Glasaale waren sicher die, die 
sich aus den vorwiichsigcn Lan'en verwanclelt hatten. 

~och eine anderc, ctwas weiter g"hende Maglichkeit mochte ich hier an
deuten. \Vare es nicht auch maglich, daB wir unter den graJ3ten, zuerst an
kommenden Glasaalen nicht nur solche hatten, die aus vorwiichsigen Lan'en 
des gleichen ]ahrganges stammten, sondern auch noch Xachziigler des vor
hergehenden vor uns hahen, die sich 5-9 Ylonate spater ven\'andclten? 
\Vir hahen ja schon gesehen, daB in hestimmten l{egionen des Atlantik zwei 
]ahresklassen von Aallarven nebeneinander vorkommen. 

J e weiter ",ir im :\littelmeer an dcssen X ordkiiste nach Osten gehen, 
desto groBer und schwerer werden die Glasaale und desto spater erscheinen 
sie an den Kiisten, Z. 13. bei Athen Ende :VUi.rz unel April. In g1cicher Rich
tung nimmt ihre Haufigkeit stetig ah; nur am ?-iildelta sind sie, hegiinstigt 
durch die hydrographischen \. erhaltnisse, wie wir hereits harten, noch zahl
reich. ATHAXASSOPOULUS berichtct, daB anch Steigaale im Kovemher in den 
griechischen Gewassern beobachtet werdcn, die schwerer und bereits dunkler 
pigmentiert sine\. \\,ir haben es hier cntwcder mit Exemplaren zu tun, die 
spat metamorphosiert haben, oclcr clie sich langere Zeit - '/2 his 3/4 ] ahre -
als Glasaalc in Kiistennahe aufgebaltcn haben, eine Erscheinung, die wir in 
cler Ostsee noch haufig werden feststellen konnen. 

Fur die nordlichen Kusten Europas haben wir viel genauere Schilde
rungen und Angaben tiber das Zuwandern der Aalbrut. Der Zeitpunkt 
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ihres Erscheinens zeigt deutliehe Abhangigkeit von der geographischen 
Lage des Ortes. 

An den Kiistenstrecken, die nahe an die lOoo-m-Linie heranreiehen, 
wie an der Westkiiste von Irland und Frankreich, und der Nordkiiste 
von Spanien, erscheinen die :\:lonti es von Oktober bis Januar. 

An der Nordwest- und Nordkiiste Frankreichs treffen sie regelmaf3ig 
von Westen naeh Osten aufeinandcr folgend ein: in Bayonne im Dezem
ber, in Rochefort und Pavillae (Giron de) im Januar, in Nantes, St. Na
zaires, Dinan, Caen im Februar. Der SchluB des Aufstieges im Laufe des 
April ist nicht so regelmaf3ig, meist verzettclt, bei Nantes erst im Mai. 
An der flandrischen Kiiste werden die erst en Glasaale im Februar, die 
letzten im Juni beobaehtet, Massenfange werden von Zeit zu Zeit in der 
Nethe gemacht. 

1m Severn werden die ersten Glasaale im Februar gcsiehtet, massen
haft treten sie gewohnlich im April auf. An der Ostseite von GroB
britannien erscheinen die Elvers zuerst an der schottischen Kiiste, ge
wohnlich von Februar bis April. BOWMAX konnte aber weIche im Firth 
of Forth schon im Dezember nachweisen. An def englisehen Ostkiiste 
treten Montees von Mai bis Juli auf, an der Siidseite im Kanal etwas 
friiher (Februar bis Juli). 

Aus diesen Daten geht schon hervof, daf3 die Einwanderung der Jung
aale in die Nordsee sowohl von Nordwesten her iiber die Hebriden und 
um die Nordspitze von Kaledonien herum als durch den Kanal erfolgt; 
die Hauptmenge nimmt den ersteren Weg. 

An den FluBmiindungen der deutsehen Nordseekiiste werden die 
ersten Glasaale im April und Mai angeiroffen (naeh HEI~CKE bei Helgo
land Ende Mai bis Anfang Juni). In der Ostsee kommen die Wanderer 
spater an und sind meistens dann schon weitgehend pigmentiert; im 
April und Mai beobaehteten sie HEINCKE und MOBIUS in def Kieler 
Bueht. Naeh EICHELBAUM gehoren die Glasaale, die an die deutsehe 
Nordseekiiste kommen, den Stadien IV und Van, d. h. sic sind hellgrau 
bis grau, die an der Ostseekiiste sind bereits dunkel (Stadium V und VI). 
Die oben erwahnte Langenreduktion wahrend der Metamorphose geht 
bei dies en Glasaalen, die keine Nahrung aufnehmen I, noch weiter und 
ist am starksten bei dem Stadium IV und V. Naeh EICHELBAUM ist ihre 
Durchschnittslange in der Deutsehen Bucht 69,94 mm, die des bereits 
grauen Steigaales, wie er an der Kiiste angetroffen wird, 68,I5 mm. Hier 
beginnt er, wie bereits GILSON £iir das Stadium VI der bclgischen Kiiste 
festgestellt hatte, mit der Nahrungsaufnahme (Bodenpartikelchen, Poly
ehii.ten, Crustaeeen) und nimmt langsam an Lange zu, so daB das dunkle 
Stadium VI 68,3 mm aufweist. 

I Vgl. die Ui.ngenabnahme \'on Jungaalen bei Hungerversuchen von 
U. D'ANeOXA (1<)z6), Effctti dellungo digiuno sui apparato digirente dell' an
guilla. :\Iem. R. Com it. Talassogr. Ital. Nr. 123. 
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1m Oresund werden naeh PETERSEN die erst en Glasaale im April und 
Mai, in Jutland im Juli und in der Gudena im Juni beobaehtet. 1m Mai 
erreiehen sie die Westkuste Sehwedens (7,5-9.4 em lang, haufig ge
miseht mit 10-20 em langen Individuen), etwas spater, Mai und Juli, 
gclangen sic an die sehwedisehe Sudktiste (10-15 em lang) und im Juli 
sind sie endlieh im Kurisehen Haff. In Neufahrwasser, Pill au , Memcl 
wird gelegentlieh der Aufstieg von 1) em groBen Aalen beobaehtet, er ist 
aber unbedeutend gegenuber dem von grol3eren Individuen. TRYBOM 
und SCHNEIDER (1908) und NORDQUIST und V ALLIN (1924) geben genaue 
Zusammenstellungen uber die aufsteigende Wanderung junger Aale im 
Ostseebeeken. Daraus geht hervor, daB nieht nur eben verwandelte, son
dem aueh altere Aale sieh daran beteiligen. So werden an versehiedenen 
Stellen aus der Ostsee kommende, groBere Jungaale beim Aufstieg ge
fangen, z. B. in Swinemunde solche von 15--25 em im Mai und Juni, im 
Juli aber solche von 8-Ifi em, im September in Mecklenburg Individuen 
von 18-30 em Lange, im glciehen Monat in Hinterpommem Fische von 
23,6-30 em. In der Weiehsclmundung erseheinen im Juni und Juli 
13-16 em lange Aale, cbcnsolche zu gleieher Zeit in Pillau (Mundung des 
Frischen Haffs) und bei Putzig. Weiter im Binnenland werden von Juli 
bis September etwa 20 em lange Aale beobaehtet, die besondcrs zahl
reich wahrend des sogenann ten J ohanneshochwassers (zweite Halfte J uni) 
in der Weiehsel hoehsteigen. 

Nach NORDQUIST und VALLI:\, erreichen die ersten noch unpigmen
tierten Glasaale Bohuslan von Februar bis April. Pigment erhalten sie im 
Mai. Die Einwanderung in die Ostsee erfolgt wahrseheinlieh mit den dureh 
die Belte und den Oresund eindringendcn Bodcnstromungen des Nordsee
bankwassers. Die Hauptmenge der Gla:iaalc bleibt in der westliehen Ost
see, weshalb im Gegensatz zu der sehwedischen Sudkuste an der Ostkuste 
nur gelegentlieh cine starke Einwanderung von Glasaalen beobaehtet wird. 

Recht interessant sind die :\Icssungen, die NYSTROM an Aalen, die an 
den Trollhattafallen aufsteigen, maehte. 

Tabelle 83. Lange cler an den Trollhattafallen aufsteigenden Aale 
naeh ~YSTRihl. 

8em. I Expl. 22em .50 Expl. 36 em. .23 Expl. 
9 2 23 · S6 37 . 13 

10 2 24 ., .68 38 8 
II 3 25 .. .66 39 .. 8 
12 ,. S 26 .. • (X) 40 .. 7 
13 .. 10 27 ., .62 41 " 

6 
I4 ,. 8 28 .. · .+9 43 ., 3 
15 

" 13 29 .. .42 44 .. 
16 ,. .27 30 .. · 54 47 " 17 ,. .28 31 .. ·34 48 ., 
18 ·44 32 .. ·37 49 ., 
19 " 

. 28 33 .. .24 51 .. 
20 .48 34 .. · 33 56 " 21 ·49 35 .. · III 65 " 
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Aus ihnen geht hervor, da/3, wenn aueh keine Altersbestimmungen 
von diesem Material vorliegen, die dort aufsteigenden Aale keine 
Montees, sondern aIle gro/3er und alter sind. 

An der an der Ostseekiiste Sehwedens gelegenen lnsel Arko 
(3°03°' N.B.) erseheinen 20-30 em lange Aale Ende Mai, und in den 
Fliissen der sehwedisehen Nordkiiste soIlen Ziige sehr junger Aale 
im August beobaehtet worden srin. TRYBO~1 hat dort im Ljusna 
und im Dalelv von J uli bis September ,,23-43 em lange Aale" beob
aehtet '. Da das Wachs tum der Aale je naeh der Nahrung sehr ver
sehieden ist (vgl. S. 13ff. BELLINI, EHREXBAU~1 und MARUKAWA, HAEM
PEL und NERESHEIMER) und von dem dortigen Material keine Alters
bestimmungen gemaeht worden sind, ist schwer zu sagen, wie lange 
sieh die betreffenden Aale bereits in der Ostsee aufgehalten haben. 
Wenn TRYBOM diese Zeit auf 2 Jahre sehatzt, so erseheint mir dies 
ziemlieh willkiirlich und fur einen Teil vie! zu kurz 2 • 

In Finnland kamen Aalmontees bisher nie zur Bcobaehtung; naeh 
NORDQUIST (1903) sind die im Kumoelv im August und September auf
steigenden Aale in der Mehrzahl solche von 33-48 em Lange. Ebenso 
wurden von NORDQUIST (I 920) in Nordsehweden nur gro/3ere und altere 
Aale bei der Aufwartswanderung festgestellt. Die klcinsten in Finnland 
auf der Bergwanderung beobaehteten Aale sind 3I em gra/3. Die Zeit des 
Aufstiegs, und damit indirekt die Gro/3e der Aale scheint weitgehend von 
der Temperatur des betreffenden Flusses abhangig zu sein. TRYBOM 
:iu/3ert sich dariiber folgenderma/3en: 

"Es kann angenommen werden, daB die Jungaale in kalteren Gegenden 
verhaitnismaBig langere Zeit im l\leere sich aufhalten, bevor sie sich in die 
FluBmiindungen begeben, da sie das Steigen der Temperatur abwarten. Da
durch erklart sich der Cmstand. daLl z. B. in den kleineren Gewassern von 

I 1902 stellte der gleiche Autor dart .1Iessungen an, die folgencles Er
gebnis hatten: 

Tabelle 84. GroBe aufsteigender Aale im Dalelv. (Xach TRYBOM.) 
31 cm . 3 Expl. 39 cm . i Expl. 48cm . 6 Expl. 
32 " 2 40 " . '3 49 " 

, 
33 " 8 41 i 50 2 
34 " 

2 42 .. 8 51 " 35 ., 5 43 " 
. I I 52 " 36 . " 44 5 53 

37 ., 8 45 " 
6 54 " 38 .. .11 47 " i 

2 GA:-o'DOLFI-HORXYOLD untersuchte roo aufsteigende Aaleaus clem Ober
rhein. Sie waren nach seinen Bestimmungen hereits 6-8 Jahre im SiiB
wasser. Der GroBe nach verteilten sie sich wie folgt: 

Lange in cm: 26 

Anzahl: 2 

Tabe1Je 85. 

27128129.30,3' ~32 33 34;35 36 37138 39140 j41 424344 
- ---;----------- -, "T--' ·-I-----;--,---j··-,-

3 I 4 5 ,6 12 9 9 7," 3 7' 3 5, I i -; --' I I 2 
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Schonen die hinaufsteigenden ] ungaale aus kleineren Individuen bestehen 
und frtiher eintreffen als in der Gotaelv bei Trollhattan, namlich schon illl 
Mai und vielleicht schon Ende April. In den an der Ostktiste Schwed ens 
ausm tindenden Fliissen erscheinen die J ungaale spa ter und sind bedeu tend 
langer als in den Bachen von Schonen. 1m :Ylotalastrbm z. B. erscheinen 
sie in einer Lange von :W, 30, bis 40 em und fast nie unter [5 em lang. 

Es kann damit als sicher bewiesen gelten, daB die anadrome Bewe
gung der Aale im Norden und Osten sehr lange anhalt, und daB Glasaale 
nicht mehr in der ostlichen Ostsee vorkommen. 

In den FluBmtindungen, besonders in denen der westlichen H.egionen, 
erfolgt der Wanderzug der :\lontces im dichtcn Schwarm, der oft mehrere 
Meter breit, bis zu r m tief und betrachtlich lang sein kann. Eng ge
schloss en bewegt sich die :\Iasse langsam bergauf (HEINCKE, BELLINI u. a.). 
Stauanlagen, Stromschnellen und klcinere Falle werden tiberwunden, "die 
feuchten Schleusentore, die mit :\1oos bewachsenen Steine eines Wehres, 
die nackten, kahlen Felsen eines Wasserfalles werden erklommen; Tau
sende fallen zurtick, tiber sil' hinweg klettern die anderen, bis es ihnen 
gelingt, eine kleine l{itze zu erspahen, durch die sie ihren schlanken 
glatten Korper zwangen konnen" (LEO:\HARDT rg02, S. 20). Der Rhein
fall von Schaffhausen wird von einzelnen Aalen tiberwunden, jedoch 
wurdc der Wehnersee erst nlTI ihnen bevolkert, nachdem die Trollhatta
Hille durch einen Kanal umgangen waren (NYSTRO:\l). "Wer die Aus
dauer der jungen Aale bei ihrer Vorwartsbewegung gesehcn hat, wer 
beobachtet hat, wie auch das kleinste Loch zum Durchzwangen ihrcs 
Korpers gentigt, der wird es auch selbstverstandlich finden, daB kein 
abgeschlossener Teich so feste Diimme besitzt, daB nicht eines oder das 
andere der kleinen Tierchen hineingelangen konnte" (LEO!':HARDT). 

Je weiter der Schwarm nach dem Binnenland stromaufwarts wandert, 
desto kleiner wird er durch die Abzweigungen, die sich in die Seitenfltisse 
begeben, und desto schwerer ist der Zug zu beobachten. Haufig gesellen 
sich hier altere Aale zu ihnen. 

1m Wesergebict beobachtete METZGER (rgor) im Juni und Septem
ber einen starken Aufstieg von 30-40 cm langen Aalen bei Bonafort in 
der Fulda - in 4 Tagen (4.-9. Juni) - r650 Sttick. 

1m Emsgebiet steigen (zit. nach WALTER) r2-r5 cm lange Aale im 
August auf, wiihrend die kleinen }Iontces bereits im Mai passieren. 

Aus dem Rheingebiet haben wir vcrschiedene, verbtirgte Beobach
tungen durch die Kontrolle der Fischpasse und Schleusen; so wurden an 
einem Wehr bei Hamm in Westfalen r8g6 an einem Juliabend bis zu 
rooo 25-30 cm lange Aale beobachtet und ins Oberwasser geschleuBt. 
Ober den Aalzug im :\lain, der dort zwar nur gelegentlich auftritt, gibt 
BUXBAUM (r892) folgende Schilderung: 

"Am I. ] uli v. J. kam cin so grofJer Zug .-\ale, mainaufwarts ziehend, 
an'dem FischpaJ3 zu Raunheim an, daB bald die hinf kastenartigen Terrassen 
mit Aalen vollstandig gefiillt waren und illllller !loch gro13e :\[engen nach-
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zogen. Die meisten hatten eine Lange von 20-30 em, doch sah ich dabei 
manehmal aueh recht groBe, ausgewaehsene Exemplare. Diese alten Tiere, 
mitunter von riesiger Lange, hielten sich mehr auf dem Grunde und kamen 
nur vereinzelt und vorubergehend an die Oberflaehe, wahrend die jungen 
Aale das ganze Wasser belebten und massenhaft an der Oberflache herum
schlangelten. Der Dbergang aus einer Terrasse in die zunachst hohere 
kostete die Aale groBe Anstrengung, denn die Wande der fUnf Abteilungen 
des Fisehpasses sind senkrecht, und der Wasserfall ist so stark, daB sie sich 
nicht halten konnen und immer wieder zuruckgeworfen werden. Die Aale 
konnen diese Hindernisse nicht uberspringen wie die anderen Fische, sondern 
mussen sie durch Anklammern an die Wande und Fortschlangeln zu iiber
winden suchen. So hat der Zug Tag fUr Tag bis zum 12. Juli gewahrt, und 
es mussen in dieser Zeit ungeheure Mengen den PaB durchwandert haben." 
(Zit. WALTER, S. 110.) 

Am Stauwehr von Augst im Oberrhein untersuchte GANDOLFI-HoRN
YOLD 26-40 cm lange im Juli und August aufsteigende Aale. Am 
Schaffhausener Fall werden zeitweilig Aalc von 30-40 cm beobachtet. 

Aus all diesen Tatsachen geht zur Genuge hervor, daB nicht nur im 
Glasaal der Trieb zur Bergwanderung steckt, sondern auch die ii.lteren 
Individuen sich anadrom bewegen. Die Wanderung im SuBwasser ist 
nicht nach Ablauf des ersten Jahres im Herbst beendet, und der Aal 
bleibt nicht dort, wo er sich nach Ablauf des erst en Wanderjahres be
findet, sondern im nachsten Fruhjahr nach seiner Winterruhe geht seine 
Bergfahrt weiter aufwarts, ja, in den nordlichen und ostlichen Teilen 
des Verbreitungsgebietes beginnen die Aale den Aufstieg in die FluB
mundungen uberhaupt erst im fortgeschritteneren Alter. 

Wie weit in den ersten oder in den fortgeschritteneren Jahren die 
einzelnen Reiseetappen bergwarts gehen, ist schwer zu sagen; direkte Be
obachtungen hieruber liegen nicht vor, und sicher ist die zuruckgelegte 
Strecke entsprechend der geographischen Lage des Flusses und der Zeit, 
zu der die Montees an seiner Mundung anlangen, sehr verschieden. Stark 
wird das Tempo der Reise sicherlich auch beeinfluBt durch die natiir
lichen und kunstlichen Hindernisse (FaIle und Wehre), die sich dem Aal 
en tgegenstellen I. 

Mit Vorliebe wird bei Hochwasser und Oberflutungen gewandert, 
weil dann sehr viel mehr Wege offenstehen als bei Niederwasser. 

Ober das Alter der aufwandernden Aale liegen noch nicht genug 
genaue Daten vor. Wenn wir aus den bereits mitgeteilten GroBen der 
aufsteigenden Aale und auf Grund der eben falls erwahnten Alters
bestimmungen Schliisse auf das Alter der betreffenden Aale ziehen wol
len, so kommen wir zu der Annahme, daB die 13-16 cm langen Aale in 

I Auf die verschiedenen Einricht\lngen, die von Menschenhand geschaf
fen wurden, urn einerseits den Aalen den Aufstieg zu erleichtern (Aalpasse 
und Aalleitern), andererseits auf die Gerate, mittels deren die Montees in 
manchen Orten und Fliissen (Cornacchia, Tiber, Severn, Weser) in Massen 
gefangen, urn als Besatz fur die Binnengewasser gewonnen und verschickt 
zu werden, brauche ich hier nicht einzugehen. 

Ergebnisse der Biologie VI. 4 
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der Weichselmtindung, und die 10-15 cm graBen des Emsgebietes, als 
auch die von Pillau der sogenannten 1- und II-Gruppe angeh6ren, die 
weiter im Binnenland beobachteten 20 cm langen Fischchen, eben so wie 
die 18-20 cm langen aus der Umgebung von Kassel (Bonafort), der 
II-III-Gruppe. Die Aale, die, 25-30 cm lang, durch das Wehr bei 
Hamm geschleuBt werden, sind sicher mindestens schon 4 Jahre als 
verwandelte Aale auf der Wanderung, und diejenigen, die den Rheinfall 
bei Schaffhausen erkletterten, sicher schon 6-8 Jahre im FluB I. Rechnet 
man nun noch hinzu, daB sie schon im Atlantik 3 Jahre als Larve und 
I Jahr als Glasaallebten, so sehen wir, daB derTrieb zur Bergwanderung 
sich sehr lang bei dem Aal erhalt. Welche Faktoren ihn aus16sen, ist uns 
bisher noch unbekannt. 

Merkwtirdigerweise zeigen aber nicht aUe jungen Aale das Bestreben 
und das Bedtirfnis, das StiBwasser zu erreichen und weit in die Binnen
gewasser hineinzugehen. Eine graBe Anzahl bleibt im Salz- oder Brack
wasser der Ktiste und steigt h6chstens eine kurze Strecke in die FluB
mtindungen ein. Wir haben bereits geh6rt, daB FEDDERSEN festgestellt 
hat, daB bei abwandernden Aalbestanden im Ober- und Mittellauf der 
Fltisse die Weibchen stark tiberwiegen, und erst im Mtindungsgebiet die 
Zahl der Mannchen ansteigt. Andererseits haben wir auch bereits ge
sehen, daB zuerst die weibliche Gonade des Aales entdeckt wurde, und 
zunachst aUe Funde von weiblichen Aalen aus dem StiBwasser stammten, 
wohingegen die erst en Aalmannchen in Salzwasser gefunden wurden. 
v. SIEBOLD stellte, auf diesen Beobachtungen fuBend, die Theorie auf, 
daB aUe StiBwasseraale Weibchen waren 2, mannliche Aale daselbst 
nicht vorkamen. Man nahm an, daB die aus beiden Geschlechtern ge
rnischten Massen von Montees sich an den FluBmiindungen derart sor
tierten, daB die Mannchen im Salz- oder Brackwasser blieben und nur die 
Weibchen aufwiirts wanderten. "Man ging noch weiter, indem man an
nahm, daB die Mannchen die FluBmtindungen gewissermallen als Sam
melplatz betrachteten, urn hier die meerwarts steigenden Weibchen zu 
erwarten, und gemeinsam mit diesen die Hochzeitsreise ins Meer anzu
treten" (WALTER, S. 127). 

Glanzende Bestatigungen der Behauptung, daB die Mannchen in den 
FluBmtindungen und im Brackwasser vorkommen, lieferten die Unter
suchungen von EHRENBAUM in der Unterelbe und die von GIACOMINI bei 
Malalbergo (50 km westlich von Comacchio), wo das Geschlechts
verhaltnis b : <jl = go: 10 festgestellt wurde. In verschiedenen Teilen der 
Tibermtindung schwankt nach GRASSI dieses Verhaltnis; im Minimum 
finden sich aber immer noch 73 vH Mannchen. 

I GANDOLFI-HoRNYOLD bestimmt die Zeit des Flu13aufenthalts fUr seine 
26-40 em langen Aale aus dem Oberrhein mit 6-8 Jahren. 

2 Vgl. DALLMER (r878), BENECKE (r884), LEONHARDT, VOGEL, \VAL
TER USW. 
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Diese Untersuchungen interessierten hauptsachlich die Kreise der 
Fischerei in dem Augenblick, als man begann praktisch "Aalzucht" 
zu betreiben, und Montees, vor aHem Satzaale nach dem Binnenland 
zum Besatz von Seen und Fliissen schickte. Letztere wurden hauptsach
lich aus den FluBmiindungen, z. B. in Deutschland in der Unterelbe 
gefangen, und man fiirchtete auf diese Art die langsamwiichsigen und 
klein bleibenden Mannchen, die auch noch eher abwandern und somit 
weit geringeren wirtschaftlichen Wert haben, als Besatz zu erhalten. 
Dies urn so mehr als auch Aalmannchen im SiiBwasser bis zu einer 
Entfernung von 200 km vom Meere I festgestellt wurden: JACOBY, 
HERMES (1880, 1893), V. BRUNN (1894), HOFER (1893), PETERSEN, 
BRUHL (1902), DROSCHER (1899, I900), SELIGO (r900). 

In neuester Zeit hat GANDOLFI-HORNYOLD in einer Reihe von Arbeiten 
aueh Aalmannehen in Fliissen in noeh betraehtlieheren Entfernungen 
von der Miindung naehgewiesen, so im Minho bzw. in dessen NebenfluB 
Sil in 230 bzw. 280km, in der Garonne in 480 km, im Tajo in 600km und 
im Ebro in 700 km. 1m Sil und in der Garonne waren sogar die Mann
chen in der Dberzahl. 1m Oberrhein konnte der gleiche Autor jedoeh 
unter 26-40 cm langen bei Augst gefangenen aufsteigenden Aalen keine 
Mannchen feststellen; er fand nur, daB unter seinem Material (roo Fisehe) 
rund 10 vH noeh indifferente Tiere waren; es waren die Exemplare von 
26-32 em Lange. EHRENBAUM 2 dagegen konnte unter je 30 - 32 bis 
42 em langen - Aalen aus zwei Seen von Mecklenburg und der Ucker
mark 5 bzw. 6 Mannchen feststellen. 

TESCH untersucht ein reiches Material hollandischer Aale verschie
dener Herkunft und versehiedener GroBe und erzielte folgende Er
gebnisse: 

Tabelle 86. Lange und Geschleehtsverhaltnis hollandi seher 
Aale. (Naeh TESCH.) 

Herkunft der 
untersuchten Aale 

I. Zuidersee. . . . . . 
II. Wadensee ..... . 

III. Haringsvliet, Holland. 
Tief. ....... . 

IV. 1m WaalfluB bei Nym
wegen (SiiBwasser). . 

V. Inland. Gewasser (SiiB-

I Prozent , Prozent 
I II Prozent Ibei den Langenibel den Langen 

I 
Anzahl __ ~ bis 27 em ____ ' von 28-:-42 em 

d'1~ d': ~ d' - ~ 

2584 94' 6 98,6 1,4 14,9 
775 70 I 30 77,7 22,3 41,5 

-I 

1001 87 i 13 94,6 43,1 

246 76 I 24 82,0 i 18,0 52 ,0 

wasser) ....... I 182 ~ I 28,0 72,0 

I WALTER (I9IO) gibt S. 129-130 eine Aufzahlung der bis dahin vor
liegenden Funde von Aalmannehen im SiiBwasser. 

2 EHRENBAUM, E.: Dber Abwuehsversuehe mit Satz- und Glasaalen. 
Ref. im wiss. Aussehu13 d. dtseh. Fiseherei-Yer. 1928 (miindliche Mitteil.). 

4* 
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Trotzdem wurde durch die Mehrzahl der neueren Untersuchungen im 
wesentlichen die alte SIEBoLDsche Lehre bestatigt, und man kann als ge
sicherte Tatsachen betrachten, daB erstens in einem FluBgebiet die Zahl 
der Mannchen mit der Entfemung vom Meere abnimmt, und daB zwei
tens die Mannchen von Westen nach Osten lUld von Stiden nach Norden 
immer seltener werden, so daB sie in Nordschweden vollig fehlen (NORD
QUIST und ALM) , ebenso wie sie in dem Finnischen und Bottnischen Meer
busen nicht angetroffen werden (TRYBOM und SCHNEIDER). 

Es wurde eifrig nach Grtinden fUr diese seltsame Verteilung der Ge
schlechter gesucht und 1910 schien des Ratsels Losung gefunden. BELLINI 
hatte bei den Glasaalen aus Livomo drei GroBenklassen festgestellt: 

I. Gruppe 56--61 mm 
II. 65-73 " 

III. 78-84 " 

In mehrjahrigen Versuchen ztichtete er in getrennten Becken, die be
liebig regulierbaren Zuflu13 von Meer- oder StiBwasser erhielten, die drei 
Gro13enklassen nebeneinander. Sowohl Dichte des Besatzes, als der Be
stand von Nebenfischen, als auch die Nahrung der Aale wurde innerhalb 
der drei Versuchsreihen variiert; trotzdem war in allen das Ergebnis, daB 
99 vH der erst en GroBenklasse Mannchen wurden, wahrend die beiden 
anderen nahezu oder ausschlieBlich aBe Weibchen lieferten. 

Nachprtifungen von HELM I91O', LUBBERT 19II-12, SCHMIDT 1910 

bis I9II, ORSENIGO I9II brachten keine Bestatigung der BELLINIschen 
Messungen, weshalb diese Autoren, wohl etwas voreilig, auch die SchluB
folgerungen aus den BELLINIschen Versuchen ablehnten, ohne die Ver
suche zu wiederholen. 

Ich kann nicht all die zahlreichen Spekulationen und Streitigkeiten, 
die tiber dieses Thema sich erhoben, hier schildem. Sie klebten aIle an 
der Ansicht, daB das Geschlecht eines Tieres bereits bei der Geburt oder 
gar bei der Befruchtung des Eies festgelegt sei. Nachdem dies Dogma 
besonders durch die Arbeiten der HERTWIG-Schule (R. HERTWIG, BALT
ZER, GOLDSCHMIDT, W ITSCHI u. a.) ersch tit tert war, er kann te man die Inter
sexualitat vieler Organismen, und von GRASSI und seinen Schiilem 
(D' ANCONA und MAZZA) wurden die Sexualverhaltnisse beim Aal auf
geklart. 

Kurz gefaBt ist das Ergebnis dieser Untersuchungen folgendes: Die 
Glasaale, die an den Ktisten erscheinen, sind Intersexe, d. h. die Gonade 
ist noch nicht nach der mann lichen oder weiblichen. Seite festgelegt 
(determiniert); sie kann daher, je nach den au13eren Einwirkungen -
Temperatur, Nahrung, Salzgehalt des Wassers -, sich zu einem Haden 
oder zu einem Eierstock ausbilden. 

1 HELM miBtraut von vornherein der :\>lessungsmethode BELLINlS. Seine 
eigenen Messungen ergaben eine Yerteilung innerhalb der GraBen 6o-8omm, 
die der binomischen Kurve sehr nahe kam. 
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Schon 1883 hatte LEPORI gegen FREUD (1877) behauptet, daB das 
Syrskisehe Organ keinen ausgesprochenen Hoden darstelle, sondern 
Dbergangsstadien zum Ovar zeige. 

MAZZA versuchte 1906 den Beweis experimentell zu erbringen. Von 
12 Aalen, nach auBeren Merkmalen zu schlieBen Mannehen, wurden seehs 
durch Sektion als solche erkannt, seehs weitere wurden 5 Jahre lang in 
einem StiBwasseraquarium gehalten; drei starben, die zwei tiberlebenden 
waren dann Weibehen. 

In zwei weiteren Veroffentliehungen verteidigte dann MAZZA seine 
Ansieht gegen GIACOMINI, der das Gesehleeht des Aales bei einer GroBe 
von 18-20 em (manehmal sogar bei 15-16 em) als bereits determiniert 
ansah. Ein 37 em langes Mannehen wuehs in 3 jahriger Gefangenschaft 
auf 54 em heran und zeigte ein richtiges Ovar. Teilweise Exstirpationen 
des Syrskisehen Organs bei Gelbaalen von 28-32 em Lange wurden da
mals und erneut 1924 von MAZZA durehgefUhrt mit dem Resultat, daB 
in mehreren Fallen als Neubildung ein typisehes Ovar auftrat. Ahnliehe 
Versuehe fUhrte TESCH 1922-25 mit 80 (20-25 em langen) Aalen aus 
dem Zuidersee dureh, die er in die StiBwasserbeeken des Zoologisehen 
Gartens in Amsterdam braehte. Kontrollen bewiesen, daB Satzaale 
dieser GroBe alles Mannehen waren. Nach I Jahre wurden 21 Tiere 
untersueht, sie waren Mannehen. Naeh weiteren 2 Jahren (1925) waren 
die restlichen 12 Exemplare - 30-45 em lang - aber Weibehen. 

GRASSI (1914) seIber untersuehte ein sehr umfangreiches Material 
(FreBaale von 20-40 em aus den versehiedensten Teilen Italiens) aus 
dem Meer, von der Ktiste und aus Fltissen in versehiedener Entfernung 
vom Meer. AUe Exemplare unter 24 em hatten mannliehe Gonaden; 
bei den groBeren Tieren nahm allmahlich die Zahl der Weibchen zu. Die 
Differenzierung oder Umstellung zum weibliehen Gesehleeht erfolgt, 
naehdem der Aal diese Lange tibersehritten hat und kann sieh bis zu einer 
GroBe von 33 em vollziehen I. 

Es spricht manehes dafUr, daB die Lange von 33 em die obere Grenze 
fUr die Differenzierung oder Umwandlung zum weibliehen Gesehleeht 
darstellt, so waren aueh die von GANDOLFI-HORNYOLD als indifferent be
fundenen Exemplare aus dem Oberrhein 26-32 em lang. Ob aber nicht 
doeh aueh noeh groBere Aale "labil" in bezug auf ihr Gesehleeht sind, 
ist nicht ausgesehlossen, wenn aueh noeh nicht vollig bewiesen. MAZZA 
und GRASSI nahmen an, daB unter bestimmten Bedingungen aueh Gelb
aale mit schon entwiekeltem Syrskisehen Organ zu Weibehen um
gestimmt werden konnen. Andererseits sind aueh typisehe Weibchen von 
26 em Lange aus dem Ebro bekannt. 

GRASSI und sein Schiller D' ANCONA befaBten sieh aueh mit den 

I Die histologischen Differenzierungen, die ebenfalls genau beschrieben 
wurden, interessieren uns hier nicht. 
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BELLINIschen Aufzuchtversuchen, tiber die von anderer Seite, wie wir 
sahen, durch Indizienbeweis der Stab gebrochen war. Wenn es ihnen 
auch nicht gelang, die Glasaale streng nach den drei Gruppen BELLINIS 
zu sondern, so ergaben ihre Untersuchungen doch, daB die kleinen Aale 
bis zu 65 mm (nach BELLINI nur 61 mm) vorztiglich Mannchen werden, 
wenn diese auch nicht absolut determiniert sind. 

Aus dies en noch etwas widersprechenden Tatsachen scheint mir her
vorzugehen, daB das Geschlecht des Aales zunachst sehr labil ist, daB es 
aber immerhin nach der einen oder anderen Richtung von vornherein 
priideterminiert ist. - Auf die Frage des Intersexualitatsproblems, wie 
sie durch die Arbeiten von WITSCHI und GOLDSCHMIDT an Froschen 
- transitorische Intersexualitat - und die von GOLDSCHMIDT und seiner 
Schule an Insekten und von BALTZER fiir Bonellia diskutiert wurde, kann 
ich hier nicht eingehen '. -Nur so kann man die Ergebnisse von BELLINI 
und von GRASSI und D'ANCONA begreifen, und nur unter diesem Ge
sichtspunkte wird es verstandlich, daB die mit mannlicher Tendenz ver
sehenen, aber noch undeterminierten Individuen an der Kiiste im Salz
und Brackwasser bleiben, dort, wo sie nach NORDQUIST und V ALLIN 
hauptsachlich durch die Stromung hingefiihrt worden waren. Mit der 
bedingt, aber noch nicht vollig ausgesprochenen mannlichen Tendenz ist 
von vornherein eine gewisse, geringere N eigung zur Anadromie vorhanden. 
Wir kennen ja genug Beispiele dafiir, sowohl bei Fischen als auch bei 
Vogeln, daB der Wandertrieb und die Zeit des Wanderns bei Mannchen 
und Weibchen verschieden sein kann. Das seltene Vorkommen von 
Mannchen in den Fliissen und in den ostlichen Teilen des Verbreitungs
gebietes (in den schwachsalzigen Meeren) findet eine zwanglose Erklarung 
von dies em Gesichtspunkte aus betrachtet". Werden aber die Mannchen, 
die noch keine ausgesprochenen Mannchen sind, in eine Umgebung ge
bracht, die auf die Gonade umstimmend wirkt, z. B. dann, wenn sie als 
Satzaale in Binnengewasser iiberfiihrt werden, so entwickeln sie sich zu 
Weibchen und erwerben damit auch die weiblichen Instinkte; sie werden 
anadrom und bleiben langer im SiiBwasser. 

Es ware nun sehr interessant und der Untersuchung wert, die Frage 
naher zu verfolgen, wie lange brauchen die mehr oder weniger weit be
reits mannlich determinierten Aale verschiedenen Alters, um richtige 
Weibchen zu werden, und nach welcher Zeit legen sie ihr Wanderkleid 
an. Die Untersuchungen von MAZZA geben uns darauf keine Antwort; 
er hat lediglich bei Tieren, die er auf Grund seiner Erfahrungen als 

, Ich behalte mir vor, im AnschluB an die Ergebnisse von Versuchen 
iiber die Geschlechtsdeterminierung bei Forellen, die ich zurzeit anstelle, auf 
die Frage der Geschlechtsbestimmung beim Aal nochmals eingehender zu
riickzukommen. 

2 Man vergleiche hierzu nochmals die Ergebnisse von GANDOLFI-HoRN
YOLD aus westeuropaischen Fliissen. 
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Miinnchen ansprechen durfte, nach 3 bzw. 6 Jahren SiiBwasseraufent
halt Ovarien nachgewiesen. Es scheint mir aber vollig plausibel, daB 
die Zeitdauer, die zur Umdeterrninierung notig ist, in direktem Verha.lt
nis steht zu dem Zustand der bereits mehr oder weniger mannlich das 
ausgebildeten Gonade. Wenn die Individuen, die typisch anadrom in 
SiiBwasser aufsteigen, entweder eine vollig indifferente, oder gar nach 
derweiblichen Seite hin tendierende Gonadenanlage besitzen - eine An
nahme, die berechtigt ist, in dem Augenblick, wo man die an der Kiiste 
bleibenden Jungaale als mannlich pradeterminiert ansieht -, so wird die 
Ausbildung der weiblichen Gonade zu dem Zustand, der durch inner
sekretorische Vorgiinge zur Ausbildung des Wanderkleides und zum Er
wecken des catadromen Wandertriebes fiihrt, bei im iibrigen gleichen 
AuBenbedingungen, rascher erreicht sein, als wenn eine bereits nach der 
mannlichen Seite hin strukturell ausgebildete Driise umgewandelt wird. 
Vielleicht konnten darauf zielende Untersuchungen uns auch dariiber 
AufschluB geben, weshalb das Gewicht, die GroBe und das Alter der aus 
einem FluBsystem abwandernden Aalweibchen so verschieden sind. Es 
liegt doeh durchaus im Bereiehe der Mogliehkeit, daB bereits mannlich 
determinierte Tiere aus der Brackwasserregion oder dem FluBunterlauf 
durch besondere Umstande, wie Dberschwemmungen, starke Flutwellen 
und dann besonders in letzter Zeit dureh den Versand von Satzaalen, in 
reine SiiBwassersammlungen geraten konnten, dort umdeterrniniert wer
den und nun we iter bergauf wandern, wie wir ja gesehen haben, daB der 
anadrome Wandertrieb bei dem SiiBwasseraal sehr lange erhalten bleibt. 
Diese spat ins SiiJ3wasser geratenen Fische miiBten liinger im SiiBwasser 
bleiben und wiirden hoheres Alter und groBere Gewichte erlangen. 

2. Die indopazifischen Aale und Allgemeines. Von den indopazi
fisehen Aalspezies zeigt Anguilla faponica SCHLEG. in seinem Verhalten, 
soweit bekannt, weitgehende Anklange an das der atlantischen Arten, 
besonslers an Anguilla rostrata. Die Einwanderung der Glasaale in die 
Fliisse erfolgt ebenfalls von Februar bis Mai, hauptsachlich im April 
und Mai. Die mittlere GroBe der japanisehen Steigaale, mit 57,5 mm, 
ahnelt jener der amerikanisehen, und wahrscheinlieh sind die Larven 
auch ebenso alt. 

Das Verbreitungsgebiet, das nahezu die gleichen Breitegrade wie die 
des amerikanischen Aales umfaBt, enthalt in seinen siidlicheren Teilen 
auch Anguilla mauritiana BENNETT. Von letzterer Art kennen wir aus 
der Nahe von Celebes den Leptocephalus (SCHMIDT 1925) und wissen, daB 
die jungen Aale, 14-23 em lang, im Februar massenhaft in die Fliisse 
von Nordneuguinea aufsteigen. 

Die australischen Arten Anguilla reinhardti und Anguilla australis 
sind noeh wenig bekannt. Die neuseelandischen Spezies Anguilla auc
landi RICH. und A. australis, und A. latirostris werden sehr groB - bis 
46 Pfund - und sind ein wichtiger Gegenstand der Eingeborenen-
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Fischerei; sie sind auch schon in gefrorenem Zustand nach Europa ver
sandt worden. Die 5-15 cm groBen Jungaale werden haufig gefangen, 
und bereits die Maoris unterschieden zwischen aufwandernden, abwan
dernden und stationaren Aalen und hatten fUr diese spezielle Fanggerate. 
Der Aufstieg der Glasaale erfolgt von September bis Dezember. Die 
gleichen Aalarten kommen auch in den siidlich und ostlich von Neu
seeland liegenden Inseln vor. 

Von den verschiedenen Inselgruppen im Stillen Ozean beherbergen die 
westlichen alle Aale, nicht aber die ostlichen; die Grenze liegt nordlich 
des Gleichers bei den Marshallinseln, im Siiden bei der Mangarewa
gruppe (vgl. Abb. 40). 

Die Verbreitung der SiiBwasseraale iiber den Erdball laBt einige 
GesetzmaBigkeiten erkennen. Zunachst stellen wir fest, daB mit Aus
nahme des nordlichen Norwegens und eines kleines Teiles von Siid
gronland, Aale in arktischen und anarktischen Regionen fehlen. Die 
Breitengrenzen werden durch 700 N. und 500 S. markiert. Fiinf in den 
gemaBigten Zonen lebenden Arten stehen mindestens 13 tropische gegen
iiber. Auffallen muB ferner das Fehlen von Aalen an der Westkiiste von 
Afrika und Amerika, als auch an dem groBeren Teil der Ostkiiste von 
Siidamerika, der West- und Siidkiiste von Australien und in der indo
malayischen Flachsee. 

Augenscheinlich wird nach dem Stande unserer jetzigen Kenntnis die 
Verbreitung des Genus AnguiUa bestimmt: 

1. durch historische (phylogenetische) Faktoren; 
2. durch den Lebenszyklus der einzelnen Arten (ontogelJetische 

Faktoren); 
3. durch die natiirlichen Verhaltnisse der Meere. 
Mehrfach haben wir schon gebOrt, daB als Urheimat der Gattung 

A nguilla die indopazifische Region, wahrscheinlich der Pazifik siidlich 
des Aquators anzusprechen ist. Um dieses Zentrum gruppiert<n sich 
die indomalayischen Spezies. Der Lebenszyklus dieser tropischen Aale 
ist jedoch noch so gut wie unbekannt, wenn er auch primitiver und ein
tacher zu sein scheint als der der atlantischen Arten. Seine Feststellung 
wird besonders dadurch erschwert, daB meist mehrere Arten im gleichen 
Gebiet vorkommen. Alles weist aber darauf bin, daB ihre Laichgriinde 
in den tieferen Meeresregionen ostlich und nordostlich von Australien zu 
suchen sind. 

Die Grenzregion zwischen dem Indischen und Stillen Ozean, die 
durch ein £laches Transgressionsmeer mit zahlreichen Inseln, das nur 
einige tiefere StraBen hat, zwischen Hinterindien und Nordaustralien 
bzw. Neuguinea gebildet wird, zeigt in ihrem Aalbestand, der besonders 
von DUNCKER und WEBER und BEAUFORT untersucht wurde, ganz eigen
tiimliche VerhaItnisse. Die von SCHMIDT gegebene Karte (Abb. 40), in 
der die 2oo-m-Tiefenlinie eingezeichnet ist, laBt ohne weiteres erkennen, 



O
· 

.1
0"

 
6

0
" 

!!D
" 

"f
O

G
 

. 
. 

, 
I,

'i
 

iU
 

-.
.-

_---
--:-

-1 
I 

5
0

" 
II II I, 

'1
0"

 
II II 

t1
 

(D
' 

--
--

--
--

--
--

--
--

r-
l 

~
 

",
So

nd
w

Id
T

P
' 

ZO
" 

'" t:l
 

P
-

1
0

· 
(1

) .., ~
 

>,
 

(o
nn

in
y I

. 
1 0

" 
t:l

 
aq

 
(1

) 

I 
t:l

 

~ 
.
~
~
~
~
"
:
~

.I
'J

}~
w
u
m
.
[

.' 
"'1

 ij
 

S
, 

'O
W

N
T

f1
II

r"
,' 

U
!'

J
U

f!
l'
n

 
I 

~1
0Q

 
I'~

 
10

°t-
11

 
~

\ C
!]ju

L'r
LP

' 
i 

--
~

_~
 

, 
.'

 
',.;

li'I
v§

(!t
:y

L 
~ 

l~
~~

L 
'V

 
s,

 
',..

 
. 

.. 
. 

rh
o 

,
~
 

, 
•. 

C
 

_ 
_ 

..
 

__
 
HI
ll
'f
l~
SI
I$
I 

~
 

zo
ot-

\it
c"

.,.
 "

-N
t 

iJl 
J 

O
I?

::'L
.:U

¥i
 R

od
rio

U
M

 
"~
~
 
.~

 .. -
-
~
 ~

",
"'

~.
'_

';
,_
~
_
:
r
 i

J
TO

IT
I/O

 
!f
t~
fi
.-
';
~
n

,. 
-1

20
" 

I' 
~'
 

. 
:::

r 
!1'

 
.10

" 
~

. 
Dg

p,
gj

, 
P

it
a

rl
m

 ,
 

.1
0"

 

11
0"

 

lO
bi

. 
)1

' __
 -

rl
 E

I/
zp

be
fh

 

11
0"

 
()?

 

SO
· 

tllI
IlII

lIlI
IlI 

A
ng

ui
ll

a 
ft

II
H

 
6)

 
". 

;'Y
f'.t

''lt-
£ 

150
0 

I: 
i 

i 
vo

m
u

n
d

en
 

-
-

V
O

I'K
om

m
en

 u
n,

ri
cl

le
r 

F
 

'<
) 

II~ 
50

1 
I 

I 
1 

I 
I 

I 
I 

'5
0"

 
0

" 
.1

0·
 

/jO
" 

9
0

" 
12

0"
 

1
5

0
· 

1
8

0
· 

1
5

0
" 

1
2

0
" 

A
bb

. 
4

0
. 

V
er

br
ei

tu
ng

sg
eb

ie
te

 d
e.

 C
en

us
 M

IJ
"i

li
a

 i
m

 I
nd

op
az

if
ik

 C
oa

ch
 S

C
H

M
'D

T
),

 



LUDWIG SCHEURING: 
= === ===== =-=-----

daB hauptsachlich nur an den Ktisten Aale vorkommen, die nahe an die 
200-m-Isobathe heranreichen. Vergleicht man diese Tatsache mit dem 
Vorkommen eines reichen Aalbestandes in der Nord- oder gar in der 
Ostsee, so kommt man zu dem SchluB, daB diese tropischen Aalarten 
ein viel geringeres Wandervermogen be sit zen als die europaischen. . 

Die in g~maBigten Zonen vorkommende Anguilla faponica dagegen 
tiberquert das flache Gelbe Meer und die ostchinesischen Gewasser; er 
muB somit einen starkeren Wanderinstinkt besitzen. Er verhalt sich, 

Abb. 41. Verteilung der 5 Ang1lilla-Arten der gemaBigten Zonen und Veri auf der Meeresstromungen 
(nach SCHMIDT). .~ -, warm e Stromungen, . - - kalte Stromungen. 

wie bereits erwahnt, ahnlich wie der amerikanische Aal, auch in bezug 
auf die Abwanderung der Silberaale im Herbst. Wohin diese ziehen, ist 
noch nicht sicher bekannt. Wahrscheinlich liegen die Laichplatze dieser 
Art sudostlich von Japan tiber dem groBen pazifischen Tief. Dort, wo 
der japanische Golfstrom "Kuro Siwo" seinen Ursprung hat (vgl. Abb. 41), 
haben wir ganz ahnliche, hydrographische Bedingungen wie in der Ber
mudasee. Hier treffen wir die hochste Wassertemperatur (130 C) des 
Pazifik (Abb. 42). Die Strecken, die von den Larven von diesem Ge
burtsplatz aus zurtickgelegt werden mussen, urn den Wohnort zu er
reichen, sind nahezu die gleichen wie beim amerikanischen Aal , woraus 
sich wohl auch die Dbereinstimmung in der Dauer des Larvenstadiums, 
als auch das Vorkommen in ungefahr denselben geographischen Breiten 
erklart. 

Die Laichplatze' der stidlichen Aalarten aus gemaBigten Zoneri 
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(A. australis) dtirfen auf Grund der hydrographischen Verbaltnisse, als 
aus der Verbreitung der Fische im Osten von Australien vermutet wer
den, dort, wo wir tiber den groBen Tiefen in 400 m eben falls Tempera
turen von 13°C haben (Abb. 42). Von dort aus konnen auch die Meeres
stromungen die Verfrachtung der australischen und neuseelandischen 
Aale nach den Wohnplatzen tibernehmen. 

Die hydrographischen Bedingungen also sind im Verein mit den 
beiden anderen erwii.hnten Faktoren verantwortlich fUr das Bild, das uns 
heute die Verbreitung der Aale bietet. Wir sehen, als Laichgebiete kom-

Abb. 42. Verteilung der 5 Anguilla-Arten der gem~iBigten Zonen und EinfluB der 
Temperatunrerhaltnisse in 400 m Tiefe (nach SCHMIDT). 

men nur Regionen mit hochtemperiertem Wasser (13-17° C in 400 m 
Tiefe) in Betracht, die zu gleicher Zeit der Ausgangspunkt von warmen 
antizyklonischen Stromungen sind (Abb.41). Nur mit und in diesen 
konnen die jungen, pelagischen Aallarven wandern, und nur dort, wo 
Wasser mit einer Temperatur von tiber 5° C in 400 m Tiefe die Ktisten 
besptilt, finden wir Aale. Deshalb fehlt die Gattung Anguilla an der 
Westktiste Amerikas, Afrikas und Australiens, sowie an der Ostktiste 
Stidamerikas und an der Stidktiste Australiens, weil dort, selbst im tro
pischen Gtirtel, die Durchschnittswassertemperaturen der die Ktiste tref
fenden Stromungen geringer sind als z. B. im Golfstrom an der norwegi
schen Ktiste. Ein sehr sch6nes Beispiel der Abhangigkeit des Vor
kommens der Aale von der Temperatur der Meere liefert die japanische 
Fischereistatistik. Die Hauptfange von Aalen werden auf der Ostseite 
der japanischen rnseln gemacht, dort, wo der "Kuro Siwo" vorbei-
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stromt. An den nach dem Japanischen See gerichteten Ufem ist unser 
Fisch selten; er fehlt sogar an der West- und Nordseite dieses Meeres. 
Der Grund dafiir ist die sehr geringe Temperatur der Japanischen See 
von nur 1° C in 400 m Tiefe. 

Ich habe S. 38 schon darauf hingewiesen, daB eine groBe Schwierig
keit besteht, die Abtrennung der beiden atlantischen Spezies von ihrer 
im tropischen indopazifischen Gebiet zu suchenden Urheimat plausibel 
zu machen. Wann diese in das eocane Mittelmeer gelangten, und auf 
welch em Wege sich diese Wanderung vollzog, bleibt noch dunkel. "From 
the breeding grounds of the Atlantic eels in the western Atlantic to the 
presumed breeding grounds of the east Asiatic species south of Japan 
is a distance approaching half the circumference of the globe. By what 
roads Anguilla vulgaris and rostrata (or their common ancestors, as the 
case maybe) made their way from the Pacific -where Anguilla iaponica 
remained behind - to the Western Atlantic, we may perhaps never be 
able to determine with certainty. They have probably followed the 
western route; but, if the Pacific were once linked up with the Atlantic 
via what is now Central America, the migration may have taken place 
a more direct easterly route." (SCHMIDT 1925, S. 276.) 

b) Conger. 

Dem Genus Anguilla steht die Gattung derMeeraale (Conger, Congro
muraena) nahe. Die Entwicklung derselben fiber ein Leptocephalus
Stadium ist der der SfiBwasseraale sehr ahnlich. Das Laichen erfolgt, 
wie bei den FluBaalen fiber groBeren Meerestiefen mit hoher Temperatur 
und starkem Salzgehalt, wahrscheinlich bathypelagisch. Die Eier sind 
freischwimmend; die Larven fiihren weite Wanderungen zu den flacheren 
Meeresabschnitten aus, wo die Metamorphose vor sich geht. Ein Ein
dringen in das SfiBwasser erfolgt jedoch nicht. Die Laichplatze, die noch 
nicht fill aIle Arten bekannt sind, scheinen nicht so eng begrenzt zu sein 
wie fill die Gattung Anguilla. Die Wanderungen sind deshalb nicht ganz 
so ausgedehnt wie dort. 

Das Genus Conger hat aber eben falls eine weite Verbreitung (Abb.43). 
Wir treffen es im ganzen Mittelmeergebiet, wo Meeraale auch in den west
lichen Teilen des Schwarzen Meeres bekannt sind. Auf beiden Seiten des 
Atlantik finden wir Meeraale, in der Alten Welt von den Kanarischen Inseln 
bis nach Norwegen - anscheinend aber nicht weiter nordlich als bis zum 
Trondhjemfjord -; an den franzosischen und englischen Kiisten ist beson
ders C. vulgaris haufig, ebenso im Kanal. In der Nordsee kommt er regel
maBig vor und dringt gelegentlich durch das Kattegat in die Ostsee ein. 
Auf der amerikanischen Seite verbreiten sich Conger-Arten von Brasilien 
(etwas siidlich der Miindung des Amazonas) bis zu Cape Cod (Mass.). Wir 
sehen also, daB in der atlantischen Region das Verbreitungsgebiet des Genus 
Conger weitgehend mit dem von Anguilla zusammenfallt. Das gleiche gilt 
mit Einschrankung fUr die indo-pacifische Region, wo wir Meeraale von der 
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Ostkiiste Siidafrikas, von Vorder- und Hinterindien, von einem Teil des indo
malayischen Archipels und von Siidjapan kennen. 

Am besten bekannt sind die im Mittelmeer und im Atlantik lebenden 
Arten, besonders Conger vulgaris. Er kommt auf beiden Seiten des 
Ozeans vor. Die jiingsten 9 mm groBen Larven stammen aus nachster 
Nahe der Laichplatze, die sich iiber den tieferen (2500-3000 und mehr 
Meter) Stellen des ganzen Mittelmeeres finden, so in der Levantinischen, 
Ionischen, Tyrrhenischen und Balearensee (Abb.44). Die Laichzeit 
falIt in das Friihjahr und in den Sommer, etwas friiher in den ostlichen 
als in den westlichen Bassins. Am haufigsten sind junge, 20 mm lange 
Larven, zwischen den Balearen und Sardinien im August - nicht vor 
1. Juli - direkt an oder in Nahe der Wasseroberflache. Sie wachsen 

Abb. 44. Verbreitung der Larven von c.:onger ,'ulgaris (nach SCH:'I1tDT) • 

• junge Larven (1-2 em), 0 halberwachsene Lan'en, ..J. vollig erwachsene Larven . 

in 5--6 Monaten auf 50 mm heran, und vom Dezember bis Februar wer
den im ganzen Mittelmeer halb erwachsene, bis zu 70 mm groBe (keine 
unter 50 mm) Leptocephalus morrisii gefangen. Mit zunehmendem Alter 
gehen die Larven in die tieferen Wasserschichten von IOO-200 m. 

1m nordostlichen Atlantik werden nur erwachsene Leptocephalus 
morrisii (Abb.44) und soIche, die bereits in Metamorphose sind, ange
troffen. Sie sind zahlreich ; westlich von Frankreich und England. IO mm 
lange Larven, die 3 Wochen alt sein diirften, wurden bisher nur zwischen 
Gibraltar und den Azoren gefunden, womit bewiesen ist, daB C. vulgaris 
auch auf der europaischen Seite des nordlichen Atlantik tiber mindestens 
3000 m Tiefe in warmem Wasser mit 36 vH Salzgehalt zwischen Europa 
und den Azoren zwischen 300 und 400 N. laicht. Die Laichzeit fallt auch 
hier ins spatere Frtihjahr und in den Sommer. AIle Meeraale des Nord
ostatlantik und der Nordsee suchen diese Laichareale auf. Unbekannt 
bleiben bis jetzt noch die Laichplatze der amerikanischen Meeraale, 
und die Tiefen, in denen sich das Laichgeschaft volIzieht. Nach den 
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Eifunden im Mittelmeer zu schlieJ3en, dtirfte sich letzteres bathypelagisch 
vollziehen. Ftir die amerikanische Ktiste kamen nach den Eifunden von 
EIGENMANN ebenfalls mehrere Laichplatze oder ein ganz groJ3es aus
gedehntes Gebiet im Mittelatlantik in Frage. 

Die Metamorphose verlauft ahnlich wie bei den Flu/3aalen, wenn die 
Larven 120-160 mm lang sind, im Frtihjahr und Sommer; das pelagische 
Stadium dauert 1-2 Jahre. Die Gro/3enreduktion ist noch starker: von 120 

auf 75 mm. Altersbestimmungen von'C. vulgaris sind mir unbekannt. 'Ober 
sein Wachstum macht CUNNINGHAM (1896) einige Angaben aus dem South
port-Aquarium, wonach ein Meeraal von 2-3 Pfund in 2 Jahren auf 21, 

in 4 J ahren auf 69 und in 5 [/2 J ahren auf 90 Pfund herangewachsen sein soll. 
Das Weibchen wird, wie beim Flu/3aal, gro/3er ais das Mannchen. Letz

tere wurden verschiedentlich schon nahezu Iaichreif beobachtet, so 1880 von 
HERMES im Berliner Aquarium und verschiedene Exemplare aus dem Kanal 
von CUNNINGHAM. Die letzteren zeigten, wie bereits frtiher erwahnt, eine 
starke Vergro/3erung der Augen und eine starke Erweichung der Kopf
knochen, was darauf hinzudeuten scheint, da/3 auch die Conger nach dem 
Laichgeschaft absterben I. 

Der Lebenszyklus von Conger ist somit dem vom FluJ3aal sehr ahn
lich. Wir haben eine nach den flacheren Meeresabschnitten gerichtete 
passive Larvenwanderung (die Eigenbewegung von Leptocephalus mor
risii ist offenbar sehr gering, wenigstens wird dies von SCHMIDT be
tont). Nach der Metamorphose scheint durch aktive Wanderung der 
junge Conger sich weiter auszubreiten; die herannahende Laichreife ver
anlaJ3t ihn zur Rtickwanderung nach den Laichgebieten. Ob auJ3er dieser 
Wanderbewegung noch andere jahrlich stattfinden, ist nicht absolut 
sicher. Einige Beobachtungen und Fangstatistiken deuten darauf hin, 
daJ3 er Sommers tiber kiistennahe Gewasser aufsucht und sich im Herbst 
wieder in groJ3ere Tiefen zurtickzieht. 

AuJ3er Leptocephalus morrisii (Synonym: Leptocephalus punctatus 
KAUPP) kennen wir aus dem Atlantik noch die Larven von: C. balearicus 
und C. mystax sowie Leptocephalus lanceolatus, L. ingolfianus und L.an
dreae; die Zugehorigkeit derdrei letzten zu einer bestimmten Conger-Art 
ist noch nicht bekannt. Die Leptocephalen sind jedoch durch ihre Pig
mentierung und Myomerenzahl zu unterscheiden. Der groJ3te von ihnen 
ist mit 200 mm die Larve von Conger balearicus (Synonym: L. eckmanni 
STROMMAN, L.latissimus? SCHMIDT, L. diaphanus und L. inornatus). Die 
Larven, die dieserGruppe angehoren, kommen sowohl imMittelmeer, als 
im Westen des Atlantik bis zu den Azoren, als im Golf von Mexico vor. 
DaB sie alle einer Art angehoren ist sehr wahrscheinlich, wenngleich ge-

[ Die VergroBerung der Augen und die Erweichung des Skeletts konnte 
ich seIber Anfangs August 1914 im Helgolander Aquarium beobachten, wo 
ein mehrere Jahre dort gehaltenes Weibchen von Conger vulgaris starb. Es 
zeigte vor seinem Tode "flieBenden" Laich; die Eimenge wurde nach vor
laufigen Zahlungen auf 5-7 Mill. geschatzt. Leider verhinderte der Kriegs
ausbruch eine weitere Untersuchung. 
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ringe Unterschiede in der Myomerenzahl der Larven von verschiedenen 
Fundorten vorkommen und auf eine Gliederung in drei Formen oder 
Rassen hinweisen. Die aus dem Atlantik I stammenden Larven haben 
meist eine etwas hOhere (im Durchschnitt 2-3 mehr), die im Golf von 
Mexico gefundenen eine etwas geringere Wirbelzahl, als die aus dem 
Mittelmeer (L. diaphanus und L. inornatus). Auch die Kopfform und 
die Pigmentierung stimmt bei den Larven verschiedener Herkunft nicht 
vollig uberein. 

Sehr ahnliche Leptocephalen sind ferner aus dem sudlichen Atlantik, 
dem 1ndischen Ocean und den Philippinen bekannt. 

Abb. 45 . Verbreitung der Lanoen \"on C()nrer (Conrromura~na) 6akaricus (nach SCHMIDT). 

1m Atlantik sind von Neufundland bis Guayana und westwarts bis 
zu den Azoren die Larven von C. balearicus die haufigsten, besonders 
zahlreich kommen sie zwischen 50-700 W. vor (Abb. 45). Die Mittel
meerform wird besonders haufig ostlich von Italien gefunden. Da aber 
bis jetzt die jungsten bekannten Larven schon 25 mm haben, konnen 
die Laichplatze nicht bestimmt werden. Sicher aber ist, daB wir es mit 
einer sehr weit verbreiteten Form zu tun haben, die an mehreren Ort
lichkeiten laicht. 

C. mystax scheint eine typische Mittelmeerform zu sein; die jungsten 
Stadien, hauptsachlich aus den Regionen westlich und sudlich von 
Italien, weisen darauf hin, daB diese Art etwas spater im Jahr (Sommer 
und Herbst) und etwas mehr nach den Kusten zu laicht. Halberwachsene 
Larven finden sich im ganzen Mittelmeerbecken, im Atlantik aber nur 
in der Nahe von Gibraltar (Abb. 46). Die Verwandlung erfolgt bei einer 
maximalen GroBe von 130 mm. 

1 SCHMIDT (1912) hegt die Vermutung, daB diese Larvenform (L.latissi
mus) moglicherweise zu dem von GOODE und BEAN ("Deap-sea-fishes of 
the Atlantic basin", S. 138, 1895) beschriebenen Meeraal Congromuraena 
Ilava gehOrt. 
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Nahe verwandte Arten oder vielleicht nur Rassen scheinen nach 
STROMMAN im stidlichen Atlantik (300 IS" S.B., ISo 45" O.L.) vorzu
kommen. 

Dber aktive, individuelle Wanderungen von C. balearicus, C. mystax, 
als von der afrikanischen Art C. caudilimbatus, der indischen: C. margi
nalis und der japanischen: C. myriaster ist nichts bekannt, ebensowenig 
tiber die Larven der drei letzteren. 

Abb.46. Verbre}tung der Larven von Cong-er (Congrom1iyaena) mystax (nach SCH!>lIDT) • 

• junge Larven (1-2 em), 0 halberwachsene Lan·en, ...:.. v6llig erwachsene Lanen. 

c) Muraenidae, Ophichthyidae, Nemichthyidae und 
Symbranchii. 

Neben den bisher besprochenen Leptocephalen kennen wir, wie be
reits eben falls erwahnt, in den tropischen und gemaBigten Meeren noch 
eine groBe Reihe anderer, deren Zugehorigkeit zu bestimmten Apoden
fischen nur in wenigen Fallen erkannt ist I. Die meisten hierher zu zah
lenden Familien sind pelagische (OPhichthyidae, Nemichthyidae) oder 
bathypelagische (Saccopharyngidae) Tiere. Die Larvenstadien leben meist 
in den oberflachlicheren Schichten und gehen spater in die Tiefe, wo 
sich auch die Verwandlung vollzieht. Einige Vertrcter der beiden erst
genannten Familien sowie die der M uraeniden sind an die Ktisten ge
gangen, und manche von ihnen haben sich dem Leben in den Riffen und 
Korallenbanken angepaBt. OPhichthys boro und Muraena polyuranodon 
in Indien sind sogar in das StiBwasser eingedrungen. Sie, sowie die Ufer
formen, bleiben aber nur zum Nahrungserwerb dort; mit herannahender 
Geschlechtsreife machen sic sich aIle auf die Wanderschaft nach ihren 
Laichplatzen. Diese liegen sicher fUr viele Arten weit drauBen auf der 
Hochsee, fUr andere, besonders fUr lvluraeniden mehr in Ktistennahe 
(GRASSI, SCHMIDT, LEA), aber immer in warmem, salzreichem Wasser. 

I Bekannt sind die Leptocephalen von: Nettastoma melanurum, Sauren
chelys cancrivorus, Synaphobranchus pinnatus. 

Ergebnisse der Biologie VI. 
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AuBer den Larven- und Laichwanderungen zeigen anscheinend die mei
sten dieser Fische, sowohl die Uferformen als die der Hochsee, kleine, 
Uigliche Wanderungen derart, daB sie nachts in hoheren Wasser
schichten anzutreffen sind als tagsuber. 

Der Ordnung der Apodes wird die Unterordnung der schlangen
formigen Symbranchii oder Symbranchi/ormes angegliedert, obgleich 
einige Zuge ihrer Organisation auf eirie Verwandtschaft mit herings
artigen Fischen hinweisen. Sie leben im SuB- und Brackwasser, und die 
eine der beiden Familien, die der Amphipnoidae, ist durch den Besitz 
von secundaren Atmungsorganen ausgezeichnet, die sich von den Kie
menhohlen aus als zwei lange Sacke im Nacken hinziehen; die Kiemen 
seIber sind weitgehend ruckgebildet. Diese Tiere sind imstande Luft zu 
veratmen, und sie werden nicht selten bei Landwanderungen im feuchten 
Gras angetroffen. Der bekannteste Vertreter dieses Genus, Amphipnous 
cuchia in Indien, soIl nach DAY sich beim Austrocknen der Sumpfe, in 
denen er vorzugsweise lebt, im Schlamme vergraben, ahnlich wie die 
Dipnoi. 

VIII. Ostariophysi. 
Die Ostariophysi sind nach BOULENGER (1904) und REGAN (1909/n) 

eine der naturlichsten, systematischen Gruppen der Fische. Dem Bei
spiel SAGEMEHLS folgend, faBt erstere die Characiniden, Cypriniden, Silu
riden und Gymnotiden auf Grund des Yorhandenseins der WEBERschen 
Knochen zu dieser Unterordung zusammen. Mit verschwindenden Aus
nahmen sind aIle hierher gehorigen Fische Su.!3wasserbewohner, von 
denen einige nur gelegentlich ins Brack- oder Salzwasser gehen. Aile 
fuhren zur Laichzeit mehr oder weniger ausgesprochene, anadrome Wan
derungen aus. 

Die altesten fossilen Reste der Ostariophysi sind aus dem Eocan be
kannt, doch weist ihre heutige, weite VerbreitLmg tiber den ganzen Erd
ball und die groBe Artenzahl entschieden auf ein hoheres Alter hin. 
Ebenso deuten die morphologischen Charaktere auf verwandtschaftliche 
Beziehungen zu den primitiven M alacopterygii und selbst zu den 
Proostei. 

a) Characinidae. 

Die Verbreitung (vgl. Abb. 47) der Characinidae (Heterognathi) , die 
sich in uber 100 Arten im tropischen Atlantik und mit ungefabr 200 Arten 
im tropischen Stidamerika finden und nur mit Tetragonopterus mexicanus 
(argentatus) auf die nordliche Halbkugel bis in den Rio Grande nach 
Texas vordringen, laBt ein fruhes, mindestens vorjurasisches Vorkommen 
im Gondwanaland, der Verbindungsbrucke zwischen Afrika, der Antarktis 
und Sudamerika, vermuten. 

Die Characiniden sind teils kleine Friedfische, teiis, wie die Gattungen 
Erythrinus, Pygocentrus, Serrasalmo, gefiirchtete Raubfische. Ihre Biologie 



Die Wanderungen der Fische. 

-.. ::.', 

" 

.. " .. . 
~ 

• 

~ 

I 

,.j 
I 
I 
I 
I 

5* 

" '" '" ::s .., 
~ 

-=-
" ~ 
.~ 
~ 
" i5 
~ 
~ 

"tl .. 
c:: a 
'E 
of: .. 
> 
~ 

.0 
-'" ...: 



68 LUDWIG SCHEURING: 

ist noch nicht geniigend erforscht. Viele der kleineren Pyrrhu/ina (aus Siid
amerika) sind nach Europa eingefiihrt worden, wo sie in Aquarien haupt
sachlich wegen ihrer prachtvollen Hochzeitskleider gehalten werden. Sie 
setzen ihre Eier unter besonderen Liebesspielen unter breite Blatter oder 
auch auf sandigen Grund ab. Eine Art, der Spritzsalmler, Pyrrhutina li/a
mentosa, klebt die Eier an Steine oder Blatter au/3erhalb des Wassers an, 
wobei die Tiere dicht neben oder hintereinander aus dem Wasser heraus-
springen. Die Eier werden dann von dem Mannchen 2-3 Tage lang durch 
SchHige mit dem Schwanz mit Wasser bespritzt, bis sie ausschliipfen. 

Von den gro/3en Erythrinus-Arten haben viele die Fahigkeit einer acces
sorischen Sehwimmblasenatmung und sind deshalb gegeniiber sehlechtem 
Wasser und Austrocknung sehr widerstandsfahig. 

Die Familie der Serrasalminae, die "Karibenjische", Z. B. Pygocentrus 
pyraya, sind die gefahrlichsten Rauber der gro13eren, langsam flie13enden 
stidamerikanischen FI tisse. Mit ihrem scharfen Ge bi13 konnen die" Pira ya" 
selbst Menschen und Gro13tieren gro13ere Sti.icke Fleisch aus dem Korper 
herausrei13en und sie toten. Dber ihre Laichgewohnheiten und eventuelle 
Wanderungen habe ich keine Angaben finden konnen. In Afrika sind 
ahnlich gefUrchtete Rauber die Hydrocyoninae, die Wasserwolje, die ihre 
Eier (2,5-3 mm gro13) , wie BUDGETT fUr Sarcodaces odoi in dem Gambia 
beobachtete, tiber tiberflutetes Grasland in gro13en, schwimmenden 
Schaumnestern absetzen. Die Jungen verlassen das Schaumgebilde und 
hangen mittels eines gro13en, kopfstandigen Haftorganes an der Wasser
oberflache. 

Die Gattungen Gastrope/ecus und Carnegie ita in Guayana besitzen eine 
beilartige, tief gekielte Brustpartie und stark vergro/3erte Brustflossen und 
sind naeh EIGENMANN imstande, eine Art von Flug auszufiihren. "Die vom 
Boot aufgejagten fliegenden Fische durchschnitten die Wasseroberflache, 
indem sie Brust oder Schwanz im Wasser lie/3en und mit den Brustflossen 
die Wasseroberflaehe sehlugen. Eine Art strieh 10-15 m am Wasserspiegel 
hin und erhob sich endlieh 2-3 m weit ganz frei" (zit. nach FRANZ in Brehm). 
Ob und wieweit Wanderungen ausgefiihrt werden, ist noeh unbekannt. 

Zu der hauptsachlich herbivoren Familie der Citharininae gehort 
Prochilodus reticulatus. Dieser Fisch wandert in bestimmten Jahren im 
Mai oder Juni in 6-8 km langen und 8-12 m breiten, aber nur 10 bis 
IS cm tiefen Schwarmen den Paraguay aufwarts nach Norden, wenn das 
Wasser zu steigen beginnt. Den Schwarmen folgt der ebenfalls zu den 
Characiniden gehorige Salminus brevidens. 

b) Cyprinidae. 

Die Familie der Cyprinidae ist mit nahezu 2000 Arten tiber die ganze 
nordliche Halbkugel und den Malayischen Archipel verbreitet, und in 
Afrika reicht sie weit stidlich tiber den Aquator hinaus. Wir konnen vier 
Unterfamilien: die Cyprininae (die Karpfenartigen), die Catostominae 
(Suckers), die Cobitidinae (Schmerlen) und die Homalopterinae unter
scheiden. 
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Die Cyprininae besiedeln ganz Europa und Asien einschlieBlich Cey
Ions, Bomeos, SUmatras und Japans und einen Teil Afrikas (Marokko, 
Agypten und die ostlichen Teile des tropischen Afrikas bis zum Kongo, 
Sambesi und Kapland) und werden in ganz Nordamerika von Alaska bis 
nach Panama angetroffen (Abb.48). Ich kann hier leider nicht auf 
Einzelheiten l der Verbreitung eingehen, so interessant diese Verhaltnisse 
sind, und begnuge mich damit, darauf hinzuweisen, daB die meisten Tat
sachen darauf hindeuten, daB wir im pontischen Gebiet (Schwarzes Meer 
- Baikalgebiet) die Urheimat der Cyprininen zu suchen haben, wovon 
sie sich wahrscheinlich im Tertiar und vielleicht schon fruher uber das 
heute von ihnen bewohnte Areal ausbreiteten. 

Die Catostominae sind am arten- und individuenreichsten in Nord
amerika von Mexico bis nach Alaska, kommen aber nach BERG (1912) 
auch in sibirischen Flussen vor und sollen auch in zwei Arten in China 
angetroffen werden (Abb. 48). . 

Die Cobitidinae sind SuBwasserfische von Europa und Asien, reichen 
aber in der Gattung Nemachilus nach Abessinien hinuber (Abb.48). 

Die H omalopterinae sind auf die gebirgische Region von lndien und 
dem Malayischen Archipel beschrankt. 

Alle die hierher gehorigen Formen sind mit verschwindenden Aus
nahmen Friedfische, die mehr Stand- oder Strichfische sind und nur zum 
geringen Teil groBere Strecken durchwandem. Sie bewohnen Bache, 
Flusse und Strome, Tumpel, Teiche und Seen, sind Fruhjahrs- oder 
Sommerlaicher und fiihren zur Eiablage nicht sehr ausgedehnte, ana
drome Wanderungen aus. Dabei werden von tiefergelegenen Bach
strecken aus bergwarts gelegene, rasch flieBende, sandige oder krautige 
Stellen aufgesucht, oder die Eier werden auf grasigen, uberschwemmten 
Uferstrecken abgesetzt, oder von Seen wird zu sandigen und pflanzen
reichen Platz en der Halde gezogen, besonders gem vor die Mundung von 
Zuflussen oder in diese seIber. Dort, wo die Fische zur Nahrungssuche 
ins Brack- oder Salzwasser ubertreten, wandern sie zur Laichzeit immer 
ins nachste SuBwasser zuruck, und nur ganz ausnahmsweise vollzieht 
sich das Laichgeschaft in der Nahe der Kuste in brackischem Wasser, 
wie EHRENBAUM (Nordisches Plankton) fur die Elritze (Phoxinus laevis) 
in der Ostsee und den Haffen beobachtete. 

Alle Arten wandern und laichen in Scharen. Haufig findet besonders 
bei den Catostominen eine Art Begattung statt, indem sich mehrere 
Mannchen fest an ein Weibchen anlegen. Die Mannchen der meisten 
Arten, haufig auch die Weibchen, zeigen auffallige Hochzeitskleider, und 
sehr viele besitzen dann perlf6rmige Hautausschlage, die, wie besonders 
durch die Untersuchungen von REIGHARD nachgewiesen wurde, dazu 

I Einzelheiten tiber Verbreitung einzelner Arten finden sich bei BERG 

ftir RuBland und Sibirien, bei BOULENGER fUr Afrika, bei DAY ftir Indien 
und bei JORDAN fUr Amerika. 
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dienen, die Rauhigkeit des Korpers zu erhohen und das Festhalten beim 
Anliegen an das Weibchen zu bewerkstelligen. 

Meist werden die Eier an Pflanzen oder 5teinen angeklebt und Brut
pflege wird nur selten, z. B. bei Semotilus-Arten beobachtet. So baut z. B. 
Semotilus bullaris eine Art flaches, grubenWrmiges Nest dadurch, daB mehrere 
Mannchen eine flache Vertiefung aushohlen und auch, nach REIGHARD, mit 
dem Maul die Steine in einer wallartigen Erhohung urn dieses herum zu
sammentragen. Bei Rhodeus amarus hat sich ein Brutparasitismus mit 
Muscheln herausgebildet; er legt seine Eier in die Mantelhohle von Najaden, 
wo sie sich entwickeln. 

Neben kurzen Laichwanderungen machen einige Arten zwecks Nah
rungsuche im Sommer mehr oder weniger weite Streifen. 

Sowohl flir die Laichwanderungen als besonders flir die N ahrungs
wanderungen ist die Temperatur ein ausschlaggebender Faktor. Nach 
einer Reihe interessanter Feststellungen von BUXBAUM (I892-I902) an 
einem FischpaB bei Raunheim im Main beginnt der Aufstieg, sobald das 
Wasser anfangt sich zu erwarmen, ist am besten bei warmem, klarem, 
sonnigem Wetter und hort bei jedem Temperatursturz so fort wieder auf. 
Der Beginn der Bergwanderung ist vollig abhangig von der Starke des 
Winters, und gewohnlich erscheinen die Fische in einer bestimmten 
Reihenfolge. Zuerst kommt - manchmal schon Ende Marz - Alburnus 
lucidus; es folgen dann Leuciscus- und Abramis-Arten und erst spater
Ende Mai und Anfang Juni - Dobel und Barbe. Sowohllaichreife als 
Jungfische wandern, erstere halten sich mehr in Strommitte und wurden, 
da sie durch die Schleuse gingen, nur sel!en im FischpaB beobachtet. 

Erganzt werden die BUXBAuMschen Beobachtungen in den letzten 
Jahren durch genaue Beobachtungen und Messungen von SCHMASSMANN 
und durch Markierungsversuche von STEINMANN. Die SCHMASSMANN
schen Beobachtungen an Kontrollfangen in den Fischpassen von Stau
wehren im Oberrheingebiet zeigten, daB die Bergwanderungen vollig von 
Temperaturreizen beherrscht werden, und "daB die I3° C-Temperatur 
eine (ffir diese Verhaltnisse) relativ genau begrenzte Reizschwelle be
deutet, und daB erst oberhalb dieser Reizschwelle der Aufstieg nach Zahl 
der Fische in Einklang mit der Temperaturkurve verlauft .... Sinkt die 
Temperatur unter I3°, so wird die vorher in vollem Gang befindliche 
Wanderung praktisch aufgehoben" (Abb. 49). Auch die exakten Be
obachtungen von KRAUS (I928) an dem FischpaB eines Stauwerkes in der 
Drau hatten fast das gleiche Resultat: "Cypriniden passieren den in der 
Barbenregion gelegenen Faaler Draufischweg mit zunehmender Jahres
warme in immer steigender Menge - im Juli in groBen Massen -, um 
neue Weideplatze im Oberwasser zu erreichen, meiden ihn aber bei 
Wassertemperaturen unter IIO C." 

Neben der Temperatur spielt der Pegelstand, wie aus der Abb. 49 
hervorgeht, ebenfalls, wenn auch eine nicht sehr bedeutende Rolle, was 
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bereits STEINMANN (1924) erkannt hat. Von DERJAVINE (1913) wurden 
in der unteren Wolga auch Windrichtung und Stromgeschwindigkeit als 
mit maBgebend fur die Wanderung der Fische erkannt', und KIOCK 
(1925) stellte fest, daB der Zug der Ukelei in der unteren Memel vol1ig 
aufhort, wenn starke Winde auf die FluBrichtung stehen. 

Die Markierungsversuche von STEINMANN geben einigen, wenn auch 
erst vorlaufigen AufschluB tiber den Umfang und die Entfernungen, die 
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Abb. 49. Beziehungen zwischen Wassertemperatur, Pegelstand und Aufstieg von Barbel/. und Nase1t 
im Oberrhein, beobachtet in den Fischpassen der Stauwehre von Laufenburg und Augst-Wyhlen. 

(Nach SCHMASS"ANN.) 

von Fischen zurtickgelegt wurden. Es wurden Barben und in geringem 
Umfange Nasen, Aland, Brachsen und Rotaugen von Juli bis August 
markiert. Nur 6---'] vH der Fische wurden wiedergefangen; davon 
94,3 vH oberhalb des Aussetzungsortes. Es zeigte sich, daB die ana
drome Wanderbewegung auch auBerhalb der Laichzeit anhalt, und 
STEINMANN meint sogar, daB gerade die vollreifen Weibchen und ein Teil 
der reifen Mannchen wahrend der Laichzeit passende Laichplatze in 
nachster Nahe ihres Wohnortes aufsuchen und die Wanderung unter
lassen, weil besonders mittelgroBe Barben von 200-500 g am haufigsten 
in die Kontrollreusen an den Fischpassen gingen, und weil sie die weite
sten Strecken zurticklegten. Mir scheint dieser SchluB nicht ganz zwin-

1 Siehe spater S. 75 bei Abramis. 
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gend, da, wie wir bereits harten, BUXBAUM schon feststellte, daB groBere 
Barben mehr in Strornrnitte wandern und deshalb weniger in die Fisch
passe, die mehr seitlich angebracht waren, einsteigen. Andererseits be
tont aber auch KRAUS, daB "die Laichzeit auf die Fischwegpassage 
keinen fordernden EinfluB austibt", und daB der eigentliche Zug erst 
nach dieser einsetzt. So stiegen z. B. irn Juni zur Hauptbarbenlaichzeit 
nur etwa 240, "dagegen Tausende von Nasen und Barben nach der 
Laichzeit irn Juli irn Fischweg" auf. Die durchschnittliche Tages
wanderleistung der Fische bet rug in den STEINMANNschen Experi
menten fUr Barben und Nasen 2,57 km; die groBte Tagesleistung fUr 
Barben 17 km, die gr6Bte von einer Barbe zurtickgelegte Entfernung 
59,5 km. 

Die Wanderlust ist am starksten und die zurtickgelegten Strecken sind 
am gr6Bten im Sommer und geringer gegen den Herbst zu, ein Ergebnis, 
das zu erwarten war, nachdem die meisten Cypriniden, wenigstens in den 
gemaBigteren Zonen, im Winter tiefere Stellen aufsuchen und dart eine 
Art Winterruhe durchmachen. Bei einigen Arten kommt noch eine Art 
Sommerschlaf vor, und manche, besonders Cobitidinae, konnen im 
Schlamm eingegraben die heiBe, trockene Jahreszeit tiberdauern. 

I. Cyprininae. Es ist unmoglich bei der ArtenfUlle der Cyprininen 
aIle in Betracht kommenden Fische einzeln zu besprechen, und ich greife 
nur einzelne Arten heraus, was urn so mehr statthaft ist, als ihre Wander
bewegungen ahnlich sind. 

Cyprinus carpio, der Karpfen, wird heute in gr6Btem MaBe in Teichen 
kultiviert und ist von seiner Urheimat, dem Kaspischen und Schwarzen 
Meergebiet, tiber fast alle gemaBigten und sUbtropischen Gegenden ver
breitet. Seichte, schlarnmige, warme Teiche und Altwasser und Seen 
sagen ihm am meisten zu; er kommt aber auch in warmen, ruhig 
flieBenden Bachen, Fltissen und Str6men vor und kann ein Gewicht von 
20-25 kg erreichen. 1m Sommer zieht er meist zu Scharen gesellt an 
flache, weichgrtindige, mit submersen Pflanzen bestandene SteIlen, wo 
er nach seiner Nahrung (Wtirmer, ~chnecken, Kruster, lnsektenlarven 
und Pflanzensamen) wtihlt. Dabei kann er, besonders in den Dber
schwemmungsgebieten der FluBmtindungen, recht weit herurnschweifen. 
So legt er z. B. in der unteren Donau nach ANTIPA oft Hunderte von Kilo
metern zuriick. Auch bei den sornmerlichen Dberschwemmungen im 
mittleren Mississippigebiet, wohin der Karpfen 1885 eingefUhrt wurde, 
geht er gern auf die tiberschwemmten Maisfelder. Hin und wieder tritt 
er sogar ins Brackwasser und schwach salzige Meeresteile tiber, so z. B. 
in das Donaudelta und in die Ostsee. 

1m Winter, wenn die Wassertemperatur unter 80 C sinkt, zieht sich 
der Karpfen in tieferes Wasser zurtick und verbringt in groBen GeseIl
schaften ohne Nahrungsaufnahme eine Art Winterruhe; nur in warmen 
Gegenden, z. B. in Florida und Californien, fallt diese weg. 
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Je nach den ortlichen Bedingungen laichtI der Karpfen an krautigen, 
seichten Stellen in Teichen oder Seen oder Altwassern und zieht auf mehr 
oder weniger weite Entfernung zu diesen hinan. Mit Vorliebe werden 
tiberschwemmte Wiesen aufgesucht. Manchmal zeigt er bei diesen, immer 
stromaufwarts gerichteten Wanderungen groBe Beharrlichkeit, und es 
wurde schon beobachtet, daB er kleinere StromschneIlen, Wehre und 
FaIle tiberspringt. Am ausgedehntesten sind die Laichwanderungen in 
den Deltagebieten der Fliisse, so auch hier wieder an der unteren 
Donau, wo der Karpfen in solcher Menge in die Dberschwemmungs
gebiete zieht, daB, wenn das sinkende Wasser sein Rtickwandern in die 
Hauptwasseradern veranlaBt, schon bei Braila 28000 kg Karpfen in 
3 Stunden an einem Fischwehr gefangen wurden (ANTlPA). 

Die 1,5 mm groBen Eier2 werden unter lebhaftem Schlagen und Liebes
spielen bei einer Temperatur von mindestens 150 C abgesetzt und an Grasern 
und Wasserpflanzen angeklebt. Die Brut schliipft nach 6-8 Tagen und 
nahrt sich zunachst von Plankton, spater von Bodentieren und kann je 
nach den ortlichen Bedingungen im ersten Sommer 10-250 g, ja in den 
warmeren Gegenden von Siideuropa und Amerika bis 500 g erreichen. 

Dem Karpfen steht biologisch die Karausche, Carassius earassius am 
nachsten. Sie ist tiber fast ganz Europa verbreitet, sie stellt an Wasser 
und Umgebung weit weniger Ahsprtiche als der Karpfen und kommt des
halb auch in kleinen Ttimpeln und moorigen, modrigen Teichen vor, die 
dem Karpfen nicht mehr zusagen. Sie wird im zweiten Jahr bereits 
geschlechtsreif und laicht 3 an flachen, krautigen Stellen im Mai. 

Auch die Schleie, Tinea tinea, ist ein anspruchsloser Standfisch. Ihr 
Laichgeschaft vollzieht sich in Scharen ziemlich spat im Jahre (Juni bis 
Juli, ja bis August), eben falls an flachen, warmen, krautigen SteIlen 4 • 

Das Genus Barbus charakterisiert mit Barbus fluviatilis einen be
stimmten Abschnitt eines FlieBgewassers, namlich den Teil, wo der Bach 
zum FltiBchen wird, und wo rasch flieBende Stellen mit langsam sich 
windendem Lauf und tiefen Kolken abwechseln. Die Barbe bevorzugt 
klares Wasser und kommt in den Voralpen bis zu 900 m vor, kann aber 
auch in stark verschmutztem und abwasserschtissigem Wasser gedeihen. 
Sie grtindelt besonders nachts nach Wtirmern, Schnecken, Krustern, 
Fischlaich und tierischen Abfallen und ist dabei ziemlich beweglich. Sie 
legt dabei, wie wir bereits gehort haben, von unseren einheimischen WeiB
fischen die weitesten Strecken zurtick. Zur Laichzeit (Mai bis Juni, 
selten bis Juli) ziehen groBe Scharen, meist die alten groBen Weibchen 
voran, fluBaufwarts bis in die Aschen-, mancherorts sogar bis zur 

, 1m dritten - im mannlichen Geschlecht manchmal im zweiten J ahr -
wird der Karpfen gesehleehtsreif. 

2 Ein 2-2'/2 kg sehweres Weibehen liefert 400-500000 Eier. 
3 Ein mittelgroBer Rogner setzt 200-300000 Eier abo 
4 Ein '/2 kg sehweres Wei be hen liefert 300000 Eier. 
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Forellenregion und heften am Grunde lebhaft flieBender Strecken die 
Eier 1 an Steinen an. Nach dem Laichen streichen die Fische, wie er
wabnt, noch ziemlich lebhaft bis zum Herbst umher, verbringen dann 
den Winter dichtgedrangt in tieferen Kolken. 

Eine ahnliche oder die gleiche Lebensweise fiihren die anderen euro
paischen und asiatischen Barbenarten, von denen Barbus tor in Indien 
bis 2 m lang werden kann. Andere klein ere Barbus-, Danio- und Raspora
Arten sind Fische flacher Gewasser und werden Mufig als Zierfische 
gehalten. Einige Barbenarten treten ins Brackwasser, ja sogar anschei
nend ins Salzwasser tiber, wie z. B. Barbus mahecola im Miindungsgebiet 
des Mahaveliganga, steigen zum Laichen aber wieder in die Fltisse auf'. 

Durch ihre hohe, seitlich zusammengedrtickte Gestalt sind die Abra
mis-Arten schon als Bewohner des ruhigen, schilfbestandenen Wassers 
des Mittel- und Unterlaufes von Fltissen und Stromen, von Seen und 
Haffen charakterisiert. Die Abramis-Arten bewohnen Mittel-, Nord- und 
Osteuropa und fehIen stidlich der Alpen. Meist ziehen sie in kleinen 
Gruppen oder Herden umher und konnen in Seen, nach noch unver
offentIichten Markienmgsversuchen von E. WAGLER, langs des Vfers 
recht bedeutende Strecken zurticklegen. Von den Haffen aus tritt Abra
mis brama (Brachsen) und besonders A. vimba (Zahrte) gar nicht selten 
in die Ostsee tiber (EKSTROM, zit. nach FRANZ). 

Zur LaichzeiP (April bis Juni) versammeln sich die Brachsen in 
groBen Scharen an seichten, grasigen Uferstellen. Zuerst erscheinen die 
Mannchen - die an ihrem Perlausschlag kenntlich sind -, und wenn 
die Weibchen angekommen sind, vollzieht sich das LaichgescMft zur 
Nachtzeit unter weithin horbarem Geplatscher4 • Je nach der Tempe
ratur kann die Laichablage in 3-4 Tagen erledigt sein, wird sie durch 
einen Temperatursturz unterbrochen, so ziehen sich die Fische vortiber
gehend wieder in tieferes Wasser zurtick. Aus den Haffen und den bracki
schen Mtindungsgebieten wandert der Brachsen und die Zahrte zum Lai
chen immer in StiBwasser ein. Letztere laicht von Mai bis Anfang Juni, 
und hier tragen beide Geschlechter farbenprachtige Hochzeitskleider. 

Eine spezieIle Studie widmet TERESCHENKO der Brachsenwanderung 
yom Kaspimeer zur unteren Wolga. Das ganze Jahr tiber ziehen dort die 
Brachsen, wenn auch in verschiedener Intensitat, yom Meere in den FluB. 
Besonders im Herbste wandern fast aIle im Meere vorhandenen Brachsen 
in die Wolga und bleiben dort den ganzen Winter tiber, wo sie in Gruben 

1 Die Barbe wird im 3.-5. Jahre geschlechtsreif und ein 1 kg schwerer 
Rogner produziert etwa 9000 Eier. 

2 Zit. nach MEEK aus Ceylon Administration Rep. 1914. 
3 Abramis brama erreicht meist schon Laichreife im dritten Jahre, die 

Mannchen sind bis zu 8, die Weibchen bis zu 12 Jahren fortpflanzungsfahig. 
Anzahl der Mannchen zu der der Weibchen = 47:53. 

4 Ein mittelgroBes Weibchen setzt 150-300000 Eier abo 
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und Kolken des Unterlaufes ruhen. Setzen Seewinde ein (SSO-ONO), 
so werden die Fische beunruhigt, und sie wandern sogar im Winter 
weiter stromaufwarts. Wenn das Wasser 12-13° C erreicht, verlaBt der 
Brachsen sein Winterlager und zieht zu den Laichplatzen. Die besten 
Stellen zur Laichablage sind die offen en Bassins im Wolgadelta, weIche 
25-60 em tief sind, und in den en Potamogeton, Myriophyllum und andere 
Pflanzen wuchern. Die Laichzeit dauert hier von Mitte April bis Ende 
Mai (bis das Wasser 23° C erreicht hat), ihr Hohepunkt faIlt in die ersten 
Maitage. 

Die anderen europaischen A bramis-Arten, A. sapa, A. ballerus und 
A. blicca, ebenso wie die amerikanischen ahneln den beiden genannten 
in ihrer Biologie weitgehend. A. ballerus geht in der Ostsee bei der Nah
rungsuche am weitesten nach Westen in die mehr salzhaltigen Teile. 
AIle Abramis-Arten halten an tiefen Stellen zu groBen Scharen zusammen
gedrangt ihre Winterruhe. 

1m SiiB-, Brack- und Salzwasser des Ostsee- und Schwarz en Meer
beckens, so auch im Balatonsee, lebt gesellig Pelecus cultratus und steigt 
zum Laichen, das in Mai und Juni fallt, regelmaBig in die Fliisse hoch. 
In seinen sonstigen Gewohnheiten gleicht er dem Karpfen und halt sich 
meist in Ufernahe auf. 

Seen, Haffe und langsam flieBende Fliisse sind die Wohngewasser 
groBer Scharen von Alburnus lucidus und der anderen Alburnus-Arten, wo 
sich die Fische meist in Ufernahe an der Oberflache tummeln und von 
wo sie zur Laichzeit (Mai und Juni) in klein ere Bache und Fliisse auf
steigen, urn im klaren, rasch flieBenden Wasser auf Steinen oder zwischen 
Pflanzen zu laichen. Die Ziige konnen so groBen Umfang annehmen, daB 
der Ukelei mancherorts zum wichtigsten Wirtschaftsfisch wird, und z. B. 
in der unteren Memel, besonders im Skierwiethstrome, ein Drittel der 
Gesamtfischausbeute auf diesen Fisch fallt. Hier ziehen die Ukeleis 
- verschiedene GroBen und Arten - in mehreren Schwarmen von An
fang Mai bis in den August hinein bergauf. Der Fisch bleibt auch noch 
nach dem Laichen im Strome und besonders an warmen Tagen und 
Nachten werden noch im September gute Fange auf ihn getatigt. 1m 
Oktober sucht der Ukelei dann tiefere Stellen - zwischen Buhnen -
auf, und den Herbst und Winter iiber halt er sich an den tiefsten Stellen 
des Flusses - BUchten, Altarmen, Kanalen - auf. 

Aspius rapax, der Schied, ist unter den Cypriniden ein echter Raub
fisch, der von Mitteleuropa bis nach Lappland in allen groBen Stromen, 
Fliissen und Seen, wenn auch nicht haufig, vorkommt. Er lebt meist ein
zein, wandert aber zur Laichzeit (Marz bis Juni) in kleinen Scharen an 
steinige, sandige Uferstellen. 

Idtts idus (melanotus), der Nerfiing, findet sich in nahezu ganz Europa 
in Seen, Fliissen und Stromen und meidet Brackwasser, ja selbst schwach 
salzhaltiges Wasser durchaus nicht. Den Winter verbringt er ebenfalls im 
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Ruhezustand in der Tiefe. Sein Laichgeschaft vollzieht der Fisch nur im 
SuBwasser auf seichten, grasbewachsenen Stellen und wandert in groBen 
Scharen zu diesen hin. Seine Wanderungen konnen dabei sowohl was 
Individuenzahl, als was Entfernung anbelangt, sehr betrachtlichen Um~ 
fang annehmen, so besonders in den in die Ostsee mtindenden Flussen, 
z. B. in der Schlei und dann auch in der unteren Donau, wo nach ANTlPA 
Entfernungen von mehreren 100 km (haufig im Verein mit Karpfen) 
zuruckgelegt werden. GroBe Wanderscharen dieses Fisches werden auch 
regelmaBig in Zuflussen groBer Seen oder Seengebiete, z. B. im Spree
wald, beobachtet. 

Fast gleich verhalten sich die Vertreter der Genera Scardinius, Leu
ciscus, Telestes und Squalius. Leuciscus rutilus kommt auch in der Ostsee 
stellenweise haufig, ja sogar vereinzelt in der Nordsee vor. Die regel
mal3igen Zuge der laichenden PlOtzen bilden von April bis Juni (je nach 
der geographischen Lage) einen wichtigen Fischereigegenstand in den Zu
flussen aller groBen Seen. Auch im ubrigen Jahr halt dieser Fisch meist 
in Scharen zusammen, streift im flachen Wasser umher und verbringt 
gesellig die Winterruhe. . 

In groBerer Tiefe leben der Frauennerfling (L. virgo) und der Frauen
fisch (L. meidingeri). Sie erscheinen nur wahrend der Laichzeit (April 
bis Mai) in Ufernahe, und die Mannchen be sit zen dann einen auBerst 
charakteristischen und schon en Laichausschlag. 

Die Squalius- und Telestes-Arten, z. B. S. cephalus, der Dobel, gehen 
in den Flussen sehr hoch hinauf - in der Schweiz bis zu 1400 m. Er ist 
Allesfresser, der bald mehr oder weniger rauberische Gewohnheiten an
nehmen kann. Junge Tiere halt en sich meist in Bachen auf, wahrend 
alte Exemplare ruhige Stellen in Fllissen und Seen bevorzugen, von wo 
sie im Mai und Juni in groBen Scharen zu ihren Laichplatzen bergwarts 
bis zum Beginn der Forellenregion wandern. Der Hasel, S. leuciscus, geht 
sogar noch etwas hoher hinauf. 

Phoxinus laevis ist in Moorgraben, Bachen, Flussen, Teichen und 
Seen heimisch und geht auch ins Brackwasser. Zum Laichen zieht die 
"Elritze" in Bache und Graben mit klarem Wasser, kann aber im See 
seIber, ja sogar, wie wir bereits gehort, im Brackwasser laichen (vgl. 
S.69). Die Wanderschwarme konnen so dicht stehen "wie die Heringe 
im FaB". 

Auch Chondrostoma nasus, die Nase, steigt im April und Mai von den 
groBeren Flussen, Seen und Teichen in dichten Scharen in die Neben
fltisse und Bache, wobei sie, ebenso wie die Elritze, selbst kleinere FaIle 
und Wehre zu uberwinden strebt. Dber ihre Wanderungen auBerhalb 
der Laichzeit wurde bereits berichtet. 

Die amerikanischen Cyprininen (225 Arten, davon allein rund 100 

von dem Genus Notropis) verhalten sich vollig ahnlich wie die europai
schen. Bei einigen Genera zeigen sich besonders pracht volle Laichaus-
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schHige und Hochzeitskleider, z. B. bei Campostoma und Chrosomus. Die 
kleineren Arten (Notropis, Pimephales und Cliola), allgemein als "Min
nows" bezeichnet, sind die "Elritzen" der amerikanischen Gewasser. 
Manche Minnows ziehen in groOen Scharen umher, und in den Seen 
finden sie sich im Frlihjahr und Frlihsommer in flachem Wasser, in der 
"pond weed zone", wo sie den Ephemeriden-Larven nachstellen und eifrig 
umherstreichen. Spater wenn diese Nahrungsquelle versiegt, verteilen 
sich die Schwarme und suchen nach Fischlaich, halt en sich aber immer 
lieber liber Pflanzen als liber Sandboden (HANKINSON und MICHAEL) I. 
Andere Arten leben in klein en Creeks. 

2. Catostominae. In ihrer Biologie gleichen die Catostominae weit
gehend den Cyprininen. Hierher gehoren, um nur die wichtigsten Genera 
zu nennen: Catostomus, Cycleptus, Ictiobus, Carpiodes und Moxostoma. 

Cycleptus elongatus lebt im mittleren Ohio und Mississippi und kommt 
aus dem tieferen Wasser im Mai und Juni in Scharen zu flachen Ufem 
und in Zufllisse. Die Ictiobus-Arten (Buffaloes): I. cyprinella, urus und 
bubalus sind sehr haufig und ahneln sowohl in Gestalt als in Biologie 
weitgehend dem Karpfen. Sie laichen im April in groOer Menge an den 
Ufem, und jedes Weibchen wird dabei von 3-8 Mannchen umlagert 
(MOSHER 1885, Bull. U. S. Fish. Comm., S. 190). Fast ganz gleich ver
halten sich die Carpiodes-Arten. 

Die Gestalt und der Aufenthaltsort sowie das Verhalten der zahl
reichen Catostomus- und Moxostoma-Arten sind ungefahr die unserer 
Barbe. Wie diese wandern jene zur Laichzeit im Frlihjahr zu rasch 
flieOenden, kiesigen FluOabschnitten, wo unter bestimmten Liebes
spielen, die REIGHARD beschrieben hat, die Eier auf Stein en abgesetzt 
werden. 

3. Cobitidinae. Die Cobitidinae (in Europa und Asien ungefahr 
80 Arten, Abb. 49) sind meist schlechte Schwimmer, die in mehr oder 
weniger starkem MaOe die Fahigkeit der akzessorischen Darmatmung 
haben, wodurch manche befahigt werden, im Wasser auszuhalten, das 
flir andere Fische nicht mehr genug Sauerstoff besitzt. Misgurnus tos
silis kann tage- und wochenlang im Schlamm aushalten, und ANTIPA be
richtet von Exemplaren, die aus ausgetrockneten Altwassem der Donau 
ausgegraben wurden, wo der Schlamm oberflachlich so fest getrocknet 
war, daO er einen Wagen trug. In feuchtem Grase vermag der Schlamm
peitzger kriechend sich flir langere Zeit mit einer durchschnittlichen 
Geschwindigkeit von I m die Minute fortzubewegen (SCHREITMULLER). 
Misgurnus und Nemachilus gehen in brackisches Wasser und kommen 
auch in den Haffen der Ostsee, als auch im Finnischen und Bottnischen 
Meerbusen vor. Anscheinend wird dort jedoch nicht gelaicht. Flir ge
wohnlich werden die Eier im April bis Juni im klaren Wasser an Wasser-

I HANKINSON, T. L. und E. L. MICHAEL: Fish of Walnut Lake. Rep. St. 
Ed. Geol. Survey Michigan 1908. 
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pflanzen angeklebt, ohne daB groBere Wanderungen untemommen 
werden. 

4. Siluridae. Die Familie der Siluriden umfaBt tiber 1000 Arten, 
die biologisch mit zu den interessantesten der Fische gehoren, wenn auch 
die von ihnen ausgefiihrten Wanderungen meist nur klein sind. Die 
WeIse sind am arten- und individuenreichsten in deUl SiiBwasser 
tropischer und subtropischer Regionen, jedoch haben sich einige Arten 
in die gemaBigten Zonen ausgebreitet. Fossile Funde aus den ver
schiedensten Schichten des Tertiars in Europa, Asien, Afrika und Ame
rika zeigen, daB schon damals eine Reihe der rezenten oder ihnen nahe 
verwandten Genera zum Teil mit etwas anderer Verbreitung auftraten. 
Heute lebt die Hauptmenge der Siluriden in Afrika, Asien und Amerika; 
in Europa finden wir nur eine Art und eine geringe Anzahl in Australien. 

Die Systematik der Siluriden kann trotz der Versuche von BOULENGER 
und EIGENMANN noch nicht als definitiv angesehen werden, da wohl keine 
Familie so reich an spezieller morphologischer und biologischer Gliederung 
ist als gerade die WeIse und ihre Verwandten. 

Weitaus die groBte Artenzahl der Siluriden kommt heute im SuB
wasser vor. Andere Salz- und Brackwasserformen steigen zum Teil zum 
Laichen in die Flusse ein, so das Genus Galeichthys in Asien, Afrika, 
Amerika und Australien; einige bruten in der Gezeitenzone. 

Alle WeIse iiben eine mehr oder weniger spezialisierte Brutpflege - meist 
durch das Mannchen - aus. Diese besteht im einfachsten Fall darin, daB 
von beiden Eltern oder nur vom Mannchen das Gelege bewacht wird. Andere 
Arten wiihlen oder bauen eine Art mehr oder weniger vollkommenes Nest, 
haufig unter Benutzung von Steinen, Holz, Blechbiichsen (Ameiurus) usw. 
oder durch Verflechten von Halmen (Callichthys), und das Mannchen tut zu
nachst Wachterdienste und sammelt dann die Brut in Schulen. Bei sehr 
vielen Formen (Galeichthys-, Platystoma- I , Clarius- und Doras-Arten) hat 
sich schlieBlich das Mannchen zum Maulbriiter ausgebildet. Bei den A spredi
nidae werden die Eier an dem Bauche des Weibchens befestigt und von 
blutgefaBreichen Papillen der schwammig gewordenen Haut umwachsen. 

Unsere Kenntnis der Biologie der verschiedenen Arten hat noch sehr 
groBe Lucken, und ich will deshalb nur kurz die besser bekannten euro
paischen und amerikanischen Formen besprechen. 

Mit Ausnahme vieler Callichthyinae und Loricariidae, die in steinigen 
Gebirgsbachen Sudamerikas wohnen, und bei denen zum Teil das Maul 
zu einer Saugscheibe umgewandelt ist, mit Hilfe derer sie sich an Felsen 
in starkster Stromung festhalten konnen (z. B. Lithogenes), lieben die 
meisten Welsarten schlammigen, weichen Untergrund. Viele sind gegen
uber Wasserverunreinigungen und Sauerstoffmangel sehr widerstands
fahig. Manche konnen einen groBen Teil ihres Sauerstoffbedarfes durch 
ihre nackte, schuppenlose Haut decken. Andere, besonders die Clariinen 

I Pseudoplatystoma fasciatum und P. coruscans folgen den S. 68 er
wahnten Schwarmen von Prochilodus im Paraguay. 
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und Doradinen, besitzen groBe, akzessorische Atmungsorgane hinter der 
Kiemenhohle, und sie sind nicht nur imstande, den Wechsel9,er Gezeiten 
im Schlamme auszuhalten, sondem abnlich wie die Dipnoer lange Zeit 
im Schlamm eingegraben die Trockenheit zu iiberdauem, und wie Doras, 
Clarius und Heterobranchus Landwanderungen auszufiihren. Auch der 
elektrische Wels Malapterurus im Nil und den Fliissen des tropischen 
Afrika kommt zum AtemschOpfen an die Oberflache, ist aber gegen Aus
trocknung seines Wohngcwassers nieht sehr widerstandsfahig. 

Die einzige europaische Welsart, Silurus glanis, ist ein Standfisch der 
groBeren Fliisse, Seen und Teiehe von Mittel- und Osteuropa und West
asien. Mit dem Rhein errcieht er seine Westgrenze; besonders haufig ist 
er in der Donau und den anderen Fliissen des Schwarzen Meerbcckens. 
Hin und wieder geht er auch ins Brackwasser und wird besonders in dem 
Kurischen Haff ofters gefangen. 1m Schwarzen Meer und im Kaspisee 
wird der Wels auch gar nicht selten im Salzwasser angetroffen. 

Der Wels liebt ruhiges, tiefes Wasser und Stellen, an denen er sich 
leieht unter versunkenem Holz tagsiiber verbergen kann. Von seinem 
Versteck geht er gewohnlich nur nachts auf Beutesuche und halt sich 
immer einzeln. Nur zur Laichzeit gesellen sieh die Fische zu Paaren zu
sammen. Diese faUt in April bis Mai, wenn das Wasser Temperaturen 
von IS-ZOo C aufweist. Die Welspaare ziehen zu flachen mit Schilt be
wachsenen Stellen oder wenn die Umgegend iiberschwemmt ist, auf 
Wiesen mit breitblattrigen Pflanzen, besonders gem in den Niederwald, 
wo sie manchmal zu mehreren Parchen zusammen ihre Eier unter groBen 
BHittem iiber faulendem, morschem Holz, am liebsten nachts oder bei 
Regenwetter, absetzen. Nach dem Laiehen hiiten die Eltem eine Zeit
lang die Eier. ANTIPA beobachtet Welsmannchen, die noch bei dem Ge
lege aushielten, wenn bei fallendem Wasser der Riicken des Fisches schon 
herausragte. Das Tier legte sich dann um die Eier und bespritzte diese 
mit dem Schwanz mit Wasser. Nach dem Ausschliipfen der Brut gehen 
die Fische wieder in tiefes Wasser zuriick, und je groBer der Wels ist -
er kann bis zu zoo kg wiegen -, desto mehr zieht er sich als Einsiedler 
in tiefes Wasser zuriick. 

In Nordamerika gibt es 35 Welsarten aus verschiedenen Genera. Von 
ihnen ahnelt am meisten dem europaischen Wels I ctalurus !'urcatus, der 
auch meist in tiefem Wasser lebt und nur zur Laichzeit im Friihjahr in 
flachere Altwasser oder auf iiberschwemmtes Land geht. Von den 
Ameiurus-Arten ist am besten Ameiurus nebulosus bekannt, der auch 
nach Europa eingefiihrt wurde. 

Ameiurus nebulosus laicht im Friihjahr - Marz bis Mai - bci einer 
Wassertemperatur von I8-zoo C. Nach EYCLESHYMER und BIRGE hal
ten sich die Fische streng monogam in Paaren zusammen und ziehen ins 
flache Wasser, in sandige Buchten und in das Dberschwemmungsgebiet 
groBerer Seen und bauen hier ihr Nest. Beide wiihlen gemeinsam unter 
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tiberhangendem Gras oder Holz, oder unter im Wasser liegenden Gegen
stil.nde eine flache Grube aus; haufig werden letztere dem Nest einge
fligt, und man findet nicht selten Gelege in Ofenrohren, Blechkannen 
und alten Topfen. Die Eier ahneln dem Froschlaich und werden meist 
- besonders von dem Mannchen bewacht - doch zeigen sich hier 
groBe individuelle Verschiedenheiten bei den verschiedenen parchen. Oft 
fachelt das Mannchen dem Nest mit den Flossen Wasser zu. Nach dem 
Ausschltipfen tibernimmt das Mannchen allein den Schutz der Brut und 
£iihrt die ]ungen aus. Wenn der Dottersack verschwunden und die Brut 
beweglich geworden ist, schlie/3en sich haufig die Bruten verschiedener 
Parchen zu einer Schule I unter der Obhut eines Mannchens zusammen, 
so da/3 die Zahl der ]ungen in einem solchen Schwarm von einigen 40 bis 
zu mehreren 100 schwankt. Schon diese jungen Fische zeigen den Hang 
zur nachtlichen Lebensweise und gehen voilig zu dieser tiber, wenn sich 
die Schulen auflosen. 

Die anderen Ameiurus-, Leptops-, Noturus- und Schilbeodes-Arten 
ahneln in ihrer Lebensweise und ihrem Verhalten dem Zwergwels weit
gehend. GroBere Wanderungen flihren auch sie nicht aus. 

IX. Haplomi. 
Zu den Haplomi rechnen wir die: Esocidae, Umbridae, Poeciliidae, 

Amblyopsidae und Scopelidae. 
Die Esocidae umfassen nur ein Genus mit flinf sicheren Arten: 
Esox lucius (Europa westlich der Pyrenaen, tiber Nordasien und 

Alaska tiber die Gro/3en Seen bis zum Atlantik); 
Esox reicherti (Amur); 
Esox masquinongy (Gro/3e Seen von Nordamerika und deren Um-

gebung) ; 
Esox reticulatus (Stidosten der Vereinigten Staaten); 
Esox vermiculatus (Mississippiregion). 
Alle Hechte sind typische Raubfische, die in ihrem Wohngewasser

Teichen, Fltissen und Seen - wohl bei der N ahrungsuche lebhaft hin- und 
herstreichen, aber keine eigentlichen Wanderungen unternehmen. Unser 
Hecht ist besonders im Sommer - vor aHem die kleineren Exemplare -
ein Bewohner des Schilfgtirtels und zieht sich im Winter in gro/3ere Tiefen 
zurtick. Schon im frtihesten Frtihjahr - Februar bis Mai -steigen dann 
die Hechte, zuerst die jtingeren, dann die mittelgro/3en und zuletzt die 

I Die Zusammenrottungen von jungen Schilbeodes insignis und Ameiurus 
me/as hangt nach EDDY yom "Stoffwechsel" ab (womit nach meiner Ansicht 
kaum etwas gesagt oder erklart ist) und kann durch verschiedene Reizstoffe 
(Koffein, Alkohol, Strychnin in geeigneter Starke) verstarkt, durch andere 
(Cyankalium, Chloreton) oder durch rasche Temperaturveranderungen ge
start werden. 

Ergebnisse der Biologie VI. 6 
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alten zum Laichen in Zufliisse oder zu flachen Uferstellen auf, um ent
weder iiber sandigem Ufer oder grasigem, iiberflutetem Boden ihre Eier 
abzusetzen. Die junge Brut bleibt bis nach Resorption des Dottersackes 
in der Nahe der WasseroberfHi.che; dann beginnt die Nahrungsuche, die 
die jungen Hechte selbst noch in kleine Moorgraben und kiimmerliche 
Rinnsale fiihren kann. Mit zunehmender GroBe ziehen sich dann die 
Fische wahrend des Sommers und Herbstes in tieferes Wasser zuriick, 
bewohnen aber mit Vorliebe den Pflanzengiirtel. 

Esox lucius verschmaht es nicht, ins brackige, ja selbst ins Salz
wasser zu gehen, und an den Kiisten der Ostsee, in den Haffen und be
sonders im Finnischen und Bottnischen Meerbusen wird er in groBer 
Menge angetroffen. Ob sich dort auch das Laichgeschaft vollziehen kann, 
ist nicht sicher; KlOCK sah sofort nach dem Eisgang die Hechte von den 
Haffen in die Memel einsteigen. 

Die anderen Hechtarten ahneln Esox lucius biologisch weitgehend. 
Die Umbridae: U. limi (von Quebec bis nach Ohio und Michigan), 

U. pygmaea (Long Island und Neuse River), U. umbra (Ungarn und Siid
ruBland) sind kleine, h6chstens bis 8 cm groBe Fische, die in stagnieren
den Tiimpeln leben und keine Wanderungen ausfiihren. Das Haupt
interesse der Ichthyologen konzentriert sich auf die merkwiirdige, noch 
ungeklarte Verbreitung dieser Familie. 

Die Poeciliidae (Cyprinodontidae) "The killifishes" umfassen SiiB
wasser- und Kiistenfische in den warmeren Teilen von Amerika, Afrika, 
Siidasien (bis nach Japan) und Siideuropa. Die wichtigsten hierher 
gehOrigen Gattungen sind Cyprinodon, Fundulus, Fundulichthys, Hete
randria, Xyphophorus, Lebistes, Oryzias, Tellia, Haplochilus, Percatopus, 
Gambusia und Anableps. Von ihnen sind besonders die Fundulus-Arten 
der amerikanischen Ostkiiste bekannt, da sie sehr groBe Unbekiimmert
heit gegen den osmotischen Druck des sie umgebenden Wassers zeigen 
und sich in kurzer Zeit vom SiiBwasser ans Salzwasser und umgekehrt 
gewohnen. Auch ihre Eier ertragen, wie besonders J. LOEB und seine 
SchUler zeigten, auBerordentlich starke osmotische Schwankungen. 

Fundulus heteroclitus fiihrt nach CHIDESTER zwischen den Strand
siimpfen und dem Meere in New Jersey regelmaBige Wanderungen aus. 
Ende Marz (bei Temperaturen von + IS° C) steigen die Fische den FluB 
innerhalb der Gezeitenregion aufwarts ins Brackwasser. Zuerst erschei
nen mittelgroBe Mannchen, dann mittelgroBe Weibchen und zuletzt ge
mischt junge und alte Tiere beiderlei Geschlechts. Das Laichgeschaft 
vollzieht sich von April bis Juli - ich habe auch noch im August in 
Woods Hole laichreife Fundulus gefunden. Nach dem Laichgeschaft ist 
der Killifisch erschopft, und viele werden mit den Gezeitenstromungen 
wieder zum Meere zuriickgetragen, wandern spater wieder zum Teil auf
warts, andere bleiben in den Strandtiimpeln bis zum Herbst, wenn die 
Temperatur nicht iiber 24° steigt (FIELD). Wo sie den Winter zubringen, 
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ist noch nicht sieher. Einige seheinen sich nach EDWARDS im Grund der 
Tiimpel einzuwiihlen und eine Art Winterruhe durchzumachen. Sieher 
ist, daB Fundulus, da sehr unabhangig von verschiedenen Salzkonzen
trationen, oft zwischen Salz- und Brackwasser hin- und herwechselt, und 
anseheinend ist die Nahrungsuehe dabei ein wichtiger Antrieb. 

Andere Formen, besonders Gambusia-Arten I, sind lebendiggebarend. 
Die tropischen Arten haben anscheinend mehrere Bruten in einem jahre, 
die der gemaBigten Zonen laiehen im Sommer. Ausgesprochene Laich
wanderungen kommen anseheinend nieht VOL 

Die Amblyopsidae, die blinden Hohlenfische, sind so speziell an ihren 
Aufenthaltsort angepaBt, daB Wanderungen bei ihnen von vomherein 
ausgeschlossen sind. 

Die Familie der Scopelidae stellt mit rund 100 Arten hauptsachlich 
Tiefseefisehe, die durch den Besitz von Leuchtorganen ausgezeichnet 
sind. Einige Formen sind Oberflachenfisehe, so Myctophum glaciale, eine 
kleine Art, deren Verbreitungszentrum im Atlantik nach JOHNSEN (1923) 
zwischen dem 45. und 50.0 N. liegt. 1m Mittelmeer kommt noeh eine 
endemische Rasse, M. glaciale thori, vor, deren Verbreitungsareal von 
dem der Stammform offenbar getrennt ist, denn zwischen den Haupt
verbreitungsgebieten werden die Fisehe nur seHen oder iiberhaupt 
nieht beobachtet. So liegen aus dem Bereich der atlantischen Kiiste von 
Spanien und Portugal nur wenige und von der afrikanischen Kiiste bis 
zu den Azoren gar keine Funde VOL Wohl aber ist der Fisch im nord
lichen Teil des Atlantischen Oceans iiberall dart, wo warmes und salz
reiches Golfstromwasser in geniigender Starke vorhanden ist, wenn auch 
nichf haufig, so doch anscheinend ein standiger Gast. Mit dem Golfstrom 
dringt M yctophum bis zur norwegischen und gronlandischen See vor, und 
es sind von dort Exemplare in allen GraBen von der Larve bis zum er
wac~enen Fisch bekannt. JOHNSEN nimmt an, daB erstere wohl passiv 
getriftet sind (in der Nordsee wurden sie aber noch nie beobachtet); 
letztere als gute Schwimmer aktiv nach Norden gewandert sind. Ob sich 
die im Norden getroffenen Individuen auch hier fortpflanzen, ist noch 
nieht erwiesen. Einige Anzeichen sprechen dafiir, denn im Norden ist der 
Fisch groBer als im siidlichen Atlantik, was damit zusammenhangen 
konnte, daB er infolge der niederen Temperaturen dort erst spater ge
schlechtsreif wird. In seinem Hauptverbreitungsgebiet wird Myctophum 
im zweiten jahre geschlechtsreif und stirbt dann ab; von der norwegischen 
Kiiste sind neben jugendlichen und 2 jahrigen Stucken einige 65-77 mm 
groBe Exemplare bekannt, die wahrscheinlich 3jahrig sind. 1m Atlantik 
fallt die Laichzeit ins Friihjahr, ist aber mit der geographischen Breite 
etwas wechselnd. 

I Gambusia und Cyprinodon-Arten sind als Vertilger der Mosquitos
larven bekannt und G. affinis ist zur Malariabekampfung auch in Siideuropa 
eingefiihrt worden und jetzt dort heimisch. 

6· 
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Die Mittelmeerform ist sicher eine Reliktform, die zur Eiszeit abge
spalten wurde und sich auch im Mittelmeer wiederum in zwei getrennten 
Arealen, dem ostlichen Becken und dem Marmarameer gehalten hat. Sie 
unterscheidet sich durch morphologische Charaktere und auch in ihrer 
Biologie von der atlantischen Art. So laicht M. glaciale thori im Winter, 
gelegentlich und vereinzelt auch in den librigen Jahreszeiten. 

In die Nahe der Haplomi gehoren die Xenomi, vertreten durch eine 
einzige Art Dallia pectoralis, den "Blackfish" in Alaska, St. Lawrence 
Island und Nordsibirien. Dieser bis IS cm lange Fisch kommt dort in 
den sliBen und brackigen Slimpfen der Tundren zwischen Sphagnum
rasen vor, wenn nach TURNER nur soviel Wasser vorhanden ist, urn 
seine Haut naB zu halten. In Moos eingebettet liberdauert der Fisch 
auch den Winter. 

X. Primitive Acanthopterygii. 
Die Acanthopterygii sind eine relativ junge Gruppe, die hOchstens bis 

zur Kreide zurlickreicht. Heute ist sie trotzdem mit rund 6000 Arten bei 
weitem die artenreichste Gruppe der Fische. Sie umfaBt sowohl Salz- als 
Brack-, als SliBwasserfische, die aIle zum Laichen in flacheres Wasser 
gehen. 

Die systematisehe Abgrenzung der Acanthapterygier ist nieht ganz leieht. 
Mit den Haplami werden sie dureh die heute wahl ineist als Unterordnungen 
angesehenen Synentagnathi, Percesaces und Rhegnapteri verbunden. 

Zu der Unterardnung Synentagnathi oder Scombresacidae gehoren die 
Familien der Belanidae und Exacaetidae. Sie umfassen rund 200 Arten und 
sind in ihrer Mehrzahl Hochseebewohner der tropisehen Meere. Das best 
bekannteste Genus BeZane ist fossil im unteren Eoean von Belgien und im 
oberen Eoean von Kroatien und Sizilien und die naehst verwandte ausge
storbene Gattung CobitoPis im unteren Oligoean in Frankreieh gefunden 
worden. 

a) Scombresociden. 

AIle Scombresociden kommen zum Laichen in flaches Wasser, und 
ihre Eier sind durch eigentlimliche, radiar gestellte lange Faden ausge
zeichnet, mittels derer sie, haufig in kleinen Klumpen oder Schnliren, an 
Wasserpflanzen befestigt werden. 

BeZone vulgaris (Rhamphistoma belone), der Hornhecht, bevolkert den 
Nordostatlantik von Madeira bis zur Hohe von Trondhjem, die Nord
und Ostsee und das Mittelmeer einschlieBlich des Schwarzen Meeres, 
wenn er auch an den Randern des Verbreitungsgebietes seltener ist. 
Haufig treten die Hornhechte gemeinsam mit Makrelen auf. 

Zur Laichzeit - Mai bis Juni - wandert Belone vulgaris I zu flachen 
mit Pflanzen bewachsenen Stellen. Nach dem Laichen halten sich die 

I Der Hornheeht kann bis zu 60 em lang werden; seine Laiehreife er
langt er bei einer Lange von etwas tiber 30 em. 
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Fische weiter in Ufernahe auf und gehen nicht allzu selten ins Brack
wasser, gelegentlich sogar ins SuBwasser. Meist schwimmen sie in Scharen 
nahe an der Oberflache, und haufig springen die Fische in groBeren 
Satzen aus dem Wasser empor. Sie stellen hauptsachlich den Sprott en , 
jungen Heringen, den Seestiehlingen und den Sandaalen nach und 
ziehen sich mit diesen im Herbste in groJ3ere Tiefen zuruck. Die 
Hornheehte des Sundes streichen im Sommer weit in der Ostsee herum 
und sollen im Herbste wieder in westlicher Richtung zuruckwandern 
(SMITT). 

Die Larve von Belone vulgaris schliipft aus dem 3-3,5 mm groi3en Ei 
nach 4-5 Wochen. Sie ist 13 mm lang und entwickelt nach etwa 10 Tagen 
(I8 mm lang) einen auBerordentlich langen Unterkiefer, der etwas nach unten 
gebogen ist und bei einer Lange von 28 mm die Halfte der Korperlange aus
macht (Hemiramphus-Stadium). Wenn die Larve 56-60 mm miBt, wachst 
auch der Oberkiefer in die Lange und so wird der eigentiimliche Schnabel 
von Belone gebildet. 

Die jungen Hornhechte fUhren wahrend dieser Zeit ein pelagisches 
Leben und werden bis zum September - 6-8 em lang - in Ufemahe 
gefunden; spater ziehen sie sich in groBere Tiefen zuruek. 1m nachsten 
Fruhjahr erscheinen die einjahrigen Fische wieder im flachen Wasser, 
wachsen bis zu 22 cm heran und verlassen im Herbst wiederum die 
Kuste. Dieser Wechsel zwischen einem Sommeraufenthalt im flachen 
Wasser und einem Verbringen des Winters in groBerer Tiefe zeigen auch 
die alteren, geschlechtsreifen Jahrgange. 

Die Homhechte, besonders die jiingeren Jahresklassen, halten in 
Schwarmen zusammen, und auch das Laichgeschaft erfolgt zusammen
geschart. Die einzelnen Schwarme scheinen ein beschranktes Areal zu 
bewohnen und zu durchstreifen, denn das Erscheinen des Homhechtes 
an verschiedenen Kusten ist zeitlich und besonders ortlich sehr variabel, 
zeigt manchmal aber eine gewisse Periodizitat, die wahrscheinlich darauf 
zuruckzufUhren ist, daB gute oder schlechte Laichjahre den betreffenden 
Schwarm bald individuenreicher, bald armer machen oder ihn sogar fUr 
mehrere Jahre vemichten konnen. 

1m Nordwestatlantik tritt an Stelle von Belone vulgaris Belone (Ty
losurus) marinus. In seiner Biologie und seinen Wanderungen ahnelt er 
weitgehend der ersten Art, geht aber zum Laichen noch dichter an Land 
heran und soIl gelegentlich auch im Brack- und StiJ3wasser seine Eier an 
Pflanzen ankleben. Sicher ist, daJ3 er auf der Nahrungsuche weit in 
Flussen hinaufgeht. 

Scombresox saurus hat eine mehr sudliche Verbreitung als Belone vul
garis und bewohnt das Mittelmeer und den mittleren Atlantik, ist aber 
im Sommer im Bereiche der britischen Inseln nicht selten und dringt 
gelegentlich in das arktische Gebiet ein. So wurde er schon an der skan
dinavischen Kuste bis zum Nordkap und bei Island, ebenso in den Belten 
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und Sunden beobachtet. An der amerikanischen Ktiste stoBt er nordlich 
bis zum Cape Cod vor. 

Das Laichen von Scombresox saurus findet wahrscheinlich im tropi
schen Atlantik auf der Hochsee statt, und die Eier sind pelagisch. Sie 
tragen nach den Befunden von HAECKEL I am Ovarialei und nach Ei
fangen von HJORT und MURRAy 2 in der Sargossasee ebenfalls Filamente, 
die aber ktirzer sind als die bei dem Ei von Belone. Auf der Hochsee 
werden auch die jtingsten Larvenstadien gefunden, von wo aus sie mit 
den' Stromungen gegen die Kontinente getrieben werden. Auch die 
Scombresox-Larven machen ein Hemiramphus-Stadium durch. 

Die verlaichten Fische schlieBen sich zu Scharen zusammen und 
streifen weit umher, sie sind es, die im Sommer in den nordlichen Meeren 
angetroffen werden. 

Andere hierher gehorige Arten der Genera Belone, Tylosurus, Strongu
lurus, Scombresox, Cololabis und Hemiramphus (bei letzerem ist nur der 
Unterkiefer stark verlangert) werden beiderseits des tropischen Amerika 
im Pazifik, im Indischen Ocean und in der Nahe von Australien gefunden. 
Die meisten Arten leben in Scharen nicht allzu weit von der Ktiste und 
laichen wahrscheinlich aile wie Belone in flachem Wasser, manche viel
leicht im Brackwasser. Einige steigen wie B. marinus weit in Fltisse auf 
und Potamorrhaphis hat sich in Fltissen von Brasilien und Belone cancila 
in Indien und auf den Malayischen Inseln ganz ans StiBwasser angepaBt. 

Die Exocoetidae, die Flugjische, sind geseIlig lebende, typische Hoch
seefische der Tropen, die tiber das Wasser herausspringen und mit Hilfe 
ihrer sehr stark vergroBerten Brustflossen im Gleitflug kiirzere Strecken 
zurticklegen konnen. Die Flugfahigkeit, besser Segel£ahigkeit, ist bei den 
verschiedenen Arten verschieden stark entwickeIt. AIle haben, wie durch 
die Fange von "Michael Sars" festgestellt wurde, pelagische, mit Fila
menten versehene Eier. 

Exocoetus volitans hat anscheinend circumaquatoriale Verbreitung, 
dringt aber zur warmen J ahreszeit in Scharen nach Norden und Stiden vor 
und wurde schon vor Norwegen beobachtet. Die Fische streifen weit um
her, und da sie zur Sommerszeit in den Ktistenregionen haufiger sind als 
im Winter, so halt es MEEK mit H. SAUNDERS 3 fUr moglich, daB sie ahn
lich wie die Beloniden saisoneIle Wanderungen ausfUhren. H. SAUNDERS 
hat Exocoetus in groBen Scharen im Marz bei den Chincha-Inseln beob
achtet und nimmt an, daB sie sich dort zum Laichgeschaft zusammen ge
funden haben, da er nie einen Fisch in der Luft beobachtete; jedoch hat 
er den Beweis fUr die Laichablage nicht erbracht. 

Andere fliegende Fische aus den Genera Fodiator, Exonautes und Cyp
selurus haben engere Verbreitungsgebiete; biologisch verhalten sie sich 
soweit bekannt ahnlich wie Exocoetus. 

I Milllers Arch. 1855. 
3 Zit. nach MEEK. 

2 The depth of the Ocean. II. ed. 
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b} Percesoces. 

Zu den Percesoces wollen wir hier die Familien der Atherinidae, M ugi
lidae und Sphyraenidae rechnen. 

Die Atherinidae " die A hren/ische, umfassen mehrere Genera mit rund 
60 Arten. Sie sind in der Hauptsache Kiistenfische der tropischen und 
subtropischen Meere. Frtiher waren sie weiter verbreitet, wie Funde in 
eodinen und miodinen Schichten in Frankreich, Itallen und Kroatien 
beweisen. Durchweg haben wir es hier mit kleinen oder nur maBig 
groBen, marin en Fischen zu tun, die sich in kleineren oder groBeren 
Scharen an flachen Ktistenstellen, am liebsten in sandigen Buchten, auf
halten. Viele treten ins Brackwasser, manche auch ins SuBwasser tiber, 
und einige Spezies sind zu StiBwasserbewohnern geworden. Manchmal er
scheinen einzelne Arten in ungeheurer Menge an bestimmten Stellen der 
Ktiste. 

Die bekanntesten Arten sind A. hepsetus und A. mochon im Mittel
meer, A. boyeri im Mittelmeer und im Ostatlantik - letztere soli nach 
COUCH im Oktober 1846 in groBen Schwarmen an der Ktiste von Corn
wall aufgetreten sein 2 -, A. presbyter in der stidlichen Nordsee, im Kanal 
und im ostlichen Atlantik bis zum Mittelmeer und Atherinichthys notata 
auf der amerikanischen Seite des Atlantischen Oceans. 

Die Eier, deren Entwicklung und die Larven dieser Arten wurden von 
RAFFAELE, MARION, FABRE-DoMERQUE und BrETRIx, HOLT, EHREN
BAUM, AGASSIZ und RYDER 3 beschrieben. Die Eier tragen wie die der 
Scombresociden feine, haarartige Filamente, mittels derer sie an Wasser
pflanzen befestigt sind. Die Eiablage erfolgt meist dicht am Ufer. A. 
mochon geht in der Rhonemtindung aufwarts zu kleinen Zufltissen und 
laicht hier (MARION). Die Eier von A. hepsetus und A. boyeri sind 2,S 
bzw. 3,2S-3,S mm gro/3, die von A. presbyter nur 1,8S-1,9 mm. Die 
Laichzeit falIt in den Sommer, fUr A. presbyter in den Juni und Juli. Die 
Larven dieser Art sind beim Schltipfen 6,8-7,S mm und vOllig durch
sichtig. Sie leben pelagisch und erscheinen 9 mm lang Ende J uni an den 
Ktisten von Cornwall; Ende Juli sind sie hier 14-22 mm gro/3 (HOLT). 
EHRENBAUM hat die bereits pigmentierten Stadien (27-3S mm lang) 
im August und September bei Helgoland nachgewiesen. Die Jungen 
werden mit den Gezeitenstromungen auf und ab und auch langs der 
Kiisten getragen. 1m Herbst ziehen sie sich, wie die Alten, in etwas 
gro/3ere Tiefe zurtick, urn im nachsten Frtihjahr wieder zu erscheinen. 

I JORDAN und STARKS: A review of the Atherine fishes of Japan. Proc. 
U·. S. A. Nat. Mus. 24. 1901. 

2 Nach EHRENBAUM (1905) ist dieses Vorkommen. da Belegexemplare 
verloren gegangen sind, nicht sicher erwiesen. 

3 Genaue Literaturangaben siehe bei EHRE~BAUM, .. Nordisches Plank
ton". 
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Atherz'na-Arten sind aueh aus anderen Meeren bekannt, so A. stz'pes von 
den Westindisehen Inseln, A. bleekerz' von Japan, A. z'nsularz's und A. lacu
nosa aus Polynesien. 

Die A therz'nz'chthys (M enz'dz'a) , A therz'nops-, Basz'l£chthys-, Kz'rtlandz'a- und 
CMrostoma-Arten leben dieht unter der Kiiste, z. B. Atherinops a/finis, der 
Iso flos-maris in Japan, einige sogar in der Brandungszone und viele haben 
sieh in Mexiko, an den Kiisten des Siidpazifik und Siidatlantik v611ig ans 
SiiBwasser angepaBt. Eine ganze Reihe von CMrostoma-Arten, die alle bis 
zu 30 em groB werden, lebt in den Seen von Mexiko. 

Die M ugilidae ahneln biologisch den A therinidae weitgehend. Sie sind 
aber noch ausgesprochener wie diese Kiistenfische, die sich fast aus
schlieBlich in der Gezeitenzone in flachem Wasser und in mit dem Meere 
in Verbindung stehenden Brack- und SiiBwasserseen und -tiimpeIn. auf
halten und oft betrachtliche Strecken in die Fliisse aufsteigen. In der 
Regel halten sich die M eeriischen in Scharen zusammen - nicht selten 
gemischt mit anderen Friedfischen der Kiistenregion, wie mit Seebarben 
- und folgen dem Flut- und Ebbstrom. 

Die M ugiliden umfassen heute rund 100 Arten; auch sie sind in ihrer 
Hauptsache tropische und subtropische Fische, und das Zentrum ihres 
Verbreitungsgebietes liegt in Ostindien. Einige Arten haben ein sehr 
weites Verbreitungsgebiet, so besonders die bekannteste Spezies Mugil 
cephalus. Diese kommt im Roten Meer und im Mittelmeer, beiderseits 
des Atlantik und auf beiden Seiten des Stillen Oceans von der Hohe von 
Chile 'bis zu der Montereybucht VOL 

M. cephalus geht nicht selten in die Fliisse, z. B. in den Nil und andere 
Zufliisse des Mittelmeeres, in den Mississippi und in japanische Fliisse, 
in Salz-, Brack- und SiiBwassersiimpfe, z. B. in die Lagunen von Co
macchio, die Strandseen von Florida, Alabama, Mexiko, Kalifornien und 
Japan; auBerdem wird er auch in weiter ab vom Meere gelegenen Binnen
seen, z. B. in Tunis, angetroffen. 

Mugil (Liza) capito verhalt sich biologisch dem M. cephalus sehr ahn
lich; sein Verbreitungsgebiet erstreckt sich vom Kap der Guten Hoffnung 
langs der Ostkiiste des Atlantik - einschlieBlich des Mittelmeeres - bis 
zur norwegischen Kiiste, wenn hier auch der Fisch nur gelegentlich ein
mal beobachtet wird. 

M. chelo und M. auratus reichen siidlich nur bis zu den Kanaren; die 
erste Art wurde gelegentlich schon im Kattegat und in der Ostsee an
getroffen. M. curema bevolkert die Kiisten des tropischen Amerika. 
Mehrere Liza-Arten kommen in Samoa und an anderen Siidseeinseln VOL 

Das Genus Agonostomus lebt in Gebirgsfliissen der Westindischen InseIn. 
und Mexikos, und die "Joturo" und "Bobo",]oturus und Xenorhynchich
thys-Arten sind sehr robuste SiiBwasserfische, die unterhalb der Wasser
falIe in den Wildbachen von Cuba, Mexiko und Panama vorkommen. 

Die Biologie der SiiBwasserarten ist noch sehr wenig bekannt, und 
auch iiber die M eeriischen sind wir noch recht unvollkommen unter-
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richtet. Die Eier des Genus M ugil besitzen eine groBe <Jlkugel und sind 
allem Anschein nach an ein pelagisches Schwimmen im Salzwasser an
gepaBt; im Brack- und SiiBwasser sinken sie zu Boden. Aller Wahr
scheinlichkeit nach konnen viele Mugil-Arten, so M. capito und cephalus, 
im Salz-, Brack- und SiiBwasser laichen; jedoch scheinen sich die 
gleichen Arten an verschiedenen Orten verschieden zu verhalten. 
Sicher ist, daB sie in den Nil, in spanische und siidafrikanische Fliisse 
ziemlich weit eindringen. Die Laichzeit scheint der Friihling und 
Sommer zu sein. 

Die Larven sind sehr klein (2 mm) und offenbar an ein pelagisches 
Leben angepaBt. Sie halt en sich in Ufernahe auf und machen das Auf 
und Ab der Gezeiten mit. Ihr Wachstum scheint recht verschieden zu 
sein; wahrend STEARN angibt, daB sie im Golf von Mexiko im ersten 
Jahre bis 'IS cm heranwiichsen, konnte CUNNINGHAM im Aquarium von 
Plymouth die Jungen von M. chelo nur auf 5,6 mm bringen. 

Die jungen M ugil halten sich nach J ahresklassen gesondert dicht in 
Schwarmen zusammen, wahrend die Laichschwarme aus Individuen 
mehrerer Jahresklassen bestehen. Besonders die letzteren machen sieher 
zur Sommerszeit naeh der Laichablage weite Streifen, die sie langs der 
Kiiste bis zu den Grenzen der Verbreitungsgebiete fiihren. Wie im ein
zeIn en diese Ziige gehen, ist noch nicht bekannt. Immer erwecken sie 
den Eindruck, daB sie mehr erratisch als prazis sind '. 

Die Sphyraenidae, "Barracudas" oder "PfeilhecMe" sind geffuchtete 
Rauber und gute Schwimmer, die' nektonisch, aber selten in groBerer 
Entfernung von der Kiiste leben. Die Heimat der Familie sind die tropi
schen Meere. Sph. picuda (barracuda) im Antillenmeer, Sph. commersoni 
in Polynesien und Sph. feUo an der Kiiste von Liberia werden bis 2 m 
lang; Sph. sphyraena im Mittelmeer und Sph. argentea erreichen nur I m. 
Alle Arten ziehen im Sommer dichter an die Kiisten heran und im Winter 
in tieferes Wasser zuriick. Dber Laichgewohnheiten und -wanderungen 
sind mir keine weiteren Daten bekannt. 

c) Rhegnopteri. 
Die Unterordnung der Rhegnopteri wird vertreten dureh die Familie 

der Polynemidae. Polynemus-Arten bewohnen die tropischen Kiisten des 
Atlantisehen, des Stillen und des Indischen Oceans. Ihre Biologie ist 
noch wenig bekannt, doch steht fest, daB einige von ihnen, ahnIich wie 
die Mugiliden, in Fliisse eindringen. 

, ROULE (1915) sucht nachzuweisen, daB sich die Fische einzig und aHein 
von ihrem 02-Bediirfnis leiten lieBen, eine Behauptung, gegen die KATHA

RINER Stellung nimmt. (Siehe Allg. Fischerei-Zeitg, 41, 160-161. 1916 und 
C. R. Acad. Sci. Paris 1915, S, 161.) 
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XI. Perciformes. 
a) Salmopercae und Berycidae. 

Die Salmopercae unterscheiden sich von den anderen Acanthoptery
giern durch den Besitz einer Fettflosse und eines wegsamen Ductus 
pneumaticus. Vertreten sind sie durch die Familie der Percopsidae in 
Nordamerika. Percopsis guttatus bewohnt klare Gewasser, Fliisse und 
Seen vom Saskatchewan und von der Hudsonbucht bis nach Kansas 
und ist besonders haufig im Gebiet der groBen Seen. Ober Wanderungen 
dieser Form ist mir nichts bekannt; ebensowenig iiber solche der Relikt
form Columbia transmontana in den Lagunen des unteren Columbia
river. 

Die Familie Berycidae umfaBt mehrere Genera, von denen die be
kanntesten Beryx, Trachichthys, Myripristis und Holocentrum sind. AIle 
sind weit verbreitet und ihre Vertreter leben in maBigen oder groBeren 
Tiefen der warmen Meere, dringen aber anscheinend gelegentlich, ahn
lich wie die meisten makrelenartigen Fische, nach Norden und Siiden 
vor. Beryx decadactylus wird vor Portugal, Madeira, Cuba, im Golfstrom 
und vor Japan gefunden, hin und wieder aber auch an der norwegischen 
Kiiste beobachtet. Die Trachichthyiden sind Warmwasserbewohner, 
gehen aber in sehr groBe Tiefen hinab. Die lebhaft gefarbten H olocentriden
und M yripristis-Arten, die "Soldatenfische", sind Bewohner der KoraIlen
riffe, wo sie sich hauptsachlich an dem meerwarts gerichteten Abfall auf
halten. Uferfische in Japan und Australien sind die Monocentridae, 
wahrend die Pempheridae und Polymixidae in tiefem und tieferem Wasser 
des pazifischen Meeres leben. 

Die Aphredoderidae, die "Piratenbarsche", bilden eine kleine Familie, 
deren Typ durch Aphredoderus sayanus aus Nordamerika reprasentiert 
werden mag. Er lebt in schlammigen, langsam flie6enden Fliissen, am 
liebsten in Creeks, wo er auch im Mai sein Nest baut, das von beiden 
Geschlechtern bewacht und verteidigt wird. 

b) Perciformes s. str. 

Die Elassomidaeund Centrarchidae, die Sonnenbarsche ("Sunfish") und 
Steinbarsche ("Crappies" oder "Rock bass") sind in mehreren Gattungen 
fiber Nordarnerika verbreitet und kornmen besonders in kleineren Seen, 
Fliissen, Creeks und auch in Siimpfen vor; die groBeren Crappies jedoch 
auch in gro6eren Seen. Soweit ihre Lebensweise bekannt, sind aile Friih
jahrslaicher und hohlen am Ufer ihres Wohngewassers in angeschwemm
tern, sandigem oder krautigem Boden ein kleines Nest aus. 

Pomoxis annularis und P. sparoides sind iiber die Vereinigten 
Staaten verbreitet und bewohnen sowohl klares als schlammiges Wasser; 
im Mississippigebiet halten sich die Jungen mit Vorliebe an iiber
schwemmten Stellen auf. Centrarchus macropterus lebt in sumpfigen 
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Teichen und langsam flieBenden Stromen der Slidstaaten. Ambloplites 
rupestris zieht rasch flieBendes Wasser vor. Archoplites interruptus ist 
der einzige Vertreter der Gruppe, der im Westen der Rocky Mountains 
angetroffen wird. Die verschiedenen Lepomis- und Eupomotis-Arten 
leben haufig in Scharen beisammen; das Laichen erfolgt paarweise in 
einem Sandnest in Ufemahe von Mai bis AugustI. Einige Arten sind 
typische Oberflachenfische, andere gehen tiefer; im Winter ziehen sie sich 
alle in groBere Tiefen zuriick. Eupomotis-Arten sind teils absichtlich, teils 
unfreiwillig (durch Aquariumsliebhaber) auch in europaische Gewasser 
liberflihrt worden, und E. aureus kommt z. B. im Rhein nicht seIten vor. 

Die Vertreter des Genus Micropterus (Grystes), die "Schwarzbarsche" 
("black bass"), sind groBere, rauberische Fische und gehoren in Amerika 
zu den wichtigsten Nutz- und Sportfischen. M. dolomieu, der "small 
mouthed bass", liebt rasch flieBendes, ziemlich klares Wasser, wo er 
hauptsachlich Fischen nachstellt. Den Winter verbringt er schlafrig an 
tiefen Stellen unter Steinen. Sein Nest legt er in ungefahr 3/. ill Tiefe in 
Sand oder auf Gerollgrund, besonders gem hinter einem groBeren Stein 
oder Holzstamm an. Das Mannchen wiihlt in 4-48 Stunden mit dem 
Schwanze das 30-40 cm groBe Nest ans, wobei ein kleiner Wall urn die 
Hohlung herum entsteht. Dann holt es sich ein Weibchen und zwingt 
es in das Nest; wenn die Eier unter lebhaftem Liebesspiel angelegt sind, 
verjagt das Mannchen das Weibchen und bewacht die Eier und die Brut. 
Die Laichzeit WIt von April bis Ende Juni. 

Der nachstverwandte M. salmoides zieht groBere lllld trlibere FluB
laufe als auch Seen vor; er ist deshalb im Sliden haufiger. AuBerdem 
halt er sich mehr in tieferem Wasser auf, wo er sich zwischen Wurzel
werk, Holz und Steinen versteckt, und besonders aIte Fische suchen die 
tiefsten Stellen auf. 1m Friihjahr sieht man dann den Forellenbarsch 
oder "large mouthed black bass" wieder in flachem Wasser, wo er von 
April bis Juli zwischen Laub und Wurzelfasern, selten in Sand oder Ge
roll sein Nest anlegt. Seine Laichgewohnheiten gleichen im librigen v5llig 
denen der vorhergehenden Form 2. Die Inkubationszeit betragt fUr beide 

I Die Ambloplites-Arten bauen kein eigentliches Nest, das Mannchen be
wacht aber die Stelle, an der die Eier liegen und dann die Jungen, beiBt nach 
anderen Fischen und sogar nach der Hand. Lepomis-Arten bauen ein Nest 
und auch hier verteidigt das Mannchen so eifrig und ausdauernd das Nest, 
daB weggefangene und wieder zugesetzte Mannchen sofort wieder in Wach
stellung gehen (HANKINSON, T. L.: A biological survey of Walnutlake. Rep. 
St. Bd. Geol. Survey Michigan 1908). 

2 MEEK gibt fUr beide Formen an, daB sie die Fliisse zwecks Verrichtung 
ihres Laichgeschaftes aufstiegen. In der neueren Literatur, z. B. bei FORBES 
und RICHARDSON (1920) und JORDAN (1925) finde ich keine diesbeziiglichen 
Angaben. Moglicherweise macht HENSHALL (1904), dessen "Book of the 
Black-Bass" mir nicht zuganglich war, diese Angaben. Aber auch in der 
deutschen Literatur - beide Fische wurden 1883 in Deutschland eingefiihrt 
- sehe ich keine Angaben iiber anadrome Wanderungen. 
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Arten 10-14 Tage. Die Jungen von M. dolomieu zerstreuen sich bald 
nach dem Ausschliipfen, wahrend die von M. salmoides langere Zeit in 
Scharen beieinander bleiben. 

Nahe verwandt mit den Centrarehidae sind die Familien Kuhliidae, 
Kyphosidae, Lobotidae, Toxotidae. Das Genus Kuhlia umschlieJ3t Fische 
des Meeres, Brack- und SiiJ3wassers in Ostafrika, vom Aquator siidlich 
bis zum Kap und in Madagaskar; besonders haufig kommen sie an und 
auf den ostindischen und polynesischen Inseln und Nordostaustralien 
vor, einige auch in Japan. In ihren Gewohnheiten gleichen die SiiJ3-
wasserformen den Black bass; manche marine Arten scheinen im Brack
wasser und selbst im SiiJ3wasser zu laichen. andere Arten, z. B. K. tae
niura, gehen nie in FluJ3nahe. 

Die Jungen von Lobotes surinamensis wurden von GooDE' im Tucka
hoe River, New Jersey, beobachtet, woraus auf eine anadrome Wander
bewegung dieser ziemlich seltenen Salz- oder Brackwasserfische geschlos
sen werden diirfte. 

Die Toxotidae, die Schiitzenfische, bevolkern die oberfHichlichen Wasser
schichten in der Nahe des Vfers der Fliisse von Ostindien, Polynesien, Nord
australien und Neuseeland und kommen auch in der Brackwasserregion vor. 
Vermittels eines aus dem Munde gespritzten Wasserstrahles schieBen sie In
sekten von Halmen und Biischen herunter. Dber ihre Fortpflanzung und 
Wanderung ist nichts bekannt. 

Die Nandidae in den tropischen Teilen vom Kongo, vom Amazonas
gebiet und in Ostindien sind ebenfalls noch wenig bekannt; sowohl die SiiB
wasser- als auch die marin en Formen schein en sich zwecks Laichens dem Vfer 
zu nahern. 

Die Pereidae, die Barsche, umfassen ungefahr 90 Arten von SiiJ3wasser
fischen der nordlichen Halbkugel. Am bekanntesten sind die europa
ischen Arten. 

Perea fluviatilis ist iiber fast ganz Europa und Nordasien und in der 
Varietat P. flaveseens auch in Nordamerika verbreitet (Abb.50). In 
Fliissen der Aschenregion, selten der Forellenregion, bis zum Unterlauf 
und selbst im Brackwasser, aber auch in oligotrophen und nicht zu stark 
eutrophen Seen kommt der Barsch oft massenhaft vor. Er besitzt ein 
sehr weitgehendes Anpassungsvermogen an wechselnde Bedingungen; 
und SCHIEMENZ unterscheidet deshalb fUr N orddeutschland drei oco
logische Rassen': Krautbarsch, Tiefenbarsch und Jagebarsch. Ersterer 
lebt in Seen als Friedfisch auf der Halde und der Schaar; der Tiefen
barsch und J agebarsch sind Raubfische der Halde und des freien Sees. 
Ahnliche. sich biologisch verschieden verhaltende Formen. kommen nach 
GASCHOTT im Bodensee vor, und im Konigsee lebt ein kleiner Barsch als 

, Zit. nach GOODE. 

, Der Ausdruck "ocologische Rassen" scheint mir in diesem Fall ver
fehlt. da nicht variationsstatistisch nachgewiesen ist. ob es sich tatsachlich 
urn Rassen handelt. Mir ware der Ausdruck "FreBformen" sympathischer. 
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Planktonfresser und ein groBer Tiefenbarsch als Raubfisch. Nur fUr 
letzteren See ist festgesteIlt, daB wir es nicht mit verschiedenen J ahres
klassen, sondern anscheinend mit wirklichen Rassen zu tun haben. 

Die Laichzeit der Barsche tallt je nach Lage und Temperatur ihres 
Wohnortes von Man bis Mai. Die Fische ziehen zu flachen SteIlen und 
kleben ihren Laich 1 in Bandern oder Klumpen an Schilf, Characeen
Rasen, untergetauchtes Holz, Steinen und dergleichen fest. Die 5-D mm 
lange Dotterbrut ist mit einer Olkugel versehen und zunachst frei 
schwimmend; auch nach Resorption des Dotters lebt der junge Barsch 
bis zu einer Lange von I5-2o mm rein pelagisch und sucht dann das 
Litoral auf. 

Junge Barsche findet man sowohl im See als im FluB haufig in 
Schwarmen zusammen 2, wahrend altere meist einzeln in einem Versteck 
stehen. 1m Winter ziehen sich aIle in groBere Tiefen zurtick. 

Die Schwarme jtingerer Barsche zeigen oft ein starkes Dberwiegen 
bald des einen, bald des anderen Geschlechtes, woraus geschlossen werden 
darf, daB sich die verschiedenen Geschlechter auBerhalb der Laichzeit 
in getrennten Schwarmen zusammenhalten. Das Gesamtgeschlechts
verhaltnis betragt jedoch ungefahr 50: 50. 

Auch auBerhalb der Laichzeit ist der Barsch mancherorts ein un
ruhiger GeseIle und unternimmt oft in Scharen groBe Wanderungen. Die 
Grtinde fUr diese sind noch unbekannt, nur steht nach G. SCHNEIDER fest, 
daB sie nicht durch Nahrungsmangel hervorgerufen werden. 1m Malarn
see wurden I909 im August Scharen von Barschen (30-50 cm Lange) in 
unabsehbarem Zuge beobachtet, wie sie nach Westen gegen das Meer hin
zogen (ANDERSON und HUITFELD-KAAS). Aus dem Wirzjerwsee ziehen 
alljahrlich Scharen von einjahrigen Barschen durch den Embach nach 
dem Peipussee (G. SCHNEIDER). Ziemlich regelmaBige Wanderungen hat 
HENKING im Stettiner Haff beobachtet und sie durch Markierungs
versuche naher verfolgt. Sommers tiber halten sich die Fische mehr 
in der See auf, um im Winter in das StiBwasser zurtickzuwandern. 
Dabei werden oft betrachtliche Strecken zurtickgelegt: Ein im Kaminer 
Bodden ausgesetzter Barsch wurde 28 km nordlich von Kol berg wieder
gefangen. 

In Fltissen scheint dagegen der Barsch mehr ein Standfisch zu 
sein. Am Raunheimer Wehr (im Main) erscheint er nach den An
gaben von BUXBAUM nur vereinzeIt, ebenso an den Stauwehren des 
Oberrhein (SCHMASSMA~!\), und markierte Barsche entfernten sich im 
Oberrhein in 2I Tagen nur 0,5 km von dem Aussetzungsort (STEDI
MANN). 

1 Ein 11/4 kg schwerer Barsch produziert bis 30000, ein 2 kg schwerer 
tiber 100000 Eier. 

2 Nach RYDER (Rep. U. S. A. Fish Comm. 5) und REIGHARD (Bull. Bur. 
Fish. 33) verhalten sich die amerikanischen Barsche genau ebenso. 
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Das Genus Lucioperea (einschlieBlich Stizostedion) hat ein ahnliches 
Verbreitungsgebiet wie Perea, nur nicht so ausgedehnt (Abb. So). Stizo
stedion (Lucioperea) vitreum, S.eanadense (griseum) imOsten undimMittel
west von Nordarnerika lieben klares Wasser und festen Sandboden. Der 
Laich wird im April in Ufernahe abgesetzt, und irn flachen Wasser bringen 
die Fische, alte wie junge, den Friihling und Sommer zu, urn sich im 
Winter in groBere Tiefen zuriickzuziehen. 

L. sandra, der Zander, ist ein Fisch des ostlichen und siidostlichen 
Europas, und sein Verbreitungsgebiet reicht bis nach Turkestan. L. vol
gensis, vielleicht nur eine Rasse des ersteren, findet sich im Schwarzen 
und Kaspischen Meergebiet. Ais Wohngebiet werden Seen und Haffe 
gegeniiber Fliissen vorgezogen, jedoch sind letztere auch, besonders im 
Unterlauf (z. B. die Elbe), vom Zander bevolkert '; allzu klares Wasser 
wird gemieden, und besonders werden eutrophe Seen mit geringer Sicht
tiefe vorgezogen (WILLER). Die besten Zanderseen sind solche bis zu 
10 rn Tiefe. Jedoch kommt der Zander auch in tieferen Seen vor und 
halt sich dort, wie z. B. im Ammersee, mehr am Ufer und in der Halde 
auf. Schlammgrund wird gemieden, ebenso Stellen, die allzu stark be
wachsen sind. 

Zur Laichzeit, je nach Gegend von April bis Anfang Juni, werden 
1-2 m (RAUCH) oder 2-3 m tiefe, sandige, steinige SteBen der Halde 
aufgesucht und dort der "Bruch'" angelegt, d.h. eine 50-80 cm groBe 
Stelle, von Verunreinigungen und Schlamm glatt gefegt und die zahl
reichen Eier an Wiirzelchen oder Steinen festgeklebt. Die Jungen er
nlihren sich zuerst von Plankton, dann von Chironomiden-Larven und 
gehen bald zu Crustaeeen- (Mysis, Gammarus, Crangon) und Fisch
nahrung (Stint, PlOtze, Ukelei usw.) iiber. 

AuBer diesen wenig ausgedehnten Laichwanderungen fiihren an man
chen Orten die Zander, ahnlich wie die Barsche, groBere Nahrungs
wanderungen aus. 1m Ammersee folgt der Zander dem Ukelei in die 
Ammer, wenn dieser zum Laichen dorthin aufsteigt. Nach G. SCHNEIDER 
wandern im Baltikum 3-4 Monate alte Zander in die Haffe aus. In der 
Ostsee beobachtete HENKING regelmaBige Wanderungen zwischen dem 
dort schwach salzhaltigen Meerwasser und den Haffen. Seine Markie
rungsversuche im Stettiner Haff zeigten, daB die Zander irn Juni und 
Juli die Ostsee aufsuchen, urn im Splitherbst wieder in die Haffe zu
riickzuwandern. 

1 Wachstumsuntersuchungen von E. MOHR haben gezeigt, daB der Zan
der in stehenden Gewassern besser gedeiht als in flieBenden, und daB er in 
einem SuBwassersee rascher wachst als irn brackischen Haff. 

• Durch Schaffung von kunstlichen Bruchen und Auslegen von Bun
deln, Wurzelwerkes oder Wacholderzweigen wird der Laich gesammelt und 
kunstlich weiter gezuchtet, urn Satzrnaterial fUr Besetzung von Seen und 
Flussen zu gewinnen; weitere Methoden der kunstlichen Zucht siehe bei 
GASCHOTT. 
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Die Vertreter des Genus Acerina sind mehr Tiefen- und Bodenfische. 
Das eurasische Verbreitungsgebiet von A. cernua, des Kaulbarsches, ist 
nur wenig kleiner als das des Barsches; es erstreckt sich nicht auf die 
Mittelmeerlander, auf Irland und Schottland. In den groJ3eren Stromen 
ostlich der Elbe ist der Kaulbarsch ein wichtiger Wirtschaftsfisch (EHREN
BAUM). Er lebt gesellig und zieht ebenfalls stehende Gewasser den fliel3en
den vor; in Altwassern und Haffen findet er seine besten Lebensbedin
gungen. Nicht selten geht der Kaulbarsch auch in schwach salzhaltige 
Meeresabschnitte, wie in die ostliche Ostsee. Er ist hauptsachlich 
Kleintierfresser, der bei Tag lebhaft umherzieht und bei Nacht am 
Grunde ruht. 

1m Herbst suchen die Kaulbarsche die tiefsten Stellen ihrer Wohn
gewasser als Winterquartiere auf. Dabei ziehen sie aus den Fliissen und 
flachen Seen in tiefe Altwasser, Seen oder Haffe, manchmal in solcher 
Menge, dal3 richtige Wanderscharen sich zusammenfinden, die dann im 
Friihjahr die umgekehrte Richtung verfolgen. Ob diese Wanderungen 
sich regelmaJ3ig wiederholen, und ob ein regelmaJ3iger Dbertritt von SiiJ3-
bzw. Brack- in Salzwasser erfolgt, bedarf noch der Feststellung, da die 
Markierungsversuche HE:-iKI:-iGS zu gering sind, um zu einem sicheren 
Urteil zu gelangen. 

Das Laichgeschaft des Kaulbarsches vollzieht sich je nach Gegend 
und Witterung von Marz bis Mai in der Uferregion an ziemlich seichten 
Stellen; gewohnlich wird Schilfgrund, selten Steinboden, gewahlt. 

Der Schratzer, Acerina schraetzer, ist auf das Donaugebiet beschrankt, 
wo er nur das fliel3ende Wasser bewohnt. Auch er ist ein gesellig lebender 
Kleintierfresser und halt sich mit Vorliebe in tieferem Wasser auf. Zur 
Laichzeit fiihrt er anscheinend anadrome Wanderungen in geringem Um
fange aus. LABONTE stiitzt seine diesbeziiglichen Angaben auf Aussagen 
von Fischern. Nach diesen solI der Schratzer den groJ3eren Teil des Jahres 
iiber in der Giinz und Mindel fehlen und nur zur Laichzeit (April und Mai) 
dort angetroffen werden. Auch WIEDEMANN gibt an, dal3 dann der Fisch 
aus dem Hauptstrom in die Nebenfliisse aufsteigt. 

Das Genus Percarina ist ein Tertiarrelikt und bewohnt das Brack
wassergebiet des Schwarz en Meeres, dort, wo es schon stark ausgesiil3t 
ist, P. maeodica z. B. den Golf von Taganrog und die Nord- und Ostkiiste 
des Asowischen Meeres. Zum Laichgeschaft im Juni und Juli ziehen die 
Fische zu den starkst ausgesiil3ten Teilen. Die Jungen treiben sich in 
Schwarmen, die friih- und spatgeschliipfte Tiere enthalten, umher. 
Aul3erhalb der Laichzeit zerstreuen sich die Schwarme langs der etwas 
salzreicheren Ostkiiste, werden aber nur selten in den westlicheren, salzi
geren Teilen des Meeres gefunden. Die Brut nahrt 'iich hauptsachlich 
von Nauplien und von Popella quernei, die Erwachsenen fressen je nach 
Jahreszeit und Aufenthaltsort: Popella, Cumaceen und Chironomiden im 
Golfe von Taganrog oder Mysideen und Polychaten im Meere, daneben 
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noch kleine Gobididen; zur Laichzeit wird das Fressen eingestellt (CUGU
NOVA). 

Das Genus der Spindelbarsche, Aspro, ist eine arten- und individuen
arme Gattung. A. zingel und A. streber im Donaugebiet und A. asper 
( =A. apron) in der RhOne sind Grundfische des seich ten Wassers, die 
nachts auf Nahrungsuche gehen. Das Laichgeschaft scheint im Marz und 
April auf Sandbanken stattzufinden. 

Die Subfamilie Etheostomidae ("Darters") ist im ostlichen Nord
amerika bis zu den Rocky Mountains von Kanada bis nach Mexiko in 
mehreren Genera mit ungefahr ISO Arten verbreitet. Die meisten Ver
treter sind Fische des rasch flieBenden, klaren Wassers und leben ge
wohnlich am Boden; einige besiedeln auch die Uferbanke der groBeren 
Strome. Fiir gewohnlich sind die Fische sehr scheu und entziehen sich 
der Beobachtung, so daB FORBES und RICHARDSON angeben, daB sie 
haufig selbst den einheimischen Fischern und Sportfischern unbekannt 
sind. Zur Laichzeit im Friihjahr sammeln sie sich in groBen Schwarmen 
an sandigen, kiesigen und steinigen Stellen und sind dann gar nicht scheu. 
Die Mannchen tragen lebhafte Laichkleider und iiberwiegen anscheinend 
an Zahl betrachtlich. Fiir E. coeruleum hat C. D. REEVES das Laich
geschaft naher beschrieben. Es kommt dabei zulebhaften Verfolgungen 
und Liebesspielen, und schlieBlich wiihlt sich das Weibchen in den Kies 
ein und setzt dort in mehreren Portionen die Eier ab, wahrend sich das 
Mannchen mit Brust-, After- und Schwanzflosse auf dem Weibchen fest
halt und sein Sperma ablaf3t. 

Weitaus die meisten Vertreter der Familie der Serranidae (40 Genera, 
400 Arten) sind Fische der tropischen und subtropischen Meere; einige 
gehen im Sommer jedoch ziemlich weit nach Norden und Siiden, andere 
steigen auch in Fliisse auf und eine geringe Anzahl ist auf das SiiBwasser 
beschrankt. 

In letzter Zeit wurden die Apogonidae und Ambassisidae von den 
Serraniden getrennt. Das Hauptverbreitungsgebiet der Gattung Apogon 
ist die polynesische und japanische See; einige kommen aber auch im 
Mittelmeer und bei den westindischen Inseln vor. Ambassisidae sind 
haufig in den Fliissen und Bachen von Indien und Polynesien; einige 
Arten steigen in die Fliisse auf; andere werden in heil3en Quellen ge
funden. 

Von der Familie der Serraniden ist Morone laprax (Laprax lupus) 
am besten bekannt. Seine Heimat sind die Kiisten des siidwestlichen 
Europa und des westlichen Mittelmeeres, er dringt aber besonders im 
Sommer regelmaBig bis zur Siidkiiste von England (Bristolkanal und 
St. Georgkanal) vor, geht gelegentlich noch weiter nordlich und wird, 
wenn auch selten, in der Deutschen Bucht und an der norwegischen Kiiste 
gefangen. Gewohnlich halt sich M orone laprax in Kiistennahe auf und 
steigt nicht selten in Fliisse cin. So schatzten schon die Romer die 

Ergebnisse cler Biologic VI. 7 
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"Wolfsbarsche" am meisten, die sie unterhalbRoms im Tiber fingen, wo 
sich die Fische an den Abfallen der Kloaken masteten. Die Laichzeit von 
Morone laprax fallt in den Sommer; ob sein Erscheinen vor England 
damit zusammenhangt, ist noch nicht sicher. 

1m Mittelmeer kommt femer noch Morone punctatus vor, dessen Ver
breitungsgebiet sich von der Biskaya bis nach Senegambien erstreckt. 
An der amerikanischen Kiiste treten M. americana und M. lineata in die 
Fliisse ein, um dort zu laichen und M. interrupta (mississippiensis) hat 
sich vollig ans SiiJ3wasser angepaBt und bev61kert das Mississippigebiet 
von New Orleans bis nach Cincinnati. Das Laichgeschaft volIzieht sich 
an den Dfem im Mai. Auch die ersterwahnten, amerikanischen Arten 
lassen sich dauemd im SiiBwasser halten. 

Roccus chrysops (M orone multilineata) , der "white bass", ist urspriing
lich ein Seebarsch gewesen, der jetzt aber das Gebiet der groBen Seen und 
das des Mississippi nordlich von St. Louis bewohnt. 

Roccus lineatus 1 , der Rockfisch oder Streifenbarsch, lebt an der Ost
kiiste von Nordamerika in flachem Wasser und steigt im Mai in Massen 
in die FlUsse auf, um dort zu laichen. Die Jungen wandem bald wieder 
ab und werden in Schwarmen dicht unter der Kiiste gefunden. 

Einige sehr groBe Meerbarsche (bis 250 kg schwer) aus verschiedenen 
Genera (Stereolepis, Erilepis, Promicrops, Garrupa, Glaucosoma undPoly
prion) aus warmeren Meeren werden als "Jewfishes" bezeichnet. Von 
ihnen kommt z. B. Polyprion americanus (cernium) im tropischen AtIan
tik und auch im Mittelmeer vor, von wo er gelegentlich bis nach GroB
britannien und selbst bis nach Norwegen wandert. Seinen Vulgamamen 
"Wrack bass" hat er von seiner Gewohnheit, mit Treibholz und Wrack
stiicken zu ziehen; anscheinend nahrt er sich von den kleineren Fischen, 
die ihrerseits dem Aufwuchs auf dem Triftmaterial nachstellen. 

Von den Serraniden im engeren Sinne ist am best en bekannt Serranus 
cabrilla. Aus dem Mittelmeer, dem mittleren und ostIichen Atlantik wan
dert er bis zu den englischen, deutschen und selbst zu den skandinavi
schen Gewassem. Er laicht von Mai bis August, anscheinend sowohl in 
Salz-, als auch in Brackwasser, moglicherweise sogar in SiiBwasser; im 
ersteren sind seine Eier schwimmend (RAFFAELE, HOLT, WILSON, EHREN
BAUM), in solchem von geringerem Salzgehalt sinken sie zu Boden. Die 
Eigrol3e schwankt von 1,15-1,3 mm und ist am kleinsten im Mittel
meer, grol3er im AtIantik, noch groBer in der Nordsee und am grol3ten in 
der Ostsee. Die Jungen leben pelagisch, sammeln sich aber im nachsten 
Friihjahr in Buchten und vor FluBmiindungen. DAY beobachtete, daB 
auch die alten Tiere vom Ozean her im Mai an der englischen Kiiste er-

I R.lineatus wird bis 50 kg schwer und ist der beliebteste Sportfisch 
der Amerikaner. 1880 wurde er in den Sacramento uberfiihrt und hat heute 
auch dort eine kommerzielle Bedeutung. 
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scheinen und im Oktober und November in groBere Tiefen zuriick
wandern. 

Serranus scriba ist ein Bewohner der felsigen Kiiste und der Korallen
banke des Mittelmeeres. 

Centropristes striatus, der "Seebarsch" oder "Rock bass" kommt an 
felsigen Gestaden Amerikas in 10-30 m Tiefe vom Golf von Mexiko bis 
zur Hohe von Neuyork vor. In den siidlichen Gegenden trifft man ihn 
das ganze Jahr iiber an doc Kiiste, weiter nordlich zieht er sich im Winter 
in groBere Tiefen zuriick. 1m Mai nahert sich der Fisch den Ufern, urn 
dort im Juni zu laiehen. Auch die Jungen werden dicht unter der Kiiste 
angetroffen. 

Das artenreiche Genus Epinephelus und nahe verwandte Gattungen 
umfassen meist "Korallenfische", d. h. solche, die zwischen den Korallen
banken der warmeren Meere wohnen. 

Die Unterfamilie Centropominae umfaBt in den Genera Lates (Afrika, 
malayisches Gebiet und Australien) und Centropomus (tropisches Ame
rika) sowohl SiiB- als Salzwasserfische. Letztere dringen zum Teil zum 
Laichen in die FluBmiindungen und selbst in Fliisse ein oder kommen 
dieht unter die Kiiste. 

Alles in allem kann somit gesagt werden, daB die Familie der Serra
niden die Mehrzahl ihrer AngehOrigen im Meere hat, daB einige im freien 
Salzwasser, andere an der Kiiste, wieder andere in Fliissen laichen und 
einige dauernd zu SiiBwassertieren geworden sind. 

Die SParidae (rund 200 Arten) sind in fast allen warmeren Meeren 
verbreitet, dringen aber, wie sehr viele Makrelenartige, zur Sommerszeit 
we it nach Norden und Siiden vor, wobei sie sich mehr oder weniger stark 
der Kiiste nahern. Anscheinend findet bei diesen Wanderungen auch die 
Laichablage im freien Wasser, mehr oder weniger weit von der Kiiste, 
selten in FluBmiindungen, statt. Die Eier der Spariden sind mit Olkugeln 
versehen (RAFFAELE, GILCHRIST) und - vielleicht mit Ausnahme der 
von Cantharus (EHRENBAUM 19II) - pelagisch. Pelagisch leben auch, 
meist in Kiistennahe, wahrend des Sommers die Jungen. Die alteren 
Tiere. sind jedoch Bodenbewohner und nahren sich hauptsachlich von 
Muscheln und kleinen Krebsen, gelegentlich sogar von Pflanzen, und nur 
wenige, wie Dentex, sind Fischrauber. Sommerliche, gegen das Vfer ge
richtete Wanderungen werden sowohl von den alten, geschlechtstatigen, 
als auch von den jungen, noch unreifen Tieren ausgefiihrt, wobei sich 
manche Arten, z. B. Pagellus centrodontus, mehr oder weniger ausge
sprochen in aus einzelnen J ahresklassen bestehenden Schwarmen zu
sammenhalten. Von diesen gilt allgemein, ahnlich wie bei den verschie
denen GroBenkIassen der Pleuronectiden, daB die jiingeren naher der 
Kiiste als die alteren stehen. 

Gegen Kalte sind aIle SPariden sehr empfindlich, und sie meiden bei 
ihren Wanderziigen kaIte Stromungen, die ihnen leicht verderblich wer-

7* 
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den. So erliegen z. B. die afrikanischen Arten ofter in Massen den dort 
manchmal plOtzlich einsetzenden kalten Stromungen (GILCHRIST, MEEK). 
1m Winter ziehen sich deshalb in den gemal3igteren Meeren alle Spariden 
in grol3ere Tiefen zurtick. 

Sparus (Chrysophrys) auratus ("Goldbrasse"), ein Kiistenfisch des 
Mittelmeeres und des Atlantik von Gibraltar bis zum Kap der Guten 
Hoffnung, dringt in Lagunen ein und erscheint im Sommer auch ziemlich 
regelmal3ig an der Stidktiste 1rlands und Englands, seltener in der Nord
see. .Ahnlich verhalt sich Box vulgaris, Dentex vulgaris und Cantharus 
lineatus, von den en der letztere nicht selten bis zur norwegischen Ktiste 
vorstOl3t. 

Auch verschiedenePagellus-Arten (P. centrodontus, P. owenii, P. acarne, 
P. bogaraveo und besonders P. erythrinus) besuchen die West- und Siid
kiiste 1rlands und Englands und P. centrodontus wird im Sommer in ziem
licher Menge vor 1rland gefangen und halt sich dort auch vereinzelt das 
ganze Jahr iiber auf. P. erythrinus erreicht nicht selten die norwegische 
Kiiste. 

Andere, den erwahnten Arten nahe verwandte, kommen an den ost
amerikanischen, stidafrikanischen, australischen und japanisehen Ktisten 
vor. Sie verhalten sich den europaischen sehr ahnlich. So laichen z. B. 
Sargus (Archosargus) unimaculatus und S. probatocephalus in Amerika im 
Sommer in Buchten und vor Flul3miindungen und ziehen sich im Winter 
wieder ozeanwarts zurtick. Von den afrikanischen Arten gehen einige 
sehr dieht ans Ufer heran, und Pagellus lithognathus dringt selbst in die 
Unterlaufe von Fltissen ein, urn hier zu laichen. 

Die Stenotomus- (Pagrus-) Arten sind am zahlreichsten an der atlan
tiseh-amerikanischen Ktiste. St. chrysops zieht im Frtihjahr gegen das 
Ufer und setzt dort seine pelagischen Eier abo Die Jungen werden im 
Sommer in Massen in Ufernahe beobaehtet, spater im November ziehen 
sie, wie die Alten, in die Tiefe und werden dann massenhaft in den Magen 
der weiter draul3en gefangenen Dorsehe gefunden. 

Die Maenidae und Gerridae, Fisehe der tropisehen Meere, besonders 
des 1ndisehen Ozeans, wollen wir hier tibergehen. 

Die Mullidae, die Seebarsche, bewohnen gesellig lebend die Uferregion 
und mal3ige Tiefen der warmen Meere. Das Genus M ullus findet sieh im 
Mittelmeer und beiderseits des Atlantik bis hinauf nach Norwegen und 
Cape Cod ; M ulloides be vOlkert den Pazifisehen und 1ndischen Ozean. U pe
neus kommt an beiden Kiisten des tropisehen Amerika vor, Upeneoides im 
Ostindisehen und Australisehen Meer und Upeneichthys nur in letzterem. 
Alle Mulliden ftihren ausgesproehene, sommerliehe Wanderungen naeh 
der Kiiste aus, wobei sie langs derselben in hohere Breiten vordringen. 
Auf dies en Wanderungen werden die mit Olkugeln versehenen Eier ab
gelegt, und die Jungen ziehen, naehdem sie sieh den Sommer tiber in 
Landnahe aufgehalten haben, im Herbst in grol3ere Tiefen, um im naeh-
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sten Fruhjahr wiederum an der Kuste zu erscheinen. Alte wie junge 
Tiere vollfiihren die Uferwanderungen und sind dabei den verschiedenen 
Jahresklassen entsprechend in Schwarmen gesondert und halten sieh 
auch diesen entsprechend -- je junger desto hoher - in verschiedenen 
Tiefenzonen auf. 

Mullus barbatus erscheint, offenbar vom Atlantik herkommend, be
reits im Marz im Kanal und findet sich im Mai und Juni dieht unter der 
Kuste. Hier vollzieht sich im Juni und Juli das Laiehen, die Brut bleibt 
an der Kuste bis sie 5-9 cm lang ist; Fische dieser Lange werden im 
Herbst z. B. Mufig bei Helgoland angetroffen (EHRENBAUM). 

M ullus surmuletus verhalt sich ahnlich, geht sogar noch weiter nord
lich als M. barbatus. 

Die Sciaenidae sind eben falls Bewohner maJ3iger Tiefen der warmeren 
Meere und lieben im Gegensatz zu den Mulliden, die Schlammboden yor
ziehen, vorzuglich steinigen Grund. Sciaena aquila, die bestbekannte 
Form, reieht vom Kap der Guten Hoffnung bis nach England und kommt 
auch in der Nordsee bis zum Skagerrak vor, ist aber am haufigsten im 
Mittelmeer und in dem mittleren Atlantik. Sie streift aHem Anschein 
nach weit umher. Die grofiten, weit nordlich gefangenen Tiere - COUCH I 
beriehtet von 180 kg schweren Exemplaren - sind nach Ansicht MEEKS 
verlaiehte Fische, die sieh auf der Nahrungsuche befinden. Bei der Ver
folgung anderer Fische geht Sc. aquila gelegentlich auch in Flufimun
dungen und Flusse. Die Laiehzeit fallt in den Sommer und Herbst; die 
Eier sind pelagisch (GILCHRIST). 

Auch andere Vertreter der Familie, z. B. Bairdiella armata" die beider
seits des tropischen Amerika vorkommt, solI in SuBwasser aufsteigen, 
und Umbrina cirrhosa ist haufig vor den FluBmiindungen des Mittel
meeres. Einige Vertreter des Genus Bairdiella sind SuBwasserbewohner 
geworden; und das Genus Plagioscion lebt groBtenteils in Flussen von 
Sudamerika. 

Cynoscion regalis ist im westlichen Atlantik von Cape Cod bis nach 
Florida verbreitet. 1m Mai erscheint dieser Fisch vereinzelt an der ame~ 
rikanischen Kuste, urn sieh dort von Mai bis November in groBen Scharen 
aufzuhalten und zu laiehen. Die Eier sind pelagisch. Die Jungen ver
halten sieh gleieh oder ahnlich wie die der anderen M ulliden. 

Pogonias chromis besucht im Sommer haufig die Austernbanke an 
den Kusten und richtet dort groBen Schaden an. 

Die Sciaeniden der amerikanischen Ostkiiste wurden 1923 von WELSH 
und BREDER genauer untersucht. Hier kommen Cynoscion-, Larimus-, 
Bairdiella-, Stelliler-, Leiostomus-, Micropogon-, Menticirrhus-, Pogonias-, 
Eques-, Umbrina- und Corvina-Arten vor. AIle haben kleine, pelagische 

I Zit. nach JORDAN. 

2 Die Eier der Bairdiella-Arten sind eben falls pianktonisch und werden 
im Juni und Juli gefunden (KUNTZ: Bull. Bur. Fish. 33. 1914)' 
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Eier; trotzdem finden sich die Laichplatze alIer Arten in relativer Land
nahe, und wahrscheinlich werden die Eier dicht tiber dem Boden in 
maJ3iger Tiefe abgesetzt. Die Laichzeit erstreckt sich bei den meisten 
Arten tiber die ganze warme Jahreszeit. Die Entwicklung und das lar
vale Leben volIzieht sich rasch und ist kurz. Alte wie junge Tiere zeigen 
ausgesprochen saisonelIe Wanderungen; sommerstiber finden sie sich in 
Ufernahe, winters tiber ziehen sie sich in groBere Tiefen zurtick. Die 
verschiedenen Arten werden zwischen dem ersten und vierten Jahre 
laichreif. 

Die Familie der Pseudochromididae umschlieBt Tiefseefische, die bio
logisch -noch wenig bekannt sind. Ihr werden wohl mit Recht die Chias
modontidae, die Schlucker oder Schlinger, zugerechnet. Chiasmodon niger 
(mittlerer Atlantik) ist imstande, Fische, die groJ3er sind wie er, zu ver
schlingen und gelegentlich werden soIche monstrose Exemplare an der 
Oberflache treibend gefunden, die nach GILL (zit. nach JORDAN) durch 
die Verdauungsgase an die Oberflache gerissen werden (!?). 

Ein noch ratselhafter Fisch ist LoPholotilus I chamaeleonticeps. Er 
wurde gelegentlich aus groBeren Tiefen (150-500 m) im westlichen Golf
strom erbeutet, und dann im Marz 1882 traf man nach schweren Nord
stiirmen unglaubliche Mengen dieses Fisches tot an der Oberflache trei
bend (auf einem Areal von 50789 qkm nach Berechnungen 1438000000 
Fische). die wahrscheinlich durch kalte Stromungen geti:itet waren; erst 
IO Jahre spater wurden wieder vereinzelt Fische gefangen. 

Die Cepolidae, die Bandfische, sind ebenfalIs Bewohner der warmen 
Meere. Cepola rubescens ist haufig im Mittelmeer und geht von da in 
die benachbarten Teile des Atlantik, von wo er gelegentlich im Friihjahr 
bis zu den irischen und englischen Ktisten vordringt. Auf dies en Wande
rungen scheint auch das Laichen stattzufinden, denn HOLT 2 beobachtete 
im Juli (1890) ein reifes Weibchen im Magen eines Rochen; die Eier 
waren mit Olkugeln versehen und sind wahrscheinlich pelagisch. 

c) Labyrinthici und Holconoti. 
Die Labyrinthici, ein Seitenzweig der "Percimorfes", sind mit akzes

sorischen Atmungsorganen ausgertistet, konnen in feuchter Umgebung 
mehr oder weniger lange Zeit ihr Leben auBerhalb des Wassers £risten, 
und einige haben sich der amphibischen Lebensweise so angepaBt, daJ3 
sie im Wasser sterben, wenn sie an der Luftatmung gehindert werden. 

Die A nabantidae und Ophiocephalidae sind Bewohner von schlammig 
trtiben Wasseransammlungcn in Stidostasien und Westafrika (siehe 
Abb.5I). Sie kriechen mit Hilfe ihrer Brust- und Schwanzflossen bei 
Gewitterregen oder zur Nachtzeit bei starkem Tau ans Land und k6nnen 

I Auch die Schreibweise Lophalalilus wird haufig gefunden. 
2 HOLT, E. W.: Sci. Trans. Roy. Soc. Dublin 4. 189!. 
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von einem Tumpel zum anderen wandern. AuJ3erdem haben sie die 
Fahigkeit, lange Zeit im Schlamm, selbst wenn dieser an der Oberflache 
hart getrocknet ist, die durre Jahreszeit zu uberdauern und erwachen, 
wenn die Regenfalle einsetzen, zu neuem Leben; sie gaben mit Veranlas
sung zu den Marchen und Sagen fiber Fischregen J. 

Die Osphromenidae (Osphromenus, Macropodus, Betta, Polyacanthus, 
Micracanthus und Luciocephalus) sind bekannt durch ihre eigentiimliche 
Brutpflege. Das Mannchen baut ein schwimmendes Gras- oder Schaumnest 
und bewacht die Eier und die Jungen. Wanderungen werden von ihnen 
anscheinend nicht ausgefiihrt. 

Die Embiotocidae, die Brandungbarsche, sind lebendig gebarende Fische 
der Gezeitenzone an der pazifischen Kiiste von Nordamerika und von Japan. 
Hysterocarpus traski des Sacramentoflusses ist die einzige Sii13wasserart dieser 
Gruppe und Zalembius resaceus ist Bewohner der Tiefsee. 

d) Chromides und Pharyngognathi. 
Die "Serie" Chromides und Pharyngognathi umfaJ3t eine Reihe von 

Gruppen, die teils als Familien, teils als Unterordnungen angesehen 
werden. 

Die Cichlidae, eine gattungs- und artenreiche Familie, sind SiiJ3wasser
bewohner von Afrika und dem tropischen Amerika; einige kommen in Pa
lastina und in Vorderindien vor. N ur wenige Vertreter steigen auch ins Brack
wasser hinab. 

Die nachstverwandte Familie, die Pomacentridae, sind weitverbreitete 
Bewohner der Korallenriffe. 

In ihrer Mehrzahl sind auch die Labridae (400 Arten) Uferfische der tro
pischen Meere; jedoch gehen einige Vertreter in gemaJ3igte, ja in kalte Meere. 
Die Labriden halten sich mit Vorliebe zwischen Felsen und Korallenriffen 
auf, einige Arten werden aber auch zwischen Pflanzen auf weichem Grunde 
gefunden. Sie sind im allgemeinen Fische des mal3ig tiefen Wassers und wer
den selten unter 50 m Tiefe beobachtet. Meist schwimmen sie lebhaft in 
klein en Gruppen umher und Coris julis soll im Mittelmeer gelegentlich ba
dende Menschen attackieren (SMITT). Sehr viele Labriden haben eine Brut
pflege und die monogam zusammenhaltenden Paare bauen gemeinsam aus 
Algen und Pflanzenstengeln ein Nest, das von beiden Eltern bewacht wird. 

Das Verbreitungsgebiet von Labrus bergylta reicht von der Kordwest
kiiste Afrikas und dem Mittelmeer bis nach Norwegen und gelegentlich dringt 
er in die Ostsee ein. L. mixtus kommt im Mittelmeer bis zur Westkiiste 
Skandinaviens vor und wird selten im Skagerrak gefunden. Labrus (Creni
labrus) melops verhalt sich ahnlich und ist in der siidlichen Nordsee nicht 
selten; Labrus (Crenilabrus) exoletus ist eine seltene, mehr nordische Form 
von den britischen Inseln und K orwegen und soll nach FABRICIUS bis nach Gri:in
land vordringen. Ctenolabrus rupestris ist sowohl im Mittelmeer, als auch 
in der Nordsee haufig und auch in der westlichen Ostsee nicht selten. Coris 
julis wandert gelegentlich vom Mittelmeer bis nach England und Skancli
navien. Auch die zahlreichen, westindischen Arten dringen an der amerika
nischen Kiiste nach Norden vor, z. B. Halichaeres bivittatus bis zum Cape 
Hatteras und Tautoga onitis bis iiber Cape Cod. 

I V gl. DAY, F.: On amphibious and migratory fishes of Asia. J. Linnean 
Soc. (Zool.) 13. 1877. GUDGER, E. W.: Rains of fishes. J. Amer. Mus. 21. 

192 3. 
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Das Genus Pimelomepoton bewohnt die Tangzone der pazifischen Kiiste 
Nordamerikas. Die farbenprachtigen, artenreichen Genera Thalassoma und 
Julis von den westindischen und polynesischen Inseln sind biologisch, wie 
die meisten Labriden, noch wenig bekannt. 

Die Laichgewohnheiten I der versehiedenen Genera und Arten sind 
versehieden. Die Eier von Labrus bergylta sinken zu Boden, bzw. sie 
werden in einer Art Nest abgesetzt. Dieses besteht naeh MATTHEWS aus 
groBeren Mengen von Tang, die in halber Hohe der Gezeitenzone in 
Stein16eher gezerrt und zusammengeballt werden. Die Jungen sind den 
Sommer tiber pelagiseh. L. mixtus 2 , L. exoletus und L. melops3 bauen 
ahnliehe Nester. Ctenolabrus rupestris und Coris julis besitzen pelagisehe 
Eier, die von April bis August abgesetzt werden. Eigentliehe Laieh
wanderungen der alten Fisehe werden nicht ausgefiihrt, jedoch werden 
die pelagischen Eier bzw. Larven durch Stromungen tiber weite Streeken 
.verfraehtet und naeh der Metamorphose ziehen die Fische wieder gegen 
die Ktiste. Viele Arten lassen dabei eine Zusammenballung in Sehwarmen 
oder Seharen entsprechend den versehiedenen Altersklassen erkennen. 
AuBerdem darf als sieher gelten, daB im Sommer langs der Ktiste weite 
(Nahrungs-) Streifen naeh kalten Meeresabsehnitten unternommen wer
den, und die Fisehe in klein en Buchten und Haften bis dieht unter die 
K iiste vordringen; im Winter ziehen sie sieh wieder in groBere Tiefen 
zuriiek. Einige Arten, z. B. Xyrichthys novacula, graben sieh wahrsehein
lieh den Winter tiber in Sand ein, wie dies aueh manehe Labriden naehts 
tun oder aueh bei Tag, wenn die Temperatur unter I4° C sinkt 4 • 

Die Scariden sind eben falls weit, aber nur in warmeren Landern ver
breitet und leben hauptsiiehlieh in und an den Korallenriften, wo sie mit 
den Gezeitenstromungen tiiglieh Auf- und Abwanderungen ausfiihren. 

e) Squamipinnes und Pleetognathi. 

Biologiseh ahneln die Caproidae (Eberfisehe) den Mullidae. Von war
meren Meeren wandern sie im Sommer naeh gemaBigteren Teilen, um 
dabei ihre pelagisehen Eier abzusetzen. Capros aper dringt vom Mittel
meer und Ostatlantik im Sommer bis naeh den Siidkiisten Englands vor. 
1m Mittelmeer seiber geht er im Winter bis zu Tiefen von IOO m hinab. 

I Ich folge den Angaben von EHRENBAUM (19II) (Nordisches Plankton) 
und verweise auch auf die dort angefiihrte Literatur. 

2 An der britischen Kiiste laicht L. mixtus im Marz bis April, im Mittel
meer solI nach RISSO zweimal zu nicht naher bestimmten Zeiten gelaicht 
werden. 

3 L. melops laicht an der englischen Kiiste im April, in Norwegen im Juli. 
4 AIle Lippfische sind ausgesprochene Tagtiere. Ich selbst beobachtete 

oft, daB Ctenolabrus rupestris in den Aquarien von Helgoland abends zwi
schen Stein en und Tang schlafen geht, d. h. dart unbeweglich aufgestiitzt 
ruht und erst nach einiger Zeit, wenn man die Becken beleuchtet, hervor
kommt. 
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Die Vertreter des Genus Antigonia (westindische InseIn, Hawaii und 
Japan) leben in tiefem Wasser. 

Die Chaetodontidae und EPhippidae, die Schmetterlingsfische, sind 
kleine tropische Fische der Korallenriffe; ihre Biologie ist noch wenig 
erforscht. Von Chaetodipterus (EPhiPpus) faber (Ostkiiste Amerikas von 
Kuba bis Cape Cod) weiB man durch BRICE und RYDER (zit. nach MEEK, 
S.305), daB das Laichgeschaft von Juni bis August sich in Ufernahe 
vollzieht. Die 1,27 mm groBen Eier besitzen Oltropfen und sind pela
gisch; die Jungen werden dieht unter der Kiiste gefunden und schlieBen 
sich in groBe Schulen zusammen, die im Oktober und November gegen 
den Ozean wandern. 

Verschiedene Genera, die jetzt in ostindischen und polynesischen 
Meeren haufig sind, waren im Tertiar in Europa verbreitet. Heute finden 
wir den groBten Artenreichtum dieser Familie im Indischen und Pazifi
schen Ozean, wie die Genera Drepane, Naseus, Acanthurus, Zanclus, Teu
this usw. beweisen. 

Einige dieser Gattungen, besonders die Acanthuridae, leiten zu den 
Plectognathi iiber. In dieser "Serie" finden wir biologisch sieh ziemlich 
verschieden verhaltende Fische. Hierher gehoren die Triacanthidae, 
Triodontidae, Balistidae, M onocanthidae, Ostraciontidae, Tetrodontidae, 
Diodontidae und Molidae. Die ersten drei Familien sind Bewohner der 
felsigen Gestade tropischer und subtropischer Meere. Sie verbergen sich 
in Lochern und fiihren meist wohl eine mehr sessile Lebensweise, einige 
von ihnen konnen sich aber schon den Magen mit Luft fiillen, an die 
Wasseroberflache aufsteigen und weite Strecken treiben. Balistes capris
cus aus dem Mittelmeer und dem tropischen Atlantik wurde schon an 
den britischen Inseln gefangen. Da diese Art sehr warmeliebend ist und 
z. B. in Neapel im Aquarium immer bei 14° C eingeht, miissen jene 
Exemplare jedes Jahr frisch vom Atlantik oder Mittelmeer in den Kanal 
einwandern. Tatsachlich wurden schon junge Fische in Scharen im At
lantik auf hoher See angetroffen. Triodon bursarias vom Malayischen 
Archipel triftet gelegentlich in die japanischen Gewasser. M onacanthus 
hispidus lebt als Pflanzenfresser zwischen den Tangmassen der Sar
gossasee. 

Die Ostraciontidae sind Bewohner des flachen Wassers tropischer Meere 
und sehr trage in ihren Bewegungen. Die Diodontidae haben die Fahig
keit, ihren Magen mit Luft zu fiillen und Bauch nach oben an der Wasser
oberflache zu treiben. Noch starker ist diese Eigenschaft bei den Tetro
dontidae entwickelt. Am artenreichsten sind die Genera Tetrodon, Sphe
roides und Lagocephalus im westIichen Pazifik und Indischen Ozean. 
Lagocephalus lagocephalus und L. laevigatus, Spheroides maculatus und 
Sph. politus kommen im westIichen Atlantik und im Golf von Mexiko vor. 
Ersterer wird auch gelegentlich in westeuropaischen Gewassern ange
troffen, und L. laevigatus ist an der Ostkiiste von Nordamerika nicht 
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selten. Einige Tetrodon-Arten gehen auch auf gr6Bere Entfernungen in 
die Fliisse hinauf, so z. B. T. tahaka in den Nil, Senegal und Kongo. 

Die Molidae, die Sonnen- oder Mondfische, sind riesige, pelagische 
Tiere (bis zu 600 kg), die in allen tropischen und gemaBigten Meeren vor
kommen. So wird Mola mola in allen Ozeanen sowohl bei Australien als 
bei England gefunden. Haufig schwimmen sie an der Oberflache, so daB 
die Rtickenflosse tiber das Wasser hervorragt, manchmal treiben sie 
auch wie leblos auf der Seite. Jedoch gehen sie nur bei ruhigerem Wetter 
in h6here Wasserschichten, sonst halt sich der Sonnenfisch tiefer, wie be
sonders die Magenuntersuchungen gefangener Exemplare beweisen, die 
Bewohner gr6Berer Tiefen besonders oft groBe Mengen von Leptocephalus 
zutage f6rderten. Ranzania truncata, im Mittelmeer gemein, erreicht 
ebenfalls die englische Ktiste, und R. macua treibt vom tropischen Pazifik 
bis nach Japan. 

Die M oliden k6nnen sich nicht aufblasen; hier wird die Schwimm
fahigkeit erhOht durch geringe Verknocherung des Skeletts und durch 
Ausbildung eines stark fetthaltigen, spongiosen, leimgebenden Binde
gewebes. Nach DAMANT (Nature rr6, 1925) schwimmt Mola vermittels 
gleichzeitiger seitlicher Schlage der Riicken- und Afterflossen. Die Steue
rung wird durch den Schwanz bewirkt und durch Wasserstrome unter
sttitzt, die willkiirlich durch die Kiemenoffnungen ausgestoBen werden 
k6nnen. 

Ober die Fortpflanzung der Plectognathen sind wir noch wenig unter
richtet. RYDER' (1885) gibt an, daB die 0,7 mm groBen Eier von Mona
canthus hisPidus am Boden liegen oder angeklebt werden, obgleich sie 
kleine Oltropfen enthalten. Tetrodon laevigatus wurde sowohl an der eng
lischen als amerikanischen Kiiste im August laichreif oder bereits halb 
verlaicht erbeutet, und TRACy2 fand die Larve in Ufernahe. Diodon 
maculatus ist von Mai bis Oktober haufig bei Rhode Island und solI dort 
imJuni laichen; wenigstens werden die Jungen oft in den Hummerzucht
anlagen von Wickford gefunden. Sie sind im Juli 3-4 mm, im August 
10-18 mm und im September 16-70 mm groB. Bei Woods Hole finden 
sich 15-20 mm lange Stadien haufig an dem sandigen Strande von Juli 
bis Oktober, wo auch schon die Jungen anderer hierher gehorigen Arten 
gefunden wurden. 

Aus diesen Beobachtungen und auch aus der Tatsache, daB Tetrodon 
cutcutia in Aquarien schon zur Fortpflanzung gebracht werden konnte, wo 
unter Liebesspielen die Eier an Steinen festgeklebt werden, darf man wohl 
schlieBen, daB die meisten Plectognathen in Ufernahe ihre nicht pelagi
schen (demersalen) Eier absetzen. Nur das bathypelagisch lebende Genus 
Halimochirurgus soll pelagische Eier haben. Das gleiche gilt nach RYDER 

I Rep. U. S. Fish. Comm. 12 and 13. 

2 Rep. Comm. Inland Fish. U. S. 1910. 
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(1~86) und SCHMIDT' (1921) fUr Mola. Letzterer hat in demMaterial der 
"Dana" eine ganze Reihe von jungen Larven sowohl von M ola als von 
Ranzania beschrieben, von denen die jlingsten Stadicn nur 1,7 mm lang 
sind. 

XII. Catosteomi (Gasterosteiformes). 

In der Unterordnung Catosteomi wollen wir die Hemibranchii, LoPho
branchii und Hypostomidae zusammenfassen. Aile die hierher gehorigen 
Fische sind keine eigentlichen Wanderfische und fUhren, wenn liberhaupt, 
nur geringe Wanderungen aus; nur wenige marine Arten konnen ge
legentlich durch Stromungen weiter verfrachtet werden. 1ch kann mich 
deshalb kurz fassen. Besonders interessant ist die Brutpflege dieser 
Gruppe, die immer yom Mannchen ausgelibt wird. 

Die Familie der Gasterostei2 (fUnf Genera mit je einer Art) ist holo
arktisch. Das Genus Eucalia ist auf das SliJ3wasser beschrankt, Apeltes 
und Spinachia sind Salzwasserstichlinge, und Gasterosteus und Pygosteus 
konnen sowohl im SliJ3- als im Salzwasser vorkommen. Ihr Verbreitungs
gebiet umfaJ3t SliJ3wasser-, Brackwasser- und Salzwasserbezirke. Beson
ders unbeklimmert gegen verschiedenen Salzgehalt ist der dreistachelige 
Stichling, merkwlirdigerweise allerdings nur fUr sein nordalpines Ver
breitungsgebiet, im Sliden und Westen der Alpen lebt er anscheinend 
in reinem SliJ3wasser3. 

Gasterosteus aculeatus findet sich in den kleinsten Rinnsalen und 
Bachen, in kleinen perennierenden Tlimpeln, in Fllissen, Seen und Haffen 
und kann besonders in letzteren, wie auch vor FlliBmlindungen im rein en 
Salzwasser in oft sehr groBen Mengen vorkommen. Er meidet jedoch 
Stellen ohne jeglichen Bewuchs. Gegen Schwankungen im Salzgehalt ist 
er als typisch euryhaliner Fisch sehr ,unempfindlich und paBt sich in 
klirzester Zeit den veranderten osmotischen Bedingungen an. 

Der Stichling ist ein sehr lebhafter Fisch. Wahrend sich die Weibchen 
nicht selten in kleinere Trupps zusammenschlieBen, bleiben die Mannchen 
mehr einzeln und sind besonders zur Laichzeit sehr streitstichtig4 • Das 
Mannchen zeigt dann ein prachtvolIes Hochzeitskleid und baut aus \Vurzel
fasern und Pflanzenstengeln am Grunde zwischen Pflanzen oder Wurzelwerk 
ein bis faustgroBes, rundliches Nest dadurch, daB es das Baumaterial mit 
einem Sekret seiner stark vergroBerten Niere zusammenklebt. Wah rend des 
Nestbaues werden aIle Artgenossen, auch die Weibchen, verjagt. Nach VolI-

I SCHMIDT, J.: Contributions to the knowledge of the young of the sun 
fishes Mola and Ranzania. Medd. Komm. Havunders 4, Nr. 6. 1921. (Siehe 
hier weitere Literatur.) 

2 Sowohl die Schreibwcise Gasterosteus als Gastrosteus kommt vor. 
3 Uber die mit dem Aufenthalt zusammenhangende Bildung verschie

dener Varietaten siehe Refcrat bei GASCHOTT. 
4 Einzelheiten tiber die Kampfe siehe bei W. WUNDER: Sitzungsber. d. 

dtsch. zool. Ges. 1928. 
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endung desselben sucht das Mannchen mehrere Weibchen I zur Eiablage in 
dem Nest - teils mit Gewalt - zu bewegen, besamt die Eier2 und fiihrt 
ihnen frisches Wasser zu, wobei es sich schrag mit gesenktem Kopf vor den 
Nestzugang stellt und mit den Brustflossen fachelnde Bewegungen macht. 
1st die 1,5 em lange Brut geschliipft, so hiitet sie der Vater und halt sie oft 
mit Gewalt im oder auf dem Nest zusammen, bis sie geniigende Gewandt
heit im Sehwimmen erlangt hat. Der Nestbau unterbleibt haufig in stark 
verkrauteten Gewassern und fast immer im Salzwasser. 

1m Herbste ziehen sich die Stichlinge in tieferes Wasser zurtick, und 
in der Ostsee kann es nach NILSON dabei zu groBen Ansammlungen kom
men, die dann gefangen und zur Tranbereitung oder zum Dtingen der 
Felder benutzt werden. GASCHOTT stellt tiber die Wanderungen des 
Stichlings folgendes zusammen: "Der Stichling untemimmt auch Wan
derungen. So berichtet SELIGO 1890, daB im Frtihjahr groBe Stichlings
schwarme von der Ostseektiste aus nach Ablauf der Frtihjahrshochwasser 
in die Fltisse eindringen und diese mehr oder weniger weit hinaufwan
demo Auch BERTIN ftihrt eine Reihe von Beobachtungen an, aus den en 
hervorgeht, daB die im Meere lebenden Stichlinge zum Laichen den Som
mer tiber in Brack- und StiBwasser gehen. In Dbereinstimmung damit 
steht eine Beobachtung von GUEYLARD, nach der die Empfindlichkeit 
der Stichlinge gegen verschiedene Salzkonzentrationen von April bis 
August groBer ist als im tibrigen J ahr." 

Nach GERGENS (1862) sollen Stichlinge gelegentlich tiber Land in 
iiberrieseltem Grase wandem, um von einem Tiimpel in einen andercn 
zu gelangen. 

Neben diesen aktiven \Vanderungen werden hin und wieder passive 
Verfrachtungen des Stichlings durch Gezeiten- und Kiistenstromungen 
und im Binnenlande durch Hochfluten beobachtet. 

Der Zwergstichling Pygosteus pungitius ist weiter nach Norden hin 
verbreitet und fehlt im Mittel- und Schwarzen-Meergebiet; in OstruBland 
und Sibirien bildet cr die Varietaten Platygaster, tymensis und sivensis. 
Sein Nest baut er immer auf Pflanzen, im iibrigen ahnelt er und auch die 
amerikanische Art Eucalia inconstans biologisch dem groBen Stichling 
weitgehend. 

Die beiden Salzwasserstichlinge A peltes quadratus an der amerikani
schen Kiiste von Maine bis New Jersey und Spinachia spinachia an den 
Ktisten des Nordostatlantik bis zum Nordkap ahneln sich ebenfalls weit
gehend, so daB ich nur Spinachia kurz bespreche. 1m April bis Juni legt 
das Mannchen Hochzeitsschmuck an und baut an felsigen, flachen Ufer
stellen in Algenbiischeln (Halydris wird bevorzugt) durch Verflechten 

I Das Geschleehtsverhaltnis des Stichlings ist stark zugunsten der Weib
chen verschoben; nach DUNKER und MOHR Mannehen: Weibehen = 43: 57, 
naeh MARESCA 24-38 : 76-62. 

2 Einzelheiten tiber den Vorgang der Laichablage siehe bei GASCHOTT 
und WUNDER. 
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und Verkitten der Zweige mit seinem Nierensekret und durch Hinzu
fUgen anderen pflanzlichen Materials sein Nest. Wenn die Jungen der 
vaterlichen Obhut entwachsen sind, bleiben sie den Sommer iiber in 
Kiistennahe, gehen im Herbst dann in tieferes Wasser, von wo sie zwecks 
Laichens sich im Friihjahr wieder zur Kiiste begeben. Der Seestichling 
ist aHem Anschein nach nur einjahrig und geht bald nach VoHendung 
des Fortpflanzungsgeschaftes zugrunde. 

Die iibrigen Familien der Hemibranchii, die A ulorhynchidae (beiderseits 
des Pazifik von Kalifornien bis Alaska), die Aulostomatidae (Westindische 
Inseln, Hawaii und Japan), die Fistulariidae (Westindien und tropischer 
Pazifik) und die Amphisilidae (Indischer und Pazifischer Ozean), kann ich 
hier iibergehen. Aus der Familie der Macrorhamphosidae (Tropischer At
lantik und Pazifik) wird Macrorhamphosus scolopax, der Schnepfenfisch, ge
legentlich mit Stri:imungen vom Mittel-Atlantik nach der amerikanischen 
und selbst an die englische Kiiste getragen. 

Zu den Lophobranchii gehi:iren die unter sich, als auch mit dem Hemi
branchii nahverwandten Familien Syngnathidae, Solenostomidae und Pega
sidae, von denen die erstere am bekanntesten und am verbreitetsten ist. Sie 
ist am artenreichsten in tropischen Meeren, dringt aber mit einigen Arten 
nach gema13igten Teilen vor. Aile die hierher gehi:irigen Fische leben mehr 
"sedentar" in dem Algenbestand, innerhalb oder dicht au13erhalb der Ge
zeitenregion, wo sie sich entweder vermittels ihres "Greifschwanzes" an 
Pflanzenstengeln anringe1n und festhalten oder durch undulierende Be
wegung ihrer Riickenflosse in senkrechter Stellung durch das Algengewirr 
schweben und gelegentlich auch an die Wasseroberflache kommen. Bei allen 
Lophobranchii werden die Eier in einer Bruttasche am Bauche des Mann
chens ausgebriitet, und die Jungen bleiben nach dem Ausschliipfen in der 
Nahe des Vaters, urn bei Gefahr ihre Gebmtsstatte wieder aufzusuchen I • 

Von den Syngnathiden kennen wir eine Reihe mehr nordischer Formen. 
Syphonostoma typhle (Mittelmeer und Atlantik von Gibraltar bis Finmarken) 
briitet im Mai bis Juni und geht dazu yom Strande weg in 4-10 m tiefes 
Wasser. Die vi:illig entwickelten Jungen verlassen im Juli die Bruttasche 
und leben zunachst planktonisch; wahrend dieser Zeit ki:innen sie passiv 
weit verbreitet werden. 

Syngnathus acus briitet in der Nordsee im Friihjahr und Sommer; die 
3 cm gro13en freischwimmenden Jungen werden nicht selten - vereinzelt 
auch erwachsene Tiere - planktonisch weit ab von der Kiiste gefunden. 

Nerophis aequoreus setzt im Gegensatz zu den beiden eben genannten 
Genera ihre Jungen noch als Larven (sie besitzen noch die Brustflossen) ab, 
und die v611ige Metamorphose vollzieht sich erst wahrend des sommerlichen, 
pelagischen Lebens. 

Die Gattung Hippocampus ist im tropischen Atlantik und Pazifik recht 
artenreich. H. antz"quorum (Mittelmeer und mittlerer Atlantik) wird ge1egent
lich nach den britischen Inseln, in die Nordsee und bis nach Norwegen ver
schlagen. Die Tiere treiben mit Triftmaterial und Algen, an die sie sich mit 
ihren Schwanzen angeringelt haben. Die Hippocampus-Arten verlassen die 
Bruttasche, wenn sie vi:illig entwickelt und der Schwanz bereits greiffahig ist. 

I Betreffs Einzelheiten verweise ich auf die Monographie von M. RAU
THER: Die Syngnathiden des Golfes von Neapel. Fauna Flora Golfo Napoli, 
Monogr. 36a. 1925. 
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Nur wenige Arten der Lophobranchier wie Siphonostoma starskii in 
Mexiko gehen ins Brack- und SiiBwasser. Von dieser Art wurde beobachtet, 
daB sie ihre J ungen weit oberhalb der Gezeitenzone absetzt. 

Die australischen Genera Corythroichthys und Dorichthys sollen wie Fier
aster in Holothurien leben. 

XIII. Pareioplitae (Loricati). 
Wenden wir uns jetzt zu der Gruppe der Pareioplitae (Loricati) zu, so 

haben wir in der Familie des Scorpaenidae einige Formen, die im Meer 
reeht weite Wanderungen unternehmen. Ihre gr6Bte Verbreitung in 
bezug auf Zahl der Genera und Arten hat diese Familie in den pazifiseh
indisehen Meeren, jedoeh reiehen einige noeh weit naeh Norden und 
Siiden. Die der hierher geh6renden Genera wie Sebastes, Sebastodes, 
Sebastobolus, Sebastopsis, Sebastichthys sind lebendig gebarend, andere 
haben, soweit bekannt, festsitzende Eier ohne OU.llgeln, wie Agriopus 
spinifer (GILCHRIST) und die von Scorpaena werden wahrseheinlieh von 
einer sehwimmenden Sehleimhiille umgeben (RAFFAELE). 

Am besten bekannt sind die europaisehen Arten. Sebastes marinus 
kommt in einer groBen, bis 75 em langen Varietat mehr nordlieh und 
einer kleinen nur 25 em langen mehr siidlieh im Atlantisehen Ozean vor I. 
Die kleinere Form dringt in die Nordsee und in das Skagerrak ein und 
verbreitet sich langs der norwegisehen Kiiste bis naeh Trondhjem; sie 
bevorzugt Tiefen von 4o-120m. Die groBere Varietat lebt in tieferem 
Wasser (120-200 m naeh MEEK, 60---900 m naeh JENSEN) ; sie ist Mufig 
im WeiBen Meer, der Barentssee, in islandisehen und gronlandisehen Ge
wassern und reicht auf der Westkiiste Gr6nlands bis zu dem 71.0 N.B. 
- bis zur DavisstraBe -und auf der Ostseite bis zum 66.0 N.B. Vor der 
amerikanisehen Kiiste kommt eine intermediare Form von Maine bis 
naeh New Jersey in tieferem 'Vasser vor. 

Sebastes marinus ist, wie dies zuerst NAN SEN (1886) und HJORT (1900) 
feststellten, kein eigentlieher Bodenfiseh·. Er zieht weit umher; jedoeh 
sind seine Wanderungen, auf denen sich S. marinus offenbar in Seharen 
zusammenhaIt, im einzelnen noch nicht geniigend bekannt. Der Be
gattungsakt solI im flachen Wasser stattfinden und darauf folgend werden 
katadrome Laichwanderungen naeh tieferem Wasser ausgefiihrt. Die 
pelagischen Jungen werden jedenfalls im Friihling in freiem Wasser ab
gesetzt. GOODE und BEAN fingen sie in Massen vor der Kiiste Neu
englands in 200-400 m Tiefe. COLLET erbeutete sie im Juli 9-19 mm 
groB an der Oberflache nahe der Bareninsel und Spitzbergens. Sieher 

I JENSEN (1922) unterscheidet zwei Arten: S. marinus und S. viviparus, 
jedoch ist dies fiir unsere Betrachtung hier ohne Belang. 

• Die Hauptnahrung von Sebastes besteht nach JENSEN aus: Macrurtls 
reinhardtius, kleinere Exemplare der eigenen Art, Mal/otus villosus und 
Crustaceen (Panda/us). 
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werden die Jungen tiber groBe Entfemungen passiv verfrachtet, und 
JENSEN, der die Biologie von Sebastes am eingehendsten studierte, 
stellte fest, daB der Fisch nicht vor Westgronland laicht, sondem daB 
die Brut von der DanemarkstraBe dorthin getrieben wird. Die jtingsten 
Stadien wurden von ihm meist an der Oberflache tiber Tiefen von 
1600-3200 m gefangen, aber auch in groBen Tiefen, im norwegischen 
und arktischen Meer erbeutet. Altere Stadien wurden meist aus groBeren 
Tiefen hervorgeholt. Demnach scheinen die Jungen bathypelagisch ge
boren zu werden, such en zunachst hohere Wasserschichten auf und gehen 
mit zunehmender GroBe wieder tiefer. Die Larven, die in flacheres 
Wasser abtriften, gehen nach ihrer Verwandlung rasch in die Tiefe. 

JENSEN macht auch Angaben tiber die GroBe der Larven in ver
schiedenen Monaten und findet die jtingsten 7---9 mm groBen Stadien 
im Mai, im Juni sind sic etwa 22-30 mm, im August und Oktober 
27,5-49 mm und im Winter 47----Q9 mm; im nachsten Mai haben sie die 
Lange von 95-130 mm erreicht. 

Eine almliche Erscheinung, wie wir sie bei Lapkalatilus erwahnten 
(S. 102), wurde auch schon bei Sebastes beobachtet, namlich daB groBe 
Mengen toter Fische auf der Oberflache treiben. Ftir dieses Absterben 
dtirften hier wie dort kalte Meeresstrornungen in Frage kommen (JENSEN). 

Dber die Biologie der anderen Scarpaeniden, auch tiber die Mittel
meerarten Scarpaena parcus, Sc. scrata und Sc. dactylaptera ist nur wenig 
bekannt. Junge Exemplare der letzteren wurden im Mittelmeer in groBen 
Tiefen gefunden, femer von HOLT und CALDERWOOD und SCHMIDT stid
westlich von Irland und bei Island (zit. nach EHRENBAUM). 

Nur im nordlichen Pazifik finden wir die Familie der H exagrammidae, 
die "greenlings". Pleragrammus manapterygius (Atkamackerel), 35 cm 
lang und 3-4 Pfund schwer, ist ein wichtigerNutzfisch auf den Aleuten, 
wo er im Sommer in groBen Scharen erscheint. TURNER (1886) hat seine 
Biologie studiert. An den Atkainseln, wo der Fisch amhaufigsten ist, er
scheinen zuerst im Juni die groBten, reifen Mannchen (im Hochzeits
kleid) , einige Tage spater kommen dann die laichreifen Weibchen und 
unreife Tiere. Mitte des Monats sind unermefiliche Scharen vorhanden, 
die sich tiber den Tangwiesen aufhalten, wo sic bei ruhigem Wetter 
eine eigenartige vertikale Schichtung aufweisen. Nachst der Oberflache 
halten sich in drei, vier Reihen tibereinanderstehend nur junge Mann
chen und unreife Weibchen auf. Unter ihnen stehen in mehreren Glie
dem die alteren Fische, die noch nicht zur Laichablage geschritten sind, 
und die dritte Schicht besteht aus den laichenden Fischen. Wenn 
diese ihre Eier an den Tang abgesetzt haben, zerstreuen sie sich und 
gehen in den Ozean zurtick, und hoherstehende, laichreife Tiere nehmen 
ihren Platz ein. 

Das Erscheinen der Schwarme ist ziemlich regelmaBig, variiert je
doch an den einzelnen Inseln als auch in den einzelnen Jahren. Die 
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Jungen und unreife Fische, die ebenfalls, wie aus obigem bereits hervor
geht, im Sommer an die Ktiste wandern, bleiben etwas Hinger - bis 
3 Monate - dort und verschwinden dann eben falls wieder im Ozean. 
Pl. monopterygius ist ein Planktonfresser. 

Hexagrainmus decagrammus lebt eben falls beiderseits des Nordpazifik 
von der BeringstraBe bis zur Rohe von Kalifornien und ist laichreif im 
Sommer ebenfalls in Kiistennahe zu finden, wo sich auch die Jungen auf
halten. Ahnlich verhalten sich auch andere Mitglieder der Familie wie 
Ophiodon elegans und Zaniolepis latipinnis; die Brut und Junge des 
letzteren werden in kiistennahen Gewassern bei Seattle beobachtet. 

Die Familie der Cottidae umschlieI3t meist am Boden lebende Fische 
und ist mit Ausnahme des Genus Selerocottus, das antarktisch ist, auf 
die nordlich gemaBigte und arktische Zone beschrankt. 1hren Raupt
artenreichtum hat die Familie im Pazifik. Die meisten Arten sind marin 
und leben in flachem Wasser oder in maBigen Tiefen, nur aus dem Genus 
Cottus sind zahlreiche Vertreter in das SiiBwasser tibergegangen. Diese 
verschiedenen SiiBwasser-Cottiden haben eine zirkumpolare Verbreitung. 
1ch nenne hier die wichtigsten eurasischen Arten: C. gobio, C. poecilopus, 
C. spinulosus, C. sibirieus, C. kneri, C. ke(Jleri und C. haitej und die 
amerikanisch-pazifischen Arten: C. asper, C. gulosus, C. aleuticus, C. co
gnatus und C. chamberlaini, C. ietalops, C. ricei und C. (Uranidea) kuru
lieni, deren Verbreitung die Kartenskizze zeigt (Abb. 52). Einige von 
diesen gehen sicher, wie z. B. C. gobio, in der ostlichen Ostsee auch ins 
brackige Wasser. AIle lieben klares, reines, sauerstoffreiches Wasser. 
GroBere aktive Wanderungen sind nicht bekannt. 

C. scorpius umschlieBt wahrscheinlich mehrere Varietaten und ist, 
diese mit eingerechnet, vom Golf von Biskaya bis zur Vega (einschlieB
lich der Ostsee) und von Maine bis nach Gronland verbreitet. Auf der 
europaischen Seite ist er gemischt mit C. bubalis und auf der amerikani
schen Seite mit C. seorpioides. C. quadrieornis 1 ist regional um den Pol 
herum verbreitet und tritt gelegentlich auch ins Sii/3wasser tiber. Nord
pazifische Arten sind: C. claviger, C. bison, C. hexacornis und dann das 
Genus Gymnocanthus. Die Genera Centridermiehthys, Icelus, Artediellus 
und Triglops sind hochnordisch, die am artenreichsten in der pazifischen 
Region (BeringstraBe) sind. Cottuneulus, Psychrolutes und Malacocottus 
sind mehr Bewohner von ticferem Wasser, und Cottuneulus microps ist 
bei Gronland, Spitzbergen und den Faroer-1nseln bis 20-IOOO m Tiefe 
gefunden worden. 

Die Cottiden sind ausgesprochene Winterlaicher; ihre Eier werden in 
Vertiefungen im Sand unter oder zwischen Steinen abgelegt und von 
Mannchen bewacht. C. quadricornis laicht von November bis Februar 

I Trig/opsis thompsoni in den graJ3en Seen Nordamerikas ist nach J OR

DAN eine Varietat von C. quadricornis. 
Ergebnisse der Biologie VI. 8 
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sowohl im Salz- als Brack- und gelegentIich auch im SiiJ3wasser. C. scor
pius setzt seine Eier in der Gezeitenzone vom Dezember bis Marz ab, C. 
bubalis am gleichen Ort von Marz bis April, in Gronland von Dezember bis 
Juni. Die Larven der Cottiden sind planktonisch und werden durch die 
Gezeitenstromung ziemlich weit verbreitet und oft meilenweit vom Land 
abgetriftet. Auch die Larven der anderen marinen Gattungen sind 
pelagisch, und die jungen Fische wandern nach der Metamorphose der 
Kiiste zu '. 

ZiemIich reich an abyssalen Cottiden ist der BaikaIsee (BERG). Die 
Genera Abyssocottus, Batrachocottus, Asprocottus und Limnocottus kom
men unter 70-350 bzw. bis zu 1600 m Tiefe vor. Procottus jeittelsi reicht 
von 1-850, Batrachocottus baikalensis bis zu 100 und Limnocottus mega
lops bis zu 400 m hinab. 

Im Baikalsee kommen auch die etwas abgeanderten Cottiden Come
phorus baikalensis, C. dybowski und Cottocomephorus grewingki vor. Sie 
sind bathypelagisch und wandern zur Laichzeit zum flachen Vfer oder 
in den AngarafluB ein. Anscheinend sterben die Fische nach der Laich
ablage, wenigstens werden dann die Weibchen von Comemorphus baika
lensis sterbend und tot an der OberfHiche des Flusses und Sees gefunden 
(BERG). 

Den Cottidae ahneln in ihrer Verbreitung stark die Agonidae; auch 
sie sind auf die nordIiche Kalotte der Erdoberflache beschrankt und am 
artenreichsten im Nordpazifik. Nur eine Art, Agonus (Agonopsis) chilo
ensis, kommt vor Chile und Patagonien vor. Auch die Agoniden sind in 
ihrer weitaus groBten Mehrzahl Bewohner der Gezeitenregion und des 
flachen Wassers. Nur wenige Arten, wie z. B. Bathyagonus nigripinnis, 
im N ordwestpazifik leben in 700-1000 m Tiefe und Agonus decagonus geht 
bei Gronland und Neufundland von 100 m gelegentlich auf soom hinab. 

Ich verzichte darauf, weitere Arten zu nennen, da die verschiedenen 
Vertreter der Familie sich in ihren Gewohnheiten weitgehend ahneln und 
auBerdem ihre Biologie, da die Fische keinen wirtschaftIichen Wert 
haben, noch nicht geniigend bekannt ist. Die meisten setzen ihre ziemIich 
groBen Eier um Herbst oder im Winter in kIeinen Haufen in Sand
hohlungen oder zwischen Wurzelwerk von Tang oder in SteinkIiiften in 
flachem oder maBig tiefem Wasser abo Die Larven schliipfen im Friihjahr 
und leben mehrere Monate pelagisch. Wahrend dieser Zeit werden sie, 
wie die der Cottiden, durch die Kiisten- und Gezeitenstromungen weit 
verbreitet, haben jedoch offensichtIich das Bestreben, sich moglichst in 
der Kiistenregion zu halten. Nach der Metamorphose sind aIle Agoniden 
typische Bodentiere; ob und in welchem Vmfang saisonelle Wan de
rungen, im Winter von der Kiiste weg, im Sommer ihr zu, ausgefiihrt 
werden, ist im einzelnen noch nicht klar erkannt. 

, MEEK und ELMHIRST, zit. nach MEEK S. 355. 
8* 
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Die Cyclopteridae und ihnen nahestehende Familien (oder Genera) 
haben anscheinend ihre Urheimat eben falls im Nordpazifik und sind be
sonders im Nordwesten dieses Meeres haufig, wie folgende Zusammen
steHung beweisen mag: 

Tabelle 87. Verbreitung eInlger wichtiger Cyclopteridae 
(nach GILBERT und BURKE 1912). 

Gesamtanzahll 
der 

Cyclogaster. 
Careproetus 
Crystallias . 
Paraliparis. 
Rhinoliparis 
Neetoliparis 
--Summa-I-

Arten 

9 
16 

3 

In dem 
Japanischen 

Meer 

5 
t) 

I In dem 
Ochotskischen: 

Meer ' 

7 
I I 

1 

3 

24 

An der 
Beringstra13e 

und der 
Ostkiiste 

2 

4 

Von Norden sind die mehr siidlicheren Arten mit den kalten Stromungen 
in niedere Breiten gewandert und leben dart in tieferem, kiihlerem Wasser. 
Atlantische Arten sind: Eumierotremus spinosus (Spitzbergen, Island, Gron
land, siidlich bis Massachusetts) ist vielleicht synonym mit E. orbis des 
Nordpazifik und der Beringstra13e. Cyclopterus lumpus bevolkert den ganzen 
nordatlantischen Ozean von Cape Cod und von dem Golf von Biskaya bis nach 
Gronland und Spitzbergen; er ist in der N ordsee haufig und dringt auch in 
die Ostsee ein. Cyclogaster atlantieus (C. montagui) kommt vom Cape Cod 
bis Neufundland und in dem Armelkanal, an der Nordkiiste von Norwegen 
und im Kattegat VOL C. vulgaris (C. fabrieii) reicht von den arktischen Ge
wassern bis nach Connecticut im Osten bis zum Kanal. Careproetus gelati
nosus (C. reinhardtii) ist eine Tiefseeform bei Gronland und in der Karasee, 
wird aber auch bei Island und den Faroer gefunden. Paraliparis besiedelt 
vor Norwegen Tiefen yon 1100-1800 m. 

Am besten bekannt sind die Lebensgewohnheiten von Cyclopterus 
lumpus. Er legt seine 2,2-2,6 mm groBen Eier vom Februar bis Mai in 
groBen Klumpen auf steinigem Grund in oder dieht unterhalb der Gezeiten
zone abo Das Mannchen, das etwas kleiner ist als das Weibchen, bewacht 
dauernd den Eiklumpen, zeigt sich sehr angriffslustig und ftihrt durch 
Facheln mit der Brustflosse, als auch durch erhohte Atemtatigkeit den 
Eiern wahrend der 40---60 Tage wahrenden Inkubationszeit dauernd 
frisches Wasser zU. Die jungen, die von Marz bis juni schlupfen, sind 
5-7,5 mm lang, kaulquappenahnlich und heften sich mittels einer vent
ralen Saugscheibe an Steinen und Pflanzen fest. Sie sind aber keine seB
haften Strandtiere, sondern vielmehr planktonisch; zum Teil werden sie 
direkt oder mit Triftmaterial, an das sie sich zur Ruhe ansetzen, weit 
umhergetragen. Auch die jahrlinge scheinen mehr oder weniger plank
tonisch zu lcbcn und erwachsene Exemplare wurden ebcnfalls schon im 
freien Wasser sowohl an der Oberflache, als auch bis zu 300 m Tiefe ge-
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fangen. Da£ die erwachsenen Lumpfische eine nach dem Ufer gerichtete 
Laichwanderung ausfiihren ist sicher. Ob die jiingeren Tiere im Sommer 
mehr flaches, im Winter mehr tiefes Wasser aufsuchen, wie MEEK anzu
nehmen gewillt ist, scheint mir noch nicht sicher. 

Die Liparis-Arten kleben von November bis Januar ihre Eier von 
1-60 m Tiefe Hydroiden-Stockchen an. Die Larven sind ebenfalls pela
gisch. Die alteren Fische schein en saisonelle Wanderungen auszufiihren, 
denn sie werden im Sommer haufiger in fIachem Wasser gefangen als 
im Winter. 

Die Tiefseeform Paraliparis bathybii laicht auf den kontinentalen 
Plateaus in maBig tiefem Wasser und fiihrt somit eben falls anadrome 
Laichwanderungen aus. 

Die Triglidae sind ohne weiteres an dem Bau ihrer Bntstflossen, 
deren ersten drei Strahlen frei und zu einer Art von Gehwerkzeug um
gebildet sind, erkenntlich. Durch diese beinartigen Gebilde sind diese 
Fische bereits bis zu einem gewissen Grade als Bodentiere charakterisiert. 
Es ware aber falsch, sie als reine Grundfische anzusehen, da diese Fische 
auch in mittleren und oberflachlichen Wasserschichten angetroffen wer
den, und sie zum Teil sehr agile Tiere sind, die auch gelegentlich bei 
ruhigem Wetter nachts an die Wasseroberflache hochsteigen. Die 1'a
milie hat ihre meisten Vertreter in den warmeren und tropischen Meeren 
der nordlichen Halbkugel. Einige Arten unter ihnen sind geschii.tzte 
Speisefische und iiber ihre Biologie sind wir relativ gut orientiert. 

Prionot14s ( .. Sea robin") bevolkert in mehreren Arten beide Kiisten 
von Mittel- undNordamerika. Lepidotrigla kommt sowohl im Mittelmeer 
als auch im westlichen Pazifik vor. Pterygotrigla umschlieBt austra
lische Formen und Peristedion wird in groBerer Tiefe im tropischen 
Atlantik und im Indischen Ozean gefunden. 

Das Genus Trigla aus dem Mittelmeer und Atlantik geht am wei
testen nach Norden. Trigla gurnardus ist im Atlantik von den Kana
rischen Inseln bis zur West- und Siidkiiste Englands haufig; in der siid
lichen Nordsee (in 40-100 m Tiefe) ist der .. graue Knurrhahn" gemein. 
Er dringt in die Ostsee ein; um Schottland herum geht er in die nordliche 
Nordsee, erreicht Island und Norwegen, und KNIPOWITSCH I hat vereinzelt 
Exemplare an der Murmankiiste festgestellt. T. hirundo ist an letzterem 
Ort ebenfalls selten, wenn er auch schon bei den Lofoten festgestellt 
wurde; an der Westkiiste Englands und im Kanal ist er besonders im 
Sommer nicht selten und dringt durch dies en in Scharen in die siidliche 
Nordsee vor. In groBerer Menge wird er im Sommer jedoch nur siidlich 
von der Doggerbank, an der hollandischen und deutschen Kiiste bis 
hinauf nach Hornsriff angetroffen; in der iibrigen Nordsee, als auch 
in der westlichen Ostsee tritt der "rote Knurrhahn" nur vereinzelt auf. 

I Zit. nach HERTLING. 
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Siidlich solI er im Atlantik bis zum Kap der Guten Hoffnung reichen. 
T.lineata, T. lyra, T. cuculus und T.obscura dringen nur in geringer 
Menge vom Mittelmeer oder von den ostlichen Teilen des mittleren 
Atlantik bis an die Siidkiiste von Grof3britannien und selten in die 
N ordsee vor. 

Am besten bekannt sind die beiden ofter in der Nordsee vorkommen
den Arten T. gurnardus und T. hirundo, besonders die erstere; sie machen 
einen nicht unbetrachtlichen Teil der Kurrenfange aus, und ihre Bio
logie ist von FULTON, EHRENBAUM, MEEK, HERTLING ' u. a. naher unter
sucht. 

Die Tiefen, in denen diese beiden Arten leben, sind verschieden. 
In der flachen Nordsee konnen sie ziemlich iiberall gefangen werden; die 
tiefsten, bis jetzt durch den "Michael Sars" festgestellten Fundorte liegen 
westlich von Irland in 180 und westlich von Kadiz in 270 m Tiefe. 

Die Wanderungen der Knurrha.hne gehen im Sommer nach den kal
teren Meeresabschnitten und werden teils von der Temperatur des Was
sers, teils durch den Fortpflanzungstrieb kontrolliert; Einfliisse des ver
schiedenen Salzgehaltes auf die Wanderbewegungen konnten bisher noch 
nicht nachgewiesen werden. Nur in gewissen Teilen der Nordsee kommt 
der graue Knurrhahn das ganze J ahr iiber vor, so z. B. an einem schmalen 
Kiistenstreifen der Westseite Schottlands (Firth of Clyde). Der Grund 
hierfiir ist der, daf3 dort im Dezember und Januar die gleichen Boden
temperaturen gemessen werden wie im Firth of Forth im Juni und Juli. 
In letzterem fehlen, eben so wie im Morayfirth, der St. Andrewsbai und 
der Aberdeenbai, wie bereits FULTON feststellte, die Fische von Novem
ber bis April mit Ausnahme vereinzelter, kleinerer Exemplare fast voll
standig. Der graue Knurrhahn erscheint im Firth of Forth Anfangs April. 
Zuerst kommen grof3e Laicher, die anfanglich nur von wenigen kleineren 
Exemplaren begleitet werden; spater mehren sich die letzteren, so daf3 
sich im Mai und J uni das Verhaltnis immer mehr zugunsten der kleineren 
verschiebt. . Am haufigsten ist hier der graue Knurrhahn im Mai bei 
einer durchschnittlichen Wassertemperatur von 7,560 C. Mit steigenden 
Warmegraden setzt ein kleiner Riickgang ein, dem spater im Juli ein 
neuesZuwandern folgt; dieser Zustrom wird hauptsachlich von grof3eren, 
laichenden Fischen gestellt (FULTON). 

Nach MEEK erscheinen bei den landwarts gerichteten Zuwanderungen 
im Friihling an der Kiiste von Northumberland zuerst unreife Fische, und 
die alteren J ahresklassen kommen sukzessive nacho Der Zuzug erfolgt 
hier deutlich von Norden her, wie MEEK durch Kontrollkurrenfanger an 
verschiedenen Stellen der Kiiste zu verschiedenen Jahreszeiten zeigen 
konnte; aus dies en Fangen ergab sich auch, daB die Zuwanderung sich 
rasch und hauptsachlich nachts vollzieht. 

I Hier siehe auch ausgedehntes Literaturverzeichnis. 
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Die Nordsee wird wahrend der warmeren Jahreszeit ziemlich gleich
maBig von dem grauen Knurrhahn bevolkert, wenn auch die Fange im 
Nordwesten etwas hoher sind. In der Deutschen Bucht treffen die ersten 
Zuwanderungen ahnlich wie an der nordenglischen Ktiste im April ein; 
im Mai erfolgt ein weiteres Zustromen, und im Juli ergeben die Fische 
Maximalfange. Ihre Menge bleibt dann ziemlich konstant bis zum 
August. 1m September setzt dann an samtlichen genannten Punkten die 
Abwanderung ein; im Firth of Forth z. B. sind im Oktober die Mehrzahl 
der Fische verschwunden, und nur vereinzelte kleine Exemplare werden 
noch im Dezember und Januar angetroffen. Auch an der Ktiste von 
Northumberland ziehen sich die Fische im Laufe des September und 
Oktober von der Ktiste nach Norden zurtick. Aus dem flachen, stidlichen 
und ostlichen Teile der Nordsee, somit auch aus der Deutschen Bucht, 
setzt die Rtickwanderung - wahrscheinlich gegen und durch den Kanal -
im Laufe des Oktober ein und wirkt sich so rasch aus, daB bereits Ende 
Oktober nur vereinzelte klein ere Exemplare vorhanden sind. 

FUr die Zuwanderung ist offen bar die Temperatur ein Hauptfaktor. 
Die untere Temperaturgrenze, bei der der graue Knurrhahn auftritt, be
tragt nach FULTON 4,720 C. EHRENBAUM beobachtete, daB die Trigla
Arten in den Aquarien von Helgoland im Winter regelmaBig abstarben. 
FUr die Abwanderung der Fische scheint jedoch die Temperatur nicht 
die einzige Ursache zu sein, da z. B. bei Helgoland, von wo die meisten 
Beobachtungen vorliegen, die mittlere Wassertemperatur im September 
hoher als im Juni und Juli und nur wenig niedriger als im August liegt. 

Aus dem bisher Gesagten geht schon deutlich hervor, daB sowohl 
jtingere als laichreife Fische Wanderungen ausftihren. DaB auf diesen 
auch das Laichgeschaft stattfindet ist sicher, jedoch muB die altere An
sicht FULTONS, wonach die Knurrhahne nur in Ktistennahe ihre pelagi
schen Eier absetzen, erweitert werden. EHRENBAUM und STRODTMANN 
haben die Eier in der ganzen Nordsee gefunden, und auch EWART hat sie 
120 km ab von Schottland und MIELCK nordlich der Doggerbank fest
gestellt. Bestimmte Laichareale werden anscheinend nicht eingehalten '. 

Die Eier von T. gurnardus sind von den en von T. hirundo nicht zu 
unterscheiden; dasselbe gilt von den jungen Larven; weshalb sich fol
gende Angaben auf beide Formen beziehen. Die Eier sind 1,1-1,6 mm 
groB und mit einer 0,25-0,3 mm groBen Olkugel versehen. Sie kommen 
in der ganzen Nordsee verstreut vor, sind jedoch nordlich der Dogger
bank und dicht unter der Ktiste seltener 2 , wurden aber auch noch in 
der Westerschelde bis Borsselen (TESCH) und in der westlichen Ostsee 

, Nur MASTERMA~N macht fur Tr. gurnardus eine diesbezugliche An
gabe, betont aber auch, daB keine besonderen Zusammenscharungen uer 
Laichfische erfolgen. 

2 EHRENBAUM fand querab von Norderney bis zu 25 m Tiefe 65 Eier auf 
den Quadratmeter. 
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bei Alsen und nordlich von Fehmarn (EHRENBAUM und STRODTMANN) 
gefunden. 

Die Laichzeit I von Trigla gurnardus ist sehr ausgedehnt und ort
lichen Schwankungen unterworfen. In der Nordsee dauert sie von April 
bis Ende August, vereinzelt bis in den September hinein (MOBIUS und 
HEINCKE, EHRENBAUM und STRODTMANN); in der siidlichen Nordsee hat 
sie ihren Hohepunkt im Juni (TESCH); in die erste Junihalfte fallt das 
Maximum der Eier an der schottischen Kiiste (FULTON); vereinzelt, je 
nach Jahr und Ort werden auch schon Eier vor und im April im Plankton 
festgestellt, so z. B. bei Plymouth und in der Tiefen Rinne im Marz 
(BROWN und BOEKE) oder gar schon im Januar bei Plymouth (CLARK) 
und in schottischen Gewassern (McINTOSH und PRINCE). 

An manchen Orten zeigt das Laichgeschaft eine gewisse Aufeinander
folge. 1m April und Anfang Mai laichen die Fische in den Auf3enteilen 
des Firth of Forth, 21 km ostlich von May-Island, spater verlegen sie ihr 
Laichgebiet in die mittleren und inneren Teile des Firth. 

Die pelagischen Eier schliipfen bei 15° C nach 5 Tagen (EHRENBAUM); 
die Dauer der Dottersackperiode betragt ungefahr I Woche (MEEK), je
doch dauert das planktonische Leben langer. Die Larven werden ebenso 
wie die Eier von den Stromungen weit verbreitet und vollfiihrcn an der 
Kiiste mit den Gezeiten tagliche Auf- und Abwanderungen; sie kommen 
liber tiefem und flachem Wasser vor, sind aber am haufigsten zwischen 
20 und 40 m. Die Eier von T. cuculus werden am haufigsten liber 35 bis 
40 m Tiefe gefangen (CLARK)"; durchwegs sind in flachem Wasser die 
alteren Stadien haufiger wie die jiingeren. Von der Entwicklung der 
Larven und von dem postlarvalen Wachstum interessiert uns hier nur, 
daB die Larven von T. hirundo langer als die von T. gurnardus pelagisch 
leben (HoLT). Alle Knurrhahnlarven gehen mit 0,5-1,5 cm allmahlich 
von dem pelagischen zum Bodenleben liber. 

Oben wurde bereits erwiihnt, daB jiingere Stadien sich auch im Winter 
an den Kiisten und in der siidlichen Nordsee finden; dies gilt besonders 
von den Jungfischen, die sich mancherorts im ersten Winter nicht weit 
von den Sommerplatzen entfernen (MEEK, HOLT). MEEK betont beson
ders, daB die Knurrhahne, die auf demselben Grund aufgewachsen sind, 
sich fUr Lebzeiten allgemein gut in Schulen zusammenhalten, und daB 
die verschiedenen Jahresklassen verschiedene Tiefen bewohnen, eine Tat
sache, die sich in den Fangergebnissen durch GleichmaBigkeit der ver
schiedenen GroBenklassen an verschiedenen Fundorten ausdrlickt. Diese 
"Pulsationen" weisen an der schottischen und englischen Kliste deutlich 

I Die Laichmenge hat FULTON festgestellt:· 32 em langes Weibehen = 
195655 Eier, 35,6 em lang = 244860, 39.4 em lang = 278678 Eier. 

• Die Larven von T.lineata seheinen flaeheres Wasser zu bevorzugen, 
wahrend die von T. lyra in gro13eren Tiefen leben und noeh wenig bekannt 
sind. 
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auf ein Abwandern der groJ3eren Stadien von der Ktiste naeh Norden hin, 
so daJ3 die groJ3eren Exemplare immer mehr nordlieh in tieferem Wasser 
gefangen werden (wir haben ja bereits gehort, daJ3 der Zuzug von Norden 
her erfolgt); im Winter stehen die einzelnen Jahresklassen weiter aus
einander in tie fern Wasser, im Sommer sind sie naeh der Ktiste zu zu
sammengedrangt. Verlaichte Tiere gehen wieder in tieferes Wasser 
zurtiek. 

Aueh HERTLING konnte feststellen, daJ3 sieh z. B. im September bei 
Helgoland und an der Doggerbank eine gleiehmaJ3ig zusammengesetzte 
PopUlation von einer mittleren Lange von 20,6 em findet, daJ3 zu gleicher 
Zeit aber in der nordwestliehen Nordsec dagegen groJ3cre Exemplare von 
tiber 30 em weit zahlreieher waren. 

Die einzelnen J ahresklassen verteilen sich nach :MEEK auf folgende 
GroBenklassen, die infolge der lange ausgedehnten Laichzeit nicht ganz ein
heitlich sind: 

I. Gruppe = 7-12 em 
II. = 13-20 " 

III. = 18-24 " 
Die Mannehen werden mit 18 ern, wahrseheinlieh im dritten Sommer, 

die Weibehen mit 24 em, wahrseheinlieh im vierten Sommer laiehreif. Auf
fallig ist das starke Dberwiegen der \Veibehen: Mannehen: Weibehen = 
24: 76 (FULTON)'. 

Der rote Knurrhahn wandert im Frtihjahr dureh den Kanal in die stid
liehe Nordsee ein (CUNNINGHAM, HERTLING) und wird, wie bereits er
w~hnt, nur in den warmeren flaehen Teilen angetroffen. 1m Herbst er
folgt eine fast vollige Rtiekwanderung, wenigstens aller alteren Exem
plare. Die Laiehzeit von T. hirundo beginnt etwas spater und kann sieh 
bis Mitte Oktober hinziehen. Wann und mit welcher GroJ3e die Jung
fisehe die Nordsee verlassen ist nicht sieher bekannt. 

Ftir die Wanderung der amerikanisehen Prionotus-Arten darf wohl 
angenommen werden, daJ3 sie eben falls ahnliehe Wanderungen in ahn
liehem AusmaJ3e wie die europaisehen Trigliden unternehmen, wenn aueh 
diese im einzelnen noeh nieht bekannt sind. Die Biologie der anderen 
Genera ist noeh wenig erforseht. 

Aueh liber die Dactylopteriden, die Flug-Knurrhahne, sind wir noch nieht 
genugend unterrichtet. Sie bewohnen die warmen, im Sommer aueh die ge
maJ3igten Meere. So ist z. B. Dactylopterus volz'tans an den warmen Kiisten 
beiderseits des Atlantik und im Mittelrneer daheim, Daicocus peterseni wird 
vor Japan gefunden und Dactyloptena orientalis hevolkert die Kiiste von 
Ostinidien, Japan und Hawai. Die Dactylopteriden leben in Seharen an 
flachen Kiisten und ihre Lebensweise gleicht anseheinend weitgehend der 

, Moglicherweise hangt, wie FULTON' wahrseheinlieh zu mach en suchte, 
die anormale Geschlechtsziffer mit der langen Erstreekung der Laichzeit 
zusarnmen, doch werden hier weitere Untersuchungen abgewartet werden 
miissen, urn zu einem Verstandnis der eigentumlichen Geschlechtsverteilung 
zu kommen. 
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der gewiihnlichen Knurrhahne. In neuerer Zeit wurde ihnen sogar schon die 
Fahigkeit, tiber das Wasser emporzuschiel3en und mit Hilfe ihrer ausge
breiteten, grol3en Brustflossen kurze Strecken im Gleitflug zurtickzulegen, 
abgesprochen. J edoch sprechen die meisten Angaben dafiir, dal3 sie ein ge
wisses Flugvermogen besitzen. 

XIV. Scombriformes. 
a) Scombridae. 

Die M akrele I Scomber scombrus ist einer der raschesten, elegant est en 
und gewandtesten Schwimmer unter den Fischen, ein typischer Bewoh
ner des freien Wassers. "Ahnlich wie der Hering unternimmt sie teils 
auf der Suche nach Nahrung, teils um zu laichen gewisse regelmaBige 
Wanderungen, bei den en sie in die Nahe der Ktisten gelangt" und dann 
Gegenstand von Massenfangen wird. Die an bestimmten Orten ge
fangenen Mengen zeigen im Laufe der Jahre gewisse gesetzmal3ige Perio
dizitaten 2 , die moglicherweise eben falls auf Wanderungen und Anderung 
der Wanderungsrichtung zurtickzuftihren sind, tiber die wir aber ebenso 
wie tiber andere mogliche Ursachen noch nicht gentigend unterrichtet sind. 

Die Wanderungen der Makrele sind wahrscheinlich sehr ausgedehnt, 
anscheinend mit einem periodischen Wechsel des Aufenthaltes in den 
hoheren und tieferen \Vasserschichten verbunden und zeigen - soweit 
unsere Kenntnisse reich en -haufig einen gewissen spontanen Charakter. 
Erschwert wird ihre Feststellung dadurch, daB die Makrele in ihrem 
weiten Verbreitungsgebiete nicht in verschiedene Rassen aufgespalten 
ist, und daB ihr biologisches Verhalten, z. B. Zeit und Ort des Laichens 
und Auswahl der Nahrung, in ganz verschiedenen Gegenden fast das 
gleiche ist. 

"Das Verbreitungsgebiet der Makrele erstreckt sich an den skandina
vischen Ktisten bis zum auBersten Norden von Norwegen; durch das 

I Die Makrele, Scomber scombrus, ist einer derjenigen Nutzfische, deren 
Biologie die "Internationale Kommission zur Erforschung der Meere" schon 
eingehend studiert hat. 1913 hat E. EHRENBAUM als Referent fiir dies en 
Fisch all das, was in den Einzelarbeiten der verschiedenen Lander und Auto
ren geleistet war, zusammengetragen und liel3 1923 einen weiteren Bericht 
mit Erganzungen und Erweiterungen folgen. In beiden Arbeiten ist unter 
volliger Beriicksichtigung des gesamten vorhandenen Schrifttums der der
zeitige Stand unseres Wissens (wie auch bis zu einem gewissen Grade die histo
rische Entwicklung) geschildert, und ich folge deshalb im wesentlichen diesen 
Darstellungen. 

2 So war z. B. in den Vereinigten Staaten von Nordamerika in den acht
ziger Jahren die Makrelenfischerei an der Ostkiiste ein wichtiger Erwerb, 
jahrlich wurden bis 478000 Fal3 Makrelen gesalzen; urn die Jahrhundert
wende ging der Ertrag dauernd zurtick und war 1909 17500, 19103400 Fal3. 
Da zur selben Zeit die Fange auf der europaischen Seite stetig stiegen, wurde 
auch schon die Ansicht geaul3ert, dal3 eine Anwanderung der amerikanischen 
Makrelen nach Osten stattfande. 
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Skagerrak und Kattegat dringt sie auch in die Ostsee ein und gelangt 
hier vereinzelt bis nach Finnland. In der Nordsee sowie an allen briti
schen und franzosischen Ktisten ist sie haufig; stidwarts wird sie bis zu 
den Kanarischen Inseln beobachtet; aber auch im Mittelmeer, mit Ein
schlu/3 des Schwarz en Meeres, ist sie weit verbreitet. In den westatlanti
schen Gewassern ist sie nach B. GOODE auf das Gebiet zwischen dem 
25.0 und dem 56.0 C nordl. Br. beschrankt, von Cape Hatteras bis 
Labrador" (Abb. 53 S. 132). (EIIRENBAUM 1913, S. 10.) 

Das periodische Erscheinen und Verschwinden der Makrele an man
chen Ktistenstrecken lieB schon frtih die Erkenntnis reifen, daB die Ma
kIele ein echter Wanderfisch ist. Uber den Umfang und die Art der 
Wanderung gingen und gehen die Ansichten auseinander. 

Wie nach der Theorie von ANDERSON der Hering, so sollte auch die 
Makrele ihre Winterquartiere im hohen Norden haben und von hier aus 
alljahrlich groBe Wanderungen unternehmen; ein franzosischer Admiral I 
wollte bei Gronland Makrelen in ihrem Winterlager mit dem Kopf im 
Schlamme steckend beobachtet haben. BLOCH, FABRICIUS, G. O. SARS 
und ECKSTROM widerlegten diese Ansicht. Letztere, eben so der Kanadier 
HIND glauben, daB die Wanderungen sich nur in einer Art von Pendel
bewegung zwischen tie fern Wasser und den Ktistengewassern auswirkten. 
Noch weiter geht CLIGNY (1912); er erklart die Annahme von Wande
rungen fUr die Makrele als tiberfltissig, da z. B: im Kanal der Fisch zu 
allen Jahreszeiten entweder in den hoheren oder tieferen Wasserschichten 
zu finden sei. Auch HOLT neigt der Ansicht zu, daB die Makrele an der 
irischen Ktiste das ganze Jahr tiber vorkame, ohne groBere Wanderungen 
zu unternehmen, als etwa im Herbste durch den St.-Georges-Kanal in die 
Irische See und im Winter zurtick. 

Dieser, die Wanderung verneinenden Ansicht, halt EHRENBAUM zu
gute, daB, wie Kurrenfange beweisen, tatsachlich im Kanal, als auch in 
der Nordsee ein gewisser Bestand von Makrelen in den Tiefen dieser Ge
wasser tiberwintert. Andererseits aber spricht entschieden fUr Wander
bewegungen die Tatsache, daB in anderen Meeresteilen, z. B. im Katte
gat, in der westlichen Ostsee, in der stidlichen Nordsee, im Golf von 
St. Lorenz die Makrele nur vortibergehend auftritt, sei es, urn dort zu 
laichen, sci es, weil sie nach der Laichzeit an diesen Orten besonders gute 
N ahrungs bedingungen findet. 

In der nordlichen Nordsee liefern die Makrelen schon im Dezember 
und Januar bis in den Mai hinein gute Kurrenfange, erst im April his 
Mai werden sie von den Trawlern in der stidlichen Nordsee erbeutet, und 
bereits im Juni und Juli sind sie dort vom Boden verschwunden. Die 
Fische sind zum Laichen 2, nachdem sie in der Tiefe herangezogen waren, 

I Diese "Beobachtungen" des Admirals PLEVILLE zitieren LACEPEDE 
und CUYlER und VALENCIENNES. 

2 Db bestimmte "Laichplatze" streng eingehalten werden, scheint zwei-
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in die oberflachlichen Wasserschichten aufgestiegen. Von August bis No
vember werden in der sudlichen und mittleren Nordsee Makrelen in 
wechselnder Menge wieder mit dem Trawl gefangen, ein Beweis dafUr, 
daB sie sich am Boden oder in Bodennahe aufhalten. In den Kurren
fangen der nordlichen Nordsee aber erscheinen sie erst wieder im Dezem
ber. Der Grund fUr dieses Verhalten ist wohl der, daB nach dem Laichen 
die Fische ein gesteigertes Nahrungsbedurfnis haben, und sich die 
Schwarmc bei der Nahrungsuche - sie fressen zu dieser Zeit hauptsach
lich Jungfische - sowohl in hohere als tiefere Wasserschichten zer
streuen und auch die Kusten, Buchten und Fjorde aufsuchen, weil dort 
der Tisch am reichlichsten fUr sie gedeckt ist '. Wahrend des Herbstes, 
wenn sie wieder zur Plankton- und Krusternahrung ubergehen, ballen 
sich die Makrelen wieder, zuerst in der mittleren Nordsee, spater weiter 
nordlich, zu Schwarmen in Bodennahe zusammen. Wie die schottischen 
Trawlfange beweisen, stehen diese jedoch nicht so dicht wie im Fruhjahr. 
,,1m Bereiche dieses Meeres zieht sich die Makrele im Winter nach den 
nordlichen tieferen SteBen zuruck; im zeitigen Fruhjahr zieht sie in sud
licher und sudostlicher Richtung in der Tiefe heran, urn zu Beginn der 
Laichzeit (Ende Mai) in hohere Wasserschichten aufzusteigen. Nach dem 
Laichen erfolgt eine Auflosung der Fischschwarme; einige verbleiben in 
den hoheren Wasserschichten, andere gehen in die Tiefe, und aBe schein en 
sich nordwarts oder westwarts (nach dem Kanal zu) zu bewegen und 
gegen Ende des Herbstes zu verschwinden" (EHRENBAUM S. 13). 

In den eigentlichen Wintermonaten finden wir wenigstens in der 
nordlichen Nordsee und in man chen Teilen des Kanals Makrelen. Sind 
diese Oberreste des Hauptkontingents, der nach dem Ozean abgewan
dert ist, oder haben wir vielleicht eine weniger weit wandernde Lokal
rasse vor uns? Gegen letztere Annahme sprechen eine Reihe von Tat
sachen, besonders laut die Fangergebnisse in den verschiedenen Jahres
zeiten, die auf ein Zuwandern yom Ozean hindeuten. Andererseits hat 
man noch nie Makrelen oder die ihnen nahe verwandten Thunfische 
oder deren Larven in einigermaBen erheblicher Entfernung von dem 
Kontinentsockel im offenen Meer gefunden. Ferner erleidet die Makrelen
fischerei an den Kusten, die nahe an die looo-m-Linie heranreichen, wie 

felhaft. Die friihere Ansicht, daJ3 z. B. die siidliche Nordsee nicht oder kaum 
zum Laichen benutzt werde, ist durch die Eifunde von TESCH erschiittert. 
Wahrscheinlich wird man auch dort, wo man bisher noch keine Eier gefischt 
hat, solche bei intensiverem Such en feststellen k6nnen. Andererseits be
wei sen die quantitativen Eierfange verschiedener Forschcr, daJ3 an bestimm
ten Stellcn das Laichgeschaft gr6J3eren Umfang annimmt als an anderen. 
Immer schein en Kiistengewasscr odcr solche iiber untermcerigen Riicken 
bevorzugt zu werden. 

I Die in den oberen Schichtcn sich aufhaltenden Fischc werden zu dieser 
Zeit bcsonders von der schwedischen Angelfischerei in vorziiglichem Er
niihrungszustand gefangen. 
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z. B. der von Irland, das ganze ]ahr fiber keine oder nur kurze Unter
brechung. Diese beiden Tatsachen weisen darauf hin, daB die Wande
rungen der europaischen Makrelen nicht wesentlich fiber den AbfaH des 
europaischen Kontinentalsockels nach Westen hinausgehen. 

Restlos sind die Wanderbewegungen der Makrele noch nicht auf
geklart, jedoch dfirfte folgendes feststehen. Die eigentlichen Winter
monate November bis ]anuar schein en einer Art von Winterruhe ge
widmet zu sein, wobei die Nahrungsaufnahme bei einem groBen Teil der 
TiereeingesteHt wird. Zu dieser Zeit mit dem Trawl gefangene Makrelen 
aus der nordliehen Nordsee und dem westlichen Ausgange des Kanals 
haben meist leeren Magen, und erst im Februar und Marz zeigt ein zu
nehmender Prozentsatz einen gefiillten Darm. Ende Marz und Anfang 
April beginnen die Makrelen plOtzlich in Kfistennahe zu erscheinen, zu
erst bei Irland und Cornwall, spater bei Schottland und in dem ostliehen 
Kanal, noch spater an den skandinavischen, danischen und deutschen 
Kfisten. Dies deutet eben falls darauf hin, daB die Schwarme von dem 
AbfaH des Kontinentalsockels her in der Tiefe heranziehen und erst in 
der Nahe der Kfiste in die oberen Regionen aufsteigen. 

Welche Faktoren den einen Tei! der Fische schon bei Irland hoch
gehen lassen, den anderen bestimmen noch weiter zu wandern, ist un
bekannt. Die variationsstatistischen Untersuchungen von GARSTANG 
(1898) und WILLIAMSON (1900) an Makrelen der atlantischen Kfiste Ir
lands und des Kanals, als auch der Nordsee konnten keine verschiedenen 
Stamme oder Rassen feststellen, die vielleicht zu verschiedenen Geburts
platzen ziehen. Andererseits ist sieher, daB die nordeuropaischen Ma
krelen gegenfiber denen im Mittclmeer und den amerikanischen gewisse 
Unterschiede, besonders in der EigroBe und der Larvenpigmentierung, 
aufweisen, so daB wir mit drei getrennten Formen zu rechnen haben. 
Dazu kommt noch im gleichen Verbreitungsgebiet eine 5comber scombrus 
nahe verwandte Art Scomber colias, die aber nur im Mittelmeer groBere 
Haufigkeit hat. 

Die Rassenuntersuchungen hatten somit den Forschern kein Hilfs
mittel in die Hand gegeben, die Wanderungen verschiedener Bestande 
und Schwarme zu verfolgen, man schritt deshalb dazu, Makrelen zu mar
kieren. Es ist dies bei der Empfindlichkeit des Fisches ein recht schwie
riges Unternehmen. Von 350 bei Helgoland durch Anlegen eines num
merierten Aluminiumringes urn den Schwanzstiel gezeichneten Makrelen 
wurden nur zwei wiedergefangen: ein Exemplar bald nach dem Aus
setzen bei Helgoland, das andere 2 Monate spater bei Diinkirchen. Der 
Beweis, daB groBe Wanderungen unternommen werden, war trotz der 
geringen Anzahl von Wiederfangen damit erbracht. 

Die Laiehzeiten fUr die nordeuropaische und amerikanische Form 
stimmen weitgehend iiberein. Die Hauptlaichzeit falIt in den britischen 
Gewiissern, der nordostlichen Nordsee, dem Skagerrak, als auch an der 
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Ktiste von Cape Hatteras und in der St. Lawrence Bucht in Mai und Juni 
bis in den Juli hinein. Die Mittelmeerform laicht 2 Monate frUher. Auf
fallend ist, daB an den verschiedenen Laichplatzen trotz weitgehender 
Unterschiede im Salzgehalt und der Temperatur des Wassers die Laich
zeiten so genau tibereinstimmen. Diese Tatsache weist darauf hin, daB 
aIle die verschiedenen Schwarme den Winter tiber, also die Zeit des 
Heranreifens der Geschlechtsorgane, in vollig gleichen Bedingungen ver
bracht haben, so daB die Gonaden aIle auf annahernd gleichem Entwick
lungszustand stehen, daB dann das Heranziehen zum Laichplatz relativ 
rasch erfolgt, und so die veranderten Umweltsbedingungen - kUhleres 
und salzarmeres Wasser - keinen EinfluB mehr auf die Reifung der 
Geschlechtsprodukte ausiiben konnen. 

Das Laichgeschaft seIber scheint sich nicht, wie G. O. SARS angenommen 
hatte, in den oberflachlichsten Wasserschichten zu vollziehen, sondern in 
einiger Tiefe stattzufinden. Die Eier sind freischwimmend in der Nordsee 
1-1,38 mm, im Westatlantik I,IO-l,26 mm und im Mittelmeer 0,86 bis 
1,04 mm gro/3 und besitzen eine 0,28-0,35 bzw. 0,20-0,22 mm gro/3e 01-
kugel. Die Embryonalentwicklung aIs auch die freischwimmenden Larven 
sind durch zahlreiche Arbeiten bekannt. Letztere finden sich in den jlingeren 
Stadien, beim Ausschllipfen sind sie 3,5-4,2 mm gro/3, bis zu 65 vH vor
zliglich in den obersten 1-12 m, gehen aber, wenn sie gr6/3er werden, etwas 
tiefer. 1Jber das Wachstum der :Makrele und liber die Durchschnittslangen 
der verschiedenen Altersgruppen sind die Meinungen noch nicht v6llig einig, 
weshalb liber das Alter der Fische, die die verschiedenen Schwarme zusam
mensetzen, nichts gesagt werden soIl. 

Kleine Makrelen bevorzugen die Ufernahe; bis zu 10 em Lange wer
den sie gelegentlich sowohl in den europaischen als amerikanischen Ge
wassern (DAHL, HJORT, COLLET, MAI:M, DUNN, HIND u. a.) in nachster 
Nahe des Strandes in Scharen beobachtet'. Gegen den Herbst ver
schwinden die jungen Makrelen, sie wandern gegen die Tiefe, wobei an
scheinend die groBeren Exemplare den Anfang machen. In ihrem zweiten 
Lebensjahre scheinen die jungen Fische den Laichern in ihren Wan de
rungen vorauszugehen und weitere Strecken zuriickzulegen; die Laich
reife erhalten sie meist im vierten, selten im dritten Jahre. 

Die noch nicht laichreifen Makrelen machen wahrscheinlich die weite
sten Wanderungen. Sie setzen, neben wenigen bereits verlaichten Exem
plaren, z. B. die in die Ostsee eindringenden Sehwarme zusammen. Diese 
erscheinen in der Kieler Bucht Ende Juli (DALLMER, SCHNORR) oder An
fang August (MOBIUS und HEINCKE) und bleiben dort bis Ende Septem
ber, ausnahmsweise bis Anfang November. Wie bereits erwahnt, gehen 
diese Fische gelegentlich nach Osten bis nach Bornholm und weiter. 

Betrachten wir uns noch kurz die Zu- und Abwanderung der Makrelen 
an einzelnen Kiistenabschnitten, wic es sich uns aus den Fischereivcrhalt-

I An der deutschen KListe fLihren die kleinen, ungefahr handIangen l\Ia
krelen den N amen "PriegIer" oder "Prickler". 
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nissen und Fischereistatistiken darbietet. In den diinischen Gewiissern 
erscheint die Makrele im Mai von Norden kommend meist mit Nord
oder Nordwestwind. Sie laicht dort in Kustennahe - auch innerhalb 
von Skagen - von Ende Mai bis Anfang Juli und zieht dann wieder 
seewarts oder nach der Ostsee. 1m August kommen die Fische zuruck 
und halten sich an flachen Stellen (3,5-4 m Tiefe) auf. Meist sind die 
Schwarme aus groBen und kleineren Fischen (aber keine unter 20 cm) 
gemischt; bei sturmischem Wetter stehen sie hoch, bei gutem tiefer und 
liefem manchmal am Eingang der Belte Massenfange. 

Das Erscheinen der Makrelen an der schwedischen Kuste fallt Anfang 
Mai bis Juni, ist abhangig von der Windrichtung und von dem Wetter. 
Sie erscheinen meist bei maBigem Nord- oder Nordwestwind. Manchmal 
dringen die Makrelen in dichten Schwarmen nahe an der Oberflache 
schwimmend, an Stellen mit starker Strornung zwischen den Scharen bis 
tief an die Kiiste vor. Die Hauptmasse trifft gewohnlich im Juni ein, 
urn zu laichen '. Ob dieses Massenauftreten, wie PETTERSON glaubt, ab
hangig ist von dem Erscheinen von Nordseewasser (mit Salzgehalt= 
34 vT) und dessen Ausbreitung im Skagerrak, wird von EHRENBAUM be
zweifelt, da die Makrele auch zu gleicher Zeit an Orten mit weit geringe
rem Salzgehalt auftritt. 

1m Friihjahr 1925 wurde ein starkes Einstromen von atlantischem 
Wasser mit hohem Salzgehalt in das Kattegat und in die Beltsee am Grunde 
beobachtet. Das gleiche Jahr war auch ein gutes Makrelenjahr. JOHANSEN 
(1925) halt jedoch einen direkten Zusammenhang beider Tatsachen fiir un
wahrscheinlich, da die Fische erst einen Monat spater in den oberflachlichen 
Schichten auftraten. Wohl konnten aber nach seiner Ansicht groBere atlan
tische Wassermengen auch die oberflachlichen Schichten abkiihlen und den 
Salzgehalt erhohen; besonders der erstere Faktor konnte die Makrelen, die 
nun bessere Laichbedingungen fanden, veranlassen, in groBerer Zahl ein
zuwandern. 

Makrelenschwarme konnen gelegentlich bis zu den Lofoten gelangen, 
ffir gewohnlich ist jedoch ihre Menge an der nordschwedischen Kiiste 
nicht sehr groB, so daB keine nennenswerte Fischerei auf sie getatigt 
wird. Auffallend sind die groBen Schwankungen der Ertrage der Ma
krelenfischerei in den Fjorden, die in einem Jahre das 6-I2fache des 
vorhergehenden sein konnen. Das wechselnde Einstromen der Fische in 
die Fjorde ist wahrscheinlich durch den dort jeweils vorhandenen Reich
tum an Nahrtieren (besonders an jungen Heringen) bedingt. 

In der Deutschen Bucht treffen die ersten Makrelen Ende Mai oder 
Anfang Juni ein; in groBeren Schwarmen aber erst spater, und der 
Hauptfang falIt in die erste Halfte des August, direkt nach der Laichzeit. 
Die Hauptmasse der Fische verlaBt zu dieser Zeit die Gewasser Helgo-

, Die Fische konnen hier so zahlreich sein, daB an den Laichplatzen die 
Wasseroberflache schaumig ist und nachts ein starkes Leuchten zeigt. 
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lands und geht nach der offenen Nordsee, um sich mit den dort laufenden 
Schwarmen, z. B. mit denen an der Doggerbank, zu vereinigen. Einige 
Exemplare bleiben aber bis in den November hinein .Sowohl an der nord
westdeutschen Kuste, als auch in Holland kommen meist kleinere, 
22-27 cm lange Makrelen dicht bis an den Strand der Wattenmeere, ja 
sogar in die FluBmundungen, letzteres wohl aber fast nur bei starken 
Springtiden, welche die Fische mittragen. 

Die bereits erwahnten groBen Schwarme in der /reien Nordsee werden 
hauptsachlich in den Wintermonaten durch die Kurrenfischerei erfaBt. 
Sie stehen vorzuglich an der Doggerbank, an der groBen Fischerbank und 
in der nordlichen Nordsee, dort, wo das untermeerige Plateau gegen die 
norwegische Rinne hin abfallt. Aus diesen Trawlfangen, die am schlech
testen zur Laichzeit im Juni und Juli sind, von September ab einen un
regelmaJ3igen Anstieg erkennen lassen und ihr Maximum im Marz und 
April erreichen, lassen sich wertvolle Schltisse auf die vertikalen und 
horizontalen Verschiebungen der Makrelenbestande ziehen, die ich be
reits gestreift habe. Hier sei nochmals betont, daB anscheinend im Marz 
~nd April eine Ansammlung von Makrelen in der nordlichen Nordsee und 
bei der groBen Fischerbank am Grunde stattfindet, erst im Mai dann an 
der englischen Ostkuste. Wahrscheinlich ziehen die Schwarme aus ihren 
Winterquartieren im Atlantischen Ozean heran und liefern im Mai auch 
in der sudlicheren Nordsee ergiebige Kurrenfange. 

1m Kanal, an der englischen Ostkiiste und in den irischen Gewiissern 
verhalt sich die Makrele etwas anders. Besonders eindringlich weist hier 
auf ein Heranziehen der Schwarme aus dem Ozean hin, daB die Fruh
jahrsschwarme vie I fruher - wenn auch mit groBen UnregelmaBigkeiten 
- schon im Marz und April, lange Zeit vor dem Laichen, erscheinen. 
Manchmal zeigen sich sogar die erst en vom Ozean kommenden Makrelen 
schon im Januar und Februar. Diese fruhen Schwarme sollen besonders 
an der irischen Kuste (nach COUCH) aus kleineren Fischen, meist Mann
chen, bestehen, die den Weibchen und den Laichern vorangehen. We!che 
Faktoren die Zeit und den Weg derWanderung, der nicht feststeht, kon
trollieren, ist noch unbekannt. Wind und Wetter werden wohl einen 
EinfluB haben; auf jeden Fall bestimmen sie, ob die Fische bald mehr 
oberflachlich, bald mehr in der Tiefe ziehen. 1m letzteren Falle gehen 
sie haufig unter den am Kanaleingang aufgestellten Treibnetzen hin
durch und tauchen in dem ostlichen Teile des Kanals eher auf als in 
dem westlichen. Die Hauptmassen der groBen Makrelen erscheinen im 
April und Mai, um Ende dieses Monats oder im Juni zu laichen. 1m 
Juli sinken die Fangergebnisse, klein ere Mengen werden aber im Kanal 
und an der britischen Westkuste bis in den Herbst hinein, manchmal 
auch noch im Winter, gefischt. Besonders am Ausgang des Kanals bei 
Boulogne entwickelte sich seit I905 in den Wintermonaten eine inten
sive Trawlfischerei auf dicht gedrangte, scharf begrenzte "Banke" von 
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Makrelen, die in manchen Jahren bei Star Point (Nahe von Plymouth) 
schon im Oktober angetroffen we~den. Wir haben es hier mit ahnlichen 
Ansammlungen iiber dem Boden zu tun, wie wir sie in der nordlichen 
Nordsee angetroffen haben. Ihr Vorhandensein im Kanal hatte CLIGNY 
Gelegenheit gegeben, seine bereits mitgeteilte Ansicht, daB die Makrele 
iiberhaupt keine groBeren Wanderungen ausfiihre, zu bilden. In neuerer 
Zeit glaubt er aber, daB fUr das Zustandekommen der "Banke" das 
Vorhandensein von atlantischem Wasser notig sei. 

Ebenso wie im westlichen Kanal beginnt an der Westkiiste von Irland 
der Fang auf Makrelen im Marz oder Anfang April ergiebig zu werden 1. 

Oft zeigt sich bei aus dem Ozean heranziehenden Schwarmen, daB sie 
innerhalb einer Eucht an deren Kliste eher aufsteigen als weiter drauBen. 
Die kleineren Fische gehen auch hier, wie an der siidlichen Nordsee, 
dicht ans Land heran; die Schwarme der grol3eren aber stehen im groBen 
und ganzen tiefer als die an der norwegischen Kiiste. Nach der Laichzeit 
zerstreuen sich die Makrelen auch in den irischen Gewassern. Aber schon 
Ende J uni erscheinen groBe Sch warme von kleinen IS cm langen Fischen; 
spater kommen nach und nach, besonders im Oktober, die groBen. 
Letztere stammen sieher aus den groBen Schwarmen, die im Friihjahr 
hier gelaieht hatten. Merkwiirdigerweise fehIen aber unter ihnen -- im 
Gegensatz zu den Verhaltnissen in den amerikanischen und kanadischen 
Gewassern - die graBten Klassen; ob diese nach dem Laichen sterben, 
oder wieder eher in den Ozean zuriickwandern ist unbekannt. Die Ur
saehe fiir das Erseheinen der Herbstsehwarme, als auch dafiir, daB die 
Fische so dieht unter Land gehen, ist wahrsehtinlich das reichliche Vor
kommen von 6-7 cm langen Sprotten, die mit dem Siidwestwind heran
getrieben werden und denen die Makrelen nachstellen. 

Unser Wissen iiber die Makrele des Mittelmeeres ist, da dort die 
Fischerei auf diesen Fisch im wesentlichen nur als Kiistenfischerei 
betrieben wird, auf das Verhalten der Fische an den Kiisten beschrankt. 
In Siidfrankreieh, Spanien und Algier erscheint die Makrele friih im 
Friihjahr, mancherorts in manchen Jahren, wenn auch sehr unregel
maBig, schon im Dezember und J anuar. Die Laiehzeit faUt im Golf 
von Lyon von Ende Marz bis Mitte Mai. Zu den Laichplatzen erfolgt 
der Zuzug (MARION) ebenfalls in der Tiefe. Der Aufenthalt in Kiisten
nahe ist auf kiirzere Zeit beschrankt, als bei der nordeuropaischen Form 
(Ende Marz bis Anfang August); auch die Jungen verlassen zu dieser 
Zeit schon die Kiisten. 

In der Adria solI nach verschiedenen Autoren (KRISCH, SIRSKY und 
v. GAUSS-GARADY) die Laichzeit in die Wintermonate fallen und die 

I Sehwankungen in den Anfangsdaten schein en weniger auf Abhiingig
keiten des Fisehes von hydrographisehen Bedingungen als auf dem Ver
halten des Fischers gegeniiber dem Wetter und den Gewohnheiten der Fischer 
zu beruhen. . 

Ergebnisse der Biologie Y1. 9 
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Fisehe in der Tiefe laiehen. Naeh EHRENBAUM liegt hier sieher ein lrr
tum vor. Das Auftreten von Sehwarmen in zwei Perioden, eine im April 
bis Mai (Laiehsehwarme) und die andere von August bis Oktober zeigt 
Ahnliehkeit mit dem Verhalten der nordliehen Form. Die Herbst
schwarme sind gemischt aus groBen und kleinen Individuen bis herunter 
zu solchen von 7-12 cm. 

Von der afrikanischen Ktiste liegen mit Ausnahme von Algier nur 
sparliche Angaben vor, doch scheint sich nach ihnen der Fisch dort 
genau so zu verhalten wie im tibrigen Mittelmeer. 

Dber die Makrelen des Asowschen und des Schwarzen Meeres haben 
wir alte Angaben von PALLAS, NORDMANN (1840-42) und KESSLER 
(1859-60). EHRENBAUM glaubt, daB die dortige Makrele mit der des 
Mittelmeeres identisch ist und von hier regelmaBig einwandert, da der 
geringe Salzgehalt des Schwarzen Meeres (17-18 vT) ein Laichen der 
Makrele als fraglich erseheinen laBt. 

Die amerikanische M akrele erscheint sehr regelmaBig am 20. Marz bis 
25. April bei Cape Hatteras, auf der Hohe von Delaware am IS. April bis 
1. Mai und noch weiter nordlich vom 5.-25. Mai. Wir sehen ganz ahn
liche Verha1tnisse wie in den irischen Gewassern und im Kanal. Die 
nordliehen Teile der Ktiste werden spater erreieht, z. B. die St. Lorenzo
Bucht Ende Mai und Juni. Dort verbleiben die Fische bis zum Novem
ber, selten bis in den Dezember hinein. (Die Ahnliehkeit mit dem Ver
halten in manehen Teilen der Nordsee ist offensichtlich.) Das Laichen 
erfolgt ziemlich gleichmaBig, in den stidlichen Teilen kaum frtiher als in 
den nordlichen, im Mai bis Mitte Juli. Das Abwandern der Schwarme 
vollzieht sich in stidlicher und westlicher Richtung. 

Die Frage, von wo der Zug kommt und wohin er geht, ist schon oft und 
lebhaft erortert worden und war sogar schon Gegenstand staatsrechtlicher Aus
einandersetzungen zwischen Kanada-England und den Vereinigten Staaten bei 
den Streitigkeiten liber clie fischereirechtlichen Verhaltnisse in cler St. Lo
renzo-Bucht. HIND und VVITCHET auf cler kanadischen Seite nahmen an, 
daB die Makrelen auch in den Tiefen der kanadischen Gewasser liberwinterten, 
wahrend die amerikanischen Sachverstandigen GOODE uncl BAIRD behaup
teten, die Scharen zogen im Frlihjahr in breiter Front aus den amerikanischen 
Gewassern von Sliden nach Norden langs der Kliste, wobei aber der Golf
strom vermieden wercle. Als spater, wie bereits erwahnt, die amerikanische 
Makrelenfischerei so stark zurlickging, wurde dieser Streit liberfllissig und 
er ist bis auf den heutigen Tag noch nicht entschieden. 

Auch die jahrlichen F angergebnisse von Makrelen in den amerikanischen 
Gewassern zeigen, ahnlich wie in Nordeuropa, zwei Spitzen, die dem Auf
treten der Frtihjahrs- und Herbstschwarme entsprechen. Die Zusammen
gehorigkeit beider ist aber leichter festzustellen als auf der europaischcn 
Seite, da man meist Dbergange von dem einen zu den anderen verfolgen 
kann. An der kanadischen Ktiste unterseheidet AMBROSE sogar. drei 
Fangperioden. Mitte l\'lai erscheinen die Fische plOtzlieh in einer Breite 
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bis zu 100 Meilen, der erste lug; er kommt anscheinend aus der See und 
bewegt sich Hings der Kiiste nach Osten in Richtung auf Nova-Scotia. 
1-1 1/. Monate spater zeigt sich der zweite "Run"; er ist anscheinend 
der Laichschwarm und verschwindet ebenfalls in ostIicher Richtung. 
Anfang August kommt dann aus Osten der dritte lug, aus verlaichten 
Fischen bestehend. Diese sollen aber nach AMBROSE nicht aus der 
St. Lorenz-Bucht, sondern vom Meere herziehen; spater sollen sich sehr 
groBe Fische einfinden, die wahrscheinlich von dort kommen. In diesem 
Punkte unterscheiden sich diese Herbstschwarme von den europaischen, 
da dort, wie erwahnt, die groBten Klassen fehlen. 

Scomber colias (japonicus) ist eben falls sehr weit verbreitet; sie kommt 
im Mittelmeer, im Atlantik von England bis siidlich der Azoren und 
auf der Westseite vor den Kiisten von Nord-, Mittel- und tropischem 
Siidamerika vor, sie ist im Pazifik heimisch, in amerikanischen, japani
schen und australischen Gewassern (Abb. 53) und liefert z. B. vor der 
japanischen Kiiste Massenfange. Dort erscheint Sc. colias genau wie Sc. 
scombrus an den europaischen und amerikanischen Kiisten in der Tiefe 
heranziehend ziemlich plotzlich im Friihjahr, und ihr Auftauchen scheint 
besonders begiinstigt durch eine frische, miiBig starke Brise, der so
genannten "mackerel breeze". 1m iibrigen wissen wir iiber Sc. colias 
nicht viel; ihre Biologie scheint der von Sc. scombrus sehr zu ahneln I. 

Verschiedene liige in den Wanderungsbewegungen der Makrelen 
deuten darauf hin, daB wir es mit Fischen zu tun haben, deren Heimat 
in warmen, tropischen Meeren zu such en ist; darauf weist auch ihre Ver
breitung (Abb. 53), noch mehr aber das Vorkommen ihrer nachsten Ver
wandten in warmen Meeren hin. Dber die Wanderungen dieser Fische 
ist un sere Kenntnis noch sehr liickenhaft. Die meisten hierher gehorigen 
Arten zeigen eine Laichwanderung zu flacheren Kiistenmeeren im Friih
jahr oder Sommer und ein Riickkehren zu groBeren Tiefen im Winter; 
aIle besitzen schwimmende Eier und Larven. 

Das Genus Cybium (die sogenannte spanische M akrele) bevolkertden 
tropischen und subtropischen Wassergiirtel beiderseits von Amerika 
(Abb.53). Die wichtigste Art C. mawiatum, die amerikanische "spanische 
Makrele", zeigt einen ganz ahnlichen Turnus in ihrem Erscheinen und 
Verschwinden an der amerikanischen Westkiiste wie Scomber scombrus. 

1 Sc. scambrus und Sc. calias unterscheiden sich deutlich durch cine 
Reihe anatomischer Merkmale. Sehr auffallig scheint, daB erstere keine 
Schwimmblase besitzt, wodurch sie, wie ieh vor J ahren ausfiihrte, sieher 
besser in den Stand gesetzt ist, rasche, vertikale Wanderungen zu unter
nehmen. Sc. calias solI nach den mir vorliegenden Angaben eine Schwimm
blase besitzen. Wenn diese Angabe riehtig ist, so muB man erwarten, da 
Sc. calias anscheinend ganz ahnliche Bewegungen wie Sc. scombrus ausfiihrt, 
daB sie besondere Einrichtungen besitzt, den Gasdruck der Schwimmblase 
entsprechend der Wassertiefe zu regulieren, wie dies z. B. Caranx Ira churus 
und die Clupeiden ki:innen. 

9* 



13 2 LUDWIG SCHEURl:-lG: 

f) 
p 
<0 

.. ~ . 
f 



.... _----- -_ .. _-----
Die Wanderungen der Fische. 133 

.- -_. ---

1m April erscheinen die Scharen an der Kuste von North Carolina, er
reich en im Mai die Chesapeake Bucht und sind im Juli langs New Jersey 
bis nahe zu Cape Cod (Massachusetts) vorgedrungen. In dem warmen 
Kustenwasser laichen die Tiere, besonders vor der virginischen Kuste, 
von April bis Juli; entsprechend ihrer Ankunft findet aber im Gegen
satz zu der gewohnlichen Makrele das Laichen im Suden eher statt als im 
Norden. Von September bis Oktober vollzieht sich dann die Ruck
wanderung '. 

Das Genus Sarda ist durch Sarda sarda, dem "Bonito" der Italiener, 
bekannt. Der Bonito erscheint ebenfalls im Sommer an den Kiisten 
des Mittelmeeres und denen des tropischen Atlantik. Andere Angehorige 
des Genus leben im Pazifik, z. B. S. chilensis. 

Angehtirige des Genus Thyristes dringen auf der sudlichen Halb
kugel nach denselben Breiten vor, die Scomber auf der nordlichen 
bewohnt (Abb. 53). 

b) Trichiuridae, Histiophoridae, Coryphaenidae und 
Bramidae. 

Die AngehOrigen der Familie der Trichiuridae sind alle tropische, 
pelagische oder bathypelagische Fische, die im Sommer in gemaBigtere 
Breiten wandern, manche von ihnen sowohl nach dem Suden als nach 
dem Norden. So kommt z. B. Lepidopus caudatus im Mittelmeer und im 
Ost- und Westatlantik vor, wo er gelegentlieh die Gestade von GroB
britannien erreieht; haufig ist er andererseits am Kap der Guten Hoff
nung und an der Kuste von Neuseeland. Ganz ahnlich verhalt sieh 
Trichiurus lepturus, der haufig in dem Westindischen Golf ist, aber ge
legentlich sowohl in England als am Kap gesehen wird. 

Wenn nun auch, wie ffir Lepidopus sieher ist, die Fische wahrschein
lich auf ihren Wanderungen laichen, so scheint andererseits dabei die Suche 
nach Nahrung sehr stark mitzuspielen, denn die meisten sind Raubfische. 
Von dem wichtigsten Vertreter dieser Gruppe, von Thyrsites atun, weiB 
man, daB er an den australischen Kusten, ahnlich wie in unseren Meeren 
die Makrelen, den Schwarmen kleiner Fische folgt. Dieser Fisch vertritt 
auf der sudlichen Halbkugel bis zu einem gewissen Grade die Makrele. 
Er ist an der australischen, chilenischen und sudafrikanischen Kuste ein 
wiehtiger Nahrungsfisch des Menschen, und durch GILCHRIST sind wir 
uber sein periodisches Auftreten am Kap der Guten Hoffnung unter
richtet. GroBe Scharen von Atun kommen im Friihjahr (September) am 
Kap an; sie sind mager, aber laiehreif, und die Laichzeit beginnt sofort. 
Den Sommer uber, um Weihnachten, werden sie fett und bleiben in der 
Nahe des Dfers, eifrig der dortigen "Sardine" Clupea sagax nachstellend, 

, Literatur: RYDER: Bull. U. S. Fish. Comm. I. 1882. BRYCE: Rep. 
U. S. Fish. Comm. 23. 1897. TRACY: Ebenda 1910. 
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bis spat in den Herbst (Juni). Die jungen Fische bleiben ebensolange 
wie die alten in Schwarmen in Kiistennahe. 

Die Almlichkeiten zwischen dem Auftreten von A tun und der Makrele 
gehen noch weiter. In friiheren Jahren waren die Fange in Siidafrika 
sehr groB, seit einigen Jahren fielen sic, und zu gleicher Zeit stiegen die 
Ausbeuten der Atunfischerei in den australischen Gewassern. GILCHRIST 
ist gewillt, daraus den Schlu13 zu ziehen, da13 die Wanderungen des 
Atun durch hydrographische Bedingungen kontrolliert werden. 

Die Histiophoridae (Facherfische) und die Coryphaenidae (Goldmakre
len) sind gro13e, pelagische Fischc, die in allen tropischen Meeren heimisch 
sind; sie werden nur wahrend der Laichzeit in nicht allzu weiter Ent
fernung vom Dfer angetroffen. Sie machen sehr weite Wanderungen, wo
bei z. B. Coryphaena equisetis (die sogenannte Dorade) und Tetraptztrus 
imperator ins Mittelmeer gelangen. Erstere solI dort zum Laichen nur 
felsige Gestade wahlen. Letztere ist in der Westindischen See haufig und 
unternimmt regelma13ige Wanderungen in den Golf von Mexiko (GOODE, 
LUTKEN). 

Von der Familie der Bramidae kommt Brama raii im Mittelmeer und 
an beiden Kiisten des mittleren Atlantik vor. Wahrend des Winters lebt 
der Fisch in den Tiefen, um zu Sommerszeiten in die oberflachlichen 
Schichten zu kommen und weite Wanderungen auszufiihren, die ihn zu 
den Britischen Inseln, in die Nordsee und bis hinauf nach Norwegen und 
in die Hohe der Neufundlandbank vordringen lassen. Diese Wanderungen 
sind anscheinend Nahrungswanderungen, denn nach LUTKEN laicht der 
Fisch in der Nahe des .i\quators. Eine andere Art dieser Familie, Bmma 
longipinnis, ist von Madeira, Irland, Island und Norwegen bekannt. 

Ebensoweit dringt gelegentlich Lampris luna nach Norden. Dieser 
pelagische Fisch kommt sowohl im Atlantik als an den Kiisten von Kali
fornien vor. Ein nahezu laichreifes, weibliches Exemplar wurde von 
FULTON (r90r) 1 bei den Shetlandinseln gefangen, und aus dem Zustande 
seiner Eier wurde geschlossen, daB diese pclagisch sein mii13ten. 

c) Zeidae. 

Etwas anders scheinen sich von den iibrigen Scombrilormes dieZeidae 
zu verhalten, obgleich un sere Kenntnis von ihrer Biologie und speziell 
von ihren Wanderziigen noch recht gering ist. Zeus laber, der Herings
konig, ist sehr weit verbreitet. Wir kennen ihn vom Mittelmeer und vom 
Atlantik, und nach MCCULLOCH' ist die australische Form identisch mit 
der europaischen. lin Atlantischen Ozean geht Zeus faber nordwarts bis 
zu den britischen Inseln, gelegentlich in die Nordsee und selten bis hinauf 

I FULTON: gth Rep. Scot, Fish. Board Ig01. 
2 MCCULLOCH: Zool. Results of the Fishing Experiments. Endeavour. 

Pt.!. IgII. 
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naeh Norwegen. In der Nahe der sehottisehen Ktisten stellt er ein 
Fisehereiobjekt dar, und deshalb sind wir dureh THOMPSON I tiber sein 
Auftreten in diesen Regionen am besten unterriehtet. Er ist dort be
sonders auf der Ostktistehaufig; gegen die Orkney- und Shetlandinseln 
wird er seltener, nur vereinzelt kommt er an der Nordwestktiste, in den 
Gewassern der Hebriden, sowie auBerhalb der Ktistenregionen in der 
N ordsee vor. 

Eine jahreszeitliehe Periodizitat der Haufigkeit mit einem Maximum 
im Winter - an der Nordktiste im Juni, einige Woehen spater weiter 
nordlich - deutet auf ein Wandern oder Streichen hin. Der Wanderzug 
scheint entlang der Ostktiste GroBbritanniens zu gehen und dem sommer
lichen Laichen in stidlichen Gewassern zu folgen. 

Diese Angaben stimmen nicht vollig mit den alteren von CUNNING
HAM 2 tiberein, der angibt, daB Zeus im Winter nach dem tieferen Wasser 
wandere, im Sommer sich den Ktisten nahere und dabei in die Buchten, 
ja selbst in die FluBmtindungen eindringe. Als Laichplatz sollen nach 
ihm der Kanal und die stidliche Nordsee in Frage kommen. Ob die Eier 
freisehwimmend oder am Boden vorkomme'n, ist nicht ganz sicher. 
Junge, 4 em groBe Larven wurden von ihm in Ufernahe im Oktober ge
fischt; groBere, 12-15 cm lange Jungfische werden in 5-35 m Tiefe von 
Juni bis September von den Trawlern im Kanal auf der Hohe von Ply
mouth gefangen. 

AuBerhalb der jahrlichen Periodizitaten weisen die Ergebnisse der 
Fischerei auf groBere Schwankungen des Bestandes innerhalb verschie
dener Jahre hin. So stieg die Haufigkeit des "Heringkonigs" an der 
schottisehen Westktiste im Jahre 1913 stark an; welche Bedingungen 
daftir maBgebend sind, ist unbekannt. 

d) Carangidae. 

Mit den Makrelen haben die Fferdemakrelen oder Stocker, die Carangi
dae, viele biologische Ztige gemein. Mit mehreren Genera sind sie Kosmo
politen der warmeren Meere. AIle sind typische Hochseeformen, die im 
Sommer weite Wanderungen nach den Ktisten und nach ktihleren Meeres
teilen ausftihren, im Winter aber in tiefere Wasserschichten, vielleicht 
auch auf den Boden gehen. 

Das Genus Caranx ist artenreich und hat sein Hauptverbreitungs
gebiet in der indischen Region, wird aber auch in anderen warmen Meeren 
angetroffen. Der bekannteste Vertreter ist C. trachurus. Er ist ein 
haufiger Fisch an der Ostseite des Atlantischen Ozeans, von Norwegen 
bis zum Kap der Guten Hoffnung und im Mittelmeer. An der amerikani-

I THOMPSON, D'ARCV: The John Dory (Zeus faber) in Scottish waters. 
Wiss. Meeresunters. Helgoland IS. 1923. Festschrift HEI~CKE Nr. 8, S. I 
bis 10. 

2 CUNNINGHAM: Journ. of Mar. BioI. Assoc. II. 
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schen Kiiste ist er seltener, gemein aber wieder in den japanischen Ge-· 
wassern'. 

Die sommerlichen Wanderungen nach kalteren Meeresabschnitten, 
z. B. nach der Nordsee, sind Laichw;tnderungen, wenn auch die Fische 
noch lange Zeit nach dem Laichen sich dort aufhalten und ihrer N ahrung 
nachgehen. Das Laichgescbaft findet in der Nordsee von Juni bis August 
statt (EHRENBAUM). Aus den freischwimmenden 0,95 mm groBen Eiern 
entschliipft eine 2,5 mm groBe Larve, die bald unter den Schirmen ver
schiedener Quallen Schutz sucht und unter diesen immer zu finden is!". 
Sie nahrt sich dort hauptsachlich von den Gonaden der Qualle. SCHEU
RING (1915) gelang es nicht, junge C. trachurus mit Plankton groBzu
ziehen, wohl aber, wenn die Fischchen mit Cyanea zusammen gehalten, 
oder sie mit deren Gonaden gefiittert wurden. Die Jungfische bleiben 
bis zu einer GroBe von 7 cm unter den Quallen und treiben mit diesen 
umher, wobei sie sowohl die taglichen, als auch die durch die Wetterlage 
bedingten, vertikalen Wanderungen derselben mitmachen. Etwas alter 
vereinigen sich die Jungfische zu Schwarmen, die sich besonders in Gesell
schaft von Sprotten und jungen Heringen in den Kiistengewassern bis 
tief in den Herbst herumtreiben. Auch spater halten die einzelnen 
Jahresklassen in Schwarmen zusammen, die im Winter nach tieferen 
Stellen in dem Ocean ziehen, im Sommer ein pelagisches Leben in 
Kiistennahe fUhren und, wenn sie erwachsen sind, in den Laich
schwarmen aufgehen. 

Die Eier des Stockers werden besonders haufig in der siidwestlichen 
Nordsee (WOLLASTON), an der Kiiste von Belgien und Holland und bei 
Helgoland (EHRENBAUM) gefunden. Ein weiteres Laichzentrum scheint 
der westliche Teil des Kanals zu sein (HoLT). Die Eier und die Jungbrut 
werden anscheinend ziemlich rasch von den Stromungen verteilt, und so 
kommen in manchen Jahren die Jungfische zahlreich im Kattegat vor 
(MALM) 3. Altere Fische dringen durch die Sunde und Belte in die Ostsee 
ein, und besonders Un Herbst werden sie bei Eckernforde und in der 
Kieler Bucht manchmal in betrachtlicher Menge gefangen; weiter ostlich 
wie an der mecklenburgischen Kiiste wurden sie noch nicht beobachtet. 
An der englischen und irischen Westkiiste werden junge StOcker im Sep
tember beobachtet. 

Andere Angehorige der Gattungen Caranx und Carangus an der kali
fornischen und chilenischen Kiiste und bei Neuseeland scheinen sich in 

I Da das Fleisch der Pferdemakrele nicht sehr geschatzt ist, wird der 
Fang auf sie nur gelegentlich getatigt, weshalb wir iiber ihre Wanderungen 
im einzelnen noch schlecht unterrichtet sind. 

2 Die gleiche Lebensweise fiihren auch die Larven anderer Angehoriger 
der Gattung Caranx, als auch die der Familien der Stromateidae. 

3 MALM: Rep. R. Swed. Akad. 1852. 
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ihren Wariderztigen ahnlich zu verhalten wie C. trachurus. Das gleiche 
gilt von dem Genus Mene im Indischen Ozean. 

Weiter gehort hierher die Gattung Nauerates. Naucrates duetor, der 
Pilot, ist ein in allen Stadien pelagischer Fisch der warmeren Meere, der 
haufig in Gesellschaft von anderen groBen Fischen, besonders von Haien 
getroffen wird und auch Schiffen, besonders Segelschiffen, tiber weite 
Entfernungen folgt. 1m Sommer erscheinen Pilotfische zuweilen in 
Scharen an der Stidostktiste der Vereinigten Staaten. 1m Mittelmeer 
ist Nauerates haufig, und seine Schwarme wurden auch schon weit nord
lich an der Westktiste von England, z. B. bei Falmouth in Cornwall, be
obachtet (DAY) t. 

Das Laichgeschaft vollzieht sich anscheinend auf der Hochsee. Die 
pelagischen Larven sind den erwachsenen Tieren so unahnlich, daB sie 
ursprtinglich als zwei verschiedene Genera, Nauclerus und Xystophorus, 
beschrieben wurden. 

Den Carangiden nahe steht Pomatomus (Cheilodipterus) saltatrix (von 
manchen Autoren auch zu den Serraniden gestellt), der Bluefish aus den 
warmeren Teilen des Atlantischen Ozeans. Mit den Menhadenschwarmen 
(Brevoortia tyrannus) erscheint dieser gefraBige, bis 10 kg schwere Fisch 
im Marz und April an den Ktisten von Siidkarolina und gelangt im Mai 
bis in die Gegend von Newport; an der Ktiste von Massachusetts er
scheint der Bluefish nur unregelmaBig und nicht jedes J ahr. 1m Oktober 
wandert er wieder stidlich, und seine letzten Ziige passieren im November 
und Dezember Karolina. Auf dies en Wanderungen laicht der Blaufisch 
- wahrscheinlich im freien Wasser -, denn die jtingsten Stadien wurden 
immer in grofieren Tiefen gefangen. 8-10 cm lang erscheinen die Jungen 
in Ktistennahe, z. B. im August im Vineyard-Sound bei Woods Hole, 
Massachusetts. 1m September verschwinden sie, urn im nachsten Jahre 
wiederzukehren. 

e) Rachycentridae, Stromateidae und Tetragonuridae. 

Sommerliche Wanderungen nach gemaBigten Meeren machen auch 
die Rachyeentridae, deren bekanntester Vertreter Rachycentron canadum 
im Sommer an den Ktisten der United States erscheint und nordwarts 
bis zu Cape Cod, besonders haufig aber in der Chesapeake Bay an
getroffen wird und auch dort ins Brackwasser eindringt. 

Die Stromateidae und Tetragonuridae werden von manchen Autoren 
zu den Percesoces gestellt. Biologisch ahneln sie weitgehend den Caran
giden, besonders die Genera Nomeus und Peprilus und Schedophilus und 
Isosteus und Lirus, die haufig unter Quallen gefunden werden. Andere 
Arten suchen auch als erwachsene Fische engen AnschluB an Wrack- und 
Triftmaterialien. Mit diesen mach en sie weite Reisen. Die Stromateidae 

I DAY: British fishes. 
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sind mehr Fische der oberflachlichen Wasserschichten, wahrend die 
Tetragonuridae bathypelagisch leben, wenn auch einzelne der ersteren, 
so Schedophilus medusophagus, in groJ3eren Tiefen vorkommen. Tetra
gonurus cuvieri im Mittelmeer, im tropischen Atlantik und Siidpazifik 
wandert im August aus der Tiefe zu den Kiisten, urn hier zu laichen; und 
seine Jungen werden in der Kiemenhohle von Pyrosoma und grof3eren 
Salpen gefunden (EMERY). 

AIle hierher gehorigen Arten machen im Sommer mehr oder weniger 
ausgedehnte Wanderungen nach den Kiistengewassern, auf denen wahr
scheinlich die pelagischen Eier abgesetzt werden, und ziehen sich im 
Winter auf die Hochsee oder in gro/3ere Tiefen zuriick. 

f) Thynnidae. 

Ebenso wie der Aal beschaftigten die Thunfische schon das griechische 
Altertum; ihr gro/3er wirtschaftlicher Wert fiir die Mittelmeerlander und 
ihr regelmaJ3iges, periodisches Auftreten an den Kiisten sind die Griinde, 
weshalb sie schon friih die Aufmerksamkeit der Menschen auf sich zogen. 
Ais Thunfische werden eine ganze Reihe von grof3eren Scombrijormes be
zeichnet, deren bekannteste und wichtigste Vertreter sind: 

Orcynus thynnus = Thynnus vulgaris = der grof3e odcr rote Thun und 
Orcynus germo = Thynnus alalonga = der weiJ3e Thun oder Germon. 

Ersterer ist fiir das ganze Mittelmeer die wichtigste Art - er stellt 
90-4)9 vH des Gesamtthunfischfanges' -, kommt aber auch im Atlantik 
vor. Letzterer ist eine mehr atlantische Form, dringt aber auch beson
ders in das westliche Mittelmeer ein. Neben den beiden spielen einige 
klein ere Thonniden oder Thunniden, z. B. Th. thunnina, eine geringe 
Rolle. 

Wir wollen uns zunachst die Wanderungen von Orcynus thynnus 
naher ansehen, die in den letzten Jahren von drei Autoren (EHRENBAUM, 
HELDT und STEUER) zusammenfassend behandelt wurden, und im An
schluJ3 daran die Wanderbewegungen der kleineren Arten betrachten. 

ARISTOTELES stellte auf der Periodizitat des Erscheinens der Thun
fische, die mancherorts regelmaf3ig auf den Tag an die Kiisten kommen, 
fuBend, die Theorie auf, da/3 sie im Friihjahr durch die StraJ3e von 
Gibraltar in das Mittelmeer eintraten und sich nur voriibergehend dort 
aufhielten, wobei sie eine der Uhrzeigerbewegung entgegengesetzte, zirku
lare Wanderung langs der Kiiste durch das ganze Becken ausfiihren 
sollten. Immer das Land zu ihrer Rechten lassend, sollten sie nachein
ander der afrikanischen und asiatischen Kiiste folgend in das Asowische 
und Schwarze Meer gelangen, dort laichen und langs der europaischen 
Kiiste weiterziehend ihre Rundreise vollenden. Diese Umkreisungs
theorie, die "Corologia" der Italiener, ist von allen Naturwissenschaftlern 

, In einzelnen Exemplaren kammt der Thun auch im Schwarzen Meer 
var (STEUER, S. 259). 
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des Altertums (STRABO, PLINIUS) und des Mittelalters bis in die neueste 
Zeit mit verschwindenden Ausnahmen als richtig angesprochen worden, 
und noch GOURRET (1893-96) verficht sie. 

Immerhin ist bemerkenswert, daB der Jesuit CETT! (1777) behauptete, 
der Thunfisch laiche nicht im Schwarzen Meer, sondern im Mittelmeer, 
dort, wo er gerade sei, und deshalb sei die Migrationstheorie nicht richtig. 
Zu Anfang des 19. Jahrhunderts wurden immer zahreichere Stimmen 
gegen sie laut. D' AMICI, HERZOG VON OSSADA, wollte das Laichen des 
Thunfisches im Mittelmeer beobachtet haben. VALENCIENNES nahm, auf 
diesen doch recht unzulanglichen Beobachtungen fuBend, ebenfalls gegen 
die Unikreisungstheorie Stellung und betonte, der Thunfisch laiche bei 
Messina im Juni und bei Sardinien schon im Mai und ftihre nur kleinere 
Wanderungen aus. M. DE SERRES war eben falls der Ansicht, daB das 
ganze Jahr uber Thunfische im Mittelmeer sind. 

Wohl zeigen sie in ihrem Auftrcten und Verschwinden an bestimmten 
Kusten ganz bestimmte RegclmaBigkeiten I betreffs der Richtung, aus 
der sie erscheinen und in die sie wegziehen. Aber es muJ3te allmahlich 
doch auffallen, daB die alte Wandertheorie mit vielen Tatsachen nicht 
ubereinstimmte und daB, worauf besonders PAVESI (1887) hinwies, die 
Thunfische gar nicht in zeitlicher und ortlicher Reihenfolge entsprechend 
der alten Theorie an den verschiedenen Kusten von Algier, Tunis, Agyp
ten und Syrien erscheinen, ja sogar schon im Osten fruher auftreten als 
im Westen. Auch kommen die Fische gar nicht, wie die Umkreisungs
theorie verlangt, an den sudlichen Kusten des Mittelmeeres von Westen, 
an den nordlichen von Osten. So werden zuwandernde Thunfische ge
fangen in der Adria Ende Marz und im April, bei Algarve (Portugal) im 
Mai und Juni, bei Cartagena und Alicante im Januar und Februar, in 
Marseille, und Toulon im April, in Sizilien im Mai und Anfang Juni, in 
Smyrna und in den Dardanellen sowie im Bosporus im Mai. Weiter 
stehen mit der Migrationstheorie die Fangergebnisse, die ihr zufolge im 
westlichen Mittelmeer am hochsten sein muBten, nicht im Einklang. So 
ist z. B. der Ertrag der portugiesischen Fischerei in den "tonnari di 
ritorno" beinahe doppelt so groB, als in den "tonnari di corsa". 

Weiter steht fest, was bereits D'AMICI (1801) und GIGLIOLI (1881) 
wuBten (zit. nach EHRENBAUM), daB Thunfische auch im Winter im 
Mittelmeer vorkommen. So ist z. B. vor Sudfrankreich ihre Hauptfang
zeit von Oktober bis Dezember. Durch D'AMICI waren auch bereits 
junge Thunfische in der Nahe von Palermo festgestellt; spater wurden 

I Auf dieser seit J ahrhunderten bekannten Tatsache beruht die Kon
struktion und die Aufstellung der "Tonnari" oder "Madragues". Es sind 
dies teils fest eingebaute, teils schwimmende, wasserschlo1.lartige Thunfisch
fallen, die je nach ihrer Aufstellung den zuziehenden Fisch (tonni di corsa. 
poisson de course). oder den abziehenden Fisch (tonni di ritorno, poisson de 
retour) fangen. 



LUDWIG SCHEURING: 

solche von DRAGO und DODERLEIN (zit. nach EHRENBAUM) bei Palermo 
und Genua, von GOURRET bei Marseille, von PAVESI bei Toulon, von 
BOURGE an der Kuste von Tunis und von BOUNHIOL an der von Algier 
beobachtet. 

SANZO (1910) konnte Anfang Juni in sizilianischen Tonnaren laich
reife Fische' feststeBen, die Eier gewinnen und diese beschreiben (1,05 

bis 1,12 mm groB mit einer 0,27 mm groBen Olkugel); wenige Tage spater 
wurden sie dann auch im Plankton gefischt, und nach 2 Tagen schlupfte 
eine I em lange Larve'. 34-90 mm groBe Larven wurden etwas spater 
bei Palermo und Messina gefangen, und somit war siehergestellt, daB der 
GroBe Thun in dies em Gebiet laieht. Die Laichzeit seheint sieh bis Ende 
Juni hinzuziehen, da dann noeh in den "tonnari di ritorno" Weibehen 
mit nur zu Dreiviertel entleerten Ovarien angetroffen werden. 

PAVES I und in gewisser Beziehung schon B. GOODE (1877) hatten an
genommen, daB die Thunfisehe wahrend der Zeit, in der sie nieht zum 
Fang kommen, sich in groBer Tiefe (bis 1000 und 1500 Faden), z. B. im 
Golf von Cadiz, im westliehen Mittelmeer und im Thyrennisehen und 
Ionisehen Meer aufhielten. Von hier soli ten sie im Fruhjahr zunaehst 
in senkrechter Richtung aufsteigen und sich dann horizontal in be
stimmter Riehtung gegen die Kuste und langs derselben bewegen, 
wodurch, wenn aueh diese Wanderung nur in beschranktem Umfange 
gesehieht, der Eindruck des Zu- undAbziehens zustande komme. SANZO 
beobachtete nun, daB die Farbe auf dem Rucken der Thune in den 
Tonnaren von dunkelschwarz bis hellblau wechselt, und schloB daraus, 
daB die dunklen Fisehe frisch aus der Tiefe gekommen seien, die hellen 
schon einige Tage in den Fangkammern gewesen waren 3, und ihre Farbe 
entsprechend der starkeren Belichtung geandert hatten. SANZO ist aber 
nicht gewillt, so groBe Tiefen als Aufenthaltsort der Thunfisehe anzu
nehmen wie PAVES!. 

BOUNHIOL (19II) unterwirft die alte Wandertheorie einer Kritik auf 
Grund der Thunfischereistatistik von Algier und Sudfrankreich und den 
Angaben von GOURRET und MARION. Will man die Migrationstheorie 
halten, so muB sie durch verschiedene Hilfsannahmen umgedeutet wer
den. Man muBte z. B. verlangen, daB sich der Hauptzug gleich bei 
Gibraltar teile, der starkere Schwarm langs der afrikanischen, der schwa
chere langs der spanischen Kuste ziehe und beide an verschiedenen Stel
len sich wiederum aufspalteten, und daB nicht aBe Fische das ganze 
Mittelmeer umkreisten, sondern einzelne Scharen nur bestimmte Becken, 

, Bei diesen ist, wie auch spater ROULE (1913) bestatigte, der Darm
kanalleer. 

2 M. SELLA (1924) gibt eine genaue Beschreibung der embryonalen Ent
wicklung. 

3 Die Tonnaren werden je nach der Starke des Zuges jeden 3.-4. 
oder spatestens jeden 5. oder 6. Tag geleert. 
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wie z. B. das westliche Mittelmeer oder das Thyrennische Meer, und auch 
manchmal in ihrer Zirkelbewegung an verschiedenen Stellen kehrtmach
ten, wie dies friiher schon CETTI behauptet hatte. Es bliebe von der ur
spriinglichen Wandertheorie recht wenig bestehen. Gegen diese spricht 
aber auch schon die Tatsache, daB der GroBe Thun im Atlantischen 
Ozean mit Ausnahmc des Golfes von Cadiz weniger haufig vorkommt als 
im Mittelmeer, wo er (vgl. die Angaben von GOURRET aus dem Golf von 
Lyon) das ganze Jahr iiber angetroffen wird. Weiter fiihrt auch BOUN
HIOL die Erscheinungszeiten der Fischc gegen die alte Wandertheorie ins 
Feld. Er folgt so mit weitgehend den Ansichten von PAVESI und SANZO, 
nur im Hinblick auf den Aufenthalt der Fische in der Tiefe ist er anderer 
Meinung. Dort wiirde der Thunfisch wohl kaum in geniigender Menge 
seine bevorzugte Nahrung (Sardinen) tinden, und wenn er gleichmaBig 
temperiertes Wasser bevorzuge, so fande er solches von 13-14° C schon 
in ISO m Tiefe (an der algerischen Kiiste zeigen nur die ersten 30-40 m 
starke Temperaturschwankungen). Die dort herrschendc geringe Licht
intensitat wiirde auch vollauf geniigen, die Veranderungen des Farb
kleides, die SANZO beobachtete, hervorzurufen. 

1m wesentlichen auf den Verhaltnissen aufbauend, wie sie fiir Th. vul
garis und Th. thunnina an der aIgerischen Kiiste bestehen, kommt 
BOUNHIOL zu dem SchluB, daB es im Mittelmeer cine "population locale" 
von Thunfischen gibt, und versucht eine neue Hypothese fUr die rhyth
mischen Wanderungen derselben auszubauen. Die Friihjahrswanderun
gen nach den Kiisten mogen dadurch bedingt sein, daB die Fische dort 
in dem warmeren Wasser (19-22° C) erstens reichere Nahrung finden, 
und zweitens die hohere Temperatur zur Ausreifung und Ablage ihre 
Geschlechtsprodukte brauchen I. Das spat ere wiederholte Auftauchen an 
den Kiisten glaubt BOUNHIOL bedingt durch "Ie regime eolien et hydro
dynamique local", d. h. cr sieht diese Bewegung als mechanische Folge 
lokaler Stromungen an, in die das Wasser durch jeweils vorherrschende, 
regelmaBige, region ale Winde versetzt und durch die Eigenart der Kiisten
biIdung - viele vorspringende Kaps und Halbinseln und vorgelagerte 
1nseln - in bestimmte Richtung gezwungen wird. Die Fische sollen 
sich immer gegen die Stromung orientieren, und wenn diese im Laufe des 
Jahres regelmaBig ihre Richtung andert, kamen zwei einander entgegen
laufende Zugrichtungen des Thunfisches zustande, auf denen die "peche 
de course" und "peche de retour" beruhen. 

EHRENBAUM (1924) weist auf die Schwachen dieses Erklarungsver
suches hin. Der wichtigste Einwand ist der: neben den vielen lokalen 
Stromungen im Mittelmeer besteht sicher eine Wasserbewegung langs der 
Kiiste, die der Bewegung des Urzeigers entgegenlauft, vgl. Abb. 39 

I Die Laichzeit dauert nach BOUNHIOL nie Hinger als 11/2 Monate, bei 
Algier 6.-18. Juni, bei Sizilien I.-IS. Juli, bei Tunis von Ende Mai bis 
Anfang Juli. Die Eier werden in mehreren Portion en abgesetzt. 
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S. 43. Wenn also der Thunfisch sich gegen die Stromung orientierte, 
so miiBte eine Wanderrichtung herauskommen, die gerade entgegen
gesetzt verliefe wie die, auf deren Beobachtung fuBend die alte Wander
theorie entstand. Dagegen spricht schon die Fangigkeit der nach den 
Regeln der Migrationstheorie aufgestellten Tonnaren. 

Desgleichen lehnt L. ROULE die Theorie von BOUNHIOL abo Er ver
sucht die ratselhaften Wanderungen des Thunfisches - wohl zu ein
seitig - durch dessen eng stenotherme und stenohaline Anpassungen 
zu erklaren. Die Fische sollen nur in Meeresteilen mit einer Temperatur 
von iiber ISo C und einer Salinitat von 37,52-37,63 vT vorkommen und 
die Kiistengewasser sofort verlassen, wenn deren Salzgehalt durch lan
gere Regengiisse etwas herabgestzt wird. Nicht nur die Nahrungswande
rungen sollen durch die engen Anpassungen an Temperatur und osmoti
schen Druck bestimmt werden, sondem auch die Laichwanderungen. Ob 
letztere Annahme zu Recht besteht, kann jetzt wohl kaum entschieden 
werden, da unser Wissen von den Laichverhaltnissen desgroBen Thuns 
noch zu gering ist. 

Zwei Ansichten iiber die Laichablage stehen sich diametral gegeniiber. 
DE BUEN gibt an, daB O. thynnus das ganze Jahr iiber zerstreut auf der 
Hochsee lebt, sich erst kurz vor der Laichzeit in Regionen mit hoher 
Temperatur und groBem Salzgehalt sammelt und gegen die Kiiste zu 
wandert. So kommen die Fische gegen den Golf von Cadiz von Siid
westen und wandem gegen die Meerenge von Gibraltar, wo sie anschei
nend vor dieser laichen und sich dann in Richtung auf die portugiesische 
Kiiste zuriickziehen. Die Eier sollen mit dem atlantischen Strom, vgl. 
Abb. 39. der sich durch hohe Temperaturen, starken Salzgehalt und 
reiches Plankton auszeichnet. in das Mittelmeer eingeschwemmt werden 
und an der marokkanischen Kiiste haufig sein, wo neben Larven auch 
noch junge Thunfische von 1-4.5 kg nicht selten sind. 

Nur wenig spater kommt ROULE gerade zu den entgegengesetzten 
Resultaten: nach ihm laicht der Thun in den oberen warmen Wasser
schichten in Kiistennahe. Niemals aber werde seine Brut und junge 
Fische dort gefunden, woraus zu schlieBen ist, daB diese in die Tiefe 
gehen und daB wahrscheinlich ein Teil davon durch die Meeresstromun
gen nach der StraBe von Gibraltar und durch diese in den Atlantik ge
tragen wird. 

Die alte Migrationstheorie hatte angenommen, daB die Thunfische 
im Friihjahr in groBerer Menge durch die StraBe von Gibraltar in das 
Mittelmeer einwanderten. Werden nun auch tatsachlich solche Eindring
linge beobachtet? Alteren Aussagen von Fischem zufolge (zit. nach 
PAVESl) solI die Einwanderung beobachtet worden sein. GIGLlOLl meint 
auf Grund eigener Erfahrungen, daB nur gelegentlich ein Exemplar 
durchginge. DE BUEN glaubt, daB die haufig dort herrschenden niederen 
Temperaturen den Thunfisch vom Passier-en der Meerenge abhielten. 
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SELLA (1926) hat nun bei in Sizilien und Sardinien gefangenen Thun
fischen aus Tarifa (am atlantischen Ausgang von Gibraltar) stammende 
Angelhaken festgestellt, und auch im west lichen Mittelmeer und Atlantik 
wurden Fische gefangen mit Angelhaken aus dem Bospo~s, von Neapel 
und von Gibraltar. Er schlieBt daraus, daB entsprechend der alten Mei
nung besonders gro/3ere Thune in erheblicher Anzahl zwischen dem 
Mittelmeer und dem Atlantik hin und her wechselten und das Mittel
meer keine lokale Population von Thunfischen habe (vgl. Abb. 54 u. 55). 
Die kleineren Thunfische (j iingere J ahrgange?) freilich schein en enger 
an bestimmte Lebensbedingungen gebunden zu sein und weniger umher-

Abb. 54. Einwanderung durch Angelhaken markierter Thune ins :\littelmeergcbict nach den Angaben 
von SELLA 1926. Ruchstabt'n bezeichnen den art, wo der Thun den Haken aufnahm, Zahlen den 

Ort , wo er gcfang(>n wurde (nach STEVER ). 

AI . . . Tadfa (Spanien) - Saline (I. Asinara auf A6 . .. Tarifa (Spanien) -- S. Nicola b ei Palermo 

A z ... Tarifa (Spanicn) 

A3 .. · " 
A4··· " 
As··· JI 

Sardinien) (Sizilien) 
-- Carloforte (Sardin.) B 7 ... Malaga (Spanien) - Gargaresch (Tripolis) 
- - Sidi Daud (Tunis) C8 . .. Sizilien o. Tunis - S. Martino (I. Cherso) 
. . Favignana (Sizilien) D9 . .. Golf v. Hiskaya - I. Pian. (Sardinien) 
. . - Castellamare del D 10.. ,. " - Brucoli (Sizilien) 

Golfo (Sizilien) 

zuwandern. Nach ROULE beweisen nun diese Beobachtungen von SELLA 
nur, da/3 einzelne Individuen durch die Stra/3e von Gibraltar gehen kon
nen, mit den Massenwanderungen in Schwarmen haben diese Erschei
nungen nichts zu tun. 

Allerdings sind die Wanderungen auch keine periodischen undhangen 
nicht mit dem Laichgeschaft zusammen. Auffallig ist ferner, da/3 im 
Mihelmeer noch nie Exemplare mit Angelhaken von den Kanaren und 
von Madeira gefangen wurden, und da/3 die we it wandernden Exemplare 
immer nur gro/3e alte Tiere waren. SELLA will auch eine bestimmte Sor
tierung verschiedener Gro/3enklassen innerhalb des Mittelmeeres fest
stellen konnen. In den Gewassern von Sizilien, Sardinien und an der 
spanischen Sudkuste, also im Zentrum des Verbreitungsgebietes, fanden 
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sich besonders groBe Exemplare und nur wenig kleine Tiere; an der Peri
pherie ihres Vorkommens, in der Adria, dem Thyrennischen Meer, dem 
Golf von Lyon, bei den Balearen, femer vor Nordspanien, bei den 
Azoren, bei Madeira und den Kanaren und vor der Kliste von Marokko 
solien die kleinen Exemplare liberwiegen und diese konnten auch hier 
noch im Winter in Ktistennahe gefunden werden. 

STEUER (I927) unternimmt es, die alten Anschauungen tiber die Wan
derung der Thunfische mit den neueren zu versohnen. Er schlieJ3t auf 
Grund langjahriger Planktonstudien auf ein schubweises Eindringen at
lantischen Wassers durch die StraJ3e von Gibraltar in das Mittelmeer. 

Abb. 55. Abwanderung durch Angelhakcn markierter Thune aus uem ~Iittelmeergebiet nach den An
gaben von SELLA 1926. Buchstaben b(>Zeichnen den Ort, wo der ThuD den Haken aufnahm, Zahlen 

den Ort, wo er gefangl"n wurde (nach STEUER). 

A / ... Tarifa (Spanien) - S. Petrie (bei Cadiz) I B 5 ... Messina (Sizil. \ - lI!arzamemi (Sizilien) 
A 2 . • • - I. Cristina (span.-por- R tl . • ." )) - Alzeu (Algier) 

tug. Grenze) n 7 ... Konstantinopel - Sidi Daud (Tunis) 
BJ ... l\lessina (Sizil.) -- Carloforte (Sardinien) ])8. . . - Porto Paglia (Sardin.) 
C 4 •• • Palermo (Sizil.) - Favignana (Sizilien) 

Dutch dieses werden bestimmte Planktonorganismen mit eingeflihrt, 
die dann Veranlassung zu Ansammlungen von Fischen geben konnen, 
die wiederum von den Thunen verfolgt werden und diese so zum Ein
dringen in das Mittelmeer veranlassen. Sie bleiben groJ3erenteils im 
Mittelmeer und pflanzen sich hier fort, und von ihrer Nachkommen
schaft will STEUER die kleineren Thunfische des Mittelmeeres ableiten. 
Mir erscheint, wie wohl bis zu einem gewissen Grade dem Autor seIber, 
diese letzte Annahme verfrtiht, solange noch keine Altersbestimmungen 
von groJ3en und kleineren Exemplaren vorliegen. 

Dber die Wanderung des GroBen Thuns auBerhalb des Mittelmeeres 
ist noch weniger bekannt. 1m Atlantik scheint er haufig nach Norden 
vorzudringen und im Herbst bis zur Nordsee und selten zur Ostsee zu 
gelangen; an der amerikanischen Ostktiste wird er eben falls von Juni bis 
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November in Seharen beobaehtet. Meist ist aber bei diesen Angaben 
nieht sieher, urn welche Art der versehiedenen Thunfisehe es sieh han
delt; andererseits seheinen ihre Gewohnheiten sehr ahnlich zu sein und 
sieher ist aueh das Verbreitungsgebiet des GroBen Thuns sehr weit, viel
leieht umspannt es sogar aIle Meere, wenigstens ist dadureh, daB naeh 
KISHINOUYE Orcynus orientalis SCHLEG dieselbe Wirbelanzahl wie Orcy
nus thynnus hat, die Mogliehkeit der Identitat beider nahegertiekt (zit. 
naeh EHRENBAUM). 

Von den verschiedenen Wandertheorien hat also fUr den GroBen 
Thun bis jetzt keine vollig befriedigt. Wir werden sehen, fiir die anderen 
thunartigen Fische gilt das gleiehe. Allgemein konnen wir mit EHREN
BAUM sagen, "daB er (der Thunfiseh) in seinem Verhalten bei der Nah
rungsuehe und namentlich in seinen Laichwanderungen viel Almlieh
keit zeigt mit der Makrele, daB er wie diese in der Tiefe heranzieht, und 
zum Laiehen aufsteigt, und daB vermutlich bei beiden Formen das Be
diirfnis einer Anpassung an geringere Druckverhaltnisse den Haupt
antrieb zu diesen Vertikalwanderungen gibt". Schon MEEK hatte diese 
biologischen .Ahnlichkeiten mit Makrelen hervorgehoben und aueh be
tont, daB anscheinend die jungen Thune, wie die Makrelen, Sehwarme 
bilden, aber im Gegensatz zu den erwachsenen nur kleine Wanderungen 
ausfiihren. 

Wie schon erwahnt, trifft sehr vieles, was tiber den GrofJen Thun ge
sagt wurde auf den Germon zu. Doeh haben wir auch einige spezielle An
gaben tiber diesen Fisch, aus denen hervorgeht, daB er erstens nieht die 
rein atlantische Spezies ist, als die er von mancher Seite hingestellt 
wurde - SANZO ist es gelungen, sowohllaichreife Fische, als auch frei
schwimmende Eier in der StraBe von Messina festzustellen -, und daB 
zweitens seine Wanderbewegungen im wesentlichen durch seine eng be
grenzte stenothermen und stenohalinen Neigungen, die auch die Larven 
besitzen (KISHINOUYE), bedingt zu sein scheinen. 

Besonders LE DANOIS setzt sich in einer Reihe von Arbeiten fUr diese 
letztere Theorie ein; wohlgemerkt handelt es sich aber bei allen seinen 
Beobachtungen um "Nahrungswanderungen" abgelaichter Tiere. Diese 
halten sich an der westfranzosisehen Ktiste nur in den oberflachlichen 
Wasserschichten bis zu 50 m Tiefe auf, wo die Temperaturen nicht unter 
14° C sinken. Hier folgen die Streifen des German seiner bevorzugten 
Nahrung. Bei Herannahen des Winters werden subtropische Meere auf
gesucht und dabei wahrscheinlich Gewasser mit Temperaturen unter 
12° C vermieden. 

Ober Laichwanderungen des Germon wissen wir nieht vieI. CRUVEL 
und CONSEIL beobachteten das Erscheinen von Schwarmen des WeiBen 
Thunfisehes im Antillenmeer von Mitte April bis Ende Juli. Die Tiere 
waren voll Laich, wahrend die Schwlirme, die im Juni bis September an 
der atlantischen Kiiste Europas auftreten, aus verlaichten Individuen 

Ergebnisse der Biologie VI. 10 
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bestehen. Wahrscheinlich befindet sich ein groI3es Laichzentrum fUr 
den Germon im Antillenmeer. 

Von den kleineren Thunfischarten (Thunniden oder Thonnides) kom
men im Mittelmeer noch Angehorige der Gattungen Euthynnus (Pelamis) , 
Xiphias, Thunnina, Seriola und Auxis vor. Auch sie fiihren Wande
rungen aus. ATHANASSO}>OULUS berichtet iiber groI3e Schwarme beson
ders von Auxis, die auf hoher See angetroffen werden. Die Verbreitung 
und die Haufigkeit der Thunniden laI3t das Vorhandensein von zwei 
"Konzentrationsbecken" der Thunfische annehmen: ein westliches, 
zwischen der afrikanischen, spanischen und franzosischen Kiiste und den 
italienischen InseIn und ein anderes ostliches im Agaischen Meer nahe 
der griechischen Kiiste. 

Ober die Wanderungen des Schwertfisches (Xyphias gladius) und ahn
licher Fische aus dem Atlantik und Pazifik ist un sere Kenntnis gering. 
Wir wissen nur, daB er, alljahrlich groBe nordwarts gerichtete Wande
rungen ausfiihrt, die ihn im Atlantik bis zu den britischen Kiisten, in 
die Nordsee hinein bis hinauf nach Norwegen und auch in die Ostsee 
bringen. An der amerikanischen Seite geht er bis iiber die Neufund
landbanke hinaus. Wie weit sich die Wanderungen des Schwertfisches 
im Pazifik erstrecken, ist mir unbekannt. Seine Laichzeit scheint fiir 
das Mittelmeer und den Atlantik in das Friihjahr und in den Friih
sommer zu fallen (MEEK nach LUTKEN). 

Von alteren Autoren wurde des ofteren die Fahigkeit des Schwert
fisches betont, groBe vertikale Wanderungen in kurzer Zeit zuriicklegen 
zu konnen. KINGSLEY (1922) berichtet von einem Xiphias, der bei 
"Georgesbanks" einwarts der 500 Fadenlinie gefangen worden war, und 
der in seinem Magen Scopeliden hatte, die nicht oberhalb der 800 Faden
linie vorkommen. Der Schwertfisch steigt also anscheinend zur Nahrung
suche in groBe Tiefen und kann offen bar sehr rasch wieder hohere 
Schichten erreichen. 

xv. Gobiodei, Discocepbali und Taeniosomi. 
Die F amilie der Gobiidae, die auch den Rang einer Un terordnung (Goboi

dei) zugeteilt erhalten hat, umfaBt meist kleine Fische der Uferregion 
der tropischen und gemal3igten Meere und ist am artenreichsten im 
Indischen Ozean, der wohl auch als ihre Heimat angesehen werden 
darf. Einige Vertreter kommen im Brackwasser vor, andere steigen in 
:Fliisse auf, und ein nicht geringer Teil hat sich vollig an das SiiBwasser 
gewohnt und lebt in Seen, Teichen und Siimpfen, in Fliissen und Bachen. 
So kommen Z. B. gerade die grol3ten Arten Eleotris dormitor (bis 50 cm 
lang) in Fliissen von Mexiko und Westindien und E. marmorata (bis 
70 cm lang) in Siam, Borneo und Sumatra im SiiI3wasser vor. 

Viele Arten graben sich in Sand oder Schlamm ein oder fiihren ein 
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verstecktes Leben unter Steinen, so z. B. Gillichthys mirabilis in der Ge
zeitenzone der kalifornischen Ktiste, wo die Erwachsenen sowie die Jungen 
im Schlamm eingewtihlt die Ebbc tiberdauern. Apocryptes in Siam baut 
sich Schlammrohren, und der blinde Typhlogobius cali/ornicus lebt in der 
Gezeitenzone unter Steinen. Von den zahlrcichen pazifisch-indischen 
Genera seien hier nur Boleophthalmus und Periophthalmus (letztere Gat
tung kommt auch in Westafrika vorl erwahnt, da sie sich an eine voll
kommen amphibische Lebensweise im Schlamm der FluBmtindungen an
gepaBt haben und direkt wasserscheu geworq.en sind. Periophthalmus 
baut sich am Ufer eine Schlammburg und geht an Land, urn Insekten 
und Spinnen zu jagen. Er lauft und springt dabei mit Hilfe seiner Brust
und Schwanzflosse, und einige Arten werden nicht selten auf den Zweigen 
der Uferbtische beobachtet. 

Die europaischen Genera Gobio, Aphia, Crystallogobius schlieBen meist 
Uferfische wie G. minutus, G. ruthensparri und G. niger und Aphia mi
nuta und Crystallogobius nilssonii. Einige gehen in tieferes Wasser, wie 
G. ie//reysii, und andere, wie Gobio /luviatilis und G. uranoscopus, sind 
StiBwassertiere. Die meisten Arten haben eine ziemlich weite Verbrei
tung. Auffallenderweise fehlen aber Gobiiden im Baikalsee, obwohl sie 
in mehreren endemischen Arten im Kaspischcn Meer und im Aralsee
gebiet vorkommen. 

AIle Gobiiden ahneln sich in ihren Laichgewohnheiten ziemlich stark'. 
Die Ufer- und FluBformen setzen im Friihjahr und Sommer ihre Eier in 
klein en Klumpen unter Steinen und Muschelschalen abo Die Eier haben eine 
doppelte Umhiillung, sind Hinglich. keuleniOrmig und werden durch Haft
Hiden mit dem spitzen Ende der Keule festgehalten. G. minutus und G. niger 
laic hen am Ufer und entfernen unter einer leeren Muschelschale oder einem 
flachen Stein den Sand und kleben an der L"nterseite dieses Daches der ent
standenen H6hlung ihre Eier fest 2 • Diese Eigentiimlichkeit find en wir bei 
fast allen Gobiiden und bei sehr vielen Arten zwingt das Mannchen mehrere 
Weibchen in das Nest und bewacht die Eier. G. ruthensparri laicht in der 
Gezeitenzone, G. jeftreysii in etwas tieferem \Vasser. 

Von den marinen Formen, die anadrome Laichwanderungen in Fliisse 
ausftihren, ist Leucosparion petersi durch die Beobachtungen von KITA
HARA 3 am besten bekannt. Dieser Fisch ist in den Kiistenmeeren urn 
Japan he rum haufig; er sammelt sich in Scharen im Marz und April 
vor den Fliissen und steigt, wenn auch meist nur 5 ader 6 km, in diese 
hach. Dart baut er sich nach der oben beschriebenen Art sein Nest, und 
die Jungen gehen nach dem Ausschliipfen sofort wieder in die See. 

, PETERSEN, C. G. J.: On the eggs and breeding of one Gobiidae. Rep. 
Dan. BioI. Stat. 2. 1892. On the development of our common Gobies. Ebenda 
24. 1916. Our gobies. Ebenda 26. 1919. 

2 Die Gewohnheit, in und unter leeren Muschelschalen zu laichen. hat 
bei manchen Fischen zu einem Brutparasitismus in lebenden Muscheln ge
ftihrt. so z. B. bei Urophycis, dann bei Oligocottus. Batrachus und Ophidium. 

3 Note on the Leucosparion petersi HILG. Annat. zool. Japan. 4. 1904. 

10* 
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Die Larven der marinen Arten werden durch Stromungen ziemlich 
weit verbreitet, zeigen aber die Tendenz, moglichst bald nach ihrer Meta
morphose die Kiiste wieder zu erreichen. 

Die Echeneididae (Discocephali) werden haufig als Vnterordnung in 
die Nahe der Gobiiden gestelit, wenngleich sie, wie CUVIER bereits nach
wies, auch verwandtschaftliche Beziehungen zu den Scombriformes 
haben. Mit letzteren haben sie sicher mehr biologische Ahnlichkeiten, 
als mit den Gobiiden. 

Mittels der auf dem Kopf gelegenen Haftscheibe saugen sich die 
Echeneididae an groBeren Fischen (besonders Haien), an Schiffen und 
Wrackstiicken fest und machen mit diesen weite Reisen. Die Haupt
gattungen Remora, Rhombochirus und Echeneis sind am zahlreichsten an 
den Kiisten der warmeren Meere. Sommersiiber sind diese Formen in 
Landnahe haufig, wahrend sie sich im Winter in die Tiefe zuriickziehen 
und dort entweder auf dem Grund oder bathypelagisch leben. Wenn 
die Fische sich auch meistens passiv transportieren lassen, so sind sie 
doch gute Schwimmer und stellen den kleineren Heringsarten und den 
Sardinen eifrig nacho Wo und wie die Echeneididae laichen, ist noch 
unbekannt; vermutlich werden die aller Wahrscheinlichkeit nach pela
gischen Eier ins freie Wasser abgesetzt. 

Echeneis naucrates (nahezu kosmopolitisch in den tropischen Meeren, 
besonders zahlreich an den westindischen Inseln) und Remora remora 
(kosmopolitisch in tropischen Meeren) werden im Sommer auch weit 
siidlich und nordlich angetroffen. Erstere ist dann Z. B. noch nordlich 
von Cape Cod nicht selten, letztere gelangt gelegentlich bis zur briti
schen Kiiste. 

Die Vnterordnung der Bandfische, der Taeniosomi, zerfallt in die 
Familien Regalecidae und Trachypteridae. Diese Fische sind recht sonder
bar gestaltete Bewohner der Weltmeere mit seitlich stark zusammen
gedrucktem und sehr stark in die Lange gezogenem Korper'. Wahr
scheinlich leben sie in maBiger bis groBerer Tiefe, jedoch ist ihr natiir
licher Aufenthalt noch wenig bekannt, da sie im freien Ozean nur selten 
beobachtet werden und meist nur, wenn sie ein Sturm ans Vfer ge
worfen hat, dem Forscher in die Hande kommen. Biologisch, als auch 
systematisch ist deshalb diese Gruppe, die vielleicht auch ein ab
geanderter Seitenzweig des Scombriformes ist, noch wenig bekannt. 

Regalecus glesne wird nicht gerade selten an den Kiisten von Nor
wegen, Schottland, Nordengland, an den Faroer und seltener an den Ber
mudas und an Florida angetrieben; auBerdem wurde er an verschiedenen 
Punkten des Atlantik festgestellt. Aller Wahrscheinlichkeit nach ist 
R. russelli aus dem Pazifischen Ozean (Kuste von Kalifornien, Mexiko 

, Trachypterus anticus ist z. B. bei einer Lange von 1,5 m 20 em hoeh 
und nur 2 em dick. 
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und Japan) synonym mit R. glesne. Das grofite bis jetzt bekannte 
Exemplar strandete am 22. Januar 1901 bei Newport in Orange County 
(Kalifornien); es war 5,5 m lang und wog 200-250 kg. 

Soweit bekannt, scheint dieser Fisch, dessen Muskulatur sehr weich und 
wasserhaltig und dessen Skelett zart und fragil ist, sich durch undulierende 
Bewegungen seiner langen Ruckenflosse und durch SchHingeln seines Kor
pers fortzubewegen. Jungere Stadien sind so gut wie unbekannt. SMITT 
(Scandinavian fishes) erwahnt ein 36 cm langes Stuck aus dem Mittelmeer, 
und vielleicht gehort eine 22 cm lange Larve, von GUNTHER' mit Stylo
phorus bezeichnet, die 1790 zwischen Kuba und Martinique gefunden wurde, 
hierher. 

Aller Wahrscheinlichkeit nach ist die Lebensgeschichte der Regaleci
dae der der Trachypteridae 2 sehr ahnlich, und iiber diese sind wir beson
ders durch EMERY und La BIANCO und in letzter Zeit durch C. HUBBS3 

etwas besser unterrichtet. 
Trachypterus arcticus ist im Atlantischen Ozean nicht selten, und das 

eine oder andere tote Exemplar wird fast nach jedem schweren Sturm 
an der norwegischen, schottischen oder englischen Kiiste angetrieben. 
Dort wurden auch schon gelegentlich lebende Stiicke in Kiistennahe 
gefunden, und aus dem Mittelmeer sind solche in ziemlicher Anzahl 
bekannt. T. iris (taenia) ist im Mittelmeer nicht selten; seine Ent
wicklung ist durch die oben erwahnten Forscher studiert. T. rex
salmonorum4 kommt an der pazifischen Kiiste (von Norden ab Puget
Sound und Kalifornien) vor, und T. ishikawae wurde von JORDAN aus 
japanischen Gewassern beschrieben. 

Die Trachypter£den leben normalerweise in der Tiefe (unter 400 m) und 
die Art ihrer Bewegung ist noch wenig bekannt. NILSSON und OLAVSON 
(zit. nach JORDAN), die an der norwegischen Kuste noch lebende Exemplare 
sahen, geben an, daB die Fische halb auf der Seite trage am Grunde schwim
men. Diese Beobachtung kann sich nur auf Tiere in nicht normaler Um
gebung, die bereits dem Verenden nahe waren, beziehen; aller Wahrschein
lichkeit nach sind diese bis zu 2 m langen, zarten Fische gute, pelagische 
Schwimmer. 

Eier von Trachypteriden (2,8 mm graB) wurden zuerst von "Michael 
Sars" siidlich von den Azoren gefunden. Spiiter wurden die Eier und 
Larven von T. iris (Eier 2,8-3 mm groB, Larven 3, 6, 9 und 16 mm 

, Rep. Challenger Exp. 22. 

2 1m ganzen werden jetzt 16 Arten unterschieden, von denen aber sicher 
einige synonym sind. 

3 EMERY, C. : Le metamorfosi del Trachypterus taenia. Mitt. d. zool. Stat. 
Neapel I. 1880. La BIANCO, S.: Uova e larva di Trachypterus taenia BL. 
Ebenda 19. 1908. HUBBS, C. L.: The metamorphosis of the Californian 
Ribbon Fish., Trachypterus rex-salmonorulJl. Pap. Mich. Acad. Sc. Arts and 
Letters 5. 1925. 

4 Die Larve von T. rex-salmonorum ist nach HUBBS T. seleniris. 
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groB) im Februar, Mai und Oktober von EMERY' und spater aueh von 
Lo BIANCO im Mittelmeer festgestellt, und HOLTo fisehte :E:ier, die denen, 
die "Michael Sars" erbeutet hatte, sehr ahnlieh waren in 1550-1800 m 
Tiefe im Westen von Irland. Eine 3 em lange Trachypterus-Larve wurde 
ferner im Pacifischen Ozean nahe den Philippinen gefunden (zit. nach 
MEEK). Die Larven sind typiseh planktonisch und werden aller Wahr
scheinlichkeit nach von Stromungen weit verfrachtet; dabei vermeidcn 
sie anscheinend die Oberflache und halten sich in groBerer Tiefe. Wo 
und in welcher Tiefe gelaicht wird, ist noch nicht bekannt, aller Wahr
scheinlichkeit nach ziemlich tief und bei niedrigen Temperaturen. Ob 
die Vermutung von MEEK, daB bestimmte Laichplatze, ahnlich wic von 
den Aalen aufgesucht werden, richtig ist, mussen fernere Untersuchungen 
lehren. Dann wird auch entschieden werden konnen, ob das oftere Auf
treten von Trachypterus und Regalecus an den nordlichen Kusten auf 
passiven oder aktivcn Wanderungen beruht, und ob ein regelmal3iges 
(eventuell passives) Zuwandern der alten Fische nach den Laichplatzen 
stattfindet, wie es MEEK bereits fUr "evident" halt. 

XVI. Heterosomata. 
Die Heterosomata sind durch die seitliche Asymmetric ihres Korpers 

und durch das Fehlen der Schwimmblase als bodenbewohnende Fische 
charakterisiert. Sie leben teilweise in Sand eingeschlagen und ernahren 
sich entweder von Kleintieren (Wurmern, Krustaceen, Schnecken und 
Echinodermen) wie die Schollen und Zungen und Verwandte, oder sie 
sind Raubfische wie die Steinbutte und Verwandte. Trotz ihrer relativ 
schwerfalligen Korperbewegungen fUhren einzelne Arten weite Wande
rungen aus, sowohl um verschiedene FutterpHitze, als auch urn bestimmte 
Laichplatze aufzusuchen. Das Laichen erfolgt immer am Boden; die 
Eier sind freischwimmend und steigen zu verschiedenen Hohen auf; sie, 
wie auch die planktonischen Larven, werden durch Stromungen we it 
verbreitet. 

Da viele Heterosomata zu den wichtigsten Nutzfischen, besonders der 
nordlichen Halbkugel, gehoren, sind sie recht gut bekannt, vor allem die 
europaischen. Ich will deshalb auch das Hauptgewicht auf letztere legen. 

Die verwandtschaftlichen Beziehungen der Plattfische sind noch 
nicht vollig geklart. Wahrend viele Systematiker in ihnen einen Seiten
zweig der Anacanthini erblicken, stellen sie andere in Obereinstimmung 
mit BOULENGER in die Nahe gewisser Percomorphen (Scombitormes) , be
sonders der Zeiden 3• Fur unsere Betrachtung wollen wir aus praktischen 

1 Nach Lo BIAxeo gehoren die jiingsten von EMERY beschriebenen Sta
dien wahrscheinlich zu einer Pleuronectide: Symphurus (Bibronia) ligutata. 

2 Zit. nach MEEK, S. 246. 
3 Fossile Reste von Heterosomata sind aus dem oberen Eociin des Mittel-
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Griinden die Heterosomata als Unterordnung ansehen und die vier natiir
lichen Gruppen, in die sie zerfalIen, als Familien betrachten. Die vier 
Familien sind: 

1. Hippoglossinae = Heilbutte, 
II . Pleuronectinae = Schollen, 

III . Psettinae (Bothinae) = Steinbutte, 
IV. Sole~'nae = Zungen. 

Die Heilbutte und Schollen sind mehr nordlich arktische Tiere, die 
Steinbutte und Zungen mehr subtropische Vertreter. 

a) Hyppoglossinae. 
Die Hippoglossinae haben ihr Hauptverbreitungsgebiet im nordlichen 

Pazifik. So sind die Genera Atheresthes, Eopsetta, Verasper, Psetottes, 
X ystreurys und Pseu-
dorhombus pazifischoder 1=I==1Ii::°=l==f==rf-rr.riir-:.PJI 
indopazifisch, und die 
Gattungen Paralichthys, 
Hippoglossus, Platy-

somatichthys (Rein-
hardtius) und Hippoglos
soides artenreicher im 
Pazifik als im AtIantik. 

I. Hippoglossus vul
garis (hippoglossus), 
der H eilbutt (bis zu 2 m 
Lange und bis zu 200 kg 
Gewicht), kommt zir
kumpolar vor und sein 

Verbrei tungsgebiet 
reicht im Pazifischen 
Ozean von der Bering
stra/3e 'bis zu der Hohe 
von San Franzisko und 
im AtIantik von Gron
land, Island und der 
Murmankuste bis zur 
Biscaya. In der sud

Abb.56. Verteilung des Heilbuttes (Hyppoglossus vulgaris) in der 
~ordsee auf Grund der Trawlfange (nach MASTERM.,\N). 

I < 5 kg pro Tag gefangen 
II 5-0,5 " 

III 0,5-0, I" " " 
]V 0,1- 0" " )J 

lichen Nordsee und der Deutschen Bucht ist der Fisch seIten und wird 
sehr selten auch in der westlichen Ostsee angetroffen, haufig dagegen an 
der norwegischen Kuste einschliel3lich dem Skagerrak und der schotti-

meeres, Italiens und Deutschlands, eben so aus dem Oligociin, Miocan ver
schiedener Stellen Europas und aus dem unteren Tertiar von Alabama be
kannt. 

I Eine nahverwandte Art, H. stenolopis, be~61kert den Ochotzkischen 
Meerbusen. 
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schen, besonders der westschottischen Kuste und bei den Faroer. Dort, 
bei Island und auf der amerikanischen Seite bei der Neufundlandbank 
ist er ein wichtiger Gegenstand der Fischerei. Seine Verbreitung in der 
Nordsee wird durch Abb. 56 gut dargestellt. 

H. vulgaris laicht nach JESPERSEN von Januar bis April an oder unter
halb der looo-m-Linie im Atlantik westlich von Nordschottland, von den 
F aroer und von Island. Dort wies auch WILLIAMSON die 3-4,2 mm groBen, 
durchscheinenden Eier, die keine Fettkugel besitzen, nacho JESPERSEN 
gelang es westlich von Island verlaichte Exemplare, als auch postIarvale 
Stadien zu erbeuten, letztere auch etwas weiter sudlich, wo sie vorher 
schon von SCHMIDT festgestellt waren. 13,5-34 mm lange Larven 
wurden von SCHMIDT 1904 am haufigsten von Mai bis Anfang Juli 
sudlich und sudwestlich von Island und um die Faroer-Inseln herum 
gefischt. 

H. vulgaris wird im neunten bis zehnten Jahre geschlechtsreif, und 
da bisher die Larven noch nie in der Nordsee gefunden wurden, mussen 
die dort vorkommenden Exemplare eine recht weite Reise von ihren 
Futterplatzen nach den Laichstellen ausfUhren. Die bevorzugten Weide
grlinde sind nicht ganz in Kustennahe liegende Banke in 80-200 m 
Wassertiefe. 

2. Platysomatichthys (Reinhardtius) hippoglossoides, der kleine 
oiler schwarze Heilbutt, bewohnt den arktischen Teil des Atlantischen 
Oceans von der Murmankuste bis nach Gronland und zum amerikani
schen Kontinent, wo er mit den kaIten Nordstromungen sudlich bis nach 
Cape Cod hinuntergeht ; auf der europaischen Seite uberschreitet er nicht 
den Polarkreis. Der Fisch liebt tiefes Wasser. "Uber seine Laichzeit ist 
noch nichts Sicheres bekannt. SCHMIDT (1904) fand 34 und 36,5 mm 
groBe, noch nicht vollig verwandelte Stadien in der DavisstraBe und 
bereits metamorphisierte 51-65 mm groBe Junge an der Westkuste von 
Gronland. 

3. Hippoglossoides limandoides (= Hippoglossus platessoides = 
Drepanopsetta platessoides), die Rauhe Scholle oder F alsche Seezunge, 
Long rough Dab der Englander, kommt an der amerikanischen Kuste sud
lich bis zum Cape Cod vor, ist haufig bei Gronland, Spitzbergen, Island, 
an der West- und Nordkiiste GroBbritanniens und in den nordostlichen 
Teilen der Nordsee, vor der Nord- und Westkuste Norwegens bis zur 
Barentsee. Weniger haufig kommt die "Falsche Seezunge" in der sud
lichen Nordsee bis zum Kanal hin vor und selten in der westlichen Ost
see. Sie laicht von Mitte J anuar bis zum Mai sowohl in der mittleren und 
nordlichenNordsee (PETERSEN, EHRENBAUM) als imNorden und Westen 
von den britischen Inseln und bei Island (McINTOSH, HOLT, PETERSEN, 
SCHMIDT). In der Nordsee falIt der Hohepunkt des Laichens in Marz und 
April. Die Eier und Larven sind planktonisch Letztere beginnen bei 
einer Lange von ungefahr 20 mm mit der Metamorphose. Diese setzt im 
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Norden spater ein als im Sliden, so daJ3 die kleinsten Bodenstadien in der 
Nordsee 24 mm (EHRENBAUM) I, bei Island 31 mm (PETERSEN) messen. 

b) Pleuronectinae. 

Pleuronectinae kennen wir sowohl im Pazifik als im Atlantik mit 
einem Plus fiir die pazifischen Arten. Allen voran steht sowohl an wirt
schaftlicher Bedeutung, als auch an wissenschaftlicher Durcharbeitung 
Pleuronectes platessa, die "Scholle". 

I. Pleuronectes platessa. Die Scholle hat ein ziemlich weites Ver
breitungsgebiet. Es reicht an der europaischen Kliste hinauf bis zum 
WeiJ3en Meer und wahr-
scheinlich liber dieses 
hinaus bis zur Bering
straJ3e, wenn die dort 
vorkommenden Pl. qua
drituberculatus nur eine 
Varietat von Pl. platessa 
ist. Besonders haufig 
ist sie in den flacheren 
Meeresabschnitten von 
o-roo m (selten tiefer), 
somit in der Nordsee, 
der Irischen See, im 
Westen von Schottland, 
urn die Faroer herum 
und slidlich von Island, 
im Skagerrak, im Kat
tegat und auch im west
lichen Teil der Ostsee; 
hier geht sie etwas liber 
Bomholm nach dem 
Osten hinaus. In der 
Nordsee tritt die Scholle 
auch in den Zuidersee 
liber. 

Abb. 57. Verteilung der Scholle in der Xordsee auf Grund der 
Trawlfange (nach MASTER:\L\~). 
I > 200 kg pro Tag gefangen 

II 200- go " 
III 90- 50 " 

IV 50-- IS" " " 
V 15- 0" " 

In den slidlichen Teilen der Nordsee ist die Schollenpopulation viel 
dichter, wie aus der Abb. 57 hervorgeht, die die Fangmengen aus den 
verschiedenen Gebieten der Nordsee wiedergibt. 

Wie bei ihrer weiten Verbreitung zu erwarten, zeigt die Scholle eine 
Sonderung in Rassen oder Stamme, die durch eine groJ3e Reihe von 
Untersuchungen festgestellt wurde (HEINCKE, DUNKER, KYLE, CUN
NINGHAM, PETERSEN, JOHANSEN, KEILHACK, REICHARD, REDEKE, MEEK, 

I Weitere Literaturangabe siehe bei EHREXBAUM, Nordisches Plankton. 
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BOWMAN u. a.). Ich kann nicht im einzelnen auf all diese Untersuchungen 
eingehen und begniige mich damit, die flinf wichtigstcn Rassen oder 
Stamme zu nennen: Die LYord- und Siidscholle der N ordsee, eine Belt
scholle, die Ostsee-(baltische) Scholle, cine Barentseescholle; und au13erdem 
diirfte die I slandscholle eben falls eine eigene Rasse sein. 

Die Nordscholle ist gro13wiichsig und bevolkert die nordwestlichen 
Teile der Nordsee nordlich der Doggerbank, z. B. die schottische Kiiste. 
Sie laicht ziemlich weit nordlich. Zur Siidscholle gehoren die BesUlnde 
der siidlichen Nordsee einschliel3lich der Doggerbank (siidlich von 54° 30' 
nord!. Br.) yom Kanal bis zur jiitlandischen Kiiste. 

Die beiden Rassen derNordseeschollen werden, wenigstens im \Vesten, 
durch die 80 m tiefe Rinne, die sieh zwischen den seichten, siidlichen 
Teilen der Nordsee und dem verhaltnisma13ig kleinen, unterseeischen 
Plateau an der schottischen Kiiste hinzieht, ziemlich scharf getrennt, 
da die Nordseeschollen selten unter die 8o-m-Isobathe hinabgehen. 

Wahrscheinlich zerfallen diese beiden Stiimme und auch die Ostsee
scholle wiederum in weitere Lokalformen. So konnen die Nordsee
schollen weiter aufgespalten werden in die Bestande vor Nord- und 
Nordwestschottland, in die bei den Faroer und, wie bereits erwiihnt, 
in die isliindischen Schollen. Die Rassenuntersuchungen konnen au13er
dem noch nicht als vollig abgeschlossen betrachtet werden, und sieher 
haben wir an man chen Stellen, z. B. im siidlichen Kattegat, auf der 
Amrumbank und vor der englischen Kiiste zwischen 54 und 55° nord!. Br. 
starke Mischpopulationen (Abb. 60, S. 164). 

DaB wir es bei den verschiedenen "Rassen" nicht mit Wachstums
typen, sondern mit - wenn vielleicht auch nieht absolut festgelegten 
- erblichen Genotypen zu tun haben, beweisen neben den variations
statistischen Untersuchungen die gro13angelegten Markierungs- und 
Transplantationsversuche, die sowohl Schollen aus der Ostsee in die 
Nordsee und umgekehrt, als auch Fische verschiedener Bestiinde inner
halb der Nordsee transferierten. Ostseeschollen behielten, trotzdem sie 
von ihren mageren Weidepliitzen in die futterreichen Griinde der Nord
see gebracht wurden, ihr langsames Wachstum bei, und umgekehrt 
wuchsen Nordseeschollen in der Ostsee rascher als die dart einheimischen 
(REICHARD 1910). Schollen der Deutschen Banknach der Doggerbank ver
frachtet zeigten stiirkere Wanderungstendenzen nach Siiden, als die dort 
autochthon en Bestande, wieschliel3lich ja iiberhaupt die Wanderbewegun
gen der Nord- und Siidschollen ganz verschieden sind. Andererseits blei
ben Schollen aus der Nordsee, die in den Limfjord iibersetzt werden, 
dort und wachsen bedeutend rascher als auf ihren Weidegriinden. Die 
Rasseneigentiimlichkeiten verschiedener Sehollenbestande zcigen sich 
schlieBlich auch schon bei deren Larven in mehreren Merkmalen, z. B. 
in der Anzahl der Flossenstrahlen. 

In Abhiingigkeit der Sonderung in Stamme und Rassen kennen wir 



Die Wanderungen der Fische. _________ _____ _______ ~ 

ffir die verschiedenen Populationen bestimmte Laichzentren. Durch 
zahlreiche Arbeiten wurde auf Grund von Eizahlungen eine Reihe solcher 
bevorzugter Laichplatze festgestellt. Fiir die Schollen der nordwestlichen 
Nordsee (Nordschollen) liegen mehrere solcher Laichzentren zwischen 
Aberdeen und Montrose, seewarts vom Firth of Forth, vor Flam
borough Head bis Peterhead, nordlich von Fraserburgh, in den Moray 

o 

Schollen-Eler 1m JOlfuor Ulld FelJruor: 
+ 1-10 Sjiick pro '1m • 51- 100 SlIiek pro f/11! - J5%./sol1o/Ji11!11 ~" 
o 11-30 • il/;v!IJIJ" .,,, yum T1.lIl. tlZ- T.IJ5) <is'!!:. 
o Jf-50 - - - -5" /solhwol1!l.'l1 ~ ' 

VIII1 !$OJ- IJS) ~" 
Abb · S8. Verbreitung der Scholleneier in dcr ~ordsee {nach EHRF.NBAU~ , etwas geandert}. 

Firth, quer ab von Wick bis zu den sudostlichen Teilcn der Shetlands, 
we iter bei den Faroer Inseln und sudlich von Island, ebenso westlich von 
Schottland (vgl. Abb. 58). Ein Hauptgebiet flir Eifunde stellt die GroBe 
Fischerbank dar; hier haben wir unter dem EinfluB des Golfstromes 
ahnliche hydrographische Verhaltnisse (60 C und 35 vT Salzgehalt), wie 
wir sie in dem Hauptlaichgebiet der Sudscholle am Eingang des Kanals 
finden . Kleinere Laichgebiete, die wahrscheinlich der Nordscholle zu
gehoren, finden wir auch vor der norwegischen Kiiste. 

Fur die Sudscholle liegt das Hauptlaichzentrum in der sogenannten 
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Tiefen Rinne vor dem Kanal; weitere, weniger besuchte LaichpHitze 
finden wir nordostlich von der Humbermiindung zwischen Doggerbank 
und Helgoland, wo besonders nach dem Kriege infolge der durch diesen 
bewirkten Schonzeit nach den Feststellungen von MIELCK (Ann. Hydro
graph. 49,1921) die Zahl der Eier zugenommen hat (Abb. 58 u. 60). 

Die BeItscholle laicht im siidlichcn Kattegat und zwischen den dan i
schen Inseln. Die Eier der Ostseescholle finden wir sowohl in den tieferen 
Becken derwestlichen Ostsee, als auch im Bornholm-Tief (Abb. 60, s. 164). 

Die meisten dieser Stellen liegen somit in relativer Kiistennahe in 
einer durchschnittlichen Tiefe von 30-55 m. Innerhalb der 20-m-Zone 
findet kein Laichen statt (EHRENBAUM, HEINCKE), ebenso nie unter 
IOO m (BOWMAN). Bevorzugt werden solche Stellen, wo nicht eine gleich
maJ3ig gerichtete Stromung herrscht, sondern wo sich am Rande der
selben oder bei deren AufeinanderstoBen Wirbel bilden. 

Von welcher iiberragenden Wichtigkeit der Laichplatz in der Tiefen 
Rinne (zwischen 51030' und 530 nordl. Br.) gegeniiber den anderen 
Laichplatzen, z. B. an der groBen Fischerbank und nordwestlich von 
Helgoland, ist, mag folgende Angabe belegen. In der Tiefen Rinne wer
den pro Quadratmeter 250-570 Eier, an den beiden anderen Platzen 
30-40 Eier gefunden (vgl. Abb. 58). 

Auf den Laichplatzen, wo die Eier von November bis Juni abgesetzt 
werden, beginnt der Lebenslauf der Scholle. Ortlich schwankt die Laich
zeit etwas und falIt z. B. in der siidlichen Nordsee von Januar bis Anfang 
Juni, in der Ostsee von November bis August; an beiden Orten zeigt sie 
einen deutlichen Hohepunkt im Februar und Marz, in der ostlicheren 
Ostsee bei Bornholm etwas spater. 

FUr das Laichgeschaft und die Auswahl der Laichplatze ist, wenigstens 
fUr die Nordsee, neben dem Salzgehalt (34,4-35 vT) und der Tiefe und 
Kiistennahe die Temperatur maBgebend. Damit hangt z. B. auch zu
sammen, daB auf manchen Laichplatzen, z. B. im Moray Firth, das Lai
chen naher bei der Kiiste beginnt und sich mit Steigen der mittleren 
Minimaltemperaturen (4,5-80 C) seewarts nach der Tiefe zu verschiebt. 
Weiter wird dadurch bedingt, daB die Stellen, wo maximale Eizahlen 
gefunden werden, sich von Jahr zu Jahr sowohl zeitlich wie ortlich etwas 
verschieben konnen. 

Die Abhangigkeit der Laichzeit von der Temperatur erkennt man 
auch daran, daB in der Tiefen Rinne manchmal bereits im Dezember 
Eier gefunden werden, besonders dann, wenn starke, warme Wasser
massen durch den Kanal in die Nordsee einstromen. Das Temperatur
intervall kann manchmal jedoch betrachtlich schwanken, und wenn das 
Laichgeschaft maximal bei Temperaturen von 5-80 ist, so wurde es doch 
auch schon bei 120 beobachtet. DaB zum Laichen zu kalte Temperaturen 
nicht geeignet sind, geht daraus hervor, daB die Eier bei 0-20 C starke 
Sterblichkeit und anormale Entwicklung zeigen (REIBICH). Ganz un-
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wesentlich ist jedoch der Salzgehalt ffir das Laichgeschaft nicht, wie 
schon daraus hervorgeht, daB in der ostlichen Ostsee ostlich von Born
holm die Schollen nicht mehr laichen, und daB in der Tiefen Rinne solche 
Stellen bevorzugt werden, die einen Salzgehalt von 35 vT besitzen. 

Die laichenden Fische sind nicht gleichmaBig fiber die Laichzentren 
verbreitet, sondern an einzelnen Stellen in dichteren Scharen massiert. 

Die frisch abgelegten Eier l steigen meist in die oberen Wasserschich
ten auf, werden aber auch gelegentlich tiefer gefunden; mit fortschrei
tender Entwicklung zeigen sie die Tendenz, wieder tiefer zu sinken -
das spezifische Gewicht der Eier wird wahrend der Entwicklung groBer 
(FRANZ, JACOBSEN und JOHANSEN) -, so daB samtliche Wasser
schichten Eier transportieren. Die Eier sind 1,66-2,17 mm groB und 
besitzen keine Olkugel; gegen Ende der Laichzeit werden sie kleiner. 

Die Eier der Ostseescholle sind etwas kleiner, als die der Nordsee
scholle. Nach einer Reihe von Arbeiten (FRANZ, JACOBSEN und JOHAN
SEN, REIBICH, STRODTMANN) schwankt das spezifische Gewicht und da
mit die Schwimmfahigkeit der pelagischen Fischeier stark, je nach dem 
Salzgehalt des Wassers. Scholleneier sinken in Wasser mit schwacherem 
Salzgehalt zu Boden, passen sich aber im Versuch bis zu einem Salz
gehalt von 14 vT an und werden wieder freischwimmend. In der Ostsee 
wurden noch freischwimmende Eier bei einem Salzgehalt von II,95, ja 
selbst bei 8,31 vT gefunden. Auch zu Boden gesunkene Eier konnen sich 
weiter entwickeln, so z. B. Eier von Ostseeschollen bei einem Salzgehalt 
von 7,01 vT, wenn auch dann die Sterblichkeit weit groBer ist. DaB die 
Eier der Ostseeschollen geringeren Salzgehalt vertragen, hangt sicher da
mit zusammen, daB auch der Salzgehalt des BIutes und der Ovarial
flfissigkeit der Ostseeschollen geringer ist, als der der Nordseeschollen 
(DAKIN, STRODTMANN 2 ). Bei geringerem Salzgehalt, also im Osten der 
Ostsee, steigt die Zahl der unbefruchteten Eier 3• 

Die Inkubationsfrist wechselt und wird durch rund 100 Tagesgrade 
bestimmt. Die frisch geschlfipfte Larve miBt 6,5-7,5 mm, ihr Dotter
sack ist in 10-12 Tagen bei einer GroBe von 7---8 mm resorbiert. Bei 
10-12 mm langen Larven zeigen sich die ersten zur Asymmetrie fiih
renden Umwandlungserscheinungen. Die Metamorphose wird beendet bei 
einer Lange von 10-17 mm. Wahrend der Umwandlung bleibt die Larve 

1 Nach FRANZ produzieren Schollen verschiedener GroBe folgende mitt
lere Eimenge: 

21-25 em 55400 Stuck 
26-30" 87 600 
31-38" 187000 

2 Vgl. weitere Literaturnachweise bei letzterem (1918). 
3 Diese Tatsache darf vielleicht mit Beobachtungen von SCHEURING 

an Forellensperma in Vergleich gesetzt werden, das bei geringerem Salz
gehalt weniger lebhaft und lang beweglich ist, und geringere Befruchtungs
ziffem ergibt. 
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pelagisch. Die GroBe bei der, und der Zeitpunkt zu dem die Metamor
phose beendet ist, und die jungen SchoBen zum Bodenleben iibergehn, 
ist recht verschieden und wahrscheinlich von dem Salzgehalt und der 
Temperatur und der Entfernung von den Kiisten abhangig. In der Deut
schen Bucht finden wir die erst en metamorphisierten Tiere im Juni am 
Boden, so daB hier die Larvendauer rund 4 Monate betragt. An anderen 
SteBen der Kiistc treffen wir die ersten BodenschoBen schon, wenn auch 
sclten, Ende April, in groilerer Zahl jedoch erst im Mai, in der Ostsee 
Ende Juni und Anfang Juli. Die kleinsten in der Deutschen Bucht und 
der Nordsee beobachteten SchoBen messen 13,8 mm, die in danischen 
Gewassern gefundenen 10-II mm und am groBten sind sie bei Island 
und den Faroer Inseln. 

Schon wahrend des Larvenlebens zeigt die Brut, die sich in Schwar
men zusammenschart, trotzdem sie groBtenteils passiv durch Stromungen 
verbreitet wird, die ausgesprochene Tendenz, kiistenwiirts zu wandern, 
und die Entfernungen, die diese zarten Tiere zuriicklegen, sind ziemlich 
betriichtlich. Sie betragen z. B. von den Laichpliitzen nordwestlich von 
Helgoland bis zu den Kiisten der Elbe- und Wesermiindungen iiber 
120 km Luftlinie, was einer taglichen Wanderstrecke von 1 km ent
spricht. Fiir die im Kanal erzeugten SchoBen, die, wie wir noch sehen 
werden, auch einen betriichtlichen Teil der Bevolkerung der Deutschen 
Bucht steBen, sind die Entfernungen noch grof3er. Sicher ist, daB die 
Wanderungen zum Teil aus eigener Kraft ausgefiihrt werden, jedoch ist 
noch unbekannt, welche Sinne und Instinkte die Larven dabei leiten. 

Die jungen SchoBen finden wir am Ufer, dort, wo die LaichpHitze in 
niichster Niihe sind, zahlreicher als in grof3erer Entfemung von ihnen. 
Die aBerjiingsten schon "gelandeten" Exemplare, die ihre Metamorphose 
noch nicht voBig abgeschlossen haben, werden des ofteren an SteBen ge
funden, wo etwas Seegras vorkommt (REIBICH). Am haufigsten leben 
die jungen Fische auf Sandboden innerhalb '/2-5 m, somit zum Tei! 
noch innerhalb der Gezeitenzone. Hier wandem sie Uiglich mit den Ge
zeitenstromungen auf und abo Dabei verschieben und sondem sie sich 
in vertikaler Richtung, so dail die alteren Stadien in etwas tieferem 
Wasser als die jiingeren sich aufhalten. In geringerem Maile gehen sie 
in der Nordsee zur lo-m- und vereinzelt bis zur 20-m-Linie, aber nur 
selten dartiber hinaus, hinab. Unterhalb 5 mist die O-Gruppe meist 
mit Tieren der I-Gruppc gemischt. 

In der Ostsee hiilt sich die O-Gruppe der SchoBe meist in Ufernahe 
zwischen 0 und 20 m auf, doch geht sie hier eben so wie im Belt den ort
lichen Verhiiltnissen entsprechend auch weiter, bis tiber 40 m hinab. Sie 
scheut Schlickgrund, kommt aber auf Sandboden sowohl an offenen, dem 
Wellenschlag ausgesetzten, als an geschtitzten SteBen vor, wenn der Salz
gehalt mindestens 6-7 vT betriigt; hiiufiger sind jedoch die jungen 
SchoBen dort, wo der Salzgehalt auf 23-30 vT ansteigt, also in der west-
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lichen Ostsee und gegen den Belt zu. Die O-Gruppe der Ostseescholle 
geht somit nordlich bis zum Kattegat und ostlich bis zur Hohe von Born
holm, dariiber hinaus kommt sie nur vereinzelt vor. Die Beltschollen, 
ebenso wie die Nordseeschollen, sind enger an einen bestimmten Salz
gehalt angepaBt, und die minimalsten ihnen zutraglichen Werte liegen 
zwischen 15 und 20 vT. Damit hangt es wohl auch zusammen, daB die 
O-Gruppe der Beltscholle am haufigsten langs der Ostkiiste J iiUands in 
den nordlichen Teilen und nur selten im siidlichen Kattegat gefunden 
wird. 

Je nach dem Nahrungsreichtum wachsen die Fische bis zum August 
auf 3-5 cm, bis zum Oktober auf 5-10 cm heran. Sie wiihlen sieh in 
Sand ein, genau wie die alten Tiere, und im Herbst geht der groBere Teil 
etwas tiefer, meist jedoch nur dieht unter die Gezeitenzone; ein anderer 
wandert vor die Estuarien der Fliisse, jedoch bleiben alle in Kiistennahe. 
Hier verbringen sie anscheinend in einer Art Ruhe im Sand vergraben 
den Winter, denn sowohl aus vergleichenden Messungen junger Schollen 
vom Herbst und vom Friihjahr, als auch aus der Struktur der Otolith en 
geht hervor, daB sie den Winter iiber nur ein ganz geringes oder iiber
haupt kein Wachstum zeigen. Ortliehe Ausnahmen kommen jedoch ge
legentlich vor. 

Die I-Gruppe erscheint im Friihjahr, je nach der Gegend, im Marz 
oder April wieder, und vom zweiten Jahre ab zeigen die Schollen ganz 
bestimmte, vertikale, jahreszeitliche Wanderungen. 

Die 0- und auch die I-Gruppe verbreiten sieh aber auch in der Hori
zontalen ziemlich stark. Sie sind es, die z. B. in der Ostsee (hier oft zu
sammen mit der I1-Gruppe) weiter nach Osten vordringen; sie wan
dern in die Fjords und enge Meeresbuchten, wie z. B. in den Limfjord, 
ein. Dort kommen erst Schollen, wenigstens in seinem westlichen Teile 
vor, nachdem Anfang des 19. Jahrhunderts die Verbindung mit der Nord
see zum Durchbruch gekommen war. Ein Laichen findet in dem Fjord 
nicht statt, und die ganze Population rekrutiert sieh aus Einwanderern, 
soweit nieht seit 1892 durch groBangelegte Transplantationen der Be
stand erhoht wird. 1m Mai und Juni erscheinen die 4,2-II cm langen 
Fische der 0- und I-Gruppe am Eingangskanal und wandern allmahlich, 
auch noch als I1-Gruppe weiter nach Osten. Ein Dbertritt von Nordsee
schollen in die Ostsee wurde aber noch nicht beobachtet. 

Das Problem des Schollenwachstums lund der Schollenwanderungen 
wurde exakt verfolgt, sowohl durch sehr ausgedehnte Markierungsver
suche 2 aller an der internationalen Meerforschung beteiligten Lander, 

I Wohl fiber keinen anderen Fisch als fiber die Scholle liegen so aus
gedehnte Altersbestimmungen vor. Ich verweise auf die verschiedenen zu
sammenfassenden Berichte von REINCKE. 

• Betreffs der verschiedenen gebrauchlichen Schollenmarkierungs
methoden siehe HEINCKE und BOLAU (1905). 
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als durch tiberaus zahlreiche Kontrollfange und Messungen. Hinzu kom
men noch die bereits erwahnten Transferierungsversuche, wobei gezeich
nete Schollen in groBem AusmaB kiinstlich verfrachtet wurden. Es ist 
hier kaum moglich, auf all diese Arbeiten von HEINCKE, HENKING, 
EHRENBAUM, STRODTMANN, JOHANSEN, GARSTA!-IG, BOLAU, REICHARD, 
PETERSEN, MEEK u. a. im einzelnen einzugehen, und ieh will deshalb 
versuchen, nur in groBen Ziigen die Wanderungen der Schollen fiir 
die Nord- und Ostsee zu schildern. 

Die Markierungsversuche gaben AufschluB sowohl iiber die jahres
zeitlichen (Nahrungs-) Wanderungen, als auch iiber das Ziehen nach den 
Laichplatzen. Die Zeit, die zwischen Aussetzung und Wiederfang ver
strichen war, schwankte von einigen Tagen bis zu 10 Jahren. Der Fund
ort des groBeren Teiles der wiedergefangenen Fische, besonders der nach 
kurzer Frist wieder eingebrachten, liegt innerhalb von 0-100 km yom 
Aussetzungsort. Einige FaBe aber zeigen, daB (besonders bei Trans
ferierungen) vereinzelte SchoBen recht beschleunigte und weite Wande
rungen unternehmen. So legten z. B. SchoBen von Horns Riff den Weg 
nach Norderney (160 km) in 28 Tagen und die Entfernung nach dem 
Skagerrak (220 km) in 43 Tagen zuriick, was einer auf Luftlinie bezogenen 
taglichen Strecke von 5,5 km entsprieht. Ein anderes Exemplar war in 
289 Tagen rund 600 km = 2,1 km taglich gewandert. 

In bezug auf die jahreszeitlichen Wanderungen, die im wesentliehen 
Nahrungswanderungen sind, kann allgemein gesagt werden, daB die 
Scholle im Laufe ihres Lebens eine progressive Bewegung nach groBeren 
Tiefen ausfiihrt, nur wird diese unterbrochen durch zeitweise Vmkehr
bewegungen. Die Folge des seewarts gerichteten Vordringens nach der 
Tiefe ist eine Sonderung, besser gesagt eine "Stratifikation" der ver
schiedenen Altersgruppen in verschiedenen Tiefen, derart, daB die Tiere, 
je alter sie sind, desto tiefer stehen. 

Wir haben schon gehort, daB sich die O-Gruppe in der Gezeitenzone 
und dieht am Vfer aufhlilt. Dies trifft auch fiir die Fisehe der I-Gruppe 
in groBen Ziigen zu, die am haufigsten in Tiefen bis zu 10 m lebt. In der 
ersten HaUte ihres zweiten Lebensjahres ahneln sie biologiseh noch weit
gehend der O-Gruppe, im Herbst aber ziehen sie sieh ausgesproehener als 
als jene naeh der Tiefe zuriiek. Die I1-Gruppe (minimal 18-20 em lang) 
halt sieh in 10-20 m Tiefe auf; die III-Gruppc (mindestens 25-28 em 
lang) lebt in 20-30 m Tiefe, und die groBeren Sehollen yom 4. Jahre 
aufwarts (iiber 25-28 em lang) besiedeln die 40-m-Kante, und groBere 
Tiere stehen noch tiefer. Letztere kommen sowohl auf Sand als, beinahe 
haufiger, auf groberem und grobem Steingrund vor und gehen aueh in die 
offene See hinaus. Diese Angaben gelten hauptsaehlich fUr Nordsee
schollen im Friihjahr und im Herbst, denn sowohl wahrend der heiBen, 
als aueh wahrend der kalten Jahreszeit findet ein Absteigen nach der 
Tiefe in kiihleres (im Sommer) bzw. warmeres Wasser (im Winter) statt. 
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Einen recht guten Dberblick tiber den Aufenthaltsort der verschiedenen 
GroBenklassen gibt eine Karte von GARSTANG (Abb. 59), wenngleich dazu 
bemerkt werden muB, daB sie die Nord- und Sudscholle nkht ausein 

Abb. 59. Verbreitung der Scholle in der Xordscc nach der GroBe (nach GARSTANG, Distribution of 
the Plaice pp. 65-133, 1909) aus HEI:-iCKE, 1913. 

Die Linien der Karte sind Linien gleicher mittlerer Schollenlange (in em-Zahten an die Linien gesetzt). 
In der Zone zwischen lwei Linien herrschen dicjenigcn SchollenHingen YOT, die zwischen den an den 
Linien verzeichnetcn em liegen. Die romischen Ziffern bezeichnen die in den betreffenden Zonen 
vorherrschenden Altersgruppen def Scholle. Die in Klammern gesetzten arabischen Ziffern gebco 
Bestimrnungen def Dichtigkeit der Schollen an einzelnen Punkten, d. h. Fangzahl p. Trawlstunde der 

wisscnschaftlichcn Dampfer. 

anderhalt und infolgedessen wohl an einzelnen Stellen kleinere Ab
anderungen erfahren muBte. 

Sowohl jlingerc als altere Tiere unterliegcn diesen saisonellen Schwan
kungen, wenn auch in verschiedenem MaBe. Die klein en GroBenklassen 
legen ktirzere Wege zuruck als die graBen, wodurch im Sommer ein 
naheres Zusammenschieben und im Winter ein weiteres Auseinander
ziehen der verschiedenen J ahresklassen bewirkt wird. Au/3erdem halten 

Ergebnisse der Biologic VI. II 
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die jungeren Tiere allem Anschein nach im Sande eingewuhlt von No
vember bis Marz eine Art Winterschlaf, wahrend die alteren auch zu 
dieser Zeit ziemlich aktiv sind. Damit hangt es wohl zusammen, daB 
sich im nachsten Fruhjahr (Marz und April) meist die groBeren und 
alteren Tiere zUerst mehr in Dfernahe zeigen. 

Der Hauptgrund fur die Auf- und Niederwanderungen der Schollen 
ist sicherlich neben der Nahrungsuche die Temperatur; sowohl hohe 
als zu niedere Temperaturen werden gemieden. JOHANSEN hat z. B. fest
gestellt, daB bei Esbjerg und bei Horns Riff maxim ale Schollenfange bei 
Wassertemperaturen von 4,5-80 C sowohl im Fruhjahr als im Herbst ge
macht werden. Junge Schollen sind viel starker von der Temperatur 
abhangig als alte, weshalb sie sich auch horizontallangs des Dfers meist 
nur innerhalb schmaler Tiefenzonen verbreiten. 

Der Weg, den die einzelnen Jahrgange bei den jahreszeitlichen Wan
derungen zurticklegen, ist selbstverstandlich abhanig von ortlichen Be
dingungen. DaB die durchmessenen Strecken recht ausgedehnt sein kon
nen, beweisen Markierungen im nordlichen Eismeer, wo am 21. Juli bei 
Nowaja Semlja markierte Schollen am 30. August bei Rap Ranin wieder 
gefangen wurden. 

Temperatur und Nahrungsuche sind wohl auch die Grunde daftir, daB 
zu bestimmten Zeit en in bestimmten Gebieten bald groBere, bald kleinere 
Ansamrnlungen von Schollen vorkommen. So finden wir besonders im 
Fruhjahr groBe Schwarme von Schollen an der deutschen Ruste, die im 
Laufe des Sommers sich nach der 40-m-Linie und daruber hinaus zuruck
ziehen. Wo sie im Winter bleiben, ist noch nicht vo11ig sicher, aller Wahr
scheinlichkeit nach findet sowohl eine starkere Zerstreuung gegen die 
Doggerbank hin, als ein Abwandern der laichreifen Schollen nach den 
Laichgebieten hin statt; die jungeren werden sich wahrscheinlich im 
Sande einschlagen. 

Zu den jahreszeitlichen \Vanderungen kommcn bei Schollenmannchen 
im 3. oder 4. Jahre, bei Weibchen im 4. oder 5. Jahre die Laichwande
rungen hinzu. Wenn wir uns diese naher betrachten, so will ich, dem 
Vorgange REICHARDS folgend, das Verhalten der Scholl en in einzelnen 
Gebieten getrennt schildern. Es muB jedoch betont werden, daB das 
Bild, das ich davon entwerfen kann, nicht immer als vollstandig be
trachtet werden darf, da noch nicht alle Einzelheiten bekannt sind, und 
auBerdem auch nicht immer scharf zwischen Laichwanderungen und 
eventuellen Nahrungswanderungen unterschieden werden kann. Denn 
die Schollen halten wahrend ihres Laichgeschaftes und kurz vorher nicht 
strenge Rarenz. Auf Abb. 60 S. 164 habe ich versucht, die Wanderbe
wegungen der Scholle einzutragen. 

Wir erwahnten bereits verschiedene Laichzentren. Diese sind, wie 
von verschiedener Seite betont, naturlicherweise Rekrutierungsdepots 
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ffir die Weidegriinde der Scholle, die dichter dort stehen werden, wo 
diese naher bei dem Laichplatz liegen. 

Die Zuwanderung der laichreifen Schollen zu den Laichzentren be
ginnt je nach der Entfernung des Weideplatzes yom Laichgrund zu ver
schiedenen Zeiten. Wir kennen auch von dort Riickwanderungen der 
verlaichten Schollen, wenn auch bis jetzt noch in sehr viel geringerem 
MaBe. Das Zuwandern zumLaichplatz ist fUr die mittelgroBen Schollen 
aus mittlerer Wassertiefe meist seewarts gerichtet, fiir die alten, in tiefem 
Wasser sich aufhaltenden Exemplare, eine landwarts orientierte Be
wegung. 

Das groBte Laichzentrum findet sich, wie bereits erwahnt, in der 
Tiefen Rinne am Eingang der Kanals (vg1. Abb. 58 u.60). Die laich
reifen Kanalschollen, d. h. die Population des Siidwestzipfels der Nord
see siidlich yom 53.0 nord1. Br., gelangen eigentlich schon zwangslaufig 
bei ihren nach der Tiefe gerichteten winterlichen Wanderungen zu den 
Laichplatzen. Sie sammeln sich an der 40-m-Kante, jedoch mit einer 
ausgesprochenen Betonung der etwas innerhalb davon gelegenen Teile 
zwischen dem 52. und 53.0 nord1. Br. und dem 3. und 4.0 ost1. L. Weiter 
siidlich lebende Schollen wandern etwas in nordostlicher Richtung; 
die der englischen Kiiste gehen nach Osten, die der siidhollandischen 
Kiiste nach Westen. Auch auBerhalb der Laichzeit ist der Schollen
bestand des Kanaleingangs sehr dicht, so daB die Kanalscholle ein relativ 
langsames Wachstum zeigt, und es eigentlich wundernehmen muB, daB 
die dortigen Bestande zur Nahrungsuche sich nicht starker zerstreuen. 
N ur eine ganz geringe Anzahl (hochstens 3 v H) streift etwas wei ter umher 
nach Norden bis zum 54.0 nordl. Br. und nach Osten bis zum 5. 0 ost1. L. 
(ungefahr die Hohe des Zuidersees) heran. 

Die Schollen der hollandischen lind nordwestdeutschen Kiiste nord
lich des 53.0 nordl. Br. und ostlich bis 6 0 oder 6 0 30' ost1. L. (Rohe des 
Dollart) zeigen eine ausgesprochene Wanderrichtung nach Siidwesten 
und Siiden auf die Tiefe Rinne (Abb. 60). Rund 40 vH der Wiederfange 
markierter Fische liegen siidlich des 53.0 nordl. Br., wenn auch bei allen 
Markierungsversuchen der groBte Prozentsatz der markierten Fische 
bald nach der Aussetzung in der Nahe des Markierungsortes gefunden 
wurde. Eine geringe Anzahl wendet sich direkt nach Westen bis zu 
dem 2.0 ost1. L., ungefahr zu dem Nordwestrand der Tiefen Rinne, nur 
fUnd 3 vH gehen direkt nordlich in das tiefere Wasser vor und westlich 
der Doggerbank, und eine verschwindende Anzahl richtet ihren Kurs 
nach Osten oder Nordosten nach der deutschen Kiiste oder nach den 
tiefen Griinden nordwestlicb. von Helgoland. 

In einem Bezirk (Abb.60) vor der englischen Kiiste zwischen dem 
53. und 54.0 nord1. Br. und 1030' bis 30 ost1. L., also dicht nordlich oder 
nordwestlich der Tiefen Rinne erweisen sich die Schollen als relativ 
stationar. Am starksten ist bei ihnen noch die Tendenz ausgebildet, nach 

II· 
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Sliden zu ziehen, und ungeHihr ein Flinftel liberschreitet den 53. Breite
grad. Nur wenige wandern nach Norden in Richtung auf die Dogger
bank bis zu 54030'. ganz selten bis zu 55.0 nord1. Br. und somit auf 

die Doggerbank seIber. Noch geringer ist eine Bewegung nach dem 
Osten, und nur ausnahmsweise dringen welche bis zum 6. 0 6st1. L. vor. 

Hauptsachlich nach Sliden ziehen die SchoBen aus dem 20-40 m 
tiefen Gebiet zwischen der Westkante der Doggerbank und der eng-
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lischen Kuste (0°3°'-1° 30' ost1. L. und 54°-54° 30' nord1. Br.). Rund 
60 vH werden in dem vorher besprochenen Areal wieder gefangen und 
viele von dies en gehen weiter sudlich, urn in das Kanalgebiet einzu
dringen. Der Zug nach der Tiefen Rinne geht teilweise auch langs der 
Kuste, wie Fange innerhalb der 20-m-Linie beweisen. Nur ganz selten 
richten einige Fische den Kurs nach Norden und nach Osten, treten aber 
nur ausnahmsweise auf die Doggerbank uber, denn merkwfudigerweise 
liegen weitaus die meisten Wiederfange aus diesem Gebiet am Sud- bzw. 
Westrand dieser untermeerischen Erhebung (Abb.60). 

Mit 54° 30' nordl. Br. erreichen wir die nordliche Grenze der Sud
scholle (Abb. 6o); wir werden spater noch sehen, da13 alle nordlich davon 
vorkommenden Stamme nicht mehr nach dem Kanal wandern. 

Die meisten Markierungen wurden in der Deutschen Bucht ausge
fUhrt. Wenn auch hier rund 80 vH aller Wiederfange im Markierungs
gebiet seIber liegen, so zeigen die anderen doch eine starkere Verschie
bung des Schollenbestandes nach Nordwesten und Westen (Abb. 60), be
sonders im Herbst und im Winter. Diese Wanderungen fUhren die Fische 
in das tiefere Wasser sudostlieh von der Doggerbank und auf diese seiber, 
wenn auch auffallenderweise wiederum der gro13ere Teil vor derselben halt
macht und nur eine relativ geringe Menge auf das Plateau seiber uber
tritt. Ein anderer Teil, der nach Westen gebt, wendet sich sudwestlich 
und schlie13lich sudlich der Tiefen Rinne zu, die sieher auch ein wichtiges 
Laichgebiet, z. B. ffu die Helgolander Schollen ist. Merkwurdigerweise 
lassen die Wiederfange von deutschen Schollen in der Tiefen Rinne ein 
starkeres Dberwiegen der Mannchen erkennen, eine Tatsache, die auch 
durch englische Untersuchungen bestatigt wurde und ihren Grund wohl 
darin hat, daB die Mannchen agiler sind und wohl auch, wie besonders 
auf der Doggerbank und in der Ostsee, durch Alters- und Wachstums
untersuchungen und Markierungen festgestellt wurde, liinger an den 
Laichplatzen bleiben. Damit hangt auch das Dberwiegen der Mannchen 
auf dem Laichplatz zusammen, wo wir ein Geschlechtsverhaltnis Mann
chen: Weibchen = 55,5: 44,5 (REICHARD) oder 62,7: 37,3 (HEFFORD) 
finden, wahrend das Gesamtgeschlechtsverhaltnis berechnet nach Fangen 
des ganzen ] ahres Mannchen : Weibchen = 48 : 52 ist. 

Das Dberwiegen der Mannchen auf den Laichplatzen konnte auch 
andere Grunde haben. Die Mannchen werden, wie wir bereits sahen, ein 
]ahr eher geschlechtsreif, und sie wandern deshalb auch eher von ihren 
Fre13griinden weg. HEFFORD wies nach, da13 auch auBerhalb der Laich
zeit deshalb in den inneren, landnahen Fangplatzen mehr Weibchen, an 
den weiter drau13en gelegenen mehr Mannchen gefangen werden. Die 
gleiche Feststellung machte SMITH fiir Horns Riff-Schollen; da dort die 
Mannchen auch rascher abwandern, iiberwiegen in den Fangen unter den 
hoheren Jahresklassen die Weibchen. SchlieBlich konnte man daran 
denken, daB, da die Weibchen etwas rascher wachsen als die Mannchen 
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und sich Hi.nger auf den stark befischten landnahen Griinden aufhalten, 
eine kiinstliche Selektion zugunsten der Mannchen auf den Weidegriinden 
bewirkt wiirde, und daB umgekehrt auf den Laichgrlinden deshalb die 
Mannchen starker gefangen werden miissen, woraus sich dann auch die 
Tatsache erkHire, daB unter den Fischen hoheren Alters immer die Weib
chen die Mannchen an Zahl iiberwiegen. 

Durch die Wiederfange deutscher Schollen im Kanalgebiet ist jeden
falls erwiesen, daB dieses Laichzentrum auch fUr die Population der 
Deutschen Kiiste von Wichtigkeit ist. Der Grund, weshalb sie diese 
weite Reise machen, ist noch nicht bekannt. Wohl finden sie dort Wasser 
von hohem Salzgehalt und von relativ hoherTemperatur, jedoch wlirden 
sie auch die gleichen oder ganz ahnliche, hydrographische Bedingungen 
nordlich der Doggerbank, also in kiirzerer Entfernung antreffen. Wahr
scheinlich leiten sie, neben einem noch ratselhaften Heiminstinkt, rheo
taktische Reize. Sie gehen namlich im groBen und ganzen der Stromung 
entgegen. Ein Gegen-den-Strom-Anwandern ist sicherlich zweckmaBig 
fiir die Verbreitung der Eier. Diese werden in unserem FaIle durch eine 
Stromung, die aus Siidwesten aus dem Kanal herauskommt, einerseits 
bis 54,50 nord!. Br. nach der englischen Ostkiiste verfrachtet, wo der 
Strom aufgabelt. Ein anderer, starkerer Ast zieht langs der hollandischen 
und deutschen Kiiste bis zur Hohe Helgolands. Von ihm werden die 
Scholleneier und Larven aus dem Kanal zu den bis jetzt besprochenen 
Gebieten transportiert. Da im Kanal und auch spater der Strom nicht 
rei Bend ist und durch Wirbel und durch die Gezeitenstromungen ortlich 
haufig abgelenkt wird, haben die Larven iiberall die Moglichkeit zum 
Bodenleben an den Klisten iiberzugehen. 

Die Wanderung deutscher Schollen nach und vor die Doggerbank ist 
sicherlich zum groBen Teil nur eine Nahrungswanderung, denn wir haben 
ja bereits gehort, daB in dem Bestand der Schollen in der Deutschen 
Bucht starkere jahreszeitliche Schwankungen vorkommen. Die dort im 
Friihjahr beobachteten Zusammenscharungen kommen sicher zum Teil 
von ihren Winterquartieren aus den Tiefen vor der Doggerbank. 

Markierungen in den Gebieten zwischen Austern-Grund und der siid
lichen Schlickbank (Abb. 60), also dem Areal siidostlich vor der Dogger
bank, haben ein starkeres "Riickwandern" der dortigen Schollen nach 
Osten und Slidosten zu den flachen Kiistengebieten, speziell der Deut
schen Bucht, besonders im Friihjahr gezeigt. Ein ungefahr halb so 
groBer Teil wandert von diesem Gebiet nach Slidwesten -bzw. Sliden, 
geht aber hier nicht bis zur Kiistenregion. Aller Wahrscheinlichkeit nach 
zeigt die Wanderrichtung dieser Schollen weiter nach der Tiefen Rinne, 
wenn auch bis jetzt nur eine von Helgoland nach dem Gebiete zwischen 
Austerngrund und Siidlicher Schlickbank transferierte Scholleim Kanal 
wiedergefangen wurde. 

Auffallig ist auch, daB das Verhalten dieser Bestande ganz mit den en 
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der Deutschen Bucht iibereinstimmt, und auch sie nur in verhaltnis
maJ3ig geringer Zahl auf die Doggerbank iibertreten. Dieses Verhalten 
ist um so merkwiirdiger als die Doggerbank ein sehr nahrungsreieher 
Grund ist, und von der Deutschen Bucht nach dort transportierte Schol
len, soweit sie dort blieben, eine drei- bis viermal groJ3ere Langen- und 
Gewiehtszunahme zeigten als die Kiistenschollen. Auch auf die Siidliche 
Schliekbank iiberfiihrte Schollen wiesen ein besseres Wachs tum als in 
der Deutschen Bucht auf. 

Ob nun dieses Gebiet siidostlich der Doggerbank auch zu gleieher Zeit 
Laiehgebiet ist, ist noch nieht vollig sieher, wenn auch dort pro Qua
dratmeter 1-10 bzw. II-30 Eier gefunden werden. Von gro6er Bedeu
tung ist es auf jeden Fall nieht. Die Eier und Larven konnten aber mit 
einem von Nordwest herkommenden Strom sowohl nach den ostlicheren 
Teilen der Deutschen Bucht, als nach der Westkiiste Schleswig-Holsteins 
und Jiitlands transportiert werden. 

Die SchoUen der Doggerbank wandern zum Teil sicher zum Laiehen 
ebenfalls in die Tiefe Rinne (Abb. 60) nach Siiden bzw. Siidsiidwesten, 
was eben falls sehr merkwiirdig ist, da besonders im Winter und Friihjahr 
nordlieh der Doggerbank die gleichen hydrographischen Bedingungen 
herrschen, wie in der Tiefen Rinne und nach Norden eine Abwanderung 
somit naheliegend ware. Dennoch ist der Zug nach Norden nur sehr 
gering. Noch weniger Schollen wandern nach Osten oder Siidosten, da
gegen eine relativ betrachtliche Anzahl nach Westen und Siidwesten 
in die tieferen Gewasser vor der englischen Kiiste. 

Die Herkunft des Schollenbestandes der Doggerbank ist noch nicht 
geklart. Ganz kleine, eben verwandelnde Schollen fehlen dort, und die 
Population muJ3 sich aus Zuwanderern der 0- und I-Gruppe, vielleieht 
auch alterer Jahresklassen erganzen, obgleich, wie bis jetzt die geschil
derten Markierungen zeigten, der GroJ3teil der von Siiden und Siidosten 
herkommenden Fische vor der Doggerbank haltmacht. 

Alle die bisher erwahnten Regionen werden von der Siidscholle be
volkert. Es fragt sich nun, kommen, wenn die ihr angehorigen Popula
tionen alle ein Hauptlaiehzentrum im Kanal haben, Riickwanderungen 
der verlaichten Fische zu ihren urspriinglichen Futtergriinden vor. Wir 
wissen dariiber noch wenig, jedoch muO die Moglichkeit offen gehalten 
werden, und vielleieht sind diejenigen Fische, die wir von der hollan
dischen und nordostdeutschen Kiiste nach Osten ziehen sahen, soIche 
verlaichte Exemplare. Bisher steht jedoch sieher, daB die Zuwande
rung zum Kanal erheblich starker ist, wie die Riickwanderung nach 
den Futtergriinden. 

Als ein Mischgebiet der Siidscholle und der Nordscholle kann der Amrum
grund angesehen werden (Ab b. 60). Markierungen an der Kiiste Schleswig
Holsteins und Jiitlands von Amrum bis nach Hanstholm haben folgen
des Ergebnis gezeigt: In dem siidlichen Teil (ungefahr bis zum 54.030' 
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nOrdl. Br.), in dem Amrumgrund zeigen die Schollen noch eine sHirkere 
Wandertendenz nach Westen und Siidwesten; sie verhalten sich somit 
genau wie die BesUinde bei Helgoland. Auch von ihnen machen die
jenigen Fische, die geradeaus nach Westen ziehen, meist vor der Dogger
bank halt. Man muB deshalb wohl diese Population noch der Siidscholle 
zurechnen, wenn auch eine gewisse sUirkere Wanderung nach Norden 
bis zum 55. 0 30' nordl. Br. wie bei den Helgolander Schollen stattfindet. 
Das Gebiet zwischen dem 54. 0 30' und 55. 0 30' zeigt den typischen Misch
bestand zwischen Amrumscholle (Siidscholle) und Horns Riffscholle 
(Nordscholle). 

Aus dem Areal vor Horns Riff liegen zahlreiche, besonders danische, 
Markierungsversuche vor, bei den en rund ein Drittel der Fische wieder
gefangen wurde. Nicht weniger als 90 vH dieser Schollen haben ganz 
geringe Wanderungen ausgefUhrt, meistens nur eine kurze Strecke nach 
Westen. Einige, besonders Mannchen, gehen weiter und dringen bis zu 
der Region siidlich und siidostlich der Doggerbank und zur Schlickbank 
vor. Eine ganz geringe Abwanderung richtet sich nach Siiden und nach 
Norden, und hochst vereinzelt wendet sich ein Fisch nach Siidwesten, 
offenbar in Richtung nach dem Kanal (Abb. 60). 

Die weiter nordlich lebenden Schollen (nordlich vom 56. Breitegrad 
bis Hanstholm) verhalten sich ahnlich wie die bei Horns Riff. Die 
Hauptmcnge wurde in der Nahc des Aussctzungsortes wieder erbeutet. 
Ein geringer Teil geht nach Westen in Richtung auf die Schlickbank, 
vereinzelte wandern nach Siiden, iiberschreiten jedoch den 55. Breite
grad nicht, und eine Anzahl dringt in das Skagerrak ein. 

Ais das Laichgebiet dieser danischen Schollen diirfen vielleicht die 
tiefen Griinde zwischen der Doggerbank und Helgoland angesehen wer
den, von wo, wie wir bereits gehort, eine Verbreitung der pelagischen 
Eier und Larven durch Stromungen moglich ware. Ein Transport der 
Eier aus dem Gebiet der GroBen Fischerbank durch Stromungen ware 
aber ebenfalls moglich, und es scheint nicht unwahrscheinlich, daB dieses 
Gebiet auch als Laichgebiet fiir die norddanischen Schollen von Wichtig
keit ist. Das Laichgebiet im Kanal kommt fUr die Horns Riff- und 
Hanstholmscholle nicht in Frage, da in Anbetracht des Verlaufes und 
der Geschwindigkeit des bereits erwahnten, aus dem Kanal kommenden 
Stromes, aIle Larven schon ehe sic die danische Kiiste erreicht hatten, 
sich verwandelt haben miiBten, und man keine Anhaltspunkte dafUr hat, 
daB diese Gegend erst von alteren Bodenstadien besiedelt wird. 

Von der siidlichen Schlickbank gilt ahnliches wie von dem tie fen 
Areal siidlich der Doggerbank. Sie ist im wesentlichen ein Weidegrund 
fUr die danischen SchoIlen, die von hier eine starke Riickwanderung nach 
Norden und Nordosten, selten nach Siidosten, zeigen. AuBerdem erfolgt 
zwischen beiden Gebieten (Schlickbank und tiefem Areal siidlich der 
Doggerbank) eine Mischung der Bestande, jedoch so, daB auf der siid-
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lichen Schlickbank die danischen (Nordschollen) und siidlich und west
lich davon die deutschen (Siidschollen) dominieren (Abb.60). 

Die nordlichen Tiefengebiete der Nordsee, z. B. die nordliche Schlick
bank, weist eine mehr stationare Schollenpopulation auf, wenn auch ein 
gewisser Austausch mit danischen Schollen stattfindet. Vber die Wan

. derung der dortigen Bestande, besonders nach Norden zu der Fischerbank 
hin, die vielleicht das Laichgebiet fUr sie ist, sind wir noch nicht genugend 
orientiert. 

Ober die Wanderungen der Scholle im Skagerrak, Kattegat und der 
Beltsee geben deutsche, hauptsachlich aber schwedische und danische 
Markierungsversuche Aufschlu13. Es zeigt sich, daB ein charakteristischer 
Unterschied der zwei Schollenformen besteht, deren jede ihr begrenztes 
Wandergebiet hat. Zum Wandergebiet der nordlichen Form gehOrt die 
Nordsee, das Skagerrak, das Kattegat und der nordliche Teil der Beltsee. 
Zu dem Wandergebiet der sudlichen (Belt-) Form gehOrt das Sudkatte
gat, die Beltsee und die Ostsee (Abb. 60). Schollen des ostlichen Skager
raks (von Bohuslan) wandern in der Richtung nach Skagen und auch 
daruber hinaus, zum Teil selbst in der Richtung der Deutschen Bucht und 
auch schon in Richtung der Doggerbank. Nie aber werden diese Schol
len in der Beltsee oder in der westlichen Ostsee wiedergefangen. Anderer
seits wandert die siidliche Form vom Kattegat in die Beltsee und selbst 
in die Ostsee ein. Auch RassenuntersuchU11gen zeigen, daB die gro13eren 
Schollen des nordlichen Gebietes nicht in die Beltsee einwandern. 

Der Schollenbestand des Skagerraks wird durch mit der ostwarts 
gerichteten, von der Nordsee herkommenden Stromung eingeschwemmte 
Eier und Larven dauernd erganzt. Das Laichgebiet dieser Scholle liegt 
in der Nordsee. Zwischen Skagerrak und dem nordlichen Kattegat geht 
ein lebhafter Austausch von Schollen vor sich, und zwar scheinen die 
Schollen, die vom Skagerrak zum Kattegat wandern, gro13tenteils junge 
Fische zu sein, wah rend die, die in der en tgegengesetzten Richtung ziehen, 
meistens gro13ere und altere Fische sind. Die nordliche Form schweift 
iiberhaupt starker umher als die baltische. So wurde z. B. bei einem 
Transferierungsversuch aus dem Kattegat nach Helgoland eine Scholle 
nach I74 Tagen bei Grimsby wiedergefangen. 

Mit dies en Feststellungen ist auch bereits gesagt, da13 keine nennens
werte Einwanderung von Schollen aus der Beltsee, dem Kattegat oder 
selbst dem Skagerrak nach der Ostsee, wie sie friiher angenommen 
wurde, vorkommt. Besonders die Arbeiten von STRODTMANN und 
JOHANSEN haben vollige Klarheit daruber geschaffen, da13 der Schollen
bestand der Ostsee einheimisch ist. Nur selten sto13en die gro13en 
Schollen aus dem Kattegat nach Siiden und Sudosten bis in die Gegend 
von Rugen vor (Abb. 60 S. I64). Auch innerhalb der Ostsee erfolgt nur ein 
geringer Zuzug aus dem westlichen Becken nach Osten, und wir horten 
ja bereits, da13 auch diese ostlichen Schollen im Bornholmer Tief einen 
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eigenen Laichplatz haben. Markierungsversuche und Transferierungen 
bei Bornholm zeigten nun, daB die Fische meistens stidlich oder stid
westlich, einige westlich und nur ganz wenige nordlich nach der schwe
dischen Ktiste wanderten; die meisten wurden in der Umgebung des Aus
setzungsortes wiedergefangen oder sie gingen zu der pommerischen und 
mecklenburgischen Ktiste. Eine erreichte die Kieler Bucht, wo sie nach 
13 Monaten in einer Entfernung von 340 km yom Aussetzungsort vor 
der Schleiemtindung wieder gefangen wurde. Markierungsversuche in 
dem westlichen Becken ergaben einen ziemlich· stationaren Schollen
bestand (Abb.60). Die sommerlichen Wanderungen nach Stiden und 
Westen sind sicherlich Nahrungswanderungen, denn die Fauna der Ost
see verarmt mit abnehmendem Salzgehalt, und deshalb ist dort der 
Zuwachs der Scholle desto schlechter, je weiter man nach Osten kommt. 

Die Laichwanderungen der Ostseeschollen stellen sich ziemlich 
einfach dar. Von den Ktistengebieten ziehen sich die Tiere im Herbst 
nach den tieferen Becken mit h6herem Salzgehalt zurtick. Die laich
reifen Tiere (Mannchen 3-4 jahrig, Weibchen 4-5 jahrig) verlassen 
nach dem Laichen sehr bald wieder die Tiefe und suchen im Frtihjahr 
die flacheren Weidegrtinde wieder auf. Die Mannchen harren etwas 
langer auf dem Laichplatz aus als die Weibchen. 

Wir haben bereits gehort, daB an der Ostkiiste der Nordsee die Grenze 
zwischen Stid- und Nordscholle bei 54°30' nordl. Br. liegt und haben in 
der Amrumbank ein Mischgebiet zwischen beiden Schollenrassen kennen 
gelernt. An der Westktiste der Nordsee finden wir auf der gleichen Rohe 
ein Mischgebiet, auf dem jedoch nur ein geringer regelmaBiger Austausch 
stattfindet. Der Grund daftir ist, daB sich zwischen der Doggerbank 
und zwischen dem kleinen untermeerischen Plateau, auf dem Schott
land liegt, eine 80 m tiefe Rinne hinzieht und die Schollen nur ver
einzelt diese tiberschreiten. Nach FULTON gehen von den Nordschollen 
nur 0,6 vH stidlich. Dicht unter der Ktiste ist zwischen 54° 30' und 
55° nordl. Br. der Austausch beider Rassen etwas starker (BOWMAN). 
Weiter nordlich wandern alle Schollen nach Norden, wo wir ja auch 
bereits eine Anzahl kleinerer Laichgebiete kennengelernt haben. Mar
kierungsversuche, sowohl vor den Firth of Forth und Firth of Tay als 
auch im Moray Firth und noch weiter nordlich yom Dornoch Firth 
haben gezeigt, daB alle Schollen nach Norden wandern. Auffallig ist 
dabei, daB die Wiederfangplatze von Schollen der eben genannten Stellen 
durchweg getrennt liegen und meist jeweils nicht sehr hoch nach Norden. 
So gehen die yom Firth of Firth nicht tiber den 59. Breitengrad hinaus 
(Abb.60). Dies deutet darauf hin, daB die Schollen yom Norden Schott
lands zu den jeweils nachstliegenden Laichplatzen wandern, und daB 
von dort die Eier und Larven auch nur tiber kurze Entfernungen mit 
dem von Norden herkommenden Strom an die betreffende Ktiste ge
trieben werden. 
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Bei den Faroer-Inseln wachsen die jungen Schollen der 0- und I
Gruppe im Innem der Fjorde heran. Altere J ahrgange werden weiter 
drauBen gefischt, und es findet eine dauemde Abwanderung der alteren 
Jahrgange aus den Fjorden nach dem Meere zu statt, so daB 4jahrige 
Tiere immer auBerhalb der Fjorde erbeutet werden. Sie gehen sowohl 
nach Norden als nach Siiden um die Insel herum auf die Westseite der
selben, mit einer leichten Bevorzugung der nordlichen Route. Die 
meisten Wiederfangplatze liegen in Nahe der 100-m-Kante. Einige Fische, 
besonders die nach Westengewanderten, wurden in 150m Tiefe gefunden. 
Laichplatze sind in der gesamten Umgebung derInselzerstreut (Abb. 61). 

Von der Nordkiiste Islands wandem die laichreifen Schollen sowohl 
auf der Westseite der Insel mit dem kalten Polarstrom, als gegen den 
warmen Siidstrom auf der 
Westseite nach den siidlich 
von Island gelegenen Laich
platzen (Abb. 61). Wir haben 
hier somit ein Beispiel dafUr, 
daB rheotaktische jReize bei 
den Laichwanderungen nicht 
von ausschlaggebender Be
deutung sind, wie man viel
leicht fUr das Wandem der 
Siidscholle nach dem Kanal 

GtJ.1--4-- ..... 

Abb. 6,. Wanderrichtung der Island,choUe (nach HJORT). 
hin hatte annehmen konnen. 
Die Eier der Islandscholle werd~n von der warmen Siidstromung nach 
den Siid-, West- und Nordkiisten der Insel verfrachtet. 

Noch wenig untersucht sind die Wanderbewegungen der Schollen im 
Westen von GroBbritanien und von Frankreich. Dber ihre Wanderungen 
in der Irischen See driicken JOHNSTONE und BIRTWISTLE und SMITH 
ihre Meinung dahin aus, daB fUr eine genaue Kenntnis der Wanderung 
daselbst noch nicht geniigende hydrographische und biologische Unter
suchungen vorlagen. Es scheint mir auch die Rassenfrage fUr diese west
lichen Scholl~n noch nicht geklart, und die eben genannten Verfasser 
sprechen von langsam- und raschwiichsigen Populationen, die friiher 
oder spater die Kiiste von Lancashire verlassen. 

2. Pleuronectes nesus. Die Flunder ist um ganz Europa herum, 
vom Schwarzen Meer iiber das Mittelmeer und den Atlantischen 
Ocean bis zum WeiBen Meer hinauf, einschlieBlich der Nord- und Ostsee, 
verbreitet und kommt auch in der Lokalform Pl. stellatus im Nord
pazifik vor; weitere Arten im Sibirischen Meer, wie Pl. glacialis diirften 
ebenfalls als Varietaten in den Formenkreis von Pl. tlesus gehoren. Die 
Flunder variiert je nach ihrem Standort betrachtlich, was sich schon in 
ihrer Wertung als Marktfisch ausdriickt. Am besten bekannt ist die 
Flunder aus der Nord- und Ostsee. Auch hier konnen wir mit DUNKER 
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und REDEKE mindestens zwei Rassen unterscheiden, eine Nordsee- und 
eine Ostseeflunder, die wahrscheinlich wieder (besonders in der Ostsee) 
weiter aufspalten. Rein a.uBerlich unterscheiden sich die beiden Rassen 
schon durch ihr Wachstum, das bei der Ostseeflunder viel geringer ist. 

Die Flunder laicht in der Nordsee immer in Kustenna.he innerhalb 
der 40-m-Kante, hochstens bis 90 km vom Lande entfemt; in der Ostsee 
geht sie sowohl im Bomholmer als im Danziger Tief bis tiber 80 m 
hinab. Sie begntigt sich andererseits aber besonders in dem ostlichen 
Teil dieses Binnenmeeres mit recht fIachen SteIIen, und SANDMANN 
steIIte die Laichplatze von finnischen Flundem in 4-18 m Tiefe fest. 
Bestimmte Laichareale werden auch von den Flundern eingehalten, 
und ahnlich wie fUr die Scholle wurde besonders durch die Mar
kierungsversuche von EHRENBAUM und REDEKE und TESCH bewiesen, 
daB die deutschen und hollandischen Flundern in der stidwest
lichen Nordsee vor dem Eingange in den Kanal fast an der gIeichen 
Stelle wie die Stidschollen der Nordsee laichen. Am massenhaftesten 
wurden die Eier tiber dem Haaks- und Egmondgrund und tiber Bree
vertien festgestellt. Nur gehen die Flundern naher wie die Schollen 
an das Ufer heran, und BOEKE hat Flunderneier in nachster Nahe der 
Ktiste gefunden. Der gemeinsame Laichplatz zwischen 51° 30' und 
53° 30' nord!. Br. laBt auch das Vorhandensein eines einheitlichen 
Flundernstammes in der stidlichen Nordsee als sehr verstandlich er
scheinen, weil hier ja die verschiedenen Laichschwarme immer wieder 
gemischt werden mussen. Zu dem gleichen Stamm gehoren auch aller 
Wahrscheinlichkeit nach die Kanalflundern, da durch die Markierungsver
suche schon Einwanderungen von hollandischen Flundern in den Kanal 
und in die Seine festgestellt wurden. 

Neben dies em groBen Laichareal finden sich andere Laichplatze von 
geringerer Wichtigkeit in der sudostlichen Nordsee (EHRENBAUM). Das 
Laichgebiet bei Helgoland ist aber nicht so stark besucht, aIs das vor 
dem Kanal, was sehr deutlich aus den maximal unter I qm Wasser
oberflache gefundenen Eizahlen hervorgeht, die sich wie 10-22: 93 
verhalten. We iter nordlich, z. B. bei Horns Riff, werden nur sparlich 
Eier angetroffen, ebenso kommen sie vereinzelt im ganzen sudlichen 
Gebiete der Nordsee bis zum Kanal hin vor. 

In der Ostsee finden wir eine starker ausgesprochene Sonderung der 
Flundern dieses Gebietes in verschiedene, ortliche Bestande, die ihre 
eigenen getrennten Laichplatze haben. Diese liegen in den verschiedenen 
Vertiefungen westlich der Darsserschwelle, im Rtigener Becken, Bom
holm Tief, Danziger Tief und den tieferen Stellen des Finnischen Meer
busens. 

Dber die Laichplatze der Flundern im Mittelmeer und Schwarzen 
Meer, eben so uber die der nordlichen Bestande sind mir keine Angaben 
bekannt. 
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Die Laichzeit der Flunder £allt von Januar bis Man, in der Ostsee 
bis Johanni, bei Temperaturen von 2-120 C aufwarts, und es werden 
hier sandige, harte oder auch schwach mit Fucus bewachsene Stellen 
zur Laichablage gewahlt (SANDMANN). 

Die Eier sind 0,82-I,I3 mm groB und werden gegen Ende der 
Laichzeit, ebenso wie die der Scholle, kleiner. Sie sind glashell und frei
schwimmend, treiben aber mehr in der Nahe des Grundes als in den 
oberflachlichen Wasserschichten. In der Ostsee finden wir, daB die 
Anzahl der unbefruchteten Eier von Westen nach Osten proportional 
der Abnahme des Salzgehaltes zunimmt und im Finnischen Meerbusen 
bis 66vH betragt '. Die Inkubationsdauer richtet sich nach 50-70 Tages
graden. N ach der Resorption des Dotters ist die Larve 4 mm lang; bei 
9-II mm beginnen die erst en Metamorphosenerscheinungen, und die 
Larven verschwinden rasch aus dem Plankton und gehen zum Boden
leben liber. Wahrend der weiteren Vmwandlung wandern die Larven 
dem Vfer zu, wenn sie nicht schon vorher ins Brack- oder selbst ins 
SliBwasser eingetreten waren. Dieser Obergang in weniger salzreiches 
Wasser beginnt an der deutschen Kliste bereits Anfang Mai; wahrend 
dieses Monats vollzieht sich die Metamorphose, und mit Beginn des Juni 
sind alle Stadien am Boden. Die wahrend des Larvenlebens zurlickge
legten Entfernungen sind selbstverstandlich abhangig von der Ent
fernung des Vfers von dem Laichplatz, und damit hangt auch bis zu 
einem gewissen Grade die Dauer. des Larvenstadiums und die Lange des 
Bodenstadiums zusammen. Deshalb sind die jiingsten Bodenflundern 
in der Ostsee kleiner als in der Nordsee; fUr erstere gibt PETERSEN 
selbst so kleine MaBe wie 8 mm an. 

Die Bodenstadien der Flunder zeigen den Altersklassen entsprechend, 
ahnlich wie die Schollen, cine Horizontalschichtung nach der Tiefe. Je
doch ist diese nicht ganz so scharf und reicht nicht so we it in die See 
hinaus (vgl. Abb. 62). Das jahreszeitliche Vor- und Zurlickwandern 
erstreckt sich auch mehr auf die Strandzone, und infolgedessen sind die 
zurlickgelegten Strecken kleiner. 

Die jungen Flundern halten sich dicht an dem Vfer, in den FluB
miindungen und selbst im FluB auf. In der Ostsee finden wir dieO-Gruppe 
weit strenger an das Vfer gebunden als irgendeine andere Plattfischart, 
wenn sie auch hier entsprechend den ortlichen Verhaltnissen einmal 
tiefer gehen kann. Die Fischchen kommen sowohl auf Sand als auf 
Schlickgrund vor, schein en aber gemischten Boden vorzuziehen ; sie werden 
sowohl an offenen als an geschlitzten Vferstellen getroffen, lieben aber 
im allgemeinen starken Wellen schlag nicht. Da die Flunder nicht an 
einen bestimmten Salzgehalt gebunden ist, dringt sie weit nach Osten 
zum Finnischen und Bottnischen Meerbusen vor und ist in der Ostsee 

, Vgl. die gleiche Erscheinung bei der Scholle, S. 157. 
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am haufigsten bei einem Salzgehalt von 0,3-15 vT, kommt aber auch 
noch bei einem solchen von 23 vT vor und kann ebensogut reines SuB
wasser aufsuchen. In der Nordsee finden wir die O-Gruppe aber auch in 
Wasser von 35 vT Salzgehalt. Starker abhangig ist die junge Flunder 
von der Temperatur; sie liebt warmes Wasser und zieht diesem nach, 
und die Hauptabwachsgrunde fUr die jugendlichen Flundem sind des
halb die Unterlaufe der Flusse. 

Die relative Unbekummertheit urn den Salzgehalt des Wassers ist 
auch der Grund, weshalb altere Flundern so haufig in das SuB wasser 

Abb.62. Verteilung der Flunder (PleuYfmectesjleslJs) in dl'r Nords("c 
auf Grund der Trawlfange (nach MASTER:\IAS). 

I > 1 kg gl'fangen pro Tag 
II 1-0,5 ~' 

III 0,5-0 

ubertreten. J a, als 
Dberwinterungsplatze 

werden haufig die tie
fen Rinnen vor FluB
mundungen gewahlt, 
und durch die Unter
suchungen EHREN
BAUMS undSCHNAKEN
BECKS ist es sicher er
wiesen, daB in der 
Unterelbe sowohl die 
"Elbbutte" als die 
"Wattbutte" uberwin
tern. LOb sich die 
Fische in ihren Winter
quartieren in Sand ein
schlagen und eine Art 

Winterruhe durch
machen oder noch N ah
rung suchen, wird von 
den jeweiligen Tempe
raturen und auch von 
dem Alter der Tiere 

abhangen. Junge Jahrgange sind im Winter - wie auch bei der Scholle 
- sicher weniger beweglich als altere; aber auch letztere halten an 
manchen Orten eine Art von Winterschlaf. 1m Fruhjahr und Fruhsommer 
wird dann oft von den Mundungen <ius weite Strecken den FluB aufwarts 
gewandert, immer aber nur von unreifen, noch jugendlichen Exemplaren. 
Wir haben schon von Fangen in der Seine geh6rt. 1m Mlindungsrhein 
steigt die Flunder regelmaBig bis zur hollandischen Grenze auf. 1m 
Dollart und im Unterlauf der Weser und Elbe ist der "Butt" ein wich
tiger Wirtschaftsfisch. In die untere Donau dringt er regelmaBig ein 
(ANTIPA). Aber wir kennen auch eine groBe Reihe von Funden aus 
Fltissen und Kanalen Mitteldeutschlands. v. SIEBOLD erwahnt Exem
plare aus dem Rhein bei Mainz, aus dem Main bei Klingenberg - in 
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neuester Zeit von THIENEMANN emeut bestatigt, - aus der Elbe ober
halb von Magdeburg; LANDAU fand solche aus der Fulda bei Kassel. 
LAuTERBoRN beobachtete Flundem im Neckar bei Heidelberg und im 
Rhein bei Worms. In Westfalen wird die Flunder, wenn auch sehen, in 
der Lippe und Ems (LANDOIS) und im Dortmund-Emskanal (THIENE
MANN) gefunden; die Stucke aus letzterem mussen sechs Schleusen pas
sieren. In der Aller ist der "Butt" ein standiger Gast, sowohl im 
Sommer als im Winter (DoosE). In Belgien steigt die Flunder durch 
die Schelde und Nethe bis Waterloo, durch die Maas und Ourthe bis 
Luttich hoch. In der Themse wurden fruher oberhalb von London be
deutende Fange an Flundem gemacht, jetzt aber infolge der Verun
reinigung des Wassers nicht mehr. Dberhaupt sind auch in den anderen 
Flussen aus diesem Grunde die Wege der Flunder kurzer und ihre An
zahl ist geringer geworden. 

Wenn die Laichzeit herankommt suchen aIle Flundem das starkst 
salzhaltige Wasser auf, das sie erreichen k6nnen. Die Ostseeflunder ist 
in dieser Hinsicht, ebenso wie die Ostseescholle, weniger anspruchsvoll 
als die Nordseeflunder. Letztere geht dann sowohl von der deutschen als 
von der hollandischen Kuste zu dem bereits erwahnten Laichareal in der 
Tiefen Rinne. Die hollandischen Flundem tuen dies an schein end restlos, 
denn bis zu 55 vH der markierten Tiere konnten dort wieder gefangen 
werden, und auch die Kanal- und Seineflundem suchen wahrscheinlich, 
ostwarts wandemd, das groJ3e Laichfeld auf. Die deutschen Flundern 
machen sich zum Teil zu dieser Reise, z. B. aus der Elbemundung, 
wahrend der Wintermonate auf den Weg (SCHNAKENBECK). 

Auf der Laichwanderung nehmen die Flundem, wie von EHRENBAUM 
ausgefiihrte Gewichtsbestimmungen beweisen, keine Nahrung auf, und 
infolge des Stoffverbrauches und der Laichabgabe verlieren die Mann
chen ein Funftel, die Weibchen zwei Funftel ihres Gewichtes. 

Den seewarts gerichteten Laichwanderungen folgen Ruckwande
rungen, die die Tiere aber nur zum geringen Teil in den FluJ3 oder das 
Gebiet, in dem sie aufgewachsen waren, zuruckfiihren. Wohl wurden 
auch markierte Flundem nach J ahresfrist oder mehr wieder im gleichen 
oder benachbarten FluJ3 wieder gefangen, aber andere von der hollandi
schen und deutschen Kuste treten in den Kanal ein, und Maasflundern 
gehen zum Teil in den Zuidersee. 

Merkwurdigerweise finden sich bei den wandemden Laichern auch 
jugendliche Tiere, die noch nicht laichreif sind. Dberhaupt lie ben es 
die Flundern anscheinend, etwas unbestimmt herumzustreichen. An der 
deutschen Kuste gehen sie in gr6J3erer Menge nicht uber das Watten
meer hinaus, einige aber werden das ganze Jahr uber urn Helgoland 
herum angetroffen. Von den Flundem der Deutschen Bucht wandem 
auch sieher nieht aIle nach dem Laichplatz in der Tiefen Rinne sondern 
zu dem Teillaichgebiet in der 6stlichen Nordsee, nordwestIich von Helgo-
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land. An der schottischen Ktiste zeigten Markierungsversuche ebenfalls 
eine gewisse UnregelmaBigkeit in dem Verhalten der dortigen Flundern; 
welche gingen im Winter in die FluBmtindungen und Buchten, andere 
der Ktiste entlang nach Norden in tieferes Wasser. Die Laichwande
rungen gehen hier aber anscheinend nach Stiden. 

Die Ostseeflunder ist mehr stationar. Ihre Wanderungen wurden in 
den letzten Jahren von STRODTMANN studiert. Die Verschiebungen der 
Flundern in der Ostsee sind im wesentlichen Laichwanderungen; ein 
Dbersiedeln groBerer Flundermengen von dem zusammenhangenden 
Gebiet eines Beckens in das andere findet nicht statt. Die Flundern
bestande der einzelnen Tiefenzonen der westlichen Ostseebecken, des 
Bornholmer und des Danziger Tiefs, wandern jeweils von der Ktiste 
nach diesen Bodensenkungen, urn dort zu laichen und gehen im Frtih
jahr wieder zur Ktiste zurtick. Die Einwanderung nach der Tiefe beginnt 
im Herbst und geht zunachst nur zu den etwas flacheren Stellen bis 
zu 60 m Ticfe. Hier beginnt auch das Laichgeschaft, das sich allmahlich 
in groBere Tiefen hinabzieht und auch dort am langsten dauert. 

Einzelne Flundern sind offenbar aber auch in der Ostsee recht agil, 
und so ging z. B. ein stidlich von Bornholm markiertes Tier in den Sund 
hoch. Die tiberragende Mehrzahl aber wandte sich der mecklenburgischen 
und pommerischen Ktiste und nur vereinzelte nach Norden der schwedi
schen Ktiste zu; noch weniger gingen nach Osten. Flundermarkierungen 
in der Danziger Bucht zeigten, daB sich alle Flundern an der Ktiste 
derselben bis nach Samland und zur Kurischen Nehrung verteilten. 

Die jahreszeitlichen Wanderungen im Winter nach der Tiefe und im 
Frtihjahr zurtick nach den Dfern wurden frtiher, besonders von Fischern, 
ausschlief3lich als von der Temperatur ausgelost betrachtet; die Flundern 
sollten dabei das kalte Wasser meiden. STRODTMANN hat diese Ansicht 
groBenteils widerlegt und bewiesen, daB auch andere Faktoren, besonders 
Nahrungssuche, diese Verschiebungen mit bewirken, die aber auch lange 
nicht so groB sind wie bei der Scholle. 

3. Pleuronectes limanda. Die Kliesche lebt auf sandigem Boden 
in 4-100 m Tiefe von der Biscaya bis zur Murmanktiste. Besonders 
hiiufig ist sie in der stidwestlichen Nordsee (Abb, 63); in der Ostsee 
reicht sie bis Gotland. 

Die Laichplatze der Kliesche liegen durchweg etwas tiefer wie die 
der Flunder und meist tiefer wie die der Scholle: 20-40 m in der stid
lichen Nordsee und in der west lichen Ostsee und bis zu 100 m in der 
nordlichen Nordsee. Die Laichplatze sind nicht so scharf umgrenzt wie 
die der Scholle und der Flunder. Pl. limanda laicht sowohl in der stid
lichen, mittleren und auch nordlichen Nordsee, hier besonders zahlreich 
auf der GroBen Fischerbank, weiter westlich vor der Ktiste von North
umberland und auch bei Island. In der stidostlichen Nordsee werden 
die Eier am haufigsten bei Helgoland und Borkum gefunden, wo bis 
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1000 Sttick auf den Quadratmeter kommen konnen; weiter westlich, 
ebenso nach Nordosten gegen das Skagerrak zu, werden sie sparlicher. 
In der Ostsee sind sie am haufigsten in tiefem Wasser. 

Die Laichzeit der Kliesche erstreckt sich von Januar bis Juli, kann 
sich aber mancherorts in verschiedenen Jahren bis zum September hin
ziehen; ihr Hohepunkt Wit von Marz bis Mai. 

Die EigroBe schwankt in der Nordsee von 0,66--{),98 mm; in der 
Ostsee sind die Eier etwas groBer - bis 1,2 mm -; die kleinsten Eier 
kommen gegen SchluB 
der Laichzeit. Zur Ent
wicklung braucht die 
Larve 50-75 Tagesgra
de: 3,8 mm lang hat sie 
den Dottersack resor
biert, und bei einer Lan
ge von 7 mm zeigt sie 
die ersten Anzeichen 
beginnender Metamor
phose. Die Larvenperi
ode ist ziemlich ausge
dehnt und dauert nach 
den Beobachtungen von 
SCHMIDT und EHREN
BAUM 2-3 Monate. Mit 
12-13 mm verschwin
den die Larven in der 
stidlichen Nordsee aus 
dem Plankton, urn mit 
15-18 mm das vollig 
verwandelte Bodensta
dium zu erreichen. Je
doch konnen die Ver-

Abb. 63- Verteilung der Klieschc (Ple1tronect~$ limanda) in der 
Nordsee auf Grund der Trawlfange (nach MASTER:'fAN). 

I > 20 kg gefangen pro Tag 
II 20-10 " 

111 10- 5 J) 

[V 5-- 0 " 

haltnisse recht verschieden sein, und MIELCK beobachtete Larven im 
Gebiete der Doggerbank, die mit 12 mm noch vollig symmetrisch waren 
und fand Stadien von IS mm, die bereits vollig metamorphosiert waren 
und zum Bodenleben tibergingen, wahrend andere, 17 mm lang, noch 
pelagisch lebten. Die Larven gehen haufig schon vor AbschluB ihrer 
Metamorphose zum Bodenleben tiber, treiben auch schon frillier mehr in 
groBerer Tiefe tiber dem Boden, als in den oberflachlichen Wasser
schichten. So fand OTTERSTROM im Skagerrak auch die jungen Stadien 
nicht in tiber 20 m Tiefe. 

Pl. limanda unterscheidet sich von den beiden vorher besprochenen 
Pleuronectiden dadurch, daB sie in der Nordsee keine so charakteristischen 
Wanderungen ausftihrt wie jene, eine Tatsache, die sich sowohl in den 

Ergebnisse der Biologie VI. 12 
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Fangen der Fischdampfer als auch in Versuchskurrenfangen zeigt (Abb. 63). 
HEINCKE (1904) sagt von diesem Fisch: "samtliche Entwicklungsstufen 
yom Ei bis zum fortpflanzungsfahigen Fisch sind tiber den groBten Teil 
des Nordseebodens tiberall, mit Ausnahme der ganz flachen Strandzone, 
gleichmaBig und nebeneinander verbreitet. Wanderungen in horizon
taler Richtung kommen weder bei den Larven noch bei den ausgebildeten 
Fischen vor, hochstens daB die nahe dem Laichen stehenden Fische 
die flachen Stellen der Ktistengewasser verlassen, urn etwas weiter hinaus 
an und jenseits der 20 m-Grenze zu laichen". Dennoch scheint zur 
Laichzeit an manchen Stellen, wie auch aus dem bereits Gesagten 
hervorgeht, eine starkere Ansammlung von Klieschen stattzufinden, so 
z. B. bei Borkumriff, wo EHRENBAUM tiber 37 m die erwahnten maxi
malen Eizahlen fand, und in der Ostsee im Bornholmtief. 

Entgegen den HEI!'CKEschen Feststellungen stehen Angaben von 
MEEK tiber die Klieschen der Ktiste von Northumberland. Hier er
schein en die Fische regelmaBig im April in Ufernahe und verlassen diese 
wieder im Oktober. Sie zeigen dabei eine ahnliche Anordnung der ver
schiedenen Jahresklassen wie die Scholle, nur ziehen sie sich nicht wie 
diese im Herbst nach dem Norden, sondern nach dem Stiden zu ins 
tiefere Wasser zurtick. Die Larven der Kliesche kommen an der nord
schottischen Ktiste, wie die der Scholle von Norden. Die O-Gruppe halt 
sich aber immer unterhalb der Gezeitenzone in 20-100 m Tiefe auf. 
Die Jungfische bleiben hier den ersten Sommer und Winter tiber (3-7 cm 
lang) und ziehen sich im zweiten Sommer etwas naher zur Ktiste, urn 
im folgenden Herbst (10 cm lang) die jahreszeitlichen Verschiebungen 
mi tzumachen. 

4. Pleuronectes microcephalus. Die KleinkoPlige Scholle oder Rot
zunge (LEMAN DAB) hat eine ahnliche Verbreitung wie Pl. limanda, gebt 
in der Ostsee aber nicht soweit nach Osten. Sie bevorzugt rauhen, 
steinigen Grund in 40-200 m Tiefe und ist deshalb besonders haufig an 
der nordenglischen und nordschottischen Ktiste (Abb.64). 

Das Laichgeschaft der Rotzunge vollzieht sich im Kanal, in der 
Nordsee, im Skagerrak. bei den Faroer und bei Island; ein besonders 
stark besuchtes Laichareal findet sich im Nordosten der Nordsee 
(Fischerbank); aber es wird auch an anderen Stellen gelaicht. 

Die Laichzeit fallt von April bis Anfang September, kann aber z. B. 
im Kanal schon im Februar beginnen und in der nordwestlichen Nord
see bis Oktober dauern. Die Eier sind 1,13-1045 mm groB, freischwim
mend und haben 60-70 Tagesgrade zur Entwicklung notig. Die frisch
geschltipfte Larve ist 3,5-5,5 mm lang. Bei einer Lange von 13--15 mm 
beginnen die ersten Umwandlungserscheinungen. Die Metamorphose 
vollzieht sich sehr langsam, nach starkem Langenwachstum, und erst 
zwischen 27 und 30 mm Lange gehen die planktonischen J ungfische in 
relativ tieferes Wasser und allmahlich zum Bodenleben tiber. Die spat 
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geschliipften Larven verwandeln sich wahrscheinlich erst im nachsten 
FrUhjahr. So sieht z. B. HOLT Exemplare von 5-7 em, die im Oktober 
und November an der Humbermiindung erscheinen, als solche an, die 
in der vorjahrigen Laichperiode erzeugt wurden. 

Die 0- und I-Gruppe halt sich in relativer Ufernahe, meist auf Stein
grund I, auf. Die alteren J ahrgange 'zeigen ahnliche saisonelle Ver
schiebungen zu und von der Kiiste wie die Scholle. Diese "Pulsationen" 
werden mit zunehmendem Alter der Fische gr6Ber und sind, wenigstens 
an der schottischen 
Kiiste, von Norden 
nach Siiden und zurUck 
gerichtet. 

Laichreif wird Pl. 
microcephalus mit 

2I em, 4-5 Jahre alt. 
Markierungsversuche 

wurden bei den Faroer 
angestellt. Sie ergaben 
meist Wiederfange in 
dem gleichen oder be
nachbarten Fjord. Ob 
man daraus auf einen 
stationaren Microce
phalus-Stamm schlie
Ben darf, ist nicht aus
gemacht, da eventuell 
ausgewanderte Tiere 
sich auf Steingrund be
geben, wo sie nicht von 
den Fanggeraten er
faBt werden. 

5. Pleuronectes 
cynoglossus. Die 

Abb. 6 •. Verteilung der kleinkopfigen Scholle (PletlY"nectu 
microCt>fhalus) in der Nordsee auf Grund der Trawlfange 

(nach MASTERMA:-I). 

I> IS kg gefangen pro Tag 
II 15- 6 " 
1II6-3" 
IV 3- 0 " 

Httndszunge, auch Rotzunge, geht von den bis jetzt genannten Pleuro
nectiden am tiefsten hinab und wurde von dem "AlbatroJ3" vor der 
amerikanischen KUste von 20-I400 m Tiefe festgestellt. Vom Nord
atlantik und von den arktischen Meeren reicht ihr Verbreitungsgebiet 
in Amerika bis zum Cape Cod, in Europa bis zur Biscaya. In der siid
lichen Nordsee ist sie nicht haufig (Abb.65) und in der westlichen Ost
see selten. 

I Die Jungen der 0- und I-Gruppe werden deshalb auch oft dort nicht 
gefunden, wo die Eier und Larven vorkommen, da sie vom Fanggerat nicht 
erreicht werden. 

12* 
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Die Hundszunge laicht in der mittleren und nordlichen Nordsee von 
Mai bis September, in der Irischen See schon im April. Die 1,07 bis 
1,25 mm groBen, freischwimmenden Eier haben die gleiche lnkubations
zeit wie die von Pl. microcephalus. Das planktonische Larvenstadium 
dauert bei dieser Art am langsten, denn die Metamorphose beginnt erst 
bei einer Lange von 25 mm, unddie kleinsten Bodenstadien, die PETER
SEN im November im Skagerrak fand, maBen 42 mm, wahrend HOLT 
und GOODE und BEAN solche von 50 und 57 mm Lange erwahnen, von 

denen das letztere 
'ID noch nicht vollig asym

metrisch war. Es muB 
60 D deshalb auch die Mog

Abb. 65. Verteilung der Hundszunge (Pleuro1tI'ctes cynog!oss1Is) in 
der Nordsee auf Grund der Trawlfi:inge (nach l\L-\.STF.R~I:\!"). 

I> 25 kg gefangen pro Tag 
II '5- 6 

III 6-3 .. 
IV 3- 0 

lichkeit offen gelassen 
werden, daB das plank
tonische Stadium iiber 
den Winter dauern 
kann. MIELCK (1923) 
betont, daB gerade bei 
dieser Art die verschie
denen Stadien nicht an 
eine bestimmte GroBe 
gebunden sind. Nicht 
nur das Auftreten der 
Flossenstrahlen son
dern auch die Meta
morphose ist weit
gehendst unabhangig 
von der Lange. 

Die Hundszunge 
ist eine typische Kalt
wasserform (vgl. Ab
bild. 65), und des

halb finden wir bei ihr eine umgekehrte jahreszeitliche Wanderung, 
wie bei den bis jetzt besprochenen Pleuronectinen. 1m Sommer schart 
sie sich in groBeren kiihleren Tiefen von 200-250 m zusammen, so 
auch in der mittleren und nordlichen Nordsee, und im Winter zer
streuen sich die Fische mehr in die flacheren Teile der betreffenden 
Meere. Die Riickwanderung nach den Tiefen vollzieht sich im Spat
winter und im Friihjahr. Diese Wanderungen werden hauptsachlich 
von den jiingeren Jahresklassen ausgefiihrt; aus ihnen bestehen die 
Fange, die in flacherem Wasser gemacht werden. Anscheinend wandern 
die Mannchen starker, denn sie iiberwiegen in den Fangen. Nahrungs
suche und Laichtrieb kontrollieren auch hier die Wanderbewegungen. 
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c) Psettinae. 

Unter den verschiedenen Genera der Psettinae wollen wir uns eben
falls nur die europaischen naher ansehen, wenn auch ihre Biologie, ver
glichen mit der Scholle, noch nicht sehr 'gut bekannt ist. Wie bereits 
erwahnt, sind die Psettinae mehr tropische Tiere, und am artenreiehsten 
ist die Familie im tropischen Atlantik und besonders im Pazifik. An 
den europaischen Kiisten kommen Vertreter von vier Gattungen vor: 
Arnoglossus (Platophrys) , Rhombus (Psetta) , Lepidorhombus und Zeugo
pterus (Scophthalmus). 

Aile Psettinae haben freischwimmende Eier, die eine einzige Olkugel 
besitzen. Sie werden im Friihjahr oder Sommer abgesetzt, und die 
Jungen halten sieh, genau wie die der Pleuronectinen, nach der Meta
morphose in Landnahe auf. Die grofleren Stadien gehen auch hier 
wieder tiefer. 

I. Arnoglossus. A rnoglossus thori, im Mittelmeer und N ordostatlan tik, 
reicht bis zu den siidlichen Kiisten der Britischen InseIn. 

Arnoglossus (Platophrys) grohmanni ist hauptsachlich im Mittelmeer 
verbreitet, aber aueh noch haufig langs der Westkiiste Europas bis in 
den Kanal hinein und westlich von Irland und tritt wahrscheinlich auch 
gelegentlieh in die siidostliehe Nordsee iiber. Die im Atlantik 0,72 bis 
0,74 mm, im Mittelmeer nur 0,67-0,68 mm graBen Eier werden im 
Mittelmeer, im Golf von Biscaya und westlich vom Kanal und von 
Irland gefunden. Die Larve, die beim Aussehliipfen 2-3 mm lang ist, 
verbringt den ersten Winter freischwimmend und erreicht dabei ziem
liche GroBe. 

Arnoglossus (Platophrys) laterna, die Lammzunge oder scald/ish, 
wird nur II em lang und hat deshalb wenig wirtschaftliche Bedeutung. 
Ihr Hauptverbreitungsgebiet ist das Mittelmeer und der Ostatlantik bis 
hinauf nach Norwegen; in der Nordsee ist sie stellenweise recht haufig, 
besonders an den britischen Kiisten; im Osten reicht sie bis ins Kattegat; 
siidlich soIl sich ihr Verbreitungsgebiet bis nach dem Kap der Guten 
Hoffnung ausdehnen. 

Die Lammzunge besitzt die kleinsten, pelagischen Eier (0,6-o,76mm). 
Die Larve ist beim Schliipfen 2,6. mm graB, resorbiert sehr rasch ihren 
Dotter und metamorphosiert mit einer Lange von 16 mm. 

2. Rhombus (Psetta). Der Steinbutt (Turbot), Rhombus (Psetta) 
maximus, hat ein ahnliches Verbreitungsgebiet wie die Flunder und 
reieht yom Sehwarzen Meer bis zu den Faroer und nach Norwegen 
(Bergen) und in der Ostsee bis nach Finnland (iiber die Alandsinseln). 
Neben dem Heilbutt ist der Steinbutt der gr6f1te Vertreter der Platt
fische unserer Fauna. Besonders haufig ist er im Mittelmeer, urn Siid
und West-Irland, an der westschottischen Kiiste und in der Siidostecke 
der Nordsee (Deutsche Bucht). Uber die Diehtigkeit der Steinbutt-
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bevolkerung in der Nordsee gibt Abb. 66 Aufschluf3. Tiefen von 0 bis 
ISO m werden von ihm bewohnt. In der Ostsee haben wir sicher eine 
eigene Rasse, die bis zu gewissem Grade eine Zwergform darstellt. 

Der Steinbutt laicht in der Nordsee von April bis August. Meist 
findet man seine Eier nicht sehr reichlich iiber Tiefen von 10-40 m. Ein 
etwas sHi.rker besuchtes Laichareal scheint sich fiir diese Art eben falls 
in der siidwestlichen Nordsee zu finden, doch hat auch MIELCK 4,5 mm 
grof3e Larven an der Nordwestkante der Doggerbank erbeutet. GroBe 

Laichplatze finden sich 
11 0 im Siiden und Westen 

Abb . 66. Verteilung des Steinbutts (Rhombus maxillllls) in ocr 
Nordsee auf Grund der Trawlfange (nach M"\STER :\tA~). 

I> IS kg gefangcn pro Tag 
II 15-10 " 

III 10- 3 " 
IV 3- 0 , . 

der britischen Inseln; 
dort sowohl, als 1m 
Mittelmeer m relativ 
flachem Wasser. Auch 
in der Ostsee laicht der 
Steinbutt. 

Die Eier sind 0,9 bis 
1,2 mm groB und wer
den eben falls gegen Ende 
der Laichzeit kleiner. 
Die Larve mil.lt beim 
Schliipfen 2,2-2,8 mm, 
nach Resorption des 
Dottersackes, 7 Tage 
spater, 3,2-4,8mm. Die 
Metamorphose beginnt 
mit 10 cm, und die Bo
denstadien messen zwi
schen 27-30 cm. Nicht 
ganz metamorphosierte 
Butte findet man haufig 
zwischen Algen. 

Die jiingsten Stadien leben dicht an der Oberflache in der Gezeiten
zone auf Sandgrund und sind aHem Anschein nach ziemlich warme
bediirftig. In der Ostsee findet man <;lie O-Gruppe von 0-1,5, selten in 
3 m Tiefe den ganzen Sommer iiber , im Herbst zieht sie sich in etwas 
tieferes Wasser zuriick. Am haufigsten ist sie an sandigen, offenen 
Kiistenstellen mit etwas Wellenschlag. Neben der Flunder stellt der 
junge Steinbutt an den Salzgehalt des Wassers die geringsten Anforde
rungen und geht deshalb bis zum Finnischen und Bottnischen Meer
busen. 

Die I-Gruppe (8-12 cm lang) wird in Tiefen von etwa 5-15 m ge
funden. Dber die Wanderbewegungen der alteren Butte sind wir noch 
nicht geniigend unterrichtet. Markierungsversuche wurden bisher nur in 
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geringem Umfange durchgefiihrt, so von FULTON I an der schottischen 
Kiiste und von JOHANSEN im Kattegat und in der Ostsee. Aus ersteren 
kann kaum etwas geschlossen werden, da die Wiederfange zu gering. 1m 
Kattegat verteilen sich die Wiederfange auf 1-27 Monate. Steinbutte 
des nordlichen Teiles wurden in weitaus iiberwiegender Zahl in der Nahe 
des Aussetzungsortes, doch meist etwas nordlich davon, wieder gefangen, 
die des siidlicheren Kattegats wurden etwas weiter nordlich und westlich 
wiedererbeutet. Ganzselten hat ten sie sich nach Siiden dem Sund zu 
gewandt. Markierungen 
bei Bomholm bewiesen, 
daO die Stein butte den 
Sommer iiber in ganz 500U-~-l--H~t-n~ 
flachem Wassersich auf
halten und hier langs 
der flachen Kiiste klei
nere horizontale Wan
derungen ausfiihren. 
N ur ein Exemplar, das 
25 Monate spater wieder 
gefangen wurde, hatte 
sich von Bomholm nach 
der schwedischen Kiiste 
begeben. 

Rhombus (Psetta) lae
vis, der Glattbutt (Brill), 
ist mehr ein Siidfisch 
wie der Steinbutt und 
ist deshalb nicht so weit 
als dieser verbreitet; er 
fehIt im Schwarzen Meer 
und reicht nach Norden 
nur bis zur Siidwest-

Abb.6j. V('rtciiung des Glattbutts (Rhombus laevis) in der 
Nordse'(, auf Grund der Trawlfange (nach MASTERMAN). 

1> 10 kg gefang('n pro Tag 
II 10 5" 
II[ 5-0,5" 
IV o~5- 0 )J 

kiiste Norwegens, in der Ostsee nur bis zur mecklenburgischen Kiiste. 
In der Nordsee ist er am hiiufigsten in den siidlichen und siidwestlichen 
Tcilen (vgl. Abb. 67). Der Glattbutt geht nicht so tief hinab wie der 
Steinbutt; er wird von 0-100 m Tiefe gefunden. 

Laichplatze finden sich in der siidwestlichen Nordsee und auch weiter 
nordlich, z. B. 9-II km vor der Kiiste von Northumberland. Jedoch 
scheint sich das Laichgeschaft in der Nordsee nur in geringem Umfange 
zu v:ollziehen. Starker ist es im Kanal. 1m Siiden erstreckt sich die 
Laichzeit von Marz bis August, weiter nordlich von Mai bis J .Ili. Der 
Glattbutt bevorzugt zum Laichen flaches, maOig salzhaltiges Wasser. In 

I FULTON: I I. Ann. Rep. Fish. Ed. Scotland. 
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der Ostsee finden sich Eier nur sparlich (3-4 auf den Quadratmeter), 
in dem stidwestlichen Teil. 

Die Eier sind 1,2-1,5 mm groB; die frisch ausgeschltipfte Larve miBt 
4 mm, und die Metamorphose ist mit 28 mm beendet. 

Die O-Gruppe lebt an den gleichen Stellen wie die vomSteinbutt und 
ist in der Ostsee etwas empfindlicher gegen Salzgehalt wie diese. Sie 
vertragt nicht weniger als 7--9 vT und geht deshalb nicht so weit ost
lich wie der Stein butt. 1m tibrigen gleicht die Biologie des Glattbutt, 
besonders was die vertikale Verteilung der verschiedenen Altersklassen 
anbelangt, vollig der des Steinbutts. 

3. Lepidorhombus. Lepidorhombus whiff (megastoma) , der M e
grim oder Fliigelbutt, ist im Mittelmeer und Nordostatlantik hei
misch und dringt in den Kanal und in die nordliche Nordsee ein. Da er 
Tiefen von 200-500 m bevorzugt, fehlt er in der stidlichen Nordsee. Die 
Laichplatze dieser Art liegen an der West- und Nordktiste von Schott
land, in der nordlichen Nordsee bei Island und westlich von Irland. Die 
1,1-1,5 mm groBen Eier werden tiber tieferem Wasser gefunden. Die 
frisch geschltipfte Larve miBt 4 mm. Ober die spateren Stadien ist noch 
keine vOllige Klarheit geschaffen, und PETERSEN gibt die Lange der 
jiingsten Bodenstadien, die er bei Island in I20-400m Tiefe fand, mit 
7,2-32 mm, HOLT ffir soIche westlich Irlands mit 19 mm an. 

Lepidorhombus (Zeugopterus) bosci kommt vom Mittelmeer bis zur 
Westktiste Englands vor. Seine Laichplatze liegen im Mittelmeer und 
im Atlantik westlich von Europa im tiefen Wasser. Larven wurden stid
westlich von Irland tiber Tiefen von 1000 m .gefunden. 

4. Zeugopterus. Zeugopterus (Scophthalmus) unimaculatus wird im 
MitteImeer und an der Westktiste Europas bis zu den britisehen und 
Shetlandsinseln gefunden. Larven kennt man von den Hebriden. 

Zeugopterus punctatus reieht etwas weiter nach Norden und Osten; 
er kommt auf Steingrund von der Biscaya bis zu der Westktiste Nor
wegens (Trondhjem) und auch im Skagerrak, selten bis zum Sund, vor. 
Die 1-1,07 mm groBen Eier werden im April und Juni abgesetzt. 

Zeugopterus norvegicus (bis 12 em lang) ist eine mehr nordische Form, 
die von Island tiber Irland bis zum Kanal und in cler ganzen Nordsee bis 
zum Kattegat verbreitet ist. Ein Hauptlaichgebiet scheint sieh in der 
Nordsee in der Nahe von Helgoland zu befinden, jedoch werden Larven 
im Juni und Juli in der ganzen Nordsee und auch im Norden und Westen 
von Irland und Sehottland gefunden. Die Eier sind 0,72-0,92 mm graB, 
und die 2,52--2,76 mm groBe Larve wachst unter rascher Resorption des 
Dotters sehr stark und beginnt bereits mit 9 mm sich zu metamorpho
sieren. Die jtingsten Bodenstadien von der nordlichen Schlickbank mes
sen 9-II,5 mm. 
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d) Soleinae. 
Die Soleinae sind in allen warmeren Meeren weit verbreitet, und die 

Genera Solea und Cynoglossus sind in dem tropischen und subtropischen 
Giirtel kosmopolitisch; andere, wie Synaptura, sind auf den Pazifischen 
und Indischen Ozean beschrankt, wenn sie auch sehr weit siidlich, bis 
zum Kap der Guten Hoffnung, reichen. Einige Vertreter der Familie 
haben sich weit nach Norden oder nach Siiden verbreitet und dringen 
weit in die gemaBigte, ja bis an die Grenze der kalten Zone vor. In ihrer 
Lebensweise ahneln die "Zungen" weitgehend den Pleuronectiden, sind 
aber noch enger wie diese an den Boden gefesselt. Einige von ihnen 
k6nnen ahnlich wie die Flunder auch in das SiiBwasser eindringen, so 
Ackirus /asciatus an der Westkiiste des Nordatlantik. Am besten be
kannt sind die europaischen Vertreter der Gattung Solea, da sie sehr 
geschatzte Speisefische sind; von ihnen wiederum ist Solea vulgaris 
"der feinste, wohlschmeckendste und h6chstbezahlte unter den Platt
fischen und allen als Frischfische auf die europaischen Markte gebrachten 
Meeresfischen" . 

Solea vulgaris, die Seezunge, lebt im Westatlantik vom Senegal bis 
nach Schottland und Norwegen, einschlieBlich des Mittelmeeres und 
wahrscheinlich.des Schwarzen Meeres. In der Nordsee ist sie besonders 
haufig in deren siidlichen Teile sowohl an der englischen als an der 
deutschen Kiiste. 1m Kattegat wird sie noch reichlich angetroffen, wird 
aber gegen die Ostsee hin immer seltener und reicht in dieser selber nur 
bis zur mecklenburgischen Kiiste. Haufig ist die Zunge auch im Kanal 
und in der Irischen See. 

"Die Seezunge lebt in engerer Verbindung mit dem Grunde des 
Meeres als die meisten Plattfische; nicht nur, daB sie ihn selten veriaBt, 
sie wiihlt sich oft atlch mehr oder weniger tief in den Boden ein" (EHREN
BAUM 1914). Diese Gewohnheit bedingt, daB sie Schlickgrund oder 
Schlicksandgrund dem harten Sandgrund vorzieht und deshalb beson
ders haufig in den Wattenmeeren erbeutet wird. Ihr Aufenthaltsort sind 
Tiefen von 5-60 m, jedoch werden die von 15-25 m vorgezogen, ob
gleich sie auch bis zu 100 m hinabgehen kann. 

Die Verbreitung der Zungen in den verschiedenen Tiefen wird gut 
durch die englischen I Fangstatistiken illustriert. Fiir die Jahre 1909 bis 
1913 wurden gefangen: 

Tabelle 88. Fangstatistik fur Seezunge in den Jahren 1909--1913. 

von 0-20 m Tiefe rd. 5 vH der engl. Zungenausbeute in der Nordsee 
20-40 " 60 

JJ 40-60 I' " 34 " 
.. 60-80" .. 0,9 " 

I England kann nicht weniger als 5/S der Zungenfange in der Nordsee 
fur sich in Anspruch nehmen. 
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Diese Verteilung der Zungen nach dem Tiefenareal lal3t auch rlie 
Abb. 68 deutlich erkennen. 

Ahnlich wie bei den Schollen stellen wir auch bei der Seezunge jahres
zeitliche Wanderung nach dem Dfer hin und von diesem weg fest. Im 
Friilijahr beginnt - in der Nord~ee im Marz und April - ein Zustromen 
der Zungen nach den Flachwassergebieten von 0-20 m Ticfe, so daD die 
Fange dart im Mai und J uni ihr Maximum erreichen und allmahlich ab
sinken, uril im September I ein Minimum zu erreichen. Da sowohl kleine 
als grol3e Zungen diese jahreszeitlichen Wanderungen ausftihren, findet 

Abb.68. Verteilung der Seezunge (Solea vulgaris) in der ~ordsl'e 
auf Grund dcr Trawlfange (nach M . .s"STER'L\N). 

I> 20 kg gefang('n pro Tag 

in umgekehrter Zeit
folge eine Verarmung 
bzw. Anreicherung von 
Zungen in der Ticfe 
statt. Dart werden die 
maximalen Fange im 
Winter, wahrend der 
Monate Dezember und 
Januar gemacht. Die 
Zungen suchen bei 
ihren nach dem tiefen 
Wasser gerichteten, 
winterlichen \Vande
rungen besonders gem 

bestimmte, tiefere 
Locher (pits) in der 
2o-4o-m-Zone auf, 
wo dann besonders an 
der englischen Kiiste 
Massenfange gemacht 
werden. 

Da sowohl alte, als 
junge Zungen diese 
Wanderungen ausfiih

ren, tritt keine so scharfe. vertikale Sonderung der einzelnen J ahres
klassen wie bei der Scholle in Erscheinung; angedeutet ist diese jedoch 
ebenfalls, da die graBen Exemplare die f1acheren Griinde eher - mcist 
sofort nach dem Laichen - wieder verlassen. 

II 20 - 7,7 " 
III 7,7-- 0,5 ). 
IV 0.5- 0 

Die jahreszeitlichen Wanderungen werden namlich sowohl durch die 
Nahrungsuche und das Nahrungsbediirfnis, als durch den Geschlechts
trieb veranlaBt. 

Nach REDEKE und TESCH sinkt das Nahrungsbediirfnis der Zungen 
von Januar bis April stark herab, urn vom Mai bis August sehr schnell 

1 In den eigentlichen Wintermonaten ruht die Fischerei in den Watten. 
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zuzunehmen. Daneben werden die 'Wassertemperaturen eben falls auf die 
Wanderrichtung mitbestimmend wirken. Sieher aber hat einen bedeu
tenden EinfluB die GeschlechtsUl.tigkeit. Die Mannchen werden meist 
im 4. (20-25 cm lang), die Weibchen im 5. (30-35 cm lang) Jahre ge
schlechtsreif. 

Die Laiehgebiete der Seezungen liegen im ganzen Verbreitungsgebiet 
der Seezunge innerhalb der 40-m-Zone; am haufigsten zwischen 10 und 
30 m, jedoch gar nicht selten auch schon bei 8 m. Fur gewohnlich be
ginnt sogar das Laichen an den flacheren Stellen und zieht sich allmah
lich nach der Tiefe hin, und es wurden auch schon, wenn auch selten, 
Eier auBerhalb der 4o-m-Linie festgestellt. Typische, engumgrenzte 
Laichareale kommen anscheinend bei der Zunge nicht vor, wenn auch an 
manchen Stellen weit mehr Eier als an anderen gefunden werden. Solche 
dichtere Laichplatze finden sich z. B. bei den nordfriesischen und ost
friesischen Inseln (35 Stuck pro Quadratmeter), im Kanal, an der ost
englischen Kuste im Washgebiet, dann an der Kuste von Cornwall und 
in der Irischen See. 

Die Laiehzeit erstreckt sich flir das ganze Verbreitungsgebiet von 
Januar bis August. In der Nordsee ist die Hochlaichzeit im Mai. Das 
Laiehgeschaft beginnt an den nordfriesischen Inseln im April, etwas 
fruher an den ostfriesischen Inseln, im Kanal im Marz, in der Biscaya 
im Februar und im Mittelmeer im Februar oder noch fruher. 

Die Eier der Seezunge sind im Durchschnitt 0,95-1,38 mm groB, 
variieren aber sehr stark, und man kennt solche von r,58 mm (HoLT) 
und 1,6 mm (FABRE-DoMERQUE und BI:ETRIX); gegen Ende der Laich
periode werden die Eier kleiner. Sie sind leicht an dem segmentierten 
Dotter und an den in Gruppen zusammenliegenden klein en Olkugeln 
kenntlich. 

Die Inkubationsdauer betragt rund 100 Tagesgrade. Die 3,2 mm 
1ange Larve resorbiert in 10 Tagen ihren Dottersack und ist dann 4,2 mm 
lang. Mit 7 mm beginnt die Metamorphose und mit II mm, wenn noch 
nieht vollig verwandelt, geht sie zum Bodenleben uber. Mit 12-14 mm 
ist die Metamorphose beendet. 

Die O-Gruppe lebt dieht am Vfer, meist an geschutzten, etwas 
schlickigen Stellen. Sie ist in hezug auf den Salzgehalt des Wassers nicht 
sehr anspruchsvoll, und in der Nordsee halt sie sieh sogar mit einer ge
wissen Vorliebe in brackigem Wasser in Buchten und FluBmundungen 
auf, z. B. im Dollart und vor der Elbemundung. 1m Skagerrak und 
Kattegat findet man die jungsten Stadien in den Fjorden dicht am Vfer; 
im Laufe des Sommers verbreiten sie sich aber hier bis zu 50 m Tiefe 
hinab. In der Ostsee treffen wir junge Zungen in der EckernfOrder Bucht 
und auch weiter ostlich, wo ihre Verbreitungsgrenze durch die IO-II vT 
Isohaline gebildet wird. 

Markierungsversuche liegen flir Zungen nur wenige vor. Davon haben 
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die von JOHNSTONE und MONHAGHAN ' in der Irischen See zu keinem 
Resultat gefiihrt. Auch GARSTANG hatte an der englischen Ostktiste 
(Norfolk und Lincolnshire) nur zwei Wiederfange, einen nach 6 Monaten 
150 km stidlich und einen nach II Monaten in der Nahe des Aussetzungs
ortes. SchlieBlich bewiesen die Versuche von JOHANSEN im Kattegat nur, 
daB die lungen den Sommer tiber in flacherem Wasser sind als im \Vinter, 
wenn auch andererseits eine gewisse Tendenz bestand, etwas nach Norden 
abzuwandern. Die lungen scheinen demnach relativ station are Tiere 
Zl1 sein, wofiir auch die von DUNKER 2 festgestellte Sonderung in mehrere 
Rassen spricht. 

Eine ahnliche Lebensweise wie S. vulgaris ftihrt S. lascaris, die Frlln
zosische Zunge. Sie ist eine mehr stidliche Form und kommt vom Mittel
meer bis zu den Stidwestkiisten Englands, in der Irischen See, im Kanal 
und gelegentlich in der stidwestlichen Nordsee vor. Wahrscheinlich in
folge ihres groBeren Warmebedtirfnisses halt sie sich in flacherem Wasser 
als die Seezunge, in 3-15 m, auf. Ihre Laichzeit Wit in den Mai bis Juli. 

Solea variegata, die Dickruckige Zunge (Thick-back sole) hat die gleiche 
Verbreitung wie S. [ascaris, geht aber in viel tieferes Wasser - von 
35-300 m Tiefe. Sie laicht im Mittelmeer und auch im Sudwesien von 
England. 

Sehr haufig, wenn auch ohne wirtschaftliche Bedeutung, ist die 
Kleine Zunge, Solea lutea. Sie hat ein ahnliches Verbreitungsgebiet 
wie die echte lunge, geht aber nicht ganz so weit nach Norden und im 
Osten nicht tiber das Kattegat hinaus. Das von ihr besiedelte Tiefen
areal geht urn ein geringes tiefer als bei S. vulgaris. 

Solea lutea laicht auf denselben Platzen wie S. vulgaris, nur beginnt 
die Laichzeit etwas spater; in der ostlichen Nordsee, wo der Fisch sehr 
haufig ist, im Mai, etwas fruher an den ost- und westfriesischen Inseln 
und an der hollandischen und englischen Kuste. Die Eier sind etwas 
kleiner wie die der echten lunge (0,69--0,94 mm), ahneln diesen aber im 
tibrigen sehr stark. Haufig werden sie in groBen Mengen gefunden, so 
im Juni bei Amrum bis 300 Stuck auf den Quadratmeter und in ahn
licher Menge an der hollandischen Kuste und an bestimmten Stellen 
(Schwarze Bank und Well Bank) der englischen Ktiste. 

XVII. J ugulares. 
a) Ammodytidae und loarcidae. 

An sandigen Stellen der tropischen und nordlichen Meere leben haupt
sachlich in der Brandungszone, aber auch tiefer hinab, die Ammodytidae, 
die Sandaale. 

I JOHNSTONE and MONHAGHAN: Rep. of the exper. with marked Fish. 
191 3. 

2 Siehe Anhang zu der Arbeit von E. MOHR. 
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Ammodytes tobianus finden wir an den europaischen Kusten von dem 
Golf von Biscaya bis zum Wei Ben Meer und zur Nordostkuste Sibiriens; 
besonders haufig ist er in der Nordsee und in der Ostsee bis zum Finni
schen Meerbusen und auBerdem bei Island und Gronland. In der Nord
und Ostsee geht der Fisch auf sandigem Grund bis zu 40 und 50 m hinab. 

Das LaichgeschaJt erfolgt in der Nordsee in den Herbstmonaten, 
weiter nordlich spater, auBerhalb der 20-m-Linie, nach MEEK sogar bis 
zu einer Tiefe von 70 m. Die Eier werden an Sandkorner angeklebt; sie 
besitzen eine Olkugel, werden haufig von ihrer Vnterlage losgerissen und 
treiben dann wie die vom Stint im Wasser. Vereinzelt findet man 4,5 mm 
lange Larven bereits im Herbst, die Hauptmasse aber erst im Frtihjahr. 
Die im Frtihjahr geschlupften Larven sind groBer, 5--6 mm lang. Sie 
halten sich zunachst in den unteren Wasserschichten tiber dem Boden 
auf und steigen bei einer Lange von I cm allmahlich hoher und werden, 
1,5 cm lang, in oft ungeheuren Mengen in den oberflachischen Wasser
schichten gefunden. Oberflachenfangc bei Helgoland Ende Juni ergaben 
bis zu 2400 Exemplaren, quantitative Vertikalfange bei Danzig bis zu 
400 und solche bei Horns Riff bis zu 531 Sttick pro Quadratmeter 
(EHRENBAUM). Auch an anderen Stellcn der Nordsee, z. B. im Firth of 
Forth, wurden von BOWMAN r riesige Larvenmengcn festgestellt. Es 
scheint, als ob gewisse, wenn auch nicht scharf umgrenzte Laichplatze 
eingehalten wfuden, und BOWMAN will an der schottisehen Ktiste drei 
solcher Zentren unterscheiden. 

Mit ungefahr 3 em flihrcn die Jungen das Leben der Alten und bevor
zugen die mittleren und unteren Wasserschichten. Da aber die er
wachs en en Fische auch haufig an der Oberflache getroffen werden, kann 
der Zeitpunkt des Oberganges zu dem Bodenleben nicht scharf be
stimmt werden. 

Die einzelnen Jahrgange halten sich in gesonderten Sehwarmen dicht 
beisammen und stehen im Winter tiefer - bis zu 100 m --, im Sommer 
mehr in Ktistennahe, und bei ruhigem Wetter kann man dicht unter dem 
Vfer in 1-4 m Tiefe oft groBe Scharen der Fisehe beobachten. Werden 
sie gestort oder von Feinden (z. B. von Tiimmlern) verfolgt, so bohren 
sie sich rasch mit dem Kop£ voran in Sand ein oder springen sogar haufig 
aufs Trockene. 1m Sand eingegraben konnen sie die Ebbe uberdauern, 
wenn sie auch, besonders bei heiJ3en Tagen, dabei oft der Tod ereilt. Die 
Schwarme streifen ziemlich weit umher, und wahrscheinlich findet auch 
ein Zustromen zu den bereits erwahnten Lilichzentren statt. So solI 
Ammodytes cicerellus im Mittclmeer vor Nizza naeh RISS02 im Mai und 
Juni von Westen herkommend in Seharen erseheinen und nach Osten 
ziehen. 

r BOWMAN: Fisheries of Scotland. Scientif. investig. 3. I9I4. 

2 Zit. nach MEEK. 
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A. americanus und A. dubius an der amerikanischen bzw. gronlandi
schen Kiiste sind wahrscheinlich nur Varietaten von A. tobianus, und auch 
A. personatus im Nordpazifik ahnelt ihm weitgehend. 

A. lanceolatus ist nicht so weit nach Norden und Osten wie A. tobianus 
verbreitet und kommt in der Ostsee nur selten VOL Er laicht etwas friiher, 
von Mai bis August, und gleicht in Eigro£3e und seinem Verhalten weit
gehendst A . tobianus. 

In Japan find en wir Hypotychus dybowskz"i und in tropischen Meeren 
die Genera Bteekeria und Embotychthys. Sie gleichen in ihren Lebensgewohn
heiten den besprochenen Formen. 

Die Familie der Zoarcidae hat wahrscheinlich ihr Ursprungsgebiet im 
Nordpazifik, wo sie noch heute am gattungs- und artenreichsten ist; von 
hier aus ist sie nach Suden und Osten vorgedrungen. Einige Arten sind 
zirkumpolar und zwei Gattungen finden sich in der Antarktis und mehrere 
am Kap Horn. 

Die Zoarcidae sind im wesentlichen eben falls Kustenfische, und nur 
einige Formen sind zu Bewohnern der Tiefsee geworden. Sie sind ent
weder lebendiggebarend, wie Zoarces viviparus, oder haben groBe, am 
Boden liegende Eier, wie Gymnelis viridis. 

Zoarces (Euchelyopus) vivipams, die Aalmutter, ist von dem Golf 
von Biscaya bis zum Weil3en Meer, einschlieBlich der Nord- und Ostsee, 
verbreitet und dringt haufig ins brackische Wasser ein. Gelegentlich und 
wohl ausnahmsweise steigt sie auch in Flussen hoch und wurde schon in 
der Havel bei Spandau angetroffen. 

Die glashellen Jungen - bis 200 Stuck von einem Weibchen - wer
den 4-5 cm lang, schon weit.entwickelt, von Dezember bis Februar ge
boren 'und leben wie die Alten am Vfer zwischen Steinen und Pflanzen. 
Ober Wanderungen der Aalmutter ist wenig bekannt. DAY gibt an, daB 
die Fische schon vor Hochsommer sich von der Vferregion in tieferes 
Wasser zuruckziehen, und auch GOFFIN und HOWES' beobachteten in 
Woods Hole, daB die Aalmutter zum Laichen aus dem warmeren in 
kalteres Wasser gebt. 

Zoarces anguitlaris, von der atlantischen Kiiste Nordamerikas, ist nahe 
mitZ. viviparus verwandt und gleicht diesem, wie Z. elongatus vom Ochotski
schen Meer, anscheinend weitgehend in seiner Biologie. 

Die eierlegenden Formen, z. B. Gymnelis viridis vom Eismeer (bis zum 
81° 52' nord!. Br.) und Lycodes3 vom nordlichen Westaltantik haben 3 bzw. 
4-7 mm gro£3e Eier, die am Boden festgeheftet werden (KNIPOWITSCH und 
JENSEN). Die Laichzeit {alIt in den Sommer und von ersterer Art fand 
KNIPOWITSCH im Juli am Boden 3-3,5 cm lange Junge, die wohl bereits 
I Jahr alt waren. 

1 Der Geburtsakt wurde schon wiederholt im Aquarium beobachtet. Die 
frisch geschliipften Jungen sind 1-2 Tage fast unbeweglich und werden oft 
von den Alten aufgefressen. 

• Zit. nach CHIDESTER. 
3 Gymnelis und Lycodes sind ausgesprochene Kaltwasserformen. 
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b) Gobiesocidae, Brotulidae und Batrachidae. 
Die Gobiesocidae (X enopterygii) besitzen eine kehlstandige, von den teil

weise umgewandelten Bauchflossen gebildete Saugscheibe. Es sind in der 
Hauptsache kleine Uferfische der Tropen, wie das Genus Gobiesox zu beiden 
Seiten des tropischen Amerikas, und nur das Genus Lepadogaster ist im Nord
ostatlantik und im Mittelmeer heimisch. 

Lepadogaster bimaeulatus lebt in der Gezeitenzone des Mittelmeeres 
und der Ostktiste Europas bis nach Norwegen, einschlieBlich der Nord
und Ostsee; L. gouani reicht vom Schwarzen Meer und Mittelmeer bis 
zur Nordsee. Die Fische fiihren eine stationare Lebensweise und halten 
sich meist in Verstecken zwischen Gestein auf. Die flach elliptischen 
Eier werden im Juni und Juli, ahnlich wie die der Gobiidae an leere 
Muschelschalen angeklebt. Die Larven sind den Sommer tiber pelagiseh 
und werden von Stromungen auch nach dem tie fen Wasser getragen. Von 
dort wandern sie im nachsten Frtihjahr, 2,5 cm groB, gegen das Vfer 
zurtick. Auch die alteren, 5-5,5 em groBen Tiere, die im 3. Jahr ge
schlechtsreif werden, seheinen jahreszeitliche Wanderungen, vom und 
gegen das Vfer zu, zu unternehmen. 

Die meisten Vertreter der Familie der Brotutidae sind tropische Arten, 
die zum Teil in der Tiefsee (Cataetyx, Bathyonus, Bythites) , zum Teil am 
U fer (Ogilbia, Brotula) leben und auch in geringer Anzahl zu SiiBwasser
relikten geworden sind, so die blinden kubanischen Hohlenfische Stygicota 
und Lucifuga. 

Die Eatraehidae, die Krotenfisehe, sind am besten bekannt in Ea
traehus (Opsanus) tau, der an der Ktiste von Nordamerika von Cape Cod 
bis nach Kuba haufig ist. Die Fischc bringen den Winter tiber in tiefem 
Wasser zu und wandern zur warmen Jahreszeit naeh der Ktiste, wo sie 
dieht unter Land, ahnlieh wie manehe Gobiiden, unter einem Stein eine 
Hohlung auswtihlen und an dessen Vnterseite die bis 5 mm groBen 
Eier ankleben. Das Gelege wird von den Mannehen bewacht. Die 
Jungen tragen auf dem Dottersaek einen akzessorisehen Saugnapf, mit
tels dessen sie sich wahrend der Zeit der Dotterresorption an dem Stein 
festhalten. 

Eatraehus didaetylus wird gelegentlieh in der Nordsee und im Ska
gerrak angetroffen; sein Hauptverbreitungsgebiet sind die Ktisten des 
ostlichen Atlantik. In ihrer Biologic gleieht diese Art vollig der 
vorhergehenden. 

Vertreter der Genera Thalassophryne und Thalassathia, der giftigen 
Krotenfische Stidamerikas, steigen an der atlantisehen Ktiste in FluB
mtindungen und eine Strecke weit in die FWsse seIber ein; ahnlieh ver
halt sieh das Genus Daeetor an der pazifisch-amerikanischen Ktiste. 

Auf beiden Seiten des tropischen Amerika kommt die mit Leueht
organen versehene Gattung Poriehthys vor, die Vferfisehe umsehlieBt. 
Mir sind Daten tiber Wanderungen derselben ebensowenig bekannt als 
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iiber das ostindisch-australische Genus Congrogadus und tiber die Tiefsee
formen Podateles. 

C) Blenniidae und Anarrhichidae. 
Die Familie der Blenniidae ist sehr artenreich - etwa 30 Gattungen 

mit 300 Arten - und, mit Ausnahme der Gruppe der Clinidae, eier
legend. Ihr Hauptverbreitungsgebiet haben die Blenniidae in den 
tropischen Meeren. Doch trifft man sic auch in allen warmen und ge
maBigten Seen und einige sind sogar zu hoch nordischen oder zirkum
polaren Tieren geworden. Durchwegs sind sie Bewohner der Kiisten
region, die nur zu bestimmten Jahreszeiten groBere Tiefen aufsuchen. 
Einige Vertreter gehen in Fliisse, so Tripterygium fenestratum in Neu
Seeland, Criticeps australis in den Swan River von Australien und in 
die Fltisse von Tasmanien und Petroscirtes heyligeri in den Moesi
fluB bis nach Palembang (Sumatra). Andere Arten sind SiiBwasser
formen ("landlocked") geworden, so z. B. Blennius vulgaris in Italien, 
der mit der marinen Kiistenart des Mittelmeeres Bl. cagnota nah ver
wandt ist. 

Von den zahlreichen Arten der Gezeitenzone der tropischen Meere 
gehen einige Genera (Rupiscartes und Salarias) haufig an Land und 
fUhren eine ahnliche Lebensweise wie Periophthalmus. 

Die verschiedenen Arten der Blenniidae sind in ihrer Biologie noch 
nicht geniigend bekannt. Alle legen ihre Eier am Boden, meist in 
Klumpen ab und fUr gewohnlich wird das Gelege yom Mannchen be
wacht. Die Eiablage der meisten hierher gehorigen Arten erfolgt im 
Winter in Kiistennahe. Die jungen Larven sind bei vielen Arten sieher 
pelagisch. 

Das Genus Lumpenus lebt zirkumpolar. So wird L. maculatus siid
lich bis Bohuslan, besonders haufig dann bei Island, Spitzbergen und 
Gronland und an der nordamerikanischen bzw. kanadischen Kiiste beob
achtet. Von Oktober bis Dezember erscheint der Fisch an den Kiisten, 
setzt dort seine Eier ab und zieht sieh wieder in tieferes Wasser zuriick, 
wo er die iibrige Zeit des Jahres verbringt. L. medius ist noch aus
gesprochener nordlich und kommt ebenfalls zirkumpolar vor. Etwas 
weiter stidlich geht die nordatlantische Art L. lampretiformis, namlich 
bis Cape Cod auf der amerikanischen und in die Nord- und Ostsee bis 
zum Finnischen Meerbusen auf der europaischen Seite. In der Nordsee 
wird der Fisch in den Wintermonaten haufiger angetroffen als im Som
mer. Sein Laiehgeschaft fa11t wahrschcinlich in die Weihnachtszeit, 
wenn auch seine Eier, die, wie sicher anzunehmen ist, zu Boden sinken, 
noch unbekannt sind. 17-23 mm lange Larven von L.lampretiformis 
wurden in der westlichen Ostsee als auch in der Nordsce (Schlickbank) 
im Februar bzw. Marz gefunden. 

Die Gattung Blennius umfaBt ausschlieBlich Kiistenfische, die mit 
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Vorliebe in der Gezeitenzone zwischen Steinen und Pflanzen leben. Ihre 
Laichzeit falit in das Friihjahr bis zum Sommer. Die Eier werden in 
Klumpen in kleine Hohlungen meist innerhalb der Gezeitenzone ab
gelegt und vom Mannchen bewacht. Die Jungen sind pelagisch. Am 
artenreichsten ist das Genus in den warmeren Teilen des atlantischen 
Beckens einschlieBlich des Mittelmeeres und im Indischen Ozean bis zu 
den australischen Gewassern. Einige Arten kommen vom Mittelmeer 
und dem mittleren Ostatlantik an die nordwesteuropaische Kiiste, so 
Bl. gattorugine, Bl. ocellaris und Bl. galerita bis zu den westenglischen 
Kiisten und Bl. pholis bis nach Norwegen. 

Chirolophis steht Blennius sehr nahe und gleicht ihm auch in der 
Lebensweise weitgehend, jedoch mit dem Unterschied, daB die zu diesem 
Genus gehorigen Arten Winterlaicher und mehr nordische Tiere sind. 
Ch. galerita, in der Nordsee bis hoch hinauf nach dem Norden und bis 
in die westliche Ostsee, setzt ihre Eier von Oktober bis November in 
Ufernahe abo Die pelagischen Larven werden von Dezember bis Ende 
Marz im Plankton gefunden. 

In der Gezeitenzone des Nordatlantik, siidlich bis nach Woods Hole 
und zum Kanal und ostlich bis zum Finnischen Meerbusen, lebt Pholis 
gunellus. Die glashellen, 2 mm groBen Eier werden vom November bis 
Januar in Klumpen abgelegt, urn die sich das'Weibchen herumschlingt, 
das wiederum von dem Mannehen bewacht wird. Die 9 mm langen 
Larven sehliipfen von Januar bis Marz und werden noeh 25-30 mm 
lang im Juli planktoniseh angetroffen (EHRENBAUM) Sie halten sieh 
hauptsaehlieh in Landnahe auf, wo sie mit der Gezeitenstromung auf 
und ab wandern, gelegentlieh aber aueh we it in die See hinaustriften. 

Vertreter des gleiehen Genus oder des ihm nahestehenden A podichthys 
sind zahlreieher in der BeringstraBe. 

Die Anarrhichidae bewohnen mit drei Arten den Nordatlantik und 
nur' Anarrhichas lupus, der Seewolt, geht siidlieh bis zum Golf von Bis
eaya und bis Kap Hatteras, Die Art ist besonders haufig bei Gronland, 
Island, den Faroer, in der nordliehen Nordsee und an der Kiiste von 
Norwegen bis zum WeiBen Meer. In der Art der Laiehablage, die in 
die Monate November bis Januar fallt, stimmen die Anarrhichas-Arten 
weitgehend mit den Pholiden iiberein, nur vollzieht sieh das Laich
geschaft in groBerer Tiefe. Die Eier sind 5,5----6 mm, die Larven beim 
Schliipfen 1,2 em groB. Letztere leben pelagiseh in den unteren Wasser
sehiehten. Der Dottersack wird sehr langsam im Verlauf von 3 'I. Mo
naten riiekgebildet. 

A. lupus seheint im Friihjahr von Norden nach Sliden geriehtete, d. h. 
aus tieferem naeh flaeherem Wasser flihrende Wanderungen zu machen. 
Wenigstens nimmt seine Haufigkeit in der westliehen Nordsee -nach den 
englischen Fangstatistiken -von Januar bis Mai stark zu, urn dann bis 
Dezember wieder langsam abzusinken. Ob man aber wie MEEK diese 

Ergebnisse der Biologie VI. I3 
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Verschiebungen als anadrome Laichwanderungen auffassen dart, lasse 
ich dahingestellt, weise jedoch auf die gewissen Unstimmigkeiten zwi
schen Laich- und Wanderzeit hin. Die Nahrung von A. lupus besteht 
hauptsachlich aus Echinodermen und Muscheln (THIELEMANN) und es 
ware auch moglich, daB die Fische im Sommer ergiebigere Futterplatze 
in flacherem Wasser aufsuchen. 

"Ober die hoch nordischen Formen A. minor und A. lati/rons sind 
noch kaum biologische Daten bekannt, ebensowenig tiber A.lepturus 
aus der BeringstraBe. 

d) Ophidiidae. 

Die Familie der OPhidiidae lebt meist in warmeren Meeren. 0phidium 
und Rissola aus dem Mittelmeer, Genypterus aus dem stidlichen Pazifik 
und Indischen Ozean, Lepophidium aus den Tiefen des Pazifik und des 
Indischen Meeres und das zirkumaquatoriale Genus Fieras/er sind die 
bekanntesten hierher gehorigen Gattungen. 

Ophidium barbatum streift in einzelnen Exemplaren von seinem 
Hauptverbreitungsgebiet dem Mittelmeer und mittleren Ostatlantik bis 
zur Stidktiste von England. Seine pelagischen, mit einer Schleimhtille 
versehenen Eier, wurden von RAFFAELE (r888) naher beschrieben. 

Die Fieras/eriden sind bekannt durch ihren Wohnungsparasitismus 
in Holothurien und Aust~m, wahrend das ihnen nahestehende Genus 
] ordanicus noch in Hohlungen der La vafelsen in der Stidsee lebt und 
einige Arten Fieras/er sich in Sand einbohren. Alle Fierasleriden, die 
besonders haufig an den westindischen Inseln und im Indischen Ozean 
vorkommen, sind Bewohner des warmen Wassers. Am besten ist F. 
acus aus dem Mittelmeer von EMERY untersucht. Allem Anschein nach 
werden die H olothurien von dieser Art nicht dauemd bewohnt, und Magen
untersuchungen sprechen daftir, daB der Fisch nachts umherschwimmt. 
AuBerdem werden haufig auch Tiere im Sande vergraben gefunden. 

Die pelagischen Eier sind, wie die von 0phidium, von einer Schleim
hillie umgeben und besitzen auBerdem noch eine Olkugel. Sie werden 
von Januar bis September abgesetzt. 1m Laufe der Entwicklung ver
schwindet die Schleimhtille. Die Larve entwickelt auf dem Kopf einen 
langen, nach yom im rechten Winkel abknickenden Ftihler mit ge
falteten, lappenartigen Anhangen, der morphologisch wohl einem 
Flossenstrahl entspricht. Die Larve lebt zunachst pelagisch in den 
oberfHichlichen Wasserschichten, geht aber spater tiefer. Nach EMERY 
solI die Larve nicht horizontal, sondern vertikal mit dem Kopf nach. 
un ten schwimmen. Die kleinsten, in Holothurien gefundenen Exemplare 
messen 8,5 cm. 

Die Larven werden sicherlich weit verbreitet und solche der atlan
tischen Art F. dentatus, die auch im Mittelmeer vorkommt und von 
Januar bis Marz laicht, wurden schon in einer GroBe von 6-60 mm 
siidwestlich von Irland und im Kanal, ja selbst bei den Far6er und auf 
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der Grol3en Fiseherbank gefunden. Junge Exemplare dieser Art (4,5 em 
lang) erbeutete EDWARD' auf Sandboden im Moray Firth, woraus ge
sehlossen werden darf, daJ3 die Fisehe naeh ihrer Metamorphose nieht 
sofort zum Wohnungsparasitismus in Holothurien iibergehen, sondern 
sich zunaehst in Sand einwiihlen. Die GroJ3e und der Zeitpunkt, bei 
der und zu dem .dies gesehieht, ist variabel, denn FULTON fing in den 
oberflaehisehen Wassersehiehten im Oktober 360 km nordlieh von Aber
deen ein 6,4 em grol3es Exemplar, das noeh den larvalen Tentakel besal3. 
Dieser wird im Verlauf der Metamorphose kurzer, aber selbst noeh bei 
9,3 em langen Exemplaren wurde er beobaehtet. Naeh EHRENBAUM 
dauert das Larvenleben von Fierasfer mindestens I Jahr. 

Ein hochst merkwiirdiges Phanomen bei der Entwicklung der Fieras
feriden ist, daB die metamorphisierten Tiere eine geringere Wirbelzahl 
zeigen als die Larven, und daB wohl ahnlich, wie BOULENGER fUr manche 
Gadiden und MCCULLOCH fur gewisse Macruriden angaben, der Schwanz 
wahrscheinlich abbricht und aus Rucken- und Afterflosse eine neue Schwanz
flosse gebildet wird. 

Wanderungen der erwachsenen Fierasferiden sind nieht bekannt. 

e) Traehinidae und Callionymidae. 
Die Verbreitung der Trachinidae ist besonders eigentiimlieh; den 

vier europaiseh-afrikanischen Arten steht eine aus ehilenisehen Ge
wassern gegeniiber. Trachinus draco, das GrofJe Petermiinnchen, kommt 
langs der ganzen europaisehen Kiiste vom Sehwarzen Meer bis naeh 
Norwegen vor und dringt aueh in die Ostsee ein. Tr. vipera, das Kleine 
Petermiinnchen, hat ein etwas kleineres Verbreitungsgebiet, es fehIt im 
Schwarzen Meer und der Ostsee und kommt nur gelegentlich bis nach 
Norwegen. Beide Arten sind Fisehe des flaehen Kustenwassers, wo sie 
sieh in sandigem Boden einwuhlen. In geringer Tiefe werden aueh von 
Mai bis September die pelagischen Eier abgesetzt. Die Larven sind 
ebenfalls pelagiseh und werden dureh die Stromungen weit verbreitet; 
mit zunehmender GroJ3e suehen sie die unteren Wassersehiehten auf, 
bleiben aber aueh naeh VoUendung der Metamorphose zunaehst noeh 
freisehwimmend und gehen erst mit einer GroJ3e von 3 em zum Boden
leben tiber. 

Die einzigen Wanderbewegungen, die bei den Trachinidae beobaehtet 
werden, sind geringe, jahreszeitliehe Versehiebungen, im Sommer gegen 
das Ufer, im Winter gegen das tiefere Wasser. 

Dber die Gruppe der rein arktisehen Nototheniiformes (Nototheniidae, 
Bovichthyidae, Bathymasteridae, Bathydraconidae, Chaenichthyidae) wis
sen wir noeh zu wenig, als daJ3 sie hier behandelt werden mtil3ten. Das 
gleiche gilt von der Familie Leptoscopidae aus der australisehen Region. 

, Zit. nach MEEK. 

13* 
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Die Familie der Uranoscopidae ist in tropischen Meeren heimisch. 
Uranoscopus scaber ist haufig im Mittelmeer, U. japonicus wird bci 
Japan gefunden. Das Genus Astroscopus bevolkert den Westatlantik, 
Anema den westlichen Pazifik und den 1ndischen Ozean und Kathe
tostoma kommt in Australien und in dem Golf von Mexiko vor. So weit 
bekannt sind aile Uranoscopiden ziemlich seBhaftc Tiere. 

Die Callionymidae sind am artenreichsten im westlichen Pazifik und 
im 1ndischen Ozean, von wo sie mit einer Gattung bis nach Australien 
reichen; acht Arten kommen im Atlantik vor, davon drei in westindischen 
und ftinf in europaischen Gewassern. 

Als Typus dieser Familie sei Callionymus lyra, der Leyerfisch, der 
am besten, besonders durch die Arbeiten von HOLT I bekannt ist, be
sprochen. Sein Verbreitungsgebiet reicht vom Mittelmeer bis nach 
Stidwest-Norwegen und bis zum Sund. Der Fisch bevorzugt sandigen 
Boden in der Nahe der Ktiste, zeigt jedoch in bezug auf die Tiefe, in der 
er angetroffen wird, jahrliche Verschiebungen; im Sommer lebt er in 
flachem Wasser und wird im Winter bis hinab zu 360m Tiefe gefunden. 
Zur Laichzeit - im Kanal von Januar bis Juni, in der Nordsee von 
April bis August - werden die o,7-{),95 mm groBen Eier in Ktisten
nahe abgesetzt. Die Weibchen erscheinen zuerst auf den Laichplatzen 
und die Eiablage, die schon im Aquarium verfolgt wurde, geschieht 
tinter lebhaftem Liebesspiel in freiem Wasser. Weibchen und Mannchen 
sind leicht an ihrer Farbung und sekundaren Geschlechtsmerkmalen 
voneinander zu unterscheiden. Die Eier sind pelagisch und die Ei
kapsel tragt feine Leisten, die ihr ein wabiges Aussehen verleihen. Die 
Larven, beim Schltipfen z mm groB, leben bis zu einer Lange von I em 
den Sommer tiber in verschiedenen Wasserschichten; wahrend dieser 
Zeit werden sie durch Stri:imungen passiv weit verbreitet.· 1m Herbst 
und Winter nahern sie sich allmahlich dem Boden und gehen zum 
Grundleben tiber; im Frtihjahr wandern die Jungen mit den geschlechts
reifen Exemplaren der Ktiste zu. 

C. maculatus ist an den britischen Kusten und in der Nordsee selten; 
bei der Mittelmeerform C. festivus fehlen die Leisten auf den Eiern. 
Beide ahneln aber in ihrer Lebensweise weitgehendst der erst en Art. 

Einige indische Arten steigen nach DAY in die Flusse auf. So 
ist C. opercularis von November bis Januar nicht selten im Arian
CoupanfluB bei Pondicherry, und C. fluviatilis wird im Hoogly bei Kal
kutta angetroffen. Ob es sich bei diesen Vorkommen um saisonelle 
Wanderungen unreifer Fische handelt, oder ob das Laichgeschaft in 
brackischem oder suBem Wasser stattfindet ist unbekannt. 

I Weitere Literaturangaben siehe bei EHRENBAUM, Nordisches Plankton. 
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XVIII. Anacanthini. 
Die Ordnung der Anacanthini umfaBt die Familien der Gadidae und 

Gadiotormes (Macruridae), und da diese neben den Clupeidae und Hetero
somata die wichtigsten Nutzfische des Meeres liefern I, sind wir iiber die 
Biologie vieler Vertreter, besonders solcher der nordlichen Meere, sehr 
gut unterrichtet. Eine iiberaus groBe Anzahl von Arbeiten besonders 
der internationalen Kommission zur Erforschung der Meere beschaftigt 
sich mit den Lebensgewohnheiten der Gadiden; and~re wichtige Angaben 
finden sich in Marktberichten und fischereistatistischen Zusammen
stellungen der verschiedenen Lander. Es ist sehr schwer, das ganze 
Material zusammenzutragen. Manche dieser Angaben finden sich an 
schwer zuganglichen Stellen und deshalb ist es mir sicher nicht gelungen 
zu vorliegendem Kapitel aIle Literaturangaben zu beriicksichtigen, ob
wohl auch hier Vollstandigkeit angestrebt wurde. Jedoch diirften die 
wichtigeren Arbeiten, wenigstens im Referat, benutzt worden sein. 

a} Gadidae. 

Die Gadiden haben ihr Hauptverbreitungsgebiet im NordatIantik, 
und aller Wahrscheinlichkeit nach ist hier auch, wie Funde aus dem 
Miocans Amerikas mit beweisen, ihre Urheimat zu suchen. Von hier aus 
sind einige Arten nach Westen bis zum Pazifik und nach Norden in das 
arktische Meer vorgedrungen. Die atlantischen Arten konnen wir mit 
HEN KING u. a. biologisch gliedern in: Siidfische und Nordfische. Erstere 
meiden das kalte, arktische Wasser, und ihre Verbreitungundihre Wan
derungen sind durch die Ausbreitung und Reichweite der ozeanisch
atlantischen Stromungen umrissen; letztere sind kaltstenotherme Formen, 
die sich an die hydrographischen Verhaltnisse der Arktis angepaBt haben. 
Ganz ausgesprochene Siidfische sind z. B. M erlucius merlucius, der 
Seehecht, und die kleineren Dorscharten (G. minutus, luscus, poutassou), 
ein typischer Nordfisch der Polardorsch (G. saida). Andere wieder gehen 
in die Mischwasserzone zwischen den arktischen und den ozeanischen 
Stromungen, so besonders der Kabeljau, dessen Fischerei am ergiebigsten 

I Nach den Zusammenstellungen von MURRAY und HJORT liefern im 
westlichen Atlantik - von der Murmankiiste bis nach Marokko, einschlieB
lich der Nord- und Ostsee - die Gadiden 84 vH des Gesamtfischereiertrages 
an Bodenfischen. Dabei sind die einzelnen Arten wie folgt beteiligt: 

Kabeljau (Gadus callart"as) . 44,1 vH 
Kohler (Gadus virens) . . . . 3,3 " 
Schellfisch (Gadus aegletinus) . 25,0 " 

Pollak (Gadus pollachius). . . 0,1 " 

Seehecht (Merlucius mef'lucius) 2,2 " 

Merlang (Gadus merlangus) . 2,4 " 
Leng (Molva molva) . . 2,9 " 
Cumb (Bf'osmius brosme) . . 1,0 " 
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zwischen der 6-80 C Isotherme ist (vgl. Abb. 69 u. 70). Die Abhangigkeit 

von hydrographischen Bedingungen kommt recht klar aus der Ver

teilung der Fange in Prozenten - bezogen auf den Gesamtfang der ein

zeIn en Arten aus verschiedenen Meerabschnitten - zum Ausdruck und 

diese geben zu gieicher Zeit einen recht guten Dberblick liber die Ver

teilung der einzelnen Arten (s. Tabelle 89 S. 200). 

Abb. 69. V('rteilung des Salzgehaltes und der Temperaturen im Nordostlichen Atlantik an der 

Oberllache im Februar lind I\1arz (nach HJORT). 

Nach zahireichen Feststellungen liber die Verteilung der Wasser

massen im Nordatlantik, der Nordsee und den slidlichen arktischen 

Gebieten (PETERSSON, HELLAND-HANSEN, NANSEN, EKMAN, CLEVE und 

BOHNECKE) zeigt das atlantische Wasser im Laufe eines Jahres regel

maBige Schwankungen und der Zustrom setzt im Sommer und Herbst 

starker ein als im Winter, woraus sich ein starkeres Vordringen nach 

Norden und Osten ergibt. Ich will im einzelnen nicht auf diese Verhalt-
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nisse eingehen, sie sind aus den Abbildungen (69, 70, 7r) leicht abzu
lesen, und ein Vergleich dieser mit den Abbildungen der verschiedenen 
Laichgebiete der einzelnen Arten (Abb. 72-77, 79 und 8r) zeigt klar 
die Abhangigkeit der Fische von hydrographischen Bedingungen. 

In der Barentsee und an der Murmankiiste bort die Fischerei auf 
Kabeljau im Winter und Friihjahr auf, wenn der atlantische Strom ab-

Abb . 70. Verteilung des Salzgehaltes und der Temperaturen im Nordostlichen Atlantik am Boden 
im Februar und lIIarz (nach HJORT). 

ebbt und arktisches Wasser vordringt und nur noch dort, wo ersteres 
vorhanden, ist der Dorschfang lohnend. 1m Sommer und Spatsommer 
erfolgt mit ozeanischem Wasser wiederum die Einwanderung aus nor
wegischen Gewassern. 

1m Anfang des Sommers ist in der nordlichen Nordsee die Fischerei 
auf Kabeljau und Leng am besten in der Grenzschicht zwischen dem 
anschwellenden, atlantischen Wasser und dem arktischen Grundwasser 
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Tabelle 89. Prozentuale Verteilung der Fange der wichtigsten 
Gadiden in verschie-denen Meeresteilen. 

Ortlichkeit 
I Kabel
. J'au 

I vH 

Barentsmeer . 
Norweg. Kiiste nordlich, 

yom Stat 
Island. 
Faroer. 
Nordsee. 
N ordwestkiiste von GroB-

britannien . I 

Siidwestkiiste von GroB-: 
britannien . 

Golf von Biscaya 
Portugal und Marokko. 

8 I, 1 

59,6 
47.7 
18.8 

Kohler Schell- Leng 
fisch 

vH vH vH 

6,0 
3,9 
3,0 
I,J 

0,6 

23,6 

5,4 
0,8 
4,1 

3,1 
2,4 
2,2 

2,5 

I 

Brosme I See
hecht 

vH vH 

0,5 

2,6 

31,7 
65,2 
4 1,0 

Nach der amerikanischen Statistik von 1906 wurden gelandet in den 

::>rordlichen Staaten 
Mittleren 
Siidlichen 

Kabeljau Schellfisch 

40000 Tonnen 21000 Tonnen 
1400 200 

Kohler 

7900 Tonnen 
50 

in 150-200 m Tiefe (z. B. bei den Shetlands); spater liegt die Grenz
schicht weiter nordlich und tiefer zwischen 300-400 m. Wenn im 
Winter der arktische Strom anschwillt, gehen die Fische weiter sudlich 
und wir verzeichnen Massenfange im Skagerrak. An der Doggerbank 
und der Deutschen Bueht ist der Dorsehfang im Winter doppelt so 
groB als im Sommer. 

Aus den Tabellen 90 und 91 geht klar hervor, daB die Hauptlaichgebiete 
der einzelnen Arten nicht immer imganzen Verbreitungsgebiet gleichmaBig 
verstreut sind. Daraus laBt sich schon schlieBen, daB Laichwanderungen 
zu den Laichplatzen stattfinden muss en und daB umgekehrt die Eier 
und Larven von diesen uber weite Areale verteilt und verfraehtet 
werden mussen. Wir konnen deshalb die Wanderbewegungen der Ga
diden einteilen in: 

1. das Zustromen der erwachsenen Laieher zu bestimmten Laich
platzen; 

2. das Triften der pelagisehen Eier und das Abwandem der pelagi
schen Brut; 

.. 3. die Wanderbewegungen (Nahrungswanderungen) der noeh un~ 
reifen und der verlaichten Tiere. 

Diese drei Wanderungstypen ahneln sieh bei den einzelnen Arten in 
vielen Zugen; hauptsaehlich ist der Umfang und die Wanderriehtung 
je nach dem, ob wir Nord- oder Sudfische vor uns haben, verschieden. 
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Ich will deshalb eine kurze Schilderung der gemeinsamen Zuge in den 
Wanderbewegungen der Gadiden den Einzelschilderungen voraus
schicken. 

Die Eier aller Gadiden steigen an die OberfHi.che oder in hOhere 
Wasserschichten empor; die des Genus Gadus besitzen keine, die der 
nah verwandten Gattungen eine Olkugel. Betreffs der Laichgewohn
heiten bzw. Anhangigkeit derselben von hydrographischen Bedingungen 
unterscheidet DAMAS zwei Gruppen mit fUnf Untergruppen, die in be
stimmten Tiefen und bei bestimmten Temperaturen und Salzgehalt 
laichen. 

Tabelle 90. Einteilung der Gadiden in biologische Gruppen nach 
der Art ihres Aufenthaltes und ihres Laichgeschaftes (nach 

DAMAS). 

Art 

G. minutus . 
G.luscus •. 
G. pollachius 

G. merlangus 
G. callarias . 
G. aeglefinus 
G. esmarki 

G. saida 

Tiefe I Ternperatur 

1. Kustenformen. 
a) Die sudlichen Kustenformen. 

: i weniger ~IS 100 rn I iiber roO C 

. , " 

b) Die borealen Kustenformen. 
ungef. 20- 60 rn urn 60 C 

" 40-roo rn ,,4-6° C 
60-200 rn 6° C 
60-200 rn 6° C 

c) Arktische Kiistenformen. 
IHings der Eisgrenze, 

II. Ozeanische Formen. 

SaJzgehalt vH 

33-34 
34-35 
35-35,2 
35-35.2 

unter 33 

a) Solche, die hauptsachlich zwischen 100 und 400 m laichen. 
G. virens. . . . . . . I rOO-200 rn 
Molva molva ..... 
Merlucius merlucius. . 

urn 7° C I 35,2 und mehr 
iiber 7° C I 

" roo C 

b) SoIche, die hauptsachlich zwischen 200 und 1000 rn laichen. 
Brosmius brosme . . 2(}-rooo rn 
Gadiculus argenteus . 400-- rooo rn 
G. poutassou . . ... rooo rn und mehr 

6-9° C iiber 35,3 

Molva byrkelange . . 400- rooo m 

Wir sehen in der Gruppe I den Dbergang von den sudlichen Formen 
zu rein arktischen, von der Gruppe II meiden die letzten vier arktisches 
Wasser vollig und werden nie in Gebieten mit weniger als 2° C gefunden. 

Von den Laichplatzen werden die Eier und die Larven durch Stri:i
mungen sehr weit verbreitet; entsprechend der Lage und Ausdehnung 
der Laichplatze legen sie verschieden groBe Strecken zuruck und leben 
bald langere, bald kfuzere Zeit pelagisch. Ganz allgemein kann gesagt 
werden, daB die Formen, die umschriebene LaichpHitze besitzen, 
Hinger planktonisch leben (z. B. Schellfisch) und uber weitere Strecken 
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passiv verbreitet werden als die Arten, die tiber ausgedehnt'e Laich
platze verfligen (z. B. Kabeljau). Auch die Menge von Eiern, die von 
den verschiedenen Laichplatzen abgetrieben wird, ist bei den ver
schiedenen Arten verschieden, je nach dem, ob der Laichplatz inner
halb eines groBeren Stromsystems liegt oder nicht; so werden z. B. die 
Jugendstadien von Gadus virens fast vollig von ihren Geburtsstatten 

Abb . 71. Stromungen des Oberfli:ichenwassers im Nord-Atlantik (nach HELL\ND-HANSF;r\ nnd 
NANSEN aus HJORT). 

abgetrieben, teils nach England, teils mit den Verzweigungen des Golf
stromes bis nach Norwegen. 1m Juli sind sie vollig aus der Nordsee 
verschwunden und mit dem Golfstrom bis zu den Bareninseln getriftet. 
Die Hauptwanderrichtung der pelagischen Stadien ist unschwer aus 
dem Vergleich der Stromungskarte (Abb.71) mit den verschiedenen 
Laichgebieten zu erkennen. 

Die pelagischen Stadien gehen meist in Ufernahe in weniger salzhal
tigeremWasser zum Bodenleben tiber, obgleich die Reaktion auf letzteres 
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nicht bei allen Arten die gleiche ist. Haufig werden aber auch Exem
plare tiber grofiere Tiefen geschwemmt; diese bleiben langer pelagisch 
und wachsen zu groBerer Lange heran, so daB fiir sie ebenso wie fiir 
die Arten, die groBe bathypelagische Larven haben, die Moglichkeit 
besteht durch eigene Muskelkraft wieder in Ktistennahe zu kommen 
und sich dort zu verwandeln. 

Die verwandelten Jungfische leben meist am Boden oder dicht tiber 
dem Boden; die Entfernung ihres Standortes von der Ktiste variiert 
bei den einzelnen Arten und steht nicht in irgendwelcher Beziehung zu 
der Tiefe des Laichplatzes. Nach dem I. bzw. 2. Jahr fUhren die meisten 
Arten jahreszeitliche Wanderungen aus, die teils bedingt sind durch 
Nahrungssuche, teils dUrch die wechselnden Meeresstromungen inner
halb des Jahres ausgelOst werden. 

Die Laichreife wird bei den verschiedenen Arten in verschiedenem 
Alter, meist zwischen dem 3. und 4. Jahre erreicht .. Das Zustromen 
zu den Laichplatzen erfolgt bei den verschiedenen Jahresklassen an
scheinend ziemlich gleichmaBig, da innerhalb der Laichschwarme Tiere 
verschiedener Altersklassen gemischt sind, wenn auch die eine oder 
andere tiberwiegen oder fehlen kann, wofUr dann meist die hydro
graphischen Bedingungen des Geburtsjahres der betreffenden GroBen
gruppe mit Schuld sind. 

Der Besprechung der einzelnen Arten schicke ich in Tabellenform 
eine Zusammenstellung tiber Verbreitung, Aufenthaltsort, Laichzeit und 
Laichplatze voraus (S. 2°4). 

I. Gadus callarias (morrhua). Der Dorsch (5-70 kg schwer) ist 
von samtlichen Gadiden der wichtigste Nutzfisch, der besonders auf 
seinen Laichplatzen in oft riesenhafter Menge gefangen wird. Die wich
tigsten derselben sind in der Tabelle 91 aufgefiihrt bzw. in Abb. 72 ein
gezeichnet. In der Ostsee kommen die Becken westlich von Rtigen, das 
Bornholmer, Danziger und Gotlandtief, als auch die tieferen Teile des 
Finnischen und Bottnischen Busens als Laichplatze in Betracht. In 
letzterem hat LONNBERG laichreife Dorsche festgestellt; aus dem 
Finnischen Meerbusen sind 9 mm groBe, pelagische Larven bekann t. 
Demnach erfolgt auch in der Ostsee das Laichgeschaft allem Anschein 
nach jeweils nur an den tieferen, salzreichsten Stellen, wenn auch der 
Kabeljau, seine Eier und seine Larven eine weit groBere Anpassungs
fahigkeit an verschiedene Salinitat offenbaren, als irgendein anderer 
Gadide oder ein Vertreter der H eterosomata. 

Dorscheier aus der Nordsee konnten im Experiment Schwankungen 
des Salzgehaltes von 20-34 vT ertragen und in der Ostsee wurden welche 
bei einem Salzgehalt von IO-II vT noch schwimmend angetroffen, 
wobei es fraglich ist, ob diese Konzentration die untere Grenze darstellt. 
Sicher kommt fUr den Grad der Anpassung an geringeren osmotischen 
Druck schon die Konzentration des Elutes und der Ovarialfltissigkeit der 
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2 I 0 LUDWIG SCHEURING: 

Elternfische in Betracht, die fur Ostseefische geringer als fUr solche aus 
der Nordsee sind, weshalb auch die Eier ein geringeres spezifisches 
Gewicht besitzen (STRonDIA:\N, DAKIN). Moglicherweise aber treiben 
die Dorscheier bei schwacherem Salzgehalt mehr am Boden oder liegen 
auf diesem, denn KRAMP (I923) beobachtete, daf3 im l\1arz I<)22 starke 

Ahh. j2. L~ichg-t.~]'i('tt" \"011 Gadus (at/arias. ])i(~ g-cstricht·ltl' Lillie gibt d ie wl'stlichc- Gr~nz(' an, 
bei ocr ,"or dt'r nor\\"t'gi~r:ht'n Kiiste schwimm(·Tllh.' Larn'lI angytrOffl'll wurdl'n (nach H JO).:T}. 

Wasser mass en von der Ostsee durch den GroBen Belt nach Norden, 
hauptsachlich in den oberfW.chlichen Schichten, abflossen und diese 
waren frei von Kabeljaueiern . Die !vlehrzahl der Eier war in den Boden
schichten, besonders langs der tieferen Rinnen zusammengedrangt. In 
salzreicherem Wasser, z. B. in der Nordsee, dagegen steigen die Eier 
raseh in die Nahe der Oberflache empor. Auf jeden Fall aber darf an
genommen werden, daf3 sich die Dorseheier bei einem noeb geringerem 
Salzgehalt als IO vT entwiekeln konnen, wie dies dureh die Larvenfunde 
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Die Wandcrungen der Fische. 2 I I 

================== 
im Finnischen Meerbusen bewiesen wird. Jedoch treffen wir in der Ost
sec nie die Eimengen wie in dem starker salzigen Nordsee- oder ozeani
schen Wasser. Dart sind sicher ftir die Laichablage und ftir die Ent
wicklung die optimalen Bedingungen, die wir in Tiefen von 20-100 m, 
bei einer Temperatur von 4-60 C und bei einer Salinitat von 34 bis 
35 vT, zu suchen haben (DAMAS). Eine genaue Dbereinstimmung zwi
schen oberfHi.chlichem Salzgehalt und Eifunden besteht jedoch auch in 
der Nardsee nicht. 

Das Ei des Dorsches ist entsprechend den auBeren Bedingungen bei 
verschiedenem Salzgehalt verschieden graB und in der Nordsee kleiner 
als in der Ostsee, auBerdem nimmt sein Durchmesser gegen Ende der 
Laichperiode ab und seine extremen GraBen schwanken zwischen 1,16 
bis 1,89 mm. Folgende Tabelle mag die Verhaltnisse in verschiedenen 
Meeresabschnitten verdeutlichen. 

Tabelle 92. GroJ3e der Dorscheier in verschiedenen Meeresteilen. 

• • : I. Februar 125. Fcbruar 

I in mm i in mm 
Datum .. I 5. ~Iarz 

in mm 

31, Marz 
in mm 

In der Nordsee i 1,45 2 
In der west!. , 

Ostsee ... II 

1m Bornholm-
tief ..... I 

1,456 I 1.413 I 1,391 

1,38 - 1,67! 

im 1\Jai 

in mm 

, im August 

in mm 

I I 
1 1 ,25-1,60

1 

-

.1,60--1 ,89: I ,38 - 1,82 

In der Nordsee werden die Eier hauptsachlich in Tiefen von 20 bis 
100 m gcfunden und sind dart von Januar bis Mai in den mittleren und 
stidlichen Teilen ziemlich gleichmaBig verteilt, jedoch nicht so mass en
haft wie an den groBen, dichten Laichplatzen bei den Lofoten. Hier 
werden wahrend der Laichzeit rund 11/2 Millionen Dorsche gefangen, 
und wenn man bedenkt, daB ein 12 kg schweres Weibchen 9100000 Eier 
ablegt, so kann man begreifen, daB dort im April mit einem Einetz von 
1m Offnungsdurchmesser in 5 Minuten bis 8470 Eier erbeutet werden. 
An der norwegischen Ktiste erfolgt das Laichen nicht nur an den 40 
bis 80m tiefen ihr vorgelagerten Banken (Romsdal- und Lofotenbank), 
sondem auch in geringerem Umfange in den Fjorden seiber. In der 
nordwestlichen und nardlichen Nordsee finden sich eben falls vcrschiedene 
ziemlich starke Laichzentren, so auf dem Flamboraugh-Headgrund, 
der Leng- und der Aberdeenbank und der GraBen Fischerbank (Abb. 72). 
Die Stellen, an denen intensivstes Laichen zu beobachten ist, ver
schieben sich sowohl innerhalb einer Laichperiode, ais auch von Jahr 
zu Jahr; offenbar sind hydrographische Bedingungen daftir maBgebend. 

Die Eier fehien oder werden nur sparIich in dem flacheren Kiisten
gtirtel der Nordsee, dagegen aber relativ zahlreich auf der Jtitlandbank 
und an der Doggerbank angetroffen. Besonders gem werden anscheinend 
die Abhange der 20-m-Linie zur Laichablage besucht. Vereinzelt finden 

14* 
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sich die Eier in groBeren Tiefen, wie an der Nordseebank; sie fehlen in 
der norwegischen Rinne und in den tieferen Teilen des Skagerrak. 1m 
Nordmeer treffen wir massenhaft Dorscheier bis zu der Insel Soro, am 
haufigsten tiber Steingrund, ebenso bei den Faroer. Bei Island sind 
die Eier auf die West- und Stidktiste von Kap Nord bis Homene be
schrankt, und die Laichplatze werden hier ziemlich scharf begrenzt 
durch den Dbergang zwischen den atlantischen Stromungen (Golfstrom) 
und dem polaren Ostislandischen Strom. Westlich von Schottland fallen 
die Grenzen der Laichgebiete mit der 200-m-Linie zusammen. 1m 
Kanal werden Eier nur in geringer Anzahl gefunden. 

Ais Laichzeit des Dorsches kommt, wenn wir das ganze Verbreitungs
gebiet im Auge behalten, das ganze Jahr in Frage, wenn auch an ver
schiedenen Stellen das Laichgeschaft zu verschiedener Zeit seinen Hohe
punkt erreicht. Nach EARLL (1880) solI in amerikanischen Gewassem der 
Kabeljau schon im September mit dem Laichen beginnen, dies aber erst 
von Februar bis Marz seinen Hohepunkt erreicht. Auch in europaischen 
Gewassem, wo fUr gewohnlich das Laichgeschaft erst im Januar an
fangt, fant sein Hohepunkt in die gleichen Monate. An der norwegischen 
Ktiste zeigen sich die ersten Eier schon im Dezember, die letzten im 
Mai. An manchen Stellen und anscheinend in bestimmten J ahren 
beginnt das Laichen aber auch erst spater und zieht sich bis tief in den 
Herbst hinein. So hat FULTON bei Bohuslan im September und MIELCK 
(1924) an dem nordostli.:hen Abfall der GroBen Fischerbank gegen die 
norwegische Rinne im Oktober noch laichende Kabeljau festgestellt. 
In der westlichen Ostsee erfolgt das Laichen des Dorsches von Februar 
bis Mai und hat sein Maximum im Marz, selten gegen Ende April; weiter 
ostwarts findet das Laichen, wahrscheinlich infolge der niedrigen Winter
temperatur, immer spater von Mai bis August statt. Den EinfluB von 
extrem niedrigen Wassertemperaturen auf die Verzogerung des Laich
geschafts hat KRAMP (1924) festgestellt: Der Winter 1922 war sehr kalt, 
und das Laichen des Dorsches begann in der westlichen Ostsee erst 
gegen Ende Marz. 

Die frischgeschltipfte Dorschlarve ist 4 mm, nach Resorption des 
Dottersackes 4,5 mm lang. Sie lebt bis zu einer GroBe von 25-30 mm 
pelagisch in den oberflachlichen Wasserschichten lund wird auch ge
legentlich, wie die Jugendstadien anderer Gadiden unter Schirmquallen 
oder unter treibenden Tangfetzen gefunden. Mit dieser Lange ver
schwinden die Larven nach und nach aus den oberen Wasserschichten 
und 50 mm lange Exemplare werden niemals mehr dort angetroffen. 

I Nach den Feststellungen von JOHANSEN machen - wenigstens im 
Kattegat - die Kabeljaularven keine oder nur wenig ausgesprochene tag
liche vertikale Wanderungen, wie diese z. B. bei der Brut von Merlt/cius 
beobachtet wurde, die bei Tag eine Ansammlung in den unteren, bei Nacht 
eine solche in den oberen Schichten zeigen. 
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25-40 mm groBe Stadien finden sich in der Nordsee bereits Mitte Mai 
in Landnahe, auch innerhalb der 20-m-Zone und im Juni sieht man 
junge Kabeljau am Boden dicht unter Land und auch in FluBmiindungen, 
so z. B. in der Elbe bis zum Nordostseekanal. Wir miissen aber in 
dieser Verbreitung das Resultat einer mehr passiven Zerstreuung als das 
einer aktiven Auswanderung sehen, denn die gleichen Stadien kommen 
auch weiter drauBen in Bodennahe und am Boden vor. Das Larven
Ieben dauert in der Nordsee 3 Monate, weiter nordlich Ianger. 

Die jungen Dorsche der O-Gruppe treten an samtlichen Kiisten der 
Nordsee einschlieBlich des Skagerraks und der Doggerbank bis hinab 
zu 75 ja 100 m Tiefe ziemlich gleichzeitig auf; eine Folge der ausge
dehnten Laichplatze. Die ersten Ankommlinge erscheinen im Juni, ihre 
Hauptmasse im Juli und August; erst spater gesellen sich diejenigen 
hinzu, die die Stromung als Larve in tieferes Wasser getragen hat und 
die nun aktiv gegen das Vfer zu wandern. Weiter weJ:.den Jungdorsche 
an den flacheren Kiisten Norwegens bis zur Barentsee beobachtet; zahl
reich sind solche an der Nord- und Ostkiiste Islands, auf der Faroer
bank, an den Kiisten GroBbritanniens und Irlands. 

Die Wege, weIche die Dorsche von ihren Geburtsplatzen bis zu den 
betreffenden Kiisten genom men haben, sind sowohl was Richtung als 
Entfernung anbelangt, recht verschieden. Die Verbreitung der Eier 
und Larven wurde an einigen Punkten naher studiert, so z. B. von 
SCHMIDT bei Island: Die ersten Eier erscheinen dort an der West- und 
Siidkiiste im Marz und April, die Brut zeigt sich dann spater in Massen 
weiter westlich an der Siidwestseite, und im Juli werden die ersten 
Larven an der Nordkiiste festgestellt und verbreiten sich von da im 
August Iangs der Nord- und Ostkiiste. Sie werden von der atlantischen 
nach Osten gerichteten Stromung getragen, der, wie wir noch spater 
sehen werden, zu dieser Zeit auch die alten KabeIjau folgen. Wahrend 
dieser Trift gehen die Larven tiefer und kommen im August in Boden
nahe vor. Der Abtransport der Eier und Larven von Siiden und Westen 
nach Norden und Osten ist so vollstandig, daB nach SCHMIDT, wie auch 
bereits erwahnt, Bodenstadien nur an der Ost- und Nordkiiste ange
troffen werden. Die von den Eiern und Larven zuriickgelegte Ent
fernung betragt in diesem FaIle bis zu 600 km. 

Eine eben falls nach Norden und Nordosten gerichtete Stromung 
verfrachtet die Eier von den Laichplatzen vor der norwegischen Kiiste 
Iangs derselben. 1m Marz und April finden wir Eier dort nur iiber oder 
in nachster Nahe der Laichplatze; im August sind die Larven weiter 
zerstreut, hauptsachlich langs der Kiiste, wenn auch gelegentlich weIche 
weiter drauJ3en iiber Tiefen bis zu 200 m getroffen werden. Es ist wahr
scheinlich und.natiirlich, daB die Kiisten siidlich von den Lofoten ihren 
Dorschbestand hauptsachlich von den reichlich besuchten Laichplatzen 
der Romsdalbank erhalten, und die Kabeljau nordlich davon bis zur 
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Murmankuste sich von den Lofoten her rekrutieren. HJORT vergleicht, 
urn diese Annahme zu beweisen, die Stellen wo reife und wo unreife 
Dorsche gefangen werden. Die Hauptfangplatze an der norwegischen 
Kuste sind fiir erstere die Romsdal- und Lofotenbank, fiir letztere bei 
den Lofoten und vor Finnmarken. 

Einen geringeren Zuzug von jungen Dorschen konnen die nor
wegischen Kusten auch von den Laichplatzen im Norden und Westen 
von Schottland erhalten, von wo Stromungen die Larven (vgl. Abb. 71) 
uber die nordliche Nordsee, nach der schottischen Ostkuste und nach 
der Doggerbank und daruber hinaus verfrachten. Vom Skagerrak wer
den je nach der Starke der in das Kattegat eindringenden atlantischen 
Wassermengen bald mehr oder weniger Dorscheier in die Belte und 
Sunde und wohl gelegentlich auch in die westliche Ostsee transportiert. 

Die GroBe der O-Gruppe ist an den verschiedenen Kusten ziemlich 
verschieden. 

Tabelle 93. Die Gro/3e junger Dorsche (O-Gruppe) 
an verschiedenen Kiisten. 

Herkunft i Aus ? Tiefe I Gro/3e • Durchschnitts-

I 
gra/3e 

Norweg. Fjorde 4 -'7 om 8,5 em 
Vor Aberdeen. 15-30 8 -18 " II,S " Dornoeh Firth. 13- 19 7 -20 " 13 
Deutsche Bucht . 12 -20 " 16 
Island. 2,5-6 4,3 

jVlonat 

X. 
X. 

XI. 
XI. 
IX. 

leh werde spater nochmals auf das Wachstum des Dorsches in den ver
schiedenen Meeresabschnitten kurz zuriickkommen. 

In Vfernahe bleibt die O-Gruppe in ihrer Mehrzahl auch wahrend des 
Winters; nur ein Teil zieht sich in etwas groBere Tiefen (nach FULTON 
bis zu 120 m) zuruck. An manchen Orten erfolgt sogar bis tief in den 
Herbst hinein ein Zuzug aus der Tiefe gegen das Vfer hin, und in nor
wegischen Fjorden stehen die Jungdorsche im Winter dicht unter dem 
Vfer. 

Die I-Gruppe findet sich im Fruhjahr und Friihsommer und wenn 
auch seltener im Herbst und Winter an den meisten Stellen gemischt mit 
der 11- und mancherorts auch mit der Ill-Gruppe in Tiefen von 5-100m. 
1m Friihsommer und Sommer verlaBt sie, wie die alteren Jahresklassen, 
die Kiistenregion und zieht sich in tieferes Wasser zuriick; sic fehIt 
praktisch von Juni bis August, sowohl in der siidlichen Nordsee, als auch 
an den englischen Kusten und in den norwegischen Fjorden und erscheint 
wieder im September und Oktober. Die I-Gruppe beginnt somit jahres
zeitliche Wanderbewegungen zwischen tieferem und flacherem Wasser 
auszufiihren, die fiir das ganze Leben des Dorsches charakteristisch 
sind, wenn auch die Ausdehnung derselben lange nicht so groB ist, wie 
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friiher angenornrnen wurde, und sieher nicht von der Deutschen Bucht 
bis zum Atlantik und zuriick geht. Der Dorsch ist viclmehr ein innerhalb 
eines bestimmten Areals klcincre Strcichen vollfUhrender Standfisch, der 
in manchen Ziigen seiner Biologic der Klicsche gleicht. Zu den jahres
zeitlichen Wanderungen kommen mit dem 4. Jahr noch die Laiehwande
rungen hinzu, die in den verschiedenen Teilen des Verbreitungsgebietes 
recht verschiedenes AusmaB annehmen. 

WEIGOLD kommt auf Grund von Markierungen in der siidlichen Nord
see - wobei von 75 vH Wiederfangen 50 vH in nachster Nahe des Aus
setzungsortes lagen - fUr den unreifen Dorsch der Deutschen Bucht zu 
folgenden Schliissen: Bei Helgoland sind "keine gesetzmaI3igen Wande
rungen bei unreifen G. morrhua" festzustellen. "Es sind dies mehr oder 
minder, rnanchmal in erstaunlichem MaBe Standfische, die nur rnanch
mal zur Nahrungsuche Ausfliige unternehmen, bei annahernd gleichen 
Grundverhaltnissen mitunter ziemlich weite - freilich stets als Aus
nahmen ..... In dem MaBe, wie dic Sexualorgane reifen, wird cr offenbar 
unruhig, geht von flachen Banken in ticfercs Wasser; im tieferen Wasscr 
strcicht er regellos umher, vielleicht nach Laiehplatzen, dann aber eben
falls ohnc Regel undWahl." Diese letzten Feststellungen sind sieher 
nicht fiir alle Dorsche in dem groBcn Vcrbreitungsgebiet zutreffend. 

Schon die deutsche Fangstatistik zeigt ein starkes Zustromen des 
Kabeljaus nach den flacheren Stellen der siidlichen Nordsee im Herbst 
und Winter und Abwandern im Sommer gegen Norden, ohne daB aber 
die Fische die Nordsee verlassen. Dabei ist zu beachten, daB umgekehrt 
wie beim Schellfisch die kleinercn J ahrgange und GroBenklassen bei den 
Wanderungen gewissermaBen dcn Vortrab bilden und sich besonders in 
flacherem Wasser aufhalten. So nahern sieh allgemein die Dorsehe der 
III-Gruppe nieht in dem MaBe der Kiiste wie die jiingeren Jahrgange. 
Aueh bei Island kommen die Kabeljau untcr 40 em Lange noeh in 
Kiistennahe, die groBeren nur in tieferem Wasser vor. 

Die danisehen Markierungsversuchc (STRUBBERG) im Skagerrak und 
Kattegat und in der westliehen Ostsec zeigen, daB kleinere Tiere - bis 
zu 50 em - ziemlich stationar sind und nur naeh flaeherem Wasser wan
dern. Aueh noeh Tiere von 45-70 em Lange wurden innerhalb eines 
Jahres Z. T. im Umkrcis von 10 km vom Aussetzungsort wiedergefangen, 
doeh wanderten sie starker von Skagen sowohl naeh Siiden bzw. Siid
westen naeh Hanstholm, als naeh Norden und Osten, nach der skandina
vischen Kiiste und nach Siidostcn ins Kattegat. Die Kattegatdorsehe 
sind noch mehr Standfische und zerstreuen sieh urn den Aussetzungsort 
herum ziemlieh gleichmaBig auf kurze Entfernung. Das gleiche gilt von 
den Beltdorsehen, die einc schwach ausgcpragte Tendenz zu zeigen 
seheinen, etwas starker nach Siiden zu gehcn, wenn auch das stationare 
Verhalten entschieden vorwicgt. Einigc wenige Fische aus den nord
lichen Teilen des Gebietes legten in relativ kurzer Zeit rccht bedeutende 
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Entfemungen zuriick, SO erreichte ein 37 cm langes Exemplar in 74 Tagen 
den Kanal (Entfemung 600 km). Andere, besonders groBe Fische, drangen 
in I-3 Monaten vom siidwestliehen Kattegat in den Sund und Belt ein, 
wahrend wieder andere sowohl vom Kattegat ins Skagerrak und umge
kehrt gelangten und einige vom Skagerrak naeh den sehwedischen Kiisten 
Entfemungen bis zu IOO km zuriieklegten. 

Markierte norwegisehe Dorsehe wandem aus den Fjorden ein und aus 
und aueh groBe Streeken langs der Kiiste in beiden Riehtungen. 

Die Markierungsversuehe von SCHMIDT an den islaudisehen Kiisten 
zeigten ebenfalls, daB die jungen Dorsehe dort Standfische sind und sie 
im flacheren Wasser der Nord- und Ostkiiste aueh den Winter iiber 
bleiben; obwohl dann dort die Temperatur auf 0 0 C sinkt, gehen sie nieht 
in das warmere, atlantisehe Wasser auf der Siidseite. Sie zeigen an der 
Ostkiiste im iibrigen ein reeht unregelmaBiges Umherziehen mit einer, 
wenn auch nur wenig ausgesproehenen N eigung, naeh Norden und Westen 
entgegen dem Irmingerstrom zu wandem. Die groBeren Dorsche ziehen 
sieh auch dort mehr nach dem tieferen Wasser und nach Siiden zuriick. 

Markierungsversuche bei den Faroer bewiesen eben falls das station are 
Verhalten der zwei- und dreijahrigen Dorsche, und auch von den grof3eren 
hatten nur zwei die Faroerbank verlassen, obwohl innerhalb dieses 
Areals im iibrigen ein lebhaftes Hin- und Herziehen der alteren Fische 
beobachtet wird. 

Von Flamborough-Head (Nordschottland) wanderten markierte Dor
sche bis nach Aberdeen und bis zum 3. 0 ost1. L. 

Wenngleich die kleineren Dorsche mehr das flachere Wasser auf
suchen und nicht so stark herumziehen, sind sie doeh, wie bereits er
wahnt, iiber ein groBeres Areal verstreut als die groBen, besonders da 
auch sie unter bestimmten Bedingungen in groBere Tiefen - im Eismeer 
z. B. bis zu 300 m hinab -gehen konnen. THIELEMANN fand im Barents
meer die kleinen viel weiter verbreitet als die groBen; sie gehen auch in 
das arktische Mischwasser, wahrend die groBen Fische nur innerhalb der 
atlantischen Nordkapstromung zu finden sind. Es wurden erbeutet: 

Tabelle94. Verteilung versehieden groJ3er Dorsehe in der 
Baren tssee (naeh THIELEMAXX). 

8- 30 em in Tiefen von 
3I -5 1 " " 
52-120" " 

Fisehe von 
I4-278 m, bei Bodcntemp. von - 1,2 bis -4,3° C 
38-285"" " ,,+ 0,48 " + 2,78°C 

I09--308 " + I,4 ,,+ 2,93°C 

In der Barentssee und dem WeiBen Meer erseheinen die Dorsehe als 
I -Gruppe - ob als Larve oder als Bodenstadium eingewandert oder dort 
geboren - ist noeh nieht sieher bestimmt. Moglieherweise sind die drei 
Annahmen riehtig; denn AWERINZEW hat naehgewiesen, daB die ersten 
Seharen von Kabeljau Ende April und Anfang Mai in die Barentssee ein
und bis zu 37 und 400 6st1. L. und 7Io 30' vordringen. Sie halten sich 
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hauptsaehlieh am Rande von untermeerigen Rinnen und liefem im Juli 
und August die besten Fange. Die Fisehe kommen von den Lofoten her 
auf versehiedenen Wegen, die von Jahr zu Jahr andem und sieher von 
der Stromungsriehtung des warmeren, atlantisehen Wassers abhangen. 
Es sind aber nieht nur im Sommer, sondem aueh im Herbst und den 
Winter tiber bei Kap Kanin und in der Barentssee 8-20 em lange 
Dorsehe zu treffen, und AWERINZEW faBt die Mogliehkeit ins Auge, daB 
diese einem endemisehen Bestande angehoren, der vielleicht sogar wie
derum in zwei Rassen I zerfallt . 

.Ahnlieh wie im Barentsmeer verhalt sieh der Dorsch an der gron
landisehen Ktiste. Dort erseheint er, wenn aueh meist in klein en Seharen 
im Sommer, um im September und Oktober wieder zum groJ3en Teil zu 
versehwinden, obwohl sieh klein ere Fisehe in gesehtitzten Buehten mit 
geringer Stromung aueh den Winter tiber aufhalten. 

Die Dorsehe der amerikanisehen Seite unterseheiden sieh in ihrer Bio
logie nieht von denen der europaisehen, aueh dort steht die Hauptmenge 
der Fisehe im Sommer in ktihlerem, tieferem Wasser und die jiingeren 
naher an dem Vfer als die alteren. 

Die bis jetzt erwahnten Versehiebungen in den Dorsehbestanden sind 
als N ahrungswanderungen aufzufassen. Die groJ3ere Ztigigkeit der alteren 
Jahrgange hat sieher zum Teil ihren Grund darin, daJ3 sie in immer 
steigendem MaJ3e, von einer Lange mit IS em beginnend, zur Fiseh
nahrung tibergehen, und Exemplare von tiber 30 em neben Fisehen nur 
gelegentlieh Staehelhauter, Museheln, Krebse und Wtirmer zu sieh neh
men, wahrend die Nahrung der kleinsten nahezu aussehlieJ3lieh aus klei
nen Bodenkrustem besteht (FRANZ). 

Das Wachs tum des Kabeljaues ist je nach Gegend recht verschieden 
und ich will nur wenige pragnante Daten aus dem reichen Material heraus
greifen (Tab. 95). 

Laichreif wird der Dorsch der Nordsee gewahnlich im 4. J ahr, bei einer 
Lange von 55-60 cm, ausnahmsweise bereits im 3. Jahr. Nach den neueren 
Untersuchungen von GRAHAM erreichen die Kabeljaumannchen der Nordsee 
durchschnittlich bis 64 cm, die Weibchen bei 74 cm die Geschlechtsreife. 
Erstere werden eher geschlechtsreif und bleiben langer fortpflanzungsfahig. 
Doch sind auch hier die Schwankungen bedeutend, und bei den Lofoten z. B. 
sind die kleinsten Laicher 45 cm lang und 4-5 Jahre alt, die graB ten II7 cm 

I Die Rassenfrage beim Kabeljau, wie auch bei anderen Gadiden, ist 
noch nicht geniigend untersucht, als daB ich hier darauf eingehen kannte. 
Es wurden zwar wiederholt "Rassen", wie der norwegische Dorsch, der Lo
foten-Dorsch, der Fjorddorsch, der Taretorske usw. unterschieden; bis jetzt 
gelang es aber nicht, diese Rassen als morphologisch verschieden nachzu
weisen, wenngleich sie in GraBe und biologischen Merkmalen stark von
einander unterschieden sind. Besonders die nordischen Dorsche, z. B. einer, 
den die Olga-Expedition noch bei Spitzbergen 76°58' nord!. Br., 13020' ost!. 
Lange erbeutete (EHRENBAUM), zeigen mancherlei Besonderheiten und ist 
sehr klein. 
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Tabelle95. GroBe der einzelnen Jahresklassen von Kabeljau 
in versehiedenen Meeresteilen. 

Jahresklasse Norwegen 

0 5 
I. 18,0 
II 25,0 
III . 39,4 
IV. 46,0 
V 52,4 
VI. 56,3 
VII 62,2 
VIII 66,2 
IX. 73.9 
X. • I 80,1 
XI. ·1 81,0 

Herkunft 

Island 
Siidkiiste 

Island 
Ostkiiste 

DurehsehnittsgroBe in em 

6 2,5 
29,0 12,7 
43,8 22,8 
55,9 33,4 
66,1 43,9 
75,6 56-4 
81,6 71,4 
89,8 80,7 
93,6 83.1 

93·9 84,5 

Island 
:\1ittelkiiste 

4,5 
14,4 
29,0 
43,0 
51,6 
63,9 
78,3 
83,1 
89,5 
91,3 

und 16-17 Jahre, das Gros der Laicher besteht dort aus Tieren von 65 bis 
90 em Lange (DurehschnittsgroBe = 76,4 em). Die seltenen, alteren Tiere 
sind 18-20 Jahre alt und haben 12-14 gelaieht. 

Der Zuzug der laichreifen Fische zu den LaichpHitzen erfolgt nicht 
ganz regelmaBig und weist iiberall groBere Schwankungen in den ver
schiedenenJahren auf, woraus sich dann z. T. die graBen "Fluktuationen" 
in den Fischereiertragen ergeben. Bei Island sammeln sich die groBen 
Kabeljau schon im Winter vor der Siid- und Westkiiste, zu gleicher Zeit 
auf der Skreibank an den Lofoten, bei den Faroer und in schottischen 
Gewassern. Von der Murmankiiste ziehen die laichreifen Dorsche siidlich 
zu den Lofoten und zu der Romsdalbank (Markierungsversuche von 
HJORT) I. In dem ersten Winterhalbjahre sind groBe Kabeljau ziemlich 
gleichmaJ3ig auf den Kiistenbanken von Skagen bis zur holHi.ndischen 
Kiiste verbreitet; in der zweiten Halfte findet ein Zusammenstromen von 
Laichern auf der Strecke Terschelling-Buken und Hantsholm-Hirts
hals statt. Von den siidlichen Teilen seines Verbreitungsgebietes -
Biscaya und Kanal - wandert der Dorsch nordwarts. 

Die Laichschwarme konnen dicht gedrangt stehen -- mehrere Meter 
hoch und bis iiber I km lang. Sie treiben sich mehrere Tage auf dem 
Laichplatz umher und verschwinden allmahlich und andere treten an 
ihre Stelle. 

Schon wahrend der Laichzeit und kurz nachher ist der Kabeljau sehr 
gefraBig und macht sich bald auf die Wanderung nach guten Futter
griinden. 1m Norden, sowohl auf der europaischen als amerikanischen 

I 1m Mai 1913 bei Finmarken markiertc Fisehe wurden im Februar 
1914 bei den Lofoten und vor der westnorwegisehen Kiiste wiedcrgefangen, 
einige hatten 1600 km zuriickgelegt. 



Die Wanderungen der Fische. 21 9 

Seite des Atlantik verfolgt er dann dieSchwarme von Mallotus. Von den 
Lofoten aus wandert er hauptsachlich nach Norden langs Finmarkens bis 
zur Barentssee, und die gro/3eren bereits von dort erwahnten Exemplare 
sind verlaichte Fische. Bei Finmarken werden maximale Fange in den 
Sommermonaten gemacht, die hauptsachlich aus groJ3cn Kabeljau be
stehen. HJORT hat die Ausbreitung der verlaichten Fische durch Mar
kierungsversuche verfolgt. 1m Herbst geht dann die Wanderung in um
gekehrter Richtung, zuerst ins ticfe Wasser und dann zu den Laich
platzen. Die nordwarts ziehenden Schwarme enthalten aber nicht nur 
verlaichte Fische, sondern auch noch jungere Jahrgange durcheinander 
gemischt. So bestehen die Sommerschwarme "or Finmarken am haufig
sten aus der III-IX-Gruppe. 654 Exemplare aus einem Netzzug zeigten 
folgende Verteilung der Altersklassen: 

Tabelle96. Alter und Zusammensetzung der Dorschschwarme 
vor Finmarken (nach HJORT). 

Jahre: 3 4 5 6 7 8 9 I 10 I II 

Anzahl: '45 i 91 ; 139 !-139-------;-;6-1--63--136--'--37 -i--~5 
v. H. 6,8~ I 13.91 I 21;1 I 21;1 19,26 _ 9,63 i 5,49 - i 5,54 , 2,29 

noch nicht gelaicht 

Jedoch schwankt die Zusammensetzung betrachtlich, und manche 
Jahrgange konnen bald hier bald dort fehlen. 

Die Dorsche, die sudlich und westlich von Island laichen, ziehen mit 
dem Kustenstrom und dem Irmingerstrom westlich und nordwestlich 
nach der Nord- und Ostseite der Inse!. 1m Herbst gehen sie wahrschein
lich von dort in die nordliche Nordsee und von da zu den Laichplatzen 
zuruck. Die alteren, verlaichten Nordseekabeljau wandern wahrschein
lich weit nach Norden, die von der nordlichen Nordsee zum Teil viel
leicht gar in den Atlantik und ziehen dann spater wieder sudlich zu den 
Laichplatzen. Sie werden auf den "rauhen Grunden" (Steinboden) nord
lich der Doggerbank und vor den felsigen Kustenstrecken gefangen. 
Andere suchen die westliche Nordsee zwischen dem 55. und 59. 0 nordl. 
Br. auf, weil sich hier ein ausgedehntes Laichareal von Heringen be
findet. Ende August erfolgt dann eine starke Zerstreuung, die mit dem 
Auseinandergehen der Heringsschwarme zusammenfallt. Die Dorsche 
ziehen diesen nach, und manche folgen den Heringen weit sudlich bis 
zum Kanal hin. Genau wie bei Schellfischen findet eine Massierung der 
Kabeljau an den Hauptfang- und Laichplatzen des Herings statt, und 
so zeigen die Anlandungen von Dorsch aus schottischen Gewassern ein 
Maximum wahrend der Laichzeit I des Herings und ein anderes im Juli 
und August, wenn die Heringsschwarmc auftreten. 

I BOWMAN hat in den :\lagen von drei 65 em langen Kabeljau bis zu 
49000 Heringseier gefuncien. (\"gl. 1. Teil, S.459, Bd. V dieser Zeitschrift.) 
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2. Gadus saida, Polardorsch. G. saida ist von samtlichen Gadiden 
am ausgesprochensten ein "Nordfisch". Seine Laichplatze sind noch un
bekannt. Die jtingsten Lan'en wurden bei den Bareninseln beobachtet, 
etwas altere bei Spitzbergen und nordlich von Island I. Wahrscheinlich 
liegen seine Laichplatze weiter nordlich und westlich davon Iangs der Eis
kante an Stellen mit einer Temperatur von 0° C und einer Salinitat von 
unter 33 vT (DAMAS). Der "Poseidon" beobachtete 1913 im Barentsmeer, 
daB die erwachsenen Fische im Sommer mit der Erwarmung des Wassers 
we iter nach Osten vordrangen. Hier stellten sie hauptsachlich Calanus, 
Amphipoden und Euphausiden nach (THIELEMANN). An den alaskischen 
und arktischen Ktisten erscheint G. saida von November bis Februar, 
geht dann aber auf Tiefen unter 30 m zurtick. Bei Gronland und Spitz
bergen wurden Polardorsche dicht unter Land beobachtet, LO:-lNBERG 
hat sie aber auch weit drauBen an den Eisrandem festgestellt. 

3. Gadus virens. Die 1,03-1,22 mm groBen Eier des Kahlers 
werden nur vereinzelt in der Nordsee in Tiefen von 100-200 m gefunden. 
Sie fehien in der norwegischen Rinne (tiber 200 m Tiefe) und sind zahI
reich auf den Hauptlaichplatzen an dem nordlichen Teil der Nordsee
bank, dicht vor der norwegischen Ktiste (Romsdalbank), bei den Faroer 
und an der Stidktiste von Island; auBerdem finden sich zahireiche Eier 
an der schottischen Westktiste, besonders in ihren nordlichen Teilen und 
nehmen nach Stiden langs der irlandischen West- und Stidktiste allmah
Iich abo Optimale Laichbedingungen findet der Kohler in 100-200 m, 
besonders in 150 m Tiefe, bei einer Temperatur von 70 C und bei einem 
Salzgehalt von 35,2 und etwas mehr pro Tausend (DAMAS). Aus Abb. 73 
geht klar hervor, daB die Laichplatze ziemlich scharf mit der Iso-m
Linie zusammenfallen. 

Die frisch geschliipften Larven (3.4-3,8 mm) werden hauptsachlich 
tiber Tiefen von 200 m beobachtet. Sie leben ziemlich lange Zeit pel a
gisch und gehen erst mit 30-50 mm zum Boden tiber; in der Nahe der 
Laichplatze werden die ersten bereits im Mai gefunden. Die Brut er
scheint mit dem Golfstrom im Mai an der norwegischen Ktiste, im Juli 
ist sie bis zu den Bareninseln vorgedrungen, wo sie tiber den graBen 
Tiefen selbst noch im September pelagisch angetroffen werden kann. 
Die ersten Bodenstadien finden sich im Sommer in flachem Wasser in 
Kilstennahe, aber nicht in der stidlichen Nordsee und im Kattegat -
hierhin gelangen G. virens erst in einem spateren Jahrgang. 

Uber die Verbreitung der Brut und Bodenstadien in einigen Gewas
sem sind wir durch eine Reihe von Arbeiten unterrichtet. SCHMIDTS 
Untersuchungen bei Island zeigten im April die Eier an der Stidktiste; im 
Juni haben sich die pelagischen Larven an der Stid- und Westktiste ver
breitet; im Juli und August findet sich das Gras der spateren Stadien auf 

I Bei Island kommen auf rooooo Eier von Kabeljau nur 5 von C. saida 
(SCHMIDT). 
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der Westkiiste, und eine geringere Anzahl an der Nordkiiste, nicht aber 
an der Ostkiiste. Die Verbreitung der Kohlerlarven ahnelt bei Island somit 
stark denen des Dorsches, wenn auch die von ihnen zuruckgelegten Ent
femungen etwas geringer sind. Von Island und den Faroer und den Ge
bieten nordlich von Schottland werden groBe Mengen in die nordliche 

ALb. 73 . Laichgebit'te von Gadus vire1ts. L = Stellen an dencn littorale Uodcnstadicn \"orkommcil 
(nach HJORT). 

Nordsee und bis zur norwegischen Kiiste verbreitet (vgl. Abb. 71 u. 73). 
Begiinstigt wird ihre Ausbreitung im Norden dadurch, daB dort 
das pelagische Larvenleben langer dauert als in cler Nordsec. Sie gehen 
dort mit den oberflachlichen, atlantischen Stromungen, wahrend sie sich 
in der Nordsee in groBerer Tiefe halten. Nach MEEK rckrutieren sich 
die Bestande an der Ostkiiste der britischen Inseln hauptsachlich von 
den Laichplatzen im auBersten Norden der Nordsee und die der nor
wegischen Kiiste von denen der Romsdalbank. Langs der norwegischen 



222 LUDWIG SCHEURING: 

Ktiste, WO teilweise ganz enorme ::\fengen von ihnen gefunden werden 
und z. B. bei Borgund Fjord schon 25000 in einem Netzzug erbeutet 
wurden, werden die Eier und Larven naeh HJORT wahrseheinlieh dureh 
eine Tiefenstromung naeh Bergen und Stavanger und direkt naeh Norden 
verfraehtet. Mit dem ozeanisehen Tiefenwasser geraten andere in das 
Skagerrak. Auf jeden Fall steht fest, daB wir die Larven nur in ozeani
sehem Wasser, nie in arktisehem treffen. 

Dber das Erseheinen der jungen, verwandelten Kohler, die sieh nieht 
ausgesproehen am Boden halten und besonders mittlere Wassertiefen an 
felsigen Gestaden als Aufenthalt vorziehen, liegen eine Reihe Angaben 
vor, von denen ieh hier die wiehtigsten mitteilen will. Bei den Orkneys 
erseheinen die ersten (3 em lang) im Mai (DAY), vor St. Andrews massen
haft im Mai und Juni (McINTOSH); bei den Faroer sind die Jungen im 
Mai 3-5 em lang, im Juli 5-12 em, im August 5-15 em und im 
September 6-16 em (SCHMIDT). Ahnlieh Yerhalten sie sieh in Valencia 
Harbour (SCHMIDT), wo sie im Mai 2,5-7 em lang, im Juni 3,5-8,5 em 
lang angetroffen werden; an der Ktiste von Northumberland finden sieh 
im Mai und Juni 3,5-9 em lange Fisehe; bei Romsdal sind die jungen 
Kohler im Juni 3-6 em, im September 4-15, im Oktober und Novem
ber 7-18 em lang. Wir sehen aus diesen Angaben, da13 an den versehie
denen Stellen, die in der Naehbarsehaft von Laiehplatzen liegen, die 
Fisehe ziemlieh zu gleieher Zeit eintreffen. Die starken Gro13ensehwan
kungen erklaren sieh daraus, daB dauernd eine aktive Zuwanderung ver
wandelter Exemplare aus dem tiefen Wasser naeh der Ktiste erfolgt, 
deren Maximum in den September faIlt. 

Die O-Gruppe, ebenso wie die I-Gruppe, ist reeht beweglieh, und 
erst ere soll schon naeh K~IPOWITSCH und BREITFUSZ bis zur Murman
ktiste und naeh Spitzbergen vorsto13en; es ist jedoeh wahrscheinlieh, daB 
wir es hier nur mit der I-Gruppe zu tun haben. Diese halt sich eben falls 
nieht dieht am Boden, sondern in mittleren Wasserschichten und zeigt 
z. B. an der Romsdalbank folgende MaJ3e: April 13-22 em und Juni 
13-24 em. 

Die Fisehe kommen den Sommer tiber und im Herbst mehr in Land
nahe vor und ziehen sieh im Winter in tieferes Wasser zurtiek. Sie 
wiederholen diese jahreszeitliehen Wanderungen bis zu ihrem 4. Jahr, urn 
sieh dann dauernd in tiefen'm Wasser aufzuhalten, aber nur die groBten 
Exemplare werden dieht tiber dem Boden mit dem Trawl gefangen. 
Immer wird die Nahe von felsigen Gestaden als Aufenthaltsort vorge
zogen. 

Die Nahrung des Kohlers besteht neben Krustern und Museheln 
hauptsaehlieh aus Fisehen, und haufig werden Heringssehwarme auf 
groUe Entfernungen hin verfolgt und besonders gern deren Laiehplatze 
aufgesueht. Je naeh Nahrung und Gegend ist das \Vaehstum des Koh
lers versehieden und im Norden immer geringer als im Stiden (DAMAS). 
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1'/2 jahrige Fisehe aus dem Skagerrak mess en z. B. bereits 36 em, wah
rend 2 '/2 jahrige von Finmarken und der Murmankiiste erst 28 em lang 
sind. Die Laiehreife erlangt der Kohler im 4. J ahr bei einer Durehsehnitts
Hinge von 50 em, und die groi3ten Exemplare der Romsdalbank mit I m 
sind 18 Jahre alt. 

Mit dem atlantisehen Wasser dringt der Kohler im Sommer naeh 
Norden vor und weicht vor dem arktisehen Zustrom im Herbst und 
Winter naeh Siiden zuriiek. Die Hauptfange in der nordliehen Nordsee 
fallen deshalb in die Monate Oktober bis Dezember und weisen von Marz 
bis August ein Minimum auf. In der siidliehen Nordsee werden nur im 
Winter gelegentlieh einige Exemplare gefangen. 

1m einzelnen haben wir nur geringe Kenntnis iiber die \Vander
bewegungen des erwaehsenen Kohlers. Markicrungsversuche (SUND 1925) 
an der norwegischen Kiiste gaben noch kein klares Bild von den anschei
nend recht unregelmaBigen Wanderungen dieses Fisches. 1921 wurden in 
nordnorwegischen Gewassern, bei Gildeskaal 1000 Stiick 3-5jahrige und 
bei Hadsal-Fjord 1u9 Exemplare 5-10jahrige Kohler markiert. 6,10 
bzw. 7,3 vH wurden in den drei folgenden Jahren wicdcrgefangen. Weit
aus die meisten Wiederfange verteilen sich auf 20 km Umkreis vom Mar
kierungsort. Zwei Tiere waren im nachsten Friihjahr bereits bis zu der 
siidnorwegischen Kiiste, 750 bzw. 1250 km, gewandert, andere wurden in 
den folgenden 2 Jahren sowohl in siidlicher als in nordlicher Richtung 
wiedergefangen; die weiteste Entfernung nach Norden hatte ein Fisch 
mit 750 km von Gildeskaal zuriickgclegt, der im Juni 1924 gefangen 
wurde. 

4. Gadus pollachius. Der Pollak kann eben falls zu den Siidfischen 
gerechnet werden und liebt zum Laichen wie Gadus minutus hohe 
Temperaturen. Nach DAMAS sind die optimal en Laichbedingungen fiir 
dicsen Fisch in Tiden von weniger als 100 m bei Temperaturcn von iiber 
roO C und bei einem Salzgehalt von 32-35,35 vT zu suchen. Das Laich
geschaft findet somit (vgl. Abb. 74) in der Niihe der Kiiste statt. In der 
zentralen und nordlichen Nordsee erfolgt es nur vereinzelt, in nicht er
heblichem MaBe im Skagerrak und in einzelnen Fjorden Norwegens bis 
zur Rohe von Rammerfest und bei den Faroer, starker an der Nordwest
kiiste Schottlands und Englands und an den irischen Kiisten, im Kanal 
und der franzosischen Westkiiste bis zur Biscaya (St. Sebastian). Die 
Intensitat des Laichens nimmt auf dieser Streeke von Norden nach 
Siiden zu. 

Die 1,10-1,22 mm groBen Eier lassen eine 4 mm groDe Larve aus
schliipfen, die sich iihnlich verhalt wie die von G. virens. Die jungen 
Larven werden ausschlieJ3lich innerhalb der 200-m-Zone gefangen. Die 
jiingsten Bodenstadien findet man bereits bei einer Lange von 20 mm, 
jedoch konnen sie noch bei einer erheblich groi3eren Lange planktonisch 
vorkommen und werden durch Stromungen langs der Kiiste von Irland, 
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;chottland, Norwegen und tiber die ganze Nordsee verbreitet. Sie wan
iern besonders gern unter treibenden Tangfetzen und 40 mm groBe 
Exemplare gelangen bis nach Helgoland. Die Larven gehen somit weiter 
;tidlich als die vom Kohler. 

Die erst en Bodenstadien findet man im April bei Cornwall; sie sind 
w mm lang und wachsen bis zum Oktober auf 3,8-4.4 cm Lange heran 

Abb. 74. Laichgebiete der in flachem Wasser laichenden Gadiden, X Gadus p ollachius. o Gadus 111i1111/11S. 0 Gadus {usells. =::-::_= Aile drci Arten zusammen (nach HJOHT). 

(CUNNINGHAM). Bei Plymouth erseheinen sie 3-4,5 em lang im Juni und 
sind im Juli 3,5-6 cm. Die jungen Pollak halten sieh wie die jungen 
Kohler mit Vorliebe in den mittleren Wassertiefen an felsigen Gestaden 
auf. Mit dem 2. Jahr (25 em) fiihren sie, wie diese, saisonelle Wanderungen 
aus. Altere Fisehe nahren sieh hauptsaehlieh von Heringen und folgen 
den Sehwarmen oft auf weite Streeken. 1m Sommer dringen sie, wie 
G. virens, weiter naeh Norden vor als im Winter, und die Fangmaxima 
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und -minima fUr die Nordsee fallen mit denen des Kohlers zeitlich und 
ortlich zusammen, nur wird der Pollak auch in der stidlichen Nordsee 
etwas ofter angetroffen. 

5. Gadus navaga. G. navaga wird von manchen Autoren (z. B. von 
AWERINZEW) ais eigenes Genus Elegillus angesehen, wenn auch auf der 
anderen Seite EHRENBAUM betont, daB G. c:lll:nias bei Spitzbergen in 
seiner Gestalt starke Annaherungen an G. navaga zeigt. Soweit bekannt 
"vollfUhrt der Navaga keine allzu groBen Migrationen und verbringt sein 
Leben in den Ktistengewassern" (AWERINZEW). 

6. Gadus aeglefinus. Der Schellfisch ist mehr als aIle anderen 
Gadiden ein ausgesprochener Wanderfisch, der von seinen Futterplatzen 
weite Wanderungen zu den Laichplatzen unternimmt. Diese liegen in der 
nordlichen Nordsee hauptsachlich zwischen dem 58. und 60.0 nordI. Br., 
besonders dicht halbwegs zwischen Moray Firth und Norwegen (Abb. 75). 
Auch in den Tiefen des Skagerrak langs der norwegischen Ktiste bis zur 
Romsdalbank stidlich und westlich von Island, bei den Faroer, an der 
West- und Nordktiste Schottlands wird in Menge gelaicht, seltener an der 
Stid- und Westktiste von Irland und vereinzelt im westlichen Teil des 
Kanals. Der stidliche Teil der Nordsee innerhalb der 40-m-Linie spielt 
als Laichplatz kaum eine Rolle. Optimale Laichbedingungen findet der 
Schellfisch bei 60 C, 35-35,2 vT Salzgehalt und in einer Tiefe von 60 bis 
200 m (HJORT u. DAMAS). 

Kleinere Verschiebungen der Laichgrtinde konnen von Jahr zu Jahr 
stattfinden, wie dies THOMPSON (1924) an nordschottischen Laichplatzen 
beobachtete. Eine Sonderung der verschiedenen Aitersklassen auf den 
Laichplatzen scheint eben falls vorzukommen, denn der gleiche Autor 
sagt, daB sich die jtingeren Laicher mehr westlich ais die alteren sammel
ten, und auch DAMAS gibt an, daB die Zusammensetzung der Schwarme 
auf der gieichen Bank zu verschiedenen Zeit en verschieden sei. 

Das Schellfischei besitzt keine Olkugel, miSt 1,19-1,67 mm und 
wird gegen Ende der Laichperiode kieiner. Die Eier triften hauptsach
lich in mittleren und tiefen Wasserschichten. Die jtingeren Larven wer
den haufig, ebenso, wenn auch nicht so ausgesprochen, wie die des M er
lang, mit Quallen vergesellschaftet angetroffen. Sie sind beim Aus
schltipfen 4 mm lang und beginnen bei einer GroBe von 3-4 cm den 
Boden aufzusuchen, halten sich dann aber noch zeitweise in hoheren 
Wasserschichten auf, urn erst mit II em ein dauerndes Leben auf oder 
dicht tiber dem Grund zu fUhren. So werden z. B. nordlich des 57. Breite
grades auf dem Fladen- und Schl.ickgrund oft reichliche Fange im freien 
Wasser mit dem Dreischerbrettnetz gemacht. Die jtingsten Bodenstadien 
finden sich gewohnlich in Tiefen von 50-100 m, nie in weniger als von 
40 m. Sie fehien deshalb in der Nordseeund sind selten bis zum 57. Breite
grad. 

Die Verbreitung der Eier und Larven von den Laichplatzen erfolgt 
Ergebnisse der Biologic VI. 15 
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passiv, ahnlich wie beim Dorsch, entsprechend der Lage der Laichplatze 
nur durch atlantische Str6mungen. J e nach den Schwankungen im 
Zustrom ozeanischen Wassers in die Nordsee und nach dem Nordmeer 
kann das Verbreitungsgebiet stark variieren. So werden bei starkem Zu
stmm die Larven in dem einen Jahre in Massen durch das Skagerrak und 

Abb. 75 . Laichgebicte von Gadus aeglt'jill1fs. Di e gestricheltc Linie gibt die westliche GreDze der 
freischwimmenden Larven vor der norwegischen Kuste an. B Stellcn an denen Bodcnstadien 

vorkommen (nach HJORT). 

Kattegat in den Belt und Sund und in die westliche Ostsee getragen, in 
einem anderen Jahre nicht. Wahrscheinlich werden auch gute und 
schlechte Laichjahre, als auch die bereits erwahnte Verschiebung der 
Laichplatze durch hydrographische Verhaltnisse bedingt, und daraus 
resultieren dann die groBen Schwankungen im Bestand der Fische an 
einzelnen Jahresklassen und damit die gewaltigen Schwankungen im 
Fischereiertrag in einzc1nen Distrikten und im gesamten. 

Bei Island wurde die Verbreitung der Schellfischeier von SCHMIDT 
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naher verfolgt. Sie werden dort im April an der Sud- und Westkuste 
uber 50-200 m Tiefe angetroffen, etwas spater an der West- als an der 
Sudktiste. Die pelagischen Larven erscheinen im Mai an der Sud- und 
Westkuste, im Juli an der Nordkuste und im August im Nordwesten 
der Insel. Sie leben langer pelagisch als die des Dorsches. Diejenigen 
Exemplare, die uber groBere Tiefen getrieben werden, sind in einem 
Stadium und zu einer Zeit noch pelagisch, wo sie an den Rusten der 
Nordsee und des Ranals schon am Boden leben. 

Gewohnlich findet man die ersten Bodenstadien im Juli. Sie sind 
haufig an den Rusten, auch an der Nordostkuste Islands, urn die Faroer 
herum, an der Westkuste Britanniens und Schottlands und auch nordlich 
davon in der nordlichen Nordsee und vor Norwegen. Nach THOMPSON 
(1924) findet sich die O-Gruppe besonders dicht in den tieferen Regionen 
der nordwestlichen Nordsee. Weiter nordlich stehen diese Fische aber 
auch in flacherem Wasser, so bei Island in 10-50 m Tiefe. 

Der erste Sommer wird somit im relativ tiefen Wasser zugebracht. 
Auch die I-Gruppe uberschreitet nur wenig das Gebiet, das die O-Gruppe 
bewohnt und ist noch mehr als gleichaltrige Dorsche Bewohner der tie
feren Regionen, wenn die Fische auch etwas nach flacherem Wasser hin 
sich verbreiten und man sie, 14-25 cm lang, in der mittleren Nordsee 
und dem Skagerrak findet. Dies scheint besonders im Herbst vorzukom
men, und so zeigen sich z. B. bei Aberdeen im Oktober in 15-25 m Tiefe 
II-23 em lange Exemplare. 

Das Waehstum des Sehellfisches ist in den verschiedenen Teilen seines 
Verbreitungsgebietes recht verschieden. Die O-Gruppe wachst recht weit 
auseinander; immer sind die Tiere, die zuerst zum Bodenleben ubergehen, 
die vorwuehsigen. FULTON beobaehtete sie im August und Anfang Sep
tember, 6-12 em lang, bei Fair Isle in lIO m Tiefe. 1m Oktober waren 
sie an der gleichen Stelle 8-16 em groB. Die jungeren Jahrgange in der 
mittleren und nordliehen Nordsee wachsen z. B. in flacherem Wasser 
rascher als in tieferem. Allgemein kann femer gesagt werden, daB das 
Waehstum im Norden und Osten geringer als im Suden und Westen ist, 
und daB die Weibchen etwas groBere Wachstumsgeschwindigkeit als die 
Mannchen haben. Fur die Unterschiede in der Lange von den gleichen 
J ahresklassen an verschiedenen Orten nur zwei Beispiele: 

Tabelle 97. Wachstum und Alter beim Schellfisch. 

Altersgruppe 0)1 rrlmjIv:vlVI VII Herkunft 

-! 21 27 34 : 39,5 41 \43 GroBe Fischer-
Durchschnitts-

4.41 40,51 48,7 \ 
Bank (DAMAS) 

groBe in cm 19 30 55 I 63 70,4 Islandx (SAE-
MUNDSON) 

_. 

I Bei Island find en sich ziemlich ausgesprochene Unterschiede zwischen 
den Schellfischen der kalten Nord- und Ostkiiste und der warmen Siid- und 
Westkiiste; vorstehende Werte sind Mittelwerte von allen Kiisten. 

15* 
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Mit dem 3. Jahr wird der Schellfisch zu einem typischen Wander
fisch. 24 cm lang dringt er als II-Gruppe in die siidliche Nordsee ein 
(HEINCKE). Diese Wanderungen sind jahreszeitliche und verschieben 
z. B. in der Nordsee die Bestande derart, daB in der siidlichen Nordsee 
ein Maximum vom Juli bis September und ein Minimum vom Marz bis 
Mai vorkommt. In der nordlichen N ordsee zeigen die Fangergebnisse zwei 
Anstiege, einen klein en im Januar und einen hohen im Juni (HENKING). 
An der friesischen Kiiste trifft man den Schellfisch selten von Marz bis 
Mai; im Juli und wahrend des Sommers zieht er sich, wenn seine Menge 
auch im ganzen zunimmt, unter die 40-m-Linie zuriick, urn dann von 
Oktober bis Januar wieder in flacheren Griinden vorzukommen. Man er
kennt aus diesen Verschiebungen schon eine gewisse Abhanigkeit von den 
ozeanischen Striimungen, die eine starkere Anreicherung von atlanti
schem Wasser im Spatsommer in der siidlichen Nordsee bedingen. 

Dieses Vordringen des Schellfisches in die siidliche Nordsee wird aber 
sicher auch mitbedingt durch die Nahrungssuche. Der Schellfisch lebt 
(ahnlich wie die Scholle) hauptsachlich von kleinen Bodentieren (Kru
stern, Muscheln, Wiirmern, Stachelhautern) und klein en Bodenfischen. 
Seine Hauptweidegriinde sind deshalb schlickiger oder schlickig-sandiger 
Boden. Je alter der Schellfisch wird, desto ausgedehnter sind seine Wan
derungen, und so werden z. B. die groBten Schellfische (45-70 cm lang 
und 5-10 Jahre alt) in der Nordsee weiter siidlich gefangen, wahrend 
der Hauptfang der noch unreifen 2-4jahrigen Exemplare in der nord
lichen Nordsee und im Skagerrak gemacht wird. Die alteren (verlaichten) 
Fische folgen oft den laichenden Heringen und erscheinen z. B. in groBer 
Menge zwischen Oktober und Marz auf den Heringsbanken an der eng
lischen und schott is chen Ostkiiste (vgl. I. Teil, S. 459). 

Mit dem ozeanischen Wasser dringen die Schellfische im Friihjahr und 
Sommer bis hoch hinauf nach Norden vor. EHRENBAUM beobachtete 
71 em groBe Exemplare noch zwischen den Bareninseln und Spitzbergen. 
Nach THIELEMANN gehen mit der Nordhauptstromung sowohl kleine als 
groBere Schellfische bis zur Murmankiiste, wo letztere sich scharfer in 
ersterer halten, wahrend die kleinercn auch in arktischem Mischwasser von 
0-20 C gefunden werden. Auch AWERINZEW betont, daB in der Barent
see die BesUinde auf den verschiedenen Fischerbanken groBe Schwan
tkungen aufweisen, die offenbar mit dem Andrang des warmen, sogenann
en Golfstromwassers zusammenhangen, meint aber, daB die Verteilung 
der Schellfische dort noch nicht geniigend bekannt ist urn definitive 
Schliisse iiber Wanderungen oder einen endemischen Bestand zu ziehen. 
FUr das Vorkommcn eines letzteren spricht, daB es ihm gelang, im Juni 
bei 710 nord!. Br. und 33030' ost!. L. laichreife Excmplare zu erbeuten. 

Siidlich stoBen die groBen Schellfische bis zum Kanal und bis zur 
Biscaya vor, und die grol3ten Exemplare werden in den englischen Hafen 
weiter siidlich als nordlich gelandet (RUSSEL). Die Altersklassen des 
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Schellfisches zeigen somit eine umgekehrte geographische Verteilung wie 
die des Dorsches, von dem die groJ3ten Exemplare weiter nordlich ge
fangen werden. 

Deutliche Zusammenhange zwischen dem Einstromen ozeanischen 
Wassers und dem Vorkommen von Schellfischen in dem Belt und der 
westlichen Ostsee wurden durch die Arbeiten von FISCHER, HEIDRICH, 
JOHANSEN und PETERSEN erwiesen. Gewohnlich tritt der ScheIlfisch nur 
im Skagerrak und selten im Kattegat auf, in manchen Jahren aber, so 
im Winter 1924/25 und 1925/26 wurden im Kleinen Belt und in der 
Kieler Bucht betrachtliche Mengen gefangen. Es handelte sich bei den 
Anlandungen von 1925/26 durchwegs urn 3jahrige Fische. Die Unter
suchungen von JOHANSEN und PETERSEN machten dann dieses Vorkom
men mit einem starken Einstromen salzhaltigeren, ozeanischen Wassers 
vom Skagerrak durch das Kattegat sehr wahrscheinlich und konnten 
auJ3erdem nachweisen, daB diese Bestande wahrscheinlich schon als 
Larven 1923 durch die atlantischen Tiefenstromungen eingebracht und 
dort herangewachsen waren. 1m Fruhjahr verschwanden die Fische wie
der, aIler Wahrscheinlichkeit waren sie, da sie der Laichreife entgegen
gingen, in die Nordsee abgewandert. Wenigstens wurden im Mai 1926 
immer noch kleine Tiere des Jahrganges 1923 und daneben solche des 
Jahres 1925 gefunden. Der Jahrgang 1924 fehlte vollig, was wohl damit 
zusammenhangt, daJ3 der Einstrom von oceanischem Wasser 1924 sehr 
gering war, und es somit noch wahrscheinlicher wird, daB die 1925/26 
gefischten Tiere tatsachlich als Larven 1923 eingeschwemmt wurden. 

Bei seinem Herurnziehen ist der Schellfisch auch viel weniger ab
hangig von der Wassertiefe als der Kabeljau. Wahrend letzterer nur 
ausnahmsweise bis zu 500 m hinabgeht, wird der Schellfisch auch noch 
in 1000 m Tiefe angetroffen. 

Wie wir sehen, sind die Laichplatze des Schellfisches raumlich be
schrankt, und die laichreifen Tiere muss en von ihren Futtergrtinden z. T. 
recht weite Laichwanderungen unternehmen. Wahrscheinlich mUssen 
die der sudlichen Nordsee bis zu den nordlich vor Schottland gelegenen 
Laichplatzen ziehen. Leider sind wir im einzelnen uber diese Wan de
rungen noch nicht gentigend unterrichtet, da Markierungsversuche noch 
nicht in gr6J3erem Umfange vorgenommcn wurden. 

Dber das Abwandern der verlaichten Exemplare von den Laich
platzen hat SCHMIDT interessante Beobachtungcn bei Island angestellt. 
Dort wandert der verlaichte Schellfisch we it nach Nordwesten, Norden 
und Osten in das kalte Wasser hinein. An der Sud- und Westkuste wird 
er dort nahezu das ganze Jahr gefangen, von Januar bis April ausschlieJ3-
lich in groJ3en, laichreifen Exemplaren in SO-150m Tiefe. Diese ziehen 
im Mai nach dem Laichen auf flachere Grtinde mehr in Ktistennahe, 
urn dort den Sandaalen nachzustellen, spater gehen sie in tieferes Wasser 
zuruck; klein ere und mittelgroJ3e Fische erscheinen an ihrer Stelle; gegen 
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den Herbst aber tauchen auch wieder die groJ3en auf. An der Nord- und 
Ostkuste trifft man die verlaichten Schellfische in tiefem Wasser im Juni 
und Juli hinter den Scharen von Mallotus und Ammodytes. 1m Herbst 
wandern sie dann wieder sudlich nach den Laichplatzen. 

Wenn so auch an den Randern des Verbreitungsgebietes durch die 
verschieden starke Wandertendenz der verschiedenen Altersklassen eine 
gewisse Sortierung der Bestande bewirkt wird, so sind die Schwarme der 
mittleren und nordlichen Nordsee und die im Skagerrak doch aus den 
verschiedenen GroLlenklassen gemischt, ahnlich wie beim Dorsch. DAMAS 
fand z. B. 1906 im Skagerrak bei 1289 Exemplaren folgende Verteilung: 

Tabelle 98. Alter, GroBe und Zusammensetzung der Schellfisch
schwarme im Skagerrak (nach DAMAS). 

~~e~_ ._~~I ~~~ .. I 2~2~J'/2~=- __ .~'!~_ 7' /2 8j~J_9I~~ 1_101/2 
Anzahl. .. 1 5 : 621 i 45 1 146 355: 85 I 27 4 - I I 
vH .... ! 0,4 i 48,2! 3,5 11,3 I 27,S! 6,6 I 2,1 0,3 i - 0,1 

G;:oBe in C~T2;:S1 ~~8-r34:~I~I-147,I-I53,6-r58'4 166;; r --.~ --I64p--

7. Gadus merlangus (Merlang, Wittling). Der Wittling laicht iiber
all dort, wo er vorkommt (vgl. Tabelle 91 und Abb. 76), jedoch nicht oder 
nur in unerheblichem MaJ3e in der Ostsee. In der N ordsee findet das Laich
geschaft uberall mit Ausnahme der flachen Kiistenstriche von weniger 
als 20 m Tiefe statt, besonders reichlich ostlich und sudlich der Dogger
bank in Tiefen von 40-50 m. Gewohnlich beginnt das Laichen in den 
ufernahen Zonen und schreitet von da nach der Tide fort. 1m Nordmeer 
werden die Eier nur in den Fjorden von Norwegen bis zur Hohe von 
Trondhjem gefunden, auch sparlich bei den Faroer, jedoch in reichlichem 
MaJ3e sudlich und westlich von Island. An der Westkuste von GroJ3-
britannien von den Shetlands bis zur Sudkiiste Irlands laicht der Merlang 
iiberall in Menge, eben so im Kanal. Die siidlichsten LaichpHi.tze scheinen 
an der Sudkuste der Bretagne zu liegen (Abb.76). Die Eier, die sehr 
rasch in die oberfHi.chlichen Wasserschichten au£steigen, schwanken in 
ihrer GroJ3e betrachtlich und werden gegen Ende der Laichsaison kleiner 
-in der Nordsee geht ihre GroLle von 1,213 mm im Januar auf 1,043 mm 
im J uni zuruck. 

Die ausgeschliipfte Larve wachst mit Resorption des Dottersackes 
von 3,2-3,5 mm auf 4 mm heran und lebt ausschliel3lich an der Wasser
oberflache unter Quallen (A urelea und Cyanea), von deren Eierstocken 
sie lebt. Wenn auch McINTOSH das Vorkommen der jungen Merlange 
unter den Quallen mehr als zufallig ansieht, so gelang es SCHEURING 
nicht, erstere mit Planktonnahrung ohne Quallen aufzuziehen, wohl aber 
mit deren Eierstocken I. Manchmal trifft man schon 4-5 cm lange junge 

I Die Nahrung der alteren Merlange besteht aus kleinen Krustern (Cala
nz'den, Mysz'deen, Crangon) und klein en Fischen bis zur GroBe vom Sprott. 
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Wittlinge am Boden, aber selbst 10-15 cm lange Exemplare kehren des 
ofteren zu dem pelagischen Leben unter Quallen zurtick. Der Wittling 
lebt somit sehr lange im freien Wasser. Wahrend dieser Zeit verbreitet er 
sich weit, besonders nach den flachen Ktistenregionen, und die O-Gruppe 
ist besonders vor Flufimtindungen und in den Wattenmeeren haufig. 

Abh. 76. Laichgebiete von Gadus mer/angus. Die gebrochene Linie gibt die wcstliche Grenzc 
fiir das Vorkommen freischwimmender Lan'cn vor der norwegischen Kii stc an. L Vorkommen 

Iittorale r Bodenstadien der O~Gruppe. B Vorkommen von Bodenstadil'n der O-Gruppe 
(nach HJORT). 

Frisch geschltipfte junge Larven Enden wir im Friihjahr und Frtih
sommer in der ganzen Nordsee, im Skagerrak und Kattegat in reichlicher 
Menge, ebenso im Juni westlich von Schottland und etwas frtiher an der 
Westktiste von Irland und im Kanal, in abnehmendem Mafie, aber gegen 
die Biscaya zu. Der Zeitpunkt, zu dem die Larven zum Bodenleben tiber
gehen, hangt von der Wassertiefe ab, tiber der sie sich befinden, und das 
pelagische Leben dauert tiber der Tiefe Ianger. Vom flachen Ufer bis zu 
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einer Tiefe von 100 m kann der Wittling zum Boden tibergehen; in 
letzterem FaIle wandert er dann aktiv gegen die Ktiste. Dort erseheinen 
die ersten jungen Merlange (5,5 em lang) im August, und ihre Zahl nimmt 
bis zum September und Oktober dauernd zu. Die GroBe der O-Gruppe 
sehwankt betraehtlieh. Sie betragt an der englisehen Ktiste im Oktober 
6-16 em, im Dezember 9-19; in norwegischen Gewassern im Dezember 
4-17, und in deutsehen haben die Fisehe zu der gleichen Zeit eine 
DurchsehnittsgroBe von 13 em. 

Die O-Gruppe tiberwintert aueh groBtenteils in der Nahe der Ktiste 
in 12-17 m Tiefe, wenn sieh aueh eine Anzahl von Tieren bis zu IIO 

und 120 m zurtickziehen kann. Oft sind in den Uferregionen im Sommer 
die ersten drei J ahresklassen mi teinander gemisch t, wenn sie aueh die An
deutung einer vertikalen Schichtung nach ihrem Alter ahnlich, aber nicht 
so ausgesprochen wie viele Plattfische, erkennen lassen. Oberhaupt hat 
die Verbreitung und auch die Biologie des Wittlings manche Ahnlich
keiten mit der der Kliesche. Die I-Gruppe (Durchsehnittsgroile 24 cm) 
drangt sich wahrend des Sommers naher an das Ufer, nieht ganz so hoch 
zieht die ungefahr 32 cm groBe II-Gruppe; ihr folgt gegen Herbst eine 
kurze Strecke die lII-Gruppe. 1m Winter suchen aIle etwas groBere 
Tiefen auf. Die best en und groBten Massenfange werden im Spatsommer 
und im Herbst in Ufernahe, urn die Jahreswende weiter drauBen ge
macht. Manchmal werden Massenfange von Wittlingen auf den Herings
laichplatzen erbeutet. 

Der Wittling ist somit trotz seines langen, pelagischen Larvenlebens 
in ausgesprochenerem MaBe ein Standfisch, wie einer der anderen eehten 
Gadiden. Ob er deshalb sich weitgehend in Rassen aufspaltet, ist noch 
nicht untersucht, doeh konnte man aus der groBen Verschiedenheit des 
Wachstums auf das Vorhandensein verschiedener Stamme schlieBen, und 
ich will deshalb noch in TabeIlenform die Resultate von Altersbestim
mungen an Merlangen von versehiedenen Fundplatzen angeben: 

Tabelle 99. Alter und Lange von Gadus merlangus. 

J ahresklasse I! II 

i 
III IV V VI I VII VIII 

i 
39,3 46,3 51,4 54,6 I 59,2 I 62,5 Lange in em 18,1 27,0 

Merlange v. Island (SAEMUNDSON) 
30,0 34,0 38,0 i ! ; 

Norwegisehe Merlange (DAMAS) 

8. Gadus esmarkii. G. esmarkii laieht wohl tiberaIl in seinem Ver
breitungsgebiet mit einer deutlichen Bcvorzugung der offenen und nicht zu 
flachen See, so z. B. massenhaft in dcr tieferen und nordlicheren Nordsee, 
in der norwegischen Rinne, in den tieferen Fjorden und auf der Romsdal
bank, aber nur vereinzelt in dcr stidlichen Nordsce unterhalb der so-m
Linie. Reiche Laichplatze finden sich dann noch stidlich und westlich 
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von Island, bei den Faroer und an den Nord- und Westkiisten GroB
britanniens. Hier nehmen die Eimengen in nordsudlicher Richtung deut
lich ab und im Kanal fehlen sie. Optimale Bedingungen ffir das Laich
geschaft sind: Tiefen von 60-200 m, Temperaturen um 60 C und ein Salz
gehalt von 35-35,2 vT (DAMAS); HOEK (1910) gibt als maximale Tiefe 
nur 80m an. 

Aus dem 1-1,19 mm groBen Ei schlupft eine 3,2 mm lange Larve, 
die ein sehr ausgedehntes pelagisches Leben fiihrt und haufig erst mit 
54 mm zum Bodenleben ubergeht. Die ersten Bodenstadien werden ge
wohnlich im Juli etwas uber 5 cm lang angetroffen, jedoch konnen noch 
im Oktober 31 mm groBe Larven pelagisch vorkommen (EHRENBAUM). 

Die Brut ist in Tiefen von 50-200m besondershaufig beiderseits von 
Schottland (FULTON), westlich und sudwestlich von Island (SCHMIDT, 
PETERSEN), in der nordlichen Nordsee und im Skagerrak. Vber die Be
wegungen und das Triften der Brut und der Jungfischesind wir am besten 
durch die schottischen Untersuchungen orientiert. Die jiingsten Larven 
finden sich weit drauBen bei den Shetlands und den Faroer; die O-Gruppe 
erscheint im August vor Aberdeen und Kinnaird-Head, wo sie auch den 
Winter tiber bleibt und eine Durchschnittslange von 11,5 cm erreicht. 
Weiter nordlich dagegen, z. B. bei den Shetlands, verschwinden die 
Exemplare des ersten J ahrganges im Dezember aus der Kiistennahe und 
erscheinen als I -Gruppe wieder im Mai. Hier bleibt sie wie an den anderen 
Kusten den Sommer uber und zieht sich im September gegen das tiefere 
Wasser zuruck, urn im Dezember - 15-17 cm lang - wieder in flache
ren Gebieten zu erscheinen und hier zu uberwintern. Die II-Gruppe ver
laBt dann im Juni definitiv die flacheren Griinde und zieht sich - 20 und 
mehr Zentimeter lang - gegen die nordliche Nordsee in Tiefen bis zu 
500 m zuruck. DasMaximum der Fange fallt in der nordlichen Nordsee 
in den Herbst. 

9. Gadus minutus. Der Zwergdorsch reicht vom Mittelmeer wahr
scheinlich bis zu dem Polarkreis, wenn er auch ein relativ warmebedurfti
ger Fisch ist und optimale Laichbedingungen bei 100 C und einer Salinitat 
von 32-35,35 vT (DAMAS) findet (vgl. Abb. 74). Die Tiefe, in der das 
Laichgeschaft sich vollzieht, betragt zwischen 100 und 200 m. Die Eier 
sind 0,95-1,07 mm groB. Die Larven werden relativ fruh, schon bei 
einer Lange von 23 mm in der Nahe des Bodens in ziemlich flachem (25 bis 
60 m) Wasser, wenn auch noch planktonisch, angetroffen. Brut findet 
sich im Mittelmeer und langs der atlantischen Kuste von Biscaya bis nach 
Norwegen, besonders haufig im Friihjahr westlich von Irland und im 
Kanal, in geringerem MaBe im Sommer in der Nordsee (mit Ausnahme 
der sudostlichen Teile), im Skagerrak und in den sudnorwegischen 
Fjorden. 

Die jungsten Bodenstadien sind 25mm lang. Ober die O-Gruppe ist 
anscheinend noch wenig bekannt. Die I-Gruppe trifft man im Oktober 
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13 cm lang in der nordlichen Nordsee in 80 m Tiefe; 21 cm lange Exem
plare der II-Gruppe werden im September an der schottischen Ktiste 
beobachtet. Sonst ist mir tiber Wanderbewegungen nichts bekannt. 

10. Gadus luscus (Franzosischer Dorsch). Dieser kleine, IS bis 
18 cm groBe und bis 200 g schwere Gadide liebt warmes Wasser und halt 
sich haufig in Tiefen von 250-300 m, wenn er auch nicht selten in 
flacheres Wasser gebt, und z. B. alljahrlich altere Exemplare, die soge
nannten "Bibs" oder "Brassies" mit kleineren Dorschen und Schell
fischen gemischt, im Sommer vor den englischen und schottischen Kti
sten, besonders den Ostktisten, augenscheinlich von Stiden herkommend, 
erscheinen. 

Die Laichplatze und Laichzeiten von G.luscus decken sich weit
gehend mit denen von G. mimetus, besonders im Atlantischen Ozean. 
AuBerdem wird in geringem MaBe auch in der stidlichen Nordsee gelaicht 
(Abb.74). Optimale Laichbedingungen findet G.luscus bei Tempera
turen von 100 C, 32-35,35 vT Salzgehalt und in Tiefen von weniger als 
100 m (DAMAS); nach HOEK liegen die Laichplatze nie tiefer als 60 m. 

Die Larve, die 3 mm lang das 0,97-1,23 mm groBe Ei verlaBt, lebt 
nur eine relativ kurze Zeit planktonisch und wird deshalb nicht sehr 
weit verbreitet. Man findet sie vom Golf von Biscaya bis zur Westktiste 
von Schottland und nur vereinzelt in der Nordsee. Schon mit 20 mm 
Lange geht sie in Bodennahe und bevorzugt Wasser mit schwacherem 
Salzgehalt in Buchten und vor FluBmtindungen, wo sie noch eine Weile 
in den unteren Wasserschichten pelagisch lebt; mit 50 mm haben alle 
Exemplare in der Nahe der Ktiste den Dbergang zum Leben am Boden 
gefunden. 

II. Gadus poutassou. G. poutassou ist von allen Gadiden am 
ausgesprochensten ein Bewohner des freien Wassers. Er ist ein typi
scher "Stidfisch" und meidet arktisches Wasser. Seine optimalen Laich
bedingungen findet der Fisch in Tiefen von 1000 und mehr Metern bei 
Temperaturen von 6-90 C und einem Salzgehalt von 35,3 vT (DAMAS). 
Seine Hauptlaichgebiete liegen deshalb langs der Iooo-m-Kante vom 
Mittelmeer bis zur Stidwestktiste von Island, nicht tiber den 62.0 nord!. Br. 
hinaus (Abb.77). Die Eier sind noch nicht bekannt, sie scheinen bathy
pelagisch zu sein. Die kleinsten bekannten pelagischen Stadien, 4--7mm 
lang, erbeutete SCHMIDT tiber Tiefen von 1000 m; auch sie leben an
scheinend mehr in der Tiefe. IS mm groBe Larven sind aber auch aus 
hoheren Schichten langs des kontinentalen Sockels und von der nord
lichen Nordsee und vom Skagerrak bekannt. .Altere Jungfische (50 mm 
lang) werden im Sommer bei den Faroer, an den englischen Ktisten, in 
der Nordsee und im Skagerrak gefunden. 

12. Gadiculus (Gadus) argenteus. G. argenteus hat in seinem Ver
breitungsgebiet und in seiner Biologie gewisse Ahnlichkeiten mit G. pou
tassou, geht aber etwas weiter nach Norden und nimmt zum Laichen mit 
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Tiefen von 400-IOOO m vorlieb. Optimale Laichbedingungen liegen bei 
Temperaturen von 6-90 C und einer SaliniUit von 35,3 vT (DAMAS). Das 
LaichgeschaJt findet im Frtihjahr in wechselnder Intensitat vom Mittel
meer langs des Abfalles des europaischen Kontinentalsockels bis zum 
Nordmeer statt (Abb. 77). Eier wurden auch von DAMAS in norwegischen 
Fjorden festgestellt, und man kennt von dart eine Reihe pelagischer 

Abb. 77. Laichgebiete der in tiefercm \Vasser laichenden Gadidctt. 

=..:.....=--;-....::....:: Gadus joutasso1t. ; (: Merlueius merlueius im Frilhjahr. 

X X Mtrlucius mcr/lIcius nach I. Juli. 0 Gadiculus argenteus. 

Stadien von 4-36 mm Lange. Die jiingsten fand SCHMIDT im Mai und 
Juni tiber Tiefen von rund IOoom; ein 30mm groJ3es Exemplar fing HOLT 

in 360 m Tiefe, so daJ3 vieles darauf hindeutet, daJ3 die Larven bathy
pelagisch sind. In der nordlichen Nordsee werden kleine Jungfische 
vereinzelt nach dem I. Juli angetroffen, ebenso bei den Shetlands. 

13. Merlucius. Das Genus Merlucius umfaJ3t Fische, die warmeres 
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Wasser dem kalten vorziehen. M. productus lebt im amerikanischen Pa
zifik von Santa Catalina bis zum Puget Sound. M. bilinearis bevolkert 
den Nordwestatlantik von den Bahamas bis zur Belle-Isle-Stra13e. Er ist 
nahe mit der wichtigsten und bestbekanntesten Art M. merlucius (vul
garis) verwandt. Ober den Seehecht sind wir in den letzten Jahren, 
besonders durch die Arbeiten von LE DANOIS und HICKLING, ziemlich 
eingehend unterrichtet worden. Sein Heimatgebiet ist das Mittelmeer 
bis zum Bosporus und die Westktisten des Atlantischen Ozeans; hier 
reicht er stidlich bis zum Kap der Guten Hoffnung und nordlich und ost
lich bis zum Skagerrak und Bohuslan und zu den Lofoten (bis 680 

nordl. Br.), ist haufig langs der franzosischen und irlandischen und an 
der englischen West- und Stidktiste; er wird seltener gegen Schottland 
und erreicht bei den Faroer seine Nordgrenze. In die Nordsee dringt er 
alljahrlich in Scharen vor und gelangt auch gelegentlich in das Kattegat 
und in die westliche Ostsee. An manchen Stellen seines Verbreitungs
gebietes schwankt seine Haufigkeit in den einzelnen Jahren betrachtlich, 
so waren z. B. die Anlandungen an den Hafen des Kanals frtiher (vor 
30 Jahren) weit bedeutender als jetzt (BOYTON) '. 

Diese Schwankungen der J ahresertrage in der Fischerei auf M erlucius 
in verschiedenen Gegenden deuten schon auf starke Wanderbewegungen 
dieses Fisches hin, noch mehr die Fluktuationen in den Anlandungen des 
Seehechtes an bestimmten Ktistenstrecken innerhalb eines Jahres, wie sie 
die Kurve in Abb.77 ftir das Fanggebiet westlich von Gro13britannien 
zeigt. An der Westktiste von England und urn Irland herum vollzieht 
sich der Fang auf den Seehecht (Hake) das ganze Jahr uber, haupt
sachlich in Tiefen von rund 200 m, wo groBe und mittelgroJ3e Tiere ge
fangen werden. Die Tiefe, innerhalb der sich Merlucius dort aufhalt, 
zeigt taglich Schwankungen; tagstiber stehen die Fische dicht uber dem 
Boden und konnen mit dem Trawl gefischt werden, nachts suchen sie 
mehr das freiere Wasser und kommen selbst in die Nahe der Oberflache. 
Diese taglichen, vertikalen Wanderungen sind bedingt durch die Nah
rungsuche; der Seehecht folgt seinen Beutetieren - in erster Linie Gadus 
poutassou, dann Gadiculus argenteus und Hering und Cephalopoden -, 
die ihrerseits mit ihren Nahrtieren (Organismen des Planktons) tagliche 
Vertikalwanderungen ausftihren. 1m Frtihjahr und Sommer ist aber auch 
der Fang auf Seehecht in flacheren, ktistennahen Regionen ergiebig. 

Bei der Betrachtung der Wanderungen des Seehechtes muss en wir 
wieder unterscheidcn zwischen dem Zustromen der Laichfische zu flache
ren Stellen und den Nahrungswanderungen der verlaichten und der noch 
nicht reifen Tiere. So sind" auch in der Kurve (Abb.78) die Jahrgange 

, Verschiedene H.asscn innerhalb des Verbrcitungsgebietes sind noch nicht 
sieher festgestellt, ihre Existenz ist aber nach den Angaben von PIETSCH

MANN und HICKLIXG schr wahrseheinlieh. 
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I-XII enthalten und neben Fangen langs der 200-m-Linie auch solche 
aus flacherem Wasser'. Eine Ansammlung von Seehechten in Tiefen von 
60-120 m Tiefe treffen wir zur Laichzeit und spater im Sommer. 1m 
Winter aber ziehen sich aile in groBere Ticfen (zoo und mehr Meter) 
zuriick. 

Der Seehecht laicht iiberall dort, wo er standig vorkommt, so im 
Mittelmeer und an den atlantischen Kiisten, wo sich der nordlichste 
Laichplatz bei den Orkneys findet. Weiter darf wahrscheinlich ein Teil
laichgebiet, wenn auch gegeniiber den Massenlaichplatzen westlich von 
England und lrland von nur geringer Bedeutung, im Skagerrak, auf der 
]iitland- und Kleinen Fischerbank 
gesucht werden (Abb. 77). Die op
timalen Laichbedingungen sind 
nach DAMAS in 100-ZOO m Tiefe, 
bei Temperaturen von 100 C und 
einem Salzgehalt von 35 vT und 
mehr zu suchen. Haufig wird aber 
auch in flacherem Wasser gelaicht 
und an manchen Stellen, z. B. an 
der marokkanischen Kiiste und vor 
st. Vincent, auch in weit groBerer 
Tiefe, vielleicht hinab bis zu looom. 
SCHMIDT (1908) hat junge Larven 
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Abb. 78. Die in den einzelncn Monaten in den 
Jahren 1923-1925 an der Westkilste von GroB
Britannien und Irland gefangenen Mengen von 

Sechecht (nach HICKLI!,;G). 

in den mittleren Wasserschichten iiber solchen Tiefen getroffen und 
CLARK vereinzelte laichreife Excmplare dort erbeutet. 

Die Eier von Merlucius und ihre Verbreitung sind aus den nordischen 
Meeren und dem Atlantik nicht sehr gut bekannt, wohl aber durch 
RAFFAELE aus dem Mittelmeer eingehend beschrieben. Sie sind dort 
0,94-1,03 mm groB und be sit zen eine groBe Olkugel; Eier von der ]iit
landbank maBen 0,94-D,97 mm (EHRENBAUM). Die frisch geschliipfte 
Larve wachst von 3 mm nach Resorption des Dotters auf 4 mm heran 
und lebt planktonisch in den mittleren Wasserschichten; SCHMIDT u. a. 

, Wie im einzelnen sich die monatlichen Fange in den Jahren 1906-1910 

verteilen, mag folgende Tabelle, die ich MEEK entnehme, zeigen. Aus ihr 
ist auch die relative Abnahme von Mertuc£us an Haufigkeit von Sliden nach 
Norden gut zu erkennen, da sie den Anteil von Seehecht an den Gesamt
trawlfangen angibt. 

Tabelle 100. Anteil des Seehechtes an den Gesamttrawlfangen 
(nach MEEK). 

Gebiet 

West-Schottland 
Siid-Irland. . . 
Biscaya Golf. . 

I I I II I III ; IV 1 V I VI I VII IVIII I IX! X XI XII 

'!I 3,6 1,91 1,71 1,7 S,117,21Is,sI14,3112,2 10,8i I2,9 10,2 
. 36,1 41,8 j 4S,4 61,6 83,S 81,977,0163,9 54,S 41,6'37,7 38,4 
. '66,678,2,81,7173,178,977,286,275,0 9S,2 85,876,5 71,5 
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konnten sie besonders massenhaft an dem Abhangc des Kontinental
sockels von Europa tiber Tiefen von 100 bis zu 500, ja bis 1000 m 
feststellen. 

Dber die Trift und tiber die Umwandlung der Larven zum Boden
stadium wissen wir noch wenig; sicher bleiben sie recht lange, mog
licherweise den Winter tiber planktonisch. HOLT erbeutete (im Frtih
jahr?) 1,2 und 3,8 em groJ3e Bodenstadien in ISO m Tiefe; 10 cm lange 
Stadien sind durch SMlTT und COLLET aus stidnorwegischen Fjorden in 
50-ISO m Tiefe bekannt geworden, und 15-20 cm lange jahrlinge wur
den an der irischen Ktiste im April und Mai beobachtet. 

Die Laichzeit von M erlucius fallt zusammen mit der Erwarmung des 
Wassers im Frtihjahr und Frtihsommer und dauert im Gesamtverbrei
tungsgebiet fast das ganze j ahr tiber. Das Zustromen zu den Laichplatzen 
erfolgt an den Westktisten Europas im Stiden eher als im Norden, so daB 
der Eindruck entstehen konnte, als ob die Laichschwarme wie eine 
Welle von Stiden gegen Norden langs der Ktiste vordrangen, in Wirklich
keit aber erfolgt der Zuzug gegen die flacheren 90-150 m tiefen Laich
platze direkt aus dem tieferen Wasser (SCHMIDT, LE DANOIS, CLARK, 
HICKLING). Die intensive Fischerei auf laichenden Seehecht setzt ein: 
In der Hohe des 49. 0 nordl. Br. im Dezember und jaouar, sie ist ergiebig 
beim 52.0 nordl. Br. Anfang Marz und beim 53. 0 nordl. Br. Ende Marz. 
1m Norden sind die Laicher - Fische von mehr als 3 jahren - im 
Dezember noch zerstreut und ihre Gonaden unentwickelt, wenn vor 
Marokko das Laichgeschaft bereits seinen Hohepunkt hat. An der west
englischen und irlandischen Ktiste dauert die Laichzeit von Marz bis 
August, und merkwtirdigerweise zeigen sich Maxima am gleichen Ort zu 
verschiedenen Zeiten, zu denen sich die Fische massenhaft meist nur fUr 
kurze Zeit, wenige Tage oder nur selbst Stun den in flacherem Wasser 
zusammenfinden. Worauf diese Ansammlungen beruhen, ob sie Be
ziehungen zu hohen Tiden oder zu Mondphasen haben, ist noch nicht 
gentigend geklart. Meist bleibt das Gros der Laicher nur kurze Zeit 
auf dem Laichplatz, besonders die Weibchen zerstreuen sich sehr bald 
wieder und gehen meist zunachst wieder unter IBo und 200 m Tiefe 
zurtick. Andere aber bleiben den Sommer tiber auch in flacherem Was
ser, anscheinend hauptsachlich altere Jahrgange (tiber 7 jahre), die nicht 
mehr jedes Jahr laichen oder tiberhaupt steril werden. 

In Ktistennahe tiber Tiefen von IOO-I20 m finden sich etwas spater 
als die Laicher auch die unreifen Fische ein, urn hier in dem warmen 
Ktistenwasser sich heranzufressen; sie erhalten im Laufe des Sommers 
noch Zuzug von grof3eren verlaichten Tieren und machen recht betracht
liche Nahrungswanderungen. Sie ziehen an der franzosischen Ktiste 
z. B. hinter Pilchardztigen nach und wandern auch in die Nordsee ein 
(HEN KING, EHRENBAUM, LE DANOIS). Das Eindringen erfolgt hier von 
Norden her und halt streng mit der Ausbreitung des warmen atlanti-
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schen Wassers Schritt. Die Fische erscheinen an verschiedenen Punkten 
deshalb mit groBer zeitlicher Regelmal3igkeit (D'ARCY THOMPSON). In 
der Nordsee folgt der Seehecht den Herings- und auch den Sandaal
schwarmen und kann bis zur Deutschen Bucht und bis zum Belt und 
in die Ostsee vorstoBen. 

1m Herbst (Oktober) mit dem Abebben des ozeanischen Wassers und 
dem Abkiihlen der Kiistenregionen verlassen die Seehechte das flache 
Wasser wieder und ziehen sich in der Reihenfolge: Kleinere, mittlere, 
groBe nach groBeren Tiefen zuriick. Diese riicklaufige Wanderbewegung 
zeigt sich in der Nordsee deutlich in einer Abnahme der Fange in den 
siidlichen Teilen und einer immer nach Norden sich verschiebenden Zu
nahme. Es ist aber fraglich, ob sich aUe Fische von der Nordsee zum 
Atlantischen Ozean zuriickziehen, moglicherweise nehmen manche auch 
Winterquartier in der Tiefen (norwegischen) Rinne, und es ist nicht 
unwahrscheinlich, daB wir hier einen einheimischen Bestand vor uns 
haben (vgl. Laichplatze). 

14. Molva. Das Genus Malva umfaBt, wie schon aus seiner Verbrei
tung (siehe Tabelle 91 und Abb.80) geschlossen werden kann, "Siid
fische" , die auf atlantisches, warmeres Wasser beschrankt sind, wenn 
auch ihre Vertreter mit den atlantischen Stromungcn (Golfstrom) weit 
nach Norden gehen. Aile drei Arten sind mehr pelagische Fische als die 
meisten anderen Gadiden, die als gute Schwimmer bctrachtliche Wan de
rungen zurucklegen konnen. 

Die Eier von M. elongata sind noch unbekannt; SCHMIDT fand 25 bis 
60 mm groBe Stadien in der Nahe der Oberflaehe iiber 1000-2000 m 
Tiefe siidwestlieh von Island und in der Biscaya, so daB wahrscheinlieh 
als Laichplatze der AbfaH des europaischen Kontinentalsockels (Abb. 79) 
und dane ben wohl aueh das Mittelmeer fUr diese Art in Betracht kommt. 

Auch von M. byrkelange (dipterygia) kennt man die Eier noch nicht, 
wohl aber planktonische Larven von 6---80 mm GroBe und darf aus 
dies en Funden schlieBen, daB die Laichablage ebenfalls an dem Abhang 
der europaischen Platte von der irlandischen Kiiste bis iiber die Biscaya 
hinaus stattfindet (Abb.79)' DAMAS gibt als wahrscheinliche optimale 
Laichbedingungen Tiefen von 400-1000 m, Temperaturen von 6----9° C 
und einen Salzgehalt von 35,3 vT an. Das Laichgeschaft fallt in die 
Monate Marz bis Juni. SCHMIDT fand die jiingsten Stadien siidlich von 
Island, bei den Faroer und westlich von Schottland; vereinzelt erbeutete 
DAMAS groBere, pelagische Stadien in tieferen siidnorwegisehen Fjorden 
und in den tie fen Teilen des Skagerrak. Die jiingsten bekannten Boden
stadien sind II em lang (SCHMIDT). 

Molva malva, der Leng, laicht iiberaU wo er vorkommt von April bis 
Juni in 60-200 m Tiefe westlich von den Shetlands und den britischen 
Inseln bis zur Biscaya, jedoch nimmt die Intensitat von Norden nach 
Siiden ab (Abb. 79). 1m April werden die Eier in der Deutschen Bucht 
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gefunden. Gegen Ende des Friihjahrs werden die Laichgebiete weiter 
nach Norden verlegt, und massenhaftes Laichen findet bei den Faroer 
und an der westlichen Siidkiiste Islands statt, in etwas maBigerem Um
fange auch in der nordlichen Nordsee, im Skagerrak und auf den nor
wegischen Kiistenbanken bis nicht ganz zu den Lofoten hin, wo noch 

Abb. 79. Laichgebietc des Genus IJlo/vrr. __ und schwarze Stellen: MO/7lfl 1Il(J/'lJa. 
i j •••• 
j! lIfolva b),,·kdoll!:'. gg IIIolva elongola (nach HJORT). 

r :::: 

im August Eier angetroffen werden konnen (Abb. 79). Optimal ist das 
Laichen bei 7° C und bei 35,2 vT und mehr Salzgehalt (DAMAS). 

Die Eier sind I,07-I,I3 mm groB und besitzen eine 0,28-o,31 mm 
groBe Olkugel. Die Larven, die beim Ausschliipfen 3,2 mm messen, wer
den zunachst in den oberflachlichen Wasserschichten angetroffen und 
erscheinen im Juli und August in der Nahe der Kiiste (z. B. vor Nor
wegen), wohin sie hauptsachlich durch den Golfstrom verfrachtet werden. 
Bald gehen sie aber in mittlere Wassertiefcn (30-IOO m), wo sie im 
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Sommer und Herbst pelagisch leben. Die groBten bisher beobachteten 
Stadien maBen 22 mm. Die Metamorphose vollzieht sich im Winter in 
mittlerer Wassertiefe (40-100 m). Die jiingsten Bodenstadien sind 
80 mm lang und werden im Dezember gefunden (40-100 m). 

Die I-Gruppe erscheint dann im nachsten Frtihjahr (maximal 18 cm 
lang) an felsigen Ktisten, z. B. bei Schottland und Norwegen. Gegen 
Ende des Jahres zieht sie sich in tieferes Wasser zurtick, urn im nachsten 
Frtihjahr wieder gegen die Ktiste, wenn auch nicht so nahe, zu wandern. 
J e alter die Fische werden, desto mehr ftihren sie ein Leben weiter 
drauBen auf der See, wo sie bis· zu Tiefen von 250 m hinabsteigen und 
sich hauptsachlich von Fischen (Schollen und Knurrhahn), Krustern und 
auch von Echinodermen nahren. 

Die Bevorzugung tieferen Wassers erkennt man deutlich aus der 
Tatsache, daB die maximal en Fange dieses Fisches in der mittleren und 
nordlichen Nordsee und westlich von Gro13britannien gemacht werden. 

Die Fange verteilen sich nicht gleichmaBig auf das ganze Jahr, 
sondern sind in der Nordsee am gri::i13ten im Marz und Mai, am kleinsten 
von Dezember bis Januar, woraus klar hervorgeht, daB der Leng im 
Winter sich in tieferes Wasser zurtickzieht. DaB ein Fangmaximum in 
dem Skagerrak in die Wintermonate und an der Ktiste von Cornwall 
in Januar und Februar faUt, deutet einwandfrei auf die saisoneUen 
Wanderungen zwischen tieferem und flacherem Wasser hin. Ebenso 
wird dadurch, wie ferner durch die Tatsache, daB die gri::iBten Fange bei 
den ShetIands von Mai bis August gemacht werden, die Abhangigkeit 
des Leng vom atlantischen Wasser deutIich demonstriert. 

15. Lota. Lota vulgaris, die Quappe, Rutte oder Triische, ist die 
einzige Vertreterin der Gadiden die ins StiBwasser gegangen ist. Sie ist 
nah mit dem Genus M olva verwandt und hat sich wahrscheinlich im 
Tertiar von ihm abgespalten und sich an das StiBwasser angepaBt. Lota 
vulgaris ist, wie aus Abb.80 zu ersehen, tiber den groJ3eren Teil der 
nordlichen Hemisphare verbreitet und es sei dahingesteUt, ob L. macu
losa in Nordamerika eine Varietat oder eine eigene Art ist. Der Fisch 
lebt in Bachen, Fltissen und Seen und geht nicht selten auch ins Brack
wasser tiber, z. B. in die i::istliche Ostsee, vermeidet aber hi::iheren Salz
gehalt. Besonders haufig ist der Fisch in den Fltissen Sibiriens, so im 
Ob und Irtysch. 

Die Rutte liebt klares, ktihles Wasser und steigt in Bachen bis zur 
Forellenregion (2000 m Hohe) empor. In Seen bewohnt sie in der Jugend 
mehr die Halde, besonders gern am Einlauf von Bachen, urn sich spater 
in das tiefere Wasser zurtickzuziehen. Gri::iJ3ere Exemplare finden sich 
ausschlieBlich in der Tiefe und gehen bis zu 200 m hinab; klein ere Tiere 
scheinen Steingrund vorzuziehen, wahrend alte mehr im Schlamm leben. 
Tagstiber halt sich die Rutte einzeln unter Steinen, Baumwurzeln, in 
Lochern verborgen, nachts wird sie lebhaft und geht, langsam umher-

Ergebnisse der Biologi~ VI. r6 
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schwimmend, meist dicht uber dem Boden ihrer Nahrung nacho Sie' 
friJ3t gierig andere Fische, verschmaht aber auch Krebse und Insekten
larven durchaus nicht und ist ein besonders gefahrIicher Laichrauber 
auf den Laichplatzen der Salmoniden und Coregonen, zu denen sie manch
mal in Menge ziehL Winters tiber lebt der Fisch in groBerer Tiefe als 
im Sommer. 

Die Rutte ist ein WinterIaicher; von der zweiten HaIfte des November 
bis in den Marz hinein setzt sie - in den verschiedenen Gegenden zu 
etwas verschiedenen Zeit en - ihre 0,8-1,5 mm groBen Eier ab'. Die 
Eier sind klebrig und werden lose an Steinen und Sand auf dem Boden 
verstreut oder treiben dicht uber diesem. Das Laichgeschaft vollzieht 
sich meist an fIachen, sandigen Stellen im See oder in Bachen. Kleine 
und jungere Rutten (die Rutte wird mit dem 3. oder 4. Jahr geschlechts
rei f) unternehmen kurze Laichwanderungen in ZufIusse und Graben, 
wo sie in Scharen zusammengedrangt ihre Eier absetzen; altere Rutten 
dagegen laichen ausschlieBlich in der Ticfe (bis zu 200 m) und die Eier 
werden direkt in den Schlamm abgelegL Die Ausdehnung der Laich
wanderungen variiert in den verschiedenen Gegenden je nach den ort
lichen Bedingungen betrachtlich. So berichtet NUFER, daB im Vier
waldstatter See aIle Rutten in der Tide laichen, im inn ern See bereits 
im Januar, im auBern erst im Februar und Marz. Auch im Wettersee 
soIl das Laichgeschaft in der Tiefe stattfinden. 1m Brackwasser wird 
jedoch nicht gelaicht, sondern ins Sui3wasser gewandert. 

16. Phycis. Die Gattung Phycis ist in ihren europaisehen Vertretern: 
Ph. blennoides und Ph. mediterraneus und ihren amerikanisehen Angehorigen 
Ph. chuss, Ph. tenuis und Ph. chesteri noeh wenig bekannt. Wahrscheinlich 
laiehen diese Fische auf der Hochsee. ~ach KYLE sind die Eier2 einer der 
europaisehen Formen 0,80-0,88 mm graB und entbehren der Olkugeln; und 
MARION erwahnt 2-2,2 mm lange Larven. COUCH erbeutete 10 em lange 
Bodenstadien in 40 m Tiefe. 

Verlaichte Exemplare kommen an die Kiisten. Uber Laichzeit und 
Laiehplatze ist aber niehts genaues bekannt. 

17. Motella = Onos. Die Onos-Arten gleichen in vielen Zugen ihrer 
Biologie den Gadiden, wenn sie auch in der Mehrzahl mehr Tiefen
bewohner sind. Auch sie haben freischwimmende, pelagische Eier -
von den en der Gadiden durch den Besitz einer groBen Olkugel unter
schieden - und Larven, die weit durch Stromungen passiv verbreitet 
werden. Bei den am Vfer lebenden Formen folgt dann ein teilweises 
Ruckwandern der Bodenstadien gegen die Kusten und auBerdem werden 
von dies en weg und auf sie zu saisonelle Wanderungen ausgefUhrt. 

, HOFER (1913. Schweiz. Fiseherei-Zeitg.) erreehnet die Eizahl fUr eine 
44 em lange und 650 g sehwere Rutte auf 7 Millionen. 

2 Sieher zu Phycis gehorige Eier sind aus dem Mittelmeer aus der Um
gegend von Banyuls bekannt. 

16* 
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Die Arten O. septentrionalis (Nordatlantik, vor Gronland und Nor
wegen), O. ensis (im tiefen Wasser des Nordwestatlantik von Gronland bis 
zum Kap Hatteras), O. reinhardti (Nordatlantik und Eismeer) und O. tri
cirratus (im Mittelmeer und Ostatlantik) sind noch zu wenig bekannt, als 
daB auf sie hier eingegangen werden konnte. Sie alle leben in tiefem Wasser, 
und hier vollzieht sich wohl auch das Laichgeschaft. Die letzte Art dringt 
gelegentlich von Madeira bis zu den Britischen Inseln und selten sogar bis 
nach Norwegen vor; ihre Larven wurden im Mittelmeer und bei Madeira 
gefunden. 

Etwas besser aber noeh nieht gentigend bekannt sind die beiden 
nordeuropaisehen Arten: o. cimbrius und o. mustelus. Die erst ere ist 
noeh mehr ein Bewohner des tieferen Wassers, kommt z. B. in der Ost
see, im Danziger- und Gotlandtief vor, wahrend letztere auch dieht unter 
Land angetroffen wird. O. cimbrius laieht im Frtihjahr und Sommer 
in relativ tiefem Wasser; das Hauptlaichgcsehaft taUt in der Nordsee 
in den Mai, in der nordlichen Nordsee und in der Ostsee aber spater, 
es zieht sieh dort bis zum August hin. Die Eier messen 0,66--0,88 mm 
in der Nordsee, 0,81-1,32 mm in der Ostsee, wo dieselbcn ostlieh bis 
zum Gotlandtief gefunden werden I. O. mustelus laieht dieht unter der 
Ktiste, oft sogar in braekisehem Wasser. Die Eier sind 0,66--0,98 mm 
groG. 22,5 mm lange Larven sind an den britisehen Ktisten und in der 
Nordsee in den Sommermonaten nieht sclten und werden spater mit 
solchen von O. cimbrius gemiseht, die von tieferem Wasser gegen die 
flacheren Stellen treiben. Die Larven sind zUerst durehseheinend, 
spater werden sic silberig 2 und gehen unter Verlust des Silberglanzes 
mit ungefahr 40 mm zum Bodenleben tiber; jedoeh kennt man aueh 
noeh 45 mm groGe Exemplare aus oberflaehlicheren Wassersehiehten. 
o. mustelus halt sieh sowohl im Larvenstadium, als aueh als O-Gruppe 
dieht am Ufer auf; O. cimbrius geht weiter hinaus und tie fer hinab, 
wenn aueh erst ere manehmal weit drauGcn in der Nordsee getroffen 
wird (EHRENBAUM). O. mustelus verbringt aueh in Landnahe ihren erst en 
Winter; altere Stadien ftihren aber wahrseheinlieh saisonelle Wan de
rungen aus und stehen im Sommer naher an der Ktiste als im Winter. 

18. Raniceps raninus. Der Froschdorsch ist eine Ktistenform 
und lebt mit Vorliebe an flachen felsigen Gestaden. Hier werden auch 
in Ktistennahe sowohl im Atlantik als in der Nordsee die pclagisehen 
Eier abgesctzt. Diese sind 0,75--0,91 mm groG, bcsitzen eine Olkugel 
und lassen cine 2,3-2,9 mm grof3e Larve entsehltipfen. Diese lebt bis 
zu einer Lange von 17-20 mm planktonisch. 5-13 mm lange Stadien 
sind von August bis Oktober nieht selten im Moray-Firth (Mc INTOSH, 
SCHMIDT), bei den Shctlands und den Faroer (SCHMIDT), im Juli in der 

I Die Eier werden selbst noch bei einem Salzgehalt von 6,55 vT schwim
mend gefunden. 

2 Dieses Stadium wurde friiher unter dem Namen "Couchia" als eigene 
Art beschrieben. 
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Deutsehen Bueht (REINCKE und EHRENBAUM), im Juli im Skagerrak 
(MALM) und von August bis September stidwestlieh von Island (SCHMIDT). 
Am haufigsten werden die Larven tiber Tiefen von 20-30 m gefunden, 
wenn sie aueh SCHMIDT westlieh von Sehottland tiber solchen von tiber 
1000 m beobaehtet hat. Die Umwandlungsstadien sind noeh nicht ge
niigend bekannt; vallig metamorphosierte Bodenstadien werden -
20-25 mm lang - an den gleiehen Stell en wie die alten Tiere gefunden. 

19. Brosmius brosme. Brosmius brosme, der bis zu I m lang wird, 
ist stellenweise, besonders in den nordostliehen Teilen des Atlantik, 
ein wiehtiger Wirtschaftsfisch. Seine 1,29-1,51 mm groBen Eier be
sitzen eine 0,23-0,30 mm groBe Olkugel. Sie werden hauptsaehlich in 
einer Tiefe von 200-600 (1000) m bei Temperaturen von 6-90 und 
einem Salzgehalt von 35-35,5 vT (DAMAS) abgesetzt'. 

Die Rauptlaiehplatze liegen westlich und stidlieh von Island, bei den 
Faraer, westlieh und nardlieh von Sehottland, in der nardlichen Nord
see (GroBe Fiseherbank), im Skagerrak und langs der norwegisehen 
Ktiste nordlieh bis zu den Lofoten (Abb. 81). Die Larve, zunaehst 4 mm 
groB, bleibt planktoniseh bis zu einer Lange von 54 und 60 mm. Die 
erst en Jugendstadien finden sieh meist nieht allzu weit vom Land, die 
alteren (30-60 mm) weiter drauBen bis tiber Tiefen von 2000 m. Be
sonders ergiebige Fundplatze sind im Nordwesien von Sehottland, an 
der Roekallbank, den Faraer und bei Island (SCHMIDT), wo die jiingeren 
Stadien im Juli hauptsaehlich in Tiefen von 20-30 m angetroffen 
werden. Die Metamorphose vollzieht sieh wahrscheinlieh in der Tiefe, 
wo aueh die ersten Bodenstadien zu such en sind. 

Die alteren Exemplare flihren regelmaBige Wanderungen aus, und 
so erscheinen z. B. gegen das J ahresende bis 75 em lange Fisehe an der 
sehottischen Ktiste und dringen von dort im Friihjahr aueh in die nard
liehe Nordsee ein. Andere wandern zu dieser Zeit bngs der norwegischen 
Kiiste bis zum Kattegat; im Sommer ziehen sieh die Fisehe wieder in 
ktihleres, tieferes Wasser zurtiek. Den islandisehen Ktisten nahern sich 
gesehleehtsreife Brosmius brosme (iiber 30 em lang) in groBen Seharen 
im Januar urn zu laiehen und bleiben dort wahrend des Frtihlings, ver
schwind en aber im Sommer naeh der Tiefe. A neh in Landnahe bevorzugt 
der Fisch das tiefere Wasser. 

Macruridac. 

Den Gadidae stehen die M acruridae nahe. Diese Familie umfaBt 
zahlreiehe Bewohner der mittleren und tiefen Wassersehichten der Roeh
see, im Mittelmeer, im AtIantik und im Pazifik. 

Die Eier und °Larven der M acruriden sind pelagiseh und erst ere 

I HOEK (1910) dagegen gibt an: "Man kann sie finden an SteBen, wo 
die Tiefe 450 m oder gar mehr betragt. Die meisten kommen in Wasser von 
ungefahr 20m Tiefe vor; man trifft sie aber auch bisaufTiefen von 100m an." 
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durch eigenttimliche Facetten auf der Eihaut ausgezeichnet. Sie werden 
im Mittelmeer von Januar bis Ma.rz, in verschiedenen Teilen der Nordsee 
und im Skagerrak, aber auch bei den Hebriden bei Rockall und vor Irland 
von Mai bis Juli in Tiefen von 80-100 m gefunden. Die Larven sind 
kaulquappenahnlich - frtiher unter dem Namen Krohnius (Cocco) be
schrieben - und besitzen auBerordentlich verlangerte Strahlen der 

Ahb . 81. Laichgebiete von Brosmius brosme (nach HJORT) . 

Rticken- und Brustflossen. Die Lebensgeschichte der M acruriden ist 
noch nicht so gentigend bekannt, als daB ich hier genauer auf die ein
zelnen Arten einzugehen brauchte. Aller Wahrscheinlichkeit nach ahnelt 
ihre Biologie weitgehend der der Gadiden, und viele Anzeichen sprechen 
daftir, daB der passiven und ktistenwarts gerichteten' Trift der Eier und 
Larven eine Rtickwanderung der Fische gegen die Tiefe folgt und daB 
die alteren Tiere jahreszcitliche Wanderungen von tiefemnachseichterem 
Wasser und umgekehrt ausftihren. 
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Wie bereits erwahnt, solien nach MCCULLOCH (Zool. Results "Endeav
our", 4. Teil. 19I1) die Larven einiger Formen, z. B. die von Coelorhynchus 
australis, bei ihrer Metamorphose die hintere Spitze des Schwanzteiles ver
lieren und aus Riicken- und Bauchflosse eine neue Schwanzflosse bilden. 

XIX. Pediculati. 
Von den sechs Familien, die die Serie Pediculati bilden, sind uns in 

ihrer Biologie flinf noch recht unbekannt. Ober die Antennariidae -
Fische der Korallenregion oder der treibenden Tangwiesen - wissen 
wir nur wenig; noch geringer sind un sere Kcnntnisse tiber die die Tiefsee 
bewohnenden Chaunacidae, Gigantactinidae, Ogcocephalidae und Cera
tiidae. Mit letzteren sind die Lophiidae am nachsten verwandt, und 
von dieser Familie wissen wir, daB die Genera LoPhius und Chirolophius 
in mehreren Species die tropischen und gemaBigten Tcile des Atlantik und 
des Pazifik bewohnen. Die bestbekannte Art ist L. piscatorius (ob 
L. budegassa aus dem Mittclmeer und L. upsicephalus eigene Arten sind, 
bedarf der Nachprtifung), der im ganzen nordlichen Atlantik weit ver
breitet ist und durch die Belte sogar bis zur Ostsee vordringt. Er sowohl, 
wie sein amerikanischer Vetter L. americanus, leben in maBiger Tiefe in 
Ufernahe nach GroBenklassen so gruppiert, daB die alten Tiere tie fer 
wohnen. Zur Laichzeit werden, wie wir besonders durch die Unter
suchungen von BOWMAN und TANING wissen, recht ausgedehnte Wande
rungen gegen die Tiefe zu unternommen. 

Die pelagischen Eier und Larven des ameril)anischen Anglers 
wurden schon sehr frlih durch AGASSIZ, WHITMAN, PRINCE u. a. be
schrieben; die Bestimmung und Beschreibung der Metamorphose der 
Larven der europaischen Arten wurde von DAHL, Lo BIANCO, EHREN
BAUM, WILLIAMSON, BOWMAN und in neuester Zeit von TANING' durch
geflihrt. Er stlitzt seine Arbeit auf das von den danischen Expeditionen 
des "Thor" in den Jahren 1903-08 gesammelte Material von Larven 
und Postlarven. Aus ihm geht hervor, daB die in der Nord- und Ostsee 
lebenden LoPhius nach Westen wandern und ihr Hauptkontingent wahr
scheinlich westlich von den britischen Inseln laicht (Abb. 82). Die 
Laichplatze sind gegen die 1Ooo-m-Linie in einer entsprechenden Tiefe 
zu suchen. Moglicherweise strahlt die Hauptmenge des nordlichen 
Bestandes von LoPhius von einem Hauptlaichzentrum WNW von 
Schottland aus. Die Eier werden in schleimigen Bandern, die frei in 
einer gewissen Tiefe tiber dem Boden schwimmen, abgesetzt und steigcn 
anscheinend erst kurz vor dem Ausschltipfen in oberflachlichere Wasser
schichten. Die gallertig schleimigen Massen, in der die Eier und zunachst 
auch die jungen Larven eingebettct sind, bilden Bander bis zu I FuB 
breit und bis zu 10 FuB lang. Die meisten jungen Postlarven, etwa 

, TANING, A. V.: Lophius. Rep. Dan. Oceanogr. Exped. 1908-1910. 
2, 1-30. 1923. Hier findet sich ein sehr ausgedehntes Literaturverzeichnis. 
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30 mm lang, werden in 30-150 m Tiefe gefischt, die von 10 mm Lange 
etwas hoher und die schon alteren weiter metamorphisierten in groBerer 
Tiefe (Abb. 82). Nach 4 Monaten ist die Metamorphose vollendet, aber 
anscheinend schon eher sucht die Larve den Grund auf. So kennen wir 

Abb. 82. Vcrtc ilung der Postlarvcn von Lop/lius piscatorius im X ordost-Atlan tik 
(naeh T A:-.s I:-': G). 

o Posl/urven linter .10mm 
• tJber ·.10 " 

-().... " OllS dem JlI/i- September 
-- 1000 m Tie:!enkllrre 
----- 2000 " " 

fruhe 60-100 mm lange Bodenstadien aus 42-182 m Tiefe von der 
schottischen Kiiste. 

Als Laichzeit darf nach BOWMAN und TANING, wenigstens fUr das 
Gebiet westlich der britischen Inseln, die Zeit von Marz bis Mai an
gesehen werden, weiter nordlich dauert sic wahrscheinlich etwas langer; 
BOWMAN hat z. B. innerhalb der Orkneys schon Eier von Februar bis 
in den Juli hinein gefunden. Als Laichplatze kommen in Frage Tiefen 
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mit einer Salinitat von 35,25-35,70 vT und mit Temperaturen zwischen 
6-100 C. Jedoch ist sieher, daB die versehiedenen Bestande im Mittel
meer und Westatlantik in dieser Hinsieht versehiedene Bedurfnisse haben. 
DaB die Laiehverhaltnisse und Laiehwanderungen von Lophius noeh 
nieht ganz sieher festgelegt sind, seheint mir aus den Funden von DAHL, 
EHRENBAUM, BOWMAN und TANING hervorzugehen. DAHL stellte im 
April 1898 Eiersehnure von Lophius mit noeh unentwiekelten Eiem 
auBerhalb 'von Trondjem-Fjord fest, EHRENBAUM (1905-1909) frei
sehwimmende Einzeleier beim Skagerrak; BOWMAN fand bei den Orkneys 
(siehe oben) Eier und Laiehbander und aueh postlarvale Stadien. 
TANING selbst hat unter seinem Material aus dem Juli bis September 
Larven von 7-17 mm (einige aus dem Juli direkt von den Orkney- und 
Shetland-Islands mit 30 mm). Es ist kaum wahrseheinlieh, daB aIle 
die Eier und jungen Stadien dureh den atlantisehen Strom von dem 
oben angenommenen Laichplatz weggetrieben seien. TANING ist ge
willt, anzunehmen, daB die abwandernden laiehreifen Lophius, wenn 
sie mit dem im Sommer (SCHMIDT) nordlieh von Sehottland vordringen
den atlantisehen Wasser in Bertihrung kommen, ihre Eier, sei es einzeln 
oder in Kolonien, schon in den ostsehottisehen Gewassern oder sogar 
noeh weiter ostlieh absetzen. Er glaubt nieht, daB die Jungen, selbst 
wenn sie aussehltipfen, sieh im Friihling dort entwiekeln konnen, wenn 
die Aussalzung noeh gering, vielleieht aber im Sommer, wenn das 
Wasser mehr ozeaniseh ist. Deshalb konnen nach seiner Allsieht von 
Juli bis September die noeh klein en Postlarven gefunden werden '. 

Nehmen wir an, daB tatsaehlieh die Mehrzahl der nordliehen L. pisca
torius an einem gemeinsamen Laiehplatz laiehen, so mussen wir unter
suehen, wie die Ruekwanderung erfolgt. Sieher werden Larven und Post
larven durch den bereits erwahnten, atlantisehen Strom in die nordliche 
Nordsee eingefiihrt. Wahrscheinlieh wandern die jungen Stadien dann, 
wenn sie einmal den Boden erreieht haben, auf diesem we iter. . Die 
kleinsten an der Bohuslankuste (MALM 1877) beobaehteten Stadien waren 
knapp 20 em; das kleinste am Kattegat gefangene Individuum maB 
16,6 em und hatte die Entfernung - von seinem Geburtsort anseheinend 
- in I Jahre zuruekgelegt. Die jungsten, 12-15 em langen Fisehe 
an den schottisehen Kusten kommen eben falls erst mehrere Monate 
nach der Laiehzeit zur Beobaehtung. 

uber die Wanderung der erwaehsenen Stadien wissen wir noeh wenig. 
Anseheinend werden neben den Laiehwanderungen aueh ausgedehnte 
Nahrungszuge untemommen. 

Fur IS-50 em lange unreife LoPhius piscatorius nimmt MEEK auf 
Grund von Trawlfangen eine saisonelle Wanderung an. 1m Mai wandern 

, Nach DAHLGREN (Nat. Hist. 28. 1928) werden Lophius-Larven oft von 
Ctenophoren, Hydroiden, Copepoden und Phyllosoma angegriffen und ver
zehrt. 
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die Tiere dem Ufer zu, im Oktober gegen das tiefere Wasser; je groBer 
sic werden, desto mehr bleiben sic in tieferen Regionen. 

Wir sehen in der Wanderung nach tiefem, salzreichem und relativ 
warmem Wasser eine ausgesprochene Analogie mit dem Aal. TANING 
gibt S. 27 diesem Gedanken folgendermaBen Ausdruck: "Even though 
the spawning migration of the angler is not of such extreme character 
as that of the eel, it is nevertheless, as will be seen, on the way towards 
it. And as the eel must be regarded as a deep-sea fish, so also the angler 
must be placed in the same category; during the most important period 
of its life, the spawning time, it moves out towards its place of origin, 
the warm, salt waters of the deep At~ntic, which its phylogenesis has 
led it to dispense with throughout the greater part of its life". 

xx. Allgemeine Betrachtungen und Zusammenfassung. 
ZUm Schlusse will ich versuchen, Einzelheiten aus dem Gebiete der 

Fischwanderungen zusammenzufassen und Tatsachen und mogliche 
Ursachen miteinander in Verbindung zu setzen. 

In der Einleitung, bei den Betrachtungen und Dberlegungen zur 
Wanderung der Heringe, der Lachse und der Aale haben wir bereits 
gesehen, daB die Grtinde, die den Fisch zur Wanderung veranlassen 
vielgestaltig und noch nicht klar erkannt sind. Wir konnen nur das 
eine als feststehend annehmen, daB der Beginn, als auch die Art und 
Weise und die Richtung der Wanderung durch einen bestimmten inneren 
Zustand des Fisches mit bedingt wird. Die Wanderung und ihr Verlauf 
gehort zum Komplex der artspezifischen Merkmale des betreffenden 
Fisches, sie wird aber im einzelnen kontrolliert und beeinfluBt durch 
Sinnesorgane, bzw. durch die von ihnen wahrgenommenen Reize. 

Wir mtissen uns aber dartiber klar sein, daB, da das Milieu, in dem 
Fisohe vorkomnwn, so auBerordentlich vielgestaltig und verschieden ist, 
die Anpassungsmoglichkeiten an dieses eben falls eine fast tiberwaltigende 
Fiille bieten, und daB die Reize, die ein Fisch zu beantworten hat, je 
nach seiner Umgebung ganz verschieden sind. Schon deshalb werden 
wir keine einzige oder generelle auBere Ursache oder Ursachenkomplex 
fUr die Wanderungen und besonders nicht fUr den Verlauf derselben 
verantwortlich machen konnen. Verschiedene okologische Gruppen 
stehen, wie besonders SHELFORD in seinen Arbeiten tiber "Ecological 
succession" gezeigt hat, jeweils unter verschiedenen Reizen oder Reiz
komplexen, von denen aber im speziellen Fall immer einer vorherrscht. 
Die Wanderbewegung von Fischen, die an verschiedene Milieubedin
gungen angepaBt sind, mtissen deshalb auch durch verschiedene Ein
fltisse kontrolliert und geleitet werden, da die ganzen korperlichen und 
geistigen Qualitaten der betreffenden Arten auf bestimmte, sie ofter 
oder dauernd treffende Reize eingestellt sind. Der Bachfisch muB sich 
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aus diesen Griinden gegen Stromungen und Temperaturunterschiede 
anders verhalten als der Teich- oder Binnenseefisch. Der Sauerstoff
bedarf und die Sauerstoffausniitzung von Fischen mit verschiedener 
okologischer Anpassung ist so verschieden, daB eine Art bei einem Sauer
stoffgehalt, der fiir eine andere optimal ist, schon eingehen kann. Der 
SiiBwasserfisch ist in seiner Einstellung gegeniiber Salzwasser ganz anders 
gebunden als der Meerfisch. 

Ich verzichte deshalb im folgenden auf Vergleiche mit dem Vogelzug 
einzugehen, weil dort die Faktoren, die den Wanderzug bestimmen, fill 
verschiedene Arten gleichmaBig sind und "Gesellschaftswanderungen", 
wie sie fiir die Vogel typisch sind, wir bei Fischen fast nie finden. Dem 
Fisch, besonders dem SliBwasserfisch, steht bei seinen Wanderungen 
nicht der relativ gleichma13ige, fast unbegrenzte Raum zur Verfiigung 
wie den Vogeln, er ist vielmehr an den Verlauf oder den Charakter 
des Wassers seiner Umgebung gebunden. 

Trotz dieser Vieigestaltigkeit und verschiedener Moglichkeit gibt es, 
wie bereits in der Einieitung gesagt, Reize oder besser Triebe, denen 
jeder Fisch folgen muB, seinem Nahrungs- und Fortpflanzungsbediirfnis. 
Auch die Art und Wei'ie der Wanderung seIber zeigt bestimmte Dber
einstimmung. 

AIle Bewegungen, die Fische, Fischiarven oder Fischeier ausfiihren, 
sind entweder passiv, durch die Stromungen des Wassers verursacht I, 
oder sie werden aktiv durch die Muskelkraft der Tiere bewirkt. 

Nur passive Bewegungcn werden ausgefiihrt von den Eiern und den 
allerjlingsten Larvenstadien. Sowohl in FlieBgewassern, als in Binnen
seen, als im Meere konnen die Fischeier und -Iarven passiv weit ver
frachtet werden. Die Bach- und FIu13fische haben in den allermeisten 
Fallen an Pflanzen oder Steinen festgeklebte oder auf dem Boden 
Iiegende Eier, wovon die Ietztcren noch oft in "Nestern" abgeIegt und 
mit Sand und Gerollliberdeckt werden. In normalen Fallen sind somit 
die Eier der Bach- und FIuBfische gut gegen das Abgeschwemmtwerden 
geschiitzt und nur in Ausnahmefallen werden sic bergab getragen. Bei 
Hochwasser und Oberschwemmungen kann die Kraft des Stromes die 
Eier von ihrer Unterlage losreiBen oder samt dieser forttragen und dabei 
einen groBen Prozentsatz der Eier durch Dberdecken mit Geroll oder 
durch Anschwemmen an Uferbanke vernichten. Ein ganz ahnIiches 
Schicksal konnen Sturm- oder Dampferwellen den in Ufernahe abge
setzten Eiern mancher Fische in Binnenseen bereiten. Wir haben aber 
auch FaIle kcnnen gelernt, wo im Sli13wasscr abgeIegte Fischeier im 

I Auf die Frage der zufalligen Verschleppung von Fischen und Fisch
eiern durch Mensch und Tier, besonders durch Wassergefliigel, die in den 
letzten J ahren hitzig in verschiedenen Fischereizeitschriften diskutiert wurde, 
gehe ich hier nicht ein, wei I sie fiir das Gesamtbild der Fischwanderungen 
nebensachlich ist. 



LUDWIG SCHEURDIG; 

Unterlauf der Fliisse eine Art Trift ausfUhren; ich erinnere an die des 
Stintes, die auf nur leieht losen organisehen Sediment en kleben und 
teils mit diesen Pflanzenteilen, teils von dies en losgelost, dieht uber 
dem Boden treiben. 

Die jungsten Stadien der Baeh- und FluBfisehe verhalten sieh, so
lange sie noch ihren Dottersaek besitzen, ganz ahnlieh wie -die Eier. 
Fest an Pflanzen und an Steinen angepreBt und zwischen dies en ver
steckt, bleiben sie unter normalen UmsUinden am Orte ihrer Geburt; 
sie werden aber dureh starkere Stromungen eben falls hilflos abge
schwemmt und von GeroJl uberdeckt. Bei vielen, oder wohl bei den 
meisten der primitiven Fisehe (Dipnoi, Holostei und Chondrostei) ist die 
Brut gegen das Weggeschwemmtwerden -. vielleieht auch gegen das 
Absinken in den Schlamm - dureh den Besitz von akzessorischen Haft
organ en geschutzt. 

1st der Dotter!>aek aufgezehrt und treibt das Nahrungsbedurfnis die 
Jungfische zum Verlassen ihrer Schlupfwinkel, dann sind sie den Stro
mungen sHirker ausgesetzt und bald fruher, bald spater tragt sie diese 
bis zu dem nachsten oder weiter entfernten Tumpel oder Kolk, wo wir 
dann oft verschiedene Arten nebeneinander antreffen. Hoehwasser und 
Dberschwemmungen sorgen dann haufig fUr einen weiteren Taltrans
port, wobei die Jungfisehe aueh auf vorubergehend unter Wasser 
stehende Landereien getragen werden. 

Manche im Bach oder FluB geborenen Fische benutzen aber auch 
in noeh sehr jugendliehem Alter die Stromung, urn sieh tal warts bis 
zum Meere transportieren zu lassen, wie wir z. B. bei Oncorhynchus
Arten sahen. Auch das Abwandern der Salmlinge von Salmo salar, als 
der Jungen von Stint und den FluBheringsarten wird offen bar groBen
teils, wenn aueh nicht vollig, mit Unterstiitzung der Stromungen aus
gefiihrt, wofiir schon die Tatsaehe spricht, daB die Zeit des Abwanderns 
mit dem Ansteigen der Wasserfiihrung zusammenfallt. Ebenso seheint 
sich das Abwandern der meisten anadromen Formen nach dem Laich
geschaft zum Teil passiv zu vollziehen. 

In Binnenseen finden wir neben Fischen, die festsitzende oder demer
sale Eier in der Uferregion ablegen, aueh soIche, deren Laiehgesehaft 
sich wie (z. B. bei manchen Coregoniden) im freien Wasser abspielt. 
Langsam sinken die Eier zu Boden und die Brut steigt wieder in die 
oberen Wasserschiehten auf, urn hier ein pelagisehes oder halbpelagisches 
Leben zu fUhren, wenn sie auch noeh dureh andere Reize beeinfluBt 
wird und so z. B. einer positiven Thermotaxis folgend mit Vorliebe das 
warme Oberflachenwasser der Uferregion aufsueht. Wie weit Stro
mungen im See ausgesproehene, passive Bewegungen von pelagisehen 
Jungfisehen veranlassen konnen, ist noeh kaum untersucht. Nicht sehr 
wahrscheinlich scheint mir, daB die Fruhjahrs- und Herbstzirkulationen 
imstande seien, Fischlarven gleichmal3ig uber die ganze Wassermasse 
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zu verbreiten. Moglicherweise konnten aber Windstromungen und 
Seiches, Ansammlungen und Zusammenschiebungen von ganz kleinen 
Jungfischen veranlassen. 1m groBen und ganzen aber sind wohl die 
in mittelgroJ3en Binnenseen auftretenden Stromungen zu schwach um 
in groBerem Umfange Fischlarven an bestimmten Stellen zu haufen 
oder sie in bestimmter Richtung zu tragen. 

Sehr viel starker als in Binnenseen sind die Stromungen im Meere. 
Die hier herrschenden Wasserbewegungen sind dreierlei Art: 

I. Windstromungen, 
2. Gezeitenstromungen, 
3. Meeresstromungen, oceanische Stromungen. 
Die Windstromungen sind abhangig von der Windrichtung und 

variieren mit dieser an Starke, Umfang und Richtung. Sie konnen mit 
den beiden anderen Stromungen zusammenfallen, aber auch in jeder 
Richtung zu diesen verlaufen und so mit diesen interferieren. 

Die Gezeitenstromungen auBern sich in einem regelmaJ3igen Zu
stromen des Wassers von der Hochsee gegen die Kiiste und einem Ab
stromen von dieser gegen den offen en Ozean zu. Dabei ist die Flut
welle ein Oberflachen-, die Ebbwellc cin Tiefenstrom. Es werden da
durch die Wassermassen nicht nur ausgiebig in horizontaler Richtung 
verschoben, sondern auch in vcrtikaler Richtung ergiebig durcheinander 
bewegt. Die Starke der Gezeitenstromungen variiert ortlich als auch 
zeitlich betrachtlich; sie sind starker in flachem Wasser als in tiefen 
Ozeanen; doch solI sich hier der Wirkungsbereich bis zu einer Tiefe 
von 750 m erstrecken. In flachen Meeren ist der Ebbstrom durchweg 
starker als der Flutstrom (mit ein Grund fUr den raschen Abtransport 
der von den Fliissen dem Meere zugcfiihrten Sedimentmengen und 
der Ausarberung der Trichtermiindungen). In Binnenmceren sind die 
Niveauschwankungen bei Ebbe und Flut meist geringer als an den 
Kiisten der Weltmeere. 

Die Gezeitenstromungen miiBtcn, wenn sie ungestOrt und senkrecht 
zur Kiiste verliefen und nicht mit anderen Stromungen interferierten 
oder durch die Kiistenformation abgelcnkt wfuden, einen im Wasser 
schwebenden Korper in vertikal stehenden, kreisformigen oder eIlip
tischen Bahnen bewegen. Aber dadurch, daB die mit Wind und Meeres
stromungen zusammenfallen oder diesc schneiden und ihre Richtung 
von der Form der Kiiste beeinfluBt wird, fUhren sie auch eine langs 
dieser fortschreitenden Bewegung aus, und deshalb werden im Wasser 
schwebende, bewegungslose odcr bewegungsschwache Korper wie die 
Larven vieler Uferfische in einer Spiralbewegung langs der Kiiste mit
gefiihrt. 

Die Starke der Flut- bzw. Ebbwclle kann durch Meeresstromungen 
geandert werden. In der Nordsse z. B., wo ein Seitenarm des Golf
stromes (siehe Abb. 71 u. 83) nordlich'von SchottIand nach Siiden biegt 
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und sich etwa in der Hohe der Doggerbank nach Osten wendet und 
dann an der jiitlandischen und schwedischen Kiiste nach Norden Iauft, 
wird die Flutwelle im Westen beschlcunigt, im Osten verzogert und 
das Gegenteil ist der Fall fiir den Ebbstrom. 

Die ozeanischen Stronlungen sind konstant (Abb. 83), wenn sic auch 
in ihrer Starke jahreszeitliche und sakulare Schwankungen aufweisen. 
Sie sind verursacht durch dauernd in einer Richtung wehende Winde, 
durch die Unterschiede im Salzgehalt und der Temperatur zwischen 
verschiedenen Meeren oder Meeresabschnitten, durch die Verteilung der 
Kontinente und durch die H.otation der Erde. Kleinere Stromungen 
konnen im Laufe eines Jahres Richtungsumkehr aufweisen, bewirkt 
durch saisonelle Winde und Erwarmung. Dureh die Stromungen werden 
aIle Teile der Meere in steter Bewegung gehalten, mit dem Unterschied, 
daB die Oberflachenstrome und -triften starker sind als die der Tiefe. 
Sie treten auch ohne weiteres in Erseheinung und nur sie sind in der 
Karte (Abb. 83) eingezeichnet, die keiner weiteren Erklarung bedarf. 

Es kann ohne wei teres angenommen werden, daB diese starken 
Wasserbewegungen, die wir dauernd im Meere finden, auf die Biologie 
der Fische EinfluB haben. In zwei Richtungen wirken sich diese Ver
haltnisse aUs. 

Von den marinen Fischen besitzen fast aIle, die auf der Hochsee 
oder in der Tiefsee leben, pelagisehe Eier und Larven, die an ein mehr 
oder weniger langes, planktonisches Leben angepaBt sind. Die meisten 
Uferfische dagegen setzen ihre demersalen Eier an besonders gesehiitzten 
Stellen unter Steinen oder Muscheln ab, oder kIeben sie an Steinen und 
Sand an, und gerade unter den Fischen der Strandzone finden wir sehr 
viele, die ihre Gelege bewachen und Brutpflege iiben. Die Larven der 
im Litorallebenden Fische sind zum Teil nach dem Ausschliipfen eben
falls pelagisch und werden durch die Stromungen weiter verbreitet. 
Manche werden aber auch gegen das Abtriften schon durch ein kiirzeres 
Larvenleben geschiitzt, andere dadurch, daB sie von den Eltern be
sonders gehiitet werden. So darf naeh meiner Ansicht die Tatsache 
gedeutet werden, daB wir unter den Strandfischen viele Maulbriiter 
finden, und daB auch die lebendiggebarenden Fische des Meeres mit 
wenigen Ausnahmen (Sebastes) Fischc der Vferregion sind oder zum 
Absetzen ihrer Jungen sich dem Vfer nahern. Die lebendig geborenen 
Jungen sind meist schon weit ausgebildet und selbstandig und nur 
wenige Arten (wie Zoarces) werfen Larven, die noch kurze Zeit pelagiseh 
oder halbpelagisch leben. 

Die pelagischen Eier der Hochsee- und Tiefseefisehe werden in den 
meisten Fallen einzeln abgelegt, in einigen Fallen (LoPhius, 0Phidiunl 
Fierasfer) in Bandern oder Klumpen. Die Eier sind durch ihr spezi
fisehes Gewicht, das oft durch Fett- und Oltropfen und -kugeln er
niedrigt wird, an die Dichte und das spezifische Gewicht des umgebenden 
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Wassers angepa13t. Das spezifische Gewicht des Eies wechselt wahrend 
der Entwicklung stetig. In der Tiefe abgelaichte Eier der einen Art 
steigen in die Hohe und konnen hier bleiben, andere sinken wieder kurz 
vor dem Ausschltipfen tiefer hinab; an der Oberflache abgesetzte Eier 
sinken im Laufe ihrer Entwicklung vortibergehend oder bis zum Aus
schltipfen zu Boden. Eine Norm ist hier nicht zu erkennen. Wie die 
Form und die Gestalt des Eies, wie seine Entwicklungsdauer, so ist 
auch die Anderung des spezifischen Gewichtes, das Auftreten oder 
Fehlen von Oltropfen artcharakteristisch, selbst wenn sich das spezi
fische Gewicht an die Umgebung in gewissen Grenzen anpassen kann 
(vgl. REMOTTI). 

Was die Wirkung der verschiedenen Stromungen im Meere auf die 
Verbreitung und auf den passiven Transport von pelagischen Fisch
eiern und -larven anbelangt, so dtirften den geringsten Einflu13 die Wind
stromungen haben, es sei denn, daB sie fUr Hingere Zeit dauernd in 
einer Richtung gehen und andere Stromungen abandern oder verstarken. 
Gewohnlich wird als direkte Folge von Windwellen und unruhigem 
Oberflachenwasser beobachtet, da13 alle Planktonten und mit ihnen 
auch die Fischlarven, die ja nicht voUig bewegungslos sind, tiefere, 
ruhigere Wasserschichten aufsuchen. 

Von dem Zusammentreffen von Gezeitenstromungen mit Wind- llnd 
Meeresstromungen ist auch die Starke des Tidenhubes abhangig, d. h. 
der Unterschied zwischen hochstem und niedrigstem Wasserstand. Die 
Auswirkung dieser Niveauschwankungen sind wiederum abhangig von 
der Ktistenformation. Bald fallen zur Ebbzeit nur wenige Meter breite 
Ktistenbander trocken, bald kann man kilometerweit, wie in den Watten, 
auf Meeresboden hinausgehen. Selbstverstandlich hangt gerade von 
diesen Umstanden der Umfang und die Strecke des Ei- und Larven
transportes durch Gezeitenstromungen abo 

Die Gezeitenstromungen konnen, besonders dann, wenn ihre Be
wegungen langs einer Ktiste durch Wind- oder ozeanische Stromungen 
beeinflu13t fortschreitet, Eier und Larven tiber recht betrachtliche Strecken 
verbreiten. Als ausgiebigstes Transportmittel besitzen die ozeanischen 
Stromungen jedoch den Vorrang. Wir haben Beispiele genug dafUr 
kennen gelernt, wie Eier und Larven durch sic verfrachtet werden. Ich 
erinnere an den Transport der jungen Heringe und Scholl en von den 
westlichen und nordlichen Teilen der Nordsee nach Stiden und Osten 
in die Deutsche Bucht und an die Verbreitung der jungen Gadiden von 
der Romsdalbank langs der norwegischen Ktiste und dann vor allem 
an das Triften der Lcptocephalen mit dem Kuro Siwo, dem Florida
strom und dem Golfstrom. 

Wie des ofteren erwahnt, sind die planktonischen Fischlarven nicht 
jeder eigenen Bewegungsfahigkeit bar; durch ihre Muskelkraft unter
sttitzen sie teils ihre Triftbewegungen oder arbeiten ihnen entgegen. 
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Ware dies nicht der Fall, so mtiBten alle Larven von Strandfischen, da ja 
der Ebbstrom langer anhalt, von der Ktiste weg ins offene Wasser ge
tragen werden. Wie sich die doch nicht sehr kraftigenTiere gegen das Weg
getragenwerden schtitzen ist noch nicht erkannt, daB sie es aber konnen 
steht fest; moglicherweise durch zeitweises auf dem Bodengehen oder 
durch Aufsuchen geeigneter Wasserschichten mit geringerer Stromung. 

Wenn sich ein Fisch oder eine Larve nich t nur passiv vom Wasser trans
portieren la81, sondern aktiv eine bestimmte, ihm zusagende Umgebung 
aufsucht, so muB er sich dabei von gewissen Reizen und Eindrticken 
leiten lassen, die ihm den Weg zeigen. Deshalb wollen wir zunachst 
untersuchen: N ach welchen physikalischen und chemischen Reizen kann 
sich ein Fisch orientieren und welche konnen ihm ein Leitseil fUr seine 
Wanderungen werden. 

Da bisher die Wichtigkeit der Stromungen fUr die passiven Wande
rungen der Fische betrachtet wurde, sei zuerst der EinfluB von Stro
mungsreizen auf die Wanderungsrichtung von Fischen erortert. Von 
einer nicht geringen Anzahl von Autoren wurde gerade den Stromungs
reizen das Primat - wie von anderen schlieBlich jedem anderen Reiz -
als Wegweiser und Leiter der Wanderbewegungen der Fische zuge
sprochen. DaB Fische auf Stromungen reagieren steht fest, die Frage, 
wodurch sie diese wahrnehmen, wurde schon viel und heftig diskutiert 
und dafUr bald optische, bald taktile Empfindungen haftbar gemacht, 
bald in der Seitenlinie ein fUr Wahrnehmungen von Stromungen ada
quates Organ gesehen. lch kann hier nicht auf die verschiedenen An
sichten, die von LOEB, LYON, GRAEF, BAGLIONI, PARKER, MANGOLD, 
SCHULZE, HOFER, STEINMANN, CHIDESTER, SHELFORD, SCHIEMENZ, 
HERTER usw. geau/3ert und bewiesen wurden, eingehen; es gentigt hier 
festzustellen, daB tatsachlich der "Stromungssinn" oder besser gesagt 
Reaktion auf Stromungen den Fisch stark beeinflu13t. Konnte doch 
CHIDESTER im Experiment Fische durch Stromungsreize in vergiftetes, 
ihnen schadliches Wasser locken, und erweisen sich doch bei manchen 
marinen Fischen die Reaktionen gegen Stromungen starker, als die gegen 
Wasser von verschiedener Salzkonzentration. 

Bach- und Flu13fische, besonders die ersteren, reagieren gegen 
Stromungen scharfer und rascher als Teich- und Seefische, Fische der 
Strandzone besser als die der Hoch- oder Tiefsee. 

lch habe auf die Zusammenhange von HochwasserfUhrung in FlUssen 
mit dem Aufstieg von Lachsen, Storen, Alsen usw. oft genug hinge
wiesen und brauche dies hier nicht zu wiederholen. Durch das zeit
weise Ansteigen und Sinken der Fliisse kommt es in Seen und klein en 
Binnenmeeren zu regelmaBigen jahreszeitlichen Hebungen und Sen
k"UIlgen des Seespiegels, die dann den Charakter der FluBmiindungen 
beeinflussen, und so direkt eben falls auf den Beginn und Verlauf der 
Wanderung anadromer Fische wirken. Das Zusammenfallen von solchen 

Ergebnisse der Biologie VI. 17 
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Niveauhebungen mit dem Aufstieg bzw. der Laichzeit der oder jener 
Fischart kann zufallig sein; andererseits kann oder muf3 die Hebung 
des Wasserspiegels abgewartet werden, wenn es den Fischen gelingen 
solI, ihre Laichplatze zu erreichen. Diese Arten sind auf die regelmaf3igen, 
sich wiederholenden Milieubedingungen schon spezialisiert I. Die gleiche 
Oberlegung gilt selbstverstandlich ftir die jahreszeitlichen Schwankungen 
in der Wasserftihrung der Fltisse. 

Lang andauernde und in einer Richtung wehende Winde oder regel
maf3ig wiederkehrende Sttirme konnen Stromungen verursachen und 
dadurch Einfluf3 auf die Wanderungen der Fische gewinnen, wie z. B. 
im Mlindungsgebiet der Wolga auf die Wanderung der Brachsen, wenn 
auch haufig dieser erst sekundarer Natur ist und auf der durch Wind
str6mung bedingten Ansammlung bestimmter Nahrtiere beruht. So ist 
z. B. die Fischerei auf Clupea longiceps an der indischen Ktiste nur dann 
lohnend, wenn der Monsun auf die Ktiste steht und dort bestimmte 
Planktonten zusammentriftet. 

Gewohnlich weichen die Fische in ihrer grof3en Mehrzahl aber wild
turbulent em Wasser aus, und deshalb k6nnen Sttirme die Laichschwarme 
von Dorsch, Hering und mancher Coregonen, wenn sie das Wasser bis 
zu grof3eren Tiefen aufwtihlen, zerstreuen und die Ursache von den 
eben falls Mters erwahnten Fluktuationen im Ertrag der Fischerei sein. 
Gerade ftir die Wanderungen des Herings haben verschiedene Autoren 
(MARSH, COBB, BERTHAM) Wind und Wetter einen ausschlaggebenden 
Einfluf3 eingeraumt; ich glaube aber, daf3 sie dabei mehr an die Ge
samtheit der klimatologischen Bedingungen dachten, als nur an die 
durch den Wind hervorgerufenen Stromungen. Denn, wenn wir die 
Wanderungen des Herings verfolgen, so sehen wir sofort, daB der Zu
strom zu dem Laichplatz sowohl mit als gegen Meeresstromungen erfolgt 
(vgl. Abb. 8 (S.452) und 10 (S.462) 1. Teil, Ed. 5 dieser Zeitschrift. 

Fur die Wanderungen der meisten Fische kann die Stromung nicht 
aUein ausschlaggebend sein. Besonders auch schon deshalb nicht, weil 
haufig zu verschiedenen Zeiten Stromungsreize bald negativ, bald positiv, 
bald SHirker, bald schwacher beantwortet werden. Ich werde nochmals 
kurz auf diese Umkehr in dem taktischen Eeantworten bestimmter 
Reize zu verschiedenen Zeiten bei einem und demselben Fisch zuruck
kommen. 

Optische Reize mogen bei dem einen oder anderen Fisch mit zu 
Wahrnehmungen von Stromungen und Bewegungen dienen, und auch 
sonst spielen Eindrticke von Licht und Farbe im Leben von Fischen 
eine groBe Rolle; als bestimmender Faktor werden sie aber bei der 

I FILA TOW nennt die zufallige Gleichzeitigkeit zwischen Laichgeschaft 
bzw. Wanderung mit den Niveauschwankungen ein "primitives", die Be
dingtheit oder Abhangigkeit des ersteren von letzteren ein "spezialisiertes" 
biologisches Merkmal der betreffenden Art. 
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Wanderung der meisten Fische von untergeordneter Bedeutung sein. 
Licht und Schatten oder besser Helligkeit und Dunkelheit sind sicher 
sUi.rkere Reize flir die Bewegung der Fische als Farben. Manche Fische 
wandern bei Tag und Nacht (Lachs), andere nur bei Nacht oder bei 
trubem regnerischem Wetter oder bei trubem Wasser (Aal) und wieder 
andere nur in der Helligkeit. Wichtig sind Hell- und Dunkelempfindungen 
fur die taglichen vertikalen Wanderungen vieler Fische (Hering, Sprott), 
die aber meist dadurch zustande kommen, daB gewisse Nahrtiere ver
folgt werden und diese diurne Wanderungen zeigen. 

Wie alle Planktonorganismen (vgl. Arbeiten von LOEB, BAUER, 
FRANZ, STEUER, BURCKARDT), so zeigen auch die planktonischen Fisch
larven je nach Art mehr oder weniger ausgesprochene tagliche verti
kale Wanderbewegungen, die besonders fur' Leptocephalen von SCHMIDT 
und flir Gadiden- und Pleuronectiden-Larven von JOHANSEN nach
gewiesen wurden. Die vertikalen Wanderungen der Fischlarven konnen 
direkt durch den EinfluB des Lichtes (positive und negative Helio
taxis) veranlaBt werden, als auch dadurch, daB diese sekundar der 
durch das Licht bedingten Verteilung des Zoo- und Phytoplanktons, 
das ihnen als Nahrung dient, folgen. Diese direkte oder indirekte durch 
Belichtung bewirkte, vertikale Vertcilung und Schichtung der Fisch
larven ist nicht gleichmaBig, sondern das Verhalten der Larven ist je 
nach der Art verschieden. RessEL stellte fest, daB bei Tag die Post
larven von Gadus pollachius die oberflachlichen Wasserschichten bevor
zugen. Das gleiche tun gelegentlich die Larven von Onos, sie kommen 
aber auch in allen anderen Schichten vor. In allen Tiefen finden sich 
Clupea sprattus, Clupea pilchardus, Ammodytes lanceolatus und Gadus 
merlangus. In 25 m Tiefe werden am reichlichsten die Larven von 
Trachinus vipera, Blennius, Labrus und Caranx getrofien, wahrend die 
von Pleuronectes limanda, Pleuronectes microcephalus, Solea variegata 
und M olva 20 m, die von Trigla und Callionymus IS m und die von 
Gobius ro m bevorzugen. 

Wenn auch die meisten Fische gegenuber dem Lichte ein bestimmtes 
artcharakteristisches Verhalten zeigen, und z. B. sowohl Hell- oder 
Dunkelempfindung, Fluchtreflexe auslOsen (FRANZ), so konnen starke 
Lichtreize doch einen, wenn auch mcist nur vorubergehenden EinfluB 
auf sie ausuben und bestimmte Reaktionen auslOsen, die aber als Weg
weiser flir die Wanderungen wohl kaum in Frage kommen. Ich denke 
an die Tatsache, daB selbst nachtliche Fische von starkem Licht an
gezogen werden (Fang mit Licht!) oder daB Fundulus auf starke Licht
quellen positiv reagiert (CHIDESTER). 

Wenn auch die Wanderungen der Fische nicht heliotaktisch geleitet 
werden, so sind die Augen sicher bei deren Ausflihrung wichtig. Mit 
ihnen erkennen die Tiere Hindcrnisse und Feinde und sie leiten sehr 
viele Fische bei der Nahrungssuchc. Optische Eindrucke vermitteln 

T7* 
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dem Fisch ~ neben taktilen ~ sicher auch Wahrnehmungen tiber den 
Charakter des Wassers, besonders dartiber, ob dieses klar oder ge
triibt ist. 

Gegen Trtibungen verhalten sich wandernde Fische eben falls ver
schieden. Wir haben gesehen, daB der europaische Lachs trtibem Wasser 
aus dem Wege geht, sich wahrend des Eisganges und der Frtihjahrs
hochwasser in ruhigere Koike zuriickzieht und sein Einsteigen in die 
FluBmiindung unterbricht. Ebenso vermeiden Forellen, besonders See
forellen, trtibes Wasser. Der Kingsalmon ist nicht so empfindlich; er 
geht in Fliisse mit und ohne Gletschermilch, wahrend der Blueback 
nur solche annimmt, deren Wasser sich in einem See bereits geklart 
hat. Der Aal wiederum w~h1t zu seinem Aufstieg gern Uberschwem
mungen und bekiimmert sich nicht urn deren Triibung, ja er scheint 
diese aufzusuchen. 

Optische Eindrticke unterrichten die Fische neben solchen, die durch 
den Tastsinn wahrgenommen werden auch tiber den Bodencharakter 
ihrer Wohn- oder Wandergewasser. Dieser spielt allem Anschein nach 
keine Rolle fUr die Wanderrichtung, wohl aber bestimmt er den Laich
platz, der entweder auf Schlammboden, auf Sand oder Kraut, oder 
auf Stein und Fels liegt. 

Auf optischen Eindrticken soil auch nach PARR die Schulenbildung 
der Jungfische beruhen, da sie nachts aufge16st wird. (Andere Autoren 
machen dafiir noch den Wassercharakter und den korperlichen Zustand 
der Fische haftbar.) 

Ein sehr wichtiger Wegweiser fUr die Wanderbewegungen der Fische 
ist die Temperatur, schon deshalb, weil von ihr bis zu einem gewissen 
Grade alle Lebenserscheinungen abhangig sind. Sie reguliert zusammen 
mit dem Nahrungsbediirfnis wohl in der Hauptsache die Wanderbe
wegungen der noch unreifen Fische und ist auch fUr die Laichwande
rungen ein wichtiger Faktor. 

1m groBen und ganzen sind die Fische stenotherme Tiere, bald kalt-, 
bald warmstenotherm und nur wenige ertragen rasche und betracht
liche Temperaturschwankungen. Ganz allgemein kann gesagt werden, 
daB die Jungen innerhalb der fUr die betreffende Art ertraglichen Tem
peraturgrenzen die hoheren Optima aufsuchen. Der Warme zu Liebe 
finden wir das GroBteil der jungen Bach- und FluBfische an den seichten, 
stark durchwarmten Randern von Kolken und Ttimpeln. Urn in warmes 
Wasser zu gelangen suchen sie, soweit sie nicht schon durch die Kraft 
tier Stromung passiv dort hingetragen sind, tiberschwemmte Land
striche auf'. Neben der Warme, die ihnen zusagt, finden sie dort auch 
cinen reichlich gedeckten Tisch und ihr Nahrungsbediirfnis ist direkt 
proportional der Temperatur (HATHAWAY, SCHEURING). Die warmen 

1 Vgl. hierzu die letzten Arbeiten von ANTIPA. 
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Strandregionen werden auch von den Jungen der Binnenseefische auf
gesucht und warme Buchten und flache Uferstrecken sind besonders 
zur Sommerzeit fUr sehr viele marine Fische die Aufwachsgrunde 
(Gadiden, Heterosomata, Scombresociden, Scombriden usw.). 

Nicht nur die Jungfische suchen warmes Wasser auf, sondern auch 
aIle Uferfische, sowohl in Seen, als im Meere, stehen im Sommer naher 
dem Ufer und ziehen sich, wenn im Winter das flache Wasser kalter 
wird, in gr6Bere, warmere Tiefen zuruck. Kalteliebende Formen (nor
dische Gadiden, alte Schollen, viele Salmoniden und Coregoniden) machen 
die umgekehrte Bewegung, sie stehen im Sommer in den kuhlen Tiefen 
und kommen im Winter in die kalten Oberflachenschichten und Ufer
zonen. 

Bei dem Aufsuchen warmeren oder kalteren Wassers sind durchweg 
die relativen, nicht die absoluten Temperaturen ausschlaggebend. Da
bei ist sowohl die Empfindlichkeit der Fische gegen Temperaturunter
schiede, als das ihnen zutragliche Optimum und Minimum verschieden 
und artspezifisch, und beide Werte k6nnen nach dem physiologischen 
Zustande des Fisches bei der gleichen Art variieren. So betont CHI
DESTER, daB die von den Fischen aufgesuchte Temperatur "varies with 
the season and physiological condition of the animal". SHELFORD und 
POWERS stellten fest, daJ3 Heringe auf Temperaturunterschiede von 
0,20 C noch reagierten. Relativ warmeliebende Fische brauchen aber 
durchaus nicht immer die h6chsten Temperaturen aufzusuchen, da diese 
tiber den ihnen zusagendem Optimum liegen k6nnen; so ziehen die 
Makrelen im Schwarzen Meer durchaus nicht dem warmsten Wasser 
nach, sondern erscheinen erst in Ufernahe, wenn dort die Temperaturen 
absinken (GALTSOFF 1923). 

Die starksten Temperaturunterschiede als auch die relativ h6chsten 
und niedrigsten Temperaturen finden wir in der Gezeitenzone und hier 
kommen deshalb auch die Fische vor die sowohl die extremsten Tem
peraturgrenzen als die relativ starksten Temperaturunterschiede er
tragen I. Die Fische, die sich hier im Sand und Schlamm eingraben 
und die in Wasserlaken und Tumpeln bei der Ebbe zuruckbleiben (die 
sogenannten "pool fishes" der Amerikaner) kommen besonders bei Tag 
in den Tropen in sehr hohe Temperaturen und sehr starke Temperatur
unterschiede, weil sich das Wasser sehr stark erwarmt und rasch ab
gektihlt wird, wenn die Flutwelle den Tumpel uberschwemmt. Diese 
Fische sind eurytherm, aber diese Fahigkeit gentigt meist nicht sie am 
Leben zu erhalten. In den Tumpeln, in denen oft sehr viele Fische zu
ruckbleiben, tritt infolge der Temperaturerh6hung sowohl, als infolge 

1 Betreffs der hochsten und niedrigsten Temperaturen, die Fische er
tragen, siehe DAY (1885), PICTET (1893), LOEB und WASTENEYS (1912) und 
WELLS (1915). 
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der Atemtatigkeit der Tiere eine starke Sauerstoffzehrung ein. Die 
Fische miissen deshalb noch akzessorische Atmungsorgane ausgebildet 
haben. Tatsachlich finden wir sehr viele "Luftatmer" in der Gezeiten
zone, besonders in FluBmlindungen und Strandslimpfen, die noch in 
dem Bereiche von Ebbe und Flut liegen (Clariiden, Ophiocephaliden, 
Periophthalmus u. a.). 

Wir sahen bereits, daB unter den Strandfischen sehr viele sich fanden, 
die Brutpflege besitzen und machten dafUr die Gezeitenstromungen 
mit verantwortlich. Sicher haben nebcn diesen auch die Temperatur
unterschiede und der Wassermangel zur Ausbildung dieser Erscheinungen 
beigetragen. 

Am engsten stenotherm sind die pclagischen, besonders die bathy
pelagischen Fische, sie konnen bei plOtzlichen Temperaturanderungen 
massenhaft zugrunde gehen, wie wir bei LoPholotilus sahen. 

Wie steht es nun mit der Wichtigkeit von Temperaturreizen fUr die 
Laichwanderungen. Wir sahen, daB manche Autoren, z. B. WARD, 

ihnen fUr die Lachswanderung die absolute Flihrung zuerteilen. Aber 
bereits 1907 hatte CHAMBERLAIN gezeigt, daB beim Beginn des Auf
stieges des Blueback das FluBwasser warmer ist als Meerwasser, und 
daB gerade die Fltisse, die aus Seen kommen, cine hohere Sommer
temperatur aufweisen als andere. Fundulus wandert fUr gewohnlich in 
die Klistenslimpfe zum Laichen ein, wenn diese warmer sind als das 
Meerwasser; CHIDESTER beobachtete aber, daB sie 1920 schon im April 
mit dem Aufstieg begannC'n, als die Temperaturverhaltnisse noch um
gekehrt waren. Andererseits steht sicher fest, daB viele Fische nur in 
bestimmt temperiertem Wasser laichen, und daB das Laichgeschaft 
sich nur dann vollzieht, wcnn dicse Temperaturen sei es nach oben 
oder unten erreicht sind. Es steht auch fest, daB viele Fische, wenn 
ihre Geschlechtsreife oder Laichzeit herannaht, sich gegen Temperaturen 
anders verhalten als in der Jugend und ihr positiv thermotaktisches 
Verhalten in ein negativ thermotaktisches verkehren. lch verweisc auf 
das Verhalten mancher Oncorhynchus-Arten, auf Gadiden und Pleuro
nectiden. 

Alles in aHem kommen wir deshalb zu der Feststellung: Temperatur
reize sind wichtige Regulatoren fUr die Wanderbewegungen vieler Fische, 
besonders bei deren N ahrungswanderungen; fUr die Laichwanderungen 
konnen sie aUein nicht ausschlaggebend oder bestimmend sein. Dies 
schon deshalb nicht, weil sich mit der Temperatur eine Reihe anderer 
Faktoren, wie Sauerstoffgehalt und Salzgehalt andern. 

Manche physikalischen Reize sind von chemischen nicht zu tren
nen, weil sie, wie der osmotische Druck und das spezifische Gewicht 
des Wassers, sowohl von der Temperatur als von dessen Gehalt an 
Salzen abhangig sind. Fische konnen sich gegenliber Salzkonzentration 
stenohalin oder euryhalin verhalten, d. h. sie konnen an bestimmten 
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Salzgehalt angepaBt sein oder zwischen verschiedenem Salzgehalt 
wechseln '. 

Wir haben genug Beispiele dafiir kennen gelernt, daB Fische dauernd 
zwischen SiiB- und Salzwasser hin- und hergehen konnen, oder nur zu 
bestimmten Zeit en ihres Lebens von ersterem in letzteres oder um
gekehrt wechseln. Dabei sind die Geschwindigkeiten mit der der Uber-, 
tritt erfolgt, als auch die oberen und unteren Grenzen, die ertragen 
werden, bei den einzelnen Arten recht verschieden. J a die gleiche Art 
kann, je nach ihrem Standorte, Verschiedenheiten in dem ihr zusagenden 
Salzgehalt als in ihrer Anpassungsfahigkeit an andere Konzentrationen 
zeigen; ich verweise z. B. auf den Nord- und Ostseekabeljau. Wir 
diirfen sicher in der Fahigkeit sich an verschiedenem Salzgehalt 
anzupassen, sei sie dauernd (Stichling, Stint, Barsch, Zander, Barsch 
Mugil usw.) oder nur zu gewissen Epochen ihres Lebens (Lachs, Aal, 
Alse usw.) entwickelt, eine erblich fixierte Eigenschaft erblicken, die 
cine phylogenetische Reminiszenz an friihere Erdepochen darstellt, zu 
denen die Unterschiede zwischen SiiB- und Salzwasser nicht so aus
gesprochen waren. 

Ich kann hier nicht auf all die viclen Versuche von BERT, FREDE
RIQUE, RINGER, LOEB, Mosso, QUINTO~, RODIER, BOTAZZI, GAREY, 
GREENE, SUMNER, RUTTER, SCOTT, DAKIN, JOHANSEN, JACOBSON, 
STRODTMANN, SCHLIEPER usw. eingehen; sic zeigten im Prinzip auch 
immer das gleiche, daB die Anpassungsfahigkeit an Salzkonzentrationen 
artcharakteristisch ist und darin besteht, daB sich bei allmahlicher 
Gewohnung an die neuen Konzentrationen sich der Binnendruck dem 
neuen osmotischen Druck der Umgebung angleicht. Weiter ergaben 
diese Experimente, daB aquilibrierte SalzlOsungen immer besser und 
rascher ertragen wurden, als einfache Salzlosungen, die immer, bald 
eher, bald spater giftig wirkten. 

Genau wie die erwachsenen Fische verschiedenen Grad der An
passungsfahigkeit gegen verschiedenen osmotischen Druck zeigen, so 
ist auch die Anpassung der Eier an verschiedene Salzkonzentrationen 
wechselnd und artcharakteristisch, jedoch scheinen die absoluten 
Schwankungen, die unschadlich sind, durchweg groBer zu sein. Kommen 
Fischeier oder auch -larven von hoherem Salzgehalt, z. B. pelagische, 
schwimmende Eier von marinen Fischen ins Brackwasser, so sinken 
sie zu Boden, gleichen aber nach und nach, wie Experimente (LOEB, 
DAKIN, STRODTMANN, JOHANSEN und JACOBSON) zeigen, ihr spezifisches 
Gewicht in bestimmten Grenzen (die nach Art und Rasse verschieden 
sind) an die neue Umgebung an. Diese AnpassungsHihigkeit ist am 

I SMIRNOW (1924) schlagt die Ausdriicke homo-. di- und heterohalin vor 
und versucht die Biologie der Fische in bezug auf ihren Aufenthalt zu ver
schiedenen Lebzeiten in verschieden stark salzhaltigem Wasser in Formeln 
auszudriicken. 
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groBten bei Uferfischen, da wir in der Gezeitenzone die Mischzone 
von FluBwasser und Meerwasset erblicken mussen, und bei den bier 
lebenden Fischen die Gewohnung an diese Verhaltnisse schon erblich 
fixiert ist. 

Wir haben uns hier zu fragen, welehe Rolle kann verschiedener 
Salzgehalt fUr die Wanderrichtung und die Wanderungen der Fische 
spielen. Experimente (SHELFORD, POWERS, SCOTT, CHIDESTER, WELLS) 
haben kein klares Resultat gezeitigt, dafUr, daB Fische unter bestimmten 
auBeren und inneren Bedingungen einen anderen Salzgehalt aktiv auf
suchen als den, an den sie "gewohnt" sind. Wohl verhielten sich 
verschiedene Arten gegen verschiedene Salzionen als gegen Kom
binationen dieser mit OH-Ionen verschieden; sichere Schlusse, daB 
solehe Reize bestimmend fUr die Wanderrichtung seien, konnten aber 
bis jetzt noch nicht gezogen werden. 

Auf der anderen Seite steht auBer Zweifel, daB der Salzgehalt des 
Wassers fUr die Auswahl der Laichplatze (vgl. Aal und Gadiden) fUr 
sehr viele Fische ein au Berst wichtiger Faktor ist. Es hat auch nicht 
an Stimmen gefehlt, die in Salzkonzentrationsunterschieden einen 
wichtigen Wegweiser fUr die Wanderungen der marinen Fische sahen. 
FRANZ aber wirft mit Recht die Frage auf, wie man sich die Wahr
nehmung soleh geringer Salzunterschiede, die zwischen den Nahrungs
grtinden und den Hunderten von Kilometern entfernten Laicharealen 
nur wenige Bruchteile von Promille betragen vorzustellen habe, wenn 
sie richtungsgebend wirken sollen, und kommt zu dem SchluB, daB eine 
solehe Annahme unmoglich ist. 

Nun haben wir aber doch genug Beispiele gesehen, daB das Auf
treten von bestimmten Fischen - manchmal auch das Laichen an 
nicht regelmaBig benutzten Laichplatzen - in engster Beziehung steht 
zu dem Auftreten von Wasser mit bestimmter Salzkonzentration und 
auch bestimmter Temperaturen. Aber in all diesen Fallen such en die 
Fische nicht dieses Wasser auf, sondern sic kommen mit diesem an. 
Die saisonellen und auch sakularen Schwankungen in der Machtigkeit 
und dem Verlauf der verschiedenen Meeresstromungen, deren Wasser 
sich von der Umgebung durch Temperatur- und Salzkonzentrations
unterschiede auszeichnet, sind die Ursache fUr das Auftreten bestimmter 
Fische zu bestimmten Jahreszeiten an bestimmten Orten. Am besten 
bekannt sind die jahreszeitlichen Schwankungen in der WasserfUhrung 
fur den Golfstrom. Dieser zeigt im Sommer ein Anwachsen, und ozeani
sches, warmes, salzreiches Wasser drangt die kalte, salzarme arktische 
FIut zuruck und schafft die Bedingungen dafUr, daB die "Sudfische" 
nun weit nach Osten und Suden vordringen konnen. 1m Winter dagegen 
ebbt der Golfstrom ab, arktisches, kaltes, salzarmeres Wasser dringt 
nach Suden und mit ihm verbreiten sich die "Nordfische" nach ge
ringeren Breiten. AuBerordentlich starke Transgressionen, die sich meist 
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in groBen Abstanden wiederholen (sakulare Schwankungen)', des einen 
oder anderen Stromes konnen dann Fische an Orten massenhaft auf
treten lassen, an denen sie sonst sparlich sind oder fehlen, wie wir bei 
den Schellfischen und Makrelen in der Ostsee und dem Bankhering von 
BohusHin sahen. 

Das zeitweise und relativ seltene Erscheinen bestimmter Fische an 
gewissen Kiisten wurde schon lange, ehe sich die Wissenschaft damit 
beschaftigte, von den Fischern beobachtet und haufig erfuhr es eine 
aberglaubische, oft aber eine erstaunlich richtige Deutung. So wurde z. B. 
schon seit langen Zeiten das Auftauchen atlantischer Haifische an den 
Kiisten von Irland und England als Zeichen fUr einen kommenden 
milden Winter angesehen (CORNELIUS). Heute wissen wir, daB die Hai
fische mit dem warmen, ozeanischen Wasser eintreffen, und daB tat
sachlich von der Starke des Golfstromes das Klima Englands weitgehend 
abhangig ist. THOMPSON hat fUr einige Fische an den Anlandungen 
in englischen Hafen (M akrele und einige Gadiden) deutliche Zusammen
hange zwischen ihrer Haufigkeit und der Wassertemperatur, also der 
Starke des Golfstromes nachgewiesen. 

Die Zusammenhange zwischen dem Auftreten und dem Wandern 
von Fischen mit hydrographischen Bedingungen sind in den angezogenen 
Beispielen vollig klar, sie geben uns abcr keinen AufschluB dariiber, 
welche Sinne den Fisch leiten und ob er passiv oder aktiv mit den 
Stromungen erscheint. Viel Wahrscheinlichkeit hat die Annahme, daB 
der Fisch bei seinem Herumstreifen (besonders ein pelagischer Fisch) 
einfach bis zu den Grenzen der ihm zusagenden Bedingungen herangeht, 
und, wenn diese durch Stromtransgressionen weiter verlegt werden, er 
diesen folgt; denn daB der Transport von so guten Schwimmern wie 
Gadiden, Scomber und Clupeiden passiv erfolge, ist wohl kaum anzu
nehmen. Ahnliche Oberlegungen hat auch wahl FRANZ (I9II) ange
stellt, wenn er an dem Vorhandensein echter Nahrungswanderungcn 
bei Fischen iiberhaupt zweifelt und aile Bewegungen der Fische auf 
hydrographischeUrsachen zuriickfUhren wilP. Ich glaube nun doch 
nicht, daB man Nahrungswanderungen groBen Stieles leugnen kann. 

AUe Fische zeigen, wenn ihr Nahrungsbediirfnis rasch steigt, die 
Tendenz nach dem Laichgeschaft ihre Schwarme zu lockern und aus-

, Welche meteorologischen und hydrographisehen Faktoren diese saku
laren Schwankungen bedingen, ist noeh nicht sieher erkannt; die saisonellen 
Verschiedenheiten werden durch verschiedene Erwarmung hervorgerufen. 

2 In seinen Arbeiten von 1910 und 19II iiberschatzt FRANZ sieher die 
Rolle der hydrographischen Bedingungen als aus16senden Faktor fiir die 
Fischwanderungen, wie er z. B. ja aueh 1910 (Arch. f. Rassen- u. Gesell
schaftsbiol.) meint, daB die Laiehwanderungen ohne eine Spur "sexueller 
oder erotischer Instinkte zustande" kamen, und Mannchen und Weibchen 
nieht aufeinander, sondern "auf ein drittes, auf die hydrographisehen Be
dingungen" der Laiehgebiete reagierten. 
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einander zu streben, anscheinend, weil dann die Nahrungskonkurrenz 
fUr das Einzelindividuum geringer ist. Au/3crdem habcn wir sowohl 
beim Hering, als beim Lachs, als bei anderen Arten gesehen, daB Fische 
in der "Restitutionsperiodc" die weitesten Wanderungen ausfUhren. 
Schliel3lich konnen ja doch auch gerade die saisonellen Schwankungen 
in den Wassermassen ozeanischer Stromungen Nahrungswanderungen 
von Fischen veranlassen. Mit dem Vordringen und Anschwellen der 
betreffenden Stromungen werden die Planktonorganismen der be
treffenden Region eben falls mittriften, ihnen werden die Fische folgen, 
urn sie zu verzehren. Sehr oft finden wir nun Planktonten in Massen 
dart gehauft, wo sich Stromungen kreuzen oder schneiden oder beriihren, 
wie wir ja auch an den Stromkanten der Ebb- und Flutwe11e solche 
Massierungen antreffen. Hier, wo die Nahrungstiere manchmal zu einem 
dicken Brei gestaut sind, werden sich zunachst die Planktonfresser 
(Heringe, Sprotten usw.) einfinden und sich, da der Tisch reichlich ge
deckt ist, zu gro/3en Schwarmen zus<immenballen. Sie ziehen wieder 
Fische herbei, die sich von ihnen nahren und diesen wiederum folgen 
deren Feinde, so da/3 sich eine mehrgliederige Kette bildet (vgl. Thyn
nidae), die ihre Entstehung letzten Endes hydrographischen Tatsachen 
verdankt. Sind diese stark genug und halten sie besonders langere Zeit 
an, so kann aus ihnen fUr manche Arten eine Ausbreitung in neue Be
siedelungsgebiete und schliel3lich auch Gewohnung an neue Umwelts
bedingungen resultieren. 

Von dem Gehalt an bestimmten Salzen ist zum Teil die Reaktion 
des Wassers abhangig und diese scheint nach den Untersuchungen von 
SHELFORD, POWERS und WELLS fUr das Zustandekommen der Fisch
wanderungen ein nicht zu unterschatzendcr Faktor zu sein. Sie zeigten, 
daB Fische gegen Anderungen der H-Ionenkonzentration empfindlicher 
sind als gegen die der Salzionen. Nach SHELFORD und POWERS so11 der 
pazifische Hering (Clupea pallasii) mehr durch erstere als durch letztere 
geleitet werden I. Eine Reihe von Untersuchungen (MOORE, PRIDOUX, 
HERDMAN, MAYOR) haben gezeigt, daB der CO2- und 02-Gehalt des Meeres 
(und damit schon dessen Reaktion) schwankt, und da/3 verschiedene 
Meeresstromungen in ihrem pwWert voneinander abweichen. Es ware 
somit die Moglichkeit gegeben, daB, der SHELFoRDschen Forderung 
folgend, sich Fische nach dem verschiedenen pwWert des Wassers 
orientieren konnten. Aber ieh glaube, man kann hier die gleichen Ein
wande erheben wie bei der Orientierung gegen minimale Unterschiede im 
Salzgehalt. Au/3erdem sind die in dieser Richtung bis jetzt vorliegenden 
Experimente, als besonders exakte Beobachtungen im Freien, noch 
nicht genug ausgebaut, urn ein einigermaBen sicheres Urteil zu erlauben, 
besonders deshalb auch nicht, weil die bisherigen Daten reich an Wider-

I Vermutlich deshalb, weil durch die Reaktion des Wassers die Per
meabilitatsverhaltnisse geandert werden. 
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sprtichen sind. WELLS betont, daB Fische durchweg schwach saure 
Medien 1 vorzagen; in den Experimenten von SUELFORD und POWERS 
suchten aber Heringe und andere Fische schwach alkalisches Wasser 
gegentiber saurem une haher konzentriertem auf. Nach POWERS ziehen 
Heringe PH 7,73-7,76 und Junglachse eine solches von 7,98-8,08 vor. 
Andererseits lebt nach COOKER die Bachforelle durchweg in schwach 
saueren Gewassern. 

Neben dem Gehalt von Salzen ist die PwZahl des Wassers abhangig 
von seinem Gehalt, von Sauerstoff und Kohlensaure, und ich glaube 
vorerst, daB die anscheinende Reaktion der Fische auf die PwKon
zentration zum Teil als eine solche auf verschiedenen 02-Gehalt bzw. 
CO2 -Gehalt anzusehen ist. 

Sauerstoff als der Erhalter aller Lebensvorgange ist sicher flir den 
Fisch ein starker Reiz. In einer Reihe von Arbeiten hat besonders 
ROULE auf die Wichtigkeit dieses Elementes flir das Zustandekommen 
der Fischwanderungen hingewiesen und dem 02-Gehalt auch die aus
schlaggebende Rolle zugeschrieben, nachdem frtiher besonders schon 
HEINCKE seine Bedeutung hervorgehoben hatte. Der 02-Gehalt des 
\\Tassers wird besonders dann flir die Wanderung von Fischen aus
schlaggebend sein, wenn er an der Grenze des flir diese Art natigen 
Betrages herabsinkt. ROULE aber arbeitet bei seinen theoretischen Be
trachtungen tiberall mit Beispielen, bei denen der 02-Gehalt nahe bei 
dem Sattigungspunkt oder gar schon dartiber liegt. DaB dann geringe 
Unterschiede im 02-Gehalt richtend auf die Bewegung des Fisches 
wirken sollten, erscheint aus verschiedenen Grtinden unwahrscheinlich, 
besonders deshalb, weil sich ja jeder Fisch sicher auch noch nach anderen 
Reizen orientiert. Wie bereits erwahnt, erwies sich bei den Versuchen 
von CHIDESTER die Rheotaxis starker als die Chemotaxis. Dann habe 
ich auch schon bei der Besprechung der Lachswanderung darauf hin
gewiesen, daB auch stark verunreinigte FluBstellen, also solche mit ge
ringerem Sauerstoffgehalt durchschwommen werden. SchlieBlich sind 
die meisten Fische, die ein hohes Sauerstoffbedtirfnis haben, solche des 
bewegten kalten Wassers, die auch stark kaltstenotherm und positiv 
rheotaktisch reagieren. 

Experimente tiber das Aufsuchen oder Meiden von Wasser mit be
stimmten O2 -Gehalt und CO2 -Gehalt liegen eben falls vor; auch sie 
widersprechen sich2, wie die mit Wasser verschiedener Reaktion. Aber 

1 SHELFORD zweifelt in einer Berichtigung der WELLsschen Arbeit die 
Richtigkeit dessen pwBestimmungen an. Mir scheint, daB vielleicht die 
verschiedenen Resultate iiberhaupt auf Konto nicht richtiger Methodik der 
PH-Bestimmung zu setzen sind, da durchweg nur mit kolorimetrischen Me
tho den gearbeitet wurde. 

2 WELLS Z. B. behauptet, daB CO, die Fische anziehe, SHELFORD und 
ALLEE finden sie rasch t6dlich. 
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es fragt sich ja iiberhaupt, ob Experimente im Aquarium zur Ent
scheidung von Problemen, die mit der Wanderung der Fische zusammen
hangen sehr beweiskraftig sind; eine Frage, die SHELFORD und POWERS 
(I9I5) verneinen. 

Die chemischen Reize, die Geruchs- und Geschmacksstoffe auf den 
Fisch ausuben konnen, werden wohl manche Arten bei der Nahrungs
suche leiten oder sie giftiges Wasser meiden lassen; als Wegweiser fUr 
die Wanderungen wurden sie mit einer Ausnahme noch nicht ange
sprochen. Nur JORDAN erortert kurz die Theorie, daJ3 Lachse und andere 
Fische durch Wahrnehmung von bestimmten von ihren Vorfahren ab
gegebenen Geruchsstoffen (Emmanationen) bei der Laichwanderung 
ihren GeburtsfluJ3 und ihren Geburtsplatz wieder finden konnten. Eine 
Allnahme fur die mir das Wort "Instinkt" dann doch noch sympa
tischer ist. 

Wir mussen, wenn wir die Beantwortung der verschiedenen Reize 
oder Reizkomplexe durch den Fisch uberblicken, feststcllen, daJ3 sie 
uns in keinem Fall eine vol1ig ausreichende Erklarung fur die Wander
bewegungen dieses oder jenes Fisches gibt. Fur fast jeden Reiz beob
achten wir, daJ3 in dem taktischen Verhalten des Fisches gegenuber 
diesem sieh im Laufe seines Lebenszyklus eine Verschiebung in der 
Starke der Beantwortung, ja sehr oft eine Reaktionsumkehr zeigt. Die 
Anspruche, die der Fisch an die Temperatur, an Stromungen, an Salz
gehalt und Sauerstoffuhrung stellt, sind je nach seinem korperlichen 
Zustande verschieden. Weshalb der Fisch sich gegen die gleiehen 
Reize taktisch bald positiv bald negativ verhalt, wissen wir trotz der 
vielen daruber geauJ3erten Vermutungen aber noch nicht. 

Wenn z. B. CHIDESTER in bezug auf die Umkehr der Thermotaxis 
meint, da/3 hohere Temperaturen sowohl die chemischen Umsatze im 
Fischkorper, als auch seine Empfindliehkeit gegen auJ3ere Reize steigere, 
und eine so1che Aktivitatssteigerung auf die Dauer unmoglich sei, wes
halb der Fisch wieder kalteres Wasser aufsuche, so kann ich in dieser 
Annahme keine "Erklarung" sehen. 

Meist fallt die Zeit der Reaktionsumkehr zusammen mit dem Heran
nahen der Reife der Gonaden und sieher spielen von der Gonade 
ausgehende hormonale Einflusse eine bestimmende Rolle in dem reiz
physiologischen Verhalten des Fisches. Sie sind sieher die primare 
Ursache, die dem Fisch "the greatest internal urge" geben, die Wande
rung zu beginnen. Und schon fruher, eher das Wechselspiel zwischen 
Reizbeantwortung und der Inkretfuhrung des Korpers noch weniger be
kannt oder geahnt wurde, als heute, nahm man zu ahnlichen Hypo
thesen Zuflucht. HEINCKE (1880) Z. B. spricht von einer Vergiftung 
des Korpers durch die Gonade, die den Fisch zwinge andere Bedingungen 
aufzusuchen. Wer oder Was sagt dem Fisch aber, wo er die Be
dingungen findet? Ich erwahnte schon in der Einleitung und fuhrte 
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bei den Lachswanderungen eingehend aus, daB wir uns tiber das 
Wechselspiel der Inkretstoffe im Korper und ihren EinfluB auf die 
Reizbeantwortung der Fische eigentlich noch kcine Vorstellung machen 
konnen und will mich hier nicht wiederholen. 

So einfach, wie sich REMOTTI (1925) die Vorgange vorstellt, laufen 
sie sicher nicht abo Dieser Autor erklart sich das Aufsteigen von Tief
seefischen zu den oberflachlichen Wasserschichten oder zum Ufer, urn 
dort zu laichen, durch die Annahme, daB die Gonade die Schwimm
blasenfunktion beeinflusse, diese starkerc Gassekretion zeige und den 
Fisch, der dadurch spezifisch leichter werde, zwinge nach oben zu gehen. 

Verstandlich erscheint, daB Fische zur Zeit der Geschlechtsreife, die 
erhohte Anforderungen an den ganzen Stoffwechsel stellt, sauerstoff
reicheres Wasser aufsuchen. 

Weshalb aber dieser Fisch dann salzreicheres, jener salzarmeres 
oder gar StiBwasser aufsucht ist unbekannt. Wir konnen hierzu bis 
jetzt nur annehmen, daB ercrbte Anlagen zur Wirkung kommen, die 
sich bei der betreffenden Art im Wechsel erdgeschichtlichen Geschehens 
herausgebildet haben, wie ich bei den Bcispielen Lachs und Aal aus
fUhrte. 

Durch innere Faktoren werden die Fische gezwungen, andere Um
gebungen aufzusuchen und ihre Eier dort abzusetzen, wo fUr diese 
optimale Bedingungen herrschen. Diese finden sich dort, wo auch die 
Eltern geboren wurden. Werden Eier an ungtinstigen Laichplatzen ab
gelegt, so gehen sie zugrunde und so wird eine Selektion getibt, die 
das Aufkommen der Nachkommenschaft von Fischen verhindert, die' 
nicht die richtigen Laichplatze erreichcn konnten. Die am geeignetsten 
Laichplatz geborenen und tiberlebenden Tiere bestimmen die Art oder 
Rasse und durch diese den Charakter des Laichplatzes. Wie auch 
immer die Verhaltnisse in bezug auf Salzgehalt oder Temperatur waren, 
als durch die Hebung der Kontinente die Laichplatze der jetzt ana
dromen Fische, Z. B. des Lachses, yom Meere binnenwarts verschoben 
wurden, heute brauchen die Eier zur Entwicklung Stil3wasser von be
stimmter Temperatnr. Mit der erblich fixierten Fahigkeit oder dem 
erblich festgelegten Zwang einen bestimmten Laichplatz aufzusuchen, 
mul3ten auch aUe anderen Fahigkeitcn und Anpassungen -Anpassungen 
an Wasser von verschiedenem Salzgehalt, Orientierung nach bestimmten 
au/3eren Reizen, ein Instinkt oder Ortsinn, der die Fische ihre Laich
platze finden lal3t - erblich fixiert werden. Die gleichen Dberlegungen 
gEllten fUr katadrome Fische, deren Laichplatze in die Synklinalen ab
rutschten. 

Diese Betrachtungen haben vieles Theoretische und lassen trotzdem 
noch die Unbekannte des "Instinktes" bestehen. Es hat ja nicht an 
Versuchen gefehlt den Begriff Instinkt zu analysieren oder zu um
schreiben und in allerletzter Zeit hat sich besonders CAHN,gegen diesen 
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Ausdruck gewendet, weil er als "Ursache" flir die Wanderung der Tiere 
nichts erklare. Nach diesem Autor sind die tierischen Wanderungen 
Anpassungserscheinungen, die eintreten, sobald sich die au/3eren Be
dingungen als auch der inn ere physiologische Zustand andern. Ande
rungen des inneren Zustandes, bewirkt durch hormonale Tatigkeit der 
Gonade, gehoren in den Rhytmus des Lebenszyklus des betreffenden 
Tieres und die Wanderungen gehoren eben falls in diesen Rhytmus. 
Aber damit ist nach meiner Meinung keine Erklarung daflir gegeben, 
weshalb nun die Wanderung in bcstimmten Bahnen verlauft, woflir 
gerade bis jetzt die Annahme eines "Instinktes" nicht zu umgehen ist. 

Es ist wohl, urn dieses Wort zu vermeiden, der Begriff des "Ort
sinnes beruhend auf einem Ortsgedachtnis" zur Erklarung der Fisch
wanderung eingeflihrt worden. Schon COUCH und HEIKCKE haben 
Wanderungen der Fische als auf "Gedachtnis" benihend erklart; FRANZ 
hat diesen Gedanken, dem auch HOEK u. a. zuneigen, weiter ausge
sponnen. Er geht von der Dberlegung aus, da/3 besonders Meerfische -
flir anadrome Flu/3fische, wie flir den Lachs, genugt ihm die Rheotaxis 
als Erklarung - wie Gadiden und Pleuronectiden und wie der Aal zum 
Laichen einen bestimmten Salzgehalt aufsuchen doch nicht ihren Weg 
zu diesem dadurch finden konnten, weil sie die Empfindung haben, mit 
dem Kopf in einer anderen Konzentration als mit dem Schwanze zu 
sein, wenn die Konzentrationsunterschiede zwischen Wohngebiet und 
Laichgebiet nur Bruchteile von Promille betragen und beide hunderte 
von Kilometern voneinander entfernt sind. Andererseits spricht alles 
gegen ein planloses, zufalliges "Finden" des Laichplatzes. Deshalb 
fordert FRANZ, daB der Fisch einen auf Ortsgedachtnis und Assoziations
fahigkeit beruhenden "Ortsinn" haben musse, der ihn befahigt "plan
voll" zu suchen, der Art, daB der Fisch eine Zeitlang in der oder jener 
Richtung schwimmt, und umkehrt oder die Richtung andert, wenn 
er erkennt, da/3 das Milieu nicht das richtige ist. 

Das Resultat von Versuchen und die Antworten auf eine Umfrage 
an Fischer und Fischereibiologen festigt bei FRANZ die Dberzeugung, 
daB der Fisch sein Wohngewasser kenne, also ein Ortsgedachtnis habe, 
und da/3 ihn dies sowohl bei seinen N ahrungsstreifen als bei seinen 
Wanderungen leite. Es soIl nun durchaus nicht bestritten werden, daB 
Fische ein Ortsgedachtnis besitzen I, und daB dieser "Erinnerungs
melodie" - die auf optischen, taktilen, rheotaktischen und osmotischen 
Empfindungen und Erinnerungen an diese beruht - folgend, der Fisch 
sich in seinem Wohngebiet zurechtfindet, oder zwischen zwei Seen 
oder Seenbecken hin und her, oder vom Ufer in die Tiefe und zuruck 
wandern kann. Ganz unbegreiflich und unvorstellbar wird mir solche 

1 Siehe hierzu auJ3er FRANZ auch HANKO und Schweiz. Fischerei-Zeitg. 
1902, S. 163 f. 
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"Gedaehtnisleistung" bei marinen Fisehen, die als Larve - oder gar 
schon als Ei - meist passiv von ihren LaichpHitzen - man denke an 
den Aal - weggetragen und tiber weite Streeken verfraehtet werden, 
und dazu in einem relativ gleiehmaBigen und einformigen Milieu. Wie 
soli sich der Fisch, wenn er nach seiner Metamorphose mehrere Jahre 
lang seiner Nahrung naehgegangen ist, seiner erst en Jugendreise erinnern 
und gesehleehtsreif den Erinnerungsvorstellungen seiner frtihesten Kind
hei t folgend zum Laiehplatz zurtiekfinden? Manehe Autoren sehen 
aueh in dem H.tiekkehren des Laehses zu seinem GeburtsfluJ3 eine "Ge
daehtnisleistung". leh muJ3 gestehen, daJ3 es mir ebenfaJls nieht moglieh 
ist, mieh mit dieser "Erklarung" zu befreunden. leh kann mir nieht 
vorstellen, daJ3 ein 1- oder 2 jahriger Salmling oder eine Larve, die 
kaum den Dottersaek resorbiert hat, bei einer sieher zum groJ3en Teil 
passiv zurtiekgelegten Talreise, die sieh bei Tag und bei Naeht voll
zieht, imstande sein soll, eine ganze "Erinnerungsmelodie" von Orts
eindrtieken (vermittelt dureh Gesiehts-, Tast- und Stromungssinn) in sieh 
aufzunehmen und diese, naehdem er I, 2, 3, 4 oder gar 5 Jahre unter 
ganz anderen Eindrtieken und Bedingungen gelebt hat, noeh dazu in 
umgekehrter Riehtung, abzuspielen und ihr folgen solI. Ein auf einem 
saleh fabelhaften Gedaehtnis beruhender Ortsinn hat fUr mieh genau 
so viel oder so wenig "Begriffliehes" oder genau so wenig oder so viel 
Unbegreifliehes und Mysterioses als das Wort "lnstinkt". 

Die Natur birgt noeh manehes ungelOstes Ratsel, so aueh das Problem 
der Fisehwanderungen. 
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Nachschrift wahrend der Korrektur des zweiten Teiles. 
Herr Professor Dr. U. D'ANCONA, Rom, macht mich brieflich darauf 

aufmerksam, da/3 ich im ersten Teil meiner Arbeit, Seite 479, Band V der 
"Ergebnisse" seine Beobachtungen tiber Wanderungen des Maifisches im 
Tiber nicht volliK richtig wiedergegeben habe. Da hier offen bar ein von 
mir begangener Vbersetzungsfehler vorliegt, stelle ich die Tatsache dahin 
richtig, da/3 D'ANCONA das Laichen des Maifisches nicht im Unterlauf, 
sondern in 210 km von der Tibermtindung beobachtet hat. 



Wanderungen bei Decapoden (Crustaceen). 
Von HEINRICH BALSS, Miinchen. 
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Wenn im folgenden von Wanderungen bei Decapoden (Crustaceen, 
nicht Cephalopoden) die Rede sein solI, so werden darunter solche regel
maBigen, meist auch gleichzeitig von groBen Mengen einer Art - also 
in Zligen - erfolgende Wanderungen verstanden, die aktiv ausgefiihrt 
werden und sich meist liber eine mehr oder minder. groBe Strecke, oft 
auch unter Wechsel des Mediums (vom SliBwasser bzw. Lande ins 
Meer) vollziehen. Nicht behandelt werden die Falle - die ja bei marinen 
Formen die Regel sind -, daB die Larven pelagisch leben und durch 
Stromungen passiv verbreitet werden, dann zum Boden gehen und 
sich in das erwachsene, meist nur langsam fortschreitende Tier um
wandeln; ebenso wenig die Falle, daB gewisse Formen wie FlulJkrebse 
(Parastacidae und Cambarus-Arten) und SuIJwasserkrabben (Potamo
nidae) eine bestimmte Zeit des Jahres in selbstgefertigten Bauten, 
Hohlen, auch auf dem Lande selbst leben, wahrend sie in Oberschwem
mungszeiten in den Fllissen sich finden. Diese Bewegungen erfolgen 
ja meist nicht liber groBere Entfernungen hin, sind auch nur unregel
maBig und stellen Anpassungen an den Wechsel des Milieus an einer 
bestimmten Stelle dar. Die Grenzen zu den echten Wanderungen sind 
natlirlich flieBend. 

Was wir liber regelmaBige Wanderungen bei Decapoden wissen, ist 
zwar einstweilen noch nicht sehr viel, doch verlohnt es sich immerhin, 
eine Zusammenfassung der meist in der systematischen Literatur vor
liegenden Daten zu versuchen, um zu genaueren Untersuchungen an
zuregen. 

Die Decapoden sind ursprlinglich eine marine Tiergruppe; noch 
heute ist die Mehrzahl von ihnen im Meere zu finden, wo sie meist 
benthonisch, teilweise auch nektonisch leben. Sie haben in ihrer Mehr-
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zahl pelagische Larven, die ja fill die Ausbreitung der Art meist wich
tiger sind als die Eigenbewegung der erwachsenen Formen. Schon in 
friihen Erdperioden miissen einzelne Familien den marinen Aufenthalt 
aufgegeben haben und durch Vermittlung des Brackwassers und der 
Astuarien ins Siif3wasser eingewandert sein; so haben sich unter anderen 
die Familien der Atyidae und die Gattung Palaemon (Gamelen), die 
Fluf3krebse (Astacidae) , die Siif3wasserkrabben (Potamonidae) sowie die 
Gattung Sesarma - die a11erdings noch mehr brackisch ist - ans 
SiiBwasser angepaBt und sind aus dem Meere verschwunden. Charak
teristisch fill viele von ihnen ist, daB sie keine freischwimmenden Larven 
mehr haben, die Entwicklung vielmehr sich direkt aus einem. groBen, 
dotterreichen Ei zu einem der erwachsenen Form ahnlichen Jungen 
voIlzieht (Astacidae, Potamonidae). Ein geringer Teil der Decapoden 
kann femer aUf dem Lande leben. Abgesehen von den Strandformen 
(Uca, Ocypode u. a.), die sich nicht ins Landinnere begeben, konnen wir 
unter diesen zwei phylogenetisch ganz verschiedene Gruppen unter
scheiden. Einmal ist ein Teil der SiiBwasserformen (Astaciden, Pota
moniden und Sesarma) befahigt, die Bache und Fliisse zu verlassen 
und - vorausgesetzt, daB die Luft feucht ist _. aufs Trockene zu 
gehen, wo sie unter Wurzeln und Stein en gefunden werden. Ihre Fort
pflanzung findet aber wohl wieder im SiiBwasser statt (genauere Beob
achtungen fehlen '). Eine andere Gruppe von Landdecapoden stammt 
nicht aus dem SiiBwasser, sondem direkt von Meeresdecapoden; e~ 

sind die zu den Einsiedlerkrebsen gehorigen Coenobitiden (unter ihnen 
auch Birgus latro [L.], der Kokosdieb) und die Krabben der Familie 
der Gecarcinidae. Fiir diese Formen ist· es nun charakteristisch, daB 
sie zur Fortpflanzung auch wieder ans Meer zuriickgehen, um hier 
ihre Larven abzusetzen, die denen der echten Meeresdecapoden vo11-
kommen gleichen. Sie diirften also den SiiBwasserdecapoden mit ab
gekiirzter Entwicklung gegeniiber die phylogenetisch jiingeren Formen 
darste11en. 

Wie hier, so stehen auch sonst die Wanderungen der Decapoden oft 
im Dienste der Fortpflanzung, auf die daher noch ein kurzer Blick 
geworfen sei (Genaueres siehe in KUKENTHAL-KRUMBACHS Handb. d. 
Zoo1. Bd.3, wo auch Abbildungen der meisten hier besprochenen For
men, wenigstens der Gattung nach, sich finden). Da die Decapoden 
fast durchweg getrennt geschlechtlich sind, so erfolgt eine Begattung, 
bei der die Spermatozoen in Spermatophoren verpackt abgesetzt werden; 
und zwar geschieht diese Absetzung bei den Makruren und Anomuren 
auBerlich an den Korper des ~, wahrend bei den Brachyuren, die ein 
Receptaculum seminis besitzen, die Spermatophoren ins Innere des 

1 Nur von zwei nordamerikanischen, noch mehr marinen Arten von 
Sesarma hat HYMAN (1924) die Larven im ersten Zoeastadium aus dem Meere 
beschrieben. 
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weiblichen Korpers gelangen. Bei der darauffolgenden - es konnen 
Monate vergehen - Eiablage, dem "Laichen" des ~, werden die Sper
matophoren aufgelost, die Spermien befreit und die Befruchtung findet 
statt. Bei den Brachyuren braucht infolge des Receptaculum seminis 
nicht jedem neuen Laichen auch eine neue Begattung vorangegangen 
zu sein; es gibt vielmehr Formen, bei den en das ~ nur einmal im Leben 
eine Begattung durchmacht, aber mehrere Male laicht, so bei dem 
unten genannten Callinectes sapidus. Nach dem Laichen werden die 
Eier - auBer bei den Penaeidea - an die Pleopoden des ~ befestigt 
und entwickeln sich hier weiter, bis sie zum Ausschliipfen reif sind, 
was Wochen und Monate dauem kann. Dann kommen die jungen 
Larven aus der Eihulle, wobei die Mutter durch Bewegungen des 
Schwanzdeckels behilflich ist. Das Larvenleben erfolgt immer im 
flussigen Medium, das Laichen und Tragen der Eier am Abdomen der 
Mutter kann auch in der Luft vor sich gehen. 

Die Wanderungen der Decapoden sind nun meist in den Dienst der 
Fortpflanzung getreten obwohl sie ursprunglich aus anderen Grunden 
entstanden sein mogen (Temperaturwechsel, Nahrungsmangel). 

Bei den marinen Formen sind sie besonders aus der gemaBigten 
Zone bekannt und erfolgen so, daB die Tiere im Sommer ins obere 
Litoral gehen, wo die Temperaturen hoher sind, wahrend sie im Winter, 
wenn die Oberflachentemperaturen niedriger und stark wechselnd sind, 
sich mehr in die Tiefe (etwa 40 m) mit ihrer warmeren und gleich
maBigeren Temperatur zuruckziehen. Im Sommer erfolgt dann auch 
das Ausschlupfen und die Entwicklung der Larven, wahrend die Be
gattung, das Laichen und die Embryonalentwicklung in Herbst und 
Winter vor sich gehen konnen - nicht mussen, da diese Prozesse auch 
im Frtibjahr erfolgen konnen. 

Bei den Landformen haben die Wanderungen den Zweck, die Larven 
ins Meer auszusetzen; die Begattung selbst und das Tragen der Eier 
findet anscheinend noch auf dem Lande statt. 

Daneben kennen wir aber auch einzelne Wanderungen, die zwecks 
Auffindens besserer Weideplatze stattfinden; ganz regelmaBig sind sie 
bei dem "Granat" unserer Nordsee, Crangon crangon (L.), femer ge
horen hierher die Zuge, wie sie von Hummer, Languste und Polybius 
henslowi berichtet werden. 

Die Beobachtungen, die hier nun nach der Literatur referiert werden, 
erfolgten meist nur gelegentlich; systematisch und daher wissenschaft
lich ergebnisreicher angestellt wurden sie bisher nur an einigen wirt
schaftlich wichtigen Formen (Hummer, Languste, Taschenkrebs) , bei 
denen man einzelne gefangene Exemplare mit Nummern versah, sie 
wieder aussetzte und beim eventuellen Wiederfang den neuen Fundort 
mit dem alten verglich. COber die Methoden der Markierung vgl. die 
Arbeiten von ApPELLOF [I909J, ALLEN [I9I6J und WILLIAMSON [I900J.) 

20* 
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I. UnregelmaBige Wanderziige. 
Hierunter sind solche Ziige zu verstehen, bei denen Wle man 

annimmt, durch Nahrungsmangel hervorgerufen - sich eine groBere 
Menge von Individuen einer Art zusammenschart und gemeinsam neue 
Weideplatze aufsucht. Charakteristisch fUr sie ist es also, daB sie nicht 
zu bestimmten, regelmaBig wiederkehrenden Zeit en erfolgen, vielmehr 
nur gelegentlich vorkommen und daher auch nur selten zur Beobachtung 
gelangen. Vor allem bleibt meist der Ort der Herkunft der betreffenden 
Krebse unbestimmbar. 

Solche Ziige sind bei Hummer, Languste und Polybius henslowi, 
einer Schwimmkrabbe, beobachtet. 

Beim europaischen Hummer (Homarus vulgaris H. MILNE-EDWARDS) 
wurden an der norwegischen Kiiste von zuverlassigen Fischern solche 
Ziige - es soll sich urn mehrere Tausend Individuen gehandelt haben -
angegeben, die langs der Kiiste hinziehen sollen; sie werden wohl nicht 
sehr weit gehen, vor allem nicht aufs hohe Meer hinaus, da ein langeres 
Schwimmen ja fUr den erwachsenen Hummer unmoglich ist (ApPELLOF 
[1909J, S.7). Almliche Beobachtungen wurden in Helgoland gemacht, 
ebenso auch an der Ostkiiste der Vereinigten Staat en bei dem ameri
kanischen Hummer (Homarus americanus). Bemerkenswerterweise 
sollen da die wandernden Hummer (School lobsters) schlanker und 
leichter sein, als die stationaren Ground lobsters, was also fUr eine 
langere, vorhergegangene Periode des Nahrungsmangels sprechen wiirde 
(EHRENBAUM [1896J, S. 282). Jedenfalls aber finden diese Wanderziige 
nur unter bestimmten, unregelmal3ig auftretenden Bedingangen statt; 
daB sie nicht regelmaBig wiederkehren, der Hummer vielmehr im all
gemeinen ein stationares Tier ist, bewies ApPELLOF (19°9, S. 5) durch 
folgenden Versuch: Er setzte im Jahre 1899 100 Stiick gezeichnete 
Hummern bei Kvitingso aus, von denen 74 Stuck im Laufe der folgenden 
Jahre (bis 1904) wiedergefangen wurden - fast alle in der Nahe ihres 
Aussetzungsortes, mit Ausnahme eines einzigen, das 1'/2 km weit ent
fernt wieder erbeutet wurde (ahnlich MEEK [1910J, S. 23). In Woods 
Hole allerdings wurden amerikanische, gezeichnete Hummern in Ent
fernungen von 15-24 km wiedergefangen. 

Die gemeine Languste des Mittelmeeres (Palinurus vulgaris LATR.), 
die in Tiefen von IS-100 m gefunden wird, lebt im Winter in groBeren 
Tiefen als im Sommer. Auch bei ihr sollen nach den Aussagen der 
Fischer von Carloforte (Sardinien) Wanderziige vorkommen, indem 
groBere Massen, an langeren Antennen erkennbar, von unbekannten 
Gegenden her, von Nahrungsmangel getrieben an die sardinische Kiiste 
herankommen. Naheres ist hier ebensowenig wie beim Hummer be
kannt (SANTUCCI [1928J, S. 10 u. 17). 

Auch bei der kalifornischen Languste Panulirus interruptus (RANDALL) 
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sollen solche Schwarme, sogar an der OberfHiche schwimmend, von 
Fischern beobachtet worden sein (ALLEN [1916], S. 141). Da manche 
Fischereigriinde dort zu gewissen Zeit en an Langusten sehr reich, andere 
aber ganz arm sind, so miissen ja Wanderungen vorkommen. Experi
mente mit gezeichneten Exemplaren fiihrten zu folgendem Ergebnis: 
Von 334 eingesetzten, gezeichneten Tieren wurden 27 wiedergefangen; 
im Durchschnitt hatten sie sich in 22 Tagen nur 1,4 englische Meilen 
= 2,2 km entfernt, I Tier war in 28 Tagen 9,6 Meilen = 14 km ge
wandert, andere wurden an Ort und Stelle wiedergefangen. 

Eine Form, deren Wanderungen schon regelmaBiger vor sich gehen, 
und die daher - okologisch - einen Obergang zu der folgenden Gruppe 
darstellt, ist Polybius henslowi LEACH, eine zu den sogenannten Schwimm
krabben (Portunidae) gehOrige Art. Wahrend die AngehOrigen der 
Gattung Portunus im allgemeinen im Boden vergraben leben und nur 
hin und wieder an die Oberflache rudern, wozu sie die mit einer Ruder
platte versehenen letzten Pereiopoden befahigen, ist Polybius ein aus
gezeichneter Schwimmer; denn bei ihm sind aUe SchreitfuBpaare mit 
solchen Ruderplatten versehen, und er kann sich so schnell mit ihnen 
bewegen, daB er Makrelen und Sardinen fangt, wie er denn iiberhaupt ein 
gefraBiges Raubtier ist. Auch er ist aber kein dauernd pelagisches Tier, 
sondern kommt meist am Boden im Litorale vor. Er lebt besonders 
im Ostatlantik von der Siidkiiste Englands bis zur spanischen Kiiste, 
ist einmal auch im Mittelmeer (Tetuan) gefunden worden. Von ihm 
sind nun Ziige beschrieben worden, die aus Hunderten von - merk
wiirdigerweise nur - 0' 0' bestanden und immer nur im Friihjahre 
beobachtet wurden. So erwahnt CLARK (1909) solche Schulen von der 
Kiiste von Cornwallis vom Juni der Jahre 1901, 1903, 1904 und 1907, 
also Ziige von groBer Regelmal3igkeit. In der Bai von Concarneau 
(Bretagne) wurden eben falls in der Zeit vom 15. Mai bis I. Juni Hunderte 
von 0' dieser Art beobachtet, die den Sardinenfang sehr storten, indem 
die Fische angefressen waren, die Netze durch die Krabben zerstort 
wurden usw. Ebenso plOtzlich, wie sie aufgetreten waren, verschwanden 
sie auch wieder (LEGENDRE [1924J). Da auch hier nur 0' beobachtet 
wurden, so scheint es also sich urn mit der Fortpflanzung zusammen
hangende Wanderungen zu handeln, wenn natiirlich auch an ein Ver
folgen der Fischschwarme gedacht werden konnte. Naheres w:!iB man 
leider nicht. 

II. RegelmaBige Wanderziige. 

a) Marines Litoral. 
Hier sind regelmal3ige Wanderungen besonders von einigen Arten der 

Nordsee und des Mittelmeeres bekannt, keine dagegen aus den Tropen. 
Urspriinglich mogen sie wohl zum Zwecke des Aufsuchens reichlicherer 
Nahrung (im Sommer in Kiistennahe) bzw. der geeigneten Temperatur 



--------------------- --_.--

3 10 HEINRICH BALSS: 

(im Winter im tieferen Litorale) vor sich gegangen zu sein; sekundar 
sind dann mit ihnen die Fortpflanzungsvorgange in Verbindung ge
treten, welche nun als der besondere Zweck derselben erscheinen. 

Ais Beispiel fUr Wanderungen zum Z wecke der A usnutzung besserer 
Nahrung sei die bekannte Garneele Crangon crangon (LINNE), der 
"Granat" oder die "Porre" (falschlich auch "Krabbe") unserer Nord
und Ostsee genannt. Sie ist ein sehr euryhalines Tier, das auBer Meer
auch Brackwasser bis zu I vT. und weniger Salzgehalt ertragen kann 
und kommt daher in der Ostsee bis zu den finnischen Scharen vor, 
ist weiter im Siiden bis zum Mittelmeer, im Norden bis zum WeiBen 
Meere und anderen Orten festgestellt. Den Winter verbringt sie bei uns 
in den tieferen Schichten des Wattenmeeres, wo auch die Jungen aus
schliipfen (je nachdem, ob die Weibchen im Herbste oder im Friihjahre 
gelaicht haben, kommen die Larven im Marz-April oder im Juni-Juli 
aus dem Ei). Darauf wandern die Tiere im Sommer (von April an) 
in die Brackwassergebiete hinauf (Jade, Dollart, Elbe), wo sie von den 
dort vorkommenden Bodentieren (Corophium, Nereis, Podopsis, Mysis, 
Gammarus u. a.) sich nahren und fett werden. 1m Herbst gehen sie 
dann wieder ins Wattenmeer zurUck. So finden sie sich im Sommer 
in der Elbe bis Pagensand, im Friihjahr nur bis zur Oste (EHRENBAUM 
[1890J, DAHL [1892J). Besonders merkwiirdig ist, daB sich die Garnelen 
"dabei anscheinend nach J ahrgangen in Scharen zusammenhalten und 
wenigstens zeitweilig gemeinsam wandern" (DUGE [1925J, S.280). Auf
fallend ist, daB im Jahre 1925 im Juni-Juli die Schwarme fast ganz 
aussetzten - ein unaufgeklarter Fall. 

Ahnlich scheinen die Verhaltnisse an der Nordwestkiiste von Jiit
land zu liegen; hier fand POULSE~ (I922, S.6) an der Kiiste zwischen 
Tyboron und Skagen, daB im ersten Drittel des Juli die Tiere viel 
seltener sind ('/2 Liter pro Stunde wurden gefangen) als im ersten 
Drittel des August (3,0 Liter pro Stunde) oder im letzten Drittel des 
August (3,6 Liter pro Stunde). Er deutet diese Erscheinung dahin, 
daB im Juli die ~ sich noch im tieferen Wasser, fern von der Kiiste, 
befinden, um ihre Eier ausschlUpfen zu lassen, und daB sie erst nach
her zur Kiiste zuriickkehren. 

Bei den anderen, hier nun in systematischer Reihenfolge aufzu
zahlenden Arten sind die Wandemngen mehr oder weniger in den 
Dienst der Fortpllanzung getreten. 

Pandalus montagui LEACH ist eine in der Nord- und westlichen 
Ostsee haufige Form, die in Tiefen bis zu 650 m hinab gefunden 
wurde, aber auch in die flache KUstenzone geht. In England (Miindungen 
des Humber und der Themse) wurde nun beobachtet, daB im Spat
friihling groBe ZUge sich der Kiiste nahern, an der sie den Sommer und 
Herbst verbringen. 1m November-Dezember, wenn die ~ ihre Eier 
tragen, gehen sie wieder in groBere Tiefen (37-55 m) hinab und bleiben 
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hier, bis die Eier im Friihjahr ausgeschlupft sind; die Larven ent
wickeln sich dann im kommenden Sommer (KEMP [1910], S.87). 

Der verwandte Pandalus borealis KR0YER, der sowohl im Nord
atlantik wie im Nordpazifik vorkommt, liebt Wassertemperaturen von 
etwa z~o und einen Salzgehalt von 34-34 vT; auch bei ihm tragen 
die ~ im Herbst und Winter (etwa September bis Marz) die Eier und 
das Ausschlupfen der Larven findet erst im Friihjahre statt. Nach 
Beobachtungen WOLLEBAEKS (1908) wandern nun die Tiere im Oslo
fjord im Fruhjahre in geringere Tiefen (35-75 m), wahrend sie im 
Sommer und Winter in groi3eren Tiefen (no-zoo m) sich aufhalten; 
es hangt dies damit zusammen, dai3 im Sommer die Oberflachenschicht 
der Fjorde naturlich warmer wird (10-150 C), zu warm also, um der 
Form die ihr zusagenden Lebensbedingungen zu bieten; in der Tiefe 
aber bleibt das Wasser kalt, da es ein Residuum des im Winter vom 
Meere her eingestromten kalten Oberflachenwassers ist, das wegen der 
vor den Fjordmundungen liegenden Barrieren nicht wieder zuriick
stromen kann. 1m Drammenfjord jedoch, der in der Tiefe (iiber IIO m) 
viel H.S enthalt, gehen die Garnelen nicht in die Fjordtiefe selbst, 
sondern wandern aus dem Fjorde heraus ins Meer. 

Leander adspersus subsp. labricii RATHKE (die "Ostseegarnele") ist 
eine yon der Nord- und Ostsee bis zum Schwarzen Meere vorkommende 
Form, die Astuarien liebt. In der Ostsee findet sie sich in der warmen 
Jahreszeit im seichten Kiistenwasser, wo sic zwischen Zostera und 
AIgen lebt, wahrend sie im Winter und in der Zeit, wenn die Jungen 
ausschliip£en, tieferes Wasser aufsucht (SCHELLENBERG [19Z8], S.33). 
So kommcn nach Untersuchungen von MORTENSEN (1897) im Lim
fjord (Danemark) im Friihjahrc zuerst die alten Tiere, dann die jungen 
vom Meere her an die Kiiste; im Sommer tragen die ~ die Eier am 
Abdomen (Mai bis August), aus denen etwa 6 Wochen nach dem Laichen 
die Jungen ausschliipfen, welche nun aber nicht an der Kuste, sondern 
in offener See angetroffen werden. N ach fiinf pelagischen Stadien 
entsteht das mehr am Boden lebende postlarvale Stadium, das wieder 
Landna.he aufsucht. 

Der europaische Hummer (Homarus vulgaris H. MILNE-EDWARDS) 
kommt im Ostatlantik von den Lofoten an bis zum Mittelmeer (Adria) 
in Tiefen von etwa 8~40 m vor, "meist an steinigen und felsenreichen 
Kiisten, die mit Algen bewachsen sind, wo er unter Steinen und in 
kleinen Hohlen usw. passende Verstecke findet" und ein im allgemeinen 
stationares Leben fiihrt, indem er nur zeitweise seine Verstecke verlaBt 
und dabei auch auf sandige und schlammige Gebiete geht, besonders 
wenn diese mit Zostera bewachsen sind (ApPELLOF [1909]). Nach Beob
achtungen von Fischern an der Nordwestkiiste Norwegens und im 
Skagerrak, wie auch in Helgoland leben nun viele Individuen im Winter 
etwas tiefer als im Sommer. So verbringt in Helgoland der Hummer 
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den Winter auf dem weichen Boden der Helgolander Rinne (mit einer 
Tiefe von 22-35 Faden = 40-63 m) und kommt erst im Friihjahre 
auf die nahen felsigen Fanggebiete heran, wobei zuerst die jiingeren 
Tiere, dann (An fang Mai) die Weibchen mit Eiern, schliel3lich die 
aIteren cr erscheinen (EHRENBAUM [1896J). Doch sind diese Wan de
rungen in keiner Weise eine allgemeine Regel, indem an geeigneten 
Stellen, wo der Krebs durch Vergraben im Sande sich vor der tieferen 
Wassertemperatur schiitzen kann, einzelne Individuen auch in nur 
3-4 m Tiefe den Winter iiberdauern konnen (Helgoland [EHRENBAUM 
1896, s. 280J, Norwegen [ApPELLOF 1909, S.3J). Andere Individuen 
bleiben iiberhaupt das ganze J ahr hindurch stationar in mittIerer Tiefe. 
Der Grund der Sommerwanderung Jiegt hier darin, daJ3 die Ei- und 
Larvenentwicklung durch das warmere Oberflachenwasser gefOrdert 
wird. 

Auch am amerikanischen Hummer (Homarus americanus MILNE
EDWARDS), der an der Ostkiiste Nordamerikas von Labrador bis Nord
carolina in 2-180 m Tiefe vorkommt, hat HERRICK (19Il) in Woods 
Hole ahnliche regelmaJ3ige jahreszeitlichc Wanderungen festgestellt. 
1m Friihjahr kommen sowohl cr wie ~ (letztere oft etwas spater, erst 
wenn sie ihre Eier schon abgesetzt haben) in die seichten Kiistenzonen, 
von denen sie dann im August wieder in tieferes Wasser oder auch 
auf felsigen Boden zuriickkehren. Doch ist diese Regel auch hier nicht 
allgemein, indem manche Individuen das ganze Jahr hindurch in der 
Nahe der Kiiste bleiben. 

Sehr schone Untersuchungen iiberWanderungen bei dem bekannten, 
eJ3baren Taschenkrebse unserer Nordsee, Cancer pagurus LINNE, hat 
WILLIAMSON 1900 in Dunbar (OstschottIand, siidlich des Firth of Forth) 
ausgefiihrt. Er verwandte zu diesen gezeichnete Exemplare, indem er 
ein (numeriertes) Nickelplattchen mit einem Silberfaden am Seitenrande 
der Krabbe befestigte, und konnte so den Weg der einzelnen Individuen 
verfolgen. Die Krabben wurden an der Kiiste zu verschiedenen Jahres
zeiten ausgesetzt; es ergab sich, das die im Sommer (April bis Juli) 
wieder eingefangenen Tiere - es waren 27 Individuen - aIle in der 
Nahe der Kiiste, in etwa 8 Faden (14,7 m) Tiefe wiedergefunden wurden, 
wahrend die im Herbst und Winter (August bis Februar) wiedergefangenen 
Tiere (101 Stuck) aIle mehr seewarts in 18-30 Faden (33-55 m) erbeutet 
waren. Die im Winter gefangenen Tiere waren fast aIle in der Richtung 
nach Norden oder Nordosten von Dunbar gewandert; die groJ3ten 
Entfernungen hatten drei Krabben erreicht, von denen eine in 59 
Tagen 6 Meilen (= 9 km), eine andere in 54 Tagen 8 englische Meilen 
(= 12 km) und eine dritte in 7 Monaten 18 Meilen (= 27 km) gewandert 
war. Es ergibt sich also der SchluJ3, daJ3 von Februar ab Cancerpagurus 
in Kiistennahe wandert, wahrend er von August-September an sich 
meerwarts, in tieferes Wasser begibt. Der Temperaturunterschied von 
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den Platzen am Lande (etwa 6-8 Faden) und denen in der See, 
3 Meilen vom Lande entfernt (etwa 25 Faden Tiefe) betrug im Juli 
etwa 2'/.-3° C. Auch hier konnten diese Wanderungen mit der Fort
pflanzung in Verbindung gesetzt werden; die Eiablage (das Laichen) 
der ~ findet namlich im Winter im tiefen Wasser statt, das Ausschltipfen 
der Larven aber erst im folgenden Sommer an der warmeren Ktiste, wo 
die Entwicklung beschleunigt ist. 

AuBer dieser regelmaBigen jahreszeitlichen Wanderung, an der 0' 
und ~ teilnehmen, hat nun MEEK (1913) noch eine andere ratselhafte 
Wanderung festgestellt, die nur die ~ unternehmen. In Beadnell 
(Northumberland, Ostktiste Mittelenglands) wurden im Oktober-Dezem
ber 1912 etwa 500 gezeichnete Krabben ausgesetzt (etwa 400 ~ und 
100 0'), von denen IIO wiedergefangen wurden. Wahrend nun die 0' 
aIle und von den ~ ein groBer Teil in der Nahe des Aussetzungsortes 
wiedergefunden wurde, hatte ein Teil der ~ eine Wanderung nach 
Norden zu angetreten; so wurden z. B. wiedergefunden Exemplare in: 

Berwick .. 
Burnmouth 
Eyemouth. 
St. Abbs •. 
Dunbar .. 

Ort 

Bervie ..........•... 
Gardenstown (Banff) (Moray Firth) . 

Entfernung 

18 Meilen 
24 
26 
28 
41 
80 

148 ,. 

Zeit 

nach 3 Monaten 
3 " 82 Tagen 

36 
" 77 " 
" 236 " 
,,255 .. 

Sie waren also teilweise tiber den Firth of Forth hintiber, sogar bis 
zum Moray Firth hin vorgedrungen (Abb. r). Nach MEEK beruht nun 
das verschiedene Verhalten der ~ - ob sie in Beadnell bleiben, oder 
nordwarts wandern - auf der verschiedenen Reife der Gonaden. Die
jenigen, bei denen die Eier unreif sind, bleiben stationar, wahrend die 
~ mit reifen Gonaden nach Norden gehen sollen. 

Andere Tiere, die an der Yorkshirektiste ausgesetzt waren, waren 
eben falls nordlich nach Northumberland gewandert, wieder andere von 
Dunbar nach St. Andrews; es scheint sich also an der Ostkiiste Englands 
urn eine allgemeine Erscheinung zu handeln. 

Der Zweck dieser Nordwartswanderung der ~ bleibt unklar. Er
setzen sie andere ~, die vorher in diesen Gegenden gewesen waren? 
Oder sind es einfach hydrographische Veranderungen, die die Wande
rungen erregen? 

An der Ostkiiste der Vereinigten Staaten von Nordamerika wird 
die "Blaue Krabbe", Callinectes sapidus RATHBUN (Fam. Portunidae), 
vie! gegessen; sie kommt in Salz- und Brackwasser der atlantischen 
Kiiste von Massachusetts bis Siidamerika vor. Ihr ganzes Leben dauert 
etwa 3 Jahre; im Alter von circa 12-14 Monaten findet - im Sommer 
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Abb. I . 

- die (einmalige) Befruch
tung statt, erst im darauf
folgenden Friihjahr das Lai
chen und Absetzen der Eier, 
worauf spater ein noch
maliges Laichen erfolgen 
kann. Nach der letzten Ei
ablage stirbt die Mutter. 
E. P. CHURCHILL (1919) hat 
in der Chesapeakebai die 
Wanderungen dieser Krabbe 
naher verfolgt (Abb. 2). Die 
~ mit Eiern am Abdomen 

finden sich fast ausschlieJ3-
lich in der siidlichen HaIfte 
der Bucht (Virginia), wo die 
Jungen von Juni an aus
schliipfen . Nach der Lar
venperiode wandern diese 
Jungtiere dann nordwarts 
in den zu Maryland geho
rigen, fIacheren Teil der 

8=8oHimore 
c= Crisfield 
H= Hompfo" 
W= Woshi"gfo/7 

Abb . • . 

Bucht, wo der Boden 
mit Seegras bewach
sen ist und fiir die 
Hautungen sehr ge
eignet ist. In diesem 
nordlichen Teile fin
det auch die Begat
tung statt, und zwar 
in den Monaten Juli
August des folgen-
den Jahres, worauf 
die ~ (nur diese!) 
wieder siidwarts wan-

{irenze vo" dern, urn den Winter 
Morylond in der Tiefe, auf dem 

Boden liegend, zu 
verbringen; erst im 
folgenden Friihjahre 
gehen sie in die 
fIacheren Regionen 

des siidlichen Teiles, urn (zum ersten Male) zu laichen. Die ~ bleiben 
dann im Sliden, verbringen da in der Tiefe einen weiteren Winter, 
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laiehen eventuell ein zweites Mal und sterben im Spatsommer, nach 
dem Absetzen der letzten Brut. Dagegen verbleiben die 6' zum 
grol3ten Teile im nordlichen Teile der Bueht, mach en also die Riiek
wartswanderung nach Siiden nieht mehr mit; aueh sie werden wahr
seheinlich nur 3 Jahre alto 

Andere Formen des Nordatlantik und Mittelmeeres, die im Friih
jahr an die Kiiste wandern, den Winter aber im tieferen Litorale ver
bringen, sind: Pandalina brevirostris (RATHKE) (KEMP [I9IOJ, S.6), 
Galathea squami/era LEACH (SELBIE [I9I4J, S.70), Chionoecetes oPilio 
FABR., die bekannte Eismeerkrabbe (HERBST [I790J, S.225), Maja 
squinado (HERBST), (PESTA [I9I8J, S.363, Adria; SCHLEGEL [I9IIJ, 
S. I66, Roseoff, wo sie im Mai-Juni die Tiefen von etwa 30 m verlal3t 
und ans Vfer heraufsteigt, an dem sic laieht; die ganz jungen Tiere 
seheinen nach der - pelagisehen - Larvenperiode zUerst in etwa 
50 m vorzukommen), ferner Portunus puber (L.) (BOHN [I902J, S. 5I), 
Carcinus maenas (L.) (BOHN [I902J, S.53). 

b) Sii13wasserformen. 

Wie schon in der Einleitung bemerkt, sind die meisten Siil3wasser
deeapoden phylogenetiseh alte Formen mit langer Brutpflege, die 
das Larvenleben unterdriiekt haben, so dal3 das Junge in einer den 
Alten ahnlichen Form ausschliipft. Wanderungen finden bei ihnen 
meist nicht statt. Doch kennen wir cine kleine Anzahl von Arten -
Angehorige von sonst marinen Gattungen -, die sich anscheinend erst 
neuerdings an das Siil3wasserleben angepal3t haben. Sie haben noeh 
Larven mit normaler Metamorphose, die sieh im Meere entwiekeln; 
daher wandern die alten Tiere zwecks Aussetzens der Larven ins Meer 
zuriick. 

Die Gattungen Penaeus und Peneopsis leben im allgemeinen marin; 
nur wenige Arten finden sich aueh in Braek- und Siil3wasser. Vom 
Cltilkasee (Vorderindien, Ostkiiste, Provo Orissa) hat nun KEMP (I9I5) 
merkwiirdige Wanderungen mehrerer Arten beschrieben. Dieser See 
besteht aus einem Hauptteil, in den Siif3wasserfliisse von Norden her 
einmiinden, und einem Au/3enkanale, der die Verbindung mit dem 
Meere herstellt. Je nach der Jahreszeit ist der See nun verschieden 
stark salzhaltig; so enthalten der Nordteil des Sees und der Kanal im 
August bis Oktober infolge der Regenperiode reines Sii/3wasser, wahrend 
von Oktober an die eindringende Flut Meerwasser hereinbringt, so 
da/3 das Wasser im Kanal ein spezifisches Gewicht von 1,0265, der 
See selbst ein soIches von 1,0150 annimmt. In dem See finden sich 
das ganze Jahr hindurch, also auch wenn er ganz ausgesiil3t ist, mehrere 
Arten von Penaeus (z. B. P. carinatus DANA) und Penaeopsis (z. B. 
P. dobsoni MIERS); sie pflanzen sich aber nicht im See selbst fort, sondern 
wandern zu diesem Zwecke ins Meer hinaus, in weIch em sich die Larven 
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finden. Genaueres tiber die Jahreszeiten der Wanderung (Herbst?) 
ist allerdings nicht bekannt (KEMP [I9ISJ, S.3I9-32I). 

Der eben genannte P. carinatus DANA kommt auch bei Calcutta 
in Brackwasser vor und findet sich dort auf dem Fischmarkte, der 
nur mit Brackwassertieren beschickt wird; er fehlt aber in den Winter
mona ten , wahrscheinlich, weil er sich dann eben falls im Meere zur 
Fortpflanzung aufhalt (KEMP [I9ISJ, S.3I9). 

Die Gattung Leander DESMAREST enthalt eine groJ3e Anzahl meist 
marin-litoraler Arten an den Ktisten aller Erdteile; nur wenige Formen 
sind auf das Brack- oder StiJ3wasser beschrankt. So wird L. longirostris 
M. E. (var. robusta DE MAN) in Holland im Astuarium der Maas und 
des Rheines, in Frankreich an der Girondemtindung gefunden und in 
England kommt er eben falls in den Astuarien der FltiJ3chen von Nor
folk vor; er ist gegen den Wechsel der Salinitat des Wassers so un
empfindlich, daJ3 man ihm ohne weiteres von Meer- in StiJ3wasser um
setzen kann. Von Norfolk gibt nun GURNEY (1923, S. II3) an, daJ3 
die ~ (die im Sommer - Mai bis Juli - zwei Bruten tragen) zwecks 
Aussetzens der Brut an die Mtindungen der Fliisse, wo das Wasser 
salzig ist, wandern. Die Larven werden dann wahrscheinlich durch 
die Ebbestromung ins Meer geschwemmt und erst die postlarvalen 
Stadien wandern wieder in die Fltisse ein. 

Von zwei indopazifischen, marinen Arten, Leander styliferus H.MILNE
EDWARDS und L. tenuipes HENDERSON gibt KEMP (I9I7, S. 20S u. 2IO) 
an, daJ3 sie jedes Jahr, wenn die Monsunfluten aufhoren, d. h. gegen 
August, im Gangesdelta ins Brackwasser einwandern, "moglicherweise 
zur Fortpflanzung". Wenn letztere Bemerkung KEMPS richtig ware, 
so hatten wir hier eine Ausnahme von der allgemeinen Regel, daJ3 die 
Fortpflanzung im Meere stattfindet; doch ist es viel wahrscheinlicher, 
daJ3 die Tiere nur wegen besserer Nahrung ins Brackwasser kommen, 
die Fortpflanzung aber auch hier im Meere stattfindet. 

Die zu den A nomura (Thalassinidea) gehorige Gattung Callianassa 
LEACH enthalt etwa 76 Arten, die fast samtlich rein marin sind und in 
allen Meeren vorkommen; sie leben meist litoral in unterirdischen, 
von ihnen selbst gegrabenen Gangen, weswegen sie auch als "Maul
wurfskrebse" bezeichnet werden. Eine Art aber findet sich in StiJ3-
und Brackwasser, namlich C. turnerana WHITE, die hauptsachlich in 
Kamerun (WurifluJ3), dann auch in Liberia (Robertsport [DE MAN 
I928b, S.30]) und in Banana am Kongo (VANHOFFEN [I9IIJ) beob
achtet wurde (ihr Vorkommen in Stidamerika [DE MAN I928a, S. SI] 
scheint mir vorerst fraglich). Von dieser Form sind nun merkwlirdige, 
noch ganz unaufgeklarte Wanderungen festgestellt, auf die VANHOFFEN 
(I9II) und MONOD (I927, S. S9S) die Aufmerksamkeit gelenkt haben. 
Sie erscheint nach den Angaben der Eingeborenen meist regelmaJ3ig 
aIle 3 Jahre (von anderen wird aIle 4 oder S Jahre angegeben) im Herbst 
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- genannt werden die Monate August bis Oktober - plOtzlich in 
groBen Mengen und Ztigen, die oft nur 3 Tage, manchmal auch bis 
14 Tage dauern, im Astuarium des Wuri, urn ebenso p16tzlich wie sie 
gekommen war, wieder zu verschwinden. Da sie eine leckere Speise 
darbietet, ist ihr Erscheinen fUr die Eingeborenen, die sie daher genau 
beobachten und Mbeatoe nennen, ein groBes Fest. Selche Ztige wurden 
bisher bee bach tet in den J ahren : 

1871 August oder September, 
1874 Oktober, 
1895 Oktober (?), 

1910 August, 
191Z Oktober. 

Auch in den Zwischenjahren findet man die Tiere, wenn auch nur 
vereinzelt, im Astuarium; ins freie Meer selbst aber scheinen sie nie 
zu gehen. 

Der Zweck dieser regelmaBigen Wanderungen, die Frage, ob sie 
mit der Fortpflanzung zusammenhangen, ist noch ganz unaufgeklart; 
ebenso die Frage, wo sich die normalen Wohnplatze der Art finden 
(von einer Seite wird der Oberlauf des Mungo angegeben). Wir dtirfen 
Aufklarung von den franzosischen Forschern, die sich der faunistischen 
Untersuchung dieser Gegenden mit groBem Eifer angenommen haben, 
erwarten. 

Ob die auf Madagaskar eben falls im StiBwasser vorkommende, 
seltene C. grandidieri COUTIERE auch Wanderungen ausfUhrt, ist 
ganz unbekannt. 

Eine Form, die moglicherweise eben falls zur Fortpflanzung aus 
dem StiBwasser ins Meer zurtickkehrt, ist die merkwtirdige, neuerdings 
im Gebiete der Elbe, Weser, Ems eingebtirgerte chinesische Wollhand
krabbe Eriocheir sinensis H. MILNE-EDWARDS. Ihre ursprtingliche 
Heimat ist das Gebiet des Gelben Meeres und des J angtsekiang, in 
dem sie noch 1300 km oberhalb der Mtindung angetroffen wurde; 
leider weiB man tiber ihre Lebensweise daselbst fast nichts. Seit 1912 
ist sie in Deutschland bekannt, wohin sie auf unbekannte Weise ver
schleppt wurde. Da sie sowohl See- wie Brack- und StiBwasser er
tragen kann, ist sie jetzt auBer aus den Gebieten der Fltisse auch in 
der Nordsee bei Btisum bekannt geworden. Interessant dabei ist nun, 
daB ~ ~ mit Eiern am Abdomen nur im Gebiete der der unteren Elbe 
vorgelagerten Watten in salzhaltigem Wasser gefunden wurden, wahrend 
aus dem StiBwasser nur sterile ~ gemeldet werden. Vielleicht HiBt 
sich daraus der SchluB ziehen, daB die ~ ~ zur Fortpflanzung aus dem 
StiBwasser ins Meer zurtickkehren, wo ja ihre Heimat ist. Allerdings 
ist dieser SchluB nicht zwingend, denn SCHNAKENBECK (1926, S.354) 
konnte feststellen, daB bei einem in Salzwasser gefangenen trachtigen ~, 
welches er in StiBwasser versetzte, die Eier sich weiter entwickelten, 
wenn auch nicht bis zum Ausschltipfen, da die Mutter vorher einging. 



HEINRICH BALss: 

Jedenfalls erfordert die Frage, was aus den in den Fliissen fern vom 
Meere vorkommenden alten Tieren wird, weitere Nachforschung. 

Auch iiber die Regelmailigkeit von Wanderungen bei der nahe 
verwandten Form Eriocheir iaponicus DE HAAN, die in ihrer Heimat 
Japan bald in Brack-, bald in SiiBwasser gefunden wird und auch an 
trockenen Stellen vorkommt, ist nichts bekannt. 

Aber auch von einigen typischen, metamorphosenlosen SiiBwasser
garnelen der Gattung Palaemon FABRICIUS, die in den Tropen alIer 
Erdteile auBer Europa verbreitet ist, kennen wir Wanderungen. 

1m Chilkassee (s. S. 315) finden sich nach KEMP (1915, S. 264 bis 
272) in der Zeit, wenn er durch Regenwasser ausgesiiBt ist, also Sep
tember bis November, die Arten Palaemon malcolmsi M. E. (und zwar 
nur ~ mit Eiern) und P. rudis HELLER (6' und ~ mit Eiern), wahrend 
sie in der Zeit, wenn der See h6here Salinitatsgrade hat, fehlen. Sie 
wandern also von den einmiindenden Fliissen her in den See ein, um 
hier ihre Eier ausschliipfen zu lassen; junge Tiere von P. rudis konnten 
tatsachlich das ganze Jahr hindurch im See gefunden werden. Die 
Alten gehen dann wahrscheinlich wieder in ihre Fliisse bzw. Reisfelder 
zuriick. Eine dritte Art, P. lamarrei M. E., sucht sich dagegen (nur 
die ~~) die Zeit hOherer Salinitat des Sees aus (1,008 X 1,0Il spez. 
Gew. [im Februar bis Marz]), urn ihre groBen Eier (1,1+1,5 mm) aus
zusetzen; die Jungen entwickeln sich direkt ohne Metamorphose. 

Ahnliche Wanderungen nimmt KEMP (1918, S. 255) auch fUr Palae
mon carcinus FABRICIUS an, eine auf den indopazifischen Inseln sehr 
haufige SiiBwassergarnele. Er fand im Tale Sap, einem SuBwassersee 
in Siam, im J anuar mehrere 100 ~ mit Eiern, dagegen nur I 6' und 
glaubt, daB die ~ von den zuflieBenden Flussen her (z. B. aus dem 
Patalungriver, aus dem er mehrere Exemplare erhielt) zwecks Aus
setzung der Jungen in den See einwandern. 

c) Landkrebse. 
Am typischsten ausgepragt sind die Wanderungen bei den das 

Land bewohnenden Decapoden aus den Familien der Coenobitidae 
(Paguridea) und Gecarcinidae (Brachyura). Hier entwickeln sich die 
Jungen als Larven im Meere und die Alten (anscheinend nUT die ~) 

gehen zwecks Aussetzen derselben an die Kiiste. 
I. Familie Coenobitidae. Aus der Gruppe der Paguridea ist die 

Familie der Coenobitidae mit den Gattungen Coenobita und Birgus zum 
Landleben ubergegangen. Von Coenobita LATR. sind etwa 13 Arten 
aus den Tropen alIer Kontinente bekannt; sie benutzen noch Schnecken
schalen und andere Gegenstande zum Schutze ihres Hinterleibes, leben 
meist nahe der Kuste und sind omnivor, indem sie neben vegetabilischer 
Nahrung (z. B. Pandanusfruchte) auch Aas fressen. Haufig findet 
man sie auf den Zweigen von Pandanus herumkletternd; einmal beob-
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achtete sie BORRADAILE (rgor) auf Hernandea peltata in 20 FuB Hohe 
tiber dem Boden. Einzelne Arten scheinen aueh ins Innere des Landes 
vorzudringen; so erwahnt BORRADAILE (r8g8) C. spinosus von einem 
Kirehhofe auf dem Gipfel des Sol Hoi, Rotuma, etwa 600 FuB tiber 
dem Meeresspiegel und GREEFF (r882, S.2g) gibt Coenobita rubescens 
von San Thomeaus Hohen VOIl 800 m tiber dem Meere an, wo sie in 
Landsehneeken sieh verbirgt, in denen sie aueh talabwarts geht. Von 
Wasser ist die Gattung anseheinend in weitgehendem MaBe unabhangig; 
so hielt HARMS (r929) zwei Arten (C. cavipes und rugosa) langere Zeit 
nur in feuehtem Sand und Kies; die Gelegenheit ins Wasser zu gehen, 
nutzten sie fast nie aus, ja starben sogar, unter Wasser gebraeht, in 
'/2-r Tagen an Atemnot. Von Coenobita perlata M. E. im Gambier
arehipel dagegen gibt SEURAT (rg04) ausdrtieklieh an, daB sie jede 
Naeht ins Meer gehe und dabei oft 200 m vom Lande her tiber die 
Klippen wandern mtisse. 

Ober die Fortpflanzungszeit der einzelnen Arten ist wenig Genaues 
bekannt; in Ceylon trifft man ~ mit Eiern am Abdomen den ganzen 
Sommer hindureh an, ebenso auf den Malediven (BORRADAILE [rgorJ). 

Die Begattung findet auf dem Lande statt. Liebesspiele hat HARMS 
(rg29, S.272) beobaehtet. Die vom ~ abgelegten Eier werden dann 
noeh einige Zeit am Abdomen getragen, wo sie ihre Embryonalent
wieklung durchmaehen, wahrenddem die Mutter ihr Landleben weiter 
ftihrt. Spater geht diese dann ans Meer, urn die reifen Eier abzu
streifen, aus denen typisehe Paguridenzoeen ausschltipfen (BORRA
DAILE [r899J, beobaehtet an C. rugosus und perlatus.) Eine abgektirzte 
Entwieklung mit Brutpflege seitens der Mutter seheint also hier nieht 
vorzukommen, wenn auch BORRADAILE ihre Moglichkeit bei C. spinosus, 
der weiter ins Landinnere gehenden Art, nieht in Abrede stellen will. Die 
jungen Tiere leben dann noeh einige Zeit rein marin in den Riffen, 
wobei sie in kleineren Sehneekensehalen sich sehlitzen (und vielleieht 
noeh rein animalisehe Nahrung zu sieh nehmen?); erst spater gehen 
sie ins Land hinein. 

Ahnlieh ist die Fortpflanzung und Wanderung zum Meere bei dem 
nahe verwandten Birgus latro (L.), dem bekannten Kokosriiuber, der 
auf den Inseln des indopazifisehen Ozeans Iebt; sein Hinterleib ist 
starker verkalkt aIs bei den typischen Paguriden, so daB der Krebs 
ein Schneekenhaus zum Sehutze desselben nieht mehr notig hat. Er 
Iebt auBer von Kokosnlissen aueh von Pandanusfrliehten, Sago (Arenga 
listeri) und anderen. 

Bekanntlich hat er neben den Kiemen aueh eine "Lunge" aus
gebildet; von einigen Autoren wird angegeben, daB er naehts regeI
maBig ins Meer gehe, urn die Kiemen zu befeuehten (DARWIN, v. WIL
LEMOES-SUHM, neuerdings KOPSTEIN [r923J), wahrend andere (wie AN
,DREWS [rgooJ und WILLEY, vgJ. BORRADAILE [rgorJ) dies flir unwahr-
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scheinlich halten, da sie ihn soweit im Landinnern fanden, daB er in 
einer Nacht nicht hatte ans Meer kommen konnen. Nur zur Fort
pflanzungszeit - die an verschiedenen Orten verschieden ist, namlich 
auf den Philippinen im Mai, auf den Loyaltyinseln und auf Christmas
insel schon im Januar und Februar - begeben sich die ~, welche 
dann bereits Eier am Abdomen tragen, an die Meereskiiste. Die Be
gattung hat also wie bei Coenobita wahrscheinlich schon im Inlande 
stattgefunden. Darauf werden die Eier von den ~ ins Wasser aus
gesetzt, wo sie sich zu typischen Paguridenlarven entwickeln. Die 
Metamorphose in die Landform ist noch nicht beobachtet (BORRADAILE 
[1900]). 

2. Familie Gecarcinidae. Diese Familie enthalt die typischen Land
krabben, welche durch besondere Einrichtungen des Respirations
apparates zum Leben an der Luft angepaBt sind. Obwohl die Formen 
in den Tropen sehr haufig sind, weiB man doch nur verhaltnismaBig 
wenig iiber ihre Fortpflanzung. 

Die Gattung Cardisoma LATREILLE ist mit etwa fUnf Arten in den 
Tropen aller Kontinente verbreitet. Die Arten sind noch am meisten 
an Wasser gebunden und leben in der Nahe der Kiiste auf morastigem 
Boden, in den sie ihre Locher und Gallerien eingraben, aus welChen 
sie nur des Nachts hervorkommen, um von vegetabilischer wie tierischer 
Nahrung zu leben. Ahnlich den Coenobitidae klettern auch sie auf 
Baume (C. guanhumi nach PEARSE [1915]). C. hirtipes kommt nach 
ANDREWS (1900, S. 164) auf Christmas Island immer in der Nahe des 
SiiBwassers vor, C. guanhumi LATR. von vVestindien soll nach SAUSSURE 
ihre Hohlen, die an schattigen Stellen liegen, bis zum Grundwasser
spiegel herabfUhren, so daB sie immer noch geniigend Feuchtigkeit 
hat; im Trockenen geht sie zugrunde (VERRILL [1908], S. 313, MOREIRA 
[1912], S. ISS). Dasselbe gibt LANG fUr die westafrikanische C. armatum 
HERKLOTS an (RATHBUN [1921], S. 458); ebenso baut C. carni/ex (HBST.) 
auf den Malediven ihre Hohlen unter Kokosbaumen so, daB die Offnungen 
oft von der Flut bedeckt sind (BORRADAILE [1901J, S.97). Auch ORT
MANN (1897, S.339) gibt von dieser Art an, daB sie in Ostafrika stets 
an Stellen sich fand, an denen SiiBwasser vorkam. Zur Begattungszeit, 
die anscheinend das Friihjahr ist (VERRILL [1908], S. 313), werden die 
Bauten der b' und ~, die vorher getrennt waren, vereinigt; die Be
gat tung selbst findet also unterirdisch statt (C. armat-um, nach Terra
riumsbeobachtungen von CHEESMAN [1923]). Jedenfalls werden darauf 
die Eier yom ~ im Meere abgesetzt, wie daraus geschlossen werden 
kann, daB die Larven, welche die typischen Zoeen der Brachyuren sind, im 
Sii13wasser absterben, in See- und Brackwasser aber leben bleiben und 
sich weiter entwickeln (MOREIRA [1912], CANNON [1923]). Nach einem 
alten Berichte LEGUATS von 1788 (der 1691-1693 auf Rodrigues war), 
den A. MILNE-EDWARDS (1873, S. 264) zitiert, sollen dabei die ~ (und, 
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anscheinend nur diese!) von C. carnijex in groBen Ztigen zum Meere 
herabwandern. (DaB dagegen die 5i? mit Eiern unter dem Schwanze 
zu Beginn der Regenzeit landeinwiirts ziehen sollen, wie v. MARTENS 
(1872, S. 101) nach brieflichen Mitteilungen GUNDLACHS von C. guanhumi 
berichtet, ist sicher eine falsche Beobachtung.) DaB die Larven der 
Arten im Meere leben, ist natiirlich fiir die Verbreitung dieser wie aller 
anderen Landkrabben von wesentlicher Bedeutung. 

Gecarcoidea lalandei H. MILNE-EDWARDS ist eine Form des Indo
pazifik, wo sie auf den Inseln (Andamanen bis Neu Guinea und Neu 
Britanien) gefunden wurde. Sie lebt nach ANDREWS (1900, S. 163, der 
sie irrtiimlicherweise als Gecarcinus lagostoma I auffiihrt), auf Christmas 
Island, wo sie die gemeinste Landkrabbe ist, tiberall, auch auf den 
Anhohen und dem zentralen Plateau, und wiihlt ihre Locher in den 
Boden; sie nahrt sich von Vegetabilien. Zur Regenzeit (1898 war es 
im Januar) steigen Hunderte von ihr an die Kiiste herab, urn im Meere 
ihre Eier ausschliipfen zu lassen. 1908 wurden auch die Megalopa
larven daselbst gefunden. Nachdem die Alten (nur die 5i? 5i??) Ibis 
2 Wochen am Strande geblieben sind, gehen sie zu ihren gewohnten 
Hohlen zurtick. 

Die Gattung Gecarcinus LEACH kommt in ftinf Arten an den warmeren 
Teilen der Ost- und Westkiiste Amerikas sowie West afrikas vor. 

G. ruricola (L.) von den Antillen ist diejenige Art, deren Wande
rungen zwecks Eiablage in aIle Lehrbiicher (z. B. HERTWIG, CLAUS
GROBBEN) tibergegangen sind; der Bericht beruht aber auf alten Beob
achtungen von PATRIK BROWNE (History of Jamaica 1756) und LABAT 
(Nouveau voyage aux iles de l'Amerique, Paris 1742) (beide verwandt 
bei HERBST [1783J, s. II9), sowie von POEPPIG 2 (zitiert bei BREHM, I). 
Sie lebt danach auf den Inseln der Antillen in den Bergen, etwa Ibis 
3 Meilen vom Vfer entfernt, in ihren selbstgegrabenen Hohlen. 1m 
Man und April 5011 die Begattung, darauf im Mai, in der Regenzeit, 
die Wanderung nach dem Meere zu stattfinden, wo dann die ~ ihre 
Eier, d. h. die Embryonen absetzen (POEPPIG gibt die Monate Februar 
bis April als Zeit der Wanderung an). Die weiteren Schilderungen von 
HERBST sind phantastisch; die Krabben sollen namlich in drei Haufen 
marschieren, zuerst die 66, dann einige Tage spater die ~~, schlieB
lich die Nachhut aus 6 und ~ bestehend. Sie wandern meist nur des 
Nachts, am Tage nur bei Regen; die ganze Reise solI 10 Tage dauern .. 
DaB darauf die Eier am Strande unter dem EinfluB der Sonnenwarme 
sich selbst entwickeln sollen, ist natiirlich unrichtig; wahrscheinlich 
entsteht im Meere aus einer Zoea die Megalopalarve. Nach der Ei-

I Vgl. CALM AN 1909, S. 710. 

2 Es war mir nicht moglich, die OriginalsteUe zu finden, da POEPPIGS 
Reisebeschreibungen nur zum Teil in den :\iiinchener Bibliotheken vor
hand en sind. 
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ablage sollen die ~ zuerst eine Hautung durchmachen (was in Analogie 
mit anderen Decapoden nicht unwahrscheinlich ist); in zwischen sbllen 
die jungen Tiere schon zu einer klein en Krabbe herangewachsen sein 
und mit ihnen gemeinsam sollen die Alten dann die Rtickwanderung 
antreten. (POEPPIG spricht nichts von den Jungen, sondern sagt nur, 
daB die Alten im Mai und Juni die Rtickreise antreten und dann im 
August in ihren Hohlen die Hautung durchmachen.) Aus neuerer Zeit 
haben wir merkwtirdigerweise tiber diese doch interessanten Wande-

, rungen keine Berichte mehr; es ware'vor allem zu beobachten, wann 
die Begattung stattfindet, ob die wandernden ~ schon ihre Eier am 
Abdomen tragen (was wahrscheinlich ist), ob die 6 mitwandern und 
wie lange die Larvenentwicklung im Meere dauert. 

Ebensowenig wissen wir Genaueres tiber die Fortpflanzung der 
anderen Arten der Gattung, die ja sonst in ihrer Lebensweise mit 
Gecarcinus ruricola tibereinstimmen. Z. B. kommt G.lagostoma M. E. 
nach GREEFF (1882) auf San Thome und den Rolasinseln (Westafrika) 
auBer am Strande auch im Innern vor, wo sie zuweilen hoch in den Bau
men sitzt; auch sie wird wohl ihre Larvenentwicklung im Meere haben. 

d) Pelagische Formen. 

Wahrend die meisten Decapoden - die marin en fast aIle - pelagisch 
lebende Larven haben, kennen wir erwachsene Decapoden, die dauernd 
nektonisch leben, nur wenige. In Betracht kommen einige Garnelen, 
Angeborige der Familien Penaeidae, Sergestidae, Pasiphaeidae und 
Hoplophoridae. Ober regelmaBige Tag- und Nachtwanderungen dieser 
Formen, wie sie ja fUr viele Planktontiere die Regel sind, wissen wir 
nur verhaltnismaBig wenig; denn die meisten Tiefsee-Expeditionen 
haben nur kursorisch gefischt und systematische Schlie13netzfange sind 
nurwenige gemacht worden. Erst neuerdings haben die danische 
Expedition des "Thor" im Mittelmeer und Ostatlantik (1908-1910) 
(Bearbeiter der Decapoden: STEPHENSEN [1923J) und die norwegische 
des "Michael Sars" im Nordatlantik (1900-1910) dieser Frage ihre 
Aufmerksamkeit zugewandt. 

Es seien die durchschnittlichen Resultate hier verzeichnet, fUr die 
genaueren Statistiken mu13 auf die Originalarbeiten verwiesen werden. 

I. Amalopenaeus elegans SMITH wurde im Mittelmeer: 
1m Winter: Nachts meist mit 200 m Leine gefangen. 
Am Tage meist mit 1650-2600 m Leine. 
1m Sommer: Nachts 300-400 m und 2000 m Leine. 
Am Tage mit 2000-2800 m Leine (STEPHENSEN [1923J, S. 10). 
Ftir den Nordatlantik sind die entsprechenden Ziffern nach MURRAY 

u. HJORT (1912, S. 668): 
Nachts 150-1250 m. 
Am Tage 750-1000 m. 
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2. Amalopenaeus tinayrei (BOUVIER) im Atlantik: 
Nachts 300-600 m Lange der Leine. 
Am Tage 1600 m Leine (naco STEPHENSEN [1923J. S. II). 

3. Amalopenaeus valens SMITH 
im AtIantik: 

Nachts 300-1000 m Leine. 
AmTage1600mLangederLeine 

(STEPHENSEN [1923J. S. 12). 
4. Funchalia Woodwardi (J OHN

SON) im Mittelmeer: 
Nachts 25 m(auch300-1200m). 
Am Tage 1600 m (STEPHENSEN 

[1923J. S. IS). 
5. Pasiphae mutidentata Es

MARK im Mittelmeer: 
Nachts 200-300 m Lange der 

Leine (Sommer und Winter). 
Am Tage: Winter 200-300 m 

Lange. im Sommer 2000 bis 
4000 m Lange der Leine 
(STEPHENSEN [1923J. S. 30). 

6. Pasiphae sivado (RISSO) im 
Mittelmeere: 

Nachts 65-100 m (Sommer 
und Winter). 

Am Tage: im Winter 65 bis 
IIOO m. im Sommer 1200 bis 
2000 m. 

1m NordatIantik (siidlich von 
400 nord!. Br.): 

Nachts 25 m. 
Am Tage 300-1600 m (STE

PHENSEN [1923J. S. 36). 
7. Acanthephyra purpurea A. 

MILNE-EDWARDS im Nord-
atlantik: 

v 
Nachts 150 m. ~ 

Am Tage 500 m (MURRAY und ~ 

HJORT [1912], S. 668). 1:: 
S. Systellaspis debilis M. E. ~ 

(NordatIantik) : 

I .., I V) I 

Nachts 500-S00 m Lange der Leine. 
Am Tage 1400-2000 m Lange der 

S·55)· 
Leine (STEPHENSEN [1923J. 
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Es geht aus dies en Angaben hervor, daB - wie andere Plankton
formen - so auch diese marin en nectonischen Decapoden eine regel
mafiige Wanderung ausfiihren, die sie bei Tage in tiefere Wasser
schichten bringt, als des Nachts, wo sie der Oberflache mehr genahert 
sind; interessant dabei ist, daB im hellen Sommer die Tagwanderungen 
bis zu groBeren Tiefen hinab stattfinden, als im dunkleren Winter. 

Zur Erganzung dieser Durchschnittsziffern, die ja teilweise nur auf 
geringen Zahlen von Fangen und Individuen beruhen, seien auch 
einige genaue Daten angegeben, wie sie MURRAY u. HJORT (1912) 

anfiihren (siehe Tabelle S. 323). 

Literaturverzeichnis. 
ALLEN, BENNET M.: Notes on the spiny lobster (Panulirus interruptus) of 

the California coast. University of California Publications in Zool. 16, 
Nr. 12. Berkeley 1916. 

ANDREWS, CH. W.: A monograph of Christmas Island (Indian Ocean). Lon
don 1900. 

ApPELLOF, A.: Untersuchungen tiber den Hummer mit besonderer Beriick
sichtigung seines Auftretens an den norwegischen Ktisten. Bergens Mu
seums Skrifter, ~y Raekke 1. Bergen 1909. 

BOHN, G.: Les mechanismes respiratoires chez les crustaces decapodes. Bull. 
scientifique de la France et de la Belgique. 36. Paris 1902. 

BORRADAILE, L. A. (I): On some Crustaceans from the South Pacific. II. 
Macrura anomala. Proc. of the Zool. Soc. of London 1898, S. 457. 
(2): A note on the Hatching stage of the Pagurine Landcrabs. Ebenda 
1899, S. 937. 
(3): On the young of the Robber Crab. Zool. resultats based on material 
from New Britain by Art. Willey. 5. Cambridge 1900. 

- (4): Landcrustaceans. Fauna and Geography of the Maldive and Lac
cadive Archipelagoes. 1. I. Cambridge 1901. 

BREHM'S Tierleben, Bd.1. Niedere Tiere. (Krebse bearbeitet von V. FRANZ.) 
(4. Auflage.) Leipzig 1925. S. 700. 

C.-\LMAN, W. T.: On Decapod Crustacea from Christmas Island, collected by 
C. W. Andrews. Proc. of the Zool. Soc. of London 1909, S. 703. 

CANNON, GRAHAM: A note on the Zoea of a Land Crab (Cardisoma armatum). 
Ebenda 1923, S. 1 I. 

CHEESMAN, L. E.: Notes on the Pairing of the Landcrab Cardisoma arma
tum. Ebenda 1923, S. 173. 

CHURCHILL, E. P.: Life history of the Blue crab. Bull. of the United States 
Bureau of Fisheries 36. 1917/18. Washington 1921 -(erschienen 1919). 

CLARK, ].: Notes on Cornish crustacea. 1. Brachyura and Macrura. Zoologist, 
Ser. IV, 13. London 1909. 

DAHL, FR.: Untersuchungen tiber die Tierwelt der Unterelbe. 6. Ber. d. 
Komm. z. Untersuch. d. dtsch. Meere. Kiel 1892, ]g. 17-21. 

DUGE, F.: Die Krabbenfischerei, Muschel- und Seemoosgewinnung. ] ahres
ber. tib. d. dtsch. Fischerei 1924 (Berlin 1925) und 1925 (Berlin 1926). 

EDWARDS, A. MILNE: Recherches sur la faune carcinologique de la Nouvelle
Caledonie. Nouv. Arch. du museum d'histoire naturelle. 9. Paris 1873. 

EHRENBAUM, E. (I): Zur Naturgeschichte von Crangon vulgaris FABR. 
Sonderbeilage zu den Mitteilungen der Sektion fUr Ktisten- und Hochsee
fischerei. ]ahrg. 1890. Berlin. 



Wanderungen bei Decapoden (Crustaceen). 

EHRENBAUM, E. (2): Der Helgolander Hummer, ein Gegenstand deutscher 
Fischerei. Wissenschaftl. Meeresuntersuch. d. Komm. z. wiss. Untersuch. 
d. dtch. Meere. N. F. I. Kiel-Leipzig 1896. 

GREEFF, R.: Die Land- und SiiBwasserkrebse der Inseln S. Thome und Rolas. 
Sitzungsber. d. Ges. z. Beforderung d. gesamten Naturwiss. Marburg 1882. 

GURNEY, ROB.: Some notes on Leander longirostris M. EDW. and other 
british prawns. Proc. of the Zool. Soc. of London 1923, S. 97. 

HARMS, J. W.: Die Realisation von Genen und die konsekutive Adaption. I. 
Zeitschr. f. wiss. Zool. 13. Leipzig 1929. 

HERBST, J. F. W.: Versuch einer Naturgeschichte der Krabben und Krebse. I 

Berlin und Stralsund 1790. 
HERRICK, FR. HOB.: Natural history of the A merican lobster. Bull. of the 

Bureau of fisheries. 29. 1909. Washington 1911. 
HYMAN, O. W.: Studies on larvae of crabs of the family Grapsidae. Proc. of 

the United States National Museum 65, Art. 10. Washington 1924. 
KEMP, ST. (I): TheDecapodaNatantia ofthe coasts ofIreland. Fisheries Ire

land, Scientific Investigations I. 1908. Dublin 1910. 
(2): Fauna of the Chilka Lake, Crustacea decapoda. Memoirs of the 
Indian Museum 5. Calcutta 1915. 
(3): Notes on Crustacea Decapoda in the Indian Museum. IX. Records 
of the Indian Museum 13. Calcutta 1917. 
(4): Zoological Results of a tour in the far east. p,art V. Crilstacea deca
poda and stomatopoda. Memoirs of the Asiatic society of Bengal 6. 
Calcutta 1918. 

KOPSTEIN, F.: Tierbilder aus den Molukken. II. Der Kokosrauber (Birgus 
latro). Natuurk. Tijd. Nederl. Indie, Weltevreden 85, S. 95. 1925. 

LEGENDRE, R.: Une invasion de Polybius henslowi LEACH dans la Baie de 
Concarneau. Bull. de la soc. zool. France 49. Paris 1924. 

MA~, J. G. DE (I): A contribution to the knowledge of twenty-two species 
and three varieties of the Genus CalUanassa LEACH. Capita zoologica 
(onder redactie van Prof. Dr. E. D. VAN OORT). Deel II, Aflevering 6. 
s' Gravenhage 1928 (a). 
(2): The Decapoda of the Siboga Expedition. Part VII. The Thalas
sinidae and Callianassidae. Monographe XXXIXa/6 der Ergebn. der 
Sibogaexpedition. Leiden 1928 (b). 

MARTENS, E. v.: Ober kubanische Crustaceen nach den Sammlungen Dr. 
GUNDLACHS. Arch. f. Naturgesch. 38, I. Berlin 1872. 

MEEK, A. (I): The migrations of crabs. Dove Marine Laboratory, Culler
coats, Northumberland. Report for the year, ending 30. VI. 1913. New
castle-upon-Tyne. (Vgl. auch BeT. fiir 1910/11, mit Karte und 1907.) 

- (2): Migrations of lobsters. Northumberland Sea Fisheries Committee, 
report on the scientific Investigations for 1909/10. Newcastle upon Tyne 
1910. 

MONOD, TH.: Crustacea IV. Decapoda (excl. Palaemonidae, Atyidae et Po
tamonidae). Contribution ala faune des colonies fran~aises I. Paris 1927. 

MOREIRA, CARLOS: Embryologie du Cardisoma guanhumi LATR. Mem. de la 
soc. zool. de France 25. 155. Paris 1912. 

MORTENSEN. TH.: Undersogelser over vor Almindelige Rejes (Palaemon Fa
bricii RTK.). Videnskabelige Undersogelser paa fiskeriernes omraade, ud
givne af Dansk fiskeriforening. I. Kobenhavn 1897. 

MURRAY, JOHN and JOH. HJORT: The Depths of the Ocean. London 1912 
(darin: General Biology, von HJORT). 

ORTMANN, A. E.: Karzinologische Studien. Zool. Jahrb., Abt. f. System. 10. 
Jena 1897. 



3 26 HEINRICH BALSS: Wanderungen bei Decopoden (Crustaceen). 

PESTA, 0.: Die Dekapodenfauna der Adria. Leipzig-Wien 1918. 
POULSEN, E. M.: On the frequency and distribution of Crangon vulgaris, 

Carcinus maenas and Portunus holsatus in the Danish coastal waters. 
Meddel. fra Kommissionen for Havundersogelser, Serie Fiskeri 6. Koben
havn 1922. 

SANTUCCI, RENATO: La pesca dell' A ragosta in Sardegna. R. comitato talasso
grafico ita!., Memoria 136. Venezia 1928. 

SCHELLENBERG, A.: Decapoda. Die Tierwelt Deutschlands, herausgeg. von 
F. DAHL. Teil 10. Jena 1928. 

SCHNAKENBECK, W.: Neue Beobachtungen tiber die Wollhandkrabbe 
(Eriocheir sinensis MILNE-EDW.). Naturforscher 3, 352-355. 1926. 

SELBIE, C. M. : The Decapoda reptantia of the coasts of Ireland. 1. Fisheries 
Ireland, scientific Investigations. Dublin 1914. 

SEURAT, L. G.: Observations biologiques sur les Cenobites (Cenobita per
lata EDWARDS). Bull. du museum d'hist. naturelle 10, 238. Paris 1904. 

VANHOFFEN, E.: Dber die Krabben (sic I), denen Kamerun seinen Namen 
verdankt. Sitzungsber. d. Ges. naturforsch. Freunde, Berlin 19II, S. 105. 

VERRILL, A. E.: Decapod Crustacea of Bermuda. I. Transact. of the Con
necticut Academy of arts and science 13. New Haven 1908. 

WILLIAMSON, H. CH.: Contributions to the life history of the edible crab 
(Cancer pagurus). 18 Annual report of the fishery board for Scotland 
(for 1899). Glasgow 1900. 

WOLLEBAEK, A.: Remarks on Decapod Crustaceans of the North Atlantic 
and the Norwegian Fjords. Bergen Museums Aarbog 1908, Nr. 12. 



Vergleichende Physiologie des 
Erregungsvorganges. 
Von E. TH. BROCKE, Innsbruck. 

Mit 17 Abbildungen. 

Inhaltsiibersicht. 
Einleitung ..... 

1. Reizphysiologie. . . . . . . . . . . 
A. Allgemeines . . . . . . . . . . 
B. Die Zeiterregbarkeit verschiedener Organe 

I. Reizzeit-Spannungsbeziehung 
2. Die Chronaxie. . . 

I. Der Erregungsvorgang .... 
A. Die Einzelerregung . . . . . 
B. Das Alles-oder-Nichts-Gesetz . 
C. Das Refraktarstadium . 
D. Die iibernormale Phase . . . 

III. Die Fortleitung der Erregungswelle 
A. Die Geschwindigkeit der Erregungsleitung als Funktion 

stimmter Eigenschaften der leitenden Systeme 
B. Reziprozitat und Irreziprozitat der Leitung 
C. Tabelle der Leitungsgeschwindigkeiten 

Literatur .............. . 

Einleitung. 

Seite 

32 7 
328 

328 

337 
337 
34 1 

349 
349 
367 
379 
390 

393 
be-

393 
401 
408. 

41 3 

Das Wort "Erregung" bezeichnete urspriinglich ganz allgemein einen 
Zustand des Bewegtseins oder den Obergang eines Gebildes aus der Ruhe 
zur Unrohe. Auch heute noch ist der Begriff "Erregung" in den bio-
10gischenWissenschaften nicht streng umgrenzt, und wenn im Folgenden 
von einer Physiologie der Erregung gesprochen wird, so solI in der Regel 
nur jener, sich wellenformig ausbreitende oder fortpflanzende Zustand 
beriicksichtigt werden, den wir als "Erregungswelle" bezeichnen. Auch 
das Wort "vergleichend" bedarf einer kurzen Anmerkung: es solI nicht 
nur "vergleichend innerhalb der Tierreihe" bedeuten (wie z. B. die "ver
gleichende Anatomie" gemeint ist), sondern auch vergleichend zwischen 
verschiedenen Organen der gleichen Art. 

Gerade in den letzten Jahren ist eine lange Reihe wertvoller Arbeiten 
auf diesem Gebiete der Physiologie erschienen, und es scheint auch mir 
der Wunsch berechtigt, die verstreuten Einzelbeobachtungen zu sam
meln, urn aus ihnen womoglich einen Oberblick iiber allgemeine Gesetz
maBigkeiten zu gewinnen, denen die verschiedenen Organe wahrend und 
nach dem Ablauf der Erregungswelle folgen. 
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I. Reizphysiologie. 
A. Allgemeines. 

Der Reiz wird gew6hnlich als "Ursache einer Erregung" definiert. 
In der Unklarheit des Wortes "Ursache" liegt implizite auch die Mangel
haftigkeit dieser Definition. Wesentlich scharfer lieBe sich der Reiz
begriff fassen, wenn wir den physikalisch-chemischen Vorgang, der eine 
Erregung unmittelbar einleitet, naher kennten, und wir scheinen uns 
diesem Ziele in der Tat zu nahern, denn Vieles spricht dafiir, daB aIle 
Reize, die imstande sind, eine ErregungswelIe auszulOsen, zu Ionenver
schiebungen und damit zu Ladungsanderungen an Grenzschichten ("Mem
branen") fiihren, so daB die verschiedenartigsten natlirlichen Reize 
letzten Endes auf erregbare Gebilde in der gleichen Weise wirken wlirden 
wie klinstlich gesetzte elektrische Reize. 

Solche Dberlegungen finden sich verschiedentlich in der Literatur 
verstreut (v. FREY, CREMER), und auch BETHE (3) hat seine kapillar
elektrische Theorie der Erregung auch auf nicht elektrische Reize aus
gedehnt. A. V. HILL, auf dessen theoretischen VorstelIungen die mod erne 
Reizlehre zum groBen Teile aufgebaut ist, hat darauf hingewiesen, daB 
wir in dem erregbaren Protoplasma Strukturen mit elektrischer Doppel
schicht anzunehmen haben; jede mechanische .Anderung, Durchbiegung 
oder dergleichen einer solchen Doppelschicht mliBte die Potentialdiffe
renz zwischen den beiden Schichten und dadurch das Gleichgewicht zwi
schen Ionen und Kolloiden verandern, so daB auch ein mechanischer 
Reiz auf diese Weise erregend wirken k6nnte. An der Hand von ein
fachen Modellversuchen hat auch EBBECKE die Wirkung mechanischer, 
chemischer und thermischer Reize als reversible Storungen an elektri
schen Doppelschichten gedeutet. DaB wir im Organismus mit dem Vor
handensein elektrischer Doppelschichten stets zu rechnen haben, wird 
heute alIgemein angenommen, denn jede adsorptive Ansammlung von 
Kolloidteilchen an einer entgegengesetzt geladenen Grenzflache laBt eine 
solche Doppelschicht entstehen (vgl. R. FURTH). 

Es sei hier auch an den interessanten Versuch von SCHMALTZ erinnert, 
die Erregung des Vestibularis auf die Verschiebungen eines "Ionen
schleiers" zurlickzuflihren. Die Cupula ampullaris ware nach SCHMALTZ 
von einem "Schleier" von Fltissigkeit bedeckt, deren Konzentration von 
jener der librigen Endolymphe etwas verschieden ware, so daB durch die 
Gallerte der Cupula hindurch standig ein langsamer Diffusionsstrom 
flosse; jede Verschiebung der Endolymphe wlirde die Symmetrie jenes 
Schleiers, also auch das Diffusionsgleichgewicht storen und so zu einer 
Erregung der Nervenendigungen fiihren. 

Es ist klar, daB die durch einen Reiz bewirkte Ionenkonzentrations
anderung, die Storung einer zuvor im dynamischen Gleichgewicht be
findlichen elektrischen Doppel~chicht, die Storung des Gleichgewichtes 
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zwischen dem Zustande von Kolloiden und der Konzentration der sie 
umspiilenden Ionenlosung, daB aile diese oder ahnliche Vorgange nur 
als erste Reizwirkungen, aber noch nicht als der eigentliche Erregungs
vorgang anzusehen sind. Die zum Teil elektrisch, thermisch und che
misch verfolgbare "Erregung" wird selbst erst wieder durch jene pri
maren Reizwirkungen ausgelOst. 

Wenn die hier skizzierte Theorie der Reize richtig ist, konnten wir 
den Reiz etwas scharfer definieren: als einen Vorgang, der imstande ist, 
ein zur AuslOsung der Erregung notiges elektrisches Potential an be
stimmten Zellstrukturen zu erzeugen. Diese Definition ist von Wert fUr 
die begriffliche Abgrenzung der Reize von zahlreichen anderen Faktoren, 
die fiir das Auftreten einer Erregung von Bedeutung sein k6nnen, wie 
z. B. Temperatur, osmotischer Druck, Ionenverhaltnis, Kolloidzustand 
und dergleichen mehr. Diese Definition konnte uns aber auch fiir die 
Beantwortung der Frage wichtig werden, inwieweit wir die sogenannten 
Reizsto//e als Reize im streng en Sinne des Wortes auffassen diirfen, und 
damit vielleicht auch fiir die Beantwortung der Frage, ob wir fUr jede 
Erregung einen auslOsenden Reiz anzunehmen haben. Wenn wir z. B. 
sehen, daB etwa auf Adrenalinzusatz an einem zuvor ruhenden glatt
muskeligen Organ peristaltische Wellen auftreten, so bezeichnen wir das 
Adrenalin in einem solchen Faile oft als "Reiz". Es ware aber ganz 
gut denkbar, daB das Adrenalin an seiner Wirkungsstatte nur die Be
dingungen zum Auftreten einer automatischen Tatigkeit verbessert, sei 
es durch irgendeine direkte Wirkung oder etwa durch Zerst6rung oder 
Kompensation irgendeines Remmungsstoffes. Mir erscheint diese M6g
lichkeit wahrscheinlicher als die Annahme, daB Reizstoffe, wie etwa 
Cholin fUr die Darmmuskulatur, und.andere mehr, als unmittelbar wir
kende Reize anzusehen seien. Dies fiihrt uns zu der zweiten, oben er
wahnten Frage, ob jede Erregung durch einen Reiz ausgelOst wird, also 
zur Frage nach der Genese der sogenannten "spontanen" oder "auto
matischen" Erregungen. Betrachten wir als Prototyp solcher Organe 
das Rerz, so sehen wir, daB seine Erregungsperiodik jeweils durch die 
Dauer seines Refraktarstadiums bedingt ist. Sobald seine Erregbarkeit 
wahrend des relativen Refraktarstadiums wieder zu einer gewissen Rohe 
gestiegen ist, tritt die neue Erregung ein. Ein solches Organ steht 
dauernd unter solchen Bedingungen, wie sie z. B. bei der Skelettmuskel
faser durch einen wirksamen Reiz gesetzt werden; die andauernde Er
regungsbereitschaft ist nur wahrend der Dauer des Refraktarstadiums 
unterbrochen. Ich halte es fiir iiberfliissig, in diesem und ahnlichen 
Fallen von dem Wirken eines "Dauerreizes" zu sprechen, sondern meine, 
daB automatisch tatige Organe nicht immer eines Reizes im iiblichen 
Sinne des Wortes bediirfen, um in Erregung zu geraten, und daB ihre 
Ruheperioden teils durch die Dauer des Refraktarstadiums, teils durch 
hemmende Einfliisse anderer Art bedingt sein konnen. Wir hatten dem-
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nach zu unterscheiden zwischen einer Gruppe von Organen, die normaler
weise sich in Ruhe be/inden und nur auf Reize hin in Erregung geraten 
(Sinnesorgane, markhaltige Nerven, Skelettmuskeln usw.), und einer 
anderen Gruppe von Organen, die ungekehrt dauernd erregt waren, wenn 
nicht das jeder Einzelerregung folgende RefrakUirstadium, sowie auch 
spezifische Hemmungsstoffe, sie ftir ktirzere oder langere Zeit im Zu
stande der Ruhe hielten (Herz, Atem- und Lokomotionszentren, Flim
merepithelien, gewisse Typen glatter Muskulatur usw.). Nach dieser Auf
fassung waren also die spontan mehr oder minder regelmaBig periodisch 
tatigen Organe grundsatzlich von den faIlweise in Aktion tretenden un
terschieden, und wir hatten keinen AnlaB, automatische Erregungen als 
Folgen einer physiologischen "Dauerreizung" anzusehen. 

WINTERSTEIN (2) hat vor kurzem eine andere Definition des Reizes 
und der Erregung gegeben. Nach ihm ware jede Veranderung als Reiz 
anzusehen, die imstande ist, eine Energietransformation in einem leben
den System herbeizuflihren. Diese Energietransformation bezeichnet 
WINTERSTEIN als Erregung. Nach dieser Definition ware der Begriff 
der Erregung auBerordentlich weit zu fassen, weiter als es flir die spezieIl 
hier zu behandelnden Probleme tiblich erscheint. So sind wir im aIlge
meinen nicht gewohnt, den Muskel oder den Nerven wahrend der lange 
andauernden Restitutionsphase mit ihrer lebhaften Energietransforma
tion als "erregt" zu bezeichnen. 

Unter den ktinstlichen Reizen, die wir im Experiment verwenden, 
nimmt der elektrische Reiz eine VorzugssteIlung deshalb ein, weil- wie 
oben erwahnt wurde - wahrscheinlich auch aIle nattirlichen Reize auf 
dem Wege tiber die elektrische Energie wirken, und weil daher jedes 
erregbare Organ auf elektrische Strome reagiert I, wahrend andere Reize 
(mechanische, chemische, strahlende Energie usw.) nur auf bestimmte, 
ftir sie in irgendeiner Weise pradisponierte Organe wirken. Die elek
trischen Reize haben flir den Experimentator aber auch sonst groBe Vor
teile, denn sie sind am leichtesten und exaktesten abstufbar und in ihrem 
zeitlichen Verlaufe in der mannigstfaltigen Weise variierbar. Deshalb ver· 
dankt die Erregungslehre ihre Hauptfortschritte der Elektrophysiologie. 

Wenn wir die Starke der Reize kennten, die zur Erregung einzelner 
Organe eben gen tigen, also die "Schwellen" ftir die Erregung verschiedener 
Organe, so konnten wir aus den reziproken Werten dieser Schwellen
reize die Erregbarkeit der verschiedenen irritablen Gebilde vergleichend 
entnehmen. Eine solche vergleichende Untersuchung ist aber technisch 
sehr schwer durchflihrbar. So leicht und exakt die Starke der elektri
schen Reize meBbar und veranderbar ist, so ist doch zu bedenken, daB 

I Die einzige mir bekannte Ausnahme bildet das rasch leitende System 
in den sensitiven Pflanzen Neptunia und Mimosa, in dem UMRATH (4) die 
Erregung elektrisch nicht auslosen konnte. 
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jeder Reizstram, den wir einem Organe zufUhren, zum graBen Teile 
durch Nebenschlusse (Bindegewebe, Gewebsflussigkeit usw.) flieBt, und 
daB wir die Verteilung des Stromes auf die eigentlich erregbaren Ele
mente und auf jene Nebenschlusse nicht kennen. Auch die alte Lehre, 
daB die markhaltige Nervenfaser "erregbarer" sei als die Muskelfaser, 
ist unhaltbar. 

Technisch einwandfrei ausgefUhrte vergleichende Erregbarkeits
untersuchungen liegen nur in ganz geringer Zahl vor. LEYTON und SHER
RINGTON haben die Hirnrindenerregbarkeit beim Schimpansen, Macacus 
und der Katze in der Weise verglichen, daB sie diese Tiere hintereinander 
in den sekundaren Stramkreis eines 1nduktoriums einschalteten (diffe
rente Elektrode auf der Rinde, indifferente an einem Bein). Sie fanden 
auf diese Weise bei diesen drei Tierarten so gut wie keine Erregbarkeits
unterschiede. Dagegen hat S. SHELDON TOWER die motorische Rinden
zone bei Hunden fur faradische Reize sehr merklich schwacher erregbar 
gefunden als bei Katzen. 

DaB die verschiedenen, zu einem Nervenstamme vereinten Nerven
fasern ungleich erregbar sind, geht mit Wahrscheinlichkeit aus jedem 
Reizversuch hervor, da nie alle Fassern eines Nerven bei der gleichen 
minimalen Reizstarke erregt werden. 1m allgemeinen liegt die Schwelle 
einer Nervenfaser um so hoher, je langsamer sie die Erregung leitet, je 
kleiner also ihr Querschnitt ist (BISHOP und HEINBECKER). 1m N. vagus 
der Katze kann die Schwelle der am wenigsten erregbaren Fasern Ioomal 
hoher liegen als die der erregbarsten. Das Produkt Schwelle X Leitungs
geschwindigkeit ist aber nicht etwa eine Konstante, denn bei dunnen 
Fasern steigt die Schwelle steiler an als der reziproke Wert des Faser
durchmessers. 

Es ware denkbar, daB etwa mit der PRATTschen Porenelektrode 
(PRATT [1J) auch an einzelnen isolierten Muskel- und Nervenfasern mi
krurgisch (mit Hilfe des Mikramanipulators) einmal vergleichende Er
regbarkeitsmessungen vorgenommen werden konnen. 

Bei der Unmoglichkeit eines Vergleiches der Erregbarkeit verschie
dener Organe nach der zu ihrer Erregung notigen Reizstiirke, also Energie
menge, ist es von besonderer Bedeutung, daB wir die Erregbarkeit als 
Funktion der Reizzeit vergleichend in der Tier- und Organreihe unter
suchen konnen. 

DaB fUr das Wirksamwerden eines Reizes neben seiner 1ntensitat 
auch seine zeitlichen Verhaltnisse von Bedeutung sind, hat als erster 
DU BOIS REYMOND erkannt. Er hielt die Reizwirkung ('til) fUr eine Funk
tion der Steilheit des Reizverlaufes; je rascher z. B. ein elektrischer Reiz
strom in dem durchstromten Organ seine 1ntensitat (i) andert, um so 
eher wirkt er erregend: 

(di 
w=! lie)-
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Diese einfache Formulierung erwies sich sehr bald als ungentigend, 
und es folgte eine lange Reihe von Versuchen, die Abhangigkeit der 
Reizwirkung vom zeitlichen Verlaufe der Reize mathematisch zu formu
lieren. Die Geschichtedieser Bemtihungen ist ausftihrlich von LAPICgUE 
behandelt worden. Es ist nicht meine Aufgabe, sie in extenso zu erortern, 
wohl aber mtissen hier einige Begriffe besprochen werden, die uns im 
Folgenden eine vergleichende Betrachtung der zeitlichen Verhaltnisse des 
Erregungsvorganges in verschiedenen Organen ermoglichen. 

Wir wollen von einem Versuche ENGELMANNS (1) ausgehen. ENGEL
MANN reizte den isolierten Kaninchenureter mit konstanten Stromen von 

verschiedener Starke und 

Q 

Abb. I. Reizzeitspannungskurve des Kaninchen-Ureters nach 
Beobachtungen von \V. E!'IGEDIA:S:-;. 

bestimmte fUr eine Reihe 
von Stromstarken jeweils 
die Zeit, wahrend derer 
diese Strome den Ureter 
durchflieBen muBten, urn 
erregend zu wirken. Er 
gibt ftir einen soIchen 
Versuch folgende Werte 
an: Die Spannung (Milli-
meter-Rheochorddraht) 

der verwendeten Reiz
strome war 4000, 500, So, 
25, IS, 12, II und la,S; 
bei diesen Spannungen 
bzw. Intensitaten betrug 

die Schwellenzeit < 0,5, 0,5, I, 2, 3, 4, 5 und 6 Viertelsekunden (I. c. 
S.266). Das heiBt also: ein Strom von der Intensitat 4000 erregte den 
Ureter auch schon dann, wenn er den Ureter' nur wah rend nicht ganz 
'/s Sekunde durchflossen hatte, ein Strom von der Intensitat 500 erst 
nach '/s Sekunde Stromdauer usw. Tragt man die verwendeten Span
nungen als Ordinaten, die jeweils notigen Reizzeiten als Abszissen auf, 
so erhait man die Kurve der Abb. I. 

Wir bezeichnen eine soIche Kurve als "Reizzeit-Intensitatskurve" 
oder, wenn sie durch Anwendung von elektrischen Stromen von ver
schiedener Spannung gewonnen wurde, als "Reizzeit-Spannungskurve". 
Der VerIauf dieser Kurven ist, wie wir sehen werden, fUr die einzelnen 
Gewebe recht charakter is tisch , und wir erkennen aus ihr ohne weiteres, 
daB der Erfolg einer Reizung in gleichem MaBe von der Starke wie von 
der Dauer des Reizes abhangt. 

Die hier gefundene Beziehung zwischen Reizstarke und Reizdauer 
steht in guter Dbereinstimmung mit den Vorstellungen, die wir uns von 
der Wirkung, z. B. elektrischer Reize, machen. Es wird heute ziemlich 
allgemein angenommen, daB von dem Strome, den wir nach Anlegung 
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einer Potentialdifferenz an ein erregbares Organ nachweisen konnen, der 
groBte Teil nicht durch die erregbaren Elemente, z. B. durch die Achsen
zylinder, selbst flieBt, sondem daB seine Leitung durch die Elektrolyte 
der Gewebsflussigkeit und der Zwischengewebe erfolgt. Die erregbaren 
Elemente selbst dagegen reprasentieren nach dieser Vorstellung, die im 
wesentlichen auf BERNSTEIN (vgl. Elektrobiologie) zurUckgeht, mehr 
oder minder abgeschlossene Hohlraume, die von Elektrolytlvsungen er
flint und von Losungen der gleichen oder anderer Elektrolyte umspUlt 
sind und deren Wande, die "Membranen", im Ruhezustand fUr Ionen 
schwer oder gar nicht durchlassig sind. Wird an dieses System eine 
elektrische Spannung angelegt, so wird es - analog einem Kondensator 
- aufgeladen. Dem positiven Pole des "Reizstromes" gegenUber tritt 
an der Innenseite der Membran eine Ansammlung von Anionen auf, und 
analog am negativen Pole eine Ansammlung von Kationen. Es ent
wickelt sich auf diese Weise eine elektromotorische Gegenkraft, und wir 
wollen mit G. H. BISHOP annehmen, daB cine Erregung dann eintritt, 
wenn irgendeine oder die "kritische" Membran oder Grenzschicht durch 
einen Reizstrom bis zu einer bestimmten elektromotorischen Gegenkraft 
polarisiert wird. Fur diese Annahme spricht die Beobachtung, daB z. B. 
der Nerv in erster Annaherung mit einer Schwellenerregung auf eine 
konstante Elektrizitatsmenge (Spannung X Zeit) reagiert, denn auch 
die sich bei der Durchstromung eines polarisierbaren Systems ent
wickelnde elektromotorische Gegenkraft ist flir schwache polarisierende 
Strome eine Funktion der durch das System geleiteten Elektrizitats
menge (KOHLRAUSCH). Es muB aber hier bemerkt werden, daB wir uns 
die Kationen selbst nicht direkt als Reizelemente vorstellen dUden. Dem 
widerspricht die Entstehung der Offnungserrcgung an der Anode. Plau
sibel erscheint mir die Hypothese von A. V. HILL. Er nimmt an der 
Membran einen Gleichgewichtszustand zwischen einer dissoziierten Sub
stanz einerseits, ihren Ionen andererseits an. Nehmen wir z. B. an, es 
handle sich urn ein Azidalbuminat, dann wird an der Kathode wahrend 
der Stromwirkung durch die Erhohung der H-Ionenkonzentration eine 
Verschiebung des Gleichgewichtes zugunsten der undissoziierten Mole
kiile eintreten, und diese Gleichgewichtsverschiebung konnten wir als 
Reiz auffassen. An der Anode wUrde die Abnahme der H-Ioncnkonzen
tration wahrend der Durchstromung zu eincm neuen Gleichgewichts
zustand im entgegengesetzten Sinne fiihren; wird nun der Strom ge
.affnet, so steigt an der Anode die H-Ionenkonzentration, das Gleich
gewicht verschiebt sich zugunsten der nicht dissoziierten Molekiile, und 
diese Reaktion ware ebenso die Ursache der Offnungserregung, wie wir 
sie oben als Ursache der Schlie13ungserregung angesehen haben. 

Die Entwicklung der erorterten elektromotorischen Gegenkraft an 
der Membran infolge Konzentrationserhohung der sich ansammelnden 
Ionen muB unter den einfachsten Bedingungen und bei Anwendung eines 
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konstanten Potentials nach einer logarithmischen Gleichung erfolgen, 
ahnlich wie die Ladung eines Kondensators oder wie die Einstellung des 
Hg-Meniskus eines Kapillarelektrometers unter der Einwirkung einer 
konstanten elektromotorischen Kraft. 

In Abb. 2 ist auf der y-Achse die Spannung der verwendeten (polari
sierenden) Reizstrome, auf der x-Achse die Zeit aufgetragen. Dabei ist 
als Einheit der Ordinaten die eben wirksame Spannung bei langer Strom
dauer, die Rheobase, angenommen; der Nullpunkt der Abszissenachse 
entspricht dem Momente, in dem der Reizstrom geschlossen wird, so 
daB die Abszissenwerte direkt die jeweilige Dauer der Reizstrome an
geben. 

Die Kurvenschar a' bis f' ist nach der Gleichung v = V (l-e-t ) ge
zeichnet, und die einzelnen Kurven unterscheiden sich nur durch den 
Wert des Faktors V, welcher der Spannung des jeweilig verwendeten 
Reizstromes entspricht; v ist die sich entwickelnde elektromotorische 
Gegenkraft, t die Zeit. Die der x-Achse parallel gezogene Gerade V =I 

(LM) entspricht, nach unserer Wahl der Ordinateneinheit, der Schwellen
spannung des galvanischen Reizstromes. Wenn also die Spannung veines 
sich entwickelnden Polarisationsstromes den Wert I erreicht, d. h. in 
dem Momente, in dem die logarithmische Kurve f' oder e' usw. die Ge
rade LM schneidet, wird das Polarisationspotential iiberschwellig und 
es tritt eine Erregung ein. Die Abbildung zeigt ohne weiteres, daB die 
zur Erregung notigen Reizzeiten (Lt", Le" usw.) urn so kiirzer sind, je 
hoher die Spannung des Reizstromes gewahlt wird. Diese "Reizzeit
Spannungsbeziehung" ist durch die stark ausgezogene, durch die Punkte 
I, e, d usw. laufende Kurve dargestellt; hier sind die Schwellenreizzeiten 
Lt", Le" usw. als Funktionen der Spannung der betreffenden Reiz
strome gezeichnet, und wir erhalten so eine Kurve, die eine gewisse .Ahn
lichkeit mit einer gleichseitigen Hyperbel zeigt (so wie ja auch die ex_ 

perimentell gefundene Kurve der Abb. 2), deren Gleichung (V = ~t) 
J -e 

aber einer Hyperbel nicht entspricht. Die Kurve a' der Abbildung wiirde 
die Gerade LM erst in der Unendlichkeit schneiden, d. h. ein Reizstrom 
von der Spannung V = I wiirde erst nach einer theoretisch unendlich 
langen SchlieBungszeit das Organ erregen. Die Spannung V = I ist also 
die sogenannte "Schwelle fUr den galvanischen Strom" oder nach LA
PICQUES Nomenklatur, der wir folgen wollen, die "Rheobase". 

Diese Reizzeit-Spannungsbeziehung, deren Ableitung in allerdings 
recht schematisierter Weise hier gegeben wurde. hat sich zur Charakteri
sierung der Erregbarkeit verschiedenartiger tierischer und pflanzlicher 
Organe als recht geeignet erwiesen. Es ist - bei der "Ketzernatur" alles 
Lebenden, wie HOPKINS so richtig gesagt hat - a priori unwahrscheinlich, 
daB die Reizzeit-Spannungsbeziehung sich durch eine einfache und 
fUr aIle Organe durch dieselbe Gleichung erfassen lieBe. Bei der mathe-
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matischen Formulierung dieser Beziehung handeIt es sich im allgemeinen 
urn die Ableitung von Gleichungen fur die durch verschieden verlaufende 
StromstoBe zu verschiedenen Zeiten bewirkten Konzentrationsande
rungen in einem meist prismatisch, oft auch bestimmt dimensioniert ge
dachten Elementarteilchen, einem Faserabschnitt, einer Zelle oder der-

~~ Ilr.----------------------=====~ 

V-s r-~------~--------------------------~ 

e' 

V-2 r-+-~r_----~~------------------------~ 

d' 

c' 

o 
Abb.2. Graphische Ableitung der Reizzeit-Spannungs-Kurve (modifiziert nach BISHOP). 

gleichen. Auf diese Bestrebungen brauche ich hier nicht einzugehen, 
nur die HILLsche Formel sei erwahnt, weil sie zu vergleichenden Unter
suchungen verwendet worden ist. HILL entwickelte fUr die Reizzeit-

Spannungsbeziehung die Gleichung: i = x=.; (-ii' in der i die Intensitat, 

t die Dauer des schwachsten, eben noch erregenden Stromes bedeutet; 

A, f-l und e sind Konstanten; e = e-k~-; , wobei a den Abstand der bei der 
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Reizung polarisierten Grenzmembranen und k die Diffusionskonstante 
des erregenden Ions vorstellt. Speziell das Verhalten dieser Konstanten 
e ist bei vergleichenden Untersuchungen mehdach erortert worden. 

An der Hand der Reizzeit-Spannungskurve sei auch ein Begriff er
lautert, der in der modern en vergleichenden Rcizphysiologie eine wich
tige Rolle spielt, die "Chronaxie". 

Aus dem asymptotischen Verlaufe des horizontalen Kurvenschenkels 
der Reizzeit-Spannungskurve ergibt sich, dal3 die Bestimmung der zu 
niedrigen Spannungen, also Reizstarken, gehorigen Zeiten sehr ungenau 
wird. Es hatte also keinen Sinn, etwa die zum Wirksamwerden eines 
Reizes von Schwellenstarke eben notige Reizzeit zu bestimmen. LA

t 

I 

............ -..... --~-.. ---------------- - - - -- _ ....... .. .. 

Abb. 3. Lage des Chronaxic wertes in der Reizzeit-Spannungskurve . 

PICQUE hat daher 
vorgeschlagen, zur 
Charakterisierung 

der zeitlichen Ver
haltnisse der fUr ein 
bestimmtes Organ 
wirksamen Reize 
ganz allgemein jene 
Zeit zu wahlen, 
wah rend derer ein 
Reiz von doppelter 
SchwellensHirke auf 
das Organ einwir
ken muB, urn es 
eben zu erregen. 
Hatten wir also z. B. 
gefunden, daB ein 
Organ eben noch 

von einem Strom von 0,02 Volt erregt wird, vorausgesetzt, daB dieser 
Strom belie big lange durch das Organ fliel3en dad, so fanden wir die 
Chronaxie dieses Organes in der Weise, dal3 wir die Zeit messen wurden, 
wahrend derer ein Strom von 0,04 Volt, also von doppelter Schwellen
spannung, das Organ durchfliel3en mul3, urn es eben in Erregung zu ver
setzen. Die Abb. 3 erlautert die Beziehungen zwischen "Rheobase" 
und "Chronaxie". 

Die Erregbarkeit cines Organes, ausgedruckt als reziproker Wert der 
Schwellenreizstarke, geht keineswegs parallel jener Eigenschaft, die wir 
mit dem reziproken Werte, etwa der Chronaxie, messen konnen. Wir 
besitzen fUr diese Eigenschaft leider keine eigene Bezeichnung; zwar 
konnten wir von "flinken" und "tragen" Organen sprechen, je nachdem, 
ob sie schon auf kurzdaucrnde Reize oder erst auf lange Zeit einwirkende 
Reize reagieren, aber die Worte "flink" und "trag" werden meist zur 
Charakterisierung der Reaktion selbst verwendet, z. B. fur den Ablauf 
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einer Zuckung oder sonst eines Merkmales einer Einzelerregung. Wir 
wollen im folgenden neben der "Reizstarken-Erregbarkeit", d. h. der Er
regbarkeit im iiblichen Sinne des Wortes, von einer "Zeiterregbarkeit" 
sprechen und darunter das Verhalten der verschiedenen erregbaren Ge
webe gegen zeitlich verschieden verlaufende Reize verstehen. Von einer 
hohen Zeiterregbarkeit werden wir dann sprechen, wenn ein Organ auf 
kurz dauemde Reize anspricht, wenn es also eine kurze Chronaxie hat, 
von einer niedrigen Zeiterregbarkeit dann, wenn ein Organ erst auf re
lativ lang dauemde Reize reagiert, wenn also auch seine Chronaxie 
lang ist. 

B. Die Zeiterregbarkeit verschiedener Organe. 

1. Die Reizzeit-Spannungsbeziehung. 
Fiir alle Gewebe gibt die empirisch gefundene Reizzeit-Spannungs

kurve (RSp.K.), wie sie zum Teil in Abb. I fiir den Kaninchenureter 
abgebildet wurde, die beste Charakterisierung ihrer Zeiterregbarkeit. 

3 
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Abb. 4. Reizzeitspannungskurven der FuBmuskulatur von llelix und der Chromatophoren yon 
Spirogyra. (Nach LAPICQUF..) 

Bei Organen, die aus Einzelelementen (z. B. Fasem) mit gleicher Zeit
erregbarkeit bestehen, muB diese Kurve einheitlich verlaufen; ja die Be
obachtungen von LAPICQUE sprechen dafiir, daB die einheitlichen RSp.K. 
ganz verschiedener Organe sich nur durch die Zeitwerte der Abszissen 
voneinander unterscheiden, so daB sie bei entsprechender Wahl der Ab
szisseneinheiten einander vallig decken kannen. Ais Beispiel hierfiir 
mage die Abb. 4 nach LAPICQUE dienen. Sie zeigt, daB die RSp.K. der 
SchneckenfuBmuskulatur und der Chromatophoren von Spirogyra iden
tisch verlaufen, wenn wir die groBe Differenz ihrer Zeiterregbarkeit 
durch entsprechende Wahl der Zeiteinheiten ausgleichen. Der Ver
gleich der Zeiteinheiten ergibt, daB die Zeiterregbarkeit der Spirogyra 
etwa 360mal niedriger ist als die des Helix-FuBes. Um einheitliche Or
dinaten fUr so1che RSp.K. zu erhalten, hat LAPICQUE den gliicklichen 

Ergebnisse d. Biologie VI. 22 
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Ausweg gefunden, nicht die absoluten ReizsUirken auf der Ordinaten
achse aufzutragen, sondern als Einheit der Ordinate jeweils die Starke 
des Schwellenreizes, also die "Rheobase", zu wahlen. Daraus ergibt 
sich, daB wir z. B. an der Kurve der Abb. 4 ohne weiteres den Wert fur 
die Chronaxie der beiden miteinander verglichenen Organe ablesen kon
nen, er betragt fUr den SchneckenfuB etwa 0,025 Sekunden, fUr Spiro
gyra etwa 9 Sekunden. 

Die Unterschiede in der Zeiterregbarkeit der verschiedenen Organe 
sind so auBerordentlich groB, daB es, wie wir schon an dem Beispiel der 
Abb.4 sehen, meist unmoglich ist, die RSp.Kn. verschiedener Gewebe 
in ein Koordinationssystem mit einem einheitlichen MaBstab fUr die Zeit
abszisse einzutragen. Wohl aber ist dies moglich, wenn wir nach LA
PICQUES Vorschlag statt der Zeit und der Reizstarken selbst ihre Loga
rithmen als Abszissen und Ordinaten auftragen. In Abb. 5 sind auf diese 

~,----------z 

Abb. 5. Logarithmische Darstellung der Reizzeitspannungskurven verschiedener Organe. (Etwas modi· 
fiziert oach LAPICQUE.) Die mit Pfeil en bezeichneten Schnittpunkte der Kurven mit der Parallelen 
zur Abszissenachse y = 2 entsprechen jeweils der Chronaxie des betreffenden Organes (Ordinaten-

einheit = Rheobase). 

Weise nebeneinander die RSp.Kn. des Froschgastrocnemius, des Stieles 
der Vorticelle, der FuBmuskulatur von Helix, des Herzens der Muschel 
Pekten, der Magenmuskulatur des Frosches und der Chromatophoren 
von Spirogyra wiedergegeben. Auch bei dies en Kurven ist als logarith
rnische Ordinateneinheit fUr jedes der Organe seine Rheobase gewah1t; 
die gezeichnete Abszisse entspricht also nicht der Reizstarke 0, sondern 
der Schwellenreizstar ke (I). 

Wenn die RSp.Kn. dieser Organe rein hyperbolisch verliefen (n~ch 

dem HOORWEG-WEIssschen Gesetz i =-~ + b, wobei i die Schwellenstrom

starke, t die Reizzeit und a und b Konstanten sind), so muBten sie in der 
graphischen Darstellung der Abb.5 als unter 1350 zur Abszissenachse 
geneigte Gerade erscheinen, was angenahert der Fall ist. (Ober die Um
biegung der Kurven an ihrem unteren Ende vgl. STEINHAUSEN.) So1che 
glatt und einheitlich verlaufende RSp.Kn. konnen wir nur von Organen 
gewinnen, deren erregbare Elemente untereinander vollkommen gleich
artig sind. Beteiligen sich aber am Aufbau eines Gewebes Elemente mit 
verschiedener Zeiterregbarkeit, so erhalten wir bei der systematischen 
Untersuchung der Reizzeit-Spannungsbeziehung eine aus mehreren, sich 
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meist scharf voneinander absetzenden Teilstiicken zusammengesetzte 
Kurve. Diese wurde zuerst von K. LucAs (2) am Nerven fiir den M. ad
ductor der Hummerschere beobachtet. Dieser Muskel besteht aus rasch 
und langsam sich kontrahierenden Fasern; seine R.Sp.K. ist in Abb. 6 
wiedergegeben. Wir erkennen deutlich die zwei verschieden verlaufenden 
Partialkurven, die einander in B kreuzen, von A bis B reagierte der 
Muskel mit raschen, von B bis C mit tragen Zuckungen, es gehort also 
die R.Sp.K. A B zu den motorischen Nervenfasern des sich flink kontra
hierenden Teiles des M. adductor, die R.Sp.K. BC zu den motorischen 
Fasern fiir den tragen Muskelanteil. Ganz analog liegen die Verhalt
nisse bei Astacus 
(K. LUCAS [8J). 50!;'"A;;----------------, 

Wahrscheinlich 
finden sich sehr 
haufig auch in 
auBerlich einheit
lichen Organen 
Elemente von ver
schiedener Zeiter
regbarkeit verei
nigt. So hat z. B. 
K. LUCAS (3) an 
Frosch- und Kro-

c 
0,1 

Abb. 6. Zusammengesetzte Reizzeitspannungskurve des motorischen Nerven 
fUr den M. adductor der Hummerschere. ~ach K. LUCAS (2). 

tenmuskeln zwei- bis dreiteilige R.Sp.Kn. beobachtet, die er auf drei 
Substanzen (a, (3 und y) mit verschiedener Zeiterregbarkeit zurtickftihrt . 
.Ahnlich, aber noch komplizierter zusammengesetzte Kurven ergeben 
auch die motorischen Nervenfasern fur den M. gastrocnemius des Frosches 
(KODERA [1J), sowie curarisierte Froschmuskeln (KODERA [2J). 

Solche und aus noch mehr Teilstucken zusammengesetzte R.Sp.Kn. 
hatten auch JINNAKA u. AZUMA (1) an Frosch- und Krotenmuskeln 
beobachtet I. Sie fanden sie dann, wenn sie den Muskel in toto reizten; 
wenn sie aber mittels der PRATT-EISENBERGERSchen Kapillarelektrode 
nur eine einzelne Muskelfaser erregten, so zeigte diese Faser immer eine 
vollkommen einheitlich verlaufende R.Sp.K. Dies Ergebnis ware auch 
unter der Annahme, daB die zusammengesetzten R.Sp.Kn. von ver
schieden erregbaren Muskelfasern herruhrten, ganz gut verstandlich; es 
ist aber auffallend, daB JINNAKA u. AZUMA mit Kapillarelektroden von 
allen einzeln untersuchten Fasern eines Muskels stets die gleiche R.Sp.K. 
erhielten (die dem (3-Sttick von LUCAS entsprach). Sie glauben deshalb, 
daB sich die R.Sp.K. nicht aus Teilkurven zusammensetzt, daB die Reiz
strome selbst beim Eindringen in die Tiefe des Muskels eine Deformation 

I Die Arbeit von JINNAKA u. AZUMA war mir leider noch unbekannt, 
als Herr KODERA seine Versuche im Innsbrucker Institut ausfiihrte. 

22* 
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erfahren, und daJ3 deshalb z. B. tiefer liegende Fasern eines Muskels auf 
den nur scheinbar gleichen Reiz anders reagieren als oberfHichlich liegende 
Fasern. 

Sicher gilt dieser Einwand gegen die Annahme des Aufbaues eines 
Muskels aus verschieden rasch reagierenden Fasern nicht fUr den Krebs
scherenadduktor, bei dem der Knick in der RSp.K. offensichtlich mit 
dem Dbergang der Reizung von den trage auf die rasch reagierenden 
Fasern edolgt; aber in den FaIlen, in denen wir die verschiedene Re
aktionsgeschwindigkeit der Fasern eines Muskels bisher nur aus dem zu
sammengesetzten Verlaufe der RSp.K. erschlossen hatten, werden erst 
weitere Untersuchungen zeigen mussen, ob dieser SchluJ3 berechtigt war, 
oder ob die Annahme von JINNAKA u. AZUMA richtig ist. 

Da wir gesehen haben, daJ3 wahrscheinlich sehr viele, ja vielleicht 
aIle adaquaten Reize, die auf lebende Systeme einwirken, letzten Endes 
als Anderungen elektrischer Potentiale aufzufassen sind, ist es klar, daJ3 
die hier erorterte Reizzeit-Spannungsbeziehung keineswegs nur fUr elek
trische Reize gelten muJ3. So liegt z. B. eine Reihe von Untersuchungen 
vor, die sich mit der Beziehung zwischen Starke und Dauer eines fUr 
das menschliche Auge eben merklichen Lichtreizes beschaftigen (vgl. 
FROSCHEL [2]). Diese Beziehung scheint annahernd durch eine gleich
seitige Hyperbel wiedergegeben zu werden, d. h. die.Starke optischer 
Schwellenreize verhalt sich verkehrt proportional zu ihrer Dauer. 

In diesem Zusammenhange sei auch auf Beobachtungen uber die Be
ziehung zwischen ReizintensiHit und Reizdauer bei tropistischen Re
aktionen pflanzlicher Organe hingewiesen. Diese Beziehungen ahneln 
auJ3erlich sehr den bisher erorterten RSp.Kn., aber·es scheint mir doch 
fraglich, ob wir diese beiden Abhangigkeiten direkt miteinander identi
fizieren duden. 

FROSCHEL (1) hat die Zeiten ("Prasentationszeiten") bestimmt, wah
rend derer ein Pflanzenkeimling mit Licht gereizt werden muJ3, um eine 
eben merkliche heliotropische Krummung zu zeigen, und hat bei diesen 
Versuchen systematisch die zu verschiedenen Lichtintensitaten gehorigen 
Prasentationszeiten gemessen. Er erhielt als Beziehung zwischen Reiz
intensitat und Reizdauer eine einer Hyperbel sehr ahnliche Kurve und 
spricht von einem "Hyperbelgesetz". Zu dem gleichen Ergebnis ist, un
abhangig von FROSCHEL, BLAAUW bei Versuchen uber phototrope Krum
mungen gekommen. Er variierte die Belichtungsdauer von o,oor Se
kunden bis 43 Stunden und fand, daJ3 das Produkt von Prasentations
zeit und Lichtintensitat (Meter-Kerzen-Sekunden) immer zwischen den 
Grenzwerten r6,4 und 27,5 lag, daJ3 also die Beziehung sehr gut einer 
gleichseitigen Hyperbel (xy = const) entsprach. Eine ganz ahnliche Ab
hangigkeit der Prasentationszeit von der Intensitat des reizauslOsenden 
Faktors fand L. LINSBAUER (1) fUr die Bildung von Anthokyan bei Be
lichtung von Buchweizenkeimlingen (Polygonum fagopyrum). Aber auch 
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fUr den Zusammenhang zwischen geotropischer Reizzeit und der GroBe 
der die Schwerkraft substituierenden Zentrifugalkraft besteht eine ana
loge Beziehung (BACH, PEKELHARING, MAILLEFER). Die Abb.7 zeigt 
das Ergebnis eines solchen Versuches von BACH; als Ordinaten sind die 
Zentrifugalkrafte, ausgedrlickt in Einheiten der Erdakzeleration (g), auf
getragen, als Abszissen die korrespondierenden Prasentationszeiten. 

Es ist gewiB denkbar, daB die hier zuletzt besprochenen Beziehungen 
zwischen ReizsUirke und Reizdauer unmittelbar mit den aus elektrischen 
Reizversuchen gewonnenen 
R.Sp.Kn. zu vergleichensind, 
aber mit Sicherheit konncn 
wir dies keineswegs sagen. 
Vor allem ist es auffallend, 
daB in fast all diesen Ver-
suchen keine der Rheobase 
zu vergleichende Schwellen
reizstarke gefunden worden 
ist, unter die auch bei be
liebig langerer Reizdauer 
nicht hattc herabgegangen 
werden konnen . 

Ferner unterscheiden sich 
die hier erwahnten photo
und geotropischen Reak
tionen von anderen Reiz
reaktionen durch ihre oft 
auBerordentIich lange La
tenzzeit (" Reaktionszei t") , 
die viele Stunden dauern 
kann. Es ware wohl denk
bar, daB diese Reaktionen 
durch Reizstoffe ausgelOst 
werden, die z. B. durch die 

g 
J2.---------------------------~ 
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Abb.7. Beziehung zwischen geotropischer Reizzeit und Zentri· 
fugalkraft bei Keimsprossen von Vida /aba. 

Nach Bcobachtungen von H. BACH. 

Belichtung entstehen, und deren Bildung proportional der Lichtstarke 
und der Belichtungsdauer fortschreitet. Auch in dies em Faile wlirde 
die etwa notige Schwellenkonzentration des Reizstoffes am Reizorte 
bei einem konstanten Produkt von Lichtstarke und Belichtungsdauer 
erreicht werden konnen, so daB sich das gefundene Hyperbelgesetz auf 
diese Weise erklaren lieBe. 

2. Die Chronaxie. 
In einer recht groBen Zahl von Untersuchungen ist nicht der ganze 

Verlauf der R.Sp.K. eines erregbaren Gewebes bestimmt worden, 
sondern die Beobachter haben sich auf die Bestimmung zweier Punkte 
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beschrankt: auf die Messung der bei praktisch unendlich langer Reiz
dauer zur Erregung notigen Reizstarke, also der galvanischen Schwelle, 
der "Rheobase", und auf die Messung der bei doppelter Schwellen
reizstarke notigen Reizdauer, der "Chronaxie". Wie die Abb.5 zeigt, 
konnen wir aus der Dauer der Chronaxie im allgemeinen einen recht 
zuverlassigen SchluB auf den Verlauf der R.Sp.K. ziehen, vorausgesetzt, 
daB diese Kurve einen einheitlichen Verlauf zeigt. 

Ich habe in der nachstehenden Tabelle alle bisher vorliegenden 
Daten tiber die Chronaxie verschiedener tierischer und zum Teil auch 
pflanzlicher Gewebe zusammengestellt. 

Dberblicken wir die hier zusammengestellten Daten, so ergibt sich 
ohne weiteres, daB die Chronaxie eines erregbaren Gewebes im all
gemeinen urn so kurzer ist, je rascher der Erregungsvorgang in dem 
betreffenden Organe ablauft. Es besteht also eine engste Beziehung 
zwischen der Zeiterregbarkeit und dem zeitlichen Ablaufe der ausgelOsten 
Erregung. 

Die langste bei Pflanzen beobachtete Chronaxie (10 Sekunden bei 
den Chromatophoren von Spirogyra) ist etwa gleich lang wie die langste 
im Tierreich festgestellte Dauer der Chronaxie (12 bis 15 Sekunden 
bei den Pigmentzellen des Frosches), aber die hohe Zeiterregbarkeit 
z. B. des neuromuskularen Apparates der Sauger wird von pflanzlichen 
Geweben nie erreicht. Besonders deutlich erkennt man die Giiltigkeit 
des Gesetzes des Sinkens der Zeiterregbarkeit mit dem Tragerwerden 
der Reaktion, wenn man die Chronaxie verschiedener Organe des 
gleichen Tieres, etwa des Frosches, rniteinander vergleicht. Ich habe 
deshalb in der Tabelle I die Chronaxiewerte der Gewebe bei den ein
zelnen Tieren ansteigend angeordnet; wir finden z. B., daB sich die 
Chronaxien des Skelettmuskels, des Herzens, der Kloake, der GefaB
muskeln und der Pigrnentzellen etwa wie I: 10: 100: 1000: 10000 ver
halten. Aber auch beim Vergleich verschiedener Tiere untereinander 
finden wir die Chronaxiewerte z. B. der Lokomotionsrnuskulatur urn so 
niedriger, je lebhafter die Bewegungen der betreffenden Tiere sind. 
So haben z. B. M. u. L. LAPICQUE (8) die Chronaxie der motorischen 
Nerven bei verschiedenen Arten anurer Batrachier gepruft, und sie 
fan den sie regelmaBig urn so kurzer, je rascher beweglich die Tiere einer 
Art waren. Gemeinsam mit MUHM haben L. u. M. LAPICQUE femer 
die Chronaxie, Dauer und Latenz der Zuckung und die Leitungs
geschwindigkeit im motorischen Nerven bei einem groBen, relativ 
tragen Batrachier aus Chile mit den Werten an den lebhafteren europa
is chen Froschen verglichen; sie fanden bei Calyptocephalus aIle diese 
Werte zwei- bis dreimallanger als bei unseren einheimischen Froschen. 
Mit diesen Beobachtungen stimmt auch die Erfahrung tiberein, daB 
beim menschlichen neugeborenen Kinde entsprechend seinen relativ 
tragen Bewegungen die Chronaxiewerte flir fast aIle Muskeln und Nerven 
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Tabelle 1. 

Pflanzen. 

Mimosa pudica 
Berberis 

Mimosa pudica 
Spirogyra 

Gelenk der FiederbHittchen: 4- 61T K.UMRATH(6) 
Staubfaden I 5 - 161T .. 

Retraktion der Chromatophoren etwa IO Sek. L. u. M. 
primarer Blattstiel 1200 - 400 IT .. 

gegen das Zentrum der Zelle I LAPlcgUE (5) 

Varticelle 

Mytilus edulis I 
Venus verrucosal 

Solen vagina 
Pecten 

Helix 

Avertebraten. 
Stiel (200 C) 

Muscheln. 
Retraktion des FuBes 

Gastropoden. 
Motorische Nerven vom Pedal- i 

ganglion zur FuBmuskulatur I 
Patella FuBsohle, je nach der Reizstelle: 

Trochus lineatus FuBmuskel 

Octopus vulgaris 

Palaemon 
serratus 

Columella-Muskel (Retraktion 
ins Gehause) 

Cephalopoden. 
Herzventrikel 
Kiemenherzen 
Kiemenvenen 

N ierenanhange 

Arthropoden. 
Schwanzflexoren 

(Schwimmbewegungen) 
Carcinus maenas SchlieBmuskel der kleinen Schere i 

(NB. je kleiner SchlieBmuskel der grofJen Schere I 
das Tier, desto I 

kiirzer die 
Chronaxie !) 

Homarus 
vul aris 

Verschiedene 
Cancer-Arlen 

Palinurus 
vulgaris 

Homarus 

Motorische Fasem in der 
Ganglienkette 
Herzmuskel 

2-30' 

14- 16 0' } 
8-120' 

2,5- 30' 
etwa 30 IT 

20 IT 

5-12 0'} 11-130' 
30 IT 

35-450' } 
2- 91T 
1,1.5 IT 

2-11 IT 

0,6- 0,8 IT 

3 -8 IT 

5 -14 IT 

0,5-40 0' 

1-3 0'\ 

. 70' f 
250' 

vulgaris 
Hydrophilus 

piceus 
Calopteryx 
splendens 
Bombus 

Beinmuskulatur 

Fliigelmuskulatur 

; 0,3-0,80' 
(0,420') 

048-0,72 0' 

muscarum 
Cattiphara 
vomitaria 

I 0,8-1,120' 
I 

1 L. LAPICgUE 
u. FAURE-

FREMIET 

L. u. M. 
LAPICgUE (3) 

MCCLENDON 

L. U. M. 
LAPICgUE (4) 

L. u. M. 
LAPICgUE (3) 

H.FREDERICg 
(5) 

H.FREDERICQ 
(5) 

L. u.M. 
LAPICQUE (3) 

H.FREDERICg 
(6) 

1;I.FREDERICQ 
(5) 

H.FREDERICg 
(4) 
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Ta be 11 e I (Fortsetzung). 

Lumbricus 
Hirudo 

Anneliden. 

Ganglienkette und Muskulatur 

Vertebraten. 
Fische 

(Knoch en- und' 
Knorpelfische) 

Scylliorhinus ca
nicula (Selachier) 

Torpedo 
marmorata 

Muskulatur 

Motorische spinale Zentren 

Elektrisches Organ 
(ebenso wie sein Nerv) 18-19°C 

Cyprinus tinca 

Frosch 

i 
i 

Gaumen-Muskulatur 
(zweierlei Muskelfasem!) 

Skelettmuskeln (NB. Charakte
ristische Differenzen zwischen 

den einze1nen Muskeln) 
M. sartorius (bei Verwendung 
sehr kleiner ElektrodenfHi.chen) 

Motorische Fasem fur den 
Gastrocnemius 

Motorische Fasem fur den 
M. brachialis 

Motorische Fasem fur den 
M. sartorius 

Herzhemmende Vagusfasem 

I Vasomotoren im N. iscbiadicus 
i (bei intermittierender Reizung) 
i Herz-Ventrikel 

Motorische Fasem fUr den 
Magen 
Kloake 

Ende des Sommers: 
Marz, April: 

I Magen 
(Streifen aus der Mitte) 

1 "" ,t " 
~ (NB. die Werte differieren nach 
,FREDERICQ und FLOREIN sehr 
II weitgehend je nach der Be-, 
lastung des Praparates, der ! 

, Jahreszeit usw.) 
! GefaBmuskulatur 

Pigmentzellen 

ca. 20/J I M. LAPICQUE 
ca. 30/J u. C. VEIL (2) 

0,2/J 

0,1-0,3/J 

0,5 /J 

o,26/J und 
33,3 /J 

0,14-0,7/J 

0,2 -0,5/J 

0,3 -0,6/J 

0,6/J 

I/J 

2/J 

2-3/J 

5/J 

4-6/J 
(1,9-14,7/J) 

20/J 

50 /J 
500 /J 

70 /J 
etwa I Sek. 

1-2 Sek. 

MCCLENDON 

RIZZOLO 

A.u.B. 
CHAUCHARD 

(3) 
Dieselben u. 
M. HENNEGY 

BOUMAN 

M. LAPICQUE 

DAVIS 
HALLOWELL 

VOGEL, 
L. LAPICQUE 
u. LEGENDRE 
L. LAPICQUE 
u. LEGENDRE 

L. LAPICQUE 
u. MEYERSON 
L. LAPICQUE 

u. BOIGEY 
E. D. ADRIAN 

(4) 
FIELD u. 

BRUCKE (I) 
L. LAPICQUE 
u. LEGENDRE 

FREDERICQ 
u. FLORKIN 

" L. u. M. 
LAPICQUE (2) 

L. u. M. 
LAPICQUE (6) 

12- I 5 Sek. L. u. M. 
(Mittelwerte I LAPICQUE (6) 

aus 
15 Versuchen) 

Bujo vulgaris Magenmuskulatur i 0,4- I Sek. I M. FLOREIN 
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Schildkrote 

Hund 

Schaf 

Kaninchen 

Ratte 

Mensch 

Tabelle I (Fortsetzung). 
, 

Skelettmuskeln !I etwa IO mal I L. u. M. 
so lang wie I LAPICQUE (7) 
beim Frosch I 

Marklose ~ervenfasern 

~. facialis 

M. digastricus 
Motorische Rindenzone 

des Grol3hirns 
Herzventrikel 

i Herz wahrend der Vagusreizung 
: Sekretorische Fasern in der 
! Chorda tympani 
i Vasomotoren im ~. ischiadicus 

Herz-Vorhofe 

Motorische ~ ervenfasern fiir 
die Milz 

HIssches Biindel 

PURKINJESche Fasern 
Pseudomotorische Fasern in der 

I Chorda tympani fiir die Zungen-
muskulatur ' 

Muskulatur der Milz 

Herz (linker Ventrikel) 

Motorische Fasern im 
~. laryngeus inf. 

~. depressor 

Verschiedene :\Iuskeln 
Harnblase (37° C) 

:\I. biceps } 
)\1. deltoideus 

M. supinator longus 
M. orbicularis und mimische 
Gesichtsmuskulatur haben je 

2 motorische Reizpunkte, 
a mit kurzer, 

b mit Jangerer Chronaxie 

3,5-611 P. HEIN-

0,15 11 

0,12 ([ 

0,3-0,5 11 

1,5-2 11 

211 

bis 3,5 11 

0,5- 1,011 
2([ 

2([ 

2-5 11 

3,211 

611 

16--18-25 

10-1811 
12-2011 

1500 11 

211 

0,1 ([ 

0,15 11 

a: 

BECKER 

H.CARDOT U. 

H. LAUGIER 

" CHAUCHARD, 
A.u.B. (2) 

H.FREDERICQ 
(2) 

M. LAPICQUE 
u. 

H.FREDERICQ 
M. LAPICQUE 

U. VEIL (3) 

" A. 
CHAUCHARD 

CHAUCHARD, 
A.u.B. (I) 

M. LAPICQUE 
U. VEIL (3) 

CHAUCHARD, 
A. U. B. (4) 

M. LAPICQUE 
u. FREDERICQ 
M. LAPICQUE 

U. VEIL (3) 

" BREMER U. 
RYLANT 

. CHAUCHARD, 
A. U. B. (4) 

i M. LAPICQUE 
U. VEIL (3) 

MOURA 
CAMPOS U. 

A. u. B. 
CHAUCHARD 
BOUMAN U. 
CHAUCHARD 

G.BANU 
FREDERICQ 
U. FLORKIN 

BOUR-
GUIGNON U. 

LAUGIER 
BOUR-

0,20-0,3611 GUIGNON (2) 

b: BOUR-
0,44-0,72 ([ GUIGNON U. 

HUMBERT 
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Tabelle I (Forlsetzung). 

M. extensor digit. comm. 
N. radialis 

Vasoconstrictoren der A. radialis 

Retina (N.opticus?) 
bei elektrischer Reizung 

0,5 (J BOUR-
GUIGNON U. 

LAUGIER 
I (J CHAUCHARD 

U. 
HURYNOWICZ 

1,2-3.6 (J BOUR-
GUIGNON U. 

DEJEAN 

hoher als beim Erwachsenen sind; vergleichende Untersuchungen tiber 
die Chronaxie bei verschieden alten Kindem finden sich bei BANU. 

H. J. VIERSMA vermiBt eine strenge Beziehung zwischen Latenz
zeit und Zuckungsdauer einerseits, Chronaxie andererseits bei neun 
vergleichend untersuchten Muskeln der Hinterpfote der Katze. Der 
M. soleus zuckt etwa dreimal so langsam wie die tibrigen acht unter
such ten Muskeln, wahrend seine Chronaxie nicht langer ist als z. B. 
die des M. gastrocnemius. 

Von Interesse £tir die vergleichende Physiologie ist auch die Beob
achtung BOURGUIGNONS (1), daB die Chronaxie motorischer Nerven 
nach ihrer Durchschneidung bei Batrachiem und Reptilien nur auf 
das 4 bis 5fache, bei Vogeln auf das 40fache, bei Saugem dagegen auf 
das 100 bis 200 fache ansteigt. 

Mir ist nur ein Fall bekannt, in dem sonderbarerweise ein trager 
reagierendes und die Erregung langsamer leitendes Organ eine relativ 
kurze Chronaxie zeigt, das ist das Herz wahrend der Vagusreizung 
(H. FREDERICQ [1, 2 und 3J, M. LAPICQUE U. C. VEIL (1), H. FIELD 
U. E. TH. BRUCKE [1J). Das Herz der Warm- und Kaltbliiter zeigt 
sowohl wahrend eines Vagusstillstandes als auch bei kiinstlicher Treibung 
wahrend der Vagusreizung eine Verkiirzung seiner Chronaxie, bei 
Akzeleransreizung dagegen eine Verlangerung. Leider liegt bisher keine 
Untersuchung dariiber vor, wie sich die Chronaxie des Herzsinus wahrend 
der Vagusreizung verandert. Vielleicht ist die Chronaxie der reiz
bildenden Herzabschnitte doch verlangert und die Verkiirzung der 
Kammerchronaxie nur ein Ausdruck £tir ihre starkere Erholung wah rend 
der Vagusreizung. 

Abgesehen von den interessanten Beziehungen der Zeiterregbarkeit 
eines Organes zur Dauer seiner Einzelerregung und zur Geschwindigkeit 
der Erregungsleitung haben sich speziell bei Nerven aIle diese erwahnten 
Funktionszeiten als abhangig von der Dicke der einzelnen Nervenfasern 
erwiesen. Diese Entdeckung verdanken wir LAPICQUE u. LEGENDRE. 
Sie fanden sowohl beim Frosch als auch beim Kaninchen, daB trage 
reagierende Muskeln von Nervenfasem kleineren Kalibers versorgt 
werden als £linker reagierende. Nun haben die motorischen Nerven 
trager Muskeln auch stets eine relativ lange Chronaxie, und die somit 
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zu erwartende Beziehung zwischen Chronaxie und Faserquerschnitt 
verschiedener Nerven des Frosches ergibt sich ohne weiteres aus der 
Tabelle 2. 

Tabelle 2. (Nach LAPICgUE u. LEGENDRE.) 

ChronaXl'e N ervenfaser
d urchmesser 

I. Motorische Fasern fiir den M. gastrocnemius. 
2. •• brachialis. . . 
3. " ".,,,,~ sartorius. . . 
4. Herzhemmende Vagusfasern ........ . 
5. Motorische Fasern f. d. Magen (postganglionar) 

in (J 

0,3 
0,6 
I 

2 
20 

in f' 

20 
13 
II 

7 
2 

Die durchschnittliche Dicke der Fasern des N. ischiadicus nimmt 
nach LAPICQUE u. DESOILLE und nach KREINDLER gegen die Peri
pherie zu ab, d. h., daB die Muskeln des Oberschenkels im allgemeinen 
von dickeren Nervenfasern versorgt werden als die des Unterschenkels, 
die des Unterschenkels von dickeren als die des FuBes. Dem ent
sprechen vollkommen die Chronaxiewerte, die Mme LAPICQUE fUr die 
einzelnen Muskeln der hinteren Extremitat des Frosches fand; auch 
hier gilt das Gesetz, daB dicke Nervenfasern eine relativ kurze Chron
axie haben und umgekehrt. 

Die Entdeckung von LAPICQUE u. LEGENDRE hat eine besondere 
Bedeutung dadurch gewonnen, daB sie auch eine Erklarung fiir die 
von GASSER u. ERLANGER (1) beobachtete Zusammensetzung der 
Nervenerregungswellen aus Teilwellen von verschiedener Fortpflanzungs
geschwindigkeit bringt. GASSER u. ERLANGER hatten beobachtet, 
daB der Aktionsstrom eines N ervenstammes sich urn so deutlicher in 
drei bis vier mehr oder weniger getrennte Wellen (a, fl, y usw.) auf
spaUet, je weiter sich die Erregung von der Reizstelle entfernt; d. h., 
daB in einem solchen Nervenstamm Fasergruppen von verschiedener 
Leitungsgeschwindigkeit vereinigt sind. Nun gibt es aber auch Nerven, 
wie z. B. den N. phrenicus, an denen eine solche Differenz in der Lei
tungsgeschwindigkeit der verschiedenen Fasern nicht nachweisbar ist, 
und solche Nerven zeigen histologisch Fasern von durchwegs gleicher 
QuerschnittgroBe. Dagegen fUhren Nerven, wie z. B. der N. saphenus, 
deren Aktionsstrom sich sehr deutlich in Teilwellen aufspaUet, Fasern 
von ganz verschiedener Dicke. Diese Beobachtung spricht entschieden 
fiir die Annahme, daB, so wie die Chronaxie, auch die Leitungsge
schwindigkeit eine Funktion des Durchmessers der Nervenfasetn ist 
(LAPICQUE, GASSER U. DESOILLE). 

Es wurde oben (S. 335) die von A. V. HILL aufgestellte Gleichung 
fiir die Abhiingigkeit der Reizdauer von der Spannung konstanter Reiz-

strome erwahnt. Sie lautet: i =1 _ ~ (oo)t; i ist die Spannung des eben 
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wirksamen Stromes, t die Durchstromungsdauer, A, ft und e sind Kon
stanten; A entsprieht der Spannung eines bei unendlich langer Sehlie
Bungszeit eben wirksamen Stromes (der Rheobase). e ist dureh die 
Gleichung definiert: e=e- k!" 

fI' 

in der a den Abstand der bei der Reizung polarisierten Grenzsehichten 
(Membranen) und k naeh der HILLsehen Annahme die Diffusions
konstante des erregenden Ions darstellt. 

Die Berechnung der HILLschen Konstanten, speziell des Wertes. 
von e, der immer kleiner als I sein muB, ist fur eine groBe Reihe von 
Reizzeit-Spannungsbeziehungen durehgefUhrt worden l • LucAs hat den 
log e fUr verschiedene Nerven und Muskeln von Amphibien berechnet. 
und UMRATH (6) bringt in langen Tabellen die Werte von -log e. 
k und von ft, die er aus eigenen Versuchen und aus Angaben in der 
Literatur fur eine sehr groBe Zahl verschiedener erregbarer Gewebe 
berechnet hat. UMRATH (6) schreibt: 

"Vom Standpunkte der vergleichenden Physiologie kann man noch 
nieht viel sagen. Die Werte von k liegen in dem Intervall von 170 bis 
0,000003. 1m allgemeinen scheinen Einzellern und Pflanzen niedrige 
Werte zuzukommen, wahrend ,iunktionell hochstehende' Systeme 
gro/3ere k-Zahlen aufzuweisen seheinen." 

Vergleichende Tabellen mit Werten von k;72 fur versehiedene pflanz-,,2 

liche und tierische Organe finden sich bei UMRATH (4, 6 und 7). 
Fur eine groBe Zahl von Versuehen an Froschmuskeln haben JIN

NAKA U. AZUMA (2) die Konstante e bereehnet. Sie fanden aber. 
daB bei ein und demselben Versuchsmuskel mit der Variation von 
Reizstarke und Reizdauer sieh aueh der Wert von e standig anderte 
(beinahe urn 200%), so daB sie e nicht fur eine Konstante sondern 
fur eine von den Membrananderungen abhangige Variable halten. Es 
ist aber zu bedenken, daB JINNAKA u. AZUMA bei der Art, wie sie die 
Elektroden an den Muskel angelegt haben, sieher nicht die ganze 
Muskelfaser der Lange naeh durehstromten, sondern meist die Wir
kungen von Quer- oder Schragdurchstromungen sahen; unter diesen 
Umstanden ist die einfaehe Formel von HILL nicht anwendbar, so daB
die seheinbare Variabilitat von e nieht unbedingt in Widersprueh zu 
HILLS Theorie steht. 

Es ist hier nieht der Ort, die zum groBen Teile spekulativen Er
wagungen zu erortern, die von der vergleiehenden Untersuehung der 
Zeiterregbarkeit verschiedener Gewebe ihren Ausgang genommen 
haben. Jedenfalls ist aber die Tatsaehe, da/3 die Sehwellenreizstarke 

I Ein Beispiel, wie die Berechnung von ,u und f) durchgefiihrt werden 
kann, findet sich bei K. LUCAS (6). Wegen der Berechnung der Konstanten 
a und k vergleiche K. UMRATH (6), speziell S. 443ff. 
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bei allen erregbaren Gebilden in oft scharf prazisierbarer Weise von 
den zeitlichen Verhaltnissen (Dauer, Anstiegsgeschwindigkeit, Fre
quenz usw.) der die Schwellenerregung auslOsenden Reize abhangig ist, 
vergleichend physiologisch von sehr groBer Bedeutung. Wir werden 
dies durch die in den folgenden Kapiteln zu erortemden Tatsachen 
noch deutlicher erkennen lemen, denn wir werden sehen, daB die Dauer 
und der Verlauf der Einzelerregung sowie die Geschwindigkeit ihrer 
Fortpflanzung in einer absolut deutlich zu erkennenden, wenn auch 
heute noch nicht immer mathematisch zu erfassenden Beziehung zur 
Zeiterregbarkeit der einzelnen irritablen Gewebe steht. 

II. Der Erregungsvorgang. 
A. Die Einzelerregung. 

Wir stellen den Zustand der Erregung eines Organes im allgemeinen 
in einen Gegensatz zum Zustand der Organruhe. Dadurch ergibt sich 
eine Abhangigkeit der Definition des Erregungsbegriffes von de'r Defini
tion des Begriffes der Ruhe, ahnlich wie CLAUDE BERNARD einmal von 
Leben und Tod gesagt hat: La vie et la mort sont deux etats qu'on 
ne comprend que par leur opposition. 

Man konnte die Organruhe mit EWALD HERING als den Zustand 
eines autonomen Stoffwechselgleichgewichtes auffassen, und in der Tat 
haben auch neuerdings wieder BISHOP, ERLANGER U. GASSER den 
Ruhezustand des Nerven als Gleichgewicht zwischen zwei antagonisti
schen Reaktionen gedeutet. Wenn wir aber daran denken, daB eine 
Muskelfaser oder eine Drusenzelle nach kraftiger Tatigkeit Stun den bis 
zur volligen Erholung brauchen kann, und daB wir sie wahrend dieser 
Zeit doch allgemein als "ruhend" bezeichnen, so glaube ich, daB wir 
nach einer anderen Definition der Organruhe suchen mussen. Yom 
biologischen Standpunkt lafit sich der Ruhezustand eines Organes 
kennzeichnen als jener Zustand, in dem das betreffende Organ seine 
spezifische Leistung fUr den Gesamtorganismus nicht verrichtet. Dann 
konnen wir den gegensinnigen Zustand der Erregung definieren als die 
Gesamtheit der physikalischen und chemischen Vorgange vom Momente 
des Wirksamwerdens eines Reizes bis zur Ruckkehr des Organs in den 
Ruhezustand. Damit ist implizite gesagt, daB wir nur bei solchen 
Organen von einer Erregung sprechen konnen, die ihre spezifische 
Funktion nicht dauernd oder nur schein bar dauernd ausuben. Auch 
bei den "dauernd" tonisch erregten Organen handelt es sich wahrschein
lich immer urn ein Alternieren von Erregung und Ruhe. So durften 
abwechselnd verschiedene Partien z. B. eines SchlieBmuskels fUr den 
dauernden VerschluB des betreffenden Lumens sorgen, oder "Halb
zentren" im Sinne GRAHAM BROWNS in sUindigem Gegenspiel als 
Dauerregulatoren, z. B. des Warmehaushaltes, des osmotischen Druckes, 
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des Herzschlages usw. fungieren. Eine wirkliche spezifische Dauer
leistung eines Gewebes fUr den Gesamtorganismus beruht wohl immer 
nur auf bestimmten chemisch-physikalischen, von irgendwelchen Er
regungsprozessen unabhangigen Eigenschaften des betreffenden Ge
webes, wie wir dies an den Erythrozyten, dem Bindegewebe, den 
Nierenglomerulis und wohl auch noch in anderen Fallen sehen. 

Inwieweit die Erregungsvorgange bei den verschiedenen Geweben, 
den sensitiven Pflanzen, Muskeln, Nerven, Drtisen, Cilien usw. chemisch 
und physikalisch vergleichbar sind, wissen wir nicht. Sicher sind die 
Vorgange in einer Muskelfaser nicht einfach identisch mit jenen in 
einer Drusenzelle, aber dennoch sprechen manche Beobachtungen dafUr, 
daB es einzelne allgemeine Merkmale des Erregungsprozessts gibt. Die 
modernen Vorstellungen tiber den Vorgang der Erregung haben ihre 
Grundlage im wesentlichen in der zuerst von BERNSTEIN (1) klar for
mulierten "Membrantheorie". Wir stellen uns im Allgemeinen vor, 
daB der .ErregungsprozeB eingeleitet wird von Vorgangen, die sich an 
Grenzflachen verschiedener Phasen des Zellprotoplasmas abspielen. 
Solche Phasengrenzflachen (z. B. zwischen einer wasserigen und einer 
lipoiden Phase) werden meist als "Membranen" bezeichnet. 

Die Erfahrung lehrt nun, daB zwischen der Oberflache und dem 
Querschnitt, also zwischen der AuBen- und der Innenseite lebender 
Zellen stets eine Potentialdifferenz nachweisbar ist, daB also die "Plasma
membran", welche die Oberflache einer Zelle bildet, "polarisiert" ist, 
und zwar in dem Sinne, daB ihre AuBenseite eine positive, ihre Innen
seite eine negative Ladung tragt. Diese elektrische Doppelschicht 
spricht dafUr, daB die Grenzmembran fUr verschiedene Ionen nicht 
gleich permeabel ist, und zwar mtiBte sie ftir Anionen weniger durch
gangig sein als fUr Kationen. Das gilt aber nur fUr den Zustand der 
Ruhe; HOBER hat die Theorie aufgestellt, daB die Grenzschichten der 
Zellen wah rend des Erregungsvorganges fUr Ionen durchgangiger werden, 
nachdem schon BERNSTEIN eine "Verdichtung" der Grenzmembran 
an der Anode, eine Auflockerung an der Kathode angenommen hatte. 
Ein besonders drastisches Beispiel fUr eine solche Kathodenwirkung 
geben die histologischen Bilder durchstromter Drtisenzellen, wie z. B. 
die der Glandulae olfactoriae des Frosches, an denen H. WASTL (1) 
die polaren Wirkungen konstanter Strome untersucht hat. Aber auch 
am Nerven laBt sich histologisch (Farbung mit Toluidinblau nach 
BETHE) z. B. die verdichtende Wirkung der Anode und die auflockernde 
Wirkung der Kathode nachweisen (vgl. z. B. MACKUTH). DaB auch bei 
den Bewegungen der Mimosenblatter eine Permeabilitatserhohung der 
Protoplasmamembran in den erregten Zellen nachweisbar ist, hat B. SEN 
gezeigt. Die kathodische Auflockerung und die anodische Verdichtung 
der Membranen erregbarer Zellen scheint aber keinem ganz allgemein 
giiltigeD: Gesetz zu folgen. So beschreibt z. B. VERWORN (1) bei Pro-
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tozoen eine zunachst lokale, dann bei langerer Durchstromung immer 
weiter fortschreitende Plasmolyse an der anodisehen Seite des Zelleibes. 

Die erste Wirkung einer erfolgreiehen elektrisehen und :..- wie oben 
erortert wurde - wohl auch jeder anderen Reizung ware demnach 
eine Steigerung der Ionenpermeabilitat an der gereizten Stelle der 
Oberflachengrenzschicht. Diese Permeabilitatssteigerung lafit die elek
trische Doppelsehicht an der mit Erfolg gereizten Stelle versehwinden, 
die Stelle wird also depolarisiert, und sie wird sieh deshalb elektro
negativ gegentiber der intakten, noch normal positiv polarisierten Ober
flache einer ruhenden Organ stelle verhalten. Diese durch eine zunaehst 
noch lokale Erregung auftretende Potentialdifferenz ist nach der 
Membrantheorie die Quelle des Aktionsstromes. 

Wir wollen hier nur eine einzelne Phase des Aktionsstromes be
rticksichtigen und nieht den erst durch die Fortleitung der Erregungs
welle zustande kommenden doppelphasigen Aktionsstrom. Leiten wir 
von einer erregten und einer aus irgendeinem Grunde dauernd unerregt 
bleibenden Stelle eines Organes die entstehenden Strome zu einem 
Galvanometer ab, so sehen wir, dafi im Momente des Wirksamwerdens 
eines Reizes ein an Starke allmahlieh zunehmender Strom auftritt, 
der im Ableitungskreise von der ruhenden zur erregten Stelle fliefit. 
Er erreicht nach verschieden langer Zeit das Maximum seiner elektro
motorisehen Kraft ("Anstiegszeit" des Aktionsstromes) und nimmt 
dann, mit etwas geringerer Gesehwindigkeit wieder an Starke ab, urn 
nach einiger Zeit vollkommen zu erloschen. Dieser Abnahme des 
Aktionsstromes entsprieht nach der Membrantheorie eine allmahliehe 
Wiederentwieklung der elektrischen Doppelschicht an der zuvor er
regten Stelle, also eine Wiederherstellung des ursprtinglichen Ruhe
zustandes an der Organoberflaehe. 

Wir bezeichnen einen Erregungsvorgang, der nur von einem einzigen, 
nieht von mehreren nacheinandedolgenden Aktionsstromen begleitet 
ist als eine "Einzelerregung". Die schade Isolierung einer solchen 
Einzelerregung ist nieht immer leicht moglieh; sie ist in vielen Fallen, 
z. B. bei der Drtisentatigkeit, tiberhaupt noch nicht gelungen, so dafi 
wir heute aueh noch nicht mit Bestimmtheit sagen konnen, ob die 
Erregung der Drtisenzellen in dieser Hinsicht unmittelbar mit der einer 
Muskel- oder Nervenfaser verglichen werden kann. Die Sehwierigkeit 
des Studiums der isolierten Einzelerregung liegt vor allem darin, daB 
die Organe meist aus einer groBen Zahl erregbarer Elemente, Muskel-, 
Nervenfasern usw. zusammengesetzt sind, so daB wir an ihnen meistens 
nur die Summe der Erregungen aller dieser Elemente beobachten, und 
erst durch schwierige Kunstgriffe die Vorgange im isolierten Einzel
element untersuehen konnen. 

Zuerst wurde die Einzelerregung in der "Zuckung" des Muskels 
erkannt, jener rasch vortibergehenden Kontraktion, mit der der Wirbel-
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tierskelettmuskel auf sehr kurz dauernde Reize reagiert. Die rasche 
Aufeinanderfolge solcher Einzelerregungen bezeichnen wir nach der 
kontinuierlichen Zusammenziehung, die ein Muskel bei frequenter 
Reizung zeigt, als "Tetanus". 

Zu einer Definition der Einzelerregung werden wir natiirlich erst 
dann gelangen, wenn wir das Wesen der Erregung an und fUr sich 
erkannt haben werden; es kann sich also bei dem Versuche einer Ab
grenzung des Begriffes Einzelerregung heute im wesentlichen nur darum 
handeln, sie von tetanischen und tonischen Erregungszustanden zu 
unterscheiden, wobei wir als "tonisch" Hinger dauernde Verkiirzungs
zusUinde kontraktiler Elemente bezeichnen wollen, den en - im Gegen
satz zum Tetanus - nicht periodisch wiederkehrende Erregungen, 
sondern eine hypothetische kontinuierliche Zustandsanderung zugrunde 
liegt. 

Wir sehen das wichtigste Kriterium der Einzelerregung darin, daB 
ihr ein einzelner, je nach der Art der Ableitung ein- oder zweiphasischer 
Aktionsstrom entspricht. Nur aus dem Verlaufe der Aktionsstromkurve 
konnen wir, also etwa bei tragen Kontraktionen (z. B. glattmuskeliger 
Organ e) , sagen, ob solche Kontraktionen als Einzelerregungen, als 
summierte Kontraktionen oder als Tetani aufzufassen sind. Es gibt 
aber FaIle, in den en uns auch die Aktionsstrome noch im Stiche lassen; 
so ist z. B. aus dem Verlaufe der Strome, die man von einer schwitzenden 
Katzenpfote ableiten kann (WANG und RICHTER), nicht zu entnehmen, 
ob hier sozusagen eine Einzelerregung des gesamten SchweiBdriisen
apparates vorliegt oder nur eine Summe zahlreicher phasendifferenter 
Stromchen der einzelnen Driisen. 

Auch die Aktionsstromkurve kann also unter Umstanden nur schein
bar ganz einheitlich und glatt verlaufen. Mit absoluter Sicherheit 
konnen wir die zeit lichen Verhaltnisse oder die ableitbare elektro
motorische Kraft einer Aktionsstromphase nur dann beobachten und 
messen, wenn wir sie von einer einzigen erregten Faser ableiten oder 
von einem parallelfaserigen Organ, das aus funktionell vollkommen 
gleichartigen Fasern zusammengesetzt ist. Selbst an einem scheinbar 
so homogenen Organ, wie einem Nerven einer Wirbeltierextremitat 
haben ERLANGER u. GASSER nachgewiesen, daB der Aktionsstrom 
sich aus mehreren, in mancher Hinsicht voneinander verschiedenen 
Partialaktionsstromen zusammensetzt. Diese Entdeckung war, ebenso 
wie die Ableitung der Aktionsstrome, von einer einzelnen Faser (ADRIAN 
u. Y. ZOTTERMANN [1, 2 und 3]) nur durch eine weitgehende Ver
starkung der Strome mittels Elektronenrohren moglich. Sie wurde 
ferner wesentlich erleichtert durch die Verwendung der BRAuNschen 
Rohre an Stelle eines Galvanometers (GASSER u. ERLANGER). Der 
Vorzug der BRAUNschen Rohre liegt in dem Fehlen einer tragen Masse, 
denn das Kathodenstrahlbiindel folgt ohne Tragheit allen durch die 
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verstarkten Aktionsstrome hervorgerufenen Schwankungen des elek
trischen Feldes. Die recht bedeutenden Fehler, die nach unseren heutigen 
Kenntnissen an den alten Methoden haften oder noch haften konnen, 
bedingen es, dafi wir viele altere Angaben fiber den Verlauf von Aktions
stromen verschiedener Organe heute mit einer gewissen Skepsis ansehen 
mfissen. 

An der Muskelfaser kann uns die Formanderung, die Kontraktion 
und ihr Fortschreiten als "Kontraktionswelle" in ahnlicher, wenn auch 
nicht in so vollkommener Weise Aufschlufi fiber gewisse Eigentfimlich
keiten des Erregungsablaufes geben, wie der Aktionsstrom. Auch die 
Beobachtung von Flimmerepithelien, amoboiden Bewegungen, manchen 
Leuchtphanomenen usw. sind zum Teil in dieser Hinsicht verwertbar. 
Aber wir konnen oft aus dem Aktionsstrombild entnehmen, dafi Kon
traktionsvorgange, die aufierlich ganz den Eindruck einer Einzel
erregung machen, sich doch aus kfirzeren oder auch langeren Gruppen 
von Einzelerregungen zusammensetzen, wie z. B. der Herzschlag der 
Arthropoden oder die Schluckwelle am quergestreiften Osophagus
abschnitt. Speziell sind Angaben fiber die "Zuckungsdauer" trage 
reagierender Muskeln, vor allem der glatt en Muskeln, nicht ohne weiteres 
zu vergleichendenBetrachtungen brauchbar; abgesehen von der M6g
lichkeit, dafi solche Muskeln auf Einzelreize mit Tetanis reagieren, 
sind Angaben fiber ihre Zuckungsdauer fUr unsere Zwecke auch deshalb 
nicht ohne weiteres verwertbar, weil L. u. M. LAPICQUE (1) gezeigt 
haben, dafi die Kontraktion z. B. des Schliefimuskels der Krabben
schere (Carcinus maenas) ganz verschieden verlauft, je nach dem, ob 
wir zur Reizung einen (inadaquaten) Induktionsstrom verwenden oder 
einen kurzen galvanischen Stromstofi. Auf diesen letztgenannten Reiz 
reagiert z. B. die Krabbenschere mit einer viel rascheren Kontraktion 
als auf einen Induktionsschlag. Diese Erfahrungen drangen uns dazu, 
allgemeine Erregungsgesetze eher am Verhalten der Aktionsstrome als 
an anderen Begleiterscheinungen des Erregungsvorganges zu studieren. 
EWALD HERING (2) hat auf Grund seiner Vorstellungen fiber die Vor
gange in der lebendigen Substanz bekanntlich grundsatzlich zwischen 
assimilatorischen und dissimilatorischen Prozessen unterschieden, und 
zwar sah er in dem Erregungsvorgang einen Ausdruck fUr das Dber
wiegen der Dissimilation fiber die Assimilation. Ich habe schon erwahnt, 
dafi auch die besten Kenner der Nervenerregung, BISHOP, ERLANGER 
u. GASSER, ganz analog wie HERING zwei gegensinnige Vorgange bei 
der Nervenerregung postulieren; sie schreiben: "the discharge due to 
excitation is the result of one reaction, possibly located in the neuro
fibrils, which proceeds logarithmically, until abruptly inhibited by the 
second or recovery reaction, possibly between fibrils and neuroplasm 
substance". 

Jede Einzelerregung besteht ganz allgemein gesprochen aus einer 
Ergebnisse der Biologie VI. 23 
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dissimilatorischen und einer einzigen ihr folgenden assimilatorischen 
Phase. Es ist kein Gemeinplatz, dies auszusprechen, denn es ware 
durchaus denkbar, daB wir Einzelerregungen kennen lernten, bei denen 
z. B. der dissimilatorischen Phase ein assimilatorischer "Vorschlag" 
voranging, d. h., daB das zu erregende Gewebe durch den Reiz zuerst 
gewissermaBen zur optimalen Bereitschaft oder optimalen Leistungs
fahigkeit aufgeladen wtirde, so wie - urn einen drastischen (allerdings 
auch hinkenden) Vergleich zu wahlen - dem Niesen eine tiefe ·In
spiration vorangeht. Es ist zu vermuten, daB sich ein solcher assimila
torischer Erregungsvorschlag als positive Vorzacke vor dem Aktions
strom auBern wtirde. Ein solcher Vorschlag ist mit absoluter Regel
maBigkeit an den Aktionsstromen des Ureters zu beobachten (ORB ELI 
u. BRUCKE), ohne daB eine sichere Deutung hierfUr bisher moglich 
ware. Den Ureteraktionsstromen auBerordentlich ahnlich verlaufen die 
Aktionsstrome des Wiederkauermagens (VAN DER HEYDE); auch sie 
zeigen meist vor der negativen Hauptphase einen positiven Vorschlag 
und sie enden auch wie die Ureteraktionsstrome mit einer positiven 
Nachschwankung. Merkwtirdigerweise findet CRAIB (1 und 2) ganz 
analoge dreiphasige (positiv-negativ-positive) Aktionsstrome auch an 
den Herzmuskelstreifen und am Froschsartorius, wenn er die Organe 
nicht in Luft sondern unter RINGERScher Losung untersucht. Es scheint 
mir aber doch noch fraglich, ob wir, wie dies CRAIB tut, solche positive 
Vor- und Nachzacken als typisch fur den normalen einphasigen Aktions
strom ansehen sollen. 

Bei allen Nerven, Muskeln und elektrischen Organen, sowie auch 
bei den reizleitenden Systemen sensitiver Pflanzen auBert sich die 
Erregung durch eine im Prinzip gleichartige vorubergehende Potential
anderung, welche die Ableitung des typischen einphasischen Aktions
stromes ermoglicht, der im Ableitungskreis von irgendeiner ruhenden 
Organstelle zur erregten verlauft. Die Untersuchung der elektro
motorischen Kraft dieser Strome hat wenig Wert, da wir ja immer nur 
einen Bruchteil, und zwar einen seiner GroBe nach nicht zu bestimmen
den Bruchteil des Aktionsstromes ableiten konnen. Auffallend scheint 
es mir immerhin, daB - abgesehen von den elektrischen Organen der 
Zitterfische - sich an fast allen erregbaren Geweben Werte von einigen 
I0-3 bis IO- 2 Volt fUr die elektromotorische Kraft der ableitbaren 
Aktionsstrome ergeben. Sehr niedrige Spannungen hat GARTEN (4) an 
einphasischen Aktionsstromen des N. splenicus des Pferdes gemessen 
(etwa 2 bis 4 X IO-4 Volt). Niedrige Werte finden sich auch bei der 
glatt en Muskulatur, so fand ich (1) am M. retractor penis des Hundes 
Werte von Ibis 2 X IO- 3 Volt; GARTEN (4) schatzt das Maximum der 
elektromotorischen Kraft bei Hunde-Ischiadicis auf 4 Millivolt. 

AuBerordentlich schwache Strome hat ferner ADRIAN (5) von sen
siblen, im N. ischiadicus verlaufenden Muskelnerven des Frosches ab-



Vergleichende Physiologie des Erregungsvorganges. 355 

geleitet. Die elektromotorische Kraft der Einzelaktionsstrome lag bei 
diesen Versuchen zwischen 0,015 und 0,025 Millivolt. (Man beachte 
aber hierbei den breiten NebenschluB durch die tibrigen, nicht erregten 
Fasem des Nerven.) Am Nervus olfactorius des Hechtes betragt dagegen 
die elektromotorische Kraft des Aktionsstromes nach den von GARTEN 
([3]; vgl. speziell Tafel XIII) mitgeteilten, korrigierten Kapillarelektro
meterkurven bis zu 0,01 Volt. Von der Skelettmuskulatur der warm
und kaltbliitigen Vertebraten lassen sich Aktionsstrome von etwa 2 bis 
8 X 10- 2 Volt ablei ten. Ftir die maximale Kraft der Aktionsstrome des 
Froschsartorius werden z. B. Werte von 0,026 bis 0,037 Volt angegeben 
(ADRIAN und OWEN). Ahnliche Werte ergeben sich aus den von UM
RATH (4) mitgeteilten Kurven der Negativitatswellen bei sensitiven 
Pflanzen (Biophytum und Mimosa). 

1m allgemeinen gilt die Regel, daB trage verlaufende Erregungs
wellen von schwacheren Aktionsstromen begleitet werden als rasch 
verlaufende Erregungen; doch verliert diese Regel ihre Giiltigkeit, 
wenn wir sehr verschiedene Organe vergleichen. So entspricht z. B. 
die elektromotorische Kraft der sehr langsam ablaufenden Negativitats
wellen bei Pflanzen jener, die wir bei den raschesten Erregungen im 
Tierreich beobachteten. 

Von ganz anderer GroBenordnung ist bekanntlieh die Spannung der 
Entladungen der elektrischen Fisehc, die mehrere hundert Volt betragen 
kann; so bet rug z. B. die Sehlagspannung bei einem von EILENFELDT 
beobaehteten, go em langen Zitteraal 866 Volt! Wenn man aber aus 
dem Verhaltnis der Sehlagspannung zur Zahl der hintereinander ge
schalteten einzelnen Platten des elektrisehen Organs den Anteil eines 
einzelnen elektrischcn "Elementes" bereehnet, so erhalt man Werte, 
die noeh von der GroBenordnung der sonst zu beobaehtenden bio
elektrisehen Potentiale sind (vgl. H. ROSENBERG). Ftir Raja sind pro 
Platte etwa 0,02 Volt errechnet worden, fUr eine einzelne Malopterurus
platte, ebenso wie fUr eine Torpedo- oder eine Astrapeplatte etwa 
0,08 Volt. Die hoehsten Werte seheinen bei Gymnotus vorzukommen 
(etwa 0,14 Volt). 

Die elektromotorisehen Vorgange bei der Drtisentatigkeit oder z. B. 
die Netzhautstrome sollen hier nieht erortert werden, da wir noeh nieht 
gentigend dartiber orienticrt sind, ob diese Vorgange mit den typischen 
Aktionsstromen erregungsleitender Gewebe un mittel bar vergliehen 
werden dtirfen. Wesentlieh groBeres Interesse als die cum copia salis 
aufzunehmenden Angaben tiber die elektromotorische Kraft der ableit
baren Aktionsstrome verdienen die zeitlichen Verhaltnisse des Aktions
stromverlaufes bei den verschiedenen Geweben. Ausnahmslos finden 
wir, daB die Anstiegszeit des Aktionsstromes (die "Crescente") ktirzer 
ist als die Abfallzeit; da die Rtickkehr der Aktionsstrome zum Null
wert asymptotisch erfolgt, laBt sich ihre Gesamtdauer nicht exakt messen. 

23* 
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Wohl aber konnen wir die Anstiegszeit der Aktionsstrome in vielen 
Fallen reeht genau angeben. Die zuverHissigsten Angaben beruhen auf 
den Messungen an den bisher allerdings erst sparlieh vorliegenden 
Kurven, die mit Hilfe des Kathodenstrahl-Oszillographen gewonnen 
worden sind, und an korrigierten Kapillarelektrometerkurven. Die 
Messungen an Saitengalvanometeraufnahmen kommen den richtigsten 
Zeitwerten um so naher, je trager die verzeiehnete Stromschwankung 
verlauft, und je rascher sieh die Saite einstellt (je sHirker sie gespannt 
ist). Eine Fehlerquelle bei der Messung der Anstiegsdauer eines Aktions
stromes liegt in vielen Fallen auch darin, daJ3 nieht alle Gewebselemente, 
deren Aktionsstrom abgeleitet wird, absolut gleiehzeitig in Erregung 
geraten. Wenn z. B., wie dies in der Regel der Fall ist, innerhalb eines 
Nervenstammes Fasern von verschiedener Leitungsgeschwindigkeit ver
einigt sind, so werden diese Fasern mit um so gro/3eren zeitlichen Diffe
renzen in Erregung geraten, je weiter die Erregungswelle von der Reiz
stelle aus gelaufen ist; wir werden dann an der Reizstelle selbst ktirzerc 
Werte flir die Anstiegszeit der Aktionsstrome messen als an anderen 
von der Reizstelle entfernteren Stellen (vgl. ERLANGER, BISHOP U. 

GASSER). Sieher spielt diese Fehlerquelle z. B. auch bei den Aktions
stromen von Herzabsehnitten eine groJ3e Rolle. Es ist klar, daJ3 wir 
die Anstiegszeit des Aktionsstromes nur an "einphasischen", d. h. von 
einer intakten und einer vollkommen abgetoteten Stelle" abgeleiteten 
Aktionsstromen mess en konnen, wei) bei der Ableitung von zwei intakten 
Stellen eines Organes die zweite, entgegengesetzt gerichtete Aktions
stromphase die erste meist vor Erreiehung ihres Maximums unterbricht; 
so ist z. B. die R-Zacke des Elektrokardiogrammes flir die Messung der 
Anstiegszeit des Ventrikelaktionsstromes vollig unbrauchbar. 

Ftir kontraktile Organe kann uns aueh der zeitliche Verlauf der 
Form- und Spannungsanderung wahrend der Erregung einen Anhalts
punkt flir die vergleichende Betrachtung geben. Eine gewisse Un
sicherheit haftet aber - wie oben schon erwahnt wurde - solchen 
vergleiehenden Beobaehtungen deshalb an, weil wir aus dem Verlauf 
z. B. der Kontraktionskurven eines Muskels nicht ohne weiteres sagen 
konnen, ob dieser Kontraktion wirklich eine Einzelerregung zugrunde 
liegt. Speziell gilt dies Bedenken flir die glatte Muskulatur und flir 
die Muskeln und andere kontraktile Elemente der Avertebraten, tiber 
deren Physiologie wir noch wenig unterrichtet sind. 

Wie sehr unter Umstanden das zeitliche Verhalthis zwischen der 
Kontraktions- und der Expansionsphase bei kontraktilen Geweben von 
Avertebraten von jenem Verhaltnis abweichen kann, das wir von der 
Vertebratenmuskulatur her kennen, zeigt z. B. die Kurve der Langen
anderung des Stieles von Vorticell:1. Diese Kurve (Abb.8) ist naeh 
Messungen an den Aufnahmen eines kinematographischen Films ge
zeiehnet (BELEHRADEK u. PASPA). Die beiden Phasen dauern bei 
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der Vorticelle < 63 (J und 1750 (J, wahrend die Vergleichswerte fUr den 
Froschsartorius 32,4 und 64,8 (J sind (BETHE u. HAPPEL). 

Die einzelnen Fasern eines Organs dtirften wohl kaum je funktionell 
einander alle ganz gleichen. Oft ist aber der Unterschied in der Reak
tionsgeschwindigkeit so groB, daB z. B. ein Muskel auf eine Einzel
reizung mit einer doppelgipfeligen Zuckung oder einem solchen Aktions
strom reagiert. So zeigt z. B. die Zuckungskurve des M. supraspinatus 
der Katze zwei Gipfel (nach 36 bis 48 (J und nach tiber roo (J [DENNY
BROWN U. LIDDEL]); ebenso zeigt der aus glatter und quergestreifter 
Muskulatur sich auf
bauende Osophagus 
der Sauger einen 
zweigipfeligen Ak
tionsstrom (BRUCKE 
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u. INOUYE). Nach ~ 

BREMER lassen sich ~ G 
. ~ 

an allen Amphibien- ~ 
muskeln zwel ver- !I 
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,....~ 
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schieden rasch rea
gierende kontraktile 
Elemente nachwei
sen; er konnte z. B. 
am Froschgastrokne
mius durch Doppel
reize (Intervall etwa 
3 bis 6 (J) neben der 
gew6hnlich zu beob

Abb. B. Verlauf der Verkurzung und Expansion des Stieles einer Voyti
celie nach Messungen an den Einzelaufnahmen eines kinematographischen 
Films (16 Aufnahmen in der Sekunde). (Nach BELEHR.'DEK u. PASPA.) 

achtenden, rasch verlaufenden Zuckung noch eine zweite tragere Kon
traktion beobachten. 

DaB bei Einzelzuckungen verschieden rasch reagierender Muskeln 
die Dauer des Aktionsstromes jener der Kontraktion annahernd pro
portional ist, ist mehrfach fcstgestellt worden. So fand z. B. BABKIN, 
daB der Aktionsstrom ' des trage reagierenden M. hyoglossus durch
schnittlich in 8,8 (J sein Maximum crreicht, der des rascher sich kon
trahierenden M. sartorius schon in 6,3 (J (Temp. 100 bzw. 9 bis 80 C). 

5ehr haufig beobachtet man nach Ablauf eines einphasischen Aktions
stromes einen sogenanntcn "Negativitatsrtickstand". Diese verz6gerte 
Ruckkehr zum normalen elektrischen Potential ist besonders stark an 
Crustazeennerven ausgepragt, an denen LEVIN (in dieser Arbeit findet 
sich die altere Literatur) sic studiert hat. Es handelt sich dabei urn 
einen Vorgang, der sicher an der von der Erregungswelle durchlaufenen 
Faser lokalisiert ist, und nicht etwa urn eine vortibergehende Abschwa
chung des Langsquerschnittstromes infolge einer Anderung des Quer
schnittpotentials. Am Krabbennerven (Maia, Cancer und Homarus) 
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und wohl auch an anderen Organen nimmt der Negativitatsruckstand 
mit der Ermudung stark zu; es liegt deshalb der Gedanke nahe, daB 
der protrahierte Verlauf des Aktionsstromabfalles als Ausdruck fur 
den Ablauf von Restitutionsvorgangen anzusehen ist. Eingehend ist 
dieser Negativitatsruckstand am Froschnerven von AMBERSON und 
DOWNING (2) studiert worden. Sie fanden, daB er o,Sbis I Sekunde 
lang nachweisbar sein kann, und daB ihm regelmaBig eine positive 
Nachschwankung von 3 bis S Sekunden Dauer folgt, deren E.K. hochstens 
40 Mikrovolt betragt. Diese positive Nachschwankung ist offenbar 
identisch mit jener, die HERING (1) als erster nach tetanischer Reizung 
des Nerven beobachtet hat und die spater GARTEN (3) am Hecht
Olfaktorius auch nach Einzelerregungen auftreten sah. In einzelnen 
Versuchen fan den AMBERSON u. DOWNING, daB dieser positivenNach
schwankung noch eine ganz schwache negative Phase folgte. Wir sehen 
also, daB anscheinend auch die Einzelerregung mit mehrfachen negativen 
und positiven Phasen abklingt, wie wir sie seit langem fur die optischen 
Nachbilder wissen, und wie dies auch beim Augennystagmus nach Ab
schluB einer Rotation der Fall ist (vgl. M. H. FISCHER). 

In der folgenden Tabelle sind aus der Literatur die zuverlassigsten 
Werte fUr die Anstiegszeit des Aktionsstromes und meist auch fur die 

Tabelle 3. Anstiegszeit, AnstiegsUinge der Negativitatswelle und 
Leitungsgeschwindigkeit der Erregung. 

Pflanze: 

Biophytum sen-
sitivum ' 

Neptunia olera
eea . 

Mimosa SPegaz
zinii 

Leitendes 
System: 

Rasche { 
Leitung 

Langsame { 
Leitung 

Rasche { 
Leitung 

Langsame { 
Leitung 

Rasche { 
Leitung 

Mimosa pudica i Langsame { 
I Leitung 

I 
I 

Nitella mucronata; 

Pflanzen. 

Pflanzenteil: 

Blattspinde1 . 

Sekundarer Blattstiel 
Primarer Blattstiel . 
Sekundarer Blattstiel 
Primarer Blattstiel . 

i 2,24 I 
II, 1,25 

1,14 
3,80 
4,5 2 

0,3 1 

1,22 
0,99 
0,116 
0,109 

SekundarerBlattstiel 0,66 1,93 
Primarer Blattstiel . '0,79 1,24 
SekundarerBlattstiel 2,28 0,39 
Primarer Blattstiel 2,23 0,26 

Primarer Blattstiel. 0,40 26,0 
Stamm 0,45 5,0 
Blattchen 1,10 0,16 
Sekundarer Blattstiel T,60 0,30 
Primarer Blattstiel 1,15 2,0 I 

Stamm basipetal. ,1,10 0,88 I 

Internodialzelle I I, 1 ±0,1 2,2 ± 0,2 1[ 

(240 C) 

0,751 

1,53 I' 

1,03 

0.45 
0,5 1 

Autor: 

1,27 I 

0,98 I UMRATH (4 
0,89 : 

0,58 
i: 

10,4 
2,25 ' 
0,18 

0.48 
2,3 
0,97 

2,4 I UMRATH (.5 
! 
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Tiere. 

Anstiegszeit Leitungsge- Anstiegs-

Tier Organ der Negativi- schwindig- Hinge der 
Autor tatswelle in keit in .Negativi-

Sek. cm sec-[ tatswelle 
in cm 

Avertebraten. 
Sipunculus nU~.1 dus. Retractor 0,026 103 2,7 R. F. FUCHS 
Anodonta Verbindungsnerv 0,1 5 0,5 J. LEINEWEBER 

Aplysia . Kropf 2,3 
(I3-I6°q 

1,7 3,9 R. DITTLER (I) 
(3-5 1 

Eledone mo-
schata Mantelnerv 0,0041 

Eledone mo-
63 0,26 S. FUCHS 

schata 0,0027 452 1,2 BORUTTAU (I) 
Octopus vulgaris 0,0062 ISS 0,96 S. FUCH;; 
Octopus vulgaris 0,0019 45 1 0,86 BORUTTAU (2) 
Scaeurgus tetra-

cirrus (Cepha-
lopode) 0,0058 147 0,85 S. FUCHS 

Vertebraten. 
Hecht. N. oltactorius 0,05 6-9 !ca.o,s S. GARTEN (I) 

(0,02-0,08) (5° q I 

16-24?00qi NICOLAI 
Frosch Herzventrikel [ I 0,1 0,7 E. D.ADRIA:-I (3) 
Frosch M.hyoglossus (3,6°q, 0,01 45 55,0 I 0,8 B. P. BABKI~ 

M. sartorius (3,6°q I 
±0,ooI03 ±44 ±o,08 

Frosch 0,00956 123 1,18 B. P. BABKIN 

(I,7oq I 
±o,00088 ±7,4 ±0,129 

Frosch 0,0188 70 1,3 2 GARTEN (2) 
Frosch 

" " (19° q I 0,0025 293 0,73 GARTEN (2) 

N.ischiadicus 2 (21 b.1 
0,0035 130 0,46 ADRIAN U.OWEN 

Frosch 
240 q r Wellen 0,0007 1500 1,05 } ERLANGER U. 

~ Wellen 0,0007 2500 1,75 GASSER 
a Wellen 0,0007 4200 2,94 

Testudo graeca . M. retr. penis (5°q 0,05 IS 0,75 P. HOFFMAN" (5) 
Hund. M. retractor penis 2 0,4 0,8 E. TH. 

(Mittelwert) Mittelwert v. BRUCKE (I) 
(0,07-0,9) 

Hund. Ureter 0,2-0,4° ca. 3 0,6-1,2 L. A. ORBELI U. 
E.TH.V.BRUCKE 

Pferd. N. splenicus 0,068 55 (47-63) 3,7 GARTEN (4) 
Hund. N. saphenus 0,00046 8330 3,8 } ERLANGER U. N. tibialis 0.00043 8040 3,5 GASSER N. phrenicus 0,00069 5290 3,6 

1 Bei dem komplizierten Faserverlauf und der Verquickung von Reiz
leitungssystem und Myokard sind diese Werte nicht sicher. SCHELLONG u. 
TIEMANN haben mit nicht ganz einwandfreier Methodik versucht, die Dauer 
des Erregungsanstieges am Herzstreifenpraparat (Froschventrikel) zu be
stimmen; ihre Werte (wenige u) sind zu klein. 

2 Die Ergebnisse zahlreicher Versuche an Nerven verschiedener Frosch
arten und an verschiedenen Nerven des Hundes finden sich bei ERLANGER 
u. GASSER (1. c. S. 638f£') zusammengestellt. 
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Leitungsgeschwindigkeit der Erregung in verschiedenen pflanzlichen 
und tierischen Organen zusammengestellt. Das Produkt dieser beiden 
Werte ergibt die "AnstiegsHinge" der Negativitatswelle, das ist die 
Lange jener Strecke, die wahrend des Ablaufes einer Erregungswelle 
jeweils gleichzeitig sich im Stadium zunehmender Negativitat befindet. 

Ein Teil der in die Tabelle aufgenommenen Werte stammt aus einer 
Zusammenstellung von UMRATH (2), der auch einzelne Werte an publi
zierten Kurven verschiedener Autoren gemessen bzw. berechnet hat. . 

Die auBerordentliche Verzogerung des Ablaufes des Erregungsvor
ganges eines Warmbliiternerven bei niedriger Temperatur zeigt eine von 
CREMER ([1J, S. 890) aufgenommene Kurve des einphasischen Aktions
stromes eines Ischiadicus von einem winterschlafenden Murmeltier bei 
etwa 100 C. Der Anstieg der Negativitatswelle dauert hier etwa 4 (/. 

Als Einzelerregungen haben wir auch die Schlage aufzufassen, aus 
denen sich die Entladungen der elektrischen Fische zusammensetzen. 
Die folgende Tabelle bringt die in der Literatur vorliegenden Angaben 
tiber die Dauer des Einzelschlages und seines Anstieges bei den ver
schiedenen elektrischen Fischen (vgl. H. ROSENBERG). 

Gymnotus electricus 
il1alopterurus . . . 

Torpedo. . . . . 

lap. Zitterrochen . 

Tabelle 4. 

Dauer des 
. Einzelschlags 

2,28-3.42 (1 

2,8(1 
2,8 (1 (I 5°) 
2,4 (1 (19°) 
39(1 ( 5°) 

6(1 

2.3-3,3 (1 

Dauer des 
Anstieges Autor 

0,47-0,95 (1 I EILENFELDT 
145 (1 i CREMER, zit. n. GARTEN (4) 

REMMLER 

CREMER naeh GARTEN (4) 
SCHONLEIN(l) 

GARTEN (4) 
FUJI 

Die hier zusammengestellten Beobachtungen zeigen auf das deut
lichste die auBerordentlich groBen zeitlichen Unterschiede im Verlaufe 
der Negativitatswelle. Die ktirzeste gemessene Anstiegszeit finden wir 
bei Warmbltiternerven (0.43(/ beim N. tibialis des Hundes); die langsten 
beobachteten Anstiegszeiten verhalten sich zu den kiirzesten wie 10000: I. 

Solche lange Zeiten von mehreren Sekunden finden sich an Organen der 
verschiedensten Organismen, an den Blattstielen sensitiver Pflanzen, an 
der Kropfmuskulatur der Schnecke Aplysia und am glatten M. retractor 
penis des Hundes. 

LAPICgUE war der erste, der die Beziehung erkannte, die zwischen 
der Dauer des Aktionsstromanstieges, der Fortpflanzungsgeschwindig
keit der Erregungswelle und damit auch der Chronaxie bei den verschie
denen Geweben bestehen. Als erste Annaherung stellte er (S. 357) die 
Regel auf, daB die Anstiegszeit des Aktionsstromes 3 Chronaxien betrag:e~ 
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Eine Prtifung dieser GesetzmaBigkeit ware nur so durchzufUhren, daB 
man an dem gleichen Praparat unmittelbar nacheinander Chronaxie und 
Anstiegszeit des Aktionsstromes bestimmte. SoIche Untersuchungen lie
gen noch nicht vor. Da beide Zeiten mit dem Zustande des untersuchten 
Organes, der Temperatur usw. stark schwanken, ist von vornherein zu 
erwarten, daB eine Zusammenstellung der von verschiedenen Unter
suchern unter verschiedenen Umstanden gewonnenen Daten kein be
friedigendes Resultat geben wird. Ich stelle in der Tabelle 5 einige aus 
den Tabellen lund 3 entnommenen Werte zusammen: 

Spezies 

Mimosa. 

Torpedo 
Frosch 

Hund 

Organ 

I 

Primarer 
Blattstiel 

Elektr. Organ . 
Herzventrikel . 

M. sartorius 
Motorische 
Fasern im 

N. ischiadicus I 

Motorischer 
Nerv 

Tabelle 5. 

Chronaxie 
in (f 

200-400 

0,5 
5 

0,z-0,5 
0,3-0,6 

0,15 

I Anstiegszeit II Verhaltnis von 
der Negativi- I Anstiegszeit zu 
tatswelle in (f Chronaxie 

1150 3-6 

2 4 
100 zo 

2,5-3.5 7- IZ 

0.7 I-Z 

(a-Wellen) 

0,4-0,7 3-5 

DaB die Angaben tiber die Anstiegszeit des Aktionsstromes des Her
zens unzuverlassig sind, habe ich schon erwahnt; der Wert von 100 a 
ist sieher zu groB, so daB auch das Verhaltnis von Anstiegszeit zu 
Chronaxie sicher kleiner als 20 ist. Auch die Anstiegszeit des Aktions
stromes des Froschmuskelsdtirfte weniger als 2,5 bis 3,5 a betragen. 
Die Tabelle zeigt im tibrigen, daB die bisher vorliegenden Beobachtungen 
die LAPICQuEsche Regel recht gut bestatigen. 

Es sei schon hier auf die Beziehung zwischen der Anstiegszeit des 
Aktionsstromes und der Leitungsgeschwindigkeit hingewiesen. Wie die 
Tabelle 3 sehr deutlich zeigt, ist die Anstiegsliinge der Negativitatswelle, 
das Produkt aus Anstiegszeit und Geschwindigkeit, bei allen unter
suchten Geweben annahernd eine Konstante. Die auBersten Werte, die 
sich in der Tabelle ftir die Anstiegslange der Erregungswelle an tieri
schen Objekten finden, sind 0,26 und 3,9 em, die meisten Werte liegen 
urn I cm. CREMER (2) hat auf Grund dieser interessanten Tatsache von 
einer "Zentimeterregel" der Erregungswelle gesprochen. 

Es sind mir keine Angaben tiber die Lange der Wellen metachron 
schlagender Zilien bei Infusorien oder bei Flimmerepithelien von Meta
zoen bekannt, doch werden wir in diesen Fallen Werte von ganz anderer 
GroBenordnung finden. Wenn wir z. B. fUr die Wimpern des Frosch
rachenepithels mit ENGELMANN (5) 12 Schlage pro Sekunde annehmen, 
so fielen auf einen Schlag 0,08 Sekunden, auf die eigentliche Erregungs-
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phase also hochstens 0,04 Sekunden; nehmen wir die Fortpflanzungs
geschwindigkeit (nach dem Transport von Tuscheteilchen zu urteilen) 
mit etwa 0,05 cm/sec- 1 an, so erhalten wir fUr die "Anstiegslange" einen 
Wert von 20 fl, der auch nach dem mikroskopischen Bilde zu urteilen 
annahernd richtig sein diirfte. Diese Wellen lange fallt so weit aus dem 
Bereich der sonst fUr Erregungswellen geltenden Werte heraus, daB dies 
die Annahme nahelegt, daB wir es bei dem metachronen Schlagen der 
Zilien nicht mit einer echten Erregungsleitung innerhalb des Flimmer
epithels zu tun haben. 

Wir haben bisher von Einzelerregungen verschiedener irritabler Ge
webe gesprochen und haben als Kriterium der Einzelerregung die ein
malige Anderung des elektrischen Potentials an der erregten Stelle; den 
"Einzelaktionsstrom", angesehen. Typische Einzelerregungen finden wir 
bei peripheren Nerven und bei den meisten Muskelarten bei ihrer kiinst
lichen Reizung mit sehr kurz dauernden Reizen; wir finden sie aber bei 
einer Reihe von Organen auch unter physiologischen Verhaltnissen, 
wahrend andere Organe wieder normalerweise nicht mit isoliert auf
tretenden Einzelerregungen reagieren, sondern mit Serien sich summie
render Erregungen, mit "Tetanis". 

Kompliziert konnen die Verhaltnisse werden, wenn wir es mit Er
regungen zu tun haben, die von einem Organ auf ein zweites "iibergehen" , 
bei denen also die Erregung eines primar erregten Systems den Reiz 
fUr ein zweites, sekundar zu erregendes bildet. Solche Falle sind iiberaus 
haufig, ja sie bilden im Organismus die Regel. Das einfachste Beispiel 
hierfiir bietet der motorische Nerv mit seinem Muskel: eine Einzel
erregung einer Nervenfaser lOst wieder eine Einzelerregung der von ihr 
innervierten Muskelfasern aus. Analog licgen die Verhaltnisse beim 
Wirbeltierherzen: Die systolische Einzelerregung des reizleitenden Appa
rates ruft auch hier eine Einzelerregung der von ihm abhangigen iibrigen 
Herzmuskulatur hervor. 

Neben diesen einfachen Fallen gibt es aber auch solche, in denen der 
Erregungsvorgang im sekundar erregten System keineswegs ein getreues 
Abbild des auslosenden Erregungsvorganges im primaren System ist. 
Ein besonders typisches Beispiel hierfiir bietet die Schluckwelle am 
Vertebratenosophagus. Diese Erregung der Osophagusmuslmlatur ist 
neurogen bedingt; durchschneidet man die motorischen Vagusfasern fUr 
den Osophagus, so laBt sich durch keinen wie immer gearteten Reiz 
mehr eine Schluckwelle auslOsen. Bei kiinstlichen, direkt auf die Oso
phagusmuskulatur oder auf die efferenten Vagusaste wirkenden Reizen 
"zuckt" der Osophagus, oder er kontrahiert sich tetanisch, aber er zeigt 
keine Schluckwelle. Die Muskulatur der oberen Osophagushalfte ver
halt sich also dann, wenn ihre Verbindung mit dem Schluckzentrum 
unterbrochen ist, so wie irgendein anderer quergestreifter Muskel, dessen 
motorischer Nerv durchschnitten worden ist. -'- AuBerlich unterscheidet 
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sich eine Schluckwelle kaum z. B. von einer Ureterwelle. Aber die Unter
suchung der Aktionsstrome zeigt, daB diese beiden Erregungsvorgange 
grundsatzlich voneinander verschieden sind: Die Ureterwelle ist eine 
Einzelerregung (L. ORBELI u. E. TH. v. BRUCKE), wahrend sich bei der 
Schluck~elle eine tetanische Kontraktion tiber die quergestreifte Oso
phagusmuskulatur fortpflanzt (E. TH. v. BRUCKE U. J. SATAKE). Da
nach ware also die Schluckwelle schein bar nicht als Einzelerregung auf
zufassen. Dem widerspricht aber manches: zunachst ihre auffallende 
auBere Ahnlichkeit mit typischen 
Einzelwellen; dann aber auch Schluckzentrum 

die Tatsache, daB jedem Schluck
akt, genau wie einer Einzelerre
gung, erst ein Refraktarstadium, 
dann aber eine tibernormale 
Phase der Erregbarkeit folgt. 

Eine ErkHirung fUr dies en 
scheinbaren Widerspruch gibt 
uns der bekannte Versuch von 
Mosso: Durchschneidet man 
namlich unter Schonung der Nn. 
recurrentes den Osophagus und 
lOs"t man dann reflektorisch eine 
Schluckwelle aus, so pflanzt sich 
diese Welle zunachst tiber die 
obere, dann - die Schnittstelle 
fiberspringend - fiber die untere 
OsophagusMlfte fort. Dieser Ver-
such beweist, daB die Osophagus-

Molorischer U1gwkert? 

1 

welle gar nicht auf der Fort- Abb. 9. Schema der im Schluckzentrum ablaufenden 
Erregungswelle, die wir als Osophaguswelle beim 

lei tung einer Erregung in der Schluckakt beobachten. 

Osophagusmuskulatur beruht, 
sondern daB die motorischen Fasern fUr die einzelnen Osophagusab
schnitte suk.zessive von oben nach un ten fortschreitend in Erregung ge
raten. Wir mfissen also zur Erklarung dieser aufeinanderfolgenden Er
regung der einzelnen motorischen Vagusfasern annehmen, daB sich im 
Schluckzentrum eine Erregung - zeitlich der Schluckwelle parallel 
gehend - ausbreitet, die zuerst auf jene Ganglienzellen iibergeht, aus 
denen die motorischen Fasern ftir den obersten Osophagusabschnitt 
stammen, dann auf jene Zellen, deren Fasern den nachst tieferen Oso
phagusabschnitt innervieren usw. Die schematische Abb.9 gibt diese 
Verhaltnisse wieder. 

Wir haben also neben der peripheren, unmittelbar zu beobachtenden 
Schluckwelle eine primare zentrale Welle anzunehmen, und es scheint 
mir nach allem hochst wahrscheinlich, daB diese primare Welle einer 
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tragen Einzelerregung entspricht, wahrend die von ihr ausgelOste, se
kundare Osophaguswelle tetanisch verlauft. 

Wir erkennen an diesem Beispiel, daS ein an einem peripheren Organ 
beobachteter Erregungsvorgang uns keineswegs immer ein exaktes Bild 
von dem ihm zugrunde liegenden primaren, zentralen Vorgang gibt. Die 
Moglichkeit einer solchen Inkongruenz werden wir immer im Auge be
halten mtissen. Es ware z. B. denkbar, daS sich ahnliche Verhaltnisse 
wie am Osophagus beim Arthropodenherzen finden werden. Die Systole 
dieser Herzen besteht in einem kurzen Tetanus der Herzmuskulatur, 
aber es muS dahingestellt bleiben, ob nicht die der Herzsystole zugrunde 
liegenden Erregungen der kardialen nervosen Zentren (z. B. des Herz
ganglions bei Limulus) aus Einzelerregungen bestehen, die im Rhythmus 
des Herzschlages aufeinanderfolgen. Auch peristaltische 'Wellen glatt
muskeliger Organe, in die ein Nervennetz eingebettet ist, konnten mog
licherweise ein recht ungetreues Abbild der in dem Nervennetz selbst 

~'-----......I 
Sekundiire.s ,rystem 
(~£m~ t>Ii8r !elan!) 

Abb. 10. Schema fUr das Verhalten eines periodisch in Einzelerregungen tatigen primaren Systemes 
und eines von ihm abhangigen, tetanisch reagierenden sekundaren Systemes. 

ablaufenden Erregungen sein. Wir beobachten sehr haufig mehr oder 
weniger rhythmisch wiederkehrende Tetani oder auch Gruppen von 
Einzelerregungen (Gruppen von Herzschlagen, periodisch wiederkehrende 
Gruppen von Schlagen elektrischer Fische, phasische spinale Reflexe 
usw.), und es scheint mir wahrscheinlich, daS auch in solchen Fallen 
sekundar tetanische Erregungen peripherer Organe im Gefolge trage ver
laufender Einzelerregungen primarer, meist nervoser Systeme auftreten, 
ahnlich wie z. B. die periodischen inspiratorischen Zwerchfelltetani auf 
trage Einzelerregungen im Bereiche des Atemzentrums zurtickgeftihrt 
werden konnten. 

Die Abb. 10 zeigt schematisch das Verhalten eines primaren und eines 
sekundaren Systemes in den zuletzt besprochenen Fallen. 

Das primare System, von dem ein sekundar erregtes abhangt, muS 
keineswegs immer nervos sein; wir sehen z. B. beim Wirbeltierherzen, 
daS die normale systolische Erregungswelle in einem muskuliiren "reiz
leitenden" Fasersystem ablauft und von diesem aus auf das Myokard 
tibergeht. Die Erregungswelle, die bei jeder Systole tiber die Herz
muskulatur ablauft, ist also nicht etwas dieser Muskulatur Eigenttim-
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liches, sondern diese Welle folgt sekundar der im primaren System, 
dem HIsschen Bundel und seinen Verastelungen fortschreitenden Er
regung. 

Eine wichtige Rolle spielt das Problem der Erregungsubertragung 
innerhalb des zentralen Nervensystems selbst, in dem ja Erregungen 
standig von einem Partialsystem (z. B. einem Neuron) auf ein nachstes 
ubergehen. Es ist experimentell festgestellt, daB Einzelerregungen in 
manchen Fallen auch nach der Passage einer Synapse als Einzel
erregungen weiter verlaufen konnen, daB also z. B. der Rhythmus, in 
dem wir ein nervoses Zentrum reizen, auch noch in einer nervosen Bahn 
nachweisbar sein kann, die nicht unmittelbar aus diesem Zentrum ent
springt, sondern die von den Erregungswellen erst nach der Passage einer 
oder auch mehrerer Synapsen erreicht wird. In anderen Fallen scheinen 
dagegen Neuronen auf ihnen zuflieBende Erregungswellen in einem 
Eigenrhythmus zu antworten. Anhaltspunkte fUr ein solches Verhalten 
zeigen, n ach QUERIDO, die pra- und postganglionaren Fasern des Sym
pathikusgrenzstranges, doeh liegen auch Versuche vor, die dieser Auf
fassung widersprechen (VEACH u. PEREIRA). Eine siehere Entschei
dung dieser Frage wird erst durch Versuehe zu erbringen sein, in denen 
die Aktionsstrome einzelner Nervenfasern untersueht werden, da die an 
Nervenstammen oder Bahncn bisher ermittelten Erregungsfrequenzen 
durch die Versuche ADRIANS und seiner Schuler sich als nicht maBgebend 
fur die uns allein interessierenden Frequenzen in den einzelnen Fasern 
erwiesen haben. 

Wie wir uns in all diesen Fallen die Erregungsubertragung von eine ill 
System auf ein zweites vorzustellen haben, laJ3t sich nicht ohne wei teres 
entscheiden. Es scheint mir am wahrscheinlichsten, daB diese Obcr
tragung durch Reizstoffe erfolgt, ebenso wie die Erregung vegetativ 
innervierter Organe durch ihre Nerven. Die Annahme, daB die trager 
verlaufende Erregungswelle eines primaren Systems ein £link reagierendes 
sekundares System "direkt" erregen konnte, stOBt deshalb auf Be
denken, weil wir aus verschiedenen Erfahrungen wissen, daB relativ 
langsam ansteigende Erregungswellen fur rascher reagierende Organe 
wenig geeignete Reize darstellen. So haben z. B. BREMER U. DE
LOYERS bei Kuhlung eines isolierten Kaninchenvorhofs eine StOrung der 
Erregungsleitung auf den nicht gekuhlten zweiten Vorhof beschrieben, 
ahnlich wie auch schon ENGELMA!'I!'I gefunden hatte, daB die Erregung 

. beim M. sartorius nicht von einer gekuhlten auf die ungekuhlte Halfte 
des Muskels ubergehen kann, wohl aber umgekehrt. 

Fur eine vergleichend physiologische Betrachtung des Erregungs
ablaufes liegt bisher nur recht wenig Material vor. Es ist zu erwarten, 
,daB mit den neuen empfindlicheren Methoden der Elektrographie sich 
.aueh die Aktionsstrome der Avertebratenorgane leicht werden beob
,aehten lassen, die bisher, so wie aueh die Aktionsstrome der glatten 
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Vertebratenmuskulatur, nur in ganz vereinzelten Fallen untersucht wor
den sind. 

AuBer den bereits erwahnten glattmuskeligen Organ en sind noch die 
peristaltischen Wellen am Wiederkauermagen (VAN DER HEYDE) und 
die Spontankontraktionen des isolierten Froschmagens (TSCHERMAK und 
FUNKE) elektrographisch untersucht worden. In beiden Fallen scheint 
die Peristaltik auf fortschreitenden Einzelerregungen zu beruhen. 

Auch die Aktionsstrome der Molluskenherzen weisen darauf hin, daB 
die Systolen hier als Einzelerregungen anzusehen sind. Die Elektro
kardiogramme des suspendiert schlagenden Ventrikels von Octopus und 
Eledone erinnern an den bei Vertebraten allgemein verbreiteten Verlauf 
des Elektrokardiogrammes (Initialschwankung und Nachschwankung). 
Das Elektrokardiogramm des Aplysia-Herzens zeigt zwar einen recht 
komplizierten Verlauf, doch ist es auch hier wahrscheinlich, daB die 
Systole so wie beim Helix-Herzen (L. EVANS), einer einfachen Erregungs
welle entspricht, und daB die Abweichungen des Elektrokardiogramms 
vom normalen Typus zweiphasischer Aktionsstrorne auf den kompli
zierten Verlauf der in Erregung geratenden Herzmuskelfasern zuriick
zufiihren ist (P. HOFFMANN [1, 2 und 3J). 

1m Gegensatz zu den Molluskenherzen scheinen die Herzen der Ar
thropoden - soweit dies untersucht ist - nicht Einzelkontraktionen aus
zufiihren, sondern sich bei jedern Herzschlag tetanisch zu kontrahieren. 
Dies geht aus den Elektrokardiograrnmen hervor, die HOFFMANN (2 und 3) 
von den Herzen von Limulus, Maja und Astacus abgeleitet hat. Die 
Aufeinanderfolge der einzelnen Erregungswellen ist bei dem tetanischen 
spontanen Schlag des Limulus-Herzens recht unregelmaBig; es wird 
neuer Versuche an dem in situ belassenen Herzen bedtirfen, urn tiber 
den Ablauf der einzelnen Erregungswellen und tiber ihre Frequenz 
naheren AufschluB zu bekornmen. Auch bei Maja und beim FluBkrebs 
lassen sich wahrend der Sy~tole rneist tetanische Aktionsstrome ableiten, 
wenn auch - speziell bei Astacus - Systolen vorkornmen, die nur von 
einer einzigen Aktionsstrornzacke begleitet sind. So1che Einzelaktions
strome treten auch regelrnaBig bei kiinstlicher Reizung des Herzens mit 
Einzelreizen auf. Bei M aja betragt die Anstiegszeit eines so1chen ein
phasischen Aktionsstromes (an einer von HOFFMANN publizierten Kurve 
gemessen) etwa 0,04 Sekunden. 

Ich habe in dem vorangehenden Kapitel die eigenttirnliche Tatsache 
besprochen, daB die Chronaxie (und auch die Leitungsgeschwindigkeit) 
bei verschiedenen Nervenfasern des gleichen Tieres eine Funktion der 
Dicke der einzelnen Nervenfasern ist. Nervenfasern von groBerem Quer
schnitt zeigen eine kiirzere Chronaxie und eine gro/3ere Fortpflanzungs
geschwindigkeit der Erregungswelle als Fasern von kleinerern Quer
schnitt. Es ist a priori zu erwarten, daB auch der Ablauf der Einzel
erregung, also z. B. die Dauer des Aktionsstrornes, von der Dicke der 
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Nervenfasern abhangig ist, doch ist diese Beziehung z. B. ftir die ein
zelnen, verschieden dicken Fasern eines Nervenstammes bisher noch 
nicht festgestellt worden. Es ist nun vergleichend physiologisch von be
sonderem Interesse, daJ3 sich diese Beziehung zwischen Faserdurchmesser 
und Erregungsablauf anscheinend bei der Herzmuskulatur wiederfindet. 
LEWIS (1 und 2) gibt dies an, und er spricht von einem "Gesetz des Herz
muskels", demzufolge mit der Dicke der Fasern die Leitungsgeschwindig
keit und der Glykogengehalt zunehmen, die Systolendauer und die 
Rhythmizitat abnehmen. LEWIS steUt das folgende Schema auf, dessen 
Zahlen aber nicht absoluten Werten entsprechen, sondern nur Ordnungs
zahlen sein sollen I : 

Faserart 

Nodales Gewebe. 
Ventrikel ... . 
Vorhof .... . 
PURKIN]Esche Fasern . 

Tabelle 6. 

Faser
dicke 

I 

2 

3 
4 

t 
' I 

Glykogen- Leituhn~s- Systolen- !Rhythmi-
G h 1 Igesc WIn· d .. .. 
eat digkeit: auer: zltat 

2 

3 
4 

2 

3 
4 

4 
3 
2 

(I) 

4 
3 

(2) 
(I) 

Bei der unregelmaJ3igen Form der Bausteine des Myokards erscheint 
es aber, wie mir Herr Kollege KOLMER freundlichst mitteilt, fragIich, 
ob die Dicke der einzelnen Muskelfasern einwandfrei festzustellen ist. 

Einem Versuche aus ISHIKAWAS Institut ([1], S.32) entnehme ich 
die folgenden Systolenanstiegszeiten fUr den Sinus, Vorhof und die 
Kammer eines Krotenherzens: 0,28 Sekunden (0,21 bis 0,37), 0,35 Se
kunden (0,20 bis 0,42) und 1,0 Sekunden (0,6 bis 1,2). Es ist aber zu 
bedenken, daJ3 wir es bei den HerzabschI}itten nicht mit synchronen 
Kontraktionen samtlicher Muskelfaserbundel zu tun haben, so daJ3 die 
Systolendauer der einzelnen Muskelelemente sicher kurzer ist als die 
hier angegebenen Zeiten. 

B. Das Alles-oder-Nichts-Gesetz. 
Fur sehr viele Organe gilt das Gesetz, daJ3 die Einzelerregung ihrer 

Elemente nicht abstufbar ist, d. h., eine einzelne Faser, z. B. eines Ner
ven oder eines Muskels, ist jeweils nur einer ganz bestimmten Erregungs
groJ3e fahig, und diese GroJ3e der Erregung ist vollkommen unabhangig 
von der Starke des auslOsenden Reizes; die Erregung ist ieweils maximal. 
Das beste, immer wieder verwendete Vergleichsobjekt aus der Technik 
fUr diese Eigenschaft erregbarer Gewebe bildet die Explosion oder das 
Abbrennen einer Zundschnur: ein SchuJ3 geht entweder los oder er geht 
nicht los, wenn der Hammer auf den Zundbolzen schlagt, aber der SchuJ3 

I Die eingeklammerten Werte sind noch hypothetisch. (Vgl. hierzu auch 
die Ausfiihrungen von ROTHBERGER, S. 574). 
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kann nicht "schwacher losgehen", wenn etwa die Feder des Hammers 
an Spannung verliert. 

Dies Verhalten wurde zuerst von BOWDITCH am Froschherzen er
kannt, und von ihm stammt auch die treffende Bezeichnung "Alles-oder
Nichts". VERWORN (3) hat fiirGewebe, die demAlles-oder-Nichts-Gesetz 
folgen, die Bezeichnung "isobolische Systeme" vorgeschlagen; solche, die 
dies ern Gesetz nicht folgen, nennt er "heterobolisch". 

Es ist kein Zufall, dal3 dieses Gesetz zuerst am Wirbeltierherzen er
kannt worden ist, denn dieses Organ gehorcht wegen der allseitigen funk
tionellen Verkniipfung seiner Fasern dem Alles-oder-Nichts-Gesetz auch 
als Ganzes, wahrend bei anderen Muskeln oder bei Nerven die Giiltig
keit des Gesetzes nur am Verhalten der einzelnen Fasern erkannt wer
den kann. 

Das Alles-oder-Nichts-Gesetz besagt nicht, dal3 ein Organ iiberhaupt 
nur einer bestimmten Erregungsgrol3e fahig ware, sondern nur, dal3 es 
unter den jeweilig herrschenden bestimmten Bedingungen Reize von ver
schiedener Starke nur mit einer Reaktion von ganz bestimmter Grol3e 
beantworten kann. Unter veriinderten Bedingungen kann sich ohne wei
teres auch die Grol3e der Erregung andern. Wir erkennen dies besonders 
deutlich am Herzen: Wahrend der Treppe sehen wir die Systolenhohe 
allmahlich zunehmen, und in verschiedenen Phasen des relativen Re
fraktarstadiums beantwortet das Herz Reize mit verschieden hohen 
Extrasystolen. Aber auch chemische Einfliisse konnen die Erregungs
grol3e physiologischerweise weitgehend verandern, Hemmungsstoffe, wie 
der Vagusstoff (0. LOEwr), konnen sie verkleinern, fOrdernde Stoffe, wie 
der Akzeleransstoff, konnen sie vergrol3ern. Das gleiche gilt fiir physi
kalische Faktoren, wie dies. z. B. der Einflul3 des Spannungszustandes 
auf die Kraft der Systolen zeigt. 

Es ist mit grol3ter Wahrscheinlichkeit anzunehmen, dal3 die einzelne 
Herzmuskelfaser nicht nur bei den Vertebraten, sondern auch bei Wirbel
losen dem Alles-oder-Nichts-Gesetz folgt, doch ware es denkbar, dal3 das 
Herz bei manchen Formen nicht wie bei den Wirbeltieren ein kontinuier
liches Zellsynzytium bildet, sondern dal3 seine Fasern funktionell von
einander getrennt sind, wie dies beim Skelettmuskel der Fall ist. In sol
chen Fallen konnte die Grol3e kiinstlich ausge16ster Herzsystolen schein
bar von der Reizstarke abhangig sein. 

Fiir das Fischherz gilt das Alles-oder-Nichts-Gesetz (Mc WILLIAM und 
STRAUB). Da13 kiinstlich ausge16ste Extrasystolen gro13er sein konnen 
als die normalen (STRAUB, Mc QUEE:-<), spricht nicht - wie Mc QUEEN 
meinte - gegen seine Giiltigkeit, denn bei kiinstlichen Reizen kann eine 
Summe von Fasern gleichzeitig erregt werden, die sich bei einer normalen 
Systole, dem allmahlichen Fortschreiten des Leitungsreizes entsprechend, 
sukzessive kontrahieren. 

Am Crustaceenherzen lal3t sich die Frage nur elektrokardiographisch 
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untersuchen, weil diese Herzen bei Verstarkung der Reizstrome uber 
eine gewisse Grenze hinaus nicht mehr mit Einzelerregungen, sondern 
mit inkompletten Tetanis reagieren, die sich aus einzelnen, abnorm 
hohen, aber allmahlich an Starke abnehmenden Systolen zusmmensetzen 
(CARLSON [5J) (heterotope Reizbildung?). An den Herzen von Cancer 
und von Palinurus fand CARLSON die Systolen innerhalb eines relativ 
weiten Reizstarkenintervalles maximal; nur am ermudeten oder ge
schadigten Palinurus-Herzen !Osten schwache Reize submaximale Sy
stolen aus, wie dies REID HUNT, BROOKMAN U. TIERNY fUr das Hum
merherz als normal beschrieben haben. 

Wie weit das Alles-oder-Nichts-Gesetz fUr das Molluskenherz in toto 
gilt, laJ3t sich aus den vorliegenden Angaben nicht sicher erkennen. 
CARLSON (5) gibt an, daB bei stark ermudeten Herzen die Hohe kunstlich 
ausgeloster Systolen innerhalb eines sehr wei ten Intervalles mit der Reiz
starke wachst. Bei den Molluskenherzen, die in moglichst normalem 
Zustande untersucht wurden, war diese Abhangigkeit der Kontraktions
groBe von der Reizstarke aber meist viel weniger deutlich ausgepragt, 
ja bei manchen (z. B. bei den Cephalopoden), fehlt sie fast vollstandig, 
so daB fur diese hochststehenden Mollusken das Alles-oder-Nichts-Gesetz 
wohl auch fUr das Gesamtherz als giiltig betrachtet werden kann (L. FRE
DERICQ), wahrend es bei anderen wieder (Cryptochiton, Pulmonaten) gar 
nicht zu gelten scheint. Diese Herzen wurden sich also wie ein Verte
braten-Skelettmuskel verhalten, d. h. die einzelne Herzmuskelfaser 
durfte wohl sieher auf Reize maximal reagieren, aber am Gesamtorgan 
erscheint die ReaktionsgroBe als Funktion der Reizstarke, weil das Herz 
je nach der Zahl der erregten Fasern Reize mit verschieden starken 
Partialsystolen beantwortet. Solche lokale Kontraktionen hat CARL
SON (5) speziell bei ermudeten Molluskenherzen (Block?) direkt beob
achtet. 

Es ist bisher nicht versucht worden, das Alles-oder-Nichts-Prinzip 
yom Standpunkte der modernen Erregungslehre, etwa auf Grund der 
Membrantheorie, zu erklaren. Es ist auch hier nicht der Ort fUr einen 
solchen Versuch, aber es liegt die Annahme nahe, daB dieses Prinzip 
auf der Reaktionsweise der Oberflachengrenzschicht erregbarer Zellen 
begrundet ist, und zwar auf einer Reaktionsweise, die wir wohl als Folge 
einer weitgehenden Differenzierung der betreffenden Zellen ansehen 
mussen. Dies scheint mir aus der Tatsache hervorzugehen, daB das Ge
setz der maximalen Erregung fUr wenig differenzierte Zellen anscheinend 
nicht gilt. Es gilt z. B. nicht fUr amoboide Bewegungen, Pseudopodien
bildung und dergleiehen. Hier verhalten sich die einzelnen Partien der 
Zelloberflache zu einem gegebenen Zeitpunkt vollkommen verschieden, 
sie reagieren unabhangig voneinander und in wechselndem AusmaB. 

JORDAN und seine Mitarbeiter geben an, daB der dicke, den SchlieB
muskel der Krebsschere motorisch innervierende Nerv dem Alles-oder-

Ergebnisse der Biologie VI. 24 
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Nichts-Gesetz nicht folge. Sie fanden namlich in Versuchen, bei denen 
sie eine Strecke dieses Nerven schwach narkotisiert hatten, daB starke 
Reize Erregungen auslosen, welche die Narkosestrecke leichter passieren 
konnten als Erregungen, die durch schwache Reize ausge16st worden 
waren. 

Drusenzellen scheinen sich in dieser Hinsicht verschieden zu ver
halten. Zellen, die - etwa wie die Becherzellen - ihren Sekretpfropf 
in toto ausstoBen, reagieren offensichtlich maximal. Zellen, die ihre 
Granuladepots wahrend einer Sekretionsperiode allmahlich verfliissigen, 
die wahrend langerer Zeit en sezernieren und dabei auf starkere Reize 
mehr Sekret liefern als auf schwachere, schein en zunachst dem Alles-oder
Nichts-Gesetz nicht zu folgen. Aus solchen Beobachtungen an der Gesamt
druse konnen wir aber keine Schliisse auf das Verhalten ihrer einzelnen 
Zellen ziehen, denn wir wissen nicht, ob in ihnen periodische Erregungs
vorgange, etwa wie in einem tetanisch kontrahierten Muskel, ablaufen, 
oder ob wir eine Sekretionsperiode als eine einzige, lang dauernde Er
regung aufzufassen haben; auch wissen wir nicht, inwieweit hemmende 
und fordernde Stoffe ihre Tatigkeit verringern oder steigern, und solche 
Faktoren konnten bei der Gesamtdruse eine Abhangigkeit der Sekret
menge von der Reizstarke auch dann bedingen, wenn fUr die einzelne 
Drusenzelle das Alles-oder-Nichts-Gesetz Geltung hatte. 

Dber 30 Jahre galt die Fahigkeit, auf verschieden starke Reize 
entweder gar nicht oder immer maximal zu reagieren, als eine charak
teristische Eigenschaft des Herzmuskels. Erst 1902 hat GOTCH (1) die 
Hypothese aufgestellt, daB die verschieden starken Kontraktionen eines 
Skelettmuskels nicht, wie man fruher allgemein glaubte, als "schwache" 
Erregungen des Gesamtmuskels bzw. seines motorischen Nerven auf
zufassen seien, sondern daB die Starke der Kontraktionen eines Muskels 
eine Funktion der Zahl der sich jeweilig kontrahierenden Fasern, also 
bei normaler Innervation der Zahl der jeweils erregten Nervenfasern 
sei. Eine starke Stlitze fand die Annahme von GOTCH durch Versuche 
von K. LUCAS (4) am M. cutaneus dorsi des Frosches. Dieser dunne 
Muskel wird nur von 7 bis 9 motorischen Nervenfasern versorgt, und 
LUCAS hat beobachtet, daB die Zuckungen des Muskels bei allmahlicher 
Verstarkung der seinen Nerven treffenden Reize stufenweise und nicht 
kontinuierlich hoher werden, und daB nie mehr Stu fen zu beobachten 
sind als der Nerv motorische Fasern enthalt. Ahnliche Versuche hat 
MINES (2) am M. sartorius angestellt. Alle diese Beobachtungen sprachen 
mit groBer Wahrscheinlichkeit fUr die Gultigkeit des Alles-oder-Nichts
Gesetzes fUr den motorischen Nerven. Ebenso sprach hierfUr die Beob
achtung, daB eine z. B. durch Narkose oder sonst wie geschadigte 
Nervenstelle, die eine durch einen Schwellenreiz ausge16ste Erregung 
nicht mehr passieren laBt, auch keine anderen durch noch so starke 
Reize ausgelosten Erregungen durchlaBt. SYMES u. VELEY, VESZI, 
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VERWORN (2), LODHOLZ und ADRIAN (1) haben dies fUr den Frosch
nerven festgestellt; am Phrenicus der Katze kam BRISCOE zu genau 
dem gleichen Ergebnis: la/3t der Nerv bei einem bestimmten Kom
pressionsgrade eben keine normalen respiratorischen Impulse mehr 
durch, so konnen ihn auch bei abnorm verstarkter Atmung keine Er
regungswellen mehr passieren. 

Die schOnsten Beweise fUr die Unabhangigkeit der Erregungsgro/3e 
von der Reizstarke beim Nerven verdanken wir ADRIAN. Es ist ADRIA!\! 
in au/3erst sorgfaltig durchgefUhrten Versuchen gelungen, die durch 
Verstarkerrohren auf etwa das 2000fache verstarkten Aktionsstrome 
einzelner sensibler und motorischer Nervenfasern mittels des Kapillar
elektrometers zu registrieren. In dies en Versuchen zeigte es sich regel
ma/3ig, da/3 die Gro/3e des Einzelaktionsstromes konstant und voll
kommen unabhangig von der Reizstarke war (ADRIAN u. ZOTTER
MANN [2 und 3J). Besonders klar ist dies an Versuchen an einer einzelnen 
Phrenicusfaser zu sehen (ADRIAN u. BRONK). 

Technisch wurden diese Versuche in folgender Weise ausgefUhrt: 
Am Kaninchen wurde die aus dem dritten Zervikalnerven entspringende 
Wurzel des N. phrenicus, die etwa ISO Fasern fiihrt, peripher durch
schnitten und zunachst aus ihrer bindegewebigen Scheide gelOst. Dann 
wurden die Nervenfasern unter der Binokularlupe mit Prapariernadeln 
entbiindelt und bis auf einige, moglichst wenige Fasern aus der Mitte 
des Nerven durchschnitten. Die nicht durchschnittene Scheide des 
Nerven schiitzte diese wenigen intakten Fasern vor Schadigungen. Die 
Kurven von ADRIAN u. BRONK sprechen unbedingt fiir die Richtig
keit ihrer Annahme, da/3 es ihnen in einzelnen Versuchen gelungen sei, 
nur eine einzige Nervenfaser intakt zu lassen. Yom peripheren Ende 
des so reduzierten Stumpfes der Phrenicuswurzel wurden die Aktions
strome zum Kapillarelektrometer abgeleitet. 

Abb. II zeigt das Ergebnis eines solchen Versuches von ADRIAN 
u. BRONK. 

A, B und C geben je zwei doppelphasische Aktionsstrome einer 
Phrenicusfaser unter vollkommen konstanten Bedingungen wieder 
(analysierte Kapillarelektrometerkurven); bei A und C war die Atmung 
normal, bei B war das Tier durch Abklemmen der Trachealkaniile 
dyspnoisch. Wir sehen, da/3 bei B zwar der zeitliche Abstand zwischen 
den Erregungswellen kleiner geworden ist, ihre Gro/3e bleibt aber trotz 
der Dyspnoe unverandert. Die Kurve D stammt von einem anderen 
Versuch und wurde am Ende einer forcierten Inspiration aufgenommen. 
Die kleinen Differenzen in der Rohe der Aktionsstrome liegen innerhalb 
der bei der Kurvenanalyse unvermeidlichen Fehlergrenzen. 

Mit Rilfe von Porenelektroden mit nur I fl gro/3en Offnungen hat 
PRATT (2) auch in intakten motorischen Nervenstammen einzelne Fasern 
isoliert gereizt. Der Reizeffekt, die Kontraktion eines Muskelfaser-

24* 
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blindels, konnte in solchen Versuchen nicht verkleinert werden, sondern 
nur ganz verschwinden. 

Die Gilltigkeit des Alles-oderNichts-Gesetzes ist neuerdings von 
MANSFELD u. LANCZOS angezweifelt worden. Sie reizten den Frosch
Ischiadicus, indem sie ihn mit einem Scherenschlag quer durchschnitten 
(also maximale Reize!). Narkotisierten sie eine mittlere Partie des 
Nervenstammes, so fan den sie ein Stadium, in dem ein Scherenschlag 
zentral von der Narkosestrecke eine maximale Zuckung des Gastro
cnemius ergab; es waren also alle Fasern des Nerven leitungsfahig; ein 
Scherenschlag in der Narkosestrecke loste dagegen eine niedrigere 
Zuckung aus, wahrend schliel3lich die Durchschneidung der peripheren 
Nervenstrecke wieder eine maximale Zuckung bewirkte. Ohne sehr 

A B c 

n 

Abb. Il. Aktionsstrome einer einzelnen PhreniclIs-Faser nach ADRIAN u. BRONK. 

komplizierte und unwahrscheinliche Hilfshypothesen ist diese Beob
achtung in der Tat mit dem Alles-oder-Nichts-Gesetz nicht in Einklang 
zu bringen. Andererseits scheint mir dieses Gesetz aber gerade fUr die 
markhaltige Nervenfaser so fest fundiert zu sein, daB wir doch wohl 
zunachst noch nach einer anderen Erklarung der interessanten Beob
achtung von MANSFELD u. LANCZOS werden suchen mussen. 

Auch fUr die Skelettmuskelfasern hat PRATT (1) die Gilltigkeit des 
Alles-oder-Nichts-Gesetzes mit Hilfe seiner Porenelektrode nachgewiesen. 
Er benutzte als Reizelektroden mit Ringer gefiillte Glasrohrchen, deren 
Offnung nur wenige Mikren betrug, und konnte so durch Schwellen
reize auf der Oberflache eines Muskels eine oder die andere einzelne 
Muskelfaser oder durch starkere Reize mehrere Fasern erregen (PRATT 
u. EISENBERGER). Die Starke der Kontraktionen wurde bei diesen 
Versuchen dadurch objektiv gemessen, daB der Lichtreflex von einem 
kleinsten auf der gereizten Faser liegenden Quecksilbertropfchen wahrend 
der Zuckung photographisch registriert wurde. Die Abb. 12 zeigt das 
Ergebnis eines solchen Versuches von PRATT u. EISENBERGER; das 
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sprungweise Wachsen der Kontraktionshohe bei kontinuierlicher Steige
rung der Reizstarke kommt dadurch zustande, daB immer neue Muskel
fasern in Aktion treten; bei einer konstanten Zahl der erregten Fasern 
ist die Kontraktionshohe von der Reizstarke vollkommen unabhangig. 

Ich glaube, daB an der Giiltigkeit des Alles-oder-Nichts-Gesetzes 
fiir die Skelettmuskelfaser heute nicht mehr gezweifelt werden kann, 
doch wird dieser Standpunkt noch nicht allgemein eingenommen. So 
geben z. B. FISCHL U. KAHN an, daB bei direkter sowie bei indirekter 
Reizung die KontraktionsgroBe der einzelnen quergestreiften Muskel
fasern in der Membrana basihyoidea des Frosches von der Reizstarke 
abhangig sei. Nach Versuchen, die H. HINTNER in meinem Institut an 
diesen Muskelfasern angestellt hat, kann ich der Ansicht von FISCHL 

1/ I 1111 Itt II j jill \ 111111 JlIIIlIIIlI ' 11111 U II \ III ~ 111111111111 [1 

Abb. 12. Der obere Teil der Abbildung zeigt die Bcwegungen cines kleinen Hg-Tropfens auf der 
Oberflache cines Frosch-Sartorius, der mit Offnungsinduktionsschlagen von wachsender Starke dUTch 
cine Porenelektrode von 1 ~l Offnungsdurchmesser gereizt wurde. Die niedrigste Stufe ("quanta} de
flection") entspricht wahrscheinlich der Erregung einer einzelnen Muskelfascr, die hoheren Stufen der 
Erregung von 2, 3 odeT 4 Fasern, deren In-Aktion-Treten bei starkeren Reizen mikroskopisch direkt 
beobachtet werden kanote. Ubcrgange zwischen den Stu fen fehIen! Die untere Kurve zeigt die Ver· 
schiebungen der sekund3.ren Spirale des Induktionsapparates an; das Steigen der Kurve entspricht 
einer Annaherung der Rollen. (Die Abbildung ist nach der Originalkurve von PRATT u. ElSE=-:-

BERGER treu gepaust und dann ctwas verkleinert worden.) 

und KAHN nicht beistimmen. Die Fasern folgen im frischen Zustande 
streng dem Alles-oder-Nichts-Gesetz, nur nach langerer Versuchszeit 
zeigen sie ein Dekrement der Erregungsleitung, das offenbar als Aus
druck einer Schadigung der Faser anzusehen ist. Auch PRATT und REID 
geben an, daB die einzelnen Fasern dieser Membran bei der Reizung 
mit abgestuften Reizen gleich starke Zuckungen ausfiihren. 

Ob das Alles-oder-Nichts-Gesetz auch fiir die elektrischen Organe 
der ZiUerfische gilt, wissen wir nicht. Mit steigender Reizstarke wachst 
sowohl bei indirekter als auch bei direkter Reizung die Spannung der 
Schlage des Organes von Astrape faponica an. Die in dies em Faile 
beobachtete gesetzmaBige Beziehung zwischen Reizstarke und Ent
ladungsgroBe entspricht nach ROSENBERG der Abhangigkeit der Aktions
stromstiirke des Froschischiadikus von der Starke der erregenden Einzel
induktionsschlage. Diese Parallele scheint mir fiir die Giiltigkeit des 
Alles-oder-Nichts-Gesetzes auch fiir elektrische Organe zu sprechen, 
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die FUJI auch aus anderen Grunden fUr das Organ des Zitterrochens 
annimmt. 

Ein Fall, in dem die dekrementlose Leitung besonders sinnfallig ist, 
wurde von VETOCHIN beschrieben: Er schnitt aus einer Qualle einen 
Ring von 75 cm Umfang aus, den er in Meerwasser suspendierte. Durch 
einen Kunstgriff gelang es ihm bei der Reizung einer Stelle des Ringes 
von den beiden, nach entgegengesetzten Richtungen fortschreitenden 
Kontraktionswellen die eine zum Erloschen zu bringen, so daB jetzt nur 
eine Welle dauernd um den Ring kreiste. Er beobachtete dieses Kreisen 
wah rend mehrerer Stunden und die Kontraktionswelle legte dabei einen 
Weg von mehreren Kilometern zuruck um dann plOtzlich zu erloschen. 
Ein Dekrement der Erregungsleitung ist bei der Zurucklegung einer so 
lang en Strecke kaum denkbar. 

Auch fUr Reaktionen der Organe sensitiver Pflanzen scheint das 
Alles-oder-Nichts-Gesetz haufig Geltung zu haben. So unterliegt ihm 
z. B. die auf Reize hin erfolgencie Einwartskrummung der Staubfaden 
der Berberitze (UMRATH [5J). Bei Mimosen sind zwar gelegentlich sub
maximale Reaktionen der Blattgelenke beobachtet worden, aber LINS
BAUER (2) weist wohl mit Recht darauf hin, daB ein schwacher StoBreiz 
auf die unmittelbar getroffene Stelle lokalisiert bleiben kann. Eine 
solche auf eine kleine Gruppe von Zellen innerhalb des reizbaren Ge
webes lokalisiert bleibende Kontraktion, die zu einer submaximalen 
Reaktion fUhrt, hat z. B. LUTZ an den Filamenten der Centaureen und 
an den reizbaren Narben von Mimulus direkt unter der Lupe beobachtet. 
Es ist deshalb sehr wahrscheinlich, daB die einzelnen erregbaren 
Elemente der Mimosen-Blattgelenke auf Reize stets maximal reagieren, 
so wie ja auch die Reaktion der Blatter in toto in der Regel dem Alles
oder-Nichts-Gesetz folgt. 

An Nitell:l-, einer Charazee, deren Stengelglieder und Astchen aus 
mehrere Zentimeter langen, schlauchartigen Zellen bestehen, hat UM
RATH (8) mittels eingestochener Elektroden die Anderung des Plasma
potentials bei kunstlichen Reizen untersucht und ihren Verlauf gra
phisch registriert. Er fand, daB die Rohe der Potentialschwankung wah
rend der Erregung bei Verwendung verschieden starker Reize nur inner
halb der Fehlergrenzen von der Rohe der Potentialschwankung bei 
Schwellenreizen abwich, daB also die Erregung auch bei N~tella dem 
Alles-oder-Nichts-Gesetz folgt. 

Wenn eine Organfaser auf uberschwellige Reize von beliebiger Starke 
stets maximal reagiert, so ist dies nur dann moglich, wenn nicht nur 
die Erregung an der Reizstelle selbst maximal ist, sondern wenn sie 
von der Reizstelle aus auch mit maximaler Starke uber die ganze Faser 
hinweglauft, wenn sich also die Erregungswelle ungeschwacht, ohne 
"Dekrement" fortpflanzt. Theoretisch ware eine stets maximale Faser
reaktion allerdings auch bei einer mit Dekrement fortgeleiteten Er-
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regung moglich, und zwar dann, wenn das Dekrement konstant ware, 
wenn also die an der Reizstelle maximale Erregung bei ihrem Fort
schreiten immer in genau der gleichen Weise abnahme. Ein solches 
konstantes Dekrement ist aber unter physiologischen Bedingungen an 
Nerven- und Muskelfasern nie zu beobachten, so daB wir diese theoreti
sche Moglichkeit hier noch nicl\t zu berticksichtigen brauchen. 

Ein Fall, in dem wir aber an diese zuletzt erwahnte Moglichkeit 
denken miissen, liegt beim zentralen Nervensystem vor. Wir wissen, 
daB normalerweise die Erregung von bestimmten afferenten Nerven
fasern in den RefIexzentren nur auf bestimmte motorische Fasern 
iibergeht, so daB wir von jedem sensiblen Nerven aus unter physiolo
gischen Bedingungen ganz bestimmte Reflexe aus16sen konnen. Vnter 

a 

Abb. ' 3. 

anderen Bedingungen, wie z. B. bei der Strychninvergiftung, kann aber 
die Erregung von einer sensiblen Faser aus intrazentral auf sehr viele, 
vielle"icht auf aIle motorischen Zentren tibergehen. Es mtissen also hier 
leitende Verbindungen bestehen, die normalerweise fUr die Erregung 
nicht gangbar sind, unter Vmstanden aber gangbar werden konnen. 
Auf Grund dieser Erfahrung stelIt man sich heute fast aIIgemein vor, 
daB die intrazentrale Erregungsleitung, also die Leitung innerhalb der 
zarten Fasern des Neuropils, innerhalb der Dendriten und vielleicht 
auch innerhalb der Ganglienzellenkorper auf groBt;re Widerstande stol3t 
als die Leitung im peripheren Nerven. 

Es sind hier zwei Falle denkbar, die ich an der Hand der schemati
schen Abb. I3 erortern mocl}te: 

Von der sensiblen Faser A geht die Erregungswelle normalerweise 
nur auf die Ganglienzelle I tiber. Wahrend der Strychnirivergiftung 
geht sie aber auch auf die GangIienzelIe II tiber. Nun k{jnnen wir uns 
vorstellen, daB der Dendrit ab normalerweise so wenig erregbar ist, 
daB er durch die aus A kommende Welle tiberhaupt nicht erregt wird, 
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wohl aber wahrend der Strychninvergiftung durch eine soIche Welle 
erregt werden kann. In diesem Falle konnte auch fUr die Faser ab 
das Alles-oder-Nichts-Gesetz gelten. Es ware aber auch ein anderer 
Fall denkbar, namlich der, da/3 die Erregung von A zwar auf die 
Faser ab tibergeht, daB sie aber in ihr urn so schwacher wird, je 
weiter sie sich fortpflanzt, und daB die Erregung normalerweise vielleicht 
erlischt, beY~r sie bis zur Ganglienzelle II gelangt ist. In dies em FaIle 
wtirde also die Faser ab die Erregung mit einem Dekrement leiten; 
dann mtiBte die Starke der Erregung an jeder einzelnen Stelle abhangig 
sein von der Starke der als Leitungsreiz wirkenden Erregung an der 
unmittelbar vorher erregten Stelle. In dies em Faile ware also die Er
regungsgroBe abhangig von der Reizstarke, und damit wtirde das Alles
oder-Nichts-Gesetz fUr die Faser ab nicht gelten konnen. 

Diese beiden Moglichkeiten sind auch z. B. bei dem Auftreten eines 
Blocks im Reizleitungssystem des Herzens zu diskutieren; normaler
weise wird die Erregungswelle von einem Herzabschnitt zum nachst
angrenzenden weitergeleitet; diese Leitung kann aber - z. B. durch 
eine Vagusreizung - vortibergehend aufgehoben werden. 

Eine Entscheidung zwischen den beiden erorterten Moglichkeiten 
HiBt sich heute noch nicht mit Sicherheit treffen, urn so weniger, als 
die Frage der Erregungsleitung mit oder ohne Dekrement auch bei der 
peripheren Nervenfaser noch nicht endgtiltig gelOst zu sein scheint. 
Ich glaube, daB nur die Erregungen speziell differenzierter leitender 
Systeme dem Alles-oder-Nichts-Gesetz folgen und halte es deshalb fUr 
moglich, intrazentrale Erregungen anzunehmen, deren Starke von der 
Intensitat des auslOsenden Reizes abhangig waren. 

Aber auch bei jenen Organ en , ftir die das Alles-oder-Nichts-Gesetz 
streng gilt, kann die Starke der Erregung auf verschiedene Weise ver
andert werden; es kann die Zahl oder die Frequenz der aufein,!-nder
folgenden Erregungswellen wechseln, und es kann die Starke der Einzel
erregungen durch humorale Einfltisse verringert oder erhoht werden. 
Diese Tatsache ist von Wichtigkeit fUr die Beantwortung der Frage, 
ob die Mannigfaltigkeit un serer Sinnesempfindungen mit der Gtiltigkeit 
des Alles-oder-Nichts-Gesetzes fUr die kortikalen Sinnesspharen zu ver
einbaren ist oder nicht. 

Die Schwierigkeit.en, die bei der Annahme der Gtiltigkeit des Alles
oder-Nichts-Gesetzes fUr das Verstandnis der Vorgange in unseren Sinnes
spharen erwachsen, zeigen z. B. die folgenden Dberlegungen: Jede 
Netzhautstelle, also z. B. jeder Zapfen, kann uns eine nicht nur nach 
der Helligkeit, sondern auch nach dem Farbton fast unendlich mannig
faltig abgestufte Reihe von Lichtempfindungen vermitteln; unter der 
Annahme, daB die mit einem soIchen Zapfen lei tend verbundene, einzelne 
Optikusfaser dem Alles-oder-Nichts-Gesetz folgt, bliebe zunachst zur 
Erklarung der erwahnten Mannigfaltigkeit der Empfindungen als einzige 
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Variable die Frequenz der in dieser Optikusfaser ablaufenden Erregungs
wellen. Wenn das psychophysische Korrelat unserer Lichtempfindungen 
wirklich in nervosen Erregungswellen bestunde, konnten wir uns in 
der Tat das Alles-oder-Nichts-Gesetz fUr die Nervenfasern der optischen 
Zentren kaum gultig denken. Aber wir werden heute immer mehr zu 
der Annahme gefUhrt, die als erster EWALD HERING in seiner Lehre 
von den Sehsinnsubstanzen formuliert hat, daB namlich dem Auftreten 
unserer Empfindungen die Produktion, Diffusion, Zerstorung usw. 
intrazentral gebildeter Reizstoffe irgendwie zugrunde liegt. Betrachten 
wir als Modellversuch einer solchen Reizstoffbildung z. B. die Bildung 
des herzhemmenden Vagusstoffes bei faradischer Reizung des N. vagus 
(0. LOEWI), so sehen wir, daB in diesem FaIle schon die Variation der 
Zahl der erregten Vagusfasern (Anderung des Rollenabstandes am 
Reizinduktorium) fast unendlich viele Grade der Hemmungswirkung 
zustande kommen laBt. Die Gesetze, welche die Bildung und das 
weitere Schicksal der Reizstoffe beherrschen, sind uns beim Herzen so 
wenig bekannt wie anderwarts. Wenn wir also Reizstoffwirkungen als 
physische Korrelate un serer Empfindungen annehmen, so konnen wir 
uns vorstellen, daB auch bei einer relativ beschrankten Variations
moglichkeit der Erregungswellen in den optischen Bahnen eine Mannig
faltigkeit der Empfindungen resultiert, die unseren subjektiven Er
fahrungen nicht grundsatzlich widerspricht. 

Mit der Frage der GiHtigkeit des Alles-oder-Nichts-Gesetzes hangt 
auch innig das Problem zusammen, ob der Erregungsvorgang in einem 
bestimmten Element eines Organes, z. B. in einer bestimmten Nerven
oder Muskelfaser, stets gleichartig ist, oder ob sich in einer Faser etwa 
qualitativ verschiedene Erregungen fort pflanzen konnen. Solche quali
tative Differenzen zwischen den eine Faser durchlaufenden Impulsen 
muBten dem Alles-oder-Nichts-Gesetz nicht a priori widersprechen, da 
dieses ja uber das Verhalten der Erregungswellen nur in quantitativer 
Hinsicht etwas aussagt. 

EWALD HERING (3) hat von allgemein physiologischen Gedanken
gangen ausgehend die Lehre JOHANNES MULLERS von der spezifischen 
Energie der Sinnesnerven erweitert und mehr oder weniger allen Fasern 
und Zellen des Nervensystems spezifische Eigenschaften zugeschrieben, 
von denen er auch annahm, daB sie durch Erfahrung und Dbung in 
verschiedener Weise modifiziert werden konnten. Das wurde also zu
nachst besagen, daB der Erregungsvorgang in den einzelnen Nerven
fasern qualitativ individuelle Merkmale truge, daB wir also, urn das 
alte Problem zu zitieren, bei gekreuzter Verheilung von Optikus und 
Akustikus nicht ohne weiteres den "Donner sehen" und den "Blitz 
horen" wurden. HERING ist aber noch weiter gegangen, er nahm auch 
an, daB ein und dieselbe Nervenzelle verschiedene ihr zuflieBende Im
pulse in verschiedener Weise beantworten konne. Wir mussen uns 



E. TH. BRUeKE: 

davor hiiten, die Lebensvorgange zu masehinell zu betrachten und ich 
halte es fUr sehr wohl moglich, daB wir eine solche mehr- oder viel
seitige Funktion der Elemente eines Organes einmal klar erkennen. 
Aber bisher hat sich der Erregungsvorgang innerhalb des best studierten 
Organes, der markhaltigen Nervenfaser, als gleichmaf3ig, also z. B. 
auch von der Reizart unabhangig erwiesen. In den bisher erorterten 
Versuchen war immer die GroJ3e der Erregung als Index dafUr ge
nommen worden, ob das Alles-oder-Nichts-Gesetz fUr ein Organ gilt 
oder nicht. Weitere Anhaltspunkte in dieser Hinsieht kann uns das 
Verhalten des Stolfwechsels eines Organes bei verschieden starker 
Reizung geben. So fanden WINTERSTEIN u. HIRSCHBERG z. B. den 
02-Verbrauch eines nieht spontan schlagenden, sondern kiinstlieh ge
reizten Frosehherzens (25 Reize pro Minute) vollstandig unabhangig 
von der Starke der verwendeten Reize, wie dies z. B. folgendes Ver
suehsprotokoll zeigt: 

Herzstillstand dureh Stanniussehnitt. 
02-Verbraueh des Herzens in Kubikmillimeter je '/2 Stunde: 
Bei Ruhe: 6,5; Reizung, RA. 17 em: 10,0, 
R.A. 13 em: 10,5, R.A. 9 em: 10,5 und RA. 5 em: 10,0. 
Am Herzen ist also die Giiltigkeit des Alles-oder-Niehts-Gesetzes 

aueh aus den Stoffweehselversuehen im :Mikrorespirometer ohne weiteres 
ersiehtlieh. Dagegen erwies sieh in analog ausgefUhrten Versuehen 
der 02-Verbrauch des Riiekenmarkes, des peripheren Nerven, des 
Skelettmuskels und der Magenmuskulatur des Frosehes nieht als un
abhangig von der Starke der verwendeten Reize, er stieg mit waehsender 
Reizstarke immer mehr an. Seheinbar widersprieht dieser Befund der 
Giiltigkeit des Alles-oder-Nichts-Gesetzes, aber er erkHirt sieh wohl 
sieher - wie dies aueh WINTERSTEIN u. HIRSCHBERG annehmen -
aus der bekannten Tatsaehe, daJ3 viele Organe auf starke Reize nicht 
mit Einzelerregungen, sondern mit versehieden langen Serien maximaler 
Erregungswellen antworten, so daJ3 also bei zunehmender Reizstarke 
zwar nicht die GroBe, wohl aber die Zahl der Erregungen zunimmt, 
also aueh der 02-Verbraueh zunehmen muB. Aueh innersekretoriseh 
bedingte Vorgange seheinen in gewissen Fallen dem Alles-oder-Niehts
Gesetz zu folgen. So wird dies von dem Waehstum des Kammes des 
Haushahns in Abhangigkeit vom Hodenhormon beriehtet. Exstirpiert 
man jungen Hahnen Teile der Hoden, so findet man, daB die Ent
wicklung des Kammes nicht etwa der GroBe des dem Tiere belassenen 
Hodenteiles proportional ist, sondern daB der Kamm entweder die 
volle GroJ3e des normalen Hahnenkammes erreieht, oder daB er den 
reinen Kastratentypus zeigt (PEZARD). 

Wenn der Erregungsvorgang selbst - wie wir gesehen haben -
in sehr vielen Fallen auf der AuslOsung einer immer maximalen Reaktion 
beruht, so ware es aueh denkbar, daJ3 die der Narkose zugrunde liegende 
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chemisch-physikalische Anderung unter Umstanden plotzlich und in 
maximalem AusmaBe eintrate, daB dann also auch flir die Narkose 
das Alles-oder-Nichts-Gesetz galte. Zu einer so1chen Annahme wurde 
MANSFELD (1) durch eine Reihe von Versuchen gefiihrt. Er nahm an, 
daB zwar flir die meisten Zellarten die Intensitat der Narkose der 
jeweiligen Konzentration des Narkotikums parallel gehe, daB aber die 
nervosen Elemente von dieser Regel cine Ausnahme machten, daB an 
ihnen die vollkommene Narkose sprung weise eintrete. Nach dieser An
nahme gabe es also keine Konzentration eines Narkotikums, die bei 
nervosen Apparaten dauernd nur zu einer Verminderung der Zell
funktion fuhrte. MANSFELD bezeichnete dies Verhalten als das "Alles
oder-Nichts-Gesetz der Narkose". Gegen Einwande von WINTERSTEIN 
([1], S·98ff.) hat MANSFELD (2) seine Anschauungen verteidigt. Ein 
strenger Beweis dafiir, daB die Narkose des Nervensystems dem Alles
oder-Nichts-Gesetz folgt, ist schwer zu erbringen. Er kann z. B. nicht 
erbracht werden an der Hand nervoser Vorgange, in denen die Er
regungsleitung eine Rolle spielt, denn die Leitung unterliegt selbst dem 
Alles-oder-Nichts-Gesetz, sie erlischt also auch z. B. wahrend einer Nar
kose p16tzlich und vollstandig. Wohl aber ware es theoretisch moglich, 
so einen Beweis z. B. an automatisch tatigen Zentren zu erbringen. 
In der Tat zeigte es sich, da/3 die Tatigkeit des Atemzentrums durch 
Ather bei konstant erhaltener Konzentration nicht vermindert werden 
kann, sondern daB bei einer bestimmten Konzentration des Narkotikums 
p16tzlich Atemstillstand eintritt (CSILLAG). Wenn wir aber bedenken, 
daB auch bei der Funktion so1cher Koordinationszentren die intra
zentrale Erregungsleitung eine wesentliche Rolle spielt, scheint mir auch 
diese Beweisflihrung noch nicht absolut unanfechtbar zu sein. 

C. Das Refraktarstadium. 
Es entspricht dem allgemeinen Prinzip der Erhaltung biologischer 

Gleichgewichte, daB jeder Aktivitatsphase eines lebenden Gebildes eine 
Phase der Erholung folgt. Diese Erholung wird nach dem Ablaufe 
jeder einzelnen Erregungswelle zunachst dadurch ermoglicht, daB jede 
Welle in den von ihr durchlaufenen Gebilden einen Zustand herab
gesetzter, ja anfangs sogar vollig aufgehobener Erregbarkeit zuriick
laBt. Wir bezeichnen diesen Zustand mit MAREY, der ihn als erster 
am Wirbeltierherzen beobachtet hat, als Refraktarstadium, und sprechen 
von einem "absoluten Refraktarstadium" als dem Zustande vollstandig 
erloschener Erregbarkeit und dem dieser Phase folgenden "relativen 
Refraktiirstadium", worunter wir die Zeit verstehen, innerhalb derer 
die Erregbarkeit von Null allmiihlich zu ihrer normalen Hohe zuriick
kehrt. Eine scharfe Abgrenzung des absoluten yom relativen Refraktiir
stadium ist praktisch nicht durchflihrbar, weil wir die Starke der Priif
reize nicht uber ein gewisses Maximum steigern konnen, ohne das unter-
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suchte Organ zu schadigen; im allgemeinen dtirfte also das relative 
Refraktarstadium etwas frtiher beginnen, als wir dies in der Regel 
beobachten, nur waren in diesem allerersten Stadium der wieder zurtick
kehrenden Erregbarkeit sehr starke Reize notig urn eine Reaktion 
auszulosen. 

Das Refraktarstadium ist also eine Schutzvorrichtung, welche die 
Organe vor einer zu frequenten Aufeinanderfolge von Erregungen be
wahrt. Nun scheint die Dauer einer einzelnen Erregungsphase in einer 
annahernd konstanten Beziehung zur Dauer der Erholungsphase zu 
stehen, so daB ein rasch reagierendes Organ in der Zeiteinheit einer 
groBeren Zahl von Erregungen fahig ist, also eine frequentere Periodik 
zeigt als ein Organ mit trage ablaufendem Erregungsvorgang. Von 
dieser Uberlegung ausgehend kommen wir zu der Vermutung, daB 
auch die Dauer des Refraktarstadiums von der Dauer des Erregungs
vorganges abhangig sein dtirfte. T AIT hat an der Hand alterer Ver
suche die allgemeine Regel aufgestellt, daB die Dauer des absoluten 
Refraktarstadiums eines Organs mit der Anstiegsdauer seines Aktions
stromes zusammenfallt, die Dauer des relativen Refraktarstadiums mit 
der Rtickkehr des Aktionsstromes zum Nullwert. Es liegen zwar bisher 
nur wenige ganz exakte Messungen der Dauer des Aktionsstromes und 
des absoluten und relativen Refraktarstadiums an ein und demselben 
Organ vor, aber wir konnen aus ihnen doch heute schon den SchluB 
ziehen, daB die TAITSche Regel nur fUr einzelne Gewebe gilt. Die 
exaktesten vergleichenden Versuche (N. ischiadicus, M. sartorius und 
Herzmuskel des Frosches) verdanken wir ADRIAN (3). Er fand, daB 
beim M. sartorius das absolute Refraktarstadium zeitlich tatsachlich 
mit der ansteigenden Phase des Aktionsstromes zusammenfallt, das. 
relative Refraktarstadium mit dem AbfaH des Aktionsstromes. Dies 
gilt aber nur ftir Versuche bei Zimmertemperatur; bei tiefen Tempera
turen ist die Erholung relativ starker verzogert. Beim Froschnerven 
endet aber das absolute Refraktarstadium erst dann, wenn der Aktions
strom fast vollkommen abgelaufen ist, und die Erregung kehrt all
mahlich wieder zurtick, wenn das Gewebe sein normales elektrisches 
Potentiallangst gewonnen hat. Beim Herzmuskel dauert das Refraktar
stadium im Vergleich zum Aktionsstrom noch etwas langer als beim 
Nerven. 

Ein Vergleich zwischen der Herz- und Skelettmuskulatur der Wirbel
tiere zeigt uns, daB die Dauer des absoluten Refraktarstadiums auch 
in keiner ganz fixen Relation zur Zuckungsdauer eines Muskels steht. 
denn beim Herzen endet das absolute Refraktarstadium etwa zur Zeit. 
in der die Verktirzung wahrend der Systole maximal ist, wahrend die 
Skelettmuskelfaser schon unmittelbar nach Beginn ihrer Zuckung von 
einem zweiten Reiz erregt werden kann. 

Es macht mir den Eindruck, als ob die Lange des Refraktarstadiums 
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versehiedener Organe nach ihrer Wiehtigkeit fUr den Gesamtorganismus 
bemessen sei. So geniigt das Refraktarstadium des Herzens normaler
weise vollkommen um dieses Organ vor einer Ermiidung zu bewahren, 
wahrend dies beim markhaltigen Nerven und beim Skelettmuskel nieht 
der Fall ist; diese beiden Organe ermiiden zum Teil auch bei einer 
Arbeit, die innerhalb physiologischer Grenzen liegt, und wir finden, 
daB ihr Refraktarstadium wahrend der Ermiidung langer wird, so daB 
sie dann vor einer zu hohen Reizfrequenz geschiitzt sind (E. TH. BRUCKE 
[3J, H. FIELD U. E. TH. BRUCKE [2J). 

Es liegt der Gedanke nahe, daB jedes Organ, dessen Erregungen 
dem Alles-oder-Niehts-Gesetz folgen, zu Beginn des Erregungsvorganges 
eine Phase absoluter Unerregbarkeit zeigt, und es ware aueh gut vor
stellbar, daB eine soIche Phase nicht nachweisbar ware bei Organen, 
deren Erregungsvorgang je nach der Starke des aus16senden Reizes 
starker oder sehwaeher ist. 

Die Existenz eines absoluten Refraktarstadiums ist von CARL
SON (4, 7 und 8) fUr das Herz der Evertebraten und auch fUr das 
Herz eines primitiven Fisches (Bdellos'toma) (CARLSON [1J) geleugnet 
worden. 

Die Versuche an Bdellostoma zeigen nur, daB einzelne Herzabsehnitte 
dieses Fisehes eine iibemormal groBe Systole ausfUhren, wenn zu Be
ginn der Systole ein kraftiger Induktionsstrom durch sie hindureh
gesehickt wird. Als Beweis fUr das Fehlen einer absolut refraktaren 
Phase konnte diese Beobaehtung nur dann angesehen werden, wenn 
diese iibemormal groBen Systolen sieh im Kardiogramm als Doppel
erregungen auBerten, was wohl kaum ,der Fall sein diirfte. 

Was das Refraktarstadium bei den Herzen von Avertebraten be
trifft, so ist nach der tetanisehen Natur des Herzschlages bei Arthro
poden anzunehmen, daB hier zwei versehiedene Refraktarstadien unter
schieden werden miissen: erstens jenes, das der Einzelerregung der 
Herzmuskulatur entsprieht und ein zweites Refraktarstadium, das jenem 
iibergeordneten Erregungsvorgang zukommt, dessen rhythmisehe Wie
<lerkehr sich als rhythmisehe Sehlagfolge des Herzens auBert. Das 
Refraktarstadium der Herzmuskulatur selbst ist bei Arthropoden noeh 
nicht geniigend untersueht worden. CARLSO~ (8) hat bei Reizung des 
von seinem Ganglion isolierten Limulusherzens nur ein relatives Refrak
tarstadium zu beobaehten geglaubt; er gibt an, daB geniigend starke 
Reizstrome in jeder Phase der Herztatigkeit eine iibermaximale Systole 
aus16sen konnen. Da aber eine soIche iibermaximale Systole nicht 
{)hne wei teres die Aus16sung einer zweiten Erregung beweist, scheint 
mir dieses Problem einer neuen Untersuehung bediirftig zu sein. Auch 
fUr das Ganglion des Limulusherzens nimmt CARLSO~ (7) nur ein relatives 
Refraktarstadium an. Die Angabe von REID HUNT, BOOKMAN und 
TIERNY, daB das Hummerherz kein Refraktarstadium zeige, ist sieher 
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unrichtig; Sle steht auch in Widerspruch zu Beobachtungen CARL
SONS (4). 

Ober das Refraktarstadium des Molluskenherzens liegen zahlreiche 
Einzelbeobachtungen vor (vgl. die Literatur bei BRUCKE [4J). Die 
meisten Autoren sprechen nur von einer relativen Unerregbarkeit des 
Herzens wahrend der Systole. 

All diese Beobachtungen an Evertebratenherzen sind bei graphischer 
Verzeichnung der Herzkontraktionen ausgefUhrt; erst elektrokardio
graphische Versuche werden uns tiber die genaueren Verhaltnisse Auf
schluB geben, und es ist wohl mit Sicherheit zu erwarten, daB sie uns 
auch beim Evertebratenherzen ein absolutes Refraktarstadium werden 
kennen lehren. 

Ganz analoge periodische Erregbarkeitsveranderungen wie am Herzen 
hat BETHE ([1J, S. 425££.) an der rhythmisch tii.tigen Schirmmuskulatur 
der Medusen beobachtet. Das absolute Refraktarstadium erstreckt sich 
auch hier tiber die ganze Zeit der Systole; ihm folgt eine Phase herab
gesetzter Erregbarkeit. Auch die einer vorzeitigen Erregung des Herzens 
folgende kompensatorische Pause findet sich bei den Medusen in ganz 
der gleichen Weise wie beim Herzen wieder. BETHE nimmt, so wie 
UEXKULL (3), an, daB es sich hier um ein Refraktarstadium nervoser 
Apparate und nicht der Muskelfasern handelt. 

DaB auch der markhaltige Nerv bei seiner Erregung ein Stadium 
vollkommener Unerregbarkeit durchlauft, haben als erste GOTCH und 
BURCH bewiesen. Die genauesten Angaben tiber die Dauer des absoluten 
Refraktarstadiums des Froschnerven verdanken wir ERLANGER, GASSER 
U. BISHOP. In ihren Versuchen erwies sich das absolute Refraktar
stadium der a-Wellen etwas ktirzer als das der p-Wellen und ihr Refrak
tarstadium wieder ktirzer als jenes der y-Wellen; z. B. 1,20: 1,68:3,16 a. 
Diese Werte konnen aber noch nicht als ganz feststehend angesehen 
werden; moglicherweise sind die absoluten Refraktarstadien dieser drei 
Wellenarten gleich lang. AMBERSON u. DOWNING (1) haben vor kurzem 
das absolute Refraktarstadium der sich am raschesten erholenden Fasern 
im Frosch-Ischiadicus in der Weise bestimmt, daB sie jenes Intervall 
zweier Reize maBen, bei dem eben der zuvor konstant groGe Ausschlag 
eines Spiegelgalvanometers p16tzlich an GroGe zunahm. In einem dieser 
sehr exakt ausgefUhrten Versuche fan den sie z. B. fUr das absolute 
Refraktarstadium bei 200 C einen Wert, der zwischen 0,86 und 1,00 a 
liegen muG. 

Ein Refraktarstadium des Atemzentrums fUr reflektorische Reize 
hat BETHE nach jeder Respirationsbewegung bei Sellachiern (Scyllium) 
beobachtet. 

W. TRENDELENBURG (1) war der erste, der den Verlauf der Erholung 
wahrend und nach dem Ablauf einer Erregung durch quantitative 
Messungen festgestellt hat, indem er am Froschherzen die Reizstii.rke 
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bestimmte, die zu verschiedenen Zeit en wahrend der Diastole notig 
war urn eben eine Extrasystole auszulOsen. In der seiner Arbeit ent
nommenen Abb. 14 entspricht die ausgezogene Kurve der systolischen 
Kontraktion eines normalen Froschvorhofes, und an der gestrichelten 
Kurve sehen wir, wie sich die Erregbarkeit wahrend dieser Systole 
verhaIt: Sie ist vollkommen aufgehoben yom Beginn der Systole bis 
etwa 0,05 Sekunden nachdem sie ihr Maximum erreicht hat; dann 
steigt die Erregbarkeit anscheinend nach einer etwas s-fOrmig ge
kriimmten Kurve, und sie erreicht ihren normalen Wert (100%) 
erst nachdem die Diastole bereits vollkommen beendet ist. Es wird 
in dem folgenden Kapitel zu erortern sein, daB dieses asymptotische 
Erreichen des normal en Wertes nicht die Regel ist, sondern, daB dem 
Refraktarstadium meist eine Phase iibernormaler Erregbarkeit folgt. 

Vergleichende Untersuchungen iiber den VerIauf der Erholungs
kurve des Ventrikels, Vorhofs und Sinus des Krotenherzens ergaben, 
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Abb. 1-4. Kontraktionskurve (ausgczogen) lind Kurve lIer Erregbarkei tsanderung (gestrichelt) des 
Vorhofes c ines Froschherzcns nach \V. TRENDELENDURG(/) . 

daB die Erholung beim Ventrikel etwas rascher zum Erregbarkeits
maximum fiihrt als beim Vorhof; am Sinus erscheint das relative 
Refraktarstadium ganz besonders lang gedehnt, so daB die Erregbarkeit 
beim Eintritt der nachsten Systole hier noch keinen konstanten Wert 
erreicht hat. Der Beginn des relativen Refraktarstadiums fallt bei 
allen drei Herzabschnitten ungefahr mit dem Gipfel der Kontraktions
kurve zusammen (ISHIKAWA [1J). 

Ahnliche Kurven, welche die Wiederkehr der Leistungsfahigkeit 
des elektrischen Organs eines Zitterrochens und die zunehmende Ver
kiirzung der Latenzzeit seiner Schlage wahrend des relativen Refraktar
stadiums wiedergeben, finden sich bei FUJI (vgl. auch BETHE, Handb. 
d. Physiol. VIII/2, Abb. 325). 

Besonders eingehend ist die Erholungskurve am N. ischiadicus, am 
M. sartorius und an den sensiblen Endorganen in Froschmuskeln unter
sucht worden (ADRIAN [3J, ADRIAN U. ZOTTERMAN [2J). Belastet man 
den kleinen M. sterno-cutaneus des F~osches mit Gewichten von 0,25 
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bis 5 g, so kann man von den sensiblen Fasern seines Nerven periodische 
Aktionsstrome ableiten; dabei ist es ADRIAN u. ZOTTERMAN durch 
sukzessives Wegschneiden paralleler Streifen von dem Muskel gelungen, 
schlieBlich nur mehr die in regelmal3iger Periodik wiederkehrenden, 
von einem einzigen sensiblen Muskelendorgan stammenden Aktions
strome zu registrieren. Starke Reize (starkere Spannung des Muskels) 
lOs en , da sie das relative Refraktarstadium friiher durchbrechen, im 
sensiblen Endorgan Erregungen von wesentlich hoherer Frequenz aus 
als schwache Reize. Die Erholungskurve eines solchen sensiblen End
organs laBt sich durch den Vergleich der Intervalle zwischen den Einzel
erregungen und der Starke der sie jeweilig auslosenden Reize kon

Abb. IS. Aktionsstromverlauf (ausgezogene Kune) \Ind Verlauf 
der Erregbarkeitsruckkehr (gestrichelt) eines Froschsartorius bei 

20· C. (Nach ADRIAN [3] .) 

struieren. Die Erholung 
des Endorgans nach Ab
lauf einer Erregung er
folgt etwa fUnfmal so 
langsam wie die der Ner
venfasern; die physiolo
gischen Erregungen der 
Fasern von ihren peri
pheren Endorganen aus 
konnen also nie so fre
quent werden, daB ihre 
Frequenz an die Grenze 
der Faserleistungsfahig
keit heranreichte. 

In Abb. IS ist der zeitliche Verlauf der Erholungskurve eines Frosch
sartorius zugleich mit dem seines Aktionsstromes nach Versuchen von 
ADRIAN (3) wiedergegeben. 

Die allmahliche Wiederkehr des Leitungsvermogens nach'einer Systole 
hat ASHMAN am kiinstlich komprimierten Atrioventrikulartrichter des 
Schildkrotenherzens quantitativ verfolgt. Die Kurve, nach der das 
Leitungsvermogen im relativen Refraktarstadium wieder zunimmt, 
ahnelt den fUr die Erregbarkeit beobachteten Erholungskurven. 

Ich stelle in der folgenden Tabelle 6 die mir bekannten Refraktar
stadien verschiedener erregbarer Gewebe zusammen; soweit exakte 
Messungen vorliegen, habe ich auch die Anstiegszeit des Aktionsstromes 
mit in die Tabelle aufgenommen. 

So wie das Produkt der Anstiegsdauer des Aktionsstromes und der 
Leitungsgeschwindigkeit der Erregungswelle die .,Anstiegslange" der 
Negativitatswelle ergibt, so entspricht das Produkt aus der Dauer des 
Refraktarstadiums und der Leitungsgeschwindigkeit der "Refraktar
lange", d. h . der Lange jener Strecke eines erregungsleitenden Organes, 
die nach Ablauf einer Erregungswelle sich im Stadium absoluter Un
erregbarkeit befindet. Diese Refraktarlange hat UMRATH (2) aus den in 
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Tabelle 6. 

Tier oder 
Pflanze Organ iAnstiegszeit des Dauer des Re

Aktionsstroms fraktarstadiums' Autor 

Berberis 
Thumbergi 

Staubfaden 
(T. 12-19°) 

3-10 Min. iKUMRATH(S) 
,,2. Refr.-Stad."2 ' 

1,5-2,5 Min . 
Mimosa 
pudica 

Hauptgelenk . etwa 6 - 20 Min.K.LINSBAUER 
(periodisch I (2) 

I , 

Pen~~tula Nervose Bahn I 

phosphorea fiir die Ausbrei-, 
(Alcyonarie) ,tung des Leucht-, 

I 
phanomens i 

Astacus Mot. Nerv. f. I 

tluviatilis SchlieBmuskel I 

der Schere 

I 
(rasche Fasern) , 

Hecht Nervus olfac-
(Esox lucius) I torius: 

I 12-18°C 
I 

20-30 II (9 Vers')1 

1

80C :36 -39 II (2 " ) 

Astrape 
japonica 
(Zitter
rochen) 
Frosch 

Schildkrote 

SoC 
Elektrisches i 

I
Organ (bei in-I 
, direkter Rei
Izung; T= 14°q 
I Herzmuskel ' 
I (Ventrikel) 
, Motorische 

Nerven: 
a·Wellen 
}-Wellen 
y-Wellen I 

I Sensible End-

I organe im M. 
sterno-cutaneus i 
! RefIexbahn: i 

ipsilateral. 
N. ischiadic us 
auf M. triceps 

femoris 
Enddarm 

(T. II-14°) 

Rectum 

43 IT (I ) 

etwa 100 II 

)Iarklose 
N ervenfasern 

Anstiegszeit derl 
Kontraktion 
8-15 Sek. I 

(Zimmer-Temp.) 
I ' 

j 

schwankend) 
3-8 Min. 

etwa 50- 100 11 
IKUMRATH(S) 
jA. R. MOORE 

Absol. Refr. IK LUCAS (8) 
Stad. etwa 1,5 II! 
ReI. Refr. Stad. i 

1,5-2 IT 

17-21 II 
30-39 IT 

34-50II 

3,2-4,6 II 

I Sek. 

1,20 II 
1,68 II 
3,13 11 

W. SULZE 

K FUJI 

TRENDELEN
BURG (I) 

ERLANGER, 
GASSER U. 

BIsHOP 

etwa IO 11 i ADRIAN U. 
i ZOTTERMANN 

(3) 
2II F. EICHHOLTZ 

nach Maximal-KUMRATH (S) 
kontraktionen: : 

15-30 Sek . 
.,2. Refr.
Stadium" 
4-9 Sek. 

Abs. Refrakt. J. SCHULLER 
Stad. = Dauer 
des Kontrak-
tionsanstieges I 

4-6 II P. HEIN-
BECKER 

, Wenn eine spezielle Bezeichnung fehlt, betreffen die Daten in dieser 
Tabelle das absolute Refraktarstadium. 

2 D. h. Refraktarstadium nach einer zweiten, vorzeitigen Erregung. 
Ergebnisse der Biologie VI. 25 
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Tabelle 6 (Fortsetzung). 

Tier oder 
Pflanze 

Testudo 
graeca 

Emys 
europea 

Meer
schweinchen 

Katze 

Hund 

Mensch 

Organ 

M. retractor 
penis 

M. omohyoideus 
u. M. retractor 
capitis et colli 

Zentrum des 
Schreckreflexes 
auf akustische 

Reize 
Diinndarm 

(pendel
bewegungen) 

Schluckreflex 

I 
IRe£lexbahn vom 
iN.peroneus oden 

I
N. popliteus auf 
den M. tensor 
fasciae latae 
Reflexbahn 

vom N. tibialis 
auf den M. tibia-

lis anticus 
Zungen-Kiefer

Reflex (CARDOT 
u. LAUGIER) 

Achilles
Sehnenreflex 

(ausgelost durch 
Reizung d. N. 

tibialis 
Blinzelreflex 

IAnstiegszeit desl Dauer des Re
Aktionsstroms I fraktarstadiums 

30-400" ca. 400" (12°C) 
frel. Rer.-Stad. 

(etwa 5000") 
8-150" 8-150" 

Autor 

P.HOFFMANN 
(5) 

RDITTLERU. 
S. OINUMA 

Rel.Refr.Stad.> IL. H. COHEN 
4 Sek. 

4-5 Sek. 
(J3-38°C) 
20-25 Sek. 
(21- 24°C) 

0,5-1,0 Sek. 
(in maximo 

3.3 Sek.) 

0040"< 
1,080"> 

1,2-2,40" 

10-20G 

etwa 5 G 

R MAGNUS 

:H. ZWAARDE-
I MAKER, 
! V. LANGEN-

DORFF 

I CH.S. 
iSHERRINGTON 

M. SOWTON I 
U. s. C. 

iE. D. ADRIAN 
U. J. M. D. 
OLMSTEDT 

E. TH. 
BRUCKE (5) 

P.HOFFMANN 
(7) 

0,5-1,0 Sek. H. ZWAARDE-
Rel. Refr.-Stad. MAKER u. J. 

3-4 Sek. L. LANS 

der Literatur vorliegenden sicheren Daten fUr einige Organe berechnet. 
Seiner Arbeit entnehme ich die Werte der Tabelle 7. 

Erregungsleitendes Gewebe 

Hecht Nervus olfactorius. 
Frosch Ventrikel. . . 

M. sartorius . 
Nerv a-Welle. 
Nerv ~-Welle. 
Nerv y-Welle. 

Tabelle 7. 

Leitungsge
schwindig

keit 
em sek -I 

20 
7 

130 

4200 
2500 
1500 

Anstiegs-
lange der I Refraktar

Negativitats- lii,nge cm 
I welle cm ! 

2,94 
1,75 
1,05 

1,0 
8,5 
0,6 
6,0 
5,2 
6,7 
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Bei Pennatula betragt die Refraktarlange fUr das das Leuchtphano
men leitende System 3 bis 5 mm (MOORE). 

So wie die Anstiegszeit der Negativitatswelle ist auch die Refraktar
lange bei den verschiedenen Fasern eines Nerven (a, (3, und y) fast kon
stant (ERLANGER u. GASSER). Sonst verhalten sich die Extreme der 
Refraktarlangen etwa wie I: 10. Innerhalb eines solchen Bereiches 
schwanken auch die Werte flir die Anstiegslange der Negativitatswellen 
der verschiedenen (nicht in die Tabelle aufgenommenen) Organe, ob
wohl sich die Leitungsgeschwindigkeiten wie I: 10000 verhalten. 

Wir haben als Charakteristikum des Refraktarstadiums bisher nur 
die Herabsetzung der Erregbarkeit betrachtet. Unmittelbar nach dem 
Ablauf einer Erregungswelle finden wir aber am Nerven noch andere 
funktionelle Veranderungen. GOTSCH (2) und K. LUCAS (7) haben als 
erste die Verzogerung der Erregungsleitung im Refraktarstadium beob
achtet, die neuerdings von GASSER u. ERLANGER (2) am Froschnerven 
und am N. phrenicus des Hundes studiert worden ist. Die im Refraktar
stadium ausgelOste, zweite ErregungsweIle bleibt bei ihrem Fortschreiten 
immer mehr hinter der ihr voraneilenden ersten zurUck. J e frUher sie 
im relativen Refraktarstadium ausgelOst wird, urn so starker ist ihr 
Fortschreiten verzogert. Durch diese Verzogerung kommt sie allmahlich 
in immer weniger refrakUire Gebiete des Nerven, so daJ3 ihre Starke und 
ihre Fortpflanzungsgeschwindigkeit mit der Entfernung von der Reiz
stelle wachst. Entsprechend ihrer geringen Fortpflanzungsgeschwindig
keit zeigt eine solche zweite Welle auch einen trageren Anstieg als eine 
normale Erregung. 

Wenn auch diese Erscheinungen bisher nur am Nerven studiert wor
den sind, so ist doch nicht daran zu zweifeln, daJ3 sie an anderen erreg
baren Organen in ahnlicher Weise nachweisbar sein werden, doch liegen 
meines Wissens bisher noch keine Beobachtungen hierUber vor. 

AIle Refraktarstadien, von denen wir bisher gesprochen haben, sind 
mit dem Erregungsvorgang implizite gegeben, sie konnten z. B. im Sinne 
VERWORNS durch Verbrauch einer zerfaIlfahigen Substanz bedingt sein. 
UMRATH (5) bezeichnet sie als "autogene" Refraktarstadien. 

Wir finden aber nach dem Ablauf von Erregungsvorgangen in ver
schiedenartigen erregbaren Geweben manchmal ein Stadium herab
gesetzter Erregbarkeit, das nicht unmittelbar als Folge der vorange
gangenen Erregung anzusehen ist, sondern durch ein komplizierteres 
Geschehen bedingt ist. 

Am best en geklart scheint mir das Zustandekommen eines solchen 
"induzierten" Refraktarstadiums an den spinalen Zentren der Sehnen
reflexe. P. HOFFMANN (6) hatte schon vor langerer Zeit ein zunachst 
schwer zu deutendes Phanomen beobachtet: Er IOste an der willkUrlich 
leicht innervierten Wadenmuskulatur des Menschen durch elektrische 
Reizung des N. tibialis einen Eigenreflex (= Achillessehnenreflex) aus 

25* 
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und sah, daB nach der kraftigen Reflexzuckung des ganzen Gastrocne
mius die schwachen, der bestehenden Willkurkontraktion entsprechen
den, unregelmaBigen Aktionsstromzacken fUr etwa 0,1 Sekunde ver
schwanden. HOFFMANN hat diese vorubergehende Inaktivitatsphase der 
spinalen Zentren auf einen Hemmungsreflex zuruckgefUhrt. Die Ana
lyse (DENNY BROWN) hat ergeben, daB diese Deutung richtig war, wenn 
sich auch der Vorgang als recht kompliziert erwiesen hat: Bei der kraf
tigen reflektorisehen Erregung des Muskels (aber auch nach einer Rei
zung seines motorisehen Nerven mit einem Induktionssehlag) werden 
sensible Endorgane im Muskel erregt, von denen zentripetale Impulse 
ausgehen, die hemmend auf die spinalen motorischen Zentren des be
treffenden Muskels wirken. 

Da das Refraktarstadium des Achillessehnenreflexes beim Mensehen 
hochstens 5 a betragt, und das des motorisehen Nerven und des Muskels 
selbst sieher noch kurzer ist, so sehen wir ,daB in diesem FaIle der neuro
muskulare Apparat naeh einer Einzelerregung dureh einen sekundaren 
Vorgang, ein "induziertes Refraktarstadium", viel Hinger vor einer 
neuen Erregung bewahrt bleibt, als dies seinem autogenen Refraktar
stadium entsprache. Auch die Beobachtung eines 3 bis 6 Sekunden 
dauernden relativen Refraktarstadiums nach der Aus16sung des Patellar
reflexes beim Menschen (STRUGHOLD) sei in diesem Zusammenhang er
wahnt. 

Wenn man den Begriff der refraktaren Phase noeh weiter fassen 
wollte, konnte man in diesem Zusammenhange auch an die Hemmung 
motoriseher Zentren wahrend der Tatigkeit ihrer antagonistisehen Zen
tren bei periodiseh wiederkehrenden Bewegungsvorgangen, wie z. B. der 
Atmung oder der Lokomotion, denken. 

Das Verhalten der Eigenreflexe entspricht in sehr interessanter Weise 
den Beobaehtungen von MAGNUS am Katzendunndarm. An Langs
muskelstreifen, von denen der AUERBAcHsehe Nervenplexus entfernt 
worden war, konnte MAGNUS uberhaupt kein Refraktarstadium nach
weisen. Das Praparat war tetanisierbar, woraus wir heute wohl nur 
schlie Ben durfen, dal3 das Refraktarstadium der Darmmuskulatur sehr 
kurz ist. Reizte er dagegen ein Darmstliek mit erhaltenem Nervenplexus, 
so traten statt eines Tetanus jetzt rhythmische Kontraktionen, die be
kannten Pendelbewegungen, auf, und fUr diese ergab sich bei kunstlieher 
Reizung eine sehr deutliche, je naeh der Temperatur 5 bis 25 Sekunden 
lange PeriQde absoluter Unerregbarkeit, und die Darmmuskulatur war 
nieht mehr tetanisierbar. 

So wie also die Willkurimpulse bei dem Versuche HOFFMANNS naeh 
Erregung des Eigenreflexes eine Zeitlang die spinalen motorischen Zen
tren nieht mehr erregen konnten, so wird auch beim Dunndarm im 
"peripheren" Apparat durch die Erregung des "zentralen" eine Phase 
der Inaktivitat induziert. Ob wir in beiden Fallen den gleichen Meeha-
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nismus fiir das Zustandekommen eines solchen "induzierten" Refraktar
stadiums annehmen diirfen, lai3t sich allerdings heute noch nieht ent
scheiden. UMRATH (5) hat als erster die Ansicht ausgesprochen, daB 
unter der Bezeichnung "Refraktarstadium" zwei ihrer Entstehung nach 
ganz verschiedene Erscheinungen zusammengefaBt werden, einmal die 
autogenen Refraktarstadien, dadurch bedingt, daB ein erregtes System 
erst eine Wiederherstellung erfahren muB, ehe eine zweite Erregung 
moglich ist, dann die induzierten Refraktarstadien, die durch Hemmtmgs
vorgange zustande kommen. UMRATH hat auch versucht auf experi
mentellem Wege eine Entscheidung zu treffen, zu welchen der beiden 
Typen in einem speziellen FaIle ein Refraktarstadium zu zahlen sei. Er 
ging zunachst von den zeitlichen Veranderungen des Refraktarstadiums 
bei der Narkose und bei der Ermiidung aus: Es ist a priori zu erwarten, 
daB das autogene Refraktarstadium als Teilreaktion des Erregungs
vorganges in der Narkose und bei der Ermiidung langer wird, wahrend 
ein induziertes Refraktarstadium durch die Narkose oder Ermiidung des 
iibergeordneten hemmenden Systems verkiirzt werden konnte. In der 
Tat verhalten sich die bisher darauf hin untersuchten Refraktarstadien 
verschieden, wie dies aus der beistehenden Tabelle 8 nach UMRATH er
sichtlich ist. 

Objekt 

Quergestr. Muskel (Frosch) 
Mot. Nerv (Frosch) 
Cephalopodennerv 
Herz-Ventrikel (Frosch) 
Enddarm (Frosch) 
Staubfaden von Berberis 
Hauptgelenk: von Mimosa 

Tabelle 8'. 

Veranderung der Refraktarstadien 
I in der bei 

nach Doppelreizen i Narkose Ermiidung 

Unverandert 

Verkiirzt, etwa auf 43 % 
28% 

., 72 % 
" 34% 

VerHi.ngert 

Verkiirzt 

Verkiirzt 

Verlangert 

" Verkiirzt 
IEtwasverkiirzt 

In der Tabelle 8 gibt der erste Stab an, wie sich das sogenannte 
zweite Refraktarstadium, d. h. das Refraktarstadium nach einem friih
zeitigen zweiten Reiz (z. B. einer Extrasystole) im Vergleich zu dem Re
fraktarstadium nach einer normalen Einzelerregung verhalt; auch hier 
konnte man sich vorstellen, daB durch die Ermiidung eines iibergeord
neten Systems das induzierte Refraktarstadium des untergeordneten 
nach Doppelerregungen verkiirzt sein konnte. 

Nach den Daten der Tabelle ware das Refraktarstadium also nur 
bei der Skelettmuskulatur und bei den Nervenfasern mit Sicherheit als 
autogen anzusehen. Die Anschauung UMRATHS, daB auch das Refraktar
stadium des Herzens nieht autogen, sondern induziert sei, diirfte zu-

I Die Angaben stammen zum Teil aus Versuchen UMRATHS, zum Teil 
aus denen anderer Beobachter (Literatur bei UMRATH [5J). 
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nachst wohl auf Widerspruch stoBen. Jedenfalls durfen wir aber nach 
all diesen Beobachtungen und vor allem nach den Erfahrungen an den 
Eigenreflexen Inaktivitatszustande nach einem Erregungsvorgang nicht 
mehr ohne weiteres als Refraktarstadium sensu stridiori ansehen. 

Es liegen in der Literatur altere Angaben vor, nach denen bei man
chen glatten Muskeln ein Refraktarstadium nicht nachweisbar sei. Wenn 
wir bedenken, daB sich an einem erregbaren Organ ein Refraktarstadium 
nur nann auffinden und messen laBt, wenn wirklich alle Fasern des 
Organes gleichzeitig in Erregung geraten, so verstehen wir ohne weiteres, 
daB bei schwacheren Kontraktionen, wie z. B. bei den Tonusschwan
kungen der Schildkrotenvorhofe (PORTER), eine refraktare Phase oft 
deshalb nicht nachweisbar sein wird, weil bei solchen Kontraktionen 
immer ein Teil der aktionsfahigen Fasern in Ruhe, also durch starkere 
Reize ohne wei teres erregbar bleibt. 

D. Die iibernormale Phase. 
Ich habe schon bei der Erorterung der Erholungskurven verschie

dener Organe wahrend des relativen Refraktarstadiums darauf hin
gewiesen, daB in manchen Fallen die Erregbarkeit, oft auch das Leitungs
vermogen und die Leistungsfahigkeit eines Gewebes, nach Ablauf einer 
Erregung nicht nur allmahlich zur Norm zuruckkehrt, sondern, daB sich 
an die Phase aufgehobener bzw. herabgesetzter Funktion eine Phase 
gesteigerter Erregbarkeit und erhohten Leitungsvermogens anschlieBt, 
die wir mit ihren Entdeckern, ADRIAN u. KEITH LUCAS, als "uber
normale Phase" bezeichnen. Auch BERITOFF hat, unabhangig von den 
genannten Autoren, diese Phase am Skelettmuskel beobachtet und sie 
"Exaltationsphase" genannt. 

Die Ausbildung dieser Phase hat sich zum Teil als abhangig von 
der H-Ionenkonzentration des Milieus erwiesen, und zwar gilt dies nicht 
nur flir den markhaltigen Nerven, sondern auch flir das Herz, an dem 
ADRIAN (2) und unabhangig von ihm W ASTL (2) die iibernormale Sy
stolenhohe und Erregbarkeit nach Ablauf des relativen Refraktar
stadiums beobachtet haben. Die iibernormale Phase fehit bei PH-Werten 
iiber 7,4, wahrend sie bei Bespiilung, z. B. eines Nerven oder eines Frosch
herzens, mit sauren Losungen (etwa bis PH 6,3) deutlich nachweisbar 
wird (im Gegensatz zum Sinken der Erregbarkeit im Ruhezustand). Ich 
vermute, daB auch die oft abnorme Hohe der postkompensatorischen 
Systole auf die ubernormale Phase nach der vorangehenden Extra
systole zuruckzufuhren sein diirfte. 

Auch am Skelettmuskel scheint die ubernormale Phase nachweisbar 
zu sein, doch ist dies noch nicht mit aller Sicherheit entschieden (ADRIAN 
u. LUCAS). Fur eine solche spricht meines Erachtens die Erregbarkeits
steigerung, die JUDIN an curarisierten Muskeln nach der Einwirkung 
eines kraftigen Induktionsschlages beobachtet hat. 
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Eine Beschleunigung der Erregungsleitung wahrend der iibernor
malen Phase hat sich am Froschnerven auch in sauren Losungen (PH = 5) 
nicht sicher nachweisen lassen (S. COOPER) , wohl aber am Schildkroten
herzen (ASHMAN). Bei diesem ist die Dauer der Oberleitung der Er
regung von den Vorhofen auf die Kammer (das A- V-IntervaIl) einige 
Zeit (etwa 3 bis 8 Sekunden) nach Ab
lauf einer Systole deutlich gegen die 
Norm verkiirzt. 

Starker als am Froschnerven ist 
die iibernormale Phase am motorischen 
Nerven des SchlieOmuskels der Krebs
schere (Astacus) ausgepragt (Lu· 
CAS [8]). In dies em Nerven sind zwei 
Gruppen verschieden rasch reagie-
render Nervenfasern (fUr die ent-
sprechenden Anteile des SchlieOmus-
kels) vereint, und LUCAS hat dem-
entsprechend zwei verschiedene 
Erholungskurven an ihm feststellen 
konnen. Fiir die rascher reagierenden 
Fasern lag das Maximum der Erreg
barkeit in einem FaIle (vgl. 1. c., Ab
bild. 14, s. 29) etwa 4<1, fUr die tra
geren Fasern etwa9<1nach demersten 
wirksamen Reiz. Auch an diesem 
Objekt laOt sich neben der Steigerung 
der Erregbarkeit (Sinken der Schwelle 
unter den Ruhewert) eine Steigerung 
des Leitungsvermogens (meBbar an 
der Rohe der jeweils erzielten Dop
pelzuckungen) nachweisen; die Phase 
der Erregbarkeitssteigerung scheint 
etwas kiirzer zu dauern als die Phase 
abnorm hohen Leitungsvermogens, 
wie dies auch aus den Kurven der 
beistehenden Abb. 16 zu ersehen ist. 

Auch der Entladung eines elek-

200 

fO 20 
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Abb. ,6. Ubemormale Phase am Nerven fiir 
den Adduktor der Krebsschere. (Nach 
LUCAS [8] .) Die Null-Linie der oberen Kurve 
entspricht der Hohe einer Einzelzuckung, 
die obere Kurve selbst den Hohepunkten der 
durch Doppelreize von verschiedenen Inter
vallen (Abszisse) ausgelOsten summierten Zuk
kungen. Die untere Kurve zeigt erst das Sin
ken der Schwelle his zu ihrell1 normalen Wert 
(= 100) wahrend des relativen Refraktarsta
diums, danD die iibernormaJe Phase, wabrend 
derer die Schwel1e voriibergehend unter die 

Norm sinkt. 

trischen Organes folgt nach dem Refraktarstadium ein Stadium iiber
normaler Leistungsfahigkeit. Dieses auOert sich in einer abnorm hohen 
elektromotorischen Kraft der Einzelentladung, wenn der sie aus16sende 
Reiz etwa 10<1 nach einem vorangehenden wirksamen Reiz failt (FUJI). 

Erscheinungen, die moglicherweise auf das Auftreten einer iiber
normalen Phase an der Dekrementstelle zwischen dem Sekundargelenk 
und dem basalen Blattchenpaar bei Mimosa hinweisen, hat UMRATH (4) 
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beschrieben, doch laBt sich 
heute noch nicht mit Sicherheit 
sagen, ob die langsame Fortlei
tung der erst en Erregungswelle 
im Vergleich zu den ihr folgen
den und eine Reihe andercr 
Erscheinungen wirklich auf die 
Existenz einer Phase tibernor
maIer Leistungsfahigkeit zu
rtickzuftihren sind. 

Vergleichend physiologisch 
scheint es mir besonders inter
essant, daB sich eine typische 
tibernormale Phase auch bei in
trazentralen Erregungsvorgan
gen hat nachweisen lassen, und 
zwar am Schluckzentrum, nach 
dem Ablauf seines der Schluck
welle folgenden Refraktarsta
diums. Wenn man beim Kanin
chen durch kurze faradische 
Reizungen des N. laryngeus su
perior reflektorisch den Schluck
akt auszu16sen versucht, so 
zeigt es sich, daB ein Reiz, der 
normalerweise unterschwellig 
ist, doch einc Welle auszul6sen 
vermag, wenn er eine gewisse 
Zeit nach dem Ablauf einer 
Schluckwelle gesetzt wird. Diese 
Erregbarkeitssteigerung des 
Schluckzentrums dauert etwa 
20 Sckunden und sie schlieBt 
sich unmittelbar an das Refrak
tarstadium an (IsAYAMA [2J). 
Aber nicht nur die Erregbarkeit 
des Schluckzentrums ist wah-
rend dicser Periode gesteigert, 
sondern eine Schluckwelle, die 

I.J ~ ~~ ~ S {! 0 N;;' 0 '§ einer vorangehenden nach etwa 
~ &:: ~ &:: ~ 10 Sekunden folgt, lauft auch 

meist kraftiger, rascher und weiter tiber den Osophagus ab als sonst; 
die iibernormale Phase erleichtert und beschleunigt also auch den 
intrazentralen Ablauf der Erregung beim Schluckreflex (REISCH). 
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Diese auffallende Ubereinstimmung des Verhaltens der Schluckwelle 
zu Einzelerregungen eines Nerven oder eines Muskels (Refraktarsta
dium + tibernormale Phase) laBt uns vermuten, daB auch der der 
Schluekwelle entsprechende intrazentrale Erregungsablauf einer Einzel
erregung entspricht, und zwar dtirfte diese Erregung nach der Dauer 
ihrer refraktaren und tibernormalen Phase auBerordentlich trage ablaufen 
(vgl. S. 363f.). 1eh muB aber zugeben, daB dieser SchluB deshalb nicht ab
solut zwingend ist, weil wir nicht nur nach echten, autogenen Refraktar
stadien, sondern auch nach intrazentralen Hemmungsvorgangen ein An
steigen der Erregung tiber die Norm beobachten. Wenn wir die reflek
torische Hemmung eines Skelettmuskelzentrums plOtzlich unterbrechen, 
so sehen wir meist, daB der betreffende Muskel sich energisch kontra
hiert ("rebound" oder Rtickprallkontraktion), daB also sein Zentrum 
nach AbschluB der Hemmung "spontan" in Erregung gerat. Ein so1ches 
Ansteigen der Erregung hat HOFFMANN (7) auch nach jener eigenartigen 
Hemmungsphase beobachtet, die nach Ablauf eines Sehnenreflexes den 
willktirlichen oder reflektorischen Tonus des betreffenden Muskels vor
tibergehend verschwinden laBt (vgl. S. 387f.). Eine analoge Beobachtung 
haben auch DENNY BROWN U. LIDDEL gemacht. Nach diesen Er
fahrungen ist also immerhin an die Moglichkeit zu denken, daB auch beim 
Refraktarstadium und der tibernormalen Phase des Schluckreflexes ahn
lich komplizierte Verhaltnisse vorliegen konnten. 

In der nebenstehenden Tabelle 9 sind die wenigen Falle zusammen
gestellt, in denen das Verhalten der tibernormalen Phase quantitativ 
verfolgt worden ist. . 

Die Angaben, die wir fUr eine vergleichende Betrachtung der tiber
normalen Phase bisher heranziehen konnen, sind noch recht sparlich. 
Aber die Tatsache, daB wir diese Phase nach dem Ablauf des Refraktar
stadiums beim Krebsnerven, am Nerven, Skelettmuskel und Herzen der 
Vertebraten, am Schluckzentrum und wahrscheinlich auch bei den sen
sitiven Pflanzen wiederfinden, spricht entschicden dafUr, daB sie einen 
integrierenden Teil im Ablaufe des Erregungsprozesses bildet. . Die Er
scheinung erinnert daran, daB das Einstellen auf einen Gleichgewichts
zustand in der organischen Natur ja auch sonst oft oszillatorisch erfolgt 
(Abklingen optischer Nachbilder, Phasen des Nystagmus und anderes 
mehr). Es ware nicht ausgeschlossen, daB sich in besonders geeigneten 
Fallen noch cine der tibernormalen Phase folgende Periode unternormaler 
Aktivitat nachweisen lieBe. 

III. Die Fortleitung der Erregungswelle. 
A. Die Geschwindigkeit der Erregungsleitung als Funktion 

bestimmter Eigenschaften der leitenden Systeme. 
AUe hier erorterten Erregungsvorgange bleiben normalerweise nicht 

auf die Reizstelle oder die Ursprungsstelle der Erregung beschriinkt, 
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sondern sie pflanzen sich in oder an Strukturelementen der betreffenden 
Organe, meist wohl in oder an Fibrillen fort. Einzelne Ausnahmen von 
dieser allgemeinen GesetzmaBigkeit sind allerdings beschrieben worden. 
So solI sich z. B. in dem eigenartigen Gaumenorgan der Schleie (Cyprinus 
tinea) nach W. H. F. MEIJER neben typisch quergestreifter Muskulatur 
ein muskuHires Gewebe von tragem Reaktionsverlauf finden, das sich 
auf Reize nur lokal kontrahiert, und dem nach MEIJER die Fahigkeit 
der Erregungsleitung iiberhaupt fehlt. Der Angabe v. UEXKULLS (2), 
daB sich die Riisselretraktoren auf elektrischc Reize nur lokal an der 
Reizstelle kontrahierten, wurde von BUYTENDIJK widersprochen. 

Die Fortleitung der Erregung erfolgt in der Regel wellenartig, d. h. 
die einzelnen Stellen des Leitungssystems erfahren ihrer Reihenfolge nach 
zeitlich nacheinander alle die gleichen, den Erregungsvorgang charakte
risierenden Veranderungen. Wir konnen diese Fortpflanzung langs des 
leitenden Gewebes Schritt fUr Schritt verfolgen, wenn wir an einem Gal
vanometer oder Elektrometer die der Erregungswelle parallel fort
schreitende PotentiaHi.nderung studieren. Bekanntlich war schon vor 
langer Zeit (DU BOIS-REYMOND u. HERMAN:-') die Vermutung aufge
taucht, daB die Fortleitung der Erregungswelle auf einer Erregung immer 
neuer Stellen (z. B. einer Nervenfaser) durch diese fortschreitende elek
trische Potentialwelle beruhe. Es steht aber heute noch keineswegs fest, 
ja es ist sogar wenig wahrscheinlich, daB iede Ausbreitung eines Ge
schehens in Organismen, die wir heute als "Erregungsleitung" be
zeichnen, auf diesem Prinzip beruht. Speziell sei nochmals auf die 
Tatsache hingewiesen, daB im rasch leitenden System der Mimosaceen 
nach UMRATH die Erregung elektrisch nicht ausge16st werden kann. 
UMRATH hat daher eine Theorie der Erregungsleitung diskutiert, die 
von der Vorstellung ausgeht, daB an der erregten Stelle "Erregungs
substanzen" gebildet werden, "die sich ausbreiten und, wo sie in einer 
bestimmten, sehr niedrigen Konzentration auftreten, autokatalytisch 
wieder ihre eigene Bildung auslosen". 

Die .auBerordentlich hohe Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Er
regungswelle, z. B. im Nerven, laBt sich auf Grund dieser Theorie schwer 
erklaren. 

Die Hypothese, daB die Erregungswelle durch die Reizung immer 
neuer Faserstellen durch die Aktionsstrome der vor ihnen erregten Stellen 
zustande kame, hat eine besondere Stiitze durch die Modellversuche 
LILLIES an "passiven" Stahldrahten in verdiinnter Salpetersaure er
halten. Die "Erregung" des passiven Eisendrahtes besteht in einer 
voriibergehenden Reduktion einer diinnen Oxydschichte, die den Draht 
in der Salpetersaure umhiillt. Diese reduzierte "aktivierte" Stelle ver
halt sich anodisch gegeniiber ihren Nachbarstellen, es entstehen lokale 
Strome, welche ihrerseits wieder die Nachbarstellen reduzieren, wahrend 
sich an der zuerst aktivierten anodischen Stelle sehr rasch wieder eine 
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schiitzende Oxydschicht bildet. So schreitet eine Aktivierungswelle, 
immer neue kathodische Reduktionsorte schaffend, allmahlich iiber den 
Draht in seiner ganzen Lange fort. 

Je steiler die Potentialanderung an der erregten Stelle eines Organes 
verlauft, desto rascher wird auch der als Fortpflanzungsreiz fungierende 
Aktionsstrom an der benachbarten Organ stelle den Schwellenwert er
reichen, desto eher wird sie also erregt, desto rascher die Erregungswelle 
fortgeleitet werden. 

Diese Beziehung zwischen der Steilheit des Aktionsstromanstieges 
und der Geschwindigkeit der Erregungsleitung ist an verschiedenen er
regbaren Geweben untersucht worden; aber noch ehe sie klar erkannt 
war, hat CARLSON (3) darauf hingewiesen, daB die Erregungsleitung in 
einem motorischen Nerven urn so rascher erfolgt, je ktirzer die Zuckungs
dauer des von ihm innervierten Muskels ist. Nach dem Isochroniegesetz 
von LAPICQUE und nach zahlreichen anderen Erfahrungen stimmt der 
Erregungsablauf in einer Nervenfaser in seinen zeitlichen Verhaltnissen 
weitgehend mit dem Erregungsablauf in dem von ihr innervierten End
organ element iiberein; daher liegt in der von CARLSON aufgedeckten 
GesetzmaBigkeit implizite die Erkenntnis, daB die Erregungsleitung in 
verschiedenen Nerven von der Raschheit des lokalen Ablaufes der Einzel
erregung abhangt, also der Dauer des Aktionsstromes verkehrt pro
portional ist. 

Die gesetzmaBige Beziehung zwischen der Zuckungsdauer eines Mus
kels und der Leitungsgeschwindigkeit in seinem motorischen Nerven er
weist sich innerhalb der einzelnen Tierkreise als streng giiltig, wie dies 
z. B. der Vergleich zwischen Hummer, Maja und Limulus in der bei
stehenden Tabelle 10 zeigt: 

Hummer. 
Maja . .. 
Limulus . 

Tabelle 10. 

Zuckungsdauer 
des Scheren
Adduktors 

0,25 Sek. 
0,50 .. 
r,oo .. 

i Leitungsgeschwin
i digkeit im Ambu
I lacralnerven 

12,00 m 
6,00 ,. 

3,25 ,. 

Eine allgemeine Giiltigkeit kommt diesem Gesetz aber nur in groben 
Ziigen zu; wir sehen dies an den Beispielen der Tabelle II, die aus ganz 
verschiedenen Kreisen des Tierreiches gewahlt sind (CARLSON [3J). 

In einwandfreien Versuchen hat als erster K. LUCAS (5) an Kapillar
elektrometerkurven von Froschsartorien nachgewiesen, daB die Anstiegs
zeit des Aktionsstromes und die Geschwindigkeit der Erregungsleitung 
in den Muskelfasern den gleichen Temperaturkoeffizienten haben. Er 
sah mit Recht in diesen Versuchsergebnissen eine Bestatigung seiner 
Pramisse, die er mit den Worten ausdriickte: "Wenn der elektrische 
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Tabelle II. Vergleich zwischen der Zuckungsdauer von Muskeln 
und der Leitungsgeschwindigkeit in ihren motorischen Nerven. 

Tier 

Frosch 
Schlange 
Homarus 

Maja 
Bdetlostoma 
(Cyclostome) 

Lotigo 
Limulus 

Bdellostoma 
Octopus 
Limax 

Pleurobranchaea 
Ariolimax 
Limulus 

1Iuskel 

:\luskel 

Gastrocnemius 
Hypoglossus 

:Zuckungs·: 
; dauer 

in Sek. 

0,10 
0,15 

Nerv 

Xerv 

Ischiadicus 
Hypoglossus [ 

: Ambulacralnerv 

i Leitungs
;geschwin
i digkeit 
I in m 
! 

27,00 
14,00 

Adductor d. Schere i 0,25 12,00 
Adductor d. Schere 0,50 : Ambulacralnerv ; 6,00 

Retractor des 
Unterkiefers 0,18 11andibularis 4,50 

1Iantelmuskulatur 0,20 Mantelnerv 4,5° 
. Adductor d. Schere . 1,00 Ambulacralnerv 3,25 

Kiemensack 0,45 Vagus 2,50 
1Iantelmuskulatur. 0,50 Mantelnerv 2,00 

Fu13muskulatur 4,00 Pedalnerv 1,25 
10,00 Pedalnerv 0,75 
20,00 Pedalnerv 0,40 

Herz 2,25 Cardialer 
~ervenplexus 0,40 

Vorgang an einer Stelle einer Faserstrecke die unmittelbare Ursache des: 
gleichen Vorganges an einer benachbarten Stelle ist, dann mu13 die Ge
schwindigkeit, mit der sich dieser Vorgang fortpflanzt, von der Ge
schwindigkeit abhangen, mit der er sich an jeder Stelle der Faserstrecke 
entwickelt. " 

Spater beobachtete KOHLRAUSCH, da13 die Dauer der Aktionsstr6me 
des trage reagierenden M. soleus und des flink reagierenden M. gastro
cnemius der Katze sich wie 4: 3, und die Geschwindigkeit der Erregungs
lei tung in beiden Muskeln sich etwa wie 3: 4 verhalten. 

Eine systematische Untersuchung der Frage verdanken wir LILLIE. 
der aIle bisher in der Literatur vorliegenden Daten liber die Anstiegs
dauer des Aktionsstromes und die Geschwindigkeit der Erregungsleitung 
in verschiedenen Organ en gesammelt hat. Er zog aus seinen Daten den 
Schlu13, da13 die Geschwindigkeit der Erregungsleitung ganz allgemein 
von zwei Faktoren abhangen mlisse: 

I. von der Zeit, die der Aktionsstrom vom Reizmoment an braucht. 
urn das Maximum seiner Intensitat zu erreichen, und 

2. von der Lange jener Strecke, innerhalb derer sich noch Schleifen 
des Aktionsstromes ausbreiten, die ihrer Intensitat und Dauer nach im
stande sind, das an die primar erregte Stelle angrenzende, noch in Ruhe 
befindliche Faserstlick zu erregen. Wenn die Anstiegszeit des Aktions
stromes bis zu dem kritischen Punkt, an dem er eben als Reiz wirken 
kann, t Sekunden betragt, und die gro13te Distanz, in der er noch als Reiz 
zu wirken vermag, scm, so wird die Fortpflanzungsgeschwindigkeit der 
Erregung sit em pro Sekunde sein. Flir den Froschnerven schatzte 
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LILLIE die Distanz s auf 2 bis 3 em, die Zeit t auf 0,001 Sekunde (T = 180 ), 

woraus sieh eine Fortpflanzungsgesehwindigkeit von 20 bis 30 m pro 
Sekunde ergabe. Eine so weite Ausbreitung der lokalen, als Leitungs
reize wirkenden Aktionsstromsehleifen dtirfte aber in Wirkliehkeit kaum 
stattfinden. GASSER sehatzt die Distanz s nur auf Bruehteile eines Milli
meters. 

Ieh habe in der Tabelle 3 aus der Literatur die zuverlassigsten Werte 
ftir die Leitungsgesehwindigkeit und die Anstiegszeit des Aktionsstromes 
in versehiedenen pflanzliehen und tierisehen Organen zusammengestellt, 
so daB ieh auf jene Daten hier verweisen kann. Das Produkt aus der 
Anstiegszeit (sek.) und der Leitungsgesehwindigkeit (em sek.- r) ergibt 
die sogenannte Anstiegslange (em), d. h. die Lange jener Streeke des 
leitenden Organes, die sieh wahrend des Ablaufes der Erregungswelle 
jeweilig im Zustande zunehmender Erregung befindet, und wir sahen, 
daB diese Lange bei ganz versehieden raseh funktionierenden Organ en 
innerhalb eines relativ engen Intervalls liegt (etwa 0,2 bis 10 em, gegen
tiber den Leitungsgesehwindigkeiten von 0,16 bis 4200 em sek.- r ). 

Eine auffallende Ausnahme von der eben erorterten GesetzmaBigkeit 
liegt darin, daB die von ERLANGER u. GASSER an Vertebratennerven 
beobaehteten a-, {J- und y-Wellen untereinander keine Differenzen in der 
Anstiegszeit zeigen; doeh ist zu bedenken, daB aueh ihre Leitungsge
sehwindigkeiten sieh nur etwa wie 3: 2: I verhalten, also Untersehiede 
zeigen, die im Vergleiehe zu anderen Geweben gering sind. Ftir die Ge
.samtHinge der a-Wellen des Frosehisehiadikus bereehnen ERLANGER u. 
-GASSER Werte bis zu 7,S6 em, fUr die Lange der {J-Wellen Werte bis 
4,soem. 

Da die aueh zum Teil der Tabelle 3 zugrunde liegenden Werte auf 
Versuehen beruhen, die meist mit alteren, heute dureh verfeinerte ersetz
baren Methoden ausgefUhrt waren, hat GASSER das Problem von neuem 
bearbeitet. Er arbeitete an den ventralen spinalen Wurzeln des Oehsen
frosehes, die keine dureh Polarisation storenden Seheiden besitzen, und 
.am N. phrenieus des Rundes, von dem er die bindegewebige Seheide 
sorgfaltig abpraparierte. Er maB mittels des Kathodenstrahl-Oszillo
.graphen den Verlauf des einphasisehen Aktionsstromes und die Fort
pflanzungsgesehwindigkeit der Erregung bei versehiedenen Tempera
turen und fand dabei in der Tat, daB jede Verzogerung der Leitung von 
einer VerHingerung des Aktionsstromanstieges (und einer Verringerung 
seiner Rohe) begleitet war. Die Anstiegszeitt verhalt sieh verkehrt pro
portional zur Leitungsgesehwindigkeit v; das Produkt tv gibt eine Kon
stante. Aueh diese Versuehe bestatigen also die Gtiltigkeit des von LILLIE 
und seinen Vorgangern erkannten Gesetzes. 

L. LAPICQUE hat die Gesehwindigkeit der Erregungsleitung in ver
sehiedenen Organ en in Beziehung zu ihrer Chronaxie gebraeht. Er stellte 
die Regel auf, daB die Erregungswelle wahrend der der Chronaxie ent-
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sprechenden Zeit eine Strecke von I cm durchlauft. Er belegt dies mit 
den Daten der folgenden Tabelle 12. 

Tabelle 12. 

Organ 

Ischiadicusfasern fiir den Gastrocnemius 
Rana escutenta 

Ischiadicusfasern fiir den Gastrocnemius 
Catyptocephatus Gayi 

Ganglienkette, Lumbricus 
Ganglienkette, Hirudo 

I Leitungsge-I 
schwindig

keit 
cm sek- I 

3000 

1200 

60 
40 

Chronaxie 
Sek. 

0,0003 

0,0008 
0,020 
0,030 

Die LAPICQuEsche Regel, daB sich die Erregungswelle in einem Organ 
wahrend einer Chronaxie urn I cm fortpflanzt, stimmt z. B. auch fur die 
sensiblen Fasern des N. splanchnicus der Katze (berechnet 40 m sek.- r , 

gefunden 47 m sek.- r [H. DENNIG und H. DENNIG U. H. STEIN]). 
Eine sehr interessante Beziehung hat sich - wie bereits fruher er

wahnt wurde - bei markhaltigen Nervenfasern zwischen der Leitungs
geschwindigkeit und der GroBe des Faserquerschnittes ergeben. Schon 
1913 hatten LAPICQUE u. LEGENDRE erkannt, daB die Chronaxie der 
Nervenfasern ihrer Dicke verkehrt· proportional ist. LAPICQUE, GASSER 
U. DESOILLE fan den dann weiter, daB die histologischen Differenzen 
zwischen N. phrenicus und N. saphenus flir die Annahme sprachen, daB 
auch die Form der Aktionsstromwelle von der verschiedenen Dicke der 
an ihr beteiligten Nervenfasern abhangig sei, daB die Erregungswellen in 
den dicken Fasern wahrend der Fortleitung jenen in den dunnen Fasern 
vorauseilen. GASSER u. ERLANGER (3) ha~en die Richtigkeit dieser An
nahme durch einen sehr interessanten Konstruktionsversuch bewiesen: 
Sie haben zunachst den Verlauf des Aktionsstromes eines bestimmten 
Nerven mit dem Kathodenstrahl-Oszillographen registriert. An einem 
Querschnitt durch diesen Nerven wurden dann sehr exakt die Durch
messer samtlicher Fasern gemessen. Weiter verfuhren sie in folgender 
Weise: Ober einer horizontalen, in halben fl entsprechende Abschnitte 
geteilten Strecke wurden uber den entsprechenden Zahlen immer so viele 
Punkte aufgetragen, als Fasern der betreffenden Dicke in dem Nerven
stamme gezahlt worden waren. So entstanden Diagramme, die un mittel
bar die Gesamtzahl der Fasern und die relative Anzahl der Fasern ver
schiedener Dicke innerhalb desselben Nervenstammes erkennen lassen. 
Von diesen Diagrammen ausgehend, konstruierten sie nun den theore
tisch zu erwartenden Aktionsstromverlauf in folgender Weise: Sie nahmen 
an, daB jeder einzelnen Faser ein gleich lange dauernder Einzelaktions
strom von Dreieckform entspreche (Anstiegs- und Abfallszeit flir Kalt
bluter 0,3 und 0,90', flir Warmbliiter 0,2 und 0,60'). Theoretische Ober
legungen sprechen daflir. daB die Aktionsstrome der Fasern der einzelnen 
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Dickengruppen auf den Registrierapparat etwa proportional ihrem Ge
samtquerschnitte einwirken mtissen, so daB zur Rekonstruktion des Ge
samtaktionsstromes des ganzen Nervenstammes den einzelnen Dreiecken, 
welche den Aktionsstromen der einzelnen Fasergruppen entsprachen, 
jeweils eine Rohe gegeben wurde, die dem Gesamtquerschnitte der be
treffenden Fasergruppe proportional war. Ferner wurde angenommen, 
daB die Leitungsgeschwindigkeit in den einzelnen Fasern ihrem Quer
schnitte proportional sei. So hatten z. B. in einer motorischen Wurzel 
die dicksten Fasern einen Querschnitt von etwa 20 f.1; die Leitungsge
schwindigkeit betrug 35 m pro Sekunde, demnach wurde angenommen, 
daB Fasern von 10 f.1 Dicke eine Leitungsgeschwindigkeit von nur 17,5 m 
pro Sekunde hatten, und aus der Distanz von der Reizstelle zur Ab
leitungsstelle (48 mm) lieB sich die Zeit berechnen, urn welche die Er
regungswellen der Gruppen dtinnerer Fasern hinter jenen der dicksten 
Fasern an der Ableitungsstelle zurtickgeblieben sein muBten. Von dies en 
Daten und Annahmen ausgehend zeichneten die Verfasser tiber einer 
in (J geteilten Abszisse die Aktionsstrome der einzelnen Fasergruppen in 
Dreieckform auf; jene der dicksten Fasern bei 0 (J beginnend, jene der 
tibrigen Fasergruppen urn so spater beginnend, je kleiner der Faserquer
schnitt der betreffenden Gruppe. So entsteht eine Gruppe von z. B. 
30 einander groBtenteils tiberschneidenden Dreiecken von verschiedener 
Rohe, deren aller Basis auf der Zeitabszisse liegt. Werden nun tiber 
einzelnen Punkten der Abszissen die Ordinaten der einander zum Teil 
tiberdeckenden, dreieckigen, hypothetischen Einzelaktionsstromkurven 
gem essen und ihre Summen als Ordinaten aufgetragen, so lassen sich 
die Gipfelpunkte dieser Ordinaten durch eine Kurve verbinden, die in 
geradezu tiberraschender Weise dem tatsachlich beobachteten Verlaufe 
des Aktionsstromes des betreffenden Nervenstammes entspricht. 

Der Erfolg bei diesem au Berst mtihseligen Unternehmen (tiber 
10000 Nervenfaserquerschnitte wurden gemessen!) spricht schlagend fUr 
die Richtigkeit der Pramissen. Jedenfalls kann angenommen werden, 
daB die Leitungsgeschwindigkeit der Erregung in markhaltigen Nerven
fasern in erster Annaherung dem Faserdurchmesser proportional ist; wir 
konnen also aus dem histologischen Bild eines Nervenquerschnittes den 
Verlauf des Aktionsstromes annahernd ersehen. 

In orientierenden Versuchen fand auch MATTHEWS, daB die Ver
teilung verschieden dicker Nervenfasern auf einen Rautnerven und einen 
Muskelnerven beim Frosch, verglichen mit der Erregungsleitung in dies en 
Nerven, der Annahme entspricht, daB die Leitungsgeschwindigkeit cine 
Funktion des Faserquerschnittes sei. 

Die hier erorterte GesetzmaBigkeit, daB die Leitungsgeschwindigkeit 
in Nervenfasern der Faserdicke proportional ist, gilt zunachst fUr jene 
Faserarten, welche die a-, fJ- und y-Wellen (GASSER und ERLANGER) im 
N ervenaktionsstrom liefern. Es sind dies Fasern, deren Leitungsgcschwin-
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digkeit beim Frosch 40 bis 10 m, beim Hund 80 bis 30 in pro Sekunde 
betragt. Neben dieser .. A-Gruppe" von Fasern haben GASSER u. ER
LANGER (4) neuerdings aus dem Elektrogramm gemischter Nerven auf 
die Existenz zweier weiterer Fasergruppen (B und C) geschlossen; die 
B-Wellen verlaufen beim Frosch mit einer Geschwindigkeit von 5 bis 
2 m, beim Hund von 17 bis II m pro Sekunde; fUr die C-Wellen sind 
die entsprechenden Werte 0,7 bis 0,5 m (Froschnerv) und 1,5 bis 0,8 m 
(Hund). Berechnet man nun nach den vorliegenden Daten die fUr die 
langsame Leitung der B- und C-Wellen zu erwartende Dicke der B
und C-Fasern, so kommt man zu unmoglich kleinen Werten. Die B
und C-Fasern entsprechen also der .. Faserdickenregel" nicht ohne wei
teres. Jedenfalls gilt diese Regel nur innerhalb je einer Gruppe (z. B. A). 

Wenn wir uns der auffallenden Verzogerung erinnern, welche die 
Erregungsleitung bekanntlich in den zentralen Anteilen des Nerven
systems erfahrt, so liegt der Gedanke nahe, daB diese Verzogerung vie 1-
leicht auf die au13erordentliche Zartheit der Dendriten, NervenendfUB
chen usw. zuriickzufUhren sei. Eine analoge Dberlegung konnte auch 
die Dbertragungszeit zwischen motorischer Nervenfaser und Muskel
faser erklaren. 

Eine ahnliche Beziehung, wie sie zwischen der Dicke der Nervenfasern 
und ihrem Leitungsvermogen besteht, wurde auch zwischen diesen Funk
tionen und der Fasererregbarkeit gefunden (BISHOP u. HEINBECKER). 
Diese Autoren haben an verschiedenen Kalt- und Warmbliiternerven die 
Schwelle fUr jene einzelnen Fasergruppen bestimmt, deren Aktionsstrome 
die mit verschiedener Geschwindigkeit sich fortpflanzenden a, p- und 
y-Wellen des Nervenaktionsstromes bilden. 1m allgemeinen gilt das Ge
setz: Je rascher die Leitung, also je gro13er der Faserquerschnitt, desto 
hoher ist die Erregbarkeit. Es besteht aber zwischen diesen GroBen keine 
direkte Proportionalitat, denn die Erregbarkeit nimmt rascher ab als 
der Faserquerschnitt. 1m Katzenvagus kann die Schwelle fUr die lang
samst leitenden Fasern hundertmal hoher liegen als die fUr die raschest 
leitenden Fasern. 

Es sei hier erwahnt, daB in keiner von all den Untersuchungen, die 
sich bisher mit den Beziehungen zwischen Faserquerschnitt einerseits, 
Chronaxie, Leitungsgeschwindigkeit usw. andererseits befa13t haben, auf 
die Nervenfibrillen Riicksicht genommen wurde. Es ware auffallend, 
wenn die einzelnen Fibrillen die Erregung rascher leiteten, wenn sie zu 
einem groBeren Kabel vereinigt sind, als wenn sie ein diinneres Kabel 
bilden. Moglicherweise wird es sich einmal zeigen, daB die Fibrillendicke 
in einer Beziehung zur Dicke des Achsenzylinders steht. Nach dem heu
tigen Stande der Technik lant sich die Frage, ob sich die Fibrillendicke 
mit der Dicke der Nervenfasern andert, wie mir Herr Kollege KOLMER 
freundlich mitteilt, noch nicht beantworten. Wenn aber die Fibrillen, 
wie dies manche Autoren annehmen, auch in den Nervenfasern zu einem 
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langmaschigen Netz verbunden sind, so konnte die Dicke des jeweilig 
leitenden Netzes auf die Geschwindigkeit der Leitung von Einflu13 sein. 

UMRATH (4) hat den Durchmesser der fUr die Erregungsleitung bei 
Mimosen in Betracht kommcnden Kambiformzellen im Stamm, im pri
maren und sekundaren Blattstiel und im Mittelnerv der Blattchen ge
mess en ; einen Zusammenhang zwischen dem Zelldurchmesser und der 
Leitungsgeschwindigkeit konnte er hier nicht feststellen. 

B. Reziprozitat und Irreziprozitat der Leitung. 
FUr weitaus die meisten erregungsleitenden Systeme der Wirbeltiere 

gilt das bekannte Gesetz des doppclsinnigen Lcitungsvermogens, welches 
aussagt, dail in faserig und einheitlich aufgebauten Systemen die Er
regung in beiden Richtungen gleich gut geleitet wird. 1m allgemeinen 
scheint aber die Natur von dieser Fahigkeit der leitenden Systeme re
raltiv selten Gebrauch zu machen. Wenn wir zunachst an die Verte
braten denken, so wissen wir, daB - abgesehen von den AxoN-Reflexen 
und der vasodilatatorischen Funktion einzelner hinterer Wurzelfasern 
- in den peripheren Nerven und im Zentralnervensystem die gegen
sinnige Leitung physiologischerweise keine H.olle spielt. Anders kiinnte 
es sich bei dem sogenannten diffusen Nervensystem verhalten, jenen 
ganglienhaltigen Geflechten oder vielleicht auch Netzen von Fasern, die 
wir in die Darmwand und wohl auch in die Wand anderer muskularer 
Hohlorgane eingebettet finden. Wenn wir z. B. an ein und demselben 
Abschnitt einer Dtinndarmschlinge bei der rhythmischen Segmentierung 
des Chymus abwechselnd anal- und oralwarts gerichtete kurze peristal
tische Wellen auftreten sehen, so mUssen wir wohl annehmen, daB diesen 
muskularen Wellen Erregungswellen im intramuralen Darmnervensystem 
zugrunde liegen, die in wechselnder Richtung verlaufen. Es mu13 aber 
dabei erwahnt werden, daB bisher kein zwingender Beweis dafUr vorliegt, 
daB die Erregung hierbei wirklich auf den gleichen Bahnen hin undher ge
leitet wird, wenn dies auch a priori als das Wahrscheinlichste erscheint. 

Eine Antiperistaltik, die wohl mit Sicherheit fUr eine gegensinnige 
Erregungsleitung unter physiologischen Verhiiltnissen spricht, beob
achten wir an manchen Herzen. Durch ktinstliche Reize sind rtick
laufige Systolen an den Herzen aller Vcrtebratcn auszu16sen; ja bei 
Bdellostoma (CARLSO~ [lJ) und am Herzen der H.ochen (GASKELL und 
Me QUEE~) folgen einer am Aortenende der Kammer ausge16sten Extra
systole oft spontan 20 bis 30 weitere rUcklaufige Systolen. Unter Physio
logischen Verhaltnissen sehen wir aber cine periodisch wiederkehrende 
Umkehr der Schlagrichtung des Herzens nur bei einigcn Hirudineen und 
vor allem bei den Tunicaten. Die als peristaltische Wellen von einem 
Ende des schlauchformigen Herzcns zum anderen fortschreitenden Sy
stolen wechseln nach einer Reihe gleichgerichteter Schlage ihren Aus
gangspunkt; die Ursprungsreize entstchen also altcrniercnd am vorderen 

Ergebnisse dcr Biologic VI. 26 
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und hinteren Ende des Hcrzschlauches. Dicse H.eziprozitat der Erre
gungsleitung ist ohne weiteres verstandlich, wenn wir uns wieder auf 
den Standpunkt der heute so weit verbreiteten Theorie stellen, daB die 
Erregungsleitung darauf beruht, daB die Potentialdifferenz zwischen 
einer erregten und einer noch nicht erregten Stelle bzw. daB der durch 
sie bedingte Aktionsstrom als Reiz fUr die einer erregten Stelle benach
barte ruhende Stelle fungiert, also als "Leitungsreiz" wirkt. 

Bei der Erorterung der Einzclerregung wurde oben die Tatsache be
sprochen, daB die "Plasmamembran", welche die Oberflache der erreg
baren Zellen oder Fasern bildet, au Ben cine positive, innen eine negative 
elektrische Ladung tragt. An einer erregten Stelle ist die Ionenpermea
bilitat der Grenzmembran gesteigert, die clektrische Doppelschicht ver
schwindet, und auf dem \Vege tiber diese erregte Stelle gleichen sich 
nun die gegensinnigen Ladungen der Faseral1Ben- und Innenseite als 
"Aktionsstrom" aus. 

Abb. 17 a bis d gibt diese Verhaltnisse schema tisch wieder; der ru
hende Teil der gezeichneten Faser, Z. B. des Achsenzylinders einer Ner
venfaser, ist grau getOnt, die erregte Stelle ist schwarz, und die weiHen 
Stellen entsprechen den jeweils nach ,-\blauf der Erregung im absoluten 
Refraktarstadium bcfindlichen Partien der Faser. Der Verlauf der sich 
entwickclnden Aktionsstrome ist durch die gekrtimmten Pfeile markiert. 
Bei der symmetrischen Anordnung df's Systems mUssen die an der lokali
sierten Reizstelle (Abb. 17a) sich entwickelnden Aktionsstrome an ihren 
Kathoden sowohl rechts als links yon der gereizten Stelle neue, noch 
ruhende Nervenstdkn erregen (.-\bb. 17b), wahrend die zuerst in Er
regung geratene Stelle sich bereits im RefrakUirstadium, also auf dem 
Wege zur Erholung hdindet. Auf dies(~ \Yeise kommt es Zl1 einem 
Fortschreiten der Erregungswdle in beiden Hichtungen (Abb. 17c und dl. 

Die bei Abb. 17a erwahnte Symmetric besteht nicht mehr, sobald 
die Erregungswe\le in! Fortsclzreiten begriffcn ist. Dann liegt nur vor 
ihr ein normalcr ruhender Faserabschnitt, !zinter ihr dagegen liegt die 
sich rcfraktar wrhaltende Faserpartie (vgl. Ahb. 17e); die durch diese 
refraktare Stelle flieBenden Aktionsstromfaden durchlaufen cin unerrcg
bares Gewehe, und dies ist die Ursache, daB cine in Gang befindliche 
Erregungswelle nie umkehren, rcflektiert werden kann oder clergleichen 
mehr. Das Gesetz dl'r reziproken Leitung gilt also eigentlich nur fUr 
die ruhende Faser; in ihr kann eine Erregungswelle nach bl'iden H.ich
tungen gleich gut ablauf('n. 1st die Erregungswe\le aber cinmal in Gang, 
dann kann sie nur nach einer Richtung hin weiterlaufcn. 

:\iit diesem Verhalten h;ingt es auch zusammen, daB zwei einander 
in einem leitenden System begegncnde Erregungswellen nicht tiberein
ander hinweglaufen konnen. Sie erloschen bei ihrcr Begegnung, weil die 
den Wellen folgenden "Refraktarstrecken" fiir eine aus der entgegenge
seizten Richtung kommende Welle ein uni.iberwindliches Hindernis bilden. 
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Dieses Erloschen zweier aufeinander zulaufender Erregungen ist zu
erst an der Herzmuskulatur erkannt worden, da die kompensatorische 
Pause nach einer Extrasystole auf einer solchen Blockierung des nach
sten normalen, vom Sinus kommenden Leitungsreizes durch die ihm 
vom Ventrikel aus entgegenlaufende extrasystolische Erregung zu er
klaren ist. An der Skelettmuskelfaser wurde das Problem der Be
gegnung zweier Erregungswellen an der Hand von Aktionsstromkurven 
von P. HOFFMANN (3) und von K DITTLER (2) studiert, und sie fanden, 
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e 

Abb. '7. 

daB auch hier cine Summation der beiden einander begegnenden Er
regungsvorgange (cine Addition der beidcn Aktionsstrome) nicht statt
findet, sondern daB die Wellen an der Begegnungsstelle erloschen. Ana
loge Beobachtungen wurden an Streifen beobachtet, die aus dem Schirm 
der Scyphomeduse Cassiopea geschnitten waren (MAYOR [1]). Ein Bei
spiel fiir zwei einander in einem nerVDsen Gewebe begegnende Erregungs
wellen beschreibt A. R. MOORE. Er fand bei der Alcyonarie Pennatula 
luminescens, daB die bei Reizung einer Stelle des Tieres als Leuchtwellen 
sichtbar fortschreitenden Erregungswellen dann erloschen, wenn zwei 
solche Leuchtwellen, eine an der Basis und cine an der Spitze des Tieres 
ausgelOste Erregungswelle, cinander begegnen. 

26* 
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Diese totale AuslOschung von Erregungswellen kann natiirlieh nur 
dalm eintreten, wenn die heiden einander begegnenden Wellen in den 
gleichen Fasern verlaufen. Schwaehc, d. h. nur cincn Teil dcr Fasern 
erregende \Vcllen kannten ohne weitercs "iibercinander" hinweglaufen, 
wcnn an dcn beiden Reizstcllen verschiedene Fasern in Errcgung versetzt 
werden, so daB die Erregungswellen dann sozusagen aneinandcr vorbei
laufen kannten ohne aufeinander zu prallen. J a es ist sogar moglich, 
daB cine Erregungswelle untcr solehen UmsUinden irgendwo in ihrem 
Verlaufe plotzlieh seheinbar umkehrt und in der entgegengesetzten Rich
tung zuriickHiuft. Ein solehes Verhaltcn ist z. B. von SCHMITT u. ER
LANGER an Streifen aus der Schildkratenhcrzmuskulatur beobachtet 
worden. Es handelte sich hierbei urn Versuche, in denen der Herzmuskel
streifen durch mehrere, durch fest anliegende "Gummivorhange" von
einander getrennte Kammern gezogen war. Dureh die Kompression war 
die Erregungsleitung in einzelnen Faserbiindeln teils im Sinn der recht
laufigen, teils der gegensinnigen Leitung begiinstigt, und so konnte die 
z. B. rechtlaufig in einzclnen Biindcln fortgeleitetc Erregungswelle ir
gendeiner Stelle des Streifcns auf bishcr nicht erregte, riicklaufig leitende 
Fasern iibergehen, so daB schein bar eine Cmkehr der Errcgungswelle 
("Opistodromie") zustande kam. 

Eine so1che IrreziproziUit der Leitung, wie sie in dem zuletzt an
gefiihrten Versuchc bestand, findet sieh gelegentlich auch unter physio
logischen Verhaltnisscn. Sie ist haufig bei der Erregungsleitung in Pflan
zen zu beobachten, und zwar ist die Leitung hier stcts im basipetalen 
Sinne begiinstigt, 1. h. sic erfolgt basipetal rascher als akropetal. Nach 
Beobachtungen BOSES schien es, als ware die Erregungsleitung bei Bio
phytum sensitivltm im akropetalen Sinne begiinstigt. Die Versuche UM
RATHS (4) hahen aber gezeigt, daB dieser Pflanze erregungsleitende Bah
nen mit verschiedener Leitungsgeschwindigkeit zukommen, zwischen 
denen ein Erregungsiibergang nur von langsamer auf rascher leitende mog
lich ist; die rasch leitenden sind auf die apikale Spindclhalfte beschrankt. 

Eingehend ist die Frage der Irreziprozitat der Erregungsleitung am 
Wirbcltierherzen untersucht worden. EXGEDIA!\':\ (2) hat gezeigt, daB 
am absterbenden Frnschherzen die Erregungsleitung nur in der einen 
oder anderen Richtung maglich sein kann, oder daB die Leitung in den 
beiden Richtungen mit verschiedener Geschwindigkeit erfolgt. Er suehte 
diese Erseheinung darauf zuriiekzufiihren, daB wahrend des Absterbens 
schon normalerweise vorhandene Differenzen der Zeiterregbarkeit noeh 
vcrgraBert wiirden, und daB die Erregung dann von trager reagierenden 
Fasern auf raseher reagierende nicht mehr iibergeleitet werden kannte, 
wahrend die Erregungswl'lle in der umgekehrtl'n Richtung nicht blockiert 
zu sein brauchte (E:\GELMANN [3J). E:\GELMANN stiitzte sich bei dil'ser 
Dberlegung auf Modellversuehe, die er (4) an einsl'itig gekiihlten Frosch
sartorien angestellt hattl'. Er fand, daB die normalerweise bl'stehende, 
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voIlsUi.ndige H.eziprozitat der Leitung zwischen der oberen und der un
teren Muskelhalfte durch Kiihlung oder durch Veratrinvergiftung einer 
Muskelhalfte aufgehoben werden konnte. In diesen Fallen lief die Er
regung wohl von der erwannten zur gekUhlten, von der normalen zur 
vergifteten Muskelhalfte, nicht aber in der entgegengesetzten Richtung. 

DaJ3 unter pathologischen Umstanden die Leitung im Herzen ver
schiedener Vertebraten in der einen oder anderen Richtung versagt, ist 
in der Folgezeit von verschiedenen Beobachtern bestatigt worden (Lite
ratur bei v. SKRAMLIK [lJ); systematisch hat aber erst v. SKRAMLIK (1) 
die Beziehungen zwischen der normal en und der riicklaufigen Erregung 
am Froschherzen untersucht. Er arbeitete an dem nach der 1. STANNIUS
schen Ligatur stillstehenden Froschherzen und fand, daJ3 die Dbertragung 
der Erregung zwischen zwei Herzteilen (Sinus-Vorhof, Vorhof - Kammer, 
Kammer-Bulbus) bei der riicklaufigen Leitung stets langsamer erfolgt 
als bei der rechtlaufigen. Durch verschiedeneEingriffe konnte v. SKRAMLIK 
mit Sicherheit Zustande herbeifiihren, bei denen zwischen zwei Herz
abschnitten, insbesondere zwischen Vorhof und Kammer entweder nur 
die rechtlaufige oder nur die riicklaufige Erregungsleitung bestehen blieb. 
So blieb nur die rechtlaufige Leitung erhalten, wenn er aIle Verbindungen 
zwischen Vorhof und Kammer mit Ausnahme eines schmalen dorsalen 
Biindels durchschnitt; lieJ3 er dagegen als einzige Verbindung das Septum 
stehen, so war nur die rUcklaufige Leitung erhalten. Es ist also das 
Septum speziell fUr die rUcklaufige Erregungsleitung bestimmt, gewisse 
dorsale Biindel an der Atrioventrikulargrenze nur oder doch ganz iiber
wiegend fUr die rechtlaufige, wahrend die ventralen und lateralen BUndel 
zur Leitung in beiden Richtungen bcfahigt sind. Anders verhalt sich 
dagegen das Fischherz. Bei Scyllium und Torpedo nimmt die Leitung 
der Erregung yom Vorhof zur Kammer mehr Zeit in Anspruch als die 
Leitung in der umgekehrten Richtung. Hiermit stimmt es auch iiberein, 
daJ3 am absterbenden Fischherzen die rechtlaufige Leitung vor der riick
laufigen erlischt. Durchschneidungsversuche im Bereiche des Atrioven
trikulartrichters ergaben, daB auch beim Fischherzen die Fahigkeit der 
recht- und riicklaufigen Erregungsleitung bei den einzelnen Biindeln ver
schieden ist: In dem vorderen und hinteren BUndel kann die Erregung 
zwischen Vorhof und Kammer in beiden Richtungen iibertragen werden, 
in einem rechten oberen BUndel kann sie nur im rechtlaufigen Sinne, 
in einem linken unteren nur im rUcklaufigen Sinne geleitet werden 
(v. SKRAMLIK [2]). 

Obwohl SKRAMLIK an der Vorhof-Kammergrenze von Herzen von 
Amphibien und Fischen einzelne BUndel fand, welche die Erregung vor
wiegend oder nur in einer H.ichtung leiten, beweisen einzelne seiner Ver
suche doch mit Sicherheit, daB auch ein und dieselben Fasern die Er
regung in beiden Richtungen nicht gleich gut leiten; er konnte namlich 
an stillstehenden Herzen wiederholt beobachten, daJ3 Fasern, die zu-
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nachst die Erregung nur rechtlaufig von einem Herzabschnitt zu einem 
anderen tiberleiteten, dann auch zur rticklaufigen Erregungsleitung fahig 
wurden, wenn er vorher mehrere rechtlaufige Erregungswellen durch sie 
hindurch laufen lieB (Bahnung). SKRA:\ILIK ist geneigt, aus seinen Be
obachtungen den SchluB zu ziehen, da/3 sich an der Leitung zwischen 
den einzc1nen Herzabschnitten nervose Elemente bcteiligen, wobei er 
wohl an die sonst im Zentralnervensystem tiberall zu beobachtende Ir
reziprozitat der Erregungsleitung denkt. 

An einem aus dem Schildkrotenventrike1 geschnittenen Streifen laBt 
sich durch asymmctrische Kompression der :\litte des Praparates eine 
Irreziprozitat der Erregungsleitung in der einen oder der anderen Rich
tung erzeugen. Eine Erregungswelle, die aus normalcm Gewebe zu
nachst in eine stark komprimierte Stelle tibertritt, tiberwindet dieses 
Hindernis, wenn sic aus der stark komprimierten auf eine weniger stark 
komprimierte Stelle und dann wieder in normales Gewebe tibcrtritt. 
Kommt die Erregungswelk aber aus der anderen Richtung, d. h. gerat 
sic erst in eine schwacher komprimif'rte Stelle, so ist sic wciterhin nicht 
mehr imstandc, die stark komprimicrte Stelle zu passieren; sic erlischt. 
Ganz allgemein laufcn Errcgungswellcn an solchcn Hcrzstreifen rascher 
in der H.ichtung von stiirkcr zu schwachcr komprimicrten Stell en ab als 
umgekehrt (R ASHMA:\ und R. HAFKESBRI:\G). 

SCHMITT u. ERLANGER ftihren die Irreziprozitat der Leitung, die sie 
unter komplizierten Versuchsbedingungen an Streifcn beobachtet haben, 
die ausder Herzmuskulatur von Schildkroten geschnitten waren, darauf zu
rtick, daB schon normalerweise in diesen Herzen Muskelbtindel vorhanden 
sind, in denen die Erregungsleitung nach einer Seite hin begtinstigt ist. 

Einer Irreziprozitat der Erregungsleitung bcgegnen wir auch bei den 
Flimmerepithc1icn der hoheren Wirbeltiere. Weder durch ktinstliche 
Reizung, noch durch Transplantation urn 1800 gedrehter Stucke der 
Flimmerschleimhaut laBt sich die Wchtung des Zilienschlages an der 
Rachenschleimhaut de~ Frosches oder in der Trachea des Hundes um
kehren (E. TH. v. BRUCKE [2J und ISAYAMA [1J). Rei polytrichen Infu
sorien und bei Awrtcbratcn findet man dagcgcn haufig flimmernde 
Wimpern, Blattchen oder ahnliche Organe, dcren Schlag nach den je
weiligen Bediirfnissen des Tieres nach ciner oder der entgcgengesetzten 
Richtung hin erfolgt. 

1m Gegensatze zu der oft zu bcobachtcnden diffusen Erregungs
ausbreitung finden wir auch bei Tieren oder Organen mit einem wcit
gehend autonomen peripheren Nervensystcm mitunter cine deutliche 
Polaritat der Errcgungsleitung. Schncidet man z. B. einen der riihren
fOrmigen Aktinientmtakel in cinzclnc Stucke, so kontrahiert sich an 
jedem Sttick die :\Iuskulatur an der proximalen Schnittstelle, nicht abcr 
an der peripheren. 

Ganz besonders deutlich ausgepragt ist die Irreziprozitat der Er-
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regungsleitung bei der echten Peristaltik des Wirbeltierdtinndarmes. 1m 
Gegensatze zu den sogenannten "rhythmischen Segmentierungen" , den 
der Mischung des Darminhaltcs dienenden, abwechselnd cine kurze 
Strecke weit in der einen, dan in der anderen Richtung laufenden peri
staltischen Wellen, verHiuft die "echte" Dtinndarmperistaltik ausschlieJ3-
lich gegen das Kolon zu. 

DaJ3 die Erregung von der Vorderhornzelle nicht auf die afferente 
Reflexbahn, von der Muskelfaser nicht auf die motorischen Nerven
fasern tiberzugehen vermag, diese Erscheinungen dtirfen wir wohl nicht 
ohne wei teres mit den bisher erwahnten Bcispiclen in Analogie setzen. 
Es handclt sich ja hier nach der meist tibhchen Vorstellung nicht urn 
cine Erregungsleitung auf einem einhcitlichen Leitungswege, sondern urn 
die A tlslosung neuer Erregungsvorgange. Zu einem schwer verstand
lichen Problem wird die irreziproke Leitung im Reflexbogen aber dann, 
wenn wir den Boden der Neuronenthcorie verlassen und mit HELD u. a. 
annehmen, daJ3 eine kontinuierliche Neurofibrillenbahn aus der sensiblen 
Nervenfaser durch die motorische Ganglienzelle bis in die vordere Wurzel
faser und weiter zur Muskelfaser verHiuft. 

Theoretisch konnte man sich das Zustandekommen einer Irrezipro
zit at der Erregungsleitung in recht verschjedener Weise erklaren. Jeden
falls mtissen wir annehmen, daf3 es sich in dies en Fallen urn ein in ir
gendeiner Weise inhomogenes oder aus nicht symmetrisch angeordneten 
Teilstticken aufgebautes Gewebe handclt. 

So konnte sich z, B. eine Begtinstigung der Erregungsleitung in der 
einen Richtung daraus erklaren, daJ3 das betrcffende Gewebe an seinem 
einen Ende die Erregung mit einem starkeren Dekrement leitete als am 
anderen Ende (MINES [lJ). SCHMITT U. ERLANGER haben diese Theorie 
im wesentlichen tibernommen, nur haben sic sie noch weiter ausgebaut. 
Etwas abweichend sind die Vorstellungen, die ISHIKAWA (2) unabhangig 
von den genannten Autoren entwickelt hat. Er meint, daJ3 es leitende 
Systeme geben konnte, bei denen die Erregungswellen je nach der Starke 
der aus16senden Reize teils unverandert fortgeleitet wtirden, teils zu
na.chst ein Dekrement oder auch ein Inkrement erftihren und erst nach 
dieser Anderung mit gleicher Starke fortgeleitet wtirden ("atypisch
heterobolische Systeme"). Wenn nun die Erregung von einem isobo
lischen (dem Alles-oder-Nichts-Gesctz folgenden) System auf ein typisch 
oder atypisch heterobolisches tiberginge, so wtirden sich komplizierte 
Beziehungen ftir die Reziprozitat und die Irreziprozita.t der Erregungs
leitung ergeben. 

Eine andere xlOglichkcit, an die man zur Erkla.rung einer Irrezipro
zita.t der Erregungsleitung denken kiinnte, ware die, daJ3 der Erregungs
ablauf und mit ihm die Zeiterregbarkeit an verschiedenen Stellen eines 
leitenden Systems verschieden sein kiinnte, und daf3 dann die Erregung 
z. B. nur von dem rascher reagierenden Teil auf den trager reagierenden 
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iibergehen konnte oder umgekehrt. An diese ErkJarung dachte, wie 
oben erwahnt wurde, E~GELMA~N (4). Gegen die Allgemeingiiltigkeit 
des Satzes, daB die Ubertragung der Erregung von einem rascher auf 
ein langsamer reagierendes System begiinstigt sei, spricht die Beobach
tung UMRATHS (7), daB bci der Blattspindel von Biophytum sensitivum 
gerade umgekehrt die Errcgung nur von der langsamer leitenden auf 
die rascher leitende Bahn iibergehen kann, nicht aber in der entgegen
gesetzten Richtung. A priori lafH sich die Frage, ob ein trager Reiz 
leichter ein rasch reagierendes Gewebe, oder ein steil und rasch ver
laufender Reiz eher ein trages Gewebe zu erregen vermag, nicht ent
scheiden, denn es kommen da, als zum Teil voneinander unabhangige 
Variable, die Dauer, die Anstiegsform und die Starke der H.eize bzw. der 
als Leitungsreize wirkenden Aktionsstrome in Frage. So konnte z. B. 
die Erregung von einem rasch reagierenden Faserelement I auf ein lang
samer reagierendes Element II iibergehen, wenn der steil ansteigende, 
kurz dauernde Aktionsstrom von I eine relativ hohe elektromotorische 
Kraft hatte, und daB umgekehrt auch relativ trage Aktionsstrome ein 
sehr rasch reagierendes Organ erregen konnen, zeigt die Tatsache, daB 
der Aktionsstrom des Froschherzens (auch bei einphasischer Ableitung) 
motorische Nervenfasern des 'schiadikus zu erregen vermag. 

ENGELMANN (4) hat im Anschlu13 an seine Versuche an halb gekiihlten 
oder veratrinvergifteten Sartorien die Vermutung geau13ert, da13 auch 
die Irreziprozitat der Erregungsleitung zwischen motorischer Nerven
faser und Muskelfaser, sowie zwischen sensibler Faser und Ganglienzelle 
darauf zuriickzufiihren sei, "daB sich die Erregung iiberhaupt leichter 
von rascher beweglichen auf trager reagierende Elemente fortpflanzt 
als umgekehrt." Gegen diese Annahme spricht entschieden die von 
LAPICQUE festgestellte Tatsache, da13 ein Nerv und sein Erfolgsorgan im 
allgemeinen die gleiche Zeiterregbarkeit besitzen (Gesetz der "Iso
chronie"). Die Irreziprozitat des Erregungsablaufes zwischen Nerv und 
Muskel und in den intrazcntralen Bahnen ist heute noch nicht zu er
kHiren. Man konnte daran denken, daB bei der indirekten Erregung der 
Muskelfaser von den It·tztell Nervenendigungen oder einer "Zwischen
substanz" ein die Kontraktion auslosender Erregungsstoff gebildet wird. 
Eine solche ErkJarung wiirde aber bei cler heute von den Histologen 
vielfach angenommenen Kontinuitat der Nervenfibrillen im Reflexbogen 
fiir die Irrcziprozitat der Err('g1lngsleitung im Zentralnervensystem nicht 
heranzuziehen sein. 

c. Tabelle del Leitungsgeschwindigkeiten. 
In cler nachfolgenclcn Tabclle I3 habe ich die mir bekannten, yom 

verglcichend physiologischen Standpunkt interessantcn Daten iiber die 
Fortpflanzungsgcschwindigkeit der Erregungswelle in verschiedenen Or
ganen und bci verschiedenen Spezies zusammcngestellt. 
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Tabelle 13. Leitungsgesehwindigkeit der Erregung in 
versehiedenen Organen. 

Pflanze oder 
Tier 

Biophytum 
sensitivum 

Neptunia 
oleracea 

Mimosa 
Spegazzinii 

Mimosa 
pudica 

Nitella 
mucronata 

Cassiopea 
(Meduse) 

Organ 
I I Leitungs- i 

Erregungsvorgang keit in em 
Beobaehteter geSehWindig-1 Autor 

Blattspindel 

Primarer 
Blattstiel 

rasehes System 
langsames .. 

Sekundarer 
Blattstiel 

rasehes System 
i langsames .. 

Primarer 
Blattstiel 

rasehes System 
langsames " 

Sekundarer 
Blattstiel 

: rasehes System 
: langsames .. 

Stamm 
rasehe Leitung 

Stamm 
basipetal 

langsame Leit. 
Primarer 
Blattstiel 

rasches System 
langsames " 

Sekundarcr 
Blattstiel 

rasehes System 
langsames " 

BHittehen 

Latenz der 
N egativitioitswelle 

Latenz der 
Negativitatswelle 

Latenz der 
N egativitatswelle 

Latenz der 
N egativitatswelle 

Latenz der 
N egativitatswelle 

Latenz der 
Negativitatswelle 

Latenz der 
N egativitatswelle 

Latenz der 
Negativitatswelle 

Latcnz der 
Negativitatswelle 

I pro Sek. 

0,99 
0,109 

1,22 

0,I16 

1,24 

0,26 

1,93 
0,39 

5,0 

0,88 

26,0 

2,0 

1,2 

0,3 
0,16 

UMRATH (5) 

Internodialzelle : Latenz der Poten- i 
. tialsehwankung I 

1-2 
I 
BLINKS,HAR-
RIS U. OSTER-

RingfOrmig aus 
dcr Umbrella 
geschnittener I 

Strcifen 

Inspektion 

HOUT 

, 2,2::': 0,2 I UMRATH (8) 
I (1,1 4,0) i 
T. im Mittel i 

= 24° C 
I 

'E.N.HARVEY 

7705 
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I 
Pflanze oder' 

Tier ' 

Cassiopea 
(Meduse) 

Lumbricus 

Sipuncutus 
nudus 

Hirudo 

Hirudo 

Limax 

pteuro
branchea 

Ariotimax 

Anodonta 

Aptysia 

Aplysia 
limacina 

My titus 

Scaeurgus 
tetracirrus 

(Cephatopode) 

Etedone 
moschata 

Etedone 
moschata und 

Octopus 
macropus 

E. Th. BRI"CKE: 

Tabelle 13 (Fortsetzung). 

Organ 
I 

I Leitungs-
Beobachteter !geschwindig-I 

I 
Erregungsvorgang keit in cm : 

pro Sek. I 

Autor 

Ringformig aus Inspektion 
der Umbrella 
geschnittener 

Streifen 

Ganglienkette i Latenz der 
::\Iuskelkontraktion 

Korper-
muskulatur 

:'II. retractor 

Ganglienkette I Latenz der 
Muskelkontl aktion 

:\Iuskulatur I 

N eurofibrillen Kontraktions-
des Bauchmarks kurven des Vorder 

endes des Tieres 

Pedalnerv 

Pedalnerv 

Verbindungs
nerv zwischen 
vorderem und 

hinterem 
Ganglion 

Kropf
muskulatur 

Kontraktion 
des FuJ3es 

Kontraktion 
des FuJ3es 

Aktionsstrom 

Fliigelnerv Kontraktion der 
Fliigelmuskulatur 

Pedalnerv ~Latenz der Muskel
: kontraktion (Ver- I 

I suchsanordnung 
, nicht einwandfrei) ; 

:\Iantelnerv Aktionsstrom 
(Rheotom) 

40 
38,4-48.1 

60 

35 

!O3 

125 

75 

40 

5 
(160 C) 

I 45 2 

i\Iantel- nnd I:\Iuskelkontraktion, 40-100 

Stellamerv 

:\Iantelnerv Kontraktion der 
:\Iantcl-:'Ilnsknla tur 

100 

(90-IIO) 

I 

i 

A.G.MAYOR 
(2) 

} ;\1.LAPICQUE 
u. C. VEIL (2) 

R.F. FUCHS 

1 M.LAPICQUE 
lu,c, VEIL (2) 

A. BETHE (2) 

A.J. CARL-
son (J) 

IA. J. CARLSON 
I (3) 
I I A. J. CARLSON 

(3, IO) 

! 

J. LEINE-
WEBER 

R. DITTLER 
(I) 

:F. W. FROH
I LICH (2) 

O. RICHARDS 

It S. FUCHS 

1/ 

BORUTTAC (r) 
J. v. UEXKi'LL 

(I: 
F. W. FR(iH

LICH (I) 
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I 
Pflanze oder! 

Tier 

Octopus 
vulgaris 

Octopus 

Loligo 

Homarus 

Maja 

Limulus 

I 

Bdellostoma I 

dombeyi 
(Cyclostome) 

Torpedo 

J apanischer 
Zitterrochen ' 

Tabelle 13 (Fortsetzung). 

Organ 

Mantelnerv 

Ambulacralnerv 

Medianer 
N ervenstrang 
des Herzens 

Ambulacral-
nerven 
Herz 

Herz. Canalis 
auricularis 
Ventrikel 

Nerv fiir das 
elektr. Organ 

I i I 

, I Leitungs- I 

Beobachteter 'lgeschWindig-
Erregungsvorgang keit in cm I 

, pro Sek. 

Aktionsstrom 
(Rheotom) 

ISS 

Autor 

S.FuCHS 

-1-51 IBoRUTTAU(2) 

Kontraktion der 
:\Iantcl-:\Iuskulatur 

Kontraktion des 
Adductors der 

Schere 

Registrierung der 
Kontraktion eines 

Herzstiickes 

I Verzeichnung der 
,Scheren-Bewegung 

Verzeichnung cler 
Systole von 

2 Stcllen cles Herz-
schlauches 

I Graphische 
~ Registrierung der 
~SchHige mit einem 

Schreibtclephon 

200 

450 

1175 I 
(IOOO- I4S0) ; 
:\Iittel aus I 

A. J. CARL-
, 12 Versuchen SON (3) 

I SIS 
• (400- 630 ) I 

(:\Iittel aus I 
8 Versuchen) 

32S 
41 A. J. CARLSON 

(32-S0) (9) 

328 A. J. CARLSO N 
(292-383) (2) 

80±4 S. E. Po:-m 
(T= 2I°C) 

etwa 0,4 A. J. CARLSO:-l 
, (I) 

i 2,5 

1400-3000 
(Zimmer
Temp.) 

73 1 
(rr.6" C) 

I 

'IK.SCHONLEIN 
(I, 2) 

I 
K. FUJI 

Esox lucius N. olfactorius' Aktionsstrom 6-9 
(SoC) 

S. GARTE:-l (I) 

Rana M. sartorius 
(curarisiert) 

:\I. hyoglossus 

:\1. sartorius 

16-2 4 
(2o"C) 

I Optische Dicken- 300-320 
Yerzeichnung an (T=20°C) 
zwei I5-24mm 

ivoneinancler ent-
I fernten Stellen 

Aktionsstrom 55,0 
U,6"C) 

123 
(3,6"C) 

S. E. Po~m 

:\ B.!'. 

J 
BABKI:-l 
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Tabelle 13 (Fortsetzung). 

I I Leitungs-
Pflanze oder: Organ : Beobachtetergeschwindig- Autor Tier . Erregungsvorgang I keit in cm , 

: pro Sek. I 

Rana :\1. sartorius I Aktionsstrom 70 
'} S. GARTEN (r,7°C) 

293 I (2) 
(19° C) 

N. ischiadicus 
(21-24°C) 

A = Fasern: 
a-Wellen 4200 } ERLANGER 
,,-Wellen 2500 u. GASSER 
y-Wellen 1500 
B. Fasern 200-500 GASSER u. 
C. Fasern 50- 70 'ERLANGER (4) 

Sensible Distanz der beiden 2500 (± 500) E. D. ADRIAN 
l\Iuskelnerven Aktionsstrom-

phasen 
! (5) 

Sympathische Auftreten des 23-30 YAMADA 
N erven der Haut neurogalvanischen 

Phaenomens 

Ip. HOFFMANN Testudo M. retractor Aktionsstrom 15 
graeca penis i I (5) 

I Verzeichnung von ;VIi ttel wert : R. HANSEN 
; Reizmoment und 69 

Aktionsstrom (T= r8°C) 

Schildkrote Herzmuskel Optische Verzeich- 7-10 S. E. Po:-m 
nung der Kontrak- (T= 20°C) 
tion an zwei Stellen 
eines aus dem Ven-
'dkd ",,,,,,nittonen

l 
Streifens 

MarkloseFasern Aktionsstrom 20-150 P. HEIN-
I in gemischten BECKER 

Nerven 

Saugetiere Herz 

\ 
A. V.-Knoten 20 

Kammer 40 LEWIS (2) Vorhof 80-100 
'j PURKIN]E sche 400 

Fasern 
Latenzen der Kam- 75 ERLANGER 
mer-Kontraktion (35° C) ; 

Kontraktions- 50 ;VI. LAPICQUE 
kurven von einel11 u. C. VEIL (4) 
Stuck der Kammer-

:\Iuskulatur 

Kaninchen N. ischiadicus Aktionsstrom des 6100 F. l\IiiNNICH 
:\1. gastrocnemius (5900-6400) 

Hund N. saphenus Aktionsstrom 8330 II ERLANGER N. tibialis 8040 
'J U. GASSER N. phrenicus 5290 
, 
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Tabelle 13 (Fortsetzung). 

Leitungs- I 

Pflanze oder Organ Beobachteter ,geschwindig- Autor Tier Erregungsvorgang I keit in cm 
pro Sek. 

Hund 
, 
gemischt. Nerv: I 

B-Wellen Aktionsstrom I 1100-1700 GASSER u. 
C-Wellen I SO- ISO ERLA:<IGER (4) 

I 

Katze Sensible Fasern I Aktionsstrom der I 3460- 6000 I 
d. N. splanchni- ,reflektorisch sich 

cus I kontrahierenden 
! Bauchmuskulatur 

SchweiL3nerven i Widerstands- 71-S9 H. DE:<I:<IIG 
im N. ischiadicus i anderung der 

Sohlenhaut 
Hals- Kontraktion 6o-Sr 

Sympathicus der Nickhaut 
37 MISLA WSKY 

und 
SCHTSCHER-

BAKOFF 

Pferd N. splenicus Aktionsstrom 55 S. GARTEX (4) 
(47-63) 

Rind :\Iilznerv 64-77 
} A. FISCHER Schwein 68-7 1 

Hund M. retractor 0,07-0.9 E. TH. 
penis Mittelwert v. BRUCKE (1) 

0,4 
Ureter etwa 3 L. A. ORBELI 

u.E. TH. 
, v. BRUCKE 

Homo Fasern der Kontraktion und 500-700 H. BERGER 
Pyramidenbahn Aktionsstrom der 

:\Iuskulatur bei 
Rindenreizung 
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Die sekretorischen Vorgange im Integument der Wirbeltiere weisen 
eine groBe Mannigfaltigkeit auf und bieten nicht nur in morphologischer 
Hinsicht, sondern auch physiologisch groBes Interesse. Ihre Verschieden
heit ist nicht allein durch die auBeren Lebensbcdingungen (Wasser-Land
leben) vcrursacht, sondern hangt vor aHem mit der sehr vielseitigen 
Funktion der Hautsekrcte zusammen. Vielen Fischen gewahren sie als 
oft machtig entwickelte SchleimhiiHe Schutz, indem sie die Tiere schliipf
rig machen, wahrend bei Amphibien vielfach giftige Absonderungen pro
duziert werden (Kroten, Salamander). Eine verhaltnismaBig geringe 
Rolle spielen Hautsekrete bei Sattropsiden (Reptilien und Vogel), wah-

I Fortsetzung aus den Banden I, III und IV. 
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rend sie dagegen wieder bei Siiugetieren teils in den Dienst der Warme
regulation gestellt sind (SchweiBdrtisen), anderenteils aber zum Schutz 
gewisser Hautstellen gegen Austrocknung oder gegen Feuchtigkeit, zur 
Einfettung der Haare, zum Tei! auch der Erzeugung spezifischer Duft
stoffe dienen, und endlich als Milch die primitive Nahrung des Sauglings 
darstellen. 

I. Fische. 

Eine der ersten und ausftihrlichsten Untersuchungen tiber die Haut 
der Fische verdanken wir F. LEYDIG (1850). Er fand, dal3 neben den 
gewohnlichen Epidermiszellen bei allen Fischen, besonders bei den 
schltipfrigen (Tinea, Lota u. a.), sich noch Zellen finden, die er "Sehleim
zellen" nannte. "Die kleinsten iibertreffen die gewohnlichen Oberhaut
zellen nur urn weniges im Umfang; die grol3ten aber, wie sie beim Aal, 
Tinea, Lota u. a. gesehen werden, sind groBe, mit einem feinkornigen 
oder auch ganz hellen Inhalt versehene Blasen." Demungeachtet ver
trat LEYDIG im Anschlul3 an AGASSIZ und VOGT die Ansicht, "dal3 die 
Oberhaut der Fische nicht durch ein besonderes Drtisensekret glatt und 
schleimig sei, welches sich tiber dieselbe ausbreitet, wie etwa die Haut
schmiere aus den Talgdrtisen beim Menschen, sondern sie ist durch die 
Beschaffenheit ihrer Oberhautzellen seIber schleimig oder, mit anderen 
Worten, die Oberhaut seIber ist der Schleim". Wir werden sehen, dal3 
dies nur bis zu einem gewissen Grade zutrifft. Unter allen Umstanden 
sind jene Zellen als typische einzellige Drusen aufzufassen, die aber ihr 
Sekret nicht immer nach aul3en entleeren, sondern als ganze Zellen ab
gestol3en werden. Nach B. SCHRODER (1903) "haben die Fische in dem 
sie umhtillenden Schleim auch ein Mittel, den Reibungskoeffizienten 
ihres Korpers mit dem Substrat in den vic I geringeren Koeffizienten 
ihres Korpers mit dem Schleime umzuwandeln. Wie eine Olschicht zwi
schen Achse und Rad die Reibung auf ein Minimum reduziert, so wirkt 
die Schleimhtille der Fische eben falls auf die Reibung derselben mit dem 
beriihrten Medium. Die Fische vermogen durch ihre Schleimiiberziige 
pfeilschnell durchs Wasser zu schiel3en". Nach G. KAUN (1927) wird 
auch die Ansiedlung pflanzlicher und tierischer Parasiten dadurch ver
hindert. Tatsachlich beobachtet man solche vorzugsweise an Stellen, 
wo, besonders durch mechanische Verletzungen verursacht, Storungen 
in der Schleimsekretion vorliegen. Fische, die keine Schleimbildung auf 
der OberfHi.che aufweisen, werden viel leichter von Parasiten besiedelt 
(Diatomeen auf Hippocampus). 

Am reichsten differenziert erscheint die Oberhaut bei den Cyclo
stomen. Betrachtet man einen Querschnitt der Haut von Bdellostoma 
(vgl. Abb. I), so findet man alle der oberen Schicht der sehr dicken 
Epidermis zugehorigen Elemente als "Schleimzellen" entwickelt ("Stra
tum mucosum", MAURER), ein Vorgang, der etwa in der 7.-10. Zell-
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lage, von der Basalmembran aus gerechnet, damit beginnt, daB in 
der oberen Halfte der zunachst plasmareichen Zellen ein kleiner heller 
Tropfen in nachster Nahe des Kernes auftritt. Schlid3lich erschei
nen die Zellen durch das Sekret, wie es bei einzelligen Schleimdnlsen 
auch sonst die Regel ist, stark aufgeblaht, der Kern basal gclegen und 
abgeplattet. Eine Umwandlung zu "Becherzellen", d. h. cine Eroffnung 
scheint nur ausnahmsweise vorzukommen. In der Regel sind die 
obersten Zellen von einem Cuticularsaum begrenzt, wie er in noch 
starkerer Entwicklung auch bei Myxine und Petromyzon vorkommt 
(vgl. Abb. 2). Die Abgabe des Schleimes erfolgt nach MAuRER (r895) 

a 

in der Weise, "daB die ganzen Zel
len der obersten Lage sich ab1i:isen, 

Abb. I. Senkrcchtef Schnitt durch die Epidermis Abb. 2. PetY{lIIlY::'OIl jlU'i!, Einc im obercn Teil 
von Bdellosto11tfl. Riickenhaut, b, c groile Schl(·im- verschlcimendc Deckzclle mit stark entwickelter 
zeBen, a Entwicklungsstadil'J1 dersclulon, d Kiirn· Cuticula. (Xach STl.;n:-;ICI-.:A.) 

chenzellc. (Nach F. l\IAl'RElc) 

nachdem die Zellen der daruntcr liegenden Lage Cuticularsaume ent
wickelt haben. Zwischen den kleinen Schleimzellcn findcn sich ver
einzelt groI3ere, flaschenformige Elemente (Ahh.ld), die mit stark 
lichtbrechenden Triipfchcn erfiillt sind, die .MAURER (I. c.) als ,cine 
modifizierte Schleimform' auffaBt." "Wenn eine solche Kornerzelle die 
freie Oberflache erreicht hat, so oHnet sie sich, entleert ihren Inhalt 
nach auI3en und wird dann ganz abgestoI3en." Endlich finden sich 
noch sehr groBe kugelige Zellcn mit strahlig angeordnetem Plasma 
(Abb. I), zwischen dem sich ein feines Wabenwerk zeigt, in dessen Ma
schen (am fixierten Pr~lparat) kleine Tropfen ('iner glashellen Substanz 
abgelagert sind. Auch hier soIl es sich "urn ein von gewohnlidwm Mucin 
etwas verschiedenes" Sekret handeln. Durch eine ganz exzessive Schleim
produktion zeichnet sich Myxine glutinosa aus; dabei ist das abgeson-
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derte Sekret so zahe und massig, daB man Tiere, die in einem Eimer ge
halten werden, mittels der Schleimhulle aus dem Wasser heben kann. 
Beruhrt man die Fische mit den Handen oder werden sie durch Zusatz 
von Essigsaure chemisch gereizt, nimmt die Schlcimschicht rasch an 
Machtigkeit zu und gleichzeitig tritt ein milchwciBes, durch Zahigkeit 
besonders ausgezeichnetes Sekret in reichlicher Mengc aus dcn Mun
dungen besondercr drusiger Organe hervor, die fUr die Myxinoiden cha
raktcristisch sind. Sic sind, von einigen Teleostiern abgesehen (vgl. hierzu 
H. D. REED) die einzigen Fische, bei welchen neben einzelligen Schleim
drusen auch groBe vielzellige vorkommen. Es sind dies die seit lange 
bekannten, zuerst von A. RETZIl'S (r824) beschricbenen "Schleimsacke", 

F 

o 
Abu. 3. Beutt>lfurmigc Hauteinstiilpung an Stelle eines SchlcimlH'utt"is von JI)'xillt!. C Corium; 

R Epidermis; F Fadenzellen; Ft' Fettzcllen; 0 oberfHichlichc Hccherzellcn; S SchleirnzeIlcn. 
(Nach SCHAFFER.) 

die langs der Seitenlinien in zwei symmctrischen Reihen entwickelt 
sind. Sie bilden Einscnkungen der Obcrhaut, die mit einem kurzen 
AusfUhrungsgang an der OberfIache munden. SCHAFFER (I925) bildet 
eine von ihm an Stelle cines Schleimsackes beobachtete beutelfor
mige Hauteinsttilpung ab (Abb. 3), die von Epithel ausgekleidet ist, 
dessen Zusammensetzung der der ubrigen Epidermis entspricht. Den 
feineren Bau der Oberhautzellen von Myxine hat neuerdings K. 
E. SCHREINER (1917) genauer untersucht. Die Elemente der tiefsten 
Schicht (Basalzellen) zeigen, wie F. K. STUDNICKA (1909) zuerst 
beschrieb, eine schade Sondcrung des Plasmas in zwei Schichten, 
deren Grenze im basalen Teil dick und stark lichtbrechend erscheint 
("kapselahnlich"). Nach Behandlung mit den Gemischen von ALT
~ANN-METZNER oder FLEMMI~G-BENDA lasscn sich im Innenplasma in 
der Umgebung des Kernes zahlreiche, mit Saurefuchsin intensiv farbbare 
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Kornchen und Faden nachweisen, die nach SCHREINER von der Nukleo
larsubstanz herstammen sollen, so daB der Kern das Material liefern 
wurde, zur Bildung der fuchsinophilen Kornchen. Bei Tieren, deren Epi
dermis in lebhafter sekretorischer Tatigkeit begriffen ist, fand SCHREINER 
in der Basalzellenschicht yielfach auch kleinere, anscheinend junge Ele
mente mit gelapptem Kern, wah rend im homogenen Plasma neben den 
schon erwahnten klein en Kornchen auch groBere fuchsinophilc Kiirper
chen liegen, die er als "Sekretgranula" anspricht. Jene Lappung der 
Kerne betrachtet er als Ausdruck dafur, daB innerhalb der betreffenden 
Zellen ein besonders intensiver Stoffaustausch zwischen Kern und Plasma 
stattfindet, womit cine rasche Vermehrung der Nukleolarsubstanz inner
halb und das Austreten derselbcn ins Plasma in Zusammenhang stehen 
wurde. Die graBen kugeligen "Blasenzellen" zeigen frisch untersucht 
nach SCHREINER einen ganz homogenen Inhalt, der sich mit DELAFIELDS 
Hamatoxylin, Safran in und Pikrinsaure dunkclviolett farbt; nur in der 
:Mitte findet sich ein rot gdarbter, sternfOrmiger Korper (Kernrest), von 
dessen Oberflache nach allen Seiten Auslaufer ausstrahlen, die mit
einander anastomosierend, urn den Zentralkorper ein unregelmaBiges 
~Iaschenwerk bilden, welches l\IAURER seinerzeit als "Endoplasma" ge
deutet hat, nach SCHREINER aber als Nukleolarsubstanz aufzufasseh ware. 
Die jungsten Entwicklungsstadien der graBen Schleimzellen sollen ex
zentrisch gelegene Kerne mit graBen Nukleolen besitzen. Allmahlich 
runden sie sich unter sehr rascher Vermehrung der Nukleolarsubstanz, 
welche nun durch die Kernmembran ins Plasma ubertreten solI. Die 
Sekretbildung wird nach SCHREINER "durch ein Aussickern von Kern
saft ins Plasma eingcleitet, ... sthr wahrscheinlich deuten die erwahnten, 
an der Kernmembran zum Vorschein kommenden Fortsatze die Stell en 
an, wo das starkste Aussickern von Kernsaft statthat." DaB der Kern 
im gegebenen FaIle die ganze Masse des Sekretes liefern sollte, erschtint 
naturlich ausgeschlossen, viclmehr wird man dem Plasma der Zellen, 
wie auch sonst, die Hauptrolle bei der Schleimbildung zuerkennen 
mussen. SCHREINER ist daher geneigt, eine "katalytische Wirksamkeit" 
jener Kernstoffe bei der Sekretbildung anzunehmen. 

]. SCHAFFER (1925) findet in jungen Schleimzellen aus den Schleim
sacken von 1Vlyxine (Abb.4) einen zentral gelgenen Kern eingebettet 
in strahlig angeordnetes Plasma. Spater nimmt er eine mehr langliche 
Form an, wird kleiner und dichter und gleicht nun vollig dem Gebilde, 
welches SCHREINER als Kernkiirperchen gedeutet hat. Gleichzeitig ent
stehen in seiner Peripherie im Plasma Vakuolen (V in Abb. 4), so daB 
cine schaumige oder wabige Zone gebildet wird, die sich oft ziemlich 
scharf gegen die anscheinend strukturlose, schleimige Masse abgrenzt, 
welche den peripheren Teil der Zelle einnimmt und plasmatische Fort
satze bis an die Zellmembran aussendet. "Dadurch entsteht der Ein
druck, als ob man einen groBen vakuolisierten Kern mit einem groBen 
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Kernkorperchen - dem pyknotischen Kern - vor sich hatte, was auch 
offenbar SCHREINER so gedeutet hat. Die Entstehung dieser zirkum
nuklearen wabigen Zone und ihre Farbbarkeit mit sauren Farbstoffen 
spricht aber deutlich genug gegen eine solche Auffassung." "In der gan
zen peripheren Zellmasse treten dann Pramucinkornchen in nicht zu 
dichter Anordnung, aber in sehr eigentumlicher Form auf. Es handelt 
sich urn teils stabchenformige, teils unregelmaDig eckige oder flachenhaft 
verzogene, kornerartige Gebilde, die sich stark in DELAFIELDS Hama
toxylingemisch tarben (Abb. 4 b) und bald ganz scharf begrenzt, dem 
plasmatischen Fadennetz des Zcllkorpers eingclagert erscheinen, bald oft 
einseitige Abschmelzungserscheinungen zeigen, so daD aus ihnen cine 

a b 

.\bb'4' a Zwei wandst~lndigc Schleimzellel1 aus einem ~chleimsack yon JJyxille. A ji.ingcres Sta
dium, Kern mit Kernkorperchen j bei B bcginncndc Kcrnknospe und. Vakuolenkranz lim den Kern; 
."; membranartigc \'erdichtung des Endoplasmas; F plasmatischc Forts~itzc. b Entwickeltc Schleim
zelle aus einem Schleimsack. Pikrinsub1. ])EL.-\FIELDS H~im.~Eos. G Pd.mucinki.irnerj V Vakuolenkranz 

urn den pyknotischen Kern; ZJI Zcllmcmbran. Vcrgr. 500 fach. 

glasige, nur schwach farbbare Masse zu entstehen scheint. In manchen 
Eillen ist das ganze Innere der Zelle von solchen gequollenen Schleim
massen erfullt, die sich gegenseitig polyedrisch abgrenzen und die Schleim
alveolen der Autoren darstellen. Sic erscheinen stets vermischt mit noch 
unverquollenen, tiefblau geiarbten Kornern." Mit stark verdunntem 
Thionin farbt sich der Inhalt dcr Schleimzellen stark metachromatisch 
rot; in der anscheinend einheitlichen roten Masse sind aber Reihen und 
Ketten blauer Kornchen sichtbar, die den Ausstrahlungen des eben falls 
blau gefarbten Zellkorpers angehoren (SCHAFFER). 

Ober das Aussehen des Inhaltes der frisch en Schleimzellen von Myxine 
und sein chemisches Verhalten hat E. WAYMONTH REID (1893/94) einige 
Angaben gemacht. In dem frisch auf ein Deckglas ausgestrichenen Sekret 
der Schleimsacke fand er zahlreiche, groDe, ovale Kornchen (2-511), 
die innerhalb der Drusen ihre Form noch mehrere Tage nach dem Tode 
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des Tieres bewahren, aber bei Zusatz von Seewasser rasch aufquellen 
und bersten. Getrocknet lassen sie sich mit einer Uisung von Methylen
blau in 90proz. Alkohol oder von Safranin in absolutem Alkohol intensiv 
farben. Von zproz. Kalilauge werden sic rasch gclost, wahrend sie in 
zproz. Essigsaure schrumpfen. Nach Behandlung mit HN03 farben sich 

Abh. 5 a. Ein Schleimsack von ciner erwachsencn J.llyxine. Bei A ist der Ausfiihrgang getroffcn 
B 'Membrana propria; Fk Fadenzellcn; II Hiil1zcllen j S Schleimzellcn; TV platte \Vandzellen. 

Vcrgr. soofach. (i\ach SCIL\FFER.) 

bei Zusatz von NH3 die Trtimmer dcr Granula orangegelb. Sie verhalten 
sich also ahnlich, wic es LA"GLEY (r889) fUr die Granula der Schleim
zellcn der Submaxillardrtise des Hundes angegeben hat. 

Ncben den die Hauptmasse des Inhaltcs der Schleimsackc bildendcn 
"Schleimzellen" finden sich nun noch zahlrciche eiformige "F adenzellen", 
deren merkwtirdige Struktur zuerst von KOLLIKER (r850) crkannt wurde 
(Abb.5 a und b). Ihnen entsprechen in der Epidermis (auch bei Bdello-
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stoma) die groBen flaschenfOrmigcn Gebilde, die MAURER als "Korner
zellen" bezeichnet hat. Ihm, wie auch BLOMFIELD (1882), war das auf
fallendste Strukturelemen t, ein zusammengewickcIter, korkzieherartig 
gedrehter Faden, den schon KOLLIKEH gesehen hatte, entgangen. Dieser 
bildet aber nach G. H.ETZIUS nicht den einzigen Inhalt der Zelle, sondern 
hat seine Lage unter der Membran, zwischen ihr und den von BLOM
FIELD zuerst beobachtcten Kornern. In jeder Zelle gibt es kaum mehr 
als einen Faden, der sich in den zierlichsten Biegungen spiralig auf
windet (Abb. 5). Die 
rcifen Fadenzcllen der 
Epidermis von Myxine 
(Abb. 6) sind in der 
H.egcl birnWrmig, ihr 
schmaleres Fu13sttick 
sitzt dem Corium auf 
oder reicht zwischen 
die Zellen der Basal
schicht herunter, wah
rend ihr oberer breiter 
Teil sichgegen die Obcr
flache der Epidermis 
hervorbaucht. Ihre Ent
wicklung hat SCIIHEI
I'ER (I. c.) eingehend 
studiert. An mit Saure
fuchsin gefarbten Pra
para ten finden sich 
zwischen "indifferen ten 
13ildungszellen" keulen
fiirmige Elemente, die 
einen Sekretfaden ent
halten, der zwischen 

Al)h. S h. Aus dcr ~Iittc ('incs Schleimsackcs. :\bgcl..-ickeltc Fiidcll 
von FadcJlzcllen in srh lt'imiger (;ruTld~l1hstanl. \"erg-r. 500 fn ch. 

l:"ach S(·'I_\FVFJ,. ) 

den Kornchen im obcren Teil cler Zelle, oft mit mehreren Zweigen, 
cntspringt und tiber den Kern gegen die Zellhasis wrlauft (Abb. 7 a). 
Er zeigt diese1be Affinitat zum Siiurduchsin wie die Granl1la , erscheint 
ganz homogen und endet frei im Basalteil cler Zelle, der nun nach ab
wiirts his zum Corium wachst, wiihrend der Faden sich im Zellkiirper 
spiralig aufrollt (Abb.7h). 1m Scheitel der Zelle sammcln sich fuchsi
nophile Granula an, von denen, wie SnmEIxER annimmt, "immer 
neue Sekretstrome dem Faden zugcftihrt werden", der sich infolge 
zunehmender Raumbeschrankung wellig faltd (Abb. 7c). Die Be
ziehung des Fadens zu den Granulis ergibt sich nach SCIIHEIXER un
zweife1haft aus def allmahliclwn Umhildung der lctzteren (Ahb. 8). 
Crsprtinglich klein und mit Siiurefuchsin gleichmaf3ig rot gefarbt, 

Ergebni sse dcr Bioiugie \' I. 28 
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nehmen sie in der fast rei fen Fadenzelle unter betrachtlicher Grof3en
zunahme Scheiben- und Napfform an, wobci ein auffallender Farben
unterschied zwischen der zentralen und peripheren Partie hervortritt, 
indem nur die letztere ihre Affinitat zum Saurefuchsin beibehalt. 

; .. 
I 

. ".-! 

i l' 

.-\bb. 6. Eine \'011 eIltwickeite FaLlenzellc AbL. j. a Junge Fadl:l1zellc all~ der Epidermis von 
allS der Epidermis von .l1)'xi1l1'. ill)'xilll' mit Sekn..·tf;lden lFt.J.::.t:\llx(;-BE~D:\-Gel1lisch). 

b Eine cbell soJche. c Einc cbcnsolche, ii.!tl'r. 

Es sondert sich auf diese Weise ein sichcl-, reifen- oeler schalenfOrmiger 
Randbezirk von dem farbloscn Zentralteil. Inclem sich der ersterc iiffnet, 
wachst er dann zu {'inem spiraligen Faelchen aus ("primiires Sekretjiid
chen"), das sich von clem l{cstkorperchen des Granulums e1ann vollig 
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lOst. In den jungen Fadenzellen scheinen die ersten SekreWidchen aus 
der ganz homogenen Substanz kleiner fuchsinophiler Granula gebildet 
zu werden. Auf Grund der SCHREINERschen Beobachtungen miiDte man 
dann annehmen, daD der oder die groBen dicken Faden der ausgewach
sen en Zellen durch Verschmelzung (Verklebung) der primaren Sekret-

fadchen gebildet werden, wofiir manche seiner Bilder sprechen. Was die 
Herkunft der fuchsinophilen Granula bdrifft, so nirnrnt er, wic bei den 
"indifferenten Bildungszellen" der Basalschicht ein Austrcten von Nu
kleolarsu bs tanz an. 

Es kann wohl keinem Zweifel untcrworfen sein, daB sowohl die Faden
zellen der Epidermis, wie jene der Schlcimsacke als sezernierende Ele-

28* 
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mente aufzufassen sind, obwohl ersterenfalls der Austritt des Inhaltes 
an der OberfIache der Haut nur selten zu sehen ist. HETZIl"S fand in 
seinen zahlreichen Praparaten nur ein einziges Mal cine Fadenzelle an 
die Oberflache der Haut reichend, dagegen gelang es SCHHEINER mehr
fach den Vorgang festzustellen. Er findet in ahnlicher Weise statt wie 
bei den gro13en blaschenformigen Schleimzellen. Die Zelll'n der obersten 
Epidermisschicht, die die bauchigen Teill' der Fadenzellen von der Ober
flache trennen, werden schlief31ich auseinandergedrangt, worauf der In
halt der Fadenzellen entleert wird und sich dem iibrigen Hautsekret 
beimischt (SCHREINER). 

Auch die zahlreichen, zwischen den Schleimzellen gdegenen, eifOr
migen Fadenzellen der Schleimsacke von M'j'xine (Abb. sa) werden nach 
SCHAFFEH gleichzeitig mit jenen in toto ausgestoBen. "Dabei spieIt sich 
der lange, ungemein klebrige Faden ab, der leicht an allen Gegenstanden 
haftet." Gegeniiber den Fadenzellen der Epidermis erscheim'n die der 
Schleimsacke insofern weiter differenziert, als hier die ganze kiirnige 
Innenmasse sich in einen aufgeknauelten Faden umwandelt. Nach 
SCHAFFER (Abb. S b) kann sich dieser von den Zellen schon innerhalb 
des Schleimsackes abwickcln, was offen bar nur moglich ist, wenn man 
sich vorstellt, daB die maBgebenden Schleimzellen auch schon innerhalb 
des Schleimsackes zu einer zusammenhangenden Schleimmasse zusam
menflie13en, was schon MAl"RER flir die Schleimsacke von Bdellostoma 
behauptet hat. Sowohl SCIlREI~ER wie SCHAFFER erblicken die Be
deutung der Faden darin, JaB durch diesel ben dem Hautsekret eine 
gro13ere Zahigkeit und Klebrigkeit verliehen wird, was wohl flir die An
heftung an die Wirtstiere, in welche sich die M'j'xine einzubohren ver
mag, von Belang sein dtirfte. Diese Faden lassen sich mit keinem 
Schleimfarbemittel farben und sind ausgesprochen oxyphil (SCHAFFER). 

Wie schon frtiher erwahnt wurde, verleihen die Fadenzellen dem Se
kret der Schleimsacke das eigenttimlich "milchige "Aussehen, da die 
Faden als starker lichtbrechende Gebilde dem glasig durchsichtigen, aus 
den "Schleimzellen" stammen den Sekret in Masse beigemischt sind. 
W. REID (I. c.) ist es gelungen, die" Granttlasubstanz" der letzteren von 
der "Fadensubstanz" des Inhaltes der Schleimsackc zu trennen, indem 
er diese auf einer Glasplatte ausdriickte. Das so gesammclte Sekret re
agierte mit Lackmus alkalisch, nicht alwr (wie dies auch flir den Aal
schleim gilt) mit Phenolphthalein. Es wurde dann in ein groBes Volum 
verdtinnter Kalilauge (o,or vH) eingetragen, wobei die Faden unwr
andert bleiben und sich nach 24 Stun den in der triiben Losung der Gra
nulasubstanz absetzen. Diese letztere kann dann durch Zusatz von 
o,rproz. Hel oder rproz. Essigsaure ausgeHlllt und durch wiederholtes 
Auflosen in 0,02proZ. Kalilauge und Fiillen mit Saure gereinigt werden. 
Nach Extraktion mit Alkohol und Ather wird die l\1asse tiber H 2 S04 

getrocknet und stcllt nun ein graues Pulver dar, welches in \Vasser un-
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lOslich ist, aber von o,rproz. Natronlauge gelOst wird. Die Losung gibt 
die gewohnlichen Eiwei/3reaktionen. Die Substanz enthalt S und P, 
gibt aber beim Kochen mit verdunnter H2 S04 keine reduzierende Losung 
(Unterschied gegenuber echtem Mucin). Das in ahnlicher Weise hehan
delte Sediment der Faden zeigt eine bemerken5wertc Ahnlichkeit mit 
Seide, unterscheidet sich aber durch den Schwcfelgehalt, die Loslichkeit 
in 2proz. Kalilauge und ihre Verdaulichkeit mit Trypsin. Die alkalifche 
Losung der Fadensubstanz verhalt sich in ihren H.eaktionen ahnlich wie 
die der Granulasubstanz: Sic gibt Eiwei/3reaktionen, wird durch ver
dunnte Sauren gefallt, enthalt Schwefcl und Phosphor. H.EID ist geneigt, 
sie fUr eine Modifikation von Mucin zu halten. Da/3 es sich aber doch 
urn etwas wesentlich verschiedenes handelt, geht nicht nur aus dem 
mikrochemischen Verhalten hervor, sondern vor allem auch aus dem 
L'mstand, da/3, wie langst bekannt, die Fadensubstanz doppeltrechend ist. 
Schon MAX SCHULTZE stellte fest, daB der Faden in den Fadenzellen von 
Myxine sich positiv in bezug auf seine Liingsrichtung verhiilt und auf
gerollt, wie er in der Zelle liegt, ein negatives Kreuz darbietet. In dicser 
Hinsicht entsprechen den Fadenzellen die sogenannten "Kolbenzellen" 
der Petromyzonten und anderer Fische (vgl. Teil r, S. rOlf.), die cine sehr 
verschiedene Deutung erfahrcn haben. M. SCHULTZE hiclt sic fur ffiUEkel
ahnliche Gebilde; da vielfach ein feiner Achsenfadcn bfcbachtct \\ urde, 
dachten andere (POGO]EFF [r889J, KAPELKIN [I897J, K. c. ~CHNEIDER 
[1902]) an Nervenendorgane. Der letztere (1. c. Abb. 578, S. 745) zeirhnet 
in der Achse einer Kolbenzelle von Ammocoetes einen durch Eisenhama
toxylin geschwarzten Faden als "zweifellose Nervenfibrille". Die kon
zentrischen Schichtlinien im Plasma bezicht er auf "Fibrillen, welche 
an der basalen Flache beginnen und in starker Windung den axialen 
Bereich umziehend in der Zelle emporsteigen, wobei verschiedene Grup
pen von Fibrillen in verschiedener H-ichtung gewunden verlaufen." Wenn 
die Fadenzellen von Myxine als Drusenzellen aufzufassen sind und dar
tiber kann nach dem Mitgeteilten wohl kein Zweifel bestehen, so wtirde 
das gleiche auch fUr die Kolbenzellen anzunehmen sein. Ob ihnen da
neben noch cine Bedeutung als Stutzorgan zukommt, ist cine Frage 
fi.ir sich. MAURER (r895) unterscheidet an den Kolbenzellen der Petro
myzonten zwei scharf zu trennende TeiIr: 1. einen zentralcn plasmatischen 
Achsenstrang, dem die Kerne (2) eingelagert sind und 2. einen peri
pheren "Sekretmantel", in dem sich mit der Zeit "ein festerer Spiral
faden ausbildet, der sich mit der Vergriiill'rung der Zelle betrachtlich 
vermehrt". "So bekommen diese Zellen be~onders bei groBeren Ammo
coe/en eine gewisse Ahnlichkeit mit den Spiralfadenzellen in den Schleim
sacken der Myxinen." (Vgl. MArRER, I. c., Taf. I, Abb. 5.) ~chon KOL
LIKER (1860) erkHirte die KolhenzdIcn fiir ,,~chleirnzellen", cine An
sicht, der sich auch F. E. SCHl'LZE (11:)°7) amThloJ3. Er glaubte, daB die 
Kolben ihren Inhalt von Zeit zu Zeit innerhalb der Epidermis entleeren 
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und vergleicht sic "mit den Zellen unserer HauttaIgdrusen". Auch 
FOETTINGER (1876) nimmt cine Zerquetschung der Kolben zwischen den 
Epidermiszellen an. Das Sekret soli dann an die OberfHiche gelangen 
und sich hier ausbreiten. N ach H. v. LEX GERKEN (1913), der die Kolben
zellen vom Aal und von Petromyzon untersuchte, sollen sieh diese ab
lOsen und zur Oberflaehe wandern. Ais jungste Entwieklungsstadien 
fand er kleine Elemente, die Basalzellen nur wenig uberragen aber schon 
zwei Kerne enthielten. Dieht unter der Epidermisoberflaehe trifft man 
Kolben, die offenbar cine starke Reduktion erfahren haben. Ein Heraus
treten derselben konnte LE:\GERKEN nieht feststellen. Was den schon 
erwahnten Achsenfaden betrifft, so handelt es sieh dabei sieher nur urn 
einen Plasmastrang, an dessen Stelle spater das oft sehr grobkornige 
azidophile Sekret tritt, welches nun verflussigt wird. Dieser Vorgang be
ginnt urn den Kern herum, so daB zunaehst hier eine Sekretvakuole 
entsteht, die sich dann naeh abwiirts vergroI3ert. Mit der LoslOsung und 
partiellen Abrundung der Kolben ist aueh eine entspreehende Form
anderung der Sekretvakuole vcrbunden. Die Kerne unterliegen einer 
H.eduktion und es bleiben von ihnen schIiel3lieh nur einige Brockel ubrig. 
Anscheinend wird das Sekret in den Kolben von Petromyzon in irgend
welcher Weise wahrend des Emporruekens naeh der Oberflache veraus
gabt, denn schliel3lich fehlen in solchen Kolben nieht nur die Kerne, 
sondern aueh das Sekret. Das optisehe Verhalten hat LENGERKEX leider 
nicht untersucht. 

Schleimabsondernde Drusenzellen sind auch in der Haut der Te
leostier fast allgemein vorhanden, und zwar, wie bei den Cyclostomen, 
in Form von Sc1zleim- und Kolbenzellen. M. OXXER (I905) stellt in seiner 
Arbeit 39 Artcn yon Fischen zusammen, bei dencn cr Kolbenzellen fand. 
Aus seiner Liste ist ersichtlieh, daB sic bci den Knoehenfischen nur den 
Physostomen (mit Ausnahmc der Salmoniden) zukommcn. In der Regel 
wird der gesamtc Zellinhalt der Kolben in Sekret umgcwandelt. Bereits 
F. E. SCHULZE (1. c.) hat auf diesen Untcrschied gegeniiber den Petro
myzonten aufmerksam gemacht: "Ein sehr in die Augen fallender Unter
schied ergibt sich, sagt er, zwischen den Kolben von LelieiseZls, Tinea, 
Cobitis und Silurus einerseits und denjenigen von Petromyzon und An
guilla andererseits dadurch, daB bei jenen vier Physostomen im Inneren 
der gleiehmaf3ig und ziemIieh stark liehtbrechenden Substanz, welche 
die Hauptmasse des ganzen Kolbens bildet, sich stets nur ein Kern mit 
oft verschwindend wenig feinkornigem Plasma befindet, wahrend bei 
den meisten Kolben der Aalhaut und fast allen grof3eren der Neunaugen
epidermis sich neben diesem Plasma mit ein oder zwei Kernen noch ein 
eigentiimlicher, mehr oder minder scharf begrenzter, rundlicher Hohl
raum angetroffen wird, cler mit einer cliinnfHissigen hellen Substanz ge
fiillt erscheint." (VgI.MAURER: Epidermis 1895, Taf. 1, Abb. 3; Taf. II, 
Abb. II und Taf. III, Abb. 1.) 
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Uber Bau und Entwicklung der Kolbenzellen des Aales hat LENGER
KE:\ (I. c.) sehr eingehende Untersuchungen veroffentlicht, nachdem 
schon MAURER einige Angaben gemacht und insbesondere hervorgehoben 
hatte, dal3 "die Kolbenzellen bei keinem anderen Fisch in dieser Aus
bildung vorkommen". Auf dem Kopfe stehen sic nach IX:\GERKDf in 
solcher Dichte, dal3 kaum eine andere Epidermiszelle zu schen ist. Auch 
an den Korperseiten finden sic sich in groBer Zahl. Sehr bemerkC'nswert 
ist auch die Haufigkeit und auBerordentliche Dichte der Kolbenzellen 
im Zungenepithel, wo sic in flinf bis sechs Lagen ubereinander zu finden 
sind. 1hre Entwicklung vollzieht sich in ganz ahnlicher Weise wie bei 
Petromyzonten. Unter allmahlicher Rtiekhildung des Kernes entsteht in 
dessen un mittel barer Nahe cine Sekretvakuole, die mehr und mehr an 
GroBe zunimmt. In den gleichzeitig waehsenden Kolben laJ3t sieh bis
wei len ein dtinner axialer Plasmafaden nachweisen. Nach ihrer AblOsung 
von der Basalsehicht nehmen die Kolben rundliche Form an und be
stehen dann nur noeh aus einer graBen Sekretvakuole, die von einer 
Plasmahtille umgeben ist. Das ausgesproehen azidophile Sekret ist von 
korniger Beschaffenheit. OXNER (I. c.) laI3t dies Sekret der Kolbenzellen 
bei der Aallarve (Leptocephalus) und beim erwachsenen Conger vulg. 
"intranuklear" entstehen. Er beschreibt den Vorgang bei dem letzt
genannten Fisch folgendermaBen: "In der unmittelbaren Nahe des Chro
matinknotens erscheinen ein his drei winzig kleine Kugclchen, welche 
durch ihre Gestalt und ihre hellglanzende Farbung mit sauren Anilin
farben von den dunkclgefarbten Chromatinfaden scharf abstechen. Der 
Kern und der Plasmalcib nehmen an Umfang zu und die Kugclchen 
rticken gegen die Kernmembran vor; sie stiilpen diese dabei ein wenig 
nach auBen und werden von ihr rings umwachsen. ]etzt platzt die Kern
membran an einer Stelle und die Kugclchen treten aus ins Plasma; sie 
sind von einem hellen ungefarbten Hof umgeben, den OX:\ER als "Kern
saft" deutet. Es sollen dann die Kugelchen stark an Umfang zunehmen, 
wahrend der Kern immer kleiner wird und schliel3lich zugrunde geht. 

Bei Leptocephalus konnte LE~GERKEN (I. c.) die Angaben Ox~mRs 
nicht bestatigen. Er sah hier schon in einem fruhen Entwicklungssta
dium der Kolbenzellen rings urn den Kern einen Hof stark lichtbrechen
der Fltissigkeit (Sekret) entstehcn, mit dessen Wachstum der Kern all
mahlich kleiner wird und zugleich aus der Mitte der hellen Sckretkugcl 
herausruckt. Es tritt also das Sekret hier offen bar zuerst im Plasma 
und nicht im Zellkern auf. "Allerdings spielt der Kern dabei eine aktive 
Rolle, indem er irgendeine Modifikation seiner Substanz oder vielleicht 
die Substanz selbst (man kann an den Kernsaft denken) vcrausgabt, 
da die H.eduktion und sehliel3liehe Zer<;t6rung des Kernes unbedingt flir 
cine Materialabgabe sprechen. Es geht aber dureh die yom Kern ab
gegebene Substanz offen bar nur ein Anreiz aus, der die Entstehung des 
Sekretes im Plasma veranlal3t" (LENGERKEN). Aueh bei den glashellen, 
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kleinen, jungen Aalen, weiche in Scharen die Fltisse hinaufsteigen, sam
melt sich rings urn den Kern der Kolbenzellen eine Fltissigkeit, weiche 
LEXGERKEN fUr Sekret halt, wahrend sic OXNER als "Kcrnsaft" deutet. 
Was nun das endliche Schicksal dcr Kolbenzellen des Aales betrifft, so 
scheinen sic ohne Eroffnung abgestoHen zu werden. Bei Leptocephalus 
"bleiben die rei fen Kolbenzellen unter den auBersten Epidermiszellen 
liegen. Ein Heraustreten derselben aus dem Zellverbande oder cine 
Matcrialabgabe wurde nie beobachtet. Eine Offnung ist niemals vor
handen." (LEt-iGERKEN.) Er halt es fiir wahrscheinlich, dal3 sic "als 
ganze Zellen abgestofJen und zerrieben werden". 

Beim erwachsencn Aal bestehen die reifen, an die Oberflache geriick
ten Kolben nach OXNER "aus einer riesigen Vakuole, die mit grobkor
nigem Sekret gefiillt und von einer dtinnen Plasmahtille umgeben wird". 
OXNER wie auch LENGERKEN konnten in keinem Falle weder das Heraus
treten einer ganzen Kolbenzelle nach aul3en noch die Entleerung des 
Sekretes durch Platzen der Plasmahtille beobachten. 

Uber die chemische Beschaffenheit des Aalschleimes haben JOR. 
MULLER und H. REINBACR (1914) einige Angaben gemacht. Das Unter
suchungsmaterial wurde in der Weise gewonnen, daB die sich lebhaft 
windenden Tiere einige Zeit am Kopfe festgehalten wurden, bis die Ober
flache mit reichlichem Schleim bed':ckt war; dieser wurde dann mit der 
Hand abgestreift und auf Eis gehalten, bis eine gentigende Menge ge
sammelt war. Es ergab sich das tiberraschende ResuItat, "dafJ die schlei
mige N atur des Sekretes der Aalhautdriisen nicht durch die Anwesenheit 
von Mucin bedingt ist, da sich durch Hydrolyse kein Kohlehydrat abspalten 
liifJt", ein V erhal ten, welches nach REID (1. c.) a uch fUr das Sekret der 
Schleimzellen (der "Granulastlbstanz") aus den Schleimsaeken von My
xine eharakteristisch ist. Der Aalschleim enthalt etwa 12 vH Trocken
substanz, wovon 9 vH auf einen dem Nukleoalbumin der Schneckenleber 
ahnlichen Stoff en tfallen. Dcr I~est von organischer Substanz stellt 
wesentlich ein Gemisch von Lipoiden dar, unter denen nachgewiesen 
wurden: I. Cholesterin, wahrscheinlieh als Ester an Fettsaurcn gcbunden; 
2. cin kristallisierendcs Diaminomonophosphatid (C5 I H, 06 N 2 PO,2 ); 3. ein 
festes Diaminophosphatid (C;ZHg2N2PO'4); 4. dem Typus der Lezithine 
entsprechende Phosphatide und endlich cine betainalmliche Base. Die 
Art der Gewinnung des "Aalschlcimes" macht es wahrscheinlich, daB 
es sich hierbei in der Hauptsaehe urn das Sekrct der in den oberst en 
Epidermisschichten gelegenen Schleimzellen handelt; ob aueh Kolben
zellen beigemischt sind, wurde nicht untersucht. Es ist ja selbstverstand
lich nieht moglieh, die voraussichtlich chemisch verschiedenen Sekrete 
der histologisch differenten einzelligen Hautdrtisen der Fische gesondert 
zu gewinnen und es wtirde demgemal3 der mil(Yoc/zcmiscllen Untersuchung 
in diesem FaIle cine besondere Bedeutung zukommen. Leider sind aber 
die bisher verwendeten "Schleimtarbungen" kaum geeignet, tiber die 
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chemisehe Natur des Sekretes naheren AufsehluB zu geben, denn naeh
gewiesenermaJ3en verhalten sich solehen Tinktionsmitteln gegeniiber 
ehemisch ganz versehicdene "Schlcime" vollig ubereinstimmend. Zu den 
Farbstoffen, welehe eine "Sehlcimfarbung" bewirken, sind besonders ge·· 
wisse Losungen von Hiimatein (oxydiertem Hamatoxylin), sowie eine 
ganze Reihe von basischen Teerjarben zu rechnen. Was die ersteren be
trifft, so ist es ein Verdienst von P. ~1A YER (vgl. Enzyklopadie der mikro
skopischen Technik, Artikel "Hamatoxylin"), darauf hingewiesen zu 
haben, daJ3 nur solehe Losungen von Hamatein den Schleim sicher farben, 
welehe nur geringe Mengen Tonerdesalze enthalten. Er gab auch cine 
Vorsehrift zur Herstellung einer solehen Losung, die nach Fixierung mit 
Alkohol oder Sublimat cine stets siehere, dunkelblaue Farbung des Sehlei
mes der Beeherzellen und echten Schleimdriisen der Wirbeltiere bewirkt. 
Bcsondere Bedeutung filr den Nachweis von Schleim sehienen einzelne 
Teerfarbstoffe dadurch zu crlangen, daB das schleimige Sekrct in den 
Zellen durch solehe Losungen in anderer Nuance ("metachromatisch") 
gefarbt wird, als Plasma und Kern. Es ist hier besonders das von HOYER 
empfohlene Thionin zu nennE'll. Nach Fixierung mit Sublimat erscheint 
der Schleim rotviolett, die iibrigcn Gewebsbestandteile blau in verschie
dener Intensitat. Aber auch das Thionin ist nieht ein chemisches Re
agens auf Schleim, denn es farbt noch viele andere Stoffe in ganz ahn
lieher Weise (vgl. P. MAYER: Enzyklopadie der mikroskopisehen Technik 
Bd.2, S. 1208). Wie zuerst A. KOSSEL (1891) gezeigt hat, lassen sieh 
zwei verschiedene Arten tierischer Schleime unterscheiden: Solehe, bei 
welehen die charakteristische schleimige Besehaffenheit durch echtes 
Mucin bewirkt wird und zweitens solehe, in denen an Stelle des Mucins 
Nukleoproteide get ret en sind, deren alkalische Losungen, wie schon 
O. HAMMARSTEN (1885) erkannt hatte, die gleiche schleimige Beschaffen
heit haben konnen, wieechte Mucin16sungen. Das echte Mucin ist be
kanntlieh ein Glykoproteid, das in vielen Fallen bei der Spaltung in 
EiweiJ3 und Glukosamin zerfallt; doch ist die Zuckerkomponente, wenn 
eine solche uberhaupt vorhanden ist, nicht in allen Fallen die gleiche 
und es gibt daher sicher verschiedene Mucine. So haben z. B. F. N. 
SCHULZ U. DITTHORN (1900) gezeigt, daJ3 im Schleim der EiweiJ3driise 
des Frosches Galaktosamin an Stelle dl:S Glukosamins vorhanden ist. 
Nach den mitgeteilten Erfahrungen scheint cs sich bei den Fischschlei
men (~vlyxine, Aal) urn cine Substanz zu handeln, deren Hauptbestand
teil ein NUkleoproteid bildet. 

Viel zu wenig Aufmerksamkeit hat man bisher den Vorgangen ge
sehenkt, welehe sich an den verschiedenen Formcn einzelliger Drusen 
der Fischhaut 'I£'iihrend des Lebens vollzielzen. In dieser Beziehung bildet 
eine Untersuchung von L. MERK (1886) cine riihmliche Ausnahme. Er 
fand Forellenembryonen, deren Hautepithd sowohl am Karper, wie ins
besondere an der vollig gcfal3losen Umhullungsmembran der Dotterblase 
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mit Becherzellen vollgepfropft ist, hierzu sehr geeignet. Die frtihesten 
Entwicklungsstadien derselbenstellen rundliche Zellen dar, die von auf3erst 
zahlreichen, hellglanzenden Ktigelchen erftillt sind (Abb. 9 a). Spater sind 
es kugelige Gebilde (10-16 fl Durchmesser), deren dunkler Inhalt bei 
starker Vergrof3erung ein Geriistwerk oder cine helle und dunkle Fleckung 
erkennen laf3t (Abb. 9 b). An dem Inhalt aller Becherzellen sah MERK 
eine eigenttimliche trage Bewegung: "Einzelne Flecken und Korner wer
den heller und dunkler oder verwandcln ihre Formen." LIST hat cine 
ahnliche Bewegung, die ihm den Eindruck machte, als entfernten die 
Balken des Gertistes sich allmahlich voneinander und naherten sich 

b 

ALb. 9. a Querschnitt durch dil' Oller
haut der Kopfg(,~t'nd ('ines Fordlen
embryos von I em L:in·c:e. H;i.rtun~ 

in Chromosmiumessigsiiurc. Entwick-
lungsformen n>n Becherlt'llel1. 

b Bechl'rZt'l1t' an {'iner Falte dt's Dotter
sackpr:iparatt's im opt. ()ut'rschnitt. 

wieder, auch an den lebenden Becher
zellen des Kloakenepithels der Plagio
stamen gesehen und auch DRASCH hat 
solchc Beobachtungen an den entsprechen-
den ElemcJ1ten der Rachenschleimhaut 
des Frosches gemacht. Die Theka affnet 
sich an der Oberflachc des Epithels mit 
einem meist spaltfarmigen Stoma, aus 
welchem ein stark lichtbrcchender rund
licher "Propf" nur wenig hervorragt. F. 
E. SCHt:LZE (1867), der wohl zuerst le
bende Becherzellen genauer beschrieb, 
gibt an, daB solche halbkugclig vorstch
ende Pfropfc allmahlich langer werden, 
sich in einen Tropfen umformen und 
schlief3lich nur durch einen dtinnen Ver
bindungsfaden mit dem tibrigen Becher
zelleninhalt zusammenhangcn. Dieser 
reiJ3t endlich und der abgcloste Ballen 
"schwebt tiber der Flache und entfernt sich 
langsam von dersclben". Nach MERK ist 

die Sekretion nicht immer mit Pfropfbildung verbunden, es /?onnen auch 
Beclzerzellen ahne Pfropfe iil/fierst lebhafte Sekretion zeigen. Auch an den 
Pfriipfen sah MERK "cine lebhafte Bewegung der diesclben zusammen
sdzenden Kornchen und Gcribtbalken, bis plOtzlich an einer oder der 
anderen Stelle ein Stiick verschwand und den Eindruck hervorricf, als sei 
diese Stelle geplatzt. Ebendassclbe ,Kornchen pia tzen' sieht man an berei ts 
abgeliisten Pfropfen. Dabci entwindet sich dem Stoma ein neuer Pfropf, 
der dasselbe Vcrhalten zcigt. Dann tritt scheinbar I<.uhe ein. Der ganze 
so geartetc SekretionsYorgang hat dabei grof3e Ahnlichkeit mit dem Em
porwirbeln des Rauches aus einem Schlott' ... " "Dber anderen Stomata 
aber sieht man kleine nmdliche Pfropfe, die nicht langer werden, sondern 
pliitzlich ein korniges Aussehen bekommcn und cine kurze Zeit lebhafte 
Kiirnchenbewegung zeigen und platzcn. Dann sprudeln aus dem Inneren 
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dcr Beeherzellc Kornehcn an die Oberflaehc des Epithels, die gleiehfalls 
versehwinden. Diese Auflosung des Inhaltes grcift oft bis tief in die 
Zelle, um dann gleiehfalls wieder pWtzlieh aufzuhoren. Die bei wcitem 
hiiu/igste Art der Sekretion ist aber die ohne jedu)ede P/rop/bildung. Es 
werden Kornchen aus dem Inneren der Beclzerzelle herausgeschleudert, die 
rasch verschwinden." Der Auffassung F. E. SCHTJLZES, daB die Pfropf
bildung als Sekretion und der Pfropf selbst als das Sekret zu deuten sci, 
tritt MERK cntgegen, und halt es auf Grund seiner Cntersuehung fur 
sieher, "daB der Sehleim cine Fltissigkcit sci, die <£'OM von den ausge
sto(3enen, nicht geplatzten und den blo(3 hervorstehenden P/ropjen unter
schieden werden mu(3, dcnn Pfropfe verhalten sieh anders gcgen l{eagen
tien als Sehleim. Sic sind vorgetrctcne Inhaltsmasscn dcr Beeherzelle, 
aber kein fertigcs Sckrct". "Wahrschcinlich wird das schlcimige Sekret 
erst im M omente der Sekretion durch einen in den lcbenden Zellen statt
habendcn chemischen ProzcB aus Muttersubstanzen fertig gebildet und 
cs ist keine Tatsaehe an der lcbenden Zelle zu konstatieren, welche fur 
cine allmiihliche Bildung cines ,Sekretballens' sprechen wurde." Dem
gegenuber moehtc ich betonen, daB naeh meinen Beobachtungen an den 
schleimabsondernden Zellen der Zungcn- und Kickhautdrusen des Fro
sehcs sich mit aller Sicherheit an noch lebenden Zellen das A u/treten von 
Flussigkeits-(Sekret-) Trop/en, die dann schlicI31ich ausgestoBen werden, 
nachweisen laBt, deren Verhalten daher hier zunachst erortert werden 
moge. 

2. Amphibien. 

Die Zungendriisen bieten den grolkn Vorteil, daB sic durch Kerven
reizung (Glossopharyngeus) oder durch Vergiftung mit Pilocarpin in 
den tiitigen Zustand iihergefiihrt werden konnen, so daB es moglich 
wird, aHe Stadien def sekretorisehen Tatigkeit am frisch en Objekt zu 
studieren. Wahrend die ruhenden Zellen, ahnlich wie die lebend unter
such ten Pankreaszellen, cine kornige Innenzone und einen hyalinen 
Basalteil erkennen lassen, erscheinen die Elemente der (4-6 Stun den) 
gereizten Driisen fast kornclwnfrei und homogen, so daB die Zellgrenzen 
kaum sichtbar sind. An vorsichtig isolierten Zellen lassen sich aIle Dher
gangsstadien zwischen den noeh mit vie! Kornern erWllten his zu den 
kiirnerIosen Zellen auffinden. In vidcn liegen neben den sparIiehen 
Kornern helle vakuolenahnliehe Tropfen, die entweder den ganzen Innen
teil durchsetzen oder nur an der dem Driisenlumen zugekehrten vorderen 
Grenze auftrcten, zum Teil wohl aueh frei iiber diesel be hinausragen. 
Diese Veranderungen vollziehen sich aul3erordcntlich langsam. Erst hei 
'/2-Istiindiger Nervenreizung riickt die unterc Grenze der Kornchen
zone etwas nach oben. Die dem Drusenlllmen nachstliegenden Kiirn
chen erblassen, werden weniger Iicht hreclwnd, so daB sie klein en Vakuolen 
gleiehen. Ganz entsprechende Erscheinllllgcl1 zeigen aueh die 
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a) Nickhautdrusen. 

Frische Nickhaut in o,6proz. NaCI untersucht, zeigt in den ausge
dehnten Driisen fast immer neben Zellen, deren Plasma ziemlich homogen 
und durchsichtig erscheint, andere, deren innerer Abschnitt yon dunklen, 
stark lichtbrechenden, rundlichen oder unregelmaBig geiormtcn Korn
chen durchsetzt ist. Dabei ragt dieser Abschnitt oft mehr oder weniger 
wcit in das Drusenlumen hinein, wahrend die hellen Zellen niedriger 
crscheinen. Wie bei den Zungenschleimdriisen schwinden auch hier die 
Kornchen bci der sekretorischen Tiitigkeit, sic werden blaB und flieJ3en 
zu Vakuolen zusammen, deren Inhalt ins Druscnlumen entleert wird. 
Es ist bemerkenswert, daB solche Vakuolcn nur an frisch en Drusen und 
besonders an frisch gcfangenen Sommerfroschen zu sehen sind. Ent
sprechend diesem Verlust an stark lichtbrechenden Kornchen beim Uber
gang in den titigen Zustand findet man die kornige Innenzone in den 
Drusenzellen von sehr wechsclndcr Ausdehnung, bald nur mit einem 
schmalen Rand den Inncnteil saumend, bald breiter und stellenweise 
die Zelle bis nahe zur Basis erfiillend. Durch Pilocarpinvergiftung crhalt 
man in den hellen durchsichtigen Nickhauten Drusen, deren Epithcl
auskleidung durch die dichtgedrangten groBen Vakuolen ein gilich,am 
schaumiges Aussehen erhalten hat. 

DRASCH (1889) lieB nach Ausraumung des Bulbus vom Rachen her 
die Nickhaut uber einen durch den Bulbus gcfuhrten Glasstab gleiten 
und konnte so die Drusen bei erhaltenem Kreislauf tagelang beobachten 
und durch Reizung der zugehorigen Trigeminus- bzw. Sympathikus
fasern bccinflussen. Auch er beobachtcte das Entstehen und Vcrgchen 
von Vakuolen mit aller Dcutlichkeit. Es entstehen winzige helle Stellen, 
als ob plOtzlich dunkle Kornchen sich auflosten. Die Vakuolen wachsen, 
bcnachbarte verschmelzen zu groBeren. DRASCH ist nun freilich der 
Meinung, daB diese Veranderungen mit der eigentlichen Sekretion nichts 
zu tun haben und glaubt, gestiitzt auf das nur scltenere Vorkommen 
des Kornchenschwundes, daB die Granula nicht als Vorstufen des Se
kretes aufzufassen seien, cine Ansicht, die im Hinblick auf das Verhalten 
der gereizten Zungenschleimdrusen wohl kaum aufrecht erhalten wer
den kann. So fa/3t denn auch METZ:\ER das, was an einzelligen und 
einfachsten mehrzelligen Schleimdrusen yon sichtbaren, die Sekretion 
begleitenden Veranderungen bisher bekannt geworden ist, mit folgenden 
Wort en zusammen: "Die sezernierenden Zellen sind mit Karnchen gefiillt, 
welche bei der Sekretbildung verbrallcht werden, 11Ieist unter Ersclzeinungen 
der Quellung und des darauftolgenden Zusam11lenfliefJens Zll Trop/en 
(Vakuolen)." Auch die Zellen der in Sublimat fixierten Schleimdriisen 
in der Haut von Triton alpestris und Salamandra fand NrCOGLF (1093) 
meist dicht erflillt mit Kornchen. "Man vermag aber cine Seric yon Zel
len zusammenzusetzen, in welcher die Zahl der Granula stetig abnimmt, 
bis sie ganz verschwinden, so kommt man sukzessive bis auf die typische 
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Becherzelle. Es finden sich danehe!l in manchen Drusensackchen auch 
vereinzelte Zellen, welche jene a1huminosen Granub offen bar unter einer 
anderen Form, in gequollenem und chemisclz veriindertem Zustand ent
halten. Sie farben sich dann mit BIO~DIscher Losung nicht, wie sonst, 
orange, sondern dunkelhlaurot und hei Anwendung der HEIDEKHAIN
schen Hamatoxylin-Eisenlackmethode hleihen sic nicht schwarz wie die 
jiingeren Stadien, sondern enWirhen sich, nehmen aber wie fertiges Mucin 
mit Thionin einen rosa Farhenton an. l\ian vermag also hier im Inneren 
der Zellen das Sekret auf drei verschiedenen Stufen der Entwicklung 
zu unterscheiden: man findct es zuerst unter der Form feiner Granula, 
dann in Form gequollener Kornchcn und schlieJ31ich als fertiges Sekret." 
Hiermit stimmen meine Befunde an den Zungendrusen des Frosches 
vollkommen uberein. Es giht hier kornchenhaltige Vorstufen von Be
cherzellen, die sich bei Zusatz von Wasser und Osmiumsaure verschieden 
verhalten. In den einen Kornchenzellen quollen die Granula so stark 
auf, daB die Zellen sich in typische Becher verwandelten; in anderen 
dagegen hlieb die Quellung ganz aus. In diesem Faile handclt es sich 
offen bar urn die jungsten Entwicklungsstadien, in den ersteren dagegen 
urn Dhergangsstufen zu Zellen, in weichert das Sekrct bereits unter der 
Form heller vakuolenahnlicher Trilpfchen enthalten ist. 

Es steht dies auch in Dhereinstimmung mit den Befunden an typi
schen Schleimdrusenzellen hilherer Wirbcltiere, vor all em den Schleim
speicheldrusen. Hier hat vor allem LANGLEY (1886) gezeigt, daB Korner 
die Hauptmasse des frisch untersuchten Zellinhaltcs ausmachen und bei 
der Bildung des Sekretes (SchIcimes) verbraucht werden. An dunn en 
Gefrierschnitten einer ruhendcn Gland. orbitalis odcr submaxillaris yom 
Hund oder der Katze sieht man die Schlcimzellen von blaB gHi.nzenden 
Kilrnchen erfiillt. Cntersucht man frische Driisen von Tieren, die kurz 
vorher gcfuttert oder deren Driisennerven gcreizt wurden, so findet man 
in vielen Zellen Granula nur an cler inneren Zone, wahrend sic in der 
Peripherie weniger zahlrcich und kIciner sind. In manchen Zellen er
kennt man blasse Vakuolen (NOLL [1902). Auch hier lam sich mit 
Sicherheit feststellen, "daB in den zu lebhafterer Sekretion gebrachten 
Zellen das granulOse Sekretmaterial der Schlcimzellen reduziert ist, wah
rend das Plasma vcrdichtet erscheint. Als charakteristisch fur Hinger 
gercizte Driisen kommt noch die ausgiehige Vakuolisation der Zelle 
hinzu" (NOLL). Die GroBe und D('utlichkcit der Granula in den Zellen 
der Schleimspeichcldrusen der Saugctiere mach en diese auch besonders 
gccignet fUr das Studium des mikrochcmischcn Verha\tens. Ohne allen 
Zweifel machen die Granula der Schlcimzellen eine Art J(eifungsprozd3 
durch, worauf schon die auffallenden Gri;l3cndifferenzen hinoeuten, was 
aher hesonders ourch die metachromatisclw Hirbung \'erschicdellcr Gra
nula einer und dersdhen Zelle bewiesen wird (METz:\ER). LiBt man 
o,6proz. NaCI-Losung zu cinem Gcfri('rschnitt einer Schleimspeicheldriise 
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flieBen, so schwellen die Granula und verschwinden (platzen), wahrend 
sie in starkeren (bis :, vH) Losungen lange erhalten bleiben. Das gleiche 
Schwinden der Kornchen tritt ein, wenn man die Drtisen einige Tage 
aufhebt; man findet diese dann umhtillt von einer glashellen zahen 
Schleimmasse. Vicl schneller schwellen die Granula in Sodalosung von 
0,5-2 vH oder in dtinner Natronlauge. METz:\ER fand Osmium16sungen, 
bei den en nicht Wasser, sondern Kochsalzlosungen verschiedener Kon
zentration als Losungsmittcl benutzt werden, am besten geeignet, urn 
die Granula der Schleimdrtisenzellen zu fixieren, worauf sie mit Toluidin
blau metachromatisch gefiirbt werden konnen. Aile nicht Schleim oder 
Schleimvorstufen fUhrenden Zelkn und Zellteile erscheincn grtin bis 
grtingclb, die Mucingranula blaugrtin bis blau, bzw. dort, wo sic ins 
Sekret tibergehen, blauviolett gdarbt (vgl. die schon en Abbildungen in 
Nagels Bandb. Bd. 2, Taf. III). :'1an darf also wohl die Substanz der 
noch nicht voll entwickclten Granula als ,,}Jucigen" bezeichnen, aus 
welchem beim Reifungsproze13 allmahlich Mucin wird. 

b) Oberhautdriisen. 

LEYDIG (1853) hat .zuerst darauf aufmerksam gemacht, daB in der 
Oberhaut der Larven yom Lands;lamander cine besondere Art zelliger 
Elemente vorkommt, welche l'r "Schleimzellen" nannte. Sic haben die 
Form grof3er Blasen, sind unterhalb der polygonalen Epidermiszellen 
gelagert und tiber die ganze Haut zerstreut. Sehr eingehend wurden die 
LEYDIGSchen Zellen und ihre Entwicklung von DENNERT (1924) unter
sucht und ich verweise in dieser Beziehung auf das schon im 1. Teil 
dieser Monographic dar tiber Gesagte (S.20). Bei alteren Lan·en und 
l'rwachsenen Urodelen fehlen sil' Yollkommen, eben so auch bei den Lar
ven der Anuren. Nach GEGE:\BAt.:R bilden sich schon in der Larvenzl'it 
bei Amphibien "aus in die Lederhaut eingewanderten Epidermiszellen" 
Gruppen sekretorischer Elemente (Follikel) als Anlagen der Hautdrusen. 
"Sic entbehren zunachst des Ausfiihrungsganges, welcher erst nach der 
Metamorphose deutlich wird." Daraus folgert GEGENBAt.:H, "daB dem 
ihre Zellen fUllenden Sekret wesentlich die Bedeutung eines Exhretes zu
kommt". Die Unterscheidung, die hier zwischen Se- und Exhretion ge
macht wird, ist nicht aufrecht zu erhalten, denn es handelt sich bei den 
Bautdrtisen, ob sie nun ein- oder mehrzdIig sind, immer urn Abscheidung 
von Stoffen, die nicht, wic etwa die HarnbestandteiIe fUr den Gl'samt
organismus zweckIos oder schadIich w~iren, sondern sil' stehen im Dienste 
der Erhaltung desselben. Auch in der neueren Literatur finden sich noch 
zahlreiche Erorterungen daruber, ob die Absonderungsproduktc der 
Hautdrusen aIs Sekret oder als Exkrct aufzufassen sind und man hat 
aIs wesentlid~ fUr die Entscheidung den Cmstand gdtend gemacht, daB 
in manchen F~lllen die Driisenzellen aIs solche zugrunde gehen und durch 
neue wieder ersetzt werden mussen. :'Ian sieht aber leicht, daB dies fUr 
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die Deutung nicht maI3gebend ist, denn es konnen sowohl geformte wie 
ungeformte Sekrete ebensowohl ausgestoI3en wie auch durch Zerfall der 
Zellen frei werden. Bei noch nicht vollstandig metamorphosierten Sala
manderlarven fand NIERENSTEIN (1908) die Zellhaufen, welche die Dru
senanlagen darstellen, zunachst intraepithelial gelegen und erst mit zu
nehmendem Umfang gegen das Corium vorragend. Die Hautdruscn sind 
also sicher epitheliale Organe und nicht, wie C. PHYSALIX (1900) meinte, 
mesodermalen Ursprungs. 

In der Froschhaut finden sich zahlreiche mehrzellige Drusen, die 
wiederholt den Gegenstand anatomischer und physiologischer Unter-

Schleimdrusc mit hohem Epithel chlcimdrusc mil niedrigem Epi thet 

--,Cif'~-- Komer
druse 

K omcrdrusen 

ALb. 10. Partie aus einem Scitenwulst von Nano t!scuit!1Jta. Ki.Jrner- und Schleimdriist.'n, letzterc mit 
verschiedencm Verhalten dC's Epithels. (;\us CAn'l', ECKER llIhl \\"lImERSIlEJ:\I.) 

suchungen bildeten und in vieler Beziehung groHl's Interes5e bieten. 
Nach ENGELMAN;>; (1872) hatte man (abgl'sl'hen von den eigenartigen 
Daumendrusen der Mannchl'n) zwei Artl'n von Hautdrusen zu unter
schl'idl'n, die sowohl durch den feineren Bau, wie auch durch die Art 
des Sekretes charakteristisch verschieden sind. Beide gleichen in ihrer 
Form dickbauchigen, kurzhalsigen Flaschen, die in die Cutis eingesenkt 
sind (Abb. 10) und deren Wand aus glatten MuskeIzellen besteht, die 
durch innige Aneinanderlagerung eine geschlossene, sackfDrmige Mem
bran bilden und im allgemeinen meridional verlaufen, so daI3 ihre Spitzen 
gegen den oberen und unteren Pol der Drusen konvergieren. 

Die von ENGEBL\N" als "Schleimdriisen" bezeichneten Formen ent
sprechen in jeder Beziehung den Kickhautdrusen und licfcrn, wie diese, 
ein schleimiges, wasserhelles Sekret. Sie finden sich am ganzen Korper 



\V. BIEDERMAXX: 

in sehr groBer Zahl, an manchen Stellen so dicht, daB sie sich fast be
ruhren und es kommt ihncn demgemaB der weitaus groBte Anteil an 
der Sekretionsarbeit der Haut zu. ENGEDI:A!,;N zahlte bei Rana fusca 
auf I qmm in der Bauchhaut 62-68, in der Haut des Ober- und Unter
schenkels an einigen Stellen bis zu 76. Durchschnittlich kommen auf 
I qmm HautoberfW.che 60 Schleimdrtisen, so daB, wenn man die Gesamt
oberflache der von soIchen Drusen hpsctzten Hautteilc zu 50 qcm an
nimmt, fUr einen Frosch sich ctwa 300000 Schleimdrtisen crgeben. In 
vic! gcringerer Zahl finden sich die von EXGELMA:KN als "Kornerdriisen" 
bezeichncten Formen, die durchschnittlich vic! groJ3er als die Schleim
drusen und nicht so gleichmaBig tiber den Korper wrteilt sind. Sie 
licfern ein gcformtes Sekret in Gestalt zahlloser, kleiner, stark licht
brechender Kornchen, weIche dic Tr;iger cines stark wirkenden Giftes 
sind, so daB sic besser als Gijtdriisen den Schleimdrtisen gegenuber
gestellt werden konnen. Am zahlrcichsten finden sic sich in den Ohr
wtilsten, an den Seitcn des H.iickens (H.iickenwtilste), sowie an cler RtickC'n
Wiehe der Ober- und Unterschenkel ~iuI3erst sparlich auf clef Bauchseitc 
des Rumpfes und der Extremitiiien (der Nickhaut f('hlen sie ganz). 
Ahnliche Anordnung zeigen auch die Giftdrtisen der Kro/en und ,';ala
mander. Besonders starke Anhaufungen finden sich hier unmittelbar 
hinter den Augen in der Ohrgegend (sogcnannte Parotiden). Aulkrdem 
sah P. SCHCLTZ (r889) beim Salamander regc!m~iJ3ig cine kleincre An
haufung am Kieferwinkel. Bei der Krot(' sind die cinzclnen Driisen un
regelmaJ3ig tiber die l~tickenmichc zerstreut und wrleihcn der Haut dic 
bekannte warzige Bcschaffenhcit. BRi'CKE (r921) fand die Analgegcnd, 
sowie die Riickcnflache des Oher- und l'nterschenkels und die Kopf
region besonders reich an Giftdriisen, w~ihrl'nd die Bauchhaut, wie beim 
Frosch, vollkommen frei von Giftdrtis('n ist, die auch in der Flanken
gegend nur sparlich vorkommen. Auch die Haut des Stammes ist in 
sciner frontalen Halfte nur schwach hl'sctzt. Beim Salamander ist die 
Verteilung cine regelmaBigerc: erstlich in einer l~eihe, die bngs der 
Wirbelsaulc jedf'rscits his zur Schwanzspitze herabzieht und auJ3erdem 
in einer zweiten, parallel an der Scitc des Rumpfes von d('r vorderen 
bis zur hinteren ExtrcmiUit. In den Scitenwiilsten des Htickens sind 
beim Frosch (R. escltlenta) die Kiirnerdrtisen so machtig entwickelt, und 
so dieht aneinandergeriickt, daB das Corium zwischen ihnen auf dtinne 
Scheidewande rcduzicrt ist. 

Was nun zun~ichst den feinl'n'n Bau def Schleimdrtisen betrifft, so 
kann man an ihnen cinen DriisenkiirjJer, dcn Ausfiihrgang und ein ver
bindendes Schaltstiick unterscheiden. Nach M. HEIDENHAIN 11. P. NI
COGLU (1907) wird die :\Hindung des Ganges von einer einzigcn, trichter
fOrmigen, auf sich selhst zuriickgerollten Epidcrmiszelle (" Trichterzelle") 
ausgeklcidet, wahrend Ju~n;s (r896) die trichterfOrmige Bildung aus der 
Verschmelzung mehrerer eingestiilpter Zellen des Stratum corneum her-
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vorgehen laBt, deren Grenzen nicht mehr sichtbar seien. Das Epithel 
der Schleimdrusen besteht, wie dies schon fruher bei den Nickhautdrusen 
geschildert wurde, aus einer einfachen Lage von Zellen, die je nach dem 
Funktionszustande ein verschiedenes Aussehen zeigen. Dies gilt einmal 
bezuglich der Hohe der Zellen und andererseits ist der Gehalt an Korn
chen (Mucigengranula) ein sehr wechsc1nder. Das Lumen der Drusen, 
dessen Form und GroBe in spater noch genauer zu betrachtender Weise 
vom Tatigkeitszustand der Druse abhangt, ist mit einer farblosen, durch
sichtigen, schleimigen Fliissigkeit erflillt. Cber das Verhalten des Epi
thcls der Kornerdrusen gehen die Angaben stark auseinander. ENGEL
MANN findet in den Kornerdrusul der Frosche "groBe, kegel- oder zy
linderformige BecherzeIlen; ihre dunne. aber wenigstens an den Seiten
wanden deutliche Membran ist nach dem Drusenlumen zu offen .... Den 
groBten Teil des Zellinhaltes bilden rundliche, stark lichtbrechende Korn
chen, welche auch das Lumen der Druse fiillen." Ahnlich auBert sich 
auch O. SEEK (1891), wahrend ]U};Il;S (1896) in den Kiirnerdrtisen von 
R. esculenta einen kontinuierlichen Zellbelag vermiBt. "Die Zellen stehen 
hier in kleinen Zwischenraumen, einzc1n oder in Gruppen von zwei oder 
mehreren Zellen. Nur zuweilen sieht man ganze Reihen dicht aneinander
gedrangter Zellen, doch sind dann wenigstens die einzelnen Reihen durch 
weite Lucken von den Nachbarreihcn getrennt." Diese Cnvollstandig
keit des Zellbelags solI dadurch zustande kommen, daB sich Zellen von 
der Drusenwand ab16sen und ins Drusenlumen geraten, wo sie sich vollig 
im Sekret auf16sen. Auch ARNOLD (1905) weist cIarauf hin, daB die 
Zellen in den Kornerdrusen des Frosches sehr wenig scharf begrenzt 
sind. GAUPP findet in den Drusen aus den Seitenwtilsten von Rana 
esculenta "eine sehr dunne, feingranulierte Plasmaschicht mit zahl
reichen Kernen (Syncytium) der Muscularis innen aufgelagert, innerhalb 
deren sich nur stellenweise Zellgrenzen erkennen lassen." Einen ahn
lichen Bau zeigen nach SEEK auch die Giftdrusen von Bufo. Innen von 
der Muscularis liegt ein "zusammenhangendes, fein granuliertes Plasma
stratum, in welchem Zellgrenzen durchaus nicht mehr nachgewiesen 
werden konnen." Nach innen wird das ganze DrUsenlumen ausgefullt 
von einer Krtimelmasse. Wahrend nach ]CNICS die ZeIlen in den Gift
drUsen von Bufo cinereus gegeneinander deutlich abgegrenzt sind. Ihre 
Form ist in den prall gefuIlten Drusen abgeplattet, in der entleerten 
zylindrisch; sie soIlen bei der Sekretbildung nicht zugrunde gehen. 
O. WEISS (1899) macht tiber die Giftdrusen von Bufo cinereus folgende 
Angaben: Wo die den Ausfiihrungsgang au skI eiden de Hautungsschicht 
aufhort, bilden die Epidermiszellen einen dicken Wulst, der sich in ein 
einschichtiges Epithel, welches die Druse auskleidet, fortsetzt. Dart, wo 
die ZeIlanhaufung sich findet, erweitert sich der Ausfiihrgang; es findet 
sich bereits Sekret in ihm, welches jedoch scharf gegen die auskleidenden 
Zellen gesondert ist. Erst da, wo das einschichtige Epithel beginnt, sind 
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Zellen und Sekret nicht mehr schad voneinander abgrenzbar." Die den 
Driisenhohlraum fiillende Kornermasse sctzt sich direkt in das Plasma 
cler ZeBen fort. Hingegen erscheinen die letzteren gegeneinander deutlich 
abgegrenzt. 

Die sezernierenden Elemente in den grof3en Giftdriisen von Sala
mandra bestehen nach P. SCHULTZ (1889) "aus flachen, bald rundlichen, 
bald unregclmaf3igen, im Verhiiltnis zu ihrer spateren Entwicklung auf3er
ordentlich klein en Zdlen mit grof3em Kern und triibem Plasma. Das 
ist cler Jugendzustancl cler Zelle." Diese Elemente bilden "keine gleich
mal3ige, die ganze InnenfHiche cler Driise auskleidende Epithellage, 
viclmehr finden sich dieselben im ruho,den Zustande der Driise nur hier 
und da zerstreut." Von dicsen Zellen "entwickeln sich immer nur einige 
zu Riesenzellen. Verschwinden sic bei der nachsten Entleerung, so sind 
schon andere ben'it, die nur des Augenblickes harren, daf3 sie sich zu 
entwickcln vermogen." 

"Auf der Hohe der Entwicklung stellt die Zelle jene bekannte Riesen
zelle dar von zylindrischer Gestalt mit deutlich sichtbarer l\1embran, 
die geradezu vollgestopft ist mit Giftkornern. Sic geht schlieBlich zu
grunde, indem sich an iIu·"m freien Ende die l\Iemhran auflost und nun
mehr der Inhalt sich in clen offenen Driisenraum ergid3t" (P. SCIICLTZ). 
Zu einer wesentlich verschiedenen Auffassung gelangt O. DRASCH (1°94). 
An Schnitten sah er allerdings auch nur "kleine, zerstreut der \Vand auf
sitzendc, kugclige Zellen in der oheren Driisenhiilfte und zwischen ihnen 
entweder eine fein vakuolisierte :Masse oder Kerne, welche anscheinend 
fIachen Zellen angehoren. In der unteren Driisenhalfte finden sich all
mahlich groBer werdende Zellen und am Fundus endlich die dicht stehen
den Riesenzellen LEYDIGS. Das ganze Driisenlumen ist mit erstarrtem 
Sekret erflillt." Bei der t;ntersuchung von Flachenpriiparaten fand 
DRASCH jede Driise von einer mit zahlreichen Kernen durchsetzten l\Jasse, 
einem Syncytium ausgekleidet, aus welch em kugclige Zellen herausragen. 
Er glaubte, daB Giftkorner nur in jenem gebildet werden und bezeichnet 
daher die "Giftzellen" der Autoren, obschon sie mit Kiirnchen dicht 
ediiIlt sind, als "Indiflerenzzellen", derC'll }ienge und Verteilung sehr 
mannigfach ist. Die kleinsten derselben, kugelig und meist einzeln 
stehend, werden vollstandig vom "Syncytium" eingeschlossen. Je groBer 
die einzeln stehenden Zellen sind, des to mehr ragen sie nach innen empor. 
Die Darstellung von DRASCH ist nicht ohne Widerspruch geblieben und 
man wird zugeben miissen, daB die Annahmc, die riesigen, mit Kornern 
dicM erfiillten Zellen, welche die Hauptmasse jeder Giftdriise bilden, 
hatten mit der Bildung des spezifischen Sekretes nichts zu tun, von vorn
herein auBerordentlich unwahrscheinlich ist. Auf Grund der sehr ein
gehenden Untersuchungen von E. NIRE~STEI~ (1908) dad mit Be
stimmtheit behauptet werden, daB die "Indifferenzzellen" die typischen 
sekretorischen Elemente der Giftdriisen von Salamandra darstellen. 



Hierliber lat3t die Entwicklung der Giftdrlisen keincn Zweifel. In der 
Haut junger Larven fand NIREN::,TEIN, wie schon crwahnt, intraepi
thelial gelegene, gleichartige Drlisenanlagen, aus weIch en sich dann spater 
Schleim- und Giftdrlisen entwickeln. Dif l;mwandlung beginnt damit, 
daB eine oder einige wenige Zellen die Beschaffenheit von Schleim- bzw. 
Giftzellen annehmen. In beiden Fallen tretcn in dem das Drlisenlumen 
begrenzenden Zellbezirke acidophile Granula auf. Wahrend diese aber 
in den Schleimzellen immer sehr klein bleiben und in einem bestimmten 
Zeitpunkt ihr farberisches Verhalten andern, indem sie die Eigenschaft 
gewinnen, sich mit schleimHirbenden Stoffen zu tingieren und spater zu 

s 

Abu. 1 r. \Veit fort .c:<'schritt('n(' UmwandIIITlg- {'inl'f ;IUS intliflnt'nh.' 11 Zellell h('stt·hcnden Driisennnlage 
in ('illl' Giftdriis(', L. Kal. hichr.·Essjg-s.~ ll:imatox. ()r:mgc. Leitz ()bj. I, Ok . 3. ])as Epithcls;ickchcn 

(.\') Tetiuzicrt ) scin Lumen stark \ l'f('ngt. 

Schleim verquellen, wachsen die aziclophilen Kornchen cler Giftzellen zu 
sehr bedeutenden Dimensionen heran und bleiben azidophil. Auch werden 
die Zellen selbst sehr groB und "erdrungen dabei die angrenzenden in
differenten Zellen, weIche nun rine, den riesigen Giftzellen seitlich an
gelagerte, epithelialeTasche bilden, die das stark verkleinerte, ehemalige 
Lumen der Drlisenanlage umschlieBt (Abb. II). Eine Vermehrung der 
Giftzellen erfolgt in dreifach verschiedener Weise, einmal durch sukzes
sive Umwandlung der Zellen der Epithe1tasche, zum Teil aber auch durch 
Teilung der jungen Giftzellen selhst und endlich von den ektodermalen 
Muskelelementen aus. Wahrend der Entw!cklung der Giftzelle nehmen 
die Sekretkorperchen nicht bloB an Zahl, sondern auch an GroBe bedeu
tend zu und rticken basalwiirts vor. Die bereits zu einer gewissen GroBe 
herangewachsenen Zellen lassen in ihrem basalen Abschnitt stets ein 

29* 
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deutliches Fadenwerk erkennen, welches den Kern einschlicJ3t, schlicJ3-
lich aber unsichtbar wird, wenn die ganze Zelle von Sekretkorperchen 
dicht erfiillt wird. Das spatere Verschwinden der Zellgrenzen und das 
ZusammenflieI3en der metamorphosierten Zellen zu einer einheitlichen 
Masse (dem "Sekret") spricht dafiir, daI3 das intergranulare Plasma ver
fliissigt wird. Dabei wandeln sich die Sckr<:tkorperchen (Giftkorner) zu 
Hohlgehilden urn, die das wirksame Sekret einschlieI3en; da sic hierbci 
ihre Fixierbarkeit verlicren, so werden sie durch die zur Fixation ver
wende ten Fliissigkeiten zerstOrt. Die beiden angefiihrten Momente be
wirken eine kolossale VergriiBerung der ganzen Driise, die sich unter 
Verstreichen des flachkonischen Driisenhalses abrundct. SchlieI31ich ist 
dcr ganze Hohlraum des DriisenbHischens von einer einhcitlichen, dick
fliissigen Substanz erfiillt, in die zahllose Giftkorner eingclagert sind 
(NIRENSTEU:). Es kann also wohl keinem Zweifel unterworfen sein, 
dafJ in den Giftdriisen des Salamanders die in den Zellen gebildeten Korner 
(Giftkorner), welche einem allmahlichen ReifltngsprozefJ unterliegen und als 
eine, an eine bestimmte clzemische Arbeit angepafJte Differenzierung auf
zufassen sind, ein geformtes Sekret darstellen, welches unter Zugrundegehen 
der Zellen ausgestofJen wird. Das Syncytium von DRASCH ist offen bar 
nichts anderes als die au/3erste, der Muskclwand dicht anliegende, kern
fiihrende Schicht der zum .,Sekret" zusammengcflossenen Zellen, der 
noch vereinzclte, nicht metamorphosierte Elemente anhaften. NIREN
STEIN gibt ausdriicklich an, daB "sclb"t in den groI3ten Giftdriisen vcr
einzelte, nicht metamorphosierte Giftzellen gefunden werden, die durch 
mehr oder weniger grof3e Abstande voneinander getrennt, der Driisen
wand ansitzen." 

Das Verhalten der voUig entleerten Giftdriisen hat DRASCH schon 
ganz richtig geschildert. Df'r Driisenhalg ist an der Kuppe ganz wenig 
eingesunken. Infolge der Zusammenziehung der Driisenmuskulatur er
scheint die :\lemhr. propria und die ihr innen anliegende Muskelhaut in 
zahlreiche Falten gclegt, so daB die Driise wie ein zerknittertes kleines 
Bauschchen in den Hohlraum des Balges hineinhangt." Als sehr auf
fallend hebt NIRE:>iSTEIN die Ansammlung zahlreicher Leukocyten 
innerhalb und in der Umgebung der entleerten Giftdriise hervor, die 
vereinzelt auch schon in normalen Driisen vorkommen und zwar in den 
Driisenzellen selbst. Auch pigmentierte Elemente yom Typus der pig
mentierten Wanderzellen finden sich sowohl in normalen wie in veri::ideten 
Driisen und sind vielleicht mit den "Syncytialzellen" von DRASCH iden
tisch. Es darf also wohl als sicher gelten, daB - wenigstens insoweit 
die Verhaltnisse bcim SaZ(1mander in Betracht kommen - "jene Auf
fassung nicht das Richtige trifft, die in den Giftdriiscn dauernd funktions
fahige Organe sieht, die auf bestimmte Reize ihr Sekret entlceren, cs 
sehr bald wieder regenerieren, es wieder entleeren usw. Die mitgeteilten 
Befunde lehren vielmehr, daB die Giftdriise ein Organ ist, das die Be-
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stimmung hat, nur ein einziges ~\lal zu funktionieren und dann zugrunde 
zu gehen oder naeh einer einmaligen Entleerung dureh lange Zeit funk
tionsunfahig zu bleiben. Das Wesen der Entwieklung einer Giftdriise 
besteht ja darin, dati cine Giftzelle naeh der anderen sieh in Sekret um
wandelt. Je weiter die Entwieklung der Giftdriise fortsehreitet, urn so 
grotier wird die Zahl der metamorphosierten Elemente" (NIREKSTEIN). 
Allerdings lassen sieh neb en den Veranderungen degenerativer Natur an 
den entleerten Giftdriisen aueh noeh regenerative Vorgange beobachten, 
die von den Muskelzellen der Driise ausgehen, aus welch en NIREN
STEIN Zellen vom Aussehen epithclialer Elemente entstehen sah. Ob 
cs sich hier urn den Ansatz zu einer l{egeneration der Driisenzellen handelt, 
oder ob die Zellwucherung lediglieh den Zweek hat, den Hohlraum des 
verodeten Driisenblaschens auszufUllen, vermochte NIREKSTEIK nicht 
Zll entscheiden. Auch der frtiher erwtihnte, eigenartige, durch mehrere 
Lagen von Zellen bewirkte Verschlu/3 der Drtise (der "PfroPf") weist 
darauf hin, "daB sich die Giftdrtise nur ein einziges l\Ial oder in sehr 
graBen Zwischenraumen entleert. Ftir periodisch ihr Sekret entleerende 
Drusen ist die permanente Durchgiingigkeit des AusfUhrganges ein selbst
verstandliches Erfordernis. Bei cler Giftclrtise, die wahrend der ganzen 
Zeit ihres Bestandes ihr Sekret nur cinmal oder cinige wenige Male ent
lecrt, ist ein die Mtindung der DrUse fest abschlicI3ender Deckcl nicht 
minder zweckmaBig, vielleicht sogar die yorteilhaftere Einrichtung, wenn 
man erwagt, dati mit der Zunahme der metamorphosierten Elemente 
der Druck innerhalb der Druse immer mehr steigt und schlieJ31ich, wie 
aus der starken Abplattung der noch nicht metamorphosierten Gift
zellen hervorgeht, in den vollig ausgebildeten Giftdriisen sehr betracht
lich wird. 

Nach den untersuchungen von 11. HEIDE:\HAI:\ (I. c.) und P. NI
COGLU (I. c.) verhalt sich das Epithel in den Giftdrusen von Triton fol
genderma/3en: "Die das Sekrct licicrnden l{icscnzcllen fUllen den Driisen
raum ganz aus, so daB bei den aIten Giftdriisen kein Lumen vorhanden 
ist; auch wurden die Zellgrenzen immer scharf und deutlich gciundcn, 
so da/3 also die Zellen nicht etwa im Zentrum des Drtisenraumes mit
einander verschmelzen. Die Zellen sto/3en nicht blo/3 Teilstueke ihres 
Leibes als Sekret ab, sondern wandeln sieh total in Sekretmasse urn. 
Die Kerne liegen an der Basis der Zellen, an der oft zusammenhangende 
Plasmastrata sich erhalten, wahrend der ganze iibrige Zelleib von kuge
ligen, anscheinend aus einer eiweif3artigen Substanz bestehenden Kor
perchen dicht durchsetzt ist," die sich bei Anwendung der Eisenfarbung 
intensiv schwarzen. 

Es lassen sich an solchen Zellen zwei Vcranderungen unterscheiden: 
erstens eine Zersetzung der plasmatischen Substanz und zweitens eine 
Vergrof3erung (eine Art Aufqucllung) des spczifischen Sekrctmaterials 
(der "Giftkorner"). Diese letzteren erreiehen cine GroBe von 5-6 fl; 
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dabei wan de In sic sich meist in blaschenfOrmige Gebilde urn, welche 
einen dunkleren, scheinbar von einer Membran herriihrenden Kontur 
aufweisen. In den "iiberreifen" Driisen scheint es Regel zu sein, daB 
nur die dem Ausfiihrgang benachbarte Zelle die geschilderten Verande
rungen aufweist, wahrend in den weiter nach abwarts, im Driisenbeutel
chen gelegenen Zellen die Quellung der Granula ausbleibt und einfachere 
Formen des Zerfalles platzgreifen. NICOGLU halt es fiir moglich, daB 
sich Tiere finden konnten, bei denen die Mehrzahl der alten Giftdriisen 
im Zustand der "Uberreife" (der Sekretretention) befindlich sind, und 

.... _ R 

zwar dann, wenn die 
Tiere iiber lange Zeit 
hin nicht in der Lage 
waren, das von ihnen 
produzierte giftige 
:\Iaterial als Waffe 
gegeniiber einem 

feindlichen Angriff 
zu benutzen. Nor
maier weise scheint 
aber nur eine Zelle 
nach der anderen in 
Sekretmasse umge
wandelt und aufge
braucht zu werden. 
KLEU'; gibt an, daB 
die Giftzellen von 
Triton cristatus "sehr 
hiibsche amoboide 
Bewegungen" aus
mhren, die "in dem 

Abb.12. Trito/l cristatlls. Typus eilwr alten (;iftdriise; Ausfiihrgang 
nur angcschnittcn. R Ricsenzl'lIt'n; RS Ricsenzclle abgestorbl·n und 
in "Sckrct" umgewandclt. Eiscnf~irbung:. I lie im Absterbcn bc
griffcncn ZeBen alter Drusen in ller :\iihe tlt·s ;\usfiihrganges sind 
leicht zu erkennen, da die Ki,mer ungt'Lirbt hleiucll. )\ach );IC()(;LL 

Hervorwolben von 
kleineren und grof3eren Buckeln" bestehen, die sich abschniiren und 
auch dann noch Bewegungen zeigen. Er will auch gesehen haben, "daB 
groBe und kleine RiesenzeUen wie mit "einem Ruck ihre ,Fettpartikel' 
(Giftkorner) ganz oder teilweise entleeren." 

Ahnliche Verhaltnisse, wie sic NrCOGLL' beim Triton beziiglich der 
Sekretbildung auffand, beobachtete PAULICK I auch beim Axolotl: "In 
den groBen Driisenzellen findet sich fast regelmaBig die vorderste ZeUe 
von anderem Aussehen als die iibrigen. Sie erscheint heller und besitzt 
nicht das gleichma13ig kornigc Aussehen, sondern auf einer wasserhellen 
Grundflache sieht man Figuren, die in ihrem Ausschen an Fetttropfen 
erinnem. Es macht den Eindruck, als ob hier das Plasma in eine fettige 
Sekretmasse umgcwandelt ware." 

Bei der au13crordentlichen Vcrschiedenheit des Baues, vor allem des 
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Epithels, der voll entwickelten Schleim- und Giftdrusen in der Haut 
der Amphibien erscheint es befremdlich, daJ3 mehrfach die Identitiit der 
beiden Drusenformen behauptet wurde, obschon es Iangst bekannt war, 
daB das Sekret der mit Kornerdrusen (Giftdrusen) besetzten Haut
partien aller Amphibien auJ3erordentlich stark toxischc Eigenschaften 
besitzt, eine Tatsache, die urn so bemerkenswertcr ist, als ja die Zahl 
dcrjenigen Wirbeltierc, welche scharfe Gifte produzieren, im ganzen cine 
gcringe ist. Wahrend cine Reihe von Autoren (LEYDIG, CALMELS, JUNIUS) 
die Ansicht vertreten haben, daB die Amphibienhaut nur cine einzige 
Art von Drusen enthalt, dcren Strukturdiffcrenzen bloJ3 vcrschicdenen 
Funktions- und Alterszustandcn entsprcchen, waren nach einer zweiten 
Auffassung - und zu dicscr bekennt sich die Mehrzahl der Forschcr 
(ENGELMANN, SEEK, P. SCHULTZ, }L HEIDENHAIN und NICOGLU) -
Schleim- und Giftdrusen morphologisch, physiologisch und entwick
lungsgeschichtlich vollkommcn differente Bildungen, wahrend GAUPP 
und N IERENSTEIN gewisscrmaBcn cine :\1ittclstellung einnehmen, indem 
sie beidc Formen "als spezifisch differenzierte Modifikationen eincs und 
desselbcn Typus" auffassen. Es kann naturlich nicht bezweifelt werden, 
daB eine Gift- und einc Schleimzelle zwei vollig voneinander verschiedcne 
Gebildc sind, so daJ3 es von vornherein als hochst unwahrscheinlich gclten 
muB, daB ein Funktionswechsel platzgreifen konnte, derart, daB etwa 
cine Schleimzelle zu einer Giftzelle oder umgekehrt werden konnte. 
Dennoch sind Tatsachen bekannt geworden, welche auf den ersten Blick 
eine solche Umwandlung als moglich erscheinen lassen. 1m Jahre 1893 
machten M. HEIDENHAIN und NICOGLlJ (I. c.) Mitteilung von einer eigen
tumlichen Art der Regeneration der Giftdrusen von Tritonen. Von einigen 
flachen Zellen, die in der Nahe des Schaltstuckes zwischen den Riesen
zellen und den glatt en Muskcln dcs obcren Drusenpoles eingeklemmt 
liegen (Abb. 1Ja), cntwickelt sich cine neue Drusenanlage als kleiner 
kurzer Tubulus, dcssen }'lundung am Schaltstuck liegt, wahrend sein 
Korper sich zwischen dic alten Giftzellen und die Muscularis einschiebt 
(Abb. 13 b). Mit der AusstoBung des Sekretes der alten Giftdrusen ent
faltet sich dann das bisher unscheinbare Lumen des jungen Druschens, 
in dessen Halsteil sich zu oberst kleine Zellen ohne Granula finden. 
Weiter nach dem Fundus sind die Zellen hochzylindrisch und enthalten 
grobe Granula, die jungen Giftkorner. Haben die jungen Druschen 
(Abb. 13 a) sich vollstandig konstituiert, so zeigen sie ein geraumiges 
Lumen und gleichen nun in allen Stucken den normalen jungen Gift
driisen, welche sich aus den larvalen "indifferenten" Anlagen entwickeln. 
Dic Befunde von HEIDENHAIN und l.';ICOGLU, sowie deren Deutung wur
den von einer ganzen Reihe von Autoren bestatigt. E. VOLLMER (1893) 
findet, daB bei Triton alpestris rna Big starke, dektrische Reizung die 
Bildung der HEIDENHAINSchen Drlisenanlagen, die er "Driisenknospen" 
nennt, beschlcunigt. Praparate vom Tage der I\eizung zeigen bloB in 
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einigen wenigen Drusen "Knospen", die dann nm aus sieben bis acht 
jungen Zellen bestehen. Priiparate vom I4 .Tage zeigen sie dagegen in 
den meisten Drusen und die Zahl ihrer neuen Elemente ist vielfach bis 
auf 20 gestiegen, doch werden sie bei der Weiterentwicklung nm selten 
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A so graB, daH sic die Halfte des 
/,Z alten Drusenraumes einnehmen. 

</" VOLL:lIER schlicHt daraus, daB 

b 

die Drusenanlagen einen Ersatz 
erst nach langer Zeit (etwa 
I Jahr) ermiiglichen. Wahrend 
HEIDE:-;-HAIN die Drusenanlagen 
au,,; "jenen unscheinbaren Ele
menten" sich entwickeln lai3t, 
"welche sich neben den Riesenzel-
len in der i\'ahe des Schaltstuckes" 

sz 

' Ailb. 13. :l Trill)" IIdo;'diolS. ()uefer Teil cinn aIten Giftdriist' mit hf'ginl1l'nder R(",gencration. 
Vie junge I>riisenanlage als kleiner 'l'uhulus links olJt"1l sichtbar. .,1 :\usfiihrgang; S/" Schaltzcllc.·, 
f"-X Kl'imz(·\le; cF kontraktilt' Fa:-<t'r: ,flr.-J junJ.!1' 1 )riisenanlage: [. ihr LUIlH'Il; R aiJgestorbl'IlC Ril'sen
zelle. b 'J'riton alp/'s!ris. Altt· (;iftdriise mit jungef Anlage fechts und groBt'r z('rfallender Ri('s{'n-
7(o lle (R) links. .11 :\Iembran: ..... '/ Scliaitzt,llell; J) J Jt·cbt·llt·Jl: PI granulafreil' Epithelzcllc; r'2 llnd 

1::1 eLensoldH' mit grobt'll 11111\ killen (;ranulis: /, },uml.:n tin ~l"uhildung-. (~ach ~KO(;[X.) 

vorfinden, soIl nach VOLLMER das Zellenmaterial der Drusenknospe direkt 
aus dem Rete :\Ialpighi stammen und unter Auscinanderdrangung der 
Muskelzellen des obercn Drusenpoles in die alte Druse hineinwachsen. 
Er erwahnt, dal3 innerhalb des alten Drusenraumes sich meist einige alte 
Sekretionszellen erhalten, die dmch indirekte Teilung einen Ersatz des 
alten Zellenmateriales schaffen k6nnen. L. TALKE (1900) und C. TAH
CHETTI (1904) schliel3en sich im wesentlichen der Auffassung von HEIDEN-
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HAIN U. NICOGLU an. ]\j~IUS (I. c.) hat dagegen geltend gemacht, dal3 
sich in den Driisen der Froschhaut keine Driisensackchen (Ersatzdriisen) 
vorfinden, doch wird dies 
durch Befunde von ]. AR
~OLD (I905) widerlcgt, der 
Driisensackchen im 1n
neren der Giftdriisen des 
Frosches nachwies. 

1ch komme nun auf 
cine Beobachtung von HEI
DE~HAI~ U. NICOGLli zu 
sprechen, weIche den Aus

gangspunkt der oben er
wahnten Lehre bildet, daB 
ein durchgreifender Gegen
satz zwischen Gift- und 
Schleimdriisen nicht be
steht. Sic fanden bei Tri
ton cristatus, dafJ in den 
Gijtdrusen stat! Gijtzellen 
Sclzleimzellen regeneriert 
werden. N eben einer Reihe 
,'on Riesenzellen (Gijtzel
len) liegt innerhalb dessel
ben Driisenbalges einge
sclzlossen ein zweites Idei
neres Driisenbeutelcllen mit 
eigenem Lumen, dessen se-
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No 1'Z 
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zernierende Elemente 
Sclzleimzellen sind (Ab
bild. I4 b). Wahrend bei 
T. cristatus nur in verein
zcIten Giftdriisen an Stelle 
von Giftzellen Schleim
zd~en regeneriert werden, 
scheint dies nach den 
Beobachtungen von C. O. 
ESTERLY (1904) bei Pla- ;\ob. 14. a J\lTl~e (;iftdriise von [1'it(111 nljestris. If Horn

schicht; j/ Triciltl'rzellc; SZ Sclwltzellcn; FX fcinkornigc 
thodon oregonensis, eincm ZeBell; l'X llnt{'r~{'hendc ZeIlcn. b 'l'ritOIl cristatus. Zwitter-

S I driisc. T7.Trichterzel1("; Ilo Hornschicht; /)1'.-1 Driisenanlagc 
a amander, bei weIch em , mit Schlcimzt'lIen: HS Riesenzcllc in Sekrctmasse umgcwandelt. 

~ihnlich wie bei T. cristatus, (Xach )ilCoC;U·.) 

kleine Schleimdriisen und sehr grol3e Giftdriisen (letztere besonders in 
der Riickenhaut), zahlreich vorkommen, die Regel zu sein. Hier ent
wickelt sich in jeder Giftdriise neben den den ganzen Innenraum aus-
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fiillenden, k6rnerreichen Giftzellen (Riesenzellen) ein seitlich anliegen
des, kleines Driisensackchen mit charakteristischen Schleimzellen, 
welches dann allmahlich heranwachst, so daB Zwiiterdriisen gefunden 
werden, die zur Haifte Schleimzellen, zur anderen Haifte Giftzellen 
enthalten. Wahrend die letzteren mit groBen Giftk6rnern erfiillt 
sind, die sich mit Eisenhamatoxylin zum Teil schwarz farben, geben 
die ersteren typische Schleimreaktionen. Kach ESTERLY hatte man 
nun in den kleinen Schleimdriisen nur Entwicklungsstadien der groBen 
Giftdriisen zu erblicken und er glaubt eine Umu'andlung von Schleim
zellen in Gijtzellen annehmen zu diirfen. Zur gleichen Auffassung be
kennt sich auch N IRE~STEI~ (\. c.), der noch einen Schritt weitergeht 
und behauptet, da/J bei Salam. mawlosa nicld nur die Ersatzdriisen des 
erwachsenen Tieres, sondern allch siimtliche larvale Giftdriisen alls typi
schen Schleimdriisen hervorgehcn. 

Beziiglich der Deutung der entweder Gift- oder Schleimzellen lidern
den Epithelsackchen gehen die Ansichten auseinander. Wtihrend HEI
DENHAI~ und NIRE~STEI~ ausdriicklich betonen, daB die Driisen
sackchen in der H.egel die Anlage einer jungen Giftdriise darstellen und 
demgemaB in der Mehrzahl d('r FaIle Giftzellen !idern, hatten sic nach 
NIREXSTEIN mit der Regeneration nichts zu tun, es handle sich nicht 
um N euanlagen von Gijtdriisen, sondern in allen Fiillen mit Keimstiitien 
von Schleimzellen, welclte entweder als solche verbleiben und dann entsteht 
eine Schleimdriise, oder sich Zit Gi/tzellen u1Ilwandeln. NIREXSTEIN stiitzt 
sich bei dicscr Annahme auch auf die Entwicklung der Giftdriisen beim 
erwachsenen Salamander. Querschnitte durch die buckclartig vorge
w6lbten groBen Driisengruppen der seitlichen Rumpfwand lassen er
kennen, daB jedc aus einigen wenigcn, schon mit bloJ3em Auge sichtbaren, 
gro/Jen, und aus zahlreichen, nur mikroskopisch nachweisbaren, kleinen 
Giftdriisen besteht, wie es nach DRASCH auch fUr die sogenannte "Pa
rotis" gilt. Das Epithel der klein en Giftdriisen ("Ersatzdriisen" nach 
DRASCH) besteht aus ein- oder mehrkernigen Giftzellen, welchI.' das 
Innere des Driisenbltischens ganz ausfiillen und mit groBen azidophilen 
K6rnern dicht erfiillt sind. An einer umschriebenen Stelle bildet das 
Epithel eine sackchenfOrmige Ausstiilpung, deren Zellbelag indif/erenten 
Charakter zeigt. Es finden sich aber unter den kleinen Driisen Cluch 
Zwitterdriisen, die in der einen Haifte Giftzellen, in der anderen typische 
Schleimzellen enthalten. NIREXSTEIN ist nun der :\Ieinung, daB es sich 
hier urn jiingere Entwicklungsstadien von Ersatzdriisen handclt und lam 
das Epithelsackchen dieser letzteren aus der Schleimzellen fiihrenden 
Abteilung in der Weise hervorgehen, daB sich die Schleimzellen in Gift
zellen umwandcln, wobei sich das Lumen der bctreffenden Abteilung 
der Driise immcr mehr verkleinert, und schlid3lich jcne kleinen, aus in
differenten Zellen bestehenden Epithelsackchen der Ersatzdriiscn re
sultieren. 



\' ergleichende Physiologie des Integuments der Wirbeltiere. 459 

Fassen wir das Tatsachliche aller angcfuhrten Beobachtungen zu
sammen, so ergibt sich, dafi in der Haut der Amphibien (Tritonen, Sala
mander, Frosche) dreierlei Arten von Driisen vorkommen, Schleim-, Korner
(Gijt-) und Zwitterdriisen, welche neben Sclzleimzellen auch Gijtzellen ent
halten. Die Griinde, we1che NIREI\STEI:-; daftir geltend macht, daB die 
gemischten Driisen Entwicklungsstadien von Schleimdrusen zu Gift
driisen seien, indem in einer ursprunglich rein en Schleimdriise "eine 
Zelle nach der anderen zur Giftzelle wird", schein en mir nicht zwingend 
zu sein. Es spricht dagegen einmal der Umstand, daB bei jungen Sala
manderlarven Zwitterdriisen stets fehlen und aus den "indifferenten" 
Anlagen immer nur entweder Schleim- oder Giftdrusen hervorgehen. Es 
erscheint gezwungen und v61lig unbewiesen, dafi aile diese Anlagen 
Schleimdriisenanlagen sind, "von den en sich ein Teil zu Giftdriisen, der 
}{est zu typischen Schleimdriisen entwickelt." NIREXSTEIN will dies 
phylogenetisch deuten. Er nimmt an, "dafi die Schleimdrusen die phylo
genetisch alteren Drusen der Baut sind, aus denen sich im Laufe der 
Phylogenese an bestimmten K6rperpartien drusige Organe herausge
bildet haben, die infolge ihres stark giftigen Sekretes die Bedeutung cines 
machtvollen Schutzmittels erlangt haben" und glaubt, "dafi diese phylo
genetische Entwicklung der Giftdrusen aus Schleimdrusen bei der Ent
stehung jeder einzelnen Giftdriise ihre Wiederholung findet. Bei den 
alteren Larven und beim erwachsenen Tier sind es v6llig ausgebildete 
normale Schleimdriisen, aus denen die Giftdrusen hervorgehen; bei den 
am Beginn der ~etamorphose bdindliehen Larven dagegen, bei denen 
die Anlage der Ba u tdriisen uberhau pt erst beginn t, erschein t das ,Schleim
driisenstadium' der Giftdriisenentwicklung so unvollkommen wieder
holt, daB seine wahre Natur nur durch den Vergleich der Giftdrusen
entwicklung bei den alteren Tieren zu erkennen ist." Mit so1chen speku
lativen Betrachtungen Hif3t sich meines Erachtens der Frage nicht 
beikommen. Ein Funktionswechscl, wie ihn NIRENSTEIN voraussetzt, der
art, dafi eine und diesel be Driisenzelle beim einzelnen Tier zu verschie
denen Zeit en Sehleim und Giftsekret licfert, erscheint so unwahrschein
lich, dafi nur die zwingendsten Grunde sic reehtfertigen k6nnten. Wenn 
in einer und derselben Driise zwei morphologisch verschiedene Zellarten 
vorkommen, we1che verschiedene Sekrete liefern, wie etwa bei den Fun
dusdriisen des Saugetiermagens, sehen wir niemals einen Funktions
wechscl und jede Zelle bewahrt zeitlebens ihren spezifischen Charakter. 
Dies gilt zweifellos auch fiir die Zwitterdriisen in der Baut einiger Am
phibien. Beziiglieh der Deutung der von BEIDE!'HAIN u. NICOGLL' be
sehriebenen Epithclsackehen halte ieh die Auffassung der genannten 
Autoren, wonach es sieh urn junge Driisenanlagen mit zunachst indiffe
rentem Epithel handelt, aus denen sich in der Regel Giftdriisen, manch
mal aber auch Schleimdriisen cntwickeln, flir zutreffend. Wenn NIRE:-;
STEIN darauf Gewicht legt, daB in den Zwitterdriisen "die Zellen der 
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epithelialen Tasche in demsclben :\IaBe an Zahl abnehmen, in dem die 
Vermehrung der Giftzellen zunimmt," so ist zu bedenken, daB entleerte 
Schleimzellen schwer erkennbar sind, zumal wenn das Sackchen durch 
die riesig anwachsenden Giftzellen mehr und mehr komprimiert wird. 
HEIDENHAIN u. ~ICOGLL' haben, wie schon erwahnt, cine H.egeneration 
von Schleimzellen in den Epithelsackchen nur in vereinzelten Giftdrusen 
von Triton cristatlls, und zwar nur bei dieser Art gcfunden, wahrend 
bei anderen Spezies (T. alpestris und helveticus) ausnahmslos Giftzellen 
neugebildet werelen. XIRE:\,STEIN legt nun dem Umstand groBe Be
deutung bd, daIJ nach scinen Beobachtungen bei T. cristatus "die inner
halb der Giftdrusen geiegenen Drusensackchen ausnahmslos aus typi
schen schleimsezernierenden Elcmenten bestehen. Die Granula, welche 
sie enthalten, fiirben sich mit :\lucikarmin dunkelklrminrot, und er halt 
die HEIDE!'JHAI!'Jsche Vorstellung von der Regeneration in den Giftdrusen 
deswegen fiir nicht halt bar. Es handeit sich hier offen bar urn einen ahn
lichen Fall, wie nach ESTERLY bei Plethodon, wo neben graBen Gift
drusen kleine Zwitterdriisen vorhanden sind, deren schlcimbildender An
teil, wie NIRE:\'STEI:\, sdbst zugibt, mit der ~eubildung von Giftzellen 
nichts zu tun hat. Wic hier die Regeneration der Giftzellen erfolgt, 
bleibt noch zu untersuchen. Reine Schleimdrusen fehlen nach NICOGLU 
bei Triton alpestris, helvetz'ells und taeniatlts g;inzlich und es erscheint 
schon aus diesem Grunde widersinnig, hier die Entwicklung der Gift
drUsen aus SchleimdrUsen anzunehmen. 

c) Die Bruns tver;inderungen der Ha u t cler Amphi bien. 

Es ist lange bekannt, daB bei den Amphibien eigentumliche Verande
rungen der Haut und namentlich auch gewisser Driisenbezirke zur Laich
zeit auftreten. Es handclt sich dabd, abgesehen von Anderungen der 
Farbung (namentlich bei :\Hinnchen) urn Hautschwellungen, \\rarzen
bildungen und auffallcndc VcrgriiBerung der Driisen an bestimmten 
Stellen der Haut der Extremitaten (Daumenschwielen lInd Scllenkeldriisen 
miinnlicher Frosche). P. ZAPP (I923) hat die interessante Tatsache fest
gestellt, daB das Hautgewicht beim mannlichen Grasfrosch (R. /usca) 
jahreszeitlichen Schwankungen unterworfen ist, und zwar fiillt das Maxi
mum zusammen mit der Brunstzeit (im l\Hi.rz). Das ~Iinimum liegt im 
l\lonat August, also in der Zeit gunstiger Ernahrungsbedingungen. Schon 
LEYDIG hattl' die geweblichen Veranderungen in der Haut von R. /usca,J 
zur Brunstzeit beobachtet und fand Verandcrungen im Corium und in 
der Subcutis. Er nimmt einc reichlichere Fiillung der Lymphraume mit 
Wasser an und infolgedessen cine Veranderung des Strat. compactum 
in ein "gallertartiges Bindegewebe". Ahnliche Rrunstver;inderungen der 
Haut beschreibt F. ZSCHOKKE vom Lac/Is. Rei der genannten Froschart 
entwickdn sich ferner zur Brunstzeit beim Weibchen an der Oberseite 
des Kiirpers, sowie an den Seiten des H.umpfes eigenttimliche Warzen 
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("Brunstwarzen", HUBER [I88iL die sich auch in der Aftergegend finden 
und bindenfOrmig in der Langsrichtung den Oberschenkel und die Ober
seite des Unterschenkels iiberziehen. An der Bildung der~elben ist nicht 
nur die Cutis, sondern auch die Epidermis beteiligt, an welch letzterer 
besonders die pallisadenfOrmige Anordnung der Basalzellen auwmt. 
Naeh der Eiablage setzt recht schnell ein Verfall der Brunstwarzen ein, 
indem sich der Coriumanteil, wie auch die Epidermisverdiekung zuriiek
bilden. HUBER deutet diese Bildungen bei den Weibehen von R. fusca 
als "Wollustorgane" und schlieJ3t dies aus dem Vorhandensein von Ner
venelementen (multipolare Ganglienzellen im basalen Teil), aus der Ver
teilung der Warzen und aus dem Verhalten der Mannehen bei der Um
klammerung, die bei Fluehtversuchen des Weibchens mit den Hinter
gliedmaf3en die mit Brunstwarzen bedeekten Korperstellen reizen. Naeh 
LEYDIG sollen die Warzen aueh dazu dienen, dem Mannchen bei der 
Umklammerung des sehliipfrigen Weibchens das Festhalten zu erleieh
tern, wofiir aueh die tatsaehlich festzustellende raspelartige H.auhigkeit 
der Haut, die durch die vollentwiekelten Brunstwarzen bedingt wird, 
zu sprechen scheint (ZAPP). Bei den :\lannehen von Rana esculenta hat 
ZAPP als "Brunstausschlag" Hockerbildungen der Haut besehrieben, an 
deren Bildung nur die Epidermis Anteil nimmt. Ihre Entwicklung be
ginnt im Dezember und erreicht ihr Maximum im Mai und Juni. In 
diesem Stadium iiberragt die Epidermiswueherung die normale Ober
Wiehe bedeutend. Die Hornschieht ist stark verdiekt und zaekig aus
geschnitten und wird dann spater bei der Riickbildung abgestoBen. 
"Wie bei R. fusca 6" das ,Sehwappigwerden' der Haut durch Verande
rungen im Corium als Brunsterseheinung zu deuten ist, so ahnlich er
scheint bei R. esculenta 6" der Hautausschlag. In beiden Fallen kann 
man der Ansicht sein, daf3 Baustoffe, die bei den \Veibchen zur Aus
gestaltung von Eierstock und Eileiter notwendig verwertet werden 
miissen, bei den mannliehen Tieren zur Entwicklung von Hautbildungen 
benutzt werden, die als DberschuBbildungen zu deuten sind. Bei den 
Mannehen beider Arten steht also die Hauttatigkeit in Beziehung zum 
Generationssystem. Doeh ist hervorzuheben, daB der Laichausschlag bei 
R. esculenta 6" lediglieh cine Bildung der Epidermis ist und sieh insofern 
von den Brunstwarzen von R. fusca ~ wesentlieh unterscheidet" (ZAPP). 

Zu besonders machtiger Entwicklung gelangen die Brunstwarzen und 
zugleich auch die HautdY1{sen an den bekannten Daumenschwielen der 
Mannchen beidcr Froschartcn, die als Haft- und Halteapparate bei der 
Begattung dienen, wahrend welcher ja das Mannehen sein Weibchen 
vom Riicken her fest umklammert halt. Den Weibchen fehIt der be
treffende Apparat daher auch vollig. Er stellt also einen typischen se
kundaren Geschlechtscharakter der Mannchen dar. Zur Brunstzeit er
scheint der Daumen der letzteren machtig angesehwollen und von wul
stigen Driisenfeldern bedeckt (Abh. 15, lOa und b), iiber welch en die ver-
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clickte Epidermis hinzieht, auf deren Oberflache sich zahlr<'iche Hocker 
erheben, die dicht nebeneinandergestellt, das DrUsenfeld rauh gekomelt 
machen (Abb. 1fi b). 1m Corium liegen machtig entwickelte Hautdrtisen, 

cleren zylindrische Zellen mit Komchen 
erftillt sind (Abb.17a). Mit dem Heran
nahen der Brunstzeit im Frtihjahr nehmen 
die Daumenschwielen an Umfang zu und 
es beginnt in den Zellcn cler au/3eren Epi
thelhocker eine massenhafte Ablagerung 
von dunklem Pigment, welches nachher 
wieder verschwindet. Bis Ende Juni setzt 
dann cine riickschreitende Entwicklung 
cler Schwielen ('in und erst Ende Juli be
ginnt das ('m('ut(' \Vachstum und die l~e

generation all('r Teile. Degeneration der 
Daummschwielcn kann auch durch Hunger, 

Au!" 15· Halld "inps llorm;liPIl m"nll- sowie durch Kastration herbeigcftihrt wer
lichen Fros\' IH's \"on lier \"olarfbclll' 

g:rseht'll. dm. Das hohe Drtis('nepith('l f1acht sich 
dabei immer mehr ab und z('rfallt schlie/3-

lich in rundliche Zellen (Abb. 17 b). Dadurch mtsteht zwischen dem 
Epithel und cler au/3eren :\Iuskelschicht ein leerer Raum, wobei sich 
eigenartige fadige Fortsatze bilden. 1m Endstadium besteht cine vollig 
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dcg('n('ricrte DrUse aus einem 
l~hglichen Schlauch, d('r mit 
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Abu. 16. a Schnitt durch dil' J )aumenschwieie. l~p Epidermis mit ihn-n \\'arzen (If', : Co lind 'i'd. 
SNbclit. Corium-Tela suhcutane;,;'/) I)riisen; l' Pig'IlIl'llt; B BlutgeCiBe. l::-':ach \\"IEDEH .";IIEDI.) h Vurch
schnitt durch die Epidt'rm is l.w('ier Papillt' n <ler Daumenschwiclc eint:r hriinstig:('n Ran(l {'s("ulell tn. 

( ~;lch F. E. SClln.n:.) 

Detritus gdlillt ist (W. HAR~IS [1909J). Von den Epid('rmishOckern ist 
dann nichts mehr zu sehen. :\1. NCSSBAUI (1909) hat als erster gezeigt, 
daB doppelseitigc Kastration bei mann lichen Froschen immer zu einer 
fast vollstandigen H"tickbildung der Daumcnschwielcn ftihrt, ungeHihr 
in glcicher Weise, wie bei Hungertieren, aber vic! schneller. 
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Abb. 18 zeigt nach 
MEISENHEIMER die 
Hand eines im Septc.m
ber 1909 kastrierten 
und im Oktober 1910 

get6teten mann lichen 
Grasfrosches, an der 
der geringe Vmfang 
des Daumens auffal
lend hervortritt. Er 

unterscheidet sich 
kaum von einem weib
lichen Individuum. 
Die Schwielen sind als 
solche kaum erkenn
bar und erscheinen 
als zwei leicht getOnte, 

weif3liche Felder. 
Querschnitte zeigcn 
die Epidermis ver
dUnnt und glatt, ohne 
Hiicker. Die DrUsen
zellen haben enorm an 
Hiihe eingebUJ3t und 
die K6rnchen sind fast 
v6Jlig geschwunden. 
Zugleich sind die 
DrUsen auch der Zahl 
nach sehr reduziert, 
so daB sie in wei ten 
Abstanden vonein
ander liegen. 

Wie die Degene
ration, so laJ3t sich 
auch die Regeneration 

..\bh. 17. a Ein :-;tiick allS dent 
Hntnell Teii ('iller 1 )allnWIl

driise :IUS dt'm JlIli. 1):; Ilrii
senzellell: Fm Tunica mus
cularis. h Vt'gencrierentic 
Driise; die zerfallcndcn Epi
thf'}zellcn ii(>gcn sowohl im 
Lumen cler Driise, wie zwischen 
der Tunica muscularis nnd dem 
] )riisenepithel. J):; Driisen
zcllen; 'j'm Tunica muscularis; 
II Leukocyten. (~ach H.\R:'IIS.) 

-- - _.- - ._-_.- -- ----- - -----

T'IIl 
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der Drusen der Daumenschwielen sowohl durch regelmaHige Fiitterung 
stark abgemagerter Tiere, wie durch Hodentransplantation hzw. Injek
tion von Hodenbrei in den dorsalen Lymphsack von,Kastraten erzielen. 
MEISENHEIMER injiziertc Froschen, die im September 1909 doppelseitig 
kastriert und dann immer gut geflittert worden waren, im Dezember 
1910 in 3-swochcntlichen Zwischcnraumcn Hodensubstanz in die 
subkutanen Lymphraume und alsbald war cine augcnfallige Vcran
derung an den Daumen zu bcmerkcn. Sie nahmen an Umfang zu und 
ihre Schwiclenfclder lie Ben eine unvcrkennbare Schwellung feststellen 
und bildeten auch wieder EpithclhOcker aus. 

Viel weniger ausgesprochen sind die Veranderungen, welche das Co
rium unter dem Einfluf3 der neu eingefligten Hodensubstanz erfahrt. 

Wohl scheint im allgemeinen die bindegewe
bige Schicht gegenuber den Kastraten etwas 
an Umfang zugenommen zu haben und auch 
die Drusen zeigen nach Zahl und GroBe eine 
gewisse Zunahme; irgendwelche Anderungen 
histologischer Natur sind dagegen an dicsen 
kaum festzuste11en. Nach W. HAR:l1S (1. c.) 
ist der erste Vorgang, cler sich bei der l{ege
neration der Daumendrusen einste11t, der 
Wiederaufbau der allen Driisenreste. "Selbst 
bei Drusen, bci denen kaum noch mehr als 
der Ausflihrgang vorhanden ist, geht die 
Regeneration durch indirekte Teilung der 

~~:~;i~he~I~'~::Sc1~:~e;~on ~:~tr~:~:~r~ alten, noch vorhandenen Driisenzellen vor 
niiche. sich. Da jedoch die Anzahl der alten Drusen 

oft nur '/4 der normalen Zahl betragt, so 
fragt es sich, woher die ganz neuen Ersatzdrusen kommen." Dies ge
schieht nun in der Weise, daB sich am Korper der regenerierten Rest
drUsen durch Ausstlilpungen des Drusenepithels "Knospen" bilden, die 
sich schlieI31ich abschnuren, nachdem sie oft fast die GroBe der Mutter
druse erreicht haben. Die Vermehrung der Drusen ste11t also hier 
cine vollstandige Neubildung dar, die, unabhangig von dem ursprung
lichen embryonalen Keimlager der Epidermis ist. Der Ausflihrgang 
bildet sich gewohnlich erst, nachdem die Knospe schon den Zusammen
hang mit der Mutterdruse verloren hat. Der Vorgang spielt sich in 
der Weise ab, daB die Knospe sich an der der Epidermis zugekehrten 
Seite immer mehr zuspitzt und schlielHich die Oberflache erreicht. 

Schon HARMS (1910) hatte, wiewohl ohne Erfolg, den Versuch ge
macht, auch einen evcntue11en EinfluB von Ovarialsubstanz auf die Re
generation der Daumenschwielen festzuste11en, was spater (1912) MEI
SENHEIMER tatsachlich gclungen ist. Es unterschieden sich die mit Ovarial
substanz frisch gefangener Weibchen behandelten Kastraten (miinnlichen) 
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ebensogut von den unberiilzrt gelassenen Kontrollkastraten, wie die mit H 0-

densubstanz verselzenen. "Nach einiger Zeit trat dann allerdings auch 
gegenuber den letzteren eine Differenz insofcrn hervor, als die Epithcl
hockerbildung fast vollig unterblieb und nur die starke Anschwellung 
des Daumens, sowie die prazise Umgrenzung der Daumenschwielen auf 
die veranderten Bedingungen im Inneren des Korpers hinwiesen." Die 
histologische Untersuchung ergab, daB zwei Jlomente zusammenwirken, 
urn die Schwiele der mit Ovarialsubstanz behandelten Individucn auBer
lich scharfer hervortreten zu lassen, einmal die Verstarkung der Epi
dermis und zweitens eine Vermehrung und Vergri:iJ3erung der Drusen. 

JiEISENHEDIER hat aus seinen Versuchen den SchluJ3 gezogen. daJ3 
auch die weiblichen KeimdrUsen einen der mannlichen Brunst dienlichen 
Stoff produzieren. Die Hormone drr Keimdriisen sollten bei Wirbel
tieren nur Stoffe darstcllen, 
. ,die zu dem allgemeinen 
Haushalt des Korpers. zur 
normalen Entfaltung aller 
seiner Teile notig sind, dabei 
aber naturgemaB ganz be
sonders soIche Organe beein
£lussen, die zeitweise in er
hOhtem MaJ3e yom Stoff-
wechsel abhangig sind, die 

Abb. 19. JIintere Ki>rperhiilftc von Jlmditiact),lus 1t!Ct!r(lSU~ 
1 yon der \" entralseite gesehen. 

periodischen Brunstorgane" (~IEISE"IIEI:I1ER). Wo Unterschiede mann
licher und weiblicher Tiere bestehen, wUrden sie nach dieser Auffassung 
im wesentlichen darauf beruhen, daB der StoffwechseI des Mannchens 
im ganzen lebhafter ist und daher bei ihm eine Anzahl Merkmale zur 
Ausbildung kommen, die dem Weibchen fehlen. 

ASCHERSOHN (1840) hat darauf aufmerksam gemacht, daJ3 bei un
sercn einheimischen Froschen besonders stark entwickelte HautdrUsen 
in Gruppen vereinigt an der Bal!chseite der Schenkel in der Niihe des 
;\fters vorkommen und hier als \Varzen erscheinen. Den hochsten Grad 
erreichen diese "Schenkeldriisen" bei Petropedetes und M antidactylus. 
Hier finden sich bei den Mannchen an der Ventral£lache des Oberschen
kels groJ3e DrUsenansammlungen, weIche bei P. newtonii ein ovales Feld 
bilden (EGGELING [1914J), wiihrend ihnen hei Mantidactylus lugubris 
(auch beim Weibchen) jederseits cine hUgelartige Vorwolbung entspricht 
(ahnlich auch bei M. ulcerosus), die auf ihrer Kuppe eine dellenartige 
Vertiefung zeigt. Ein Querschnitt liiJ3t erkennen, daJ3 dem HUgel wesent
lich Drusen zugrunde liegen (Abb. 19), und zwar in zwei Hauptarten, 
groJ3eren und kleineren. Wahrend die letztcren in groJ3erer Zahl vor
handen sind, beschriinkt sich die Zahl der ctwa I mm im Durchmesser 
haltenden groBen DrUsen auf ro. Die sehr kurzen Ausfiihrgiinge kon
vergieren nach der dellenartigen Verticfung auf der Spitze des DrUsen-

30 
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hockers. Unmittdbar auf dem trennenden sparlichen Bindegewebe liegt 
eine Schicht meridional angeordneter Epithelmuskelzellen, an welche 
das sezernierende Epithel, oder richtiger, einl' dickc Lage von kernftihren
dem Plasma mit eingclagerten Kernen grenzt. Es handelt sich hier also 
urn ein Syncytium, welches mit dem, das ganze Lumen erftillenden Se
kret in unmittelbarer Bertihrung steht und cine grobschaumige Struktur 
zeigt. Das Plasma umschlief3t zahllose kugelige Bohlraume, zwischcn 
denen die groBen chromatinarmen Kcrnc licgen, die bei der Bildung des 
Sekretes direkt kcinc wesentliche H.olle spiden, cla Zerfallserscheinungen 
niemals beobachtet wurdcn. Gleichwohl nehmen sie lebhaft Antcil an 
clem SekretionsprozeB, wic aus ihrer vcrschicclenen GriiBc zu ersehen ist. 
Die Sekrctmasse bcsitzt keine cinheitliche Struktur und besteht aus zwei 
ziemlich scharf voneinancll'r getrcnnten BczirkC'n, cinem auJ3ercn ring
fi.irmigen und cinem kkinerl'n zcntralen. Die periphere Bauptma,se hat 
ein dichtes fcinkorniges Ausschen, wahrencl cler zl'ntrale eifiirmige Kern 
heller erscheint und aus ganz locker aneinanclergdUgten, zicmlich groben 
Kornchen besteht. Das vl'fschieclene Aussehen cler beiden Sekretbezirke 
beruht, wie v. EGGELINGmeint, hauptsiichlich clarauf, "claB zwei im Leben 
miteinancier wrmischte lkstanciteile cler Driisenabsonderung beim Tock 
des Tieres sich voneinander gesonclert uncl infolge ihrer physikalisch und 
chemisch verschieclenen Beschaffenheit unter cler Einwirkung des Fixic
rungsmittels yerschieclenartige Kiec1erschbge gdidcrt haben". Die obl'r
fHichlich gclgencn kleincn DrUsen, clNen Epithclzdlcn deutlich von
einanclcr abgcgrenzt sincl, h~Hte man nach EGGELI~G als S'clzleimdriisen 
anzusprechen, wiihrend andere, abgesehen von clem GriiBenunterschiecl, 
einen ganz ahnlichen Bau wie clie riesigen Kornerdriisen zeigen. Beide 
hier beobachtetcn Erscheinungsformen cler IGirnerclrUsen stimmen nicht 
ganz mit clen bisher \"orliegenclen Abbilclungen und Schilderungen der 
Anurenhautclriisen Uberein. Daraus mul3 geschlossen werclen, daD clie 
KiirnerclrUsen an clem in Redc stehendcn Hautgebiet von !If antidactyl11s 
cine eigenartige Ausbildung erfahrm habcn, clen>n Zid jeclenfalls clie 
Prodllktion eines spezijisclzen Sekretes ist, iiber dessen Beschaffenheit unel 
Bedeutung vorlaufig nichts bekannt ist. Aus der verschiedcnen Ent
wicklung bei beiden (;cschlcchtcrn clarf wohl auf eine lJeziehung zum 
Gesclzleclztsleben geschlossen werden. Welche H.olle aber ihr Sekret bei 
den geschlechtlichen Yorgangen spielt, ist unbekannt. Man konnte den
ken, claB sowohl die Driisen cler Dallmenschwiclen mannlicher Froschc, 
wie auch clie Schenkeldriisen von .II antidactyllls und Petropedetes StoHl' 
absondern, die dem :;'\1annchen dasFcsthalten auf dem Korper des 'Weib
chens erleichtcrn oder aber Duftstoffe, die bci der geschlechtlic1wn Er
regung und clem Aufsuchen der beiden Geschlechter von Bedeutung sind, 
indessen liegen bcstimmte Anhaltspunkte in dieser H,ichtung nicht vor. 
FUr das Festhalten des Wcibchens sind zweifellos clie Epithelhocker der 
Daumenschwielen viel wesentlicher. A. BASE hat auch an die Moglich-



Vergleichende Physiologic des Integuments cler Wirbeltiere. 46 7 
--,-'"--- ---- .. - -----=---=----=--

keit einer Verwendung des Sekretes der Schenkcldrtisen im Dienste der 
Brutpflege gedacht. Es Iiegen Beobachtungen yon R WIEDERSHEI1I1 und 
~1. HILZHEDIER u. O. V. HDIPEL vor, die zeigen, daB manche Friische 
die abgelegten Eier mit einer Schaum masse umgeben, die fUr die weitere 
Entwicklung der Brut von groBter Bedeutung ist. Moglicherweise konnte 
in ahnlicher Art das Sekret der Schenkc1drtisen bei M antidactylus und 
Petropedetes verwendet werden. 

Funktionell (wenn auch nicht morphologisch) dtirften cigenttimliche 
Organbildungen des Intcgumente~ an der Ventralflache des Oberschen
hIs bei Triton viridescens (und hei manclwn Lacertiliern), die sogenann
ten "Sclzenkelorgane", den Daummsclmit'ien und Sche>nkeldrtisen der 

.\1>h.20. VcntralfJ;ichc- des hintercn RlImpf('n<it's \-on 'i'ritfl1l (DilJl)'cty/us) "iritil's(oJs. 

Anllren entsprechen. Rei der gcnanntcn Triton-Art findet sich am 
Hinterrande des Oberschenkels cine }{eihe von queren Falten mit einc-m 
fcsh'n , homogenen, dunkc1n Uberzug. Sic crstreckcn sich von der Lcisten
gcgend bis zum Knic und sind n1£r beim .11 iinnchen 1f) iillrend der Brunst
zeit gilt entwickelt; sie Ie/den beim Weibchen (EGGELIl'G) (Abb.20). 

Der aufJerordcntlich auffallende Cnte>rschicd des feineren Baues bei 
brtinstigen und nicht brtinstigen ~Iannchen tritt an Quer- und Lings
schnittcn schr dcutlich hervor. Erst('r('nfalls ist die Epithelschicht, 
welche die leistenformigen VorsprHnge des Bindegewebes tiberzi('ht , nach 
oben glatt begrcnzt \,on ciner Schicht verhornter flacher Zellen, w~ihrcnd 
bei brtinstigen Tieren, a bgesehen \,on cler groJ3eren Dicke des ganzen 
Integumentes an Stelle jener platten Hornschuppen stark vorragcnde 
Kegel oder wohl auch hakenformige, dunkcl hraunschwarze Hornzacken 

30 * 
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entwickclt sind, die je einer Zelle entsprechen (Abb. 21 a und b). Be
sonders bemerkenswert ist die Tatsache, dal3 die HautdriJsen (Sclzleilll
und Kornerdriisen) an der Vergro/3erung der Falten nicht den geringsten 
Anteil haben. Die Funktion der Zacken ist offenbar, wie die def Epithel
hacker an der OberfHiche der Daumenschwielcn der Frosche die, dem 

b 
ALh. 21. a LIIl/-!"sst.:hnitt durch die Schcnkt'lfaltt'Jl cines nicht brlinstigen Triton ,<-,iridt!sC<'IIS. 

h Ltngsschnitt durch die Schcnkelfalten eil1l'S briinstigcn l"bnnchcns. 

Mannchen wahrend des Kopulationsaktes das Festhalten auf der glatten 
Haut des Weibchens zu erleichtern. Maglicherweise wirken die spitzen 

. Vorsprunge der mann lichen HintergliedmaI3en auch als Reizorgane fur 
das weibliche Tier. Warum dieser eigenartige Apparat nur bci Triton 
viridescens und nicht bei verwandten A.rten sich findet, bleibt zunlichst 
dahingestellt, doch spielt nach v. EGGELI~G vielleicht der Umstand eine 
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H.olle, daB jene Form durch ihren ausdauernden Aufenthalt im Wasser 
und ihre besondere Neigung zum Schwimmen ausgezeichnet ist. 

d) Die Bewegungserscheinungen und die Innervation 
der Hau tdrusen. 

Der erste, der die Aufmerksamkeit der Physiologen auf die eigen
tumlichen Bewegungserscheinungrn an den Hautdrusen der Frosche 
lenkte, war ASCHERSOHN (r840). Er zeigte, daB hier - in der Schwimm
haut - ein zur mikroskopischen Beobachttng lebender Drusen vortreff
lich geeignetes Objekt gegeben ist. "Die Drusen sind beim lebenden Tier 
mit einem hohen Grad von Kontraktilitat begabt, die sich durch sehr 
merkliche Veranderungen ihrer Form und GroBe zu erkennen gibt. In 
dem Zustande, der der gewohnliche zu sein scheint, ist die Gestalt der 
Drusen regelmaJ3ig rund oder oval, man findet aber haufig einzelne, die 
kleiner sind und dabei cine eckig verzogene Form haben. Nicht selten 
gdingt es wahrzunehmen, daB dieselbe Druse ihre Gestalt unter den 
A.ugen des Beobachters vcriindert, cntweder aus der rcge1maBigen in 
die kontrahierte oder umgckehrt ubergeht und sich dabei verkleincrt 
oder vergroJ3ert. Ebenso verandcrn sich die Offnungcn, indem sic sich 
erwcitern oder schlieJ3en." Nach E:--;GELMAN); (r872) sind die Schleim
drusen der Froschhaut wahrend des Lebens bestandig in Bewegung be
griffen: unabHissig andern sich ihre Form, ihrc Dimensionen, Gestalt und 
Beschaffenheit des Epithels, GroJ3e und Form des Drusenlumens. Abcr 
die Geschwindigkeit, mit def diesc Anderungen vor sich gehen, ist sehr 
verschieden. Es gibt Zustande und Zeitraume, in w('!chen es minuten
lang fortgesetzt messender Beobachtungen bedarf, urn uberhaupt Ver
anderungen an den Drusen zu konstatieren. Zu anderen Zeiten, unter 
anderen Bedingungen nimmt cine Druse inncrhalb weniger Sekunden 
cine so ganz andere Gestalt und ein so vollig verschiedenes Aussehen an, 
daB man zweifeln konntt', noch dasselbe Organ vor sich zu haben. 
Dabei ist bemerkenswert, daB weder alle Driisen der Haut, noch die wr
schiedener Tiere immer das gleichc Aussehen zeigen. In der Regel sind 
die meisten Drusen in ziemlich ausgcdehntem Zustand \'orhanden. An 
den Schleimdrusen der Nickhaut des Froschcs sind dic wechselnden 
Dimensionen des Driisenraumcs \'or all em \'on der \'crschiedenen GroJ3e 
(Hiihe) der auskleidenden Zelkn abMngig (Abb.22). STRICKER U. 

SPINA (r879) haben den Zustand dieser DrUsen, in we!chem der Epithcl
saum auf das auBcrste verkleinc'rt, der Driisenraum dagegen maximal 
vergriiJ3ert ist, als den "ringjormigen" und andcrerseits die viillige Aus
fiillung bis zum Verschwinden des Lumens als "pfropfartigen Zllstand" 
der Drtisenzellen bez('ichnet. Bl'ide sind durch zahlreichc tb('rgangs
stufen ("l'ffitielstadien" nach Dnc\scH) verbunden. Es ist nun sehr auf
fallend, daB alle diesc Veriinderungen ohne erhebliche Abnahme des 
Driisendttrchmessers ZlIstande l?Ommen konl1en, denn cs beweist dies, daJ3 
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es sich nicht etwa nur urn passiv, durch Kontraktion der ~Iuskelhaut 
yerursachte Formanderungen der Zellen handdt, sondern daB diese einer 
weitgehenden aktiven Volumiinderung fahig sind. Damit soil nattirlich 
nicht gesagt sein, daB die Verktirzung der :\Iuskddemente ohne EinfluB 
auf die Gestaltung des Zcllhclagcs ist, vidmehr laJ3t sich zeigen, daB 
hierin ein zweites Moment fUr die Erklarung der mannigfachen Form
anderungen der Drtisen gegehen ist. Den besten AufschluG hiertiber 
geben H.eizversuche an khenden Drtisen, wie sie im AnschluI3 an ASCHER
SOHN schon E~GEL)fA~:> an~est('llt hat. Er beobachtete an den Schleim
drusen der Schwimmhaut schwach curarisierter Frosche namentlich dann, 
wenn das Lumen klein ist, "daB der inm'n' Kontur des Epithels und da
mit die Gestalt der Drtisenhiihle sich leise verandert, ... die engen Spal
ten zwischen den Epithdwiiisten erweitern sich, indem die l{onvexitiiten 

Abh. 2 2 . 3 S chleimdrLisl'1I dt'r Fruschhaut in vcrschiedt'IH'1l ZusLinlicn. 

der Epitheloberfliiche sich ahflachen und ausgleichen. Zuweilen \'iird 
diese leicht fortschreitende Ausdehnung und Abrundung des Lumens 
voruhergehend durch cine Zusammenziehung untel'brochen, welche ent
weder allgemein und dann meist kr;iftig oder nur lokal und dann sc!nv;t
cher zu sein pflegt." Am hesten lassen sich diesc Bcwcgungen an Drtisen 
beohachten, die sich in einem ,)[ittclstadium" befinden. Aher auch an 
weit ausgedehnten Drtisen " sicht man oft leichte Erhehungen und Sen
kungen bald an der, hald an jener Stelle der Epitheloherflache lang~am 
kommen und yerschwinden, ohnl' daG es dabci zu einer Anderung der 
Drtisenform und der Write des Lumens kommt" (E:>GEL)fAXX). 

Durchschncidung dl'S N. ischiadicus oder Zersti:irung des H.ticken
markes heht in den meisten F;illen alle auf Verengerung des Drusen
lumens ahzielendcn "spontancn" Bewegungcn sogleich und dauernd auf 
und die Drusen zl'igen ausgesprochl'l1l' Tendenz zlIr Erweiterung. Hiel'aus 
schlieBt EXGEDIA:-<X, "daB die Zusammenzielnmgen der Drusen, nicht 
aber ihre Ausddmung unter norma len Bedingungen von Nerven angcregt 
wird, und zwar von Fascrn , wdche mit den vorderen Wurzdn da,: 
l{iickcnmark vcrlasscn." :\Ian wird clem durchaus heistimmen kiinnl'l1, 
ohne abcr mit EXGEDL\:>X auch die kleinen Oszillationen del' Epithcl-



Yergleichende Physiologie des Integuments der \\'irbcltiere. 471 

konturen als "Folge einer bcstandigen, periodischen Erregung der moto
rischen Driisennerven" zu deuten. Vid intensivere Bewegungl'n als bei 
curarisierten Froschen "spontan" aufzutreten pflegen, kiinnen kiinstlich 
auf reflektorischem Wege an den Driisen her\'orgerufen werden, und zwar 
sowohl von der gesamten Haut, wit' auch \'on inneren Organen. Ais 
wirksam erwiesen sich mechanische, elektrische, chemische und ther
mische Reizung in giinstigen Hillen schon bei erstaunlich geringer In
tensitat. Durch direkte l~eizc des durchschnittenen Ischiadicus werden 
die "gelahmten", stark erweiterten Driisen der Schwimmhaut zur Kon
traktion gebracht. 1m einfachsten Faile - Erregung durch einen ein
zelnen Induktionsschlag -laufen die Erscheinungen folgendermaf3en ab: 
"Nach einem Stadium latenter Wirkung, das bei schwachster I~eizung 
5-6 Sekunden daucrn kann, beginnt die Zusammenziehung, erreicht 
inncrhalb ciner bis eincr Reihe von Sekunden ihr Maximum, worauf sich 
dann die Driise wieder langsam ausdehnt." Tetanisiercnde Strome be
wirken einen vollstandigen Schlu/3 der Driisenlichtung, der minutenlang 
andaucrn kann. Auch die des :\ crnncinflusses vollig beraubten Driisen 
konnen durch cine Reihe der verschicdenartigsten Einwirkungen in Kon
traktion versetzt werden, und zwar zum Teil durch dieselben Agentien, 
weIche auch die motorischen Driisennerven in Erregung bringen. Es gibt 
aber auch spezifische l~eizc, welclll' nur bei direktcr Applikation auf die 
Drusen niemals yom Nerven aus Kontraktion hervorrufen. 

E",GEDL\"" ist sicher im l~echt, wenn ('r die Formanderungen der 
Driisen, bei weIch en sich infolgc <ler indirekten oder direkten l~eizung 
der iiu/3ere Gmfang der )Iuskelschicht und damit das Volum der ganzen 
Druse verkleinert auf Kontraktion der meridional angeordneten glatten 
)Iuskelzcllcn bczieht. Dei rcgelmiif3ig, annahernd kugelig gestaltetC'll 
Driisen verjiingt sich der Umfang mituntcr ganz gleichmaI3ig. Die ein
zelnen :VIuskelzellen gewinncn bei der Zusammenziehung sichtlich an 
Dicke. lhr optischer Querschnitt wird stark konvex nach innen und diese 
Konvexitaten flillen dann genau die Konkavitaten der au/3eren Epithd
Wiehe aus. Die Wiederausdehnung wUrde dann im wesentlichen auf die 
elastischen Krafte der Drusenw,:ncl zu beziehcn sein, weIche nach Er
schlaffung der Mush'ln zur Geltung kommen und die Druse in den Ruhe
zustand zuruckflihren, wobei sich das Drusenlumen mit Flussigkeit flillt, 
die nun entwecler von auf3en clurch den Ausfiihrgang eingedrungen (an
gesaugt) sein kiinnte oder als "Sekrct" aufzufassen ware. Die Entleerung 
der DrUse bei cler Kontraktion lal3t sich unschwer nachweisen, einmal 
clurch Beobachtung der Schenkelhaut, die, wenn sie vorher trocken war, 
bci Reizung des lschiadicus nicht selten sogleich mcrklich feuchter wird, 
dann al)('1' auch mit Hilfe des :VIikroskopes an den Schwimmhautdriisen. 
Bringt man auf diese einen ~'ass('[tr()pfen mit aufgeschwemmtm Farb
stoffkiirnch('n (Zinnober), so sieht man bei Reizung des Schenkdnerven, 
wie "die fiber unci nebcn dt'[ Driisenmundung schwebcnden Farbstoff-
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teilchen plOtzlich weggeschleudert werden, wah rend zugleich die Druse 
zusammenfallt" (EXGEDLl,.XX), doch ist dies nur der Fall, wenn die Kon
traktion der Druse rasch erfolgt. Entsprechende Beobachtungen hat 
spater DRAscH auch an den Sicklzalltdriisen gemacbt (1. C., S. 106). Er 
belegte cine mit Wasser abgesptilte Nickbaut mit einN Scbicbt fein 
geriebener Tusche und sah dann, "daB die Drusen sprudelnden Quellen 
vergleicbbar sind. In dem dunklen Gesichtsfcld werden ,ofort kleine 
helle Stcllen sichtbar, die sich rasch radienartig erweitem oder schmale 
lichte Streifen, die immer Hinger und breiter wercicn. Tuschekomchen, 
welche in diese geraten, werden wie von einem unsichtbarcn Strom fort
gcrissen. Jede Verklcinerung des Dribenlumcns bat zur Folge, daB die 
KiJmchen weit im Umkreis cler :\ftindung des Ausfiihrgangcs auseinander 
geschleudcrt werden, ohnl' jedoch die Mundung bedecken zu klinnfn; 
ein fortwiihrend aus der Driise dringcnder Fliissigkeitsstrom hindert dies 
und treibt sie \"on neuem auseinander" (DRAscH). Dies gilt aber nur 
\"on Driisen in J;Jittelstadiell, nicht von solchen in l\.ing- uncl Pfropf
phasen und man muB claher annehmen, daB jene ununterbrochen Sekret 
!icfem, ob sie nun lebhafte Formanderungen zeigcn oder nicht. Bei 
jcder raschen Kontraktion der :\Iushlhaut "schiel3t es wie aus einer 
Spritze hervor, die Tuschekiirnchen weit auseinandfr schleudcrnd, sistiert 
ganz, sobald das Pfropfstadium l'rrficht ist, Hingt aber wieder zu striimen 
an, wenn die Buchtcn der :\il'mbran sich ausgcglichen habcn. Der Strom 
wird etwas schwiicher, hiirt aber nicht auf, wenn das Lumen sich wieder 
crweitert und steht erst stille, wenn wieder das Hingstadium erreicht ist". 
DaB auch bei einzelligen SchkimclrUsen (Becherzellen) unter l'mstandcn 
ein pWtzliches Her\'orbrechen des Inhaltcs stattfindet, zeigen die schon 
frUher erwahnten Beobachtungen yon ;\rEIU~ an Fordlcncmbryoncn. 
Hier handelt es sich aber urn rasch \'crlaufendc Quellungs\'organge. 
\Vas nun die Frage betrifft, ob lwi der \Vicdererweiterung der Hautdrusen 
Flussigkeit von auJ3en angesatl~t wird, ~o glaubt EXGEUiAKX einen ~ol
chen Vorgang ausschlieIJen zu elUden. Er bcdcckte, wah rend die DrUsen 
vom Nerven aus in tetaniscber Kontraktion erhalten wurdcn, die Ober
Wi.che der Schwimmhaut mit KarminlC~ung, unterbrach clann die Heizung 
und untersuchte, ob bei der jetzt schnell eintrctendcn Au,dehnung der 
DrUsen gefarhte Fliissigkeit in das Lumen einclringt. ])ies 'lcar nie111als 
der Fall. Dagegcn gibt })ILXSCH (1. c.) an, daB, wenn man dip Kickhaut
drUsen durch Pinseln in dl'n l'fropfzustand iiherfiihrt, sich in densclben 
ein negativcr Druck nachwl'isen HiI3t. ,,1st in diesem Falle der Pinsel 
mit Tusche getriinkt, so erscheint unmittelhar nach der Kontraktion 
cler Druse der ganze Ausfiihrgang his tid in die Drii,e hinein mit ~ch\\'ar
zen Komchen gefiillt. Der ncgatiw Druck hidt nicht lange an, und unter 
allen UmsUinden werden clie Kiirnchen wiedl'r hcr\'orgeschlcudert, wenn 
die Buchten der :\Icmbran sich wieder auszugll'ichen 1wginnen. i\lituntcr 
zeigen auch :\-littelstadicn solchen negativen Druck, aber nil' zm Zeit 
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ihrcr Ausdehnung. Ohne irgendeine writ ere Veranderung an den Drusen 
zu bemerken, sieht man, daB p16tzlich die Kornchen von der Drusc an
gesaugt werden und das ganze Lumen erftillen. Ebenso rasch werden 
sic dann nach einiger Zcit samtlich wi('drr aus der Druse hervorgeschleu
dert" (DRASCH). 

In der Folge sind nun eine I{eihe yon Tatsachen bckannt geworden, 
welche zeigen, da/3 an den Bewegungserscheinungen der Haut- und 
~ickhautdrusen des Frosches nicht nur die Druscnmuskeln beteiligt 
sind, sondern daB dabei auch die allskleidenden sekretorischen Elemente 
cine ganz wesentliclze Rolle spielen. Schon EXGEDIAXX gibt an (1. C., 

S. 530), "da/3 man beim Anblick einrr sich rasch kontrahierrnden Druse 
oft tiiuschend den Eindruck erhillt, als ob das Epithel plot'llich stark 
aufzuschwellen beginne und daB in bestimmten Fallen der VerschluB 
des Lumens in der Hauptsachl', \\"0 nicht ganz, durch Quellung der Epi
tllelzellen zustande kommt". Er beobachtete solche "Pseudokontrak
tionen" unter anderem an dC'n )/ickhautdrusen in den ersten Momenten 
nach Einwirkung yon o,5proz. :XaCl-Losung; auch bei Reizung in der 
Gaskamml'r mit uberschussigl'm Ammoniak, Ather oder Chloroform ist 
cine Quellung des Epithclbelags unwrkennbar. Sic erhellt in allen 
Fiillen daraus, daB das Gesamtvolum der Drti'L bei der Zusammen
ziehung vicl weniger abnimmt, als die Volumwrminderung der Drusen
hiihle betragt. STRICKER und SPIXA haben dementsprechende Erschei
nungen auch bei direkter l{eizung der Nickhautdrusen mit Induktions
striimen beobachtet. Dabei andert sich der auBere Kontur des Drusen
kiirpers, er bekommt Buchtrn "gIrichsam wic wenn die Druse mit 
Bandern eingeschntirt wiirde". Hand in Hand mit die~('n sicher auf 
)fuskelkontraktionen berulwnden Veranderungcn "beginncn aber auch 
die Driisenzl'lIen sich zu wrgriif3ern, schieben dabci ihrc inneren freien 
Saume gegen das I nnere des Driisenraumes vor und diese Bewegung dauert 
so lange, bis das Driis('nlumen yollstandig ge,chwunden ist und die 
Zellen den pfropfartigen Zustand erreicht haben". DaB man ('s hier nicht, 
oder wenigstens nicht allein, mit pa~siven Formiinderung('n der Zellen 
Zll tun hat, geht daraus hen'or, da/3 bei Reizung mit nUT wenigen, eben 
wirksamen Induktionsschlagen "die Veriinderungen des iiufJeren Driisen
kont1trs o/t ausbleiben, nicht aber die neu:egungen der Driisenzellen". Auch 
an den Schwimmhautdriisen schwach curarisierter Froschc konntcn 
STRICKER u. SPIXA bei l{pizung dl's N. ischiadicus die glcichen Er
scheinungl'n fl'ststl'Hen. DRASCH (I. c.) hat diesr Brobachtungcn von 
STRICKER u. S}'!x:\ an dl'n Kickhautdriisen bestiitigt und wcscntlich 
erweitert. Es gelang ihm \'or aHrm auch tier Nachweis, dafJ Muskel
und Driisenzellen von verschiedenen .Yen'en versorgt u'ercien. Knapp am 
Ganglion Gasseri gibt der mittlere Ast des X trigl'minus einige Astchen 
ab, welchl' sich bis zum hinit'rl'n Xickhalltwinkel wrfolgen lassen und 
cbenso sendet der vorderc Ast Z\\"pigchen zu dem \'ortlC'ren Kickhaut-
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winkel hin. Ferner zwcigt vom Ganglion nef\'i vagi, welches durch zwei 
Fasern mit dem Sympathikus in Ycrbindung steht, ein Nerv ab, der mit 
der Art. cutanea magna am vorderen H.ande des Schulterblattes auf
taucht, sich in der Haut wrbreitet und, wie sich zeigtr, zur Nickhaut 
und deren Drusen in Beziellung steht. Er solI im folgenden schlechtweg 
als "Sympathikus" bezeichnet werden. Es ergab sich nun, dafJ bei Er
regung des Trigeminus sicll die Jf1tskelhallt der Driisen kontrahiert, Zl'iilz
rend au/ Reizltng des Sympathikus die Driisenzellen grofJer 'l£'erden. Schickt 
man einen Induktion,;schlag durch den Trigeminus, so zeigen sich infolge 
der }Iuskelkontraktiun an der Peripherie der Druse Einhuchtungen, und 
es stellt sich, falls der Zellbdag hoch, die Druse also in einem i'lIitteI
stadium war, das Pfropbtadillm mit spaltfOrmigem Lumen her. \Var 
die DrUse im H.ingstadium mit niedrigem Zellbclag, so merkt man am 
Lumen kcine wesentlichen Vcrilnderungen. Kur die Einschnurung der 
}Iembran markiert sich dC'utlich. l(eizte DH,\SCH dagegen den Sympathi
kus, so sail er sowohl an den Ring- wie an den }Iittdstadien cine Ver
kleinerung des Lumens, der Zl'llhelag nahm an Hohe zu und wurde triibc. 
Die Einkerbungl'l1 der Drtisenperiphcrie bliebcn aus. Messungen ergahcn, 
daB der optischc Gesamtquerschnitt der Druse kleiner, der ZelIbelag 
grol3cr geworden war. H.eizt man den ~erven durch mrhrere Schhlge 
hintereinandl'r, so geraten die Zdlen in "Flief3cn" und werden dunkel. 
Das Lumen wird ra,;ch schr klein und Augenschcin llndl\Iessung ergeben 
cine bcdcutende Zunahnll' dc,; Gesamtqul'fschnittes der Druse und des 
Zellbdagcs. "Der Trigeminus innervil'rt also die Membran und seine 
Erreglmg bewz'rkt KOlltraktion derselben; der Sympatlzik1ts innerviert die 
Driisenzellen und seine ErreguH{!, hat zltr F olge, dafJ das Volmtl derselben 
zunimmt." Bisher sind solclw Bl'wegungsersclll'inungl'n der Zellen nur 
an den Hautdrtiscn cler Amphihien (Frosch) beobachtct worden, wahrend 
sic bei den sonst ganz ahnlich gebauten Schkimdriisen der Zunge ganz 
fehlen. Ich habe an diesen niemals irgendwelche Bewegungen der Zcllen 
bci l(eizung der Drtisennl'rvcn wahrnchmcn konnen. Bcriicksichtigt 
man nun, daB, wie frtiher schon gezeigt wurde, die mit angestrcngter 
Tiltigkeit verkniipften morphologiscLen \'erilnclerungen verschieclcner 
schlcimilcreitcnder Zellen, die weitgd1l'ndste L'hereinstimmung zeigen, 
so ist wohl das Genwinsamr' aller dieser Ersclwinungen nicht zu ver
kennen. \\'cnn daher STRICKER 11. SPI:\A das :\ufschwellen der ZelIen 
in den };'ickhautclrtisen aIs dl'n wcsentlichsten Ausdruck der Sekretions
tiltigkeit ansehen, indem sic dabei Fliissigkeit von der Basalseite her 
ansaugen und dieselhe clann hl'i cler Vl'rkleinerung nach clem Lumen ent
lceren, so ist cine solchc :\uffassung sicher nicht haltbar. Sie ,varc l'S 

selbst dann nicht, wenn sich an anderen Schleimdrtisen ahnlich rasche 
Volumschwankungen der Zcllen nachwcisen licBm. Schon HEIDE:\HAI:\ 
hat in seiner Kritik der STRICKER-SPI:'<Aschen Theorie darauf hinge
wiesen, dal3, wenn dir Zdlen wahrend der Nl'rwnreizung sich vergrofkrn 
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und dabei Fllissigkeit aus der DrUse wrdrangen und nach Cnterbrechung 
der Reizung sich wieder verkleincrn, clie Sekretion bei anhaltendcr Rci
zl1ng sich auf die erste Zeit der~elben beschranken milf3tc, da ja wah rend 
der Dauer der Erregung die Zellen ycrgroDert bleiben. Es milDten mit 
anderen Worten die schleimlidcrnden Zellen im Sinne jener Vorstcllung 
sich wahrend der ganzen l{cizungsclaucr abwechselnd vergroDern und 
ycrkleinern, also wie rhythmisch arbeitende Pumpen wirkcn. In cler 
Tat hatte schon E"GEUL\:-;" gdunden, daD die schein bar spontanen 
Zusammenziehungen der Hautschleimdrilsen "nicht seltcn eincn perio
dischen Charakter zeigcn, doch ist die Dauer der Period en (gcwohnlich 
'/4 bis mchrcrc Minutcn) sdten filr hngere Zeit konstant". Besondcrs 
auffallig macht sich diese Erscheinung an den Drilsen der Schwimmhat!t 
geitencl, wenn das l{ilckenmark nicht bis ans Ende zcrstlirt wurde. 
"Stundenlang kann man clann die DrUsen in mehr oder minder rcgcl
maGigen Intervallen sich zusammenzichen und glcich darauf wieder aus
dehnen sehen. Diese Bewegungen sind durchal1s nicht isochron bei allen 
Drilsen dersclbcn Schwimmhaut, ja nicht einmal an allen Teilen der
sci ben Drilse." 

~un hat aber, wie schon erwiihnt, DRAscH gezeigt, "daB die Nick
hautdrilsen in allen :'iittelstadicn, ob sic lcbhaftc Formanderungen 
zeigen oder nicht, ltt1unterbroc/zen in df'n Ring- und Pfropfstadien gar 
nicht sezernieren". Immcrhin Hii3t sich erkennen, "daB die Menge des 
Sekrctes, beurteilt nach dcr Gcschwindigkeit, mit welcher Tu!'chekorn
chen fortgeschwemmt werden, sich unmittelbar steigert, wenn die Zellen 
dunkel werden und an Volum zunchmen, so duB Zunahme der Sekret
menge und Vergri>l3erung der Zellen zeit!ich nicht gctrcnnt werden kann 
lind allmahlich geringer wird, wenn der Zellbela!; an Hohe abnimmt". 
Betrachtet man die Sekretion wiihrend cler RL~ZLll1g des Sympathikus, 
so ergibt sich dassclbe; mit der VcrgroBerung der Zellen nimmt die Sc
kretion augenblicklich zu, Izalt 'Ii'iilzrend der Reizdallc·r mit derselben Stiirke 
an und vermindert sich, wenn dil' Rcizllng allfhort und die Zellen an 
Volum abnehmen (DRAscH). DaraLls ist a1)('r ersichtlich, "daB weder 
die Zellen jene saugende Wirkllng ausilben kiinncn, noch ausschlieJ31ich 
durch ihre Vergri5Derung das Sekret aus der DrUse entfernt wird. DRASCH 
fa13t wohl richtig die VergriiBerung der Zell('n als einen Quellungsprozd3 
auf, der cladurch zustande kommt, "daLl, soba1d die Drilsenzellen zur 
T:itigkeit angeregt werden, eine vis a tergo das Zll Sekret zu verarbeitende 
:\Iaterial in die Zellen fiihrt". Allf Qllcllllng bzw. Entquellung scheint 
auch cler von DR.\sCH hervorgl'ilObene Umstand hinzuwcisen, "claD cler 
Brechungsindex eles Gesamtepitheb (der Kirkhautdrliscn) odl'r cin
zeiner Partien dcssdhen sich an der einen Kickhaut fortw;ihrend, rascher 
oder langsamer andert, an andcren fast konstant hleibt, wcnigstens durch 
sehr lange Zeit". Man sUiBt z. B. auf Drilsen, an \\'elchcn clas Epithel 
als Ganzes betrachtet, "an keiner Stelle einen Cnterschied der Licht-



hrcchllng zcigt. So bkibt cs cinigc Zeit, dann heginnt cinl' Andcrung 
in seinem Allssehen. Entwl'der wird das ganze Epithd langsam truhe 
oder so pliitzlich, dal3 man den Eindruck hekommt, als tauche die Linse 
momentan in einen \Vassertropfen, die friilwr noch erkl'nnbaren Zell
grenzen verwischen sich odl'r es werden nm kreisfOrmig hegrenzte Zell· 
gruppen dunkler. In dies em FaIle beohachtet man haufig, daD, w~lhrend 
einzclne Inseln sich wieder aufzuhellen heginnen, in ihrer unmittelharen 
N~lhe andere Gruppen truhe werden. Umgekehrt kann die Aufhellung 
des Epithels wieder rasch oder langsam total oder partiell \'or sich gehen" 
(DRAscH). 

Es ist ja selbstversUindlich, daD in jeder DrusenzeIle, weiche ein 
fiiissiges Sekret liefert, wahrend ihrer T~itigkeit ein von auBen nach inncn 
gerichteter Wasserstrom angcnommen werden muD, wobei die einge
tretene Fliissigkcit wohl zun~lchst als Quellungswasser im Plasma ent
halten scin durfte. Wenn es demungeachtd in den meistcn Elllcn nicht 
zu ciner merklichen Volumnrgriilkrung der bctreffenden Zelle kommt, 
so kwn dies <laran liegen, daB die A.usscheidung gleichm Schritt mit 
der Fliissigkeitsaufnahme h~ilt. In <ler Tat heobachtct man in Lillen 
extrenwr Beschleunigung des Sckretionsprozesses auch an Zdkn ("inl' 
starke Volumvergrol3erung, die cine soIchl' fiir gewohnlich nicht erkcnnen 
lassen (Zl1ngendrusm des Fro~('hes). Es konnte daher wohl sein, claB 
die initiak, so auffallmcie Quellung elf[ Hilut- unci Nickhautdriisenzellen 
ciarauf hl'ruht, claB hier <ler Zustrom <len Ahstrom uherwiegt. Jeclcnfalls 
hedarf die Erscheinung noch einer griincllichen Nachprlifung. 

Bei manchen Fr()schl'n (Lauhr'rosch), weiche die Fahigkeit hesitzen, 
sich an glatten FIachen, auch \wnn sic senkrecht stehen, fcstzuhaften, 
spidvn, wic DEWITZ (ISg3) gezeigt hat, die Schleimdriisen der Zdll'nhalkn 
die wesentlichste H.(.lit, DaB der Lauhfrosch an clen Zehen hine Saug
scheihen tr~igt, sanden! sich durch cine Fliissigkeit beim Klettern be
festigt, ist werst yon Y. vVITTICH fe"tgestellt worden. In der hinterl'll 
Haifte des Ballens licgen langgestn'ckte Schleimdriisl'll, dil' das ZUl" Be
festigung dienende S{'kret ahsondern unci auf der Sohle ausmiinden. 
Auch hei R. escltlenta fand DEWITZ die sonst kugeligcn Schleimclriben 
in den Zehenspitzen langgestreckt, doch sind sit' hier yid kiirzer uncl 
sparlicher als hei Hyla. DEWITZ yersuchte diese Driisen heim Lauh
frosch daclurch zu reizen, daB ('[ ein auf einer Glaspiatte sitz{'ncles Tier 
an einem Hinterful3 einige Zeit festhidt unci sich ahmiihen liel3, hei w 
kommen. An Schnitten clurch die in '/4ProZ. Chromsaure geharteten und 
mit Pikrokarmin gd;irhtcn ZdlCnhallen lie/kn sich clann Cnterschiecle 
der gereiztcn unci ruhenden Drusen deutlich ('[kennen. Die Zdlen cler 
letzteren erschienen durchwegs nur sehr schwach gefarht, w;ihrend in 
den gereizten Driisen tid kirschrote Zdlcn nehen und zwischen solchcn 
liegen, clie nur einen schwachen Hauch von Hot zeigen. 

Die in manchen F~lllen auf3eror<lentlich starke Entwickhmg cler 
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Muskelhaut dcr Giftdriisen bei Amphibien Hif3t erwarten, daB auch diese 
sehr energischer Kontraktionen fahig sind; man hat sogar angenommen, 
daB das weiJ3e rahmartige Sekret von geangstigten Salamandern will
kurlich ausgespritzt werden kann. Nach Pm SALIX u. CO:\TEJE.\:\ (r89r) 
sol1 die Sekretion der Giftdrusen von Salam. mawlosa unter der Herr
schaft der Lobi optici stehen. Man kann sic hervorrufen durch Rcizung 
dieser Zentren, sowie des Bulbus oder des Ruckenmarkes. Die Reizung 
der sekretorischen Nerven gclingt auch bei curarisierten Tieren oder an 
abgetrennten Extremitaten, ja sclbst an isolierten Hautstucken. 

DRASCH (r894) hat niemals beobachtet, daB ein Salamander beim 
Ergreifen sein Gift ausspritzt. "Wenn das Tier sich krummte, spritzen 
die Ruckendrusen nur dort, wo die Ruckenmuskeln sich kontrahieren. 
Wird das Krummen verhindert, so geschieht auch jenes nicht." Eine 
Entleerung der Parotiden sah er auch dann nicht, wenn er mit der Nadel 
auf diesclben stach oder mit der Pinzette die Haut kneipte. DRASCH 
glaubt daher. "daB die Entleerung des Sekretes eine unwillktirliche ist 
und dadurch herbeigeftihrt wird, daB bloB an den Ste11cn, an wclchen das 
Tier von seinen Feinden kraftig gepackt, gebissen usw. wird, die Drusen 
durch solche mechanischc Insulte und durch die Kontraktion der Stamm
muskulatur gedruckt werden und dieser Druck vermehrt durch eine 
plotzliche, energische Drusenmuskelkontraktion das Sekret aus der Druse 
schlcudert. Wird cine Druse ziemlich kraftig gepreBt, so schid3t das 
Gift im Strahl heraus; ein weitcrer spontaner AbfluJ3 aus der Druse ist 
dann nicht mehr zu beobachten. Hingegen erhliJt man jetzt Sekret 
schon bei jedem sanften Druck auf die Druse: es tritt, wic durch einen 
Ruck gehoben, tropfenweise, immcr clunnflussiger und durchsichtiger 
werdend, aus ihr hervor. Die Druse spritzt nil' mehr, sclbst dann nicht, 
wenn sic wieder kraftiger gedriickt wird. Nach dwa '/Z ~1inute erscheint 
aber die Druse erschopft und man kann aus ihr kein Sekret mehr ge
winnen" (DRAscH). 

In den prall gefli11ten, durch den oben erwilhnten Epithclpfropf ver
schlossenen Drusen steht da<.; Sekrd offen bar unter einem hohen Druck, 
der in erster Linie auf die dastisch gedehnten Muskelelemente zu be
ziclH'n ist und dem der Pfropf das Gleichgcwicht halt. Kontrahieren sich 
nun infolge eines Reizes die l\Iuskeln, so muI3 der Druck in der Druse 
noch steigen und es wird schlieBlich der Pfropf durchbrochen. Es wird 
dabei das lamellose Bindegewebe zwischen der ~Iembrana propria und 
der kapi11arenflihrenden :'IIembran entfaltct, wahrend diese und der 
Druscnbalg nur ganz wenig einsinken. Dalwi bilden sich weit in das 
Drusenlumen vorspringcnde Fa1tm der ~IeI1lbr. propria und es hangt 
dann die Druse wie ein zcrknittl'ftes kleiI1l's Bauschchen in dem ent
faltetcn blattrigcn Bindegewebe. Schickt man pinen kraftigen Offnungs
schlag durch cine Driise, so wolbt sich die Haut uber derselben kuppcn
artig und das Gift schid3t im Strahle plotzlich hervor. Unmittclbar darauf 
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flieHt kein Sekret mchr abo Erst ein neuer Schlag bewirkt, daH wieder 
ein Tropfen her\"orquillt, und so anch noch einige weitere H.eizungen, 
bis die Druse erschopft ist. Es handelt sich dahci zweifdlos urn eine 
partielle, durch cine jedesmalige Muskdkontraktion bewirkte Entleerung 
der DrUse. Doch halt es DHASCH nicht fUr ausgeschlossen, ja sogar 
fiir wahrscheinlich, daJ3 durch die Sum me der Schlage auch cine wirkliche 
Sekretion stattgefunden hat und ZLl dem jeweilig noch restierenden 
Sekret\"orrat neut's Sekret hinzugckommen ist. Etwas anders gestalten 
sich die Vorgange, wenn schwache Induktionsstrome in Anwendung 
kommen. Erst wenn einc Anzahl yon Schlagen durch die DrUse gc
schickt werden, wird Sekrd ('ntleert. end zwar spritzt dasselbe nach 
einiger Zeit entweder mit einem :\Ialc im Bogen hen'or oder tritt als 
ziihflibsigc weiBe :\Iassc ziemlich triige aus der :\1iindung. \Vird letzteren
falls die Beobachtung unter der Lupe \"orgenommen, so sieht man nach 
"\hwischen eles ('rsten Tropfens und neueriichem Anlegen der Elektrodcn 
das Sckrct an fangs eben falls wieder sto/3weisc aus der DrUse her\"or
treten. "Bald abcr stcllt sich ein kontinuierlicher Strom cin, welch('r, 
einer sprudclnden Qucllc wrgieichbar, aus der Druse dringt und nur 
manchmal, wie durch klcine Explosionen, im glcichmiH3igen Flid3cn ge
stiirt wird. Dabei winl das hC[\'orsprudclncle Sekrct immer cllinnfliissiger, 
cndlich nur noch schwach opakszierend und es endet clas Schauspiel 
nach '/2 JEnute oder noch frliher clamit, claB nach einer Explosion cler 
Strom pliitzlich sisti('rt. Reizt man trntzdem fort, so erscheint in den 
meisten Fallen in der :\hindung ('in glasig schieimartiges Pfropfchen ... " 
,,\Venn man den Driben, sci es durch mechanisciw oder elektrisehe l~ei
zung, Sekret nur bis zu einem gewissen {;racle entnimmt und sie dunn 
langcn~ Zeit ruhen HUH, dann produzit'll'll sic wieder Sekret. In Inter
vall en von mchrercn Tagen kann man noeh becleutende Mengen davon 
gewinnen. Es scheint abcT die Produktionskraft uber eine gewissc Grenze 
nieht hinau~zugehen" (DRASCIl). Leider hat DRASCII keine niiherl'l1 An
gahen liher das mikroskopische Verbalten dl's gereiztl'n Driisenepitlwls 
nnd sein schlid3liehe,.; Schicksal gcmacht. Fr fiihrt nur an, "cla/3 die 
Driisen, wenn sic \'on \'()rnhcrein \'ollstiindig "rsehopft werden, zugruncle 
gdll'n und veroden; an ihre Stdle trcten kompl'nsatorisch " Ersatz
driisen". P. SCHCLTZ giht an, daB l'r "Drib('n schon r6 Stunden nach 
Hingerer Reizung ad maximum wieder ':olIstiinclig mit Giftkornern ge
flillt fand", was ef ciarauf bezieht, daB "hier nicht cine gleichmaJ3ige 
Entwicklnng de~ ganzl'Il Epitbeis stattfindet," sonclern claJ3 jcwcils "nur 
einzelnc Zdlen zur gl('ichzeitigen Entwicklnng gc!angen unci schIieI3Iicb 
,l~iescnzelkn' mit Giftkiirnern darstl'llen". 

Rei der Durcbschneidung des l~iickcnmarkes der Krote zwischen dem 
Os occipita Ie unci clem erst en \Virhcl beohachtet man mituntcr das Auf
trcten gelblichwei13er Sekrettropfen aus den DrUsen der Kopfhaut, he
sonders auch an den als "Parotidcn" bczeichncten groBen DrusenwUisten. 
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Ebenso tritt bei Ausbohrung des H.ikkenmarkes bisweilen Drusensekrc
tion an verschiedenen Stdlen der Haut an der Dorsalseite des Tieres, 
hesonders an den Hinterbeincn auf. Diese Beobachtungen, sowie mehr
fach in der Litcratur erw~ihntc l{eiz\·ersuche sprechen flir cine Innerva
tion der Drusen und BRtCKE (I92I) hat diesc dann eingchend studiert. 
Werden die ventralen Ruckenmarkswurzcln bei Kroten mit Induktions
stromen gereizt, so sieht man meist, daB die Drusen einer bestimmten 
Hautregion ihr milchiges Sekret entlecrcn, wahrend an der ubrigen Haut 
nicht die Spur einer Absonderung zu erhnnen ist, so daB auf diese Weise 
die sympathischen Dermatome gut bestimmt werden konnen. Die Tiere 
wurden, um cine rdlektorische Sekrction zu vermdden, mit Urethan 
narkotisiert und am hloBgelegten l{lickenmark nach Durchschneidung 
aller dorsalen \Vurzeln die ventralen cinzeln ligiert und am zentralen 
Ende durchschnitten. Es erwiesen sich im allgemeincn ziemlich starke 
und langdauernde Reizungen notig. In manchen Fiillen bcgann das 
Hervorquellen des Sekretes nach wl'nigen Sekunden, manchmal aber 
auch erst nach I Minute und langer dauernden I<.eizungen. \Vahrend 
jeder Reizung wurde in ein Schema, welches die L'mriss(' cines Kriiten
korpers zeigte, die Lage der cinzelnen austretcndcn Triipfchcn so genau 
wie miiglich eingezeichnet und schliel3lich die iiulkrsten auf dem Schema 
gezeichneten Punkte durch Gerade verbunden, so daB ein Feld abge
grenzt wurde, in dem aile beobachtcten Tropfchen lagl'n. Auf diesem 
Wege konnten die Verbreitungsbczirke der praganglioniircn sympathi
schen Fasern ermittelt werden, die aus den einzelnen spinalen Segmenten 
stammen, die "sympathischen Dcrmat(,lI1e". Die bei den verschiedcnen 
Versuchstiercn gefundenen Felder einer einzelnen \Vurze! wurden iiber
einander in das Schema eingctragen; clabei wurcle jedes einzelne Feld 
gleichmaHig grau getont, so daB die Tonung schlieI31ich um so dunkler 
wurde, je mehr Felder sicl! an der betrdfenden Stelle iiherdecken. Dies 
gilt besonders von den hinteren ExtremiUitl'n, wo sich die Dermatome 
stellenweise drei- und vierfach decken. Sympathische Fasern flir die 
Raut flihren bei der Kriite die Wurzeln II-IX oder X (wenn der Hypo
glossus als N. spin. II gczahlt wird). Die III. Wurzel versorgt den Kopf 
und die Vorderextremitaten, die IV. Wurzel die VorderextremiUlt und 
die kranialen Partien cler Riickenhaut; Wurzel V die }{uckcnpartie 
zwischen dem Ansatz der vorderen und hinteren ExtremiUiten; Wur
zel VI die Baut im Bereich cler Schcnkdbeuge; die VIL-IX. Wurzel 
versorgen die Haut der Rinterheine und die \Yurzel X die Haut lateral 
yom kaudalen Endl' des Os coceygi,.;. CYE:\O (I922), der auf LA:\GLEYS 

Veranlassung die Versuche BHi.'CKb wiedcrholte, kam zu etwas abwei
chenden l{esultaten. Er fand die jeder Wurzel zugehorigen Rautseg
mente zum Teil groBer, so daB naeh seinen Vcrsuchen jede Stelle der 
Riickenhaut, nicht wie BHtCKE angcgcben hat, nur yon zwei, sonclern 
von drei \Vurzeln, die Haut cler Hinterextremitaten aber von sechs 
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Wurzeln (IV-IX) (nach BRCCKE nur von funf [VI-XJ) versorgt wurde. 
Er bezieht dies auf Z11 starke Vergiftung mit Crethan und auf die Unter
brechung der Blutzirkulation in BRCCKES Vcrsuchen. Dies fand BRUCKE 
(1923) spater bei groBen italienischen Kroten besUi.tigt. Was aber das 
Vorkommen sekretorischer Fasern auch noch in der X. Wurzel betrifft, 
welches UYE~O flir cine Tauschung durch Stromschleifen auf praganglio
nare Fasern hielt, die aus hoheren Segmenten stammen, so hat BRCCKE 
seine Angaben aufrecht erhalten. Bekanntlich wirkt Adrenalin spezifisch 
erregend auf alle peripheren Enden des Sympathikus und cs war daher 
zu erwarten, daB, wenn cs sich wirklich urn cine "sympathische Inner
vation" der Giftdrusen der Krotenhaut handelt, Sekretion auch durch 
subkutane Injektion einer AdrenalinWsung zu erzielen sein muBte. Bei 
Froschen hatte schon R. Emu1A:ol (1905) cine starke Steigerung der 
Hautsekretion durch Injektion von AdrenalinWsungcn von 1:1000 be
obachtet. WASTL (1()21) injizierte Kroten Liisungen von Adren. hydro
chlor. puriss. I :1000 in l{ingeriosung (I ccm pro 50 g Tier) direkt in die 
Blutbahn und fand, daB nach Applikation genugender Dosen fast un
mittelbar die Sekretion der Hautdrusen einsetzt, die sich sehr gut an clem 
Auftreten der feinen weiBen Tropfchen erkennen laI3t. Diese wachsen 
wahrend 2-4 Minuten an, dann scheint die Sekretion beendet zu sein. 
Die Wirkung des Adrcnalins auf die Drusen in bezug auf Zahl und Lage 
der reagierenden Hautstellen und auf die Sekretmenge ist abhangig VOIl 

der Konzentration und innerhalb enger Grenzen auch von der inclividuell 
verschiedenen Empfindlichkcit der Tiere. Auch bei einem und demselben 
Tier sind die Drusen verschiedener Hautstellcn nicht gleich empfindlich. 
Losungen bis zu I: 400000 bewirken stets zuerst Sekretion an den Hin
terbeinen. Der Grenzwert flir cine eben noch wirksame Verclunnung 
ist 1:1 Million. Fur Demonstrationszwecke empfiehlt WASTL cine Kon
zentration von r :roo 000. Nach Injektion einer wirksamen Adrenalin
dosis unter die Ruckenhaut treten meist sehr rasch aus den Drusen in 
der unmittelbaren Umgebung der Injektionsstelle Sekrettropfen hervor, 
wahrend die Fernwirkung erst nach einigen l\Iinuten beginnt und zwar 
auch wieder am starksten an cler Dorsalseite cles Cnterschenkcls und 
der Pfoten. Ob es sich bei cler besch ric ben en Adrenalinwirkung auf die 
Drusen cler KrOtenhaut um einen echten sekretorischen Effekt handclt 
oder ob nur das heTl-its vorgebildete Sekret durch Kontraktion cler 
Drusenmuskeln ausgeprcf3t wird, bleibt vorlaufig unentschieden. 

Ober die Innervation der Daumenschwiden cler Frosche liegt cine 
kurze :\Iittcilung von A. KCSSRACM (1907) \"or. Er fand nach l{eizung 
des Ramus cutaneus lateralis antebrachii ct manus des N. brachialis mit 
tetanisierenden Induktionsstromen cine bedcutcnde Erweiterung der 
Drusenausftihrgange und Abflachung der Zellcn bei einem nicht kopu
lierten l\Iannchen von R. fusca "Is Zeichcn vcrmchrter SckretionsUitigkeit. 
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e) Die Sekrete der Hautdrusen der Amphibien. 

Das Auftreten der Mucigengranula in den Schleimdrusen und das mikro
chemische Verhalten derselben in den verschiedenen Stadien ihrer Ent
wicklung wurde schon fruher besprochen. Hier solI nur nochmals daran 
erinnert werden, da/3 beim ersten Entstehen des geformten Sekretes 
Schleim- und Giftdrusen das gleiche Aussehen zeigen, d. h. es kommt in 
beiden Fallen zur Entwicklung kleiner, dicht gedrangter, azidophiler 
Kornchen. Wahrend aber diese in den Schleimzellen immer sehr klein 
bleiben und in einem bestimmten Zeitpunkt ihr farberisches Verhalten 
andern, wachsen die Granula der Giftzellen zu sehr bedeutenden Dimen
sionen heran und bleiben, solange sie als solche am fixierten Objekt 
nachweisbar sind, azidophil. Auch gegenuber der HEIDENHAINschen 
Hamatoxylineisenmethode besteht zunachst Obereinstimmung in der 
Reaktion der Granula beider Drusenformen, indem sie sich intensiv 
schwarzen, eine Eigenschaft, die im weiteren Verlauf der Entwicklung 
der "Giftkorner" verschwindet. Derartige Korner erscheinen daher im 
HEIDENHAINschen Praparat hellgrau oder graugelb bzw. in Spiegelfar
bung mit schwarzem Zentrum. Der erste Autor, der die Umwandlung 
der Sekretkorperchen bei ihrer fortschreitenden Entwicklung erkannte 
und dieselbe, soweit sie durch die Untersuchung des fixierten Objektes 
festzustellen war, beschrieb, war M. HEIDENHAIN. 

Die frische Druse bzw. das frische Sekret untersuchte beim Sala
mander DRAscH (1892), nachdem schon LEYDIG (1876) bei Bombinator 
und Bu/o vulgaris ovale, stark lichtbrechende Korperchen im frischen 
Sekret gefunden und ENGELMANN die Sekretkorner in den Kornerdrusen 
der Froschhaut untersucht hatte. Sie bestehen nach ihm "nicht aus 
Fett, wie man auf Grund einiger mikrochemischer Reaktionen und ihres 
fettahnlichen Glanzes wegen hier und da angenommen hat, sondern aus 
einer quellungsfahigen Substanz, die wahrscheinlich au/3er albuminoiden 
Korpern einen mit ZALESKYS Samandarin verwandten oder identischen 
Stoff in gro/3erer Menge en thiiIt " . 1m frischen Sekret der Giftdrusen yom 
Salamander fand DRASCH zweierlei Korner, die sich durch ihr optisches 
Verhalten unterscheiden. "Die eine Art erscheint fettig glanzend, die 
andere grau. Die Gro/3e der ersteren wechselt; die grauen Kornchen 
sind unter sich ziemlich gleich. Jene zeigen nun eine auBerordentlich 
komplizierte Doppelbrechung, wahrend die zweite Art optisch inaktiv 
ist. Entleert man eine Druse dadurch, da/3 man den Ausfiihrgang mit 
einer Nadel punktiert, so wird das Sekret allmahlich dunnflussiger und 
schlieI31ich treten einige nur schwach opalisierende Tropfen aus. Damit 
ist die Druse erschopft. Je dunnflussiger das Sekret wird, desto spar
licher werden die doppelbrechenden Korner. Es tritt aber dann eine 
neue Art doppelbrechender Elemente im Sekret auf in Form kleiner 
prismatischer Tafelchen und kreisrunder Scheibchen, die sich im polari
sierten Licht genauso verhalten wie ein Kreisschnitt des ElastizWits-
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ellipsoids." Durch Zusatz von Sauren (sproz. HN03 , verdunntes HCI) 
werden die doppelbrechenden Korner aufgelOst und es treten Kristalle 
von Nadeln und Nadelbuscheln auf, die hochst giftig wirken. Da die 
doppelbrechenden Korner durch aIle Reagentien, weIche die optisch in
aktiven Korner konservieren, aufgelost werden, so folgert daraus DRAscH, 
daB dieselben mit den Kornern der "Giftzellen" nicht identisch sein 
konnen. Dem naheliegenden Einwand, daJ3 "die Giftzellen ihren Inhalt 
zunachst in das Drusenlumen entleeren und die Giftkorner bei ihrem 
langeren Verharren daselbst erst vollstandig reifen," glaubt DRAscH von 
vornherein dadurch zu begegnen, daB er auf die Lage der doppelbrechen
den Korner im "Syncytium" als deren "Keimlager" hinweist. SchlieJ3-
lich gelangt DRAscH zu dt'm Resultat, daB die Giftzellen der Autoren 
mit der Bereitung des giftigen Prinzipes unmittelbar nichts zu tun haben. 
Diese Anschauung darf durch die schon fruher erwahnten Untersuchungs
ergebnisse von NIERENSTEIN wohl als widerlegt gelten. Es kann keinem 
Zweifel unterworfen sein, daB die verschiedenen Formen von Sekretkorper
chen in den Giltdrusen von Salamandra nur verschiedenen Entwicklungs
stadien entsprechen und dafJ es tatsiichlich nur eine Art von" Giltkornern" 
gibt. 

Entnimmt man den Giftdrusen ihren miIchigen Inhalt und unter
sucht ihn nach Zusatz einer 0,6proz. NaCI-Losung, so findet man, daB 
die Masse aus einer dickflussigen Grundsubstanz und zahllosen, in ihr 
suspendierten Kugeln besteht. Es lassen sich die zwei Arten von DRASCH 
ohne weiteres unterscheiden. Die KugeIchen der einen Art sind schwacher 
lichtbrechend, werden durch o,6proz. NaCI-Losung, die mit HCI schwach 
angesauert ist, nicht verandert und lassen sich durch HN03 und andere 
fixierende Reagentien gut erhalten. Durch saure Farbstoffe werden sie 
im fixierten Zustand intensiv gefarbt und entsprechen offen bar jenen 
Kornern, weIche das Innere der noch nicht voll entwickelten Giftzellen 
erfullen. Die KugeIchen der zweiten Art uberwiegen in der Regel an 
Zahl und stellen eben falls homogene, stark lichtbrechende Kugeln dar, 
sind aber groBer und zeigen verschiedenen Reagentien gegenuber ein 
charakteristisches Verhalten. Bei Zusatz von Wasser quellen sie auf und 
es hebt sich ein zartes Blaschen ab, innerhalb dessen die stark licht
brechende Kugel eingeschlossen liegt, die sich rasch verkleinert. Es ent
steht zunachst eine Spindel und schlieBlich ein nadel- oder hanteiformiges 
Gebilde, woraus dann im Laufe der weiteren Schrumpfung ein an seinen 
Enden leicht verdicktes Stabchen hervorgeht. Fixiert man die Sekret
korperchenmit konzentriertem SubliriIat und wascht mit Wasser aus, 
so verschwindet die stark lichtbrechende Substanz ganz und es entsteht 
eine Hohlkugel, die von dem auJ3eren Blaschen scharf geschieden ist. 
Zusatz von konzentriertem H 2 S04 bewirkt das AufschieBen langer nadcl
formiger Kristalle rings urn die einzelnen Kugelchen unter gleichzeitigem 
Verschwinden der stark lichtbrechenden Substanz. Erwagt man, daB 
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die Sekretkorperchen nicht homogene Ktigelchen darstellen, sondern Ge~ 
bilde, den en eine "Struktur" zukommt, an denen man Htillen und einen 
besonderen "Inhalt" unterscheiden kann, erwagt man ferner, daB die 
Htillen die allen pflanzlichen und tierischen Protoplast en zukommende 
Eigenschaft besitzen, ihre Integritat nur unter bestimmten osmotischen 
Druckverhaltnissen zu bewahren, erwagt man schlieJ31ich, daB wahrend 
der Entwicklung der Sekretkorperchen eine stetige Zunahme des in 
ihnen angesammelten Inhaltes erfolgt, also ein Vorgang, der ohne aktive 
Beteiligung der Korperchen kaum vorstellbar ist, so muB man wohl 
jener Auffassung zustimmen, die in ihnen Elementarorgane der Zelle 
sieht, Differenzierungen des Plasmas, die eine bestimmte chemische Ar
beit leisten, wie in so vie len anderen Fallen die "Granula" sezernierender 
Elemente (NIRENSTEIN). Mit der Reifung der Sekretkorperchen geht 
Hand in Hand ein Verschwinden der Zellgrenzen und ein Zusammen
flieBen der metamorphosierten Zellen zu einer einheitlichen Masse, die 
dann als "Sekret" ausgestoBen wird. 

Es ist eine langst bekannte Tatsache, daB das Hautdrtisensekret 
einer Anzahl nackter Amphibien giftige Substanzen enthalt und es sind 
namentlich Kroten und Salamander, tiber deren Giftigkeit zum Teil sehr 
tibertriebene Anschauungen herrschen. Aber schon dem Hautsekret der 
Frosche kommt pharmakologische Wirksamkeit zu. Schon P. BERT 
(1885) gibt an, daB es ihm gelungen sei, zwei Distelfinken durch sub
kutane Injektion des aus zwolf Froschen durch Absehaben der Haut
drtisen an der Halsgegend gewonnenen Sekretes unter Respirations
beschleunigung, Krampfen und Lahmungserseheinungen zu toten. Das 
Sekret von zehn Froschen bewirkte bei einem kleinen Frosch allgemeine 
Lahmung, Herzstillstand und Tod. FUHNER (1910) prtifte die Wirkung 
des Froschhautsekretes auf das isolierte Herz. Es wurden Ausztige aus 
der Haut der hinteren Karperhalfte verwendet, die mit der Schere in 
kleine Sttieke zerschnitten und dann mit Glassplittern zu einer dicken 
schaumigen Masse zerrieben wurden. Nach Zusatz von IO cern Ringer
lasung und '/2sttindigem Stehen wurde filtriert, wobei 7-8 cern einer 
trtiben, beim Wasserfrosch grauen, beim Grasfrosch graugelben Fltissig
keit erhalten wurden. Der Auszug aus der Haut von R. jusca bewirkte am 
Herzen von R. esculenta geringfiigige Steigerung der Leistungsfahigkeit, 
wahrend das eigene Herz des Tieres fast unbeeinflu13t blieb. Starkerwirk
sam erwies sich der unter gleichen Bedingungen hergestellte Auszug aus 
der Haut des Wasserfrosches. Hier trat am eigenen Herzen rasch diasto
lischer Stillstand ein, der sich unter Fortdauer der Vorhofspulse bald 
wieder lOste. 1m AnschluB an Mitteilungen tiber ein Pfeil gift berichten 
W. CASPARI U. A. LOEWY (I9I2) tiber einige Versuche mit Esculenten
gift. AIle diese Angaben sind urn so zweifelhafter, als naeh FtHl'<ER (I. c.) 
auch die Blutkorperchen von Froschen eine ahnliche giftige Wirkung 
entfalten. Eine eingehende Untersuchung verdanken wir F. FLURY 
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(1917). Er fand, daB zur Prtifung auf pharmakologische Wirksamkeit 
das durch elektrische Reizung lebender Frosche erhaltene Hautdrtisen
sekret am besten geeignet ist. Die Ticre sondern dabei reichlich stark 
schaumendes Sekret ab, das eine eigentumlich riechende, milchige 
Fltissigkeit von schwach gelblicher Farbe darstellt. Sie ist ein Gemisch 
aus dem sauren Inhalt der Giftdrtisen (Kornerdrtisen) und alkalisch re
agierendem Schleim. Trocknet man die durch Watte gegossene trtihe 
Fltissigkeit im Vakuum, so erhiilt man eine gelbliche sprode Masse, die 
sich in Wasser oder Ringerlosung leicht zu einer trtiben, beim Schutteln 
stark schaumenden Fltissigkeit auflost. In frisch em Zustande steht das 
Sekret nach seiner Wirkung den starksten Schlangengiften nahe. Mit 
der aus einem grofJen Wasserfrosch gewonnenen Sekretmenge kann man 
Dutzende 'Von Kaninchen todlich vergiften. Die wirksamen Stoffe zeigen 
die Eigenttimlichkeit, daB sie mit den verschiedensten Zellen, Geweben 
und Fltissigkeiten des Korpers reagieren und von dies en gebunden wer
den, und es sind daher auch die Folgeerscheinungen bei Totalvergiftung 
durch subkutane Injektion weniger sicher als die Beobachtung an iso
lierten Organen. Das Sekret schmeckt scharf bitter und erzeugt im 
Schlunde Kratzen. Beim Pulverisieren des trockenen Rtickstandes er
regt der Staub starke Tranenabsonderung, Niesen, Husten und wohl 
auch Hals- und Brustschmerzen. Auch bei den Froschen selbst beob
achtet man Reizerscheinungen an den Augen, besonders der Hornhaut. 
Noch viel auffallender auBert sich die Wirkung nach Eintraufelung von 
Sekret16sungen in den Bindehautsack von gro13eren Warmbltitern. Bei 
Kaninchen lOst schon die Applikation geringster Mengen heftige Ab
wehrbewegungen aus, es erfolgt dauernder LidschluB, Tranen, Rotung 
und Schwellung der Conjunctiva. Nach einigen Tagen treten schwere 
Gewebszerstorungen, Verwachsungen der Bindehaut und Leukoma der 
Cornea auf. Weniger cmpfindlich erwiesen sich Vogel. Am isolierten 
Esculenten- und Temporarienherzen trat regelmal3ig systolischer Still
stand ein. Daneben kommt es oft, aber nicht immer, zu Vcrlangsamung 
und Verstarkung der Schlagfolge. Mischungen von Hautsekret mit Blut 
werden allmahlich unwirksam. Quergestreifte Skelettmuskeln werden 
schon durch schwachc SekretlOsungen (I: 50 000) schnell gelahmt; star
kere Losungen bewirken dauernde Verktirzung. Einzelne isolierte Mus
kelfasern zeigen in Bertihrung mit den Giftlosungen wurmfOrmige Krtim
mung und starke Verktirzung. Bei intravenoser Injektion treten Ver
langsamung der Herztatigkeit und Sinken des Blutdruckes ein, und 
schliel3lich erfolgt der Tad unter Lahmung der Respiration. Auch die 
glatt en Muskeln der GefaBe und des Uterus werden stark beeinfluf3t 
(GefaBverengerung). Bemerkenswert ist auch die hiimolytische Wirkung 
des Esculentensekretes. Am empfindlichsten erwies sich das Blut vom 
Menschen und vom Hund, am wenigsten empfindlich das von Vogeln 
und Froschen. 
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Chemische Zusammensetzung. 

Beim Versuch, die Giftwirkung des Esculentensekretes nach pharma
kologischen Grundsatzen zu deuten, ist die Frage nach der chemischen 
Zusammensetzung von besondererWiehtigkeit. Nachden Untersuchungen 
von FLURY stellt das Sekret ein Gemisch von zahlreichen, sehr verschie
denen Stoffen dar, unter denen EiweiBkorper vorherrschen. Das durch 
clektrische Reizung gewonnene Sekret lieferte getrocknet einen Riick
stand, der zerrieben ein Pulver von folgender Zusammensetzung ergab: 

Gesamt-N ............. . 
EiweiJ3korper . . . . . . . . . . . . . 
Atherlosliche Stoffe (Fette und Lipoide): 
Cholesterin . . . . . . . . . . . . . . 
Alkohollosliche Stoffe . . . . . . . . . 
Durch Phosphorwolframsaure fallbare Stoffe . 
Leucin ................. . 
Asche ................. . 

12,00 vH 
78,75 " 

3,70 " 

0,88 " 
20,40 " 

48,60 " 
7,20 " 

5,14 " 

AuBerdem enthalt das Sekret geringe Mengen fliichtiger Substanzen 
von eigenartigem Geruch. Der Gehalt an im 'Vasser unlOslichen Sub
stanzen ist im frischen Sekret nieht hoch (Fett, Cholesterin, Epidermis
schiippchen), nimmt aber bei Hingerem Aufbewahren der Trockensub
stanzzu. In der Asche wurden Ca, Ka, Na, Cl, H 2 S04 , H 3 P04 und Spuren 
von Si und Fe nachgewiesen. EiweiBabbauprodukte waren reichlich 
vorhanden. 1m FiItrat vom koagulierbaren EiweiB waren noch Albu
minosen, Peptone und reichlich Aminosauren vorhClnden, ferner Mucin 
und Nukleoproteide und geringe Mengen freier Purinsubstanzen. Dieser 
chemische Befund findet in der Sekretbildung durch Zerfall ganzer Zellen 
seine Erklarung. Als eiweiBhaltige Fliissigkeit gibt das Esculentenhaut
sekret auchdie meisten fiir EiweiB und diesem nahestende Verbindungen 
charakteristischen Farbenreaktionen. Bei Ausfiihrung der BINERT-Probe 
entsteht rote Farbung. Mit Spuren von Diazobenzolsulfosaure farbt sich 
das mit Soda versetzte Filtrat ticf kirschrot (Histidin). Konz. H2 S04 lost 
das Sekret mit gelber Farbe und starker griiner Fluorescenz der Losung. 
Zugabe von Glyoxylsaure bewirkt tiefblaue Farbung, die beim Ver
diinnen in Violett umschlagt. Durch Erhitzen mit etwas Rohrzucker 
und HCl farbt sich das Sekret blaurot (Tryptophanprobe nach COLE). 
Die Pyrrolreaktion (Purpurfiirbung eines mit HCl befeuchteten Fichten
spanes) war stark positiv. Eine /t'ir das Hatttsekret der Frosche und an
derer A nuren charakteristische Reaktion entsteht, wenn man eine wasse
rige, alkalisch gemachte Losung mit etwas ]odlosung versetzt. Das 
Gemisch farbt sieh prachtvoll violett oder purpurrot. Durch Alkohol 
entstehen in wasserigen Losungen von Esculentenhautsekret Fallungen 
von koaguliertem EiweiB. Die Filtrate geben noch starke Biuretreaktion. 
Auch alle sogenannten Alkaloidreagentien (AuCl, PtCl, HgCl, ]odjod
kalium, Metaphosphorsaure, Phosphorwolframsaure, Gerbsaure, Pikrin-
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saure, Phosphormolybdansaure) geben Fallungen der wirksamen Sub
stanz, die sich durch Kochen mit Athyl- oder Methylalkohol wieder 
leicht aus den Niedcrschlagen extrahieren la13t. Beim Sattigen einer 
wasserigen Sekretlasung mit NaCl entsteht ein voluminaser wei13er Nie
derschlag, der sich in Tierversuchen stark wirksam erweist. Kocht man 
ihn mit Alkohol aus, so geht die wirksame Substanz in Lasung. Nach 
Verdampfen des Alkohols wurde sie in Wasser ge16st. Die Lasung gab 
Biuretreaktion und schaumte stark beim Schiitteln. Durch Eintraufeln 
der alkoholischen Lasung in Ather wurde die wirksame Substanz wieder 
ausgeschieden. Die Aussalzung mit NaCl ist unvollstandig; das Filtrat 
von dem Niederschlag ist noch stark wirksam. Zusatz von Ammon
sulfat bewirkt noch weitere Fallung wirksamer Substanz. Die Fallung 
durch dieses Salz ist also vollstandiger als die durch NaCl. Das Er
gebnis dieser Versuche macht es wahrscheinlich, dail die wirksame Sub
stanz nicht nur an fallbares Eiwei13 gebunden ist, sondern da13 sich auch 
noch im Filtrat nicht koagulierbare, eiwei13artige Stoffe (Albumosen, 
Peptone) finden, an die die wirksame Substanz gebunden sein kann. 
Zur Abscheidung der Eiwei13stoffe von Albumosencharakter benutzte 
FLURY die Methode der Sattigung mit Na2 S04 bei 39°. Das Filtrat 
von der so erhaltenen Fallung enthielt immer noch peptonartige Stoffe, 
gab rotviolette Biuretreaktion und war eben falls noch stark wirksam. 
Eine Abtrennung von wirksamer abiureter Substanz aus dem alkohol
laslichen Teil des Froschhautsekretes war nicht zu erzielen. Ebenso
wenig gelang dies durch Dialyse wasseriger Lasungen. Das Dialysat 
schaumt beim Schiitteln, gibt Eiwei13reaktionen und erwies sich noch 
stark wirksam. 

Bei Hydrolyse mit hei13en Mineralsauren oder Alkalien tritt eine Zer
legung des Sekretes unter Verlust seiner Wirksamkeit ein. Trotzdem 
gelang bei Verarbeitung gra13erer Mengen (40-50 g) Trockensubstanz 
in mehreren Fallen die Abtrennung von N-jreien Verbindungen, die 
nach allen Beobachtungen in naher Beziehung zu den wirksamen Sub
stanzen stehen. Diese Produkte der Saurehydrolyse waren Gemische 
von neutralen Verbindungen und Sauren, die beim Lasen in H 2 S04 die 
fUr verschiedene Gallensauren und manche Cholesterinderivate charak
teristischen Fluorescenzerscheinungen zeigten. Maglicherweise handelt 
es sich um Abbau- oder Oxydationsprodukte des Cholesterins. Wie in 
seinem Aussehen und chemischen Verhalten, so steht das Hautsekret 
von R. temporaria auch in seiner pharmakologischen Wirkung dem Es
culenten-Sekret sehr nahe, nur ist es schwacher wirksam. 

Dber das Krotenhautsekret sind wir durch zahlreiche Untersuchungen 
sehr genau unterrichtet. Es stellt eine rahmweiile Masse dar und enthalt 
mehr in Wasser unlasliche Stoffe ills die meisten anderen Amphibien
hautsekrete. Es ist stark eiweil3haltag und gibt daher alle bekannten 
Eiweiilreaktionen. Mit Diazobenzolsulfosaure und Soda entsteht eine 
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blutrote, mit Jod und Alkali eine purpurrote oder violette B.rbung. Die 
Auffindung groBer Mengen von Adrenalin im Sekret von Bujo agua legte 
eine Prufung auch bei anderen Krotenarten nahe. Nach FLURY nimmt 
das Hautsekret von Bu/o vulgaris var. cinerea bei lusatz verdunnter 
EisenchloridlOsung eine schon smaragdgrune oder blaugrune Farbung 
an. Er halt daher auch in diesem Faile die Anwesenheit von Adrenalin 
oder einer Vorstufe, die erst beim Stehen an der Luft in dieses ubergeht, 
fiir wahrscheinlich. J. R. PEREIRA (1926) fand aber hei der physiolo
gischen Prufung des Giftes von Bujo marinus nur geringe oder gar keine 
Adrenalinwirkung. Dagegen gibt V. NOVARO (1923) an, daB das aus den 
Ohrdrusen ("Parotiden") ausgepreJ3te Sekret 1-3,5 vH Adrenalin ent
halt. 

Die Giftigkeit des Krotenhautsekretes wurde an verschiedenen Tieren 
einwandfrei festgestellt. VULPIAN (1855/56) experimentierte an Hunden, 
Meerschweinchen und Froschen und unterscheidet bei subkutaner Ein
verleibung vier Perioden der Giftwirkung: 1. ein Stadium der Erregung, 
2. eine Periode der Erschlaffung, 3. eine solche der Brechneigung und 
4. das Auftreten von Krampfen und darauf Tod. Bei Eroffnung des 
Thorax vergifteter Hunde sah VULPIAN sofort nach dem Tode das Herz 
stillstehen, die VorhOfe und Hohlvenen stark gefiillt. Bei Meerschwein
chen nahm die lahl der Herzschlage stark abo An Froschen tritt systo
lischer Herzstillstand ein. Kroten fand VULPIAN gegen ihr eigenes Gift 
sehr widerstandsfahig, wenn nicht immun, was spater D. FORNARA be
statigte. Dagegen schein en Frosche ziemlich empfindlich zu sein. lAPP 
(I923) fand drei Exemplare von R. esculenta, die sich mit zwei Kroten 
(B. variabilis) zusammen in einem Beutel befanden, nach 2 Stun den fast 
tot. Doch erholten sie sich wieder nach kurzem Aufenthalt in frischem 
Wasser. FORNARA gewann Krotenhautsekret in der Weise, daB er 
die Tiere auf einen Rahmen spannte und sie dann mit Induktions
stromen reizte, wahrend .sie mit Wasser oder Alkohol berieselt wurden. 
Die ablaufende Fliissigkeit wurde eingetrocknet und der Ruckstand mit 
Alkohol behandelt. Spater verwendete er auch alkoholische Extrakte 
aus getrockneten und zerkle inert en Hauten von Bujo viridis. Nach dem 
Abdestillieren des Alkohols wurde der Riickstand abermals mit abso
lutem Alkohol ausgezogen. Es hinterblieb dann nach dem Verdunsten 
des Alkohols eine etwas hygroskopische, eigenartig riechende, gelbrote 
Masse ("Phrynin" FORNARAS). In dem Sekret der Bauch- und Rucken
haut von Bu/o vulgaris und Bombinator wies F. PROSCHER (I902) ein 
von ihm als "Phrynolysin" bezeichnetes hamolytisch wirkendes Gift 
nach, welches aber nicht isoliert und chemisch untersucht wurde. Nach 
PIEROTTI (I906) ist das Krotengift in erster Linie ein Herzgift. Bei 
starker Dosis tritt zunachst Reizung und srater Lahmung des Vagus
apparates ein, bei schwacher Dosis Verstarkung der Herztatigkeit. Es 
wurden weiter wechselnde SWnmgen der Atmung, sowie Reizung des 
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Magen-Darmkanals (Erbrechen) beohachtet. NOVARO (1. c.) sah bei sub
kutaner Injektion an Hunden Blutdrucksteigerung und Pulsbeschleu
nigung, spater Absinken des Blutdruckes und Pulsverlangsamung (auch 
nach Vagusdurchschneidung). Am isolierten Kaninchen- oder Meer
schweinchendarm solI noch bei Verdtinnungen von I: zoo 000 starkste 
Kontraktion eintreten, am Froschauge Pupillenerweiterung. An einem 
Mann, der, wie es in Argentinien ublich ist, wegen Herpes (facialis) mit 
Auflegen lebender Kroten behandelt worden war, sah NOVARO (I9zz) 
eine enorme lokale Entztindung mit Geschwtirsbildung, Parese der Beine 
Nackensteifigkeit und Pupillenerweiterung auftreten. Am nachsten 
Tage entwickelte sich Opisthotonus, es traten Konvulsionen und heftiges 
Erbrechen ein und schlief3lich nach 32 Stunden der Tod. Auch in Ver
suchen mit Bunden zeigten sich nach Aufbinden von Kroten auf den 
Bauch schwere Vergiftungserscheinungen. Die Tiere wurden durch elek
trische Reizung zur Sekretion angercgt und Z-3 Stunden liegen gelassen. 
Bei Skarifikation trat der Tod der Hunde nach etwa I Stun de unte:
Pulsverlangsamung, starker Pupillenerweiterung, Speicheln, Erbrechen, 
Krampfen und schlie13licher Lahmung ein. Die todlichen Gaben be
trugen: 

fiir Tauben: I mg pro Kilogramm Karpergewicht (intravenas). 
ftir Kaninchen: 0,5-5 mg pro Kilogramm Karpergewicht (intravenas). 
fiir Meeyschweinchen: 2-5 mg pro Kilogramm Karpergewicht (intra-

venas). 
fiir Fyosche: subkutane Injektion von 100 mg in I Tag. 
Kyoten starben nicht bei subkutaner Injektion von 500 mg. 

Den ersten Versuch einer chemisclzen Untersuchung des Krotengiftes 
untemahm auf Veranlassung von MAGENDIE PELLETIER (1817). Er fa.nd 
in dem Hautsekret eine Saure, eine fettartige Suhstanz und einen der 
Gelatine ahnlichen EiweiJ3korper. GRATIOLET pnd CLOEZ hielten 
die wirksame Substanz ftir eine organische Base (ein Alkaloid), weIchc 
in Alkohol, Ather und mit HCI angesauertem Wasser sich lOst und aus 
den Lasungen durch Platinchlorid, Quecksilberchlorid oder Ammoniak 
gefii.llt wird. Auch CASALI 11. FORNARA (1871-1879) nahmen an, daJ3 
das wirksame Prinzip eine N-haltige Base sei, fUr weIche sie den Namen 
"Bufidin" vorschlugen. CALMELS (1884) hie It die wirksame Substanz 
des Krotengiftes fUr M ethyl-Carbylamin. Das Sekret soUte auch I socyan
essigsaure enthalten. Auch hei Triton cristatus will CALMELS eine Iso
cyanverbindung im Hautsekret gefunden haben. Einen wesentlichen 
Fortschritt brachten erst die Untersuchungen von E. S. FAUST (1898 bis 
1906). Ihm gelang es, aus dem Hautsekret der Krote zwei einander 
chemisch nahestehende giftige Substanzen zu isolieren, das digita
linartig wirkende "Bufotalin" und das viel schwachere "Bufonin". 
Fast gleichzeitig veroffentlichten PHISALIX u. BERTRAND ihre Unter
suchungen tiber denselben Gegenstand. Sic beschreiben die Wirkungen 



Vergleichende Physiologie des Integuments der Wirbeltiere. 4 8 9 

eines nicht isolierten und chemisch nicht charakterisierten Korpers, den 
sie "Bttfotenin" nannten. FAUST konnte sich aber von dem Vorhanden
sein desselben weder auf pharmakologischem noch auf chemischem Wege 
iiberzeugen. FAUST verarbeitete die abgezogenen Haute von mehr als 
2000 zur Laichzeit gefangener und mit Chloroform getoteter Kroten 
(B. vulgaris). Dieselben wurden 2-3 Wochen unter 96proz. Alkohol auf
bewahrt, der alkoholische Auszug abdestilliert, der braune Riickstand 
mit Wasser ausgezogen und filtriert. Das Filtrat enthalt das Bufotalin, 
wahrend das Bufonin im Riickstand verbleibt. Zur Darstellung des 
letzteren wurde der Filterriickstand wieder mit Alkohol extrahiert und 
die alkoholische Losung durch Destillation eingeengt, wobei sich das 
Bufonin in feinen Nadeln oder derberen Prismen ausscheidet, die bei 
der Elementaranalyse fUr die Formel (CH H540 3 ) gut iibereinstimmende 
Werte ergaben. Das Bufonin ist leicht IOslich in Chloroform, Benzol und 
heiJ3em Alkohol, schwerer IOslich in Ather, sehr wenig in kaltem Alkohol 
und Wasser. Es ist eine neutrale Verbindung, unlOslich in Sauren und 
Alkalien. Seine Anwesenheit im Krotenhautsekret bedingt (neben Fett) 
wahrscheinlich das milchartige Aussehen des Sekretes. Lost man ein 
wenig Bufonin in Chloroform und schichtet darunter konz. H2S04, so 
entsteht an der Grenzflache eine dunkelrote Zone. Beim Durchmischen 
farbt sich dus Chloroform rot und schliel3lich purpurfarbig. Die H2S04 
zeigt griinliche Fluorescenz. In Essigsaure-Anhydrid gelost und mit 
konz. H2S04 gemischt, zeigt das Bufonin ein ahnliches Farbenspiel wie 
das Cholesterin. Das Bufotalin geht bei der Behandlung der Riickstande 
alkoholischer Ausziige von Krotenhauten mit Wasser in dieses iiber und 
kann nach vorhergehender Reinigung solcher Ausziige mit Bleiessig nach 
Entfernung des Bleies durch Kaliumquecksilberjodid gefallt werden. 
Aus dies en Fallungen wird es dann mit Silberoxyd freigemacht und 
hierauf mit Chloroform ausgeschiittelt und mit Petrolather gefallt. Man 
erhalt so amorphe Analysenpraparate, die die Formel (C34H460,o) er
gaben. Das Bufotalin ist leicht loslich in Chloroform, Alkohol, Eisessig 
und Azeton, unloslich in Petrolather, ziemlich schwer IOslich in Benzol 
und in Wasser. Seine wasserige Losung (2 '/2 pro Mille) reagiert sauer. 
In wasserigen Alkalien ist das Bufotalin leicht loslich und bildet mit 
diesem Salze, die stark bitter schmecken. Wahrend das Bufonin ein 
cholesterinartiger Korper zu sein scheint, zusammengesetzt aus zwei 
durch C-Atome verbundenen Gruppen (C I7 H26 0H), in welch en die beiden 
OH-Gruppen frei und durch Cl ersetzbar bleiben, scheint das Bufotalin 
keine solchen im Molekiil zu enthalten. FAusT'vermutet, daB es sich urn 
ein Oxydationsprodukt des Bufonins handelt. Durch Behandlung des 
letzteren mit Kaliumbichromat 'und H 2 S04 erhielt er einen Korper, der, 
wenigstens in pharmakologischer Hinsicht mit dem Bufotalin iiberein
stimmt. H. HANDOVSKY (I920) fand im Krotenhautsekret noch einen 
basischen Stoff, der bei saurer Reaktion in Chloroform unlOslich ist, 
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durch Phosphorwolframsaure gefallt wird, das FOLINsche Adrenalin
reagens in sodaalkalischer Losung intensiv blaut und die Fichtenspan
reaktion gibt. Der freien Base entspricht die Formel (C6HgNO) mit 
dem Molekulargewicht III. Sie paBt zu einem N -Methyl-Hydro
pyridin oder N-Methyl-Pyrrol. Der neue Krotengiftbestandteil scheint 
mit dem "Bufotanin" von PHISALIX und BERTRAND identisch zu sein 
und HANDOVSKY schlagt daher vor, diesen Namen fUr das neue Alkaloid 
zunachst beizubehalten. Die geringe Menge desselben -- eine Krote ent
halt etwa 20 mg Bufotalin und nur 0,7 mg Bufotenin - bedingt es, 
daB es fUr die Gesamtwirkung des Krotengiftes kaum in Betracht kommt. 

H. WIELAND (1922) versuchte Beziehungen des Bufotalins, dem er 
die Formel (C24H3003) zuschreibt, zu den Gallensauren nachzuweisen. 
Es hat sich ergeben, daB das aus dem alkoholischen Auszug der Haute 
unserer einheimischen Krote dargestellte Bufotalin bereits ein Abbau
produkt des wahren Giftstoffes ist. Dieser - Bufotoxin genannt - steckt 
in dem in Chloroform un16slichen Anteil des Alkoholauszuges. Ihm 
kommt die Zusammensetzung (C4oH620IlN4) zu. Schon beim Kochen 
mit ganz verdtinnter HCI wird aus ihm der Kern des Molektils als Bufo
talin abgespalten. Dabei entsteht Wasser, Essigsaure und das mit Phos
phorwolframsaure fall bare Suberyl-Arginin (H02C(CH2)6' CO· NH· 
C(NH) . NH(CH2)3 . CH(NH2) . COOH). Da Bufotoxin kaum mehrsaure 
Eigenschaften besitzt, wird die Carboxylgruppe der Harnsaure ester
artig mit dem Bufotalin verkntipft sein. Bei Einwirkung von konz. HCI 
auf das im Bufotoxin gebundene Bufotalin entsteht aus dies em Bufotalin, 
welches durch Hydrierung Bufotalan (C24H3S03) liefert, ein Lacton, 
dessen Oxysaure mit der Desoxycholsiiure isomer ist. Das Bufotoxin wird 
gewonnen, indem der Rtickstand der Alkoholauszuge der Krotenhaute 
mit Petrolather von Fett und Cholesterin, mit Chloroform vom Bufotalin 
befreit wird. Bei sorgfaltigem Arbeiten fehlt dieses aber ganz. Dann 
wird der in Chloroform un16sliche Rest mit Alkohol bei 40-500 aus
gezogen und durch fraktionierte FaJlung mit Petrolather gereinigt. Der 
alkohol-petrolatherischen Losung laBt sich das Toxin durch Wasser ent
ziehen, aus dem es sich kristallinisch absetzt. 

Was die Wirkung des von FAUST dargestellten "Bufotalins" betrifft, 
so soIl sich dieselbe, abgesehen von einer lokalen Reizung, ausschlieBlich 
auf das Herz erstrecken und der Digitaliswirkung entsprechen (Puls
verlangsamung, Verstarkung der Systolen, Herzperistaltik und endlich 
Stillstand). Sehr auffallend ist der Unterschied in der Wirkung des 
Bufotalins auf das Frosch- und Krotenherz. Am ausgeschnittenen 
Froschherzen bewirken Konzentrationen von I: 200 000 Rhythmus
storungen und schlieBlich diastolischen Stillstand. Typisch fUr das Ver
giftungsbild ist das Auftreten von Perioden, die sich tiber Stunden aus
dehnen konnen. Am Krotenherzen bewirken Konzentrationen von 
I: 100000 noch keine erkennbaren Veranderungen. Erst bei I: 50 000 ist 
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eine geringe Wirkung festzustellen. Unmittelbar nach Einbringen der 
Giftlosung nehmen die systolischen AusschHi.ge urn 1/4_1/3 abo Dies 
ist sehr ausgepragt bei Konzentrationen von I: 10000. Es tritt dann 
sehr bald Periodenbildung ein. In der Konzentration von I: 5000 stellt 
Bufotalin das Krotenherz fast moment an in Diastole still. Wahrend am 
Froschherzen die Systolcn verstarkt werden 1tnd schlieplich Stillstand in 
Mittelstcllung oder in Kontraktion erfolgt, ist von dieser tonusfardernden 
W irkung des Giltes am Kratenherzen nur bei den hachsten Konzentrationen 
cine leichte A ndeutung zu bemerken. 

H. WIELAND fand bei Speisung des Krotenherzens mit Ringerlosung 
von verschiedenem Ca-Gehalt, daO das Optimum bei 0,02proZ. CaCl2 

liegt, also in derselben Hohe wie flir den Frosch. Wahrend aber Steige
rung des Ca-Gehaltes bei diesem Tier eine Vermehrung des Herzmuskel
tonus verursacht, tritt beim Krotenherzen eine Verminderung ein. Die 
paradoxe Reaktion des letzteren gegen Ca gibt nun eine Erklarung flir 
die Unempfindlichkeit der Krote gegen digitalisartig wirkende Herz
gifte. LOEWI (1917) hat gezeigt, daB Strophanthin in Ca-freier Ringer
lOsung am ausgeschnittenen Froschherzen die typische Kontraktur nicht 
auslOst und daraus geschlossen, daB dieses Gift in besonderer Weise flir 
Ca empfindlich mache und daO die VergroBerung der Systole, die Rhyth
musanderungen und die systolische Kontraktur nach Strophanthin nichts 
anderes darstellt, als die Ca-Wirkung am sensibilisierten Herzen. In der 
Tat hat sich gezeigt, daB eine Steigerung des Ca-Gehaltes der Speise
flussigkeit sich am Froschherzen in derselben Weise auBert, wie die Ver
giftung mit Strophanthin. Unter der Annahme, daB die Gifte der Digi
talisgruppe das Herz gegen Ca empfindlicher machen, wird es nun ver
standlich, daB Bufotalin wie Digitoxin und Strophanthin am Kroten
herzen keine toxische Kontraktur hervorbringen, sondern so wirken, wie 
vermehrter Ca-Gehalt der Speiseflussigkeit, d. h. die Systole vermindern 
und das Herz in Diastole stillstellen. Freilich bedarf die gegensatzliche 
Wirkung des Ca auf Frosch und Krotenherz noch der weiteren Auf
klarung. 

Die giftige Wirkung des Hautsekretes von Salamandra mac. und atra, 
uber welche schon im Altertum und im ganzen Mittelalter vielfach phan
tastisch ubertriebene Vorstellungen herrschten (vgl. die Zusammen
stellung in der Arbeit von ZALESKY [1866]), steht uber jeden Zweifel 
fest. Die erste experimentelle Prufung stammt aus dem 18. Jahrhundert 
und wurde von LAURENTIUS unternommen (Specimen medicum exhibens 
synopsin reptilium emendatum cum experimentis circa venerea et anti
dota reptilium austriacorum. Viennae r768). Seine Angaben gerieten 
spater in Vergessenheit und erst r85r/52 erschienen wieder zwei Arbeiten 
von GRATIOLET und CLOEZ. in welchen diese Autoren die Giftigkeit des 
Salamandersekretes flir Vogel feststellten und sich bemuhten, den wirk
samen Stoff zu isolieren. Die erste erfolgreiche chemische Untersuchung 
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des Hautsekretes VOIl Salamandra unternahm unter HOPPE-SEYLERS Lei
tung ZALESKY (r866). Es gelang ihm, daraus eine organische Base zu 
isolieren, deren Wirkung sich mit der des ganzen Sekretes deckte und 
nannte dieselbe "Samandarin". 1m Jahre r899 hat dann F ATJST bei der 
Verarbeitung eines groBen Materials (1000 Feuersalamander) zwei wirk
same Basen in Form kristallinischer Sulfate dargestellt, indem aus den 
zerkleinerten Tieren durch Extraktion des Breies mit schwach essig
saurem Wasser bei Siedehitze, Fallung des Auszuges mit Bleiessig, 
Entbleiung mit H 2 S04 , die Basen mit Phosphorwolframsaure gcfiillt 
wurden. Die biuretfreien Samandarinlosungen wurden dann mit H 2 S04 
angesiiuert und nochmals mit Phosphorwolframsaure gefiillt. Der Nieder
schlag wurde mit Atzbaryt zerlegt, zur Entfernung des Baryums mit 
H2S04 versetzt und die neutralisierte Losung eingedampft. Es hinter
bleibt ein in AlkohollOslicher amorpher Rtickstand. Aus der mit .i\ther 
versetzten alkoholischen Losung schieden sieh nach einigen Tagen feine 
Kristallnadeln des Samandarinsulfates aus, fUr welches FAUST die For
mel (C26H4oN20)2 + H2S04 berechnete. Versetzt man die wasserige Lo
sung mit Soda oder Natronlauge, so erhalt man die freie Base als sehwaeh 
gelbliches 01. ObergieBt man eine geringe Menge des optisch aktiven 
Samandarinsulfates (aD = - 53,69°) mit konz. HCl und erhalt die Fltissig
keit einige Minuten im Sieden, so farbt sie sich violett und spiiter tiefblau. 

Die Wirkungen des Samandarins betreffen das Zentralnervensystem 
(Steigerung der Reflexerregbarkeit). 1m weiteren Verlaufe werden die 
automatischen Zentren der Med. oblongata (besonders das Atemzentrum) 
gelahmt. Vorher treten als Folgeerseheinungen der Erregung heftige 
Konvulsionen (bei Froschen Tetanus), besehleunigte Respiration, Blut
drucksteigerung und Pulsverlangsamung auf. PHISALIX (r890) be
stimmte die todliehe Gabe des Chlorhydrates beim Hunde zu 0,0018 g 
pro Kilogramm Korpergewicht, wahrend FAUST bei subkutaner Injek
tion des Sulfates schon 0,0007-0,0009 g todlich fand. Er weist auf die 
Ahnlichkeit der Erscheinungen mit den en hin, wie sie bei Saugetieren 
(besonders beim Hunde) bei Lyssa auftreten. 

Das zweite ahnliche, nur schwacher wirkende Alkaloid, das "Saman
daridin" , erhielt FAUST in Form eines sehr schwer lOslichen, schwefel
sauren Salzes, als er, nach Fallung mit Phosphorwolframsaure und der 
Zersetzung des Niedersehlages mittels Barythydrat, die mit H2S04 neu
tralisierte, yom Bariumsulfat abfiltrierte Fltissigkeit stark einengte. Es 
schied sich das Samandaridinsulfat aus der heiBen, noch die Biuret
reaktion gebenden, neutralen Losung kristallinisch aus. Die Analysen 
ergaben die Formel (C2o H 3 ,NO)2 + H2S04 ), Beim Koehen mit konz. 
HCI verhalt sich dieser Korper genau wie Samandarin. Setzt man zu 
der wasserigen Losung des Chlorhydrates dieses Alkaloids Goldchlorid 
hinzu, so fallt die Goldverbindung der Base kristallinisch aus. Die Ana
lyse dieses Golddoppelsalzes bestatigte die obige Formel. Das Samanda-
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rid in scheint im Organismus des Salamanders in bedeutend grol3erer 
Menge enthalten zu sein, als das Samandarin. Das Studium der Zerset
zungsprodukte des Samandaridins ergab, dal3 es sich urn ein Derivat eines 
hexazyklischen, Stickstoff im Kern enthaltenden Kohlenwasserstoffes 
handelt. Bei der Untersuchung des Giftes von Salamandra atra (Alpen
salamander) fand F. NETOLITZKY (1904) eine von ihm "Samandatrin" 
genannte, in Form ihres Sulfates gut kristallisierende, in Wasser schwer 
16sliche Base, deren Zusammensetzung vielleicht der Formel (C2 I H3 7N2 0 3) 
entspricht und die sich von dem Samandarin und Samandaridin des 
Feuersalamanders durch ihre Loslichkeit in Ather unterscheiden solI. 

3. Reptilien. 
1m Vergleich zu dem Reichtum an Hautdrusen bei Amphibien er

scheint die aul3erordentliche Armut des Integumentes der Reptilien sehr 
auffallend. Genauer untersucht sind eigentlich nur die sogenannten 
"Femoralorgane" an der Ventralfla.che bei manchen Lacertiliern, welche 
den an gleicher Stelle vorkommenden, schon fruher besprochenen 
"Schenkeldriisen" gewisser Anuren und Urodelen entsprechen. Es handelt 
sich urn eine von der Leistengegend bis zum Knie sich erstreckende 
Langsreihe eigenartig modifizierter Schuppen am Hinterrande des Ober
schenkels, die bei ma.nnlichen Tieren starker entwickelt sind als bei weib
lichen, am starksten wahrend der Brunstzeit. F. TOLG (1905) bezeichnete 
diese Bildungen als "driisenartige Epidermoidalorgane", "die aus einem 
mehr oder weniger vertieften Epidermisfollikel mit basalem Keimlager 
und einer aus diesem hervorgegangenen verhornten Zellmasse bestehen, 
die in Form einer Warze aus dem Follikel austritt". Gewohnlich ist 
ein solches Organ einer kegelformigen Schuppe eingelagert. Selten liegt 
es inmitten einer Gruppe von rosettenfOrmig angeordneten Schuppen. 
Von einer eingehenderen Schilderung glaube ich hier absehen zu durfen, 
da die Drusennatur dieser Bildungen nicht unbestritten geblieben ist 
und verweise diesbezuglich auf die genaue Beschreibung, welche v. EGGE
LING (I9I4) gegeben hat. 

Den Femoralorganen der Lacertilier reihen sich die morphologisch 
und physiologisch ahnlichen M oschusdriisen der Krokodile an. Diese am 
Unterkieferwinkel gelegenen Drusen waren schon CUVIER bekannt. Eine 
genauere Beschreibung lieferte THOMAS BELL im Jahre I827. RATHKE 
erwahnt in seiner Entwicklungsgeschichte der Krokodile und auch in der 
der Schildkroten ganz kurz das Vorkommen dieser "Kehldriisen". Spater 
hat sich dann A. VOELTZKOW in seiner Biologie und Entwicklung der 
aul3eren Korperform von Crocodilus madagascarensis ebenfalls mit der 
Anatomie dieser Drusen beschaftigt und auch die erste histologische 
Untersuchung geliefert. T ANDLER (IgOI) fand die Drusen bei einem 2 m 
langen Alligator lucius etwa bohnengrol3 und mit einem komplizierten 
Muskelapparat ausgestattet; ein Teil desselben gelangt an das vordere 
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Ende des Drusenkorpers und endet hier, ein zweiter Teil umgreift 
schlingenfOrmig die Druse und endet in einer derselben vorgelagerten 
Hauteinstiilpung, wahrend ein dritter Abschnitt einen zirkularen Ver
lauf urn den Drusenkorper zeigt. Bei der Kontraktion des ganzen Mus
kels wird der Drusenkorper in jene Hautausstiilpung hineingeschoben, 
der Rand derselben wird aber durch die zweite Portion des Muskels 
gleichzeitig zuruckgezogen, wodurch die Druse ausgestiilpt wird und 
ein gelblicher Sekretpfropf an der Oberflache erscheint. Die zirkularen 
Fasern sind dabei imstande, durch ihre Kontraktion das Sekret aus der 
Druse auszupressen. Die stark entwickelte Bindegewebshulle (Capsula 
fibrosa) sendet zahlreiche Septen in den Drusenkorper, der bei jungen 
Tieren von groBen Zellen mit blasigem Kern erfUllt ist. Gegen das Dru
senzentrum hin verandern sich die Zellen, die nun plasmaarmer werden. 
und eine fettige Substanz enthalten. An verschiedenen Stellen kommt 
es dann zur vollstandigen Auflosung der Zellen und damit zur Sekretion. 
Erst spater konfluieren die einzelnen Sekretionsherde und treten mit 
der als AusfUhrgang dienenden Hautduplikatur in Verbindung. Beim 
erwachsenen Alligator konnte T ANDLER immer eine deutliche Membrana 
limitans und eine angrenzende Keimzellschicht nachweisen. In den mehr 
zentral gelegenen Schichten sieht man wieder das Auftreten von Fett
tropfchen und Hand in Hand damit die Entstehung von Interzellular
raumen, so daB typische Riff- und Stachelzellen mit Interzellularbrucken 
und Dermatosomen auftreten. Die Zelloberflache zeigt demnach Ver
anderungen, weIche dem VerhornungsprozeB entsprechen. Die Kerne 
persistieren bis fast an die Sekretgrenze und gehen dann zugrunde; auch 
die verhornten Zellmembranen persistieren im Sekret lange Zeit. In der 
Sekretionssphare sieht man anfangs nur im Kern, spater in der ganzen 
Zelle ganz feine punktchenfOrmige Gebilde von braunroter Farbe; die
selben nehmen an Zahl zentralwarts zu und sind auch im Sekret nach
weisbar. TANDLER halt es fUr moglich, daB sie die riechende Substanz 
der Sekretmasse darstellen. Eigentumlich ist an dieser Druse die Ko
inzidenz zweier Prozesse, die in so bedeutendem MaBe an keinem Organ 
vergesellschaftet vorkommen, der Verhornung und der Verfettung. Die 
einzelnen Zellen verhornen an ihrer Peripherie und verfetten in ihrem 
Zentrum, dabei ist einmal der eine, das andere Mal der zweite ProzeB 
starker entwickelt. Die Druse sezerniert wohl nach dem Typus der Talg
drusen der Saugetiere, also durch Zugrundegehen der zelligen Elemente, 
doch istdie Degeneration mit Verhornung verbunden. (Vgl. hierzu noch 
A. PETIT und F. GEAY.) 

4. Vogel und Saugetiere. 
Den groBten Gegensatzen hinsichtlich der Entwicklung des Integu

mentes und besonders der Drusen begegnen wir bei den Vogeln und 
Saugetieren. Bei jenen ist die Burzeldruse (Gland. coccygeal die einzige 
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Hautdriise. Sie entspricht funktionell den Talgdriisen der Saugetiere 
und liegt iiber den untersten Schwanzwirblen zu beiden Seiten der Mittel
linie im Fettgewebe eingebettet. Die physiologischen Leistungen der 
Vogelhaut erschopfen sich sozusagen in der Erzeugung des Federkleides 
und es steht damit in Zusammenhang, daB, wie schon im erst en Teil 
besprochen wurde, die Haut selbst im Vergleich zu der der Saugetiere 
sehr dUnn und driisenfrei erscheint. Dagegen ist die sekretorische Funk
tion des Integumentes der Saugetiere auBerordentlich stark entwickelt 
und es stellen hier die Hautdriisen nicht nur morphologisch sehr ver
schieden gebaute und auBerst wandlungsfahige Organe dar, sondem sie 
haben auch physiologisch sehr mannigfache Leistungen zu vollfiihren. 
So stehen sie irn Dienste der Warrneregulierung und der Exkretion un
brauchbarer oder sogar fiir den Organisrnus schadlicher StoHe, femer 
vermitteln sie den Schutz gewisser Hautstellen gegen Austrocknung oder 
gegen Feuchtigkeit, die Einfettungder Haare, Lidrander und anderer 
Hautpartien und dienen endlich der Absonderung spezifischer Riech
stoHe und der Milch. Diese groBe physiologische Bedeutung sichem 
ihnen auch ein praktisches Interesse flir den Arzt, da sie infektiOsen 
und anderen Erkrankungen, sowie entwicklungsgeschichtlichen Ent
artungen unterworfen sind. Eine weitere Bedeutung fiir die Phylogenie 
und Rassenkunde des Menschen ist besonders von SCHIEFFERDECKER 
betont worden. 

Urn zu einer richtigen Auffassung der Hautdriisen der Saugetiere zu 
gelangen, erscheint, wie schon SCHAFFER (r925) betont hat, eine ver
gleichende Betrachtung unerlaBlich. "Wie allgernein bekannt, unter
scheiden wir beim Menschen zwei Arten von Hautdriisen, die gewohn
lich als SchweifJ- und Talgdriisen bezeichnet werden. Das unbestrittene 
Vorkommen dieser zwei Driisenarten reicht noch nicht roo Jahre zuruck. 
Noch r826 hat EICHHORN das Vorhandensein von Talgdrusen geleugnet 
und die Haarbalge flir die Absonderung des Hauttalges verantwortlich 
gemacht, bis sie E. H. WEBER (r827) uberall mit Ausnahme der Planta 
und Palma als traubenformige Balge nachgewiesen hat. Die SchweiB
drusen wurden erst von PURKINJE entdeckt und r833 durch seinen 
Schtiler WENDT naher bekannt gemacht. Diese zwei Driisenarten sind 
beim Menschen so scharf voneinander in Form, Lage, Entwicklung, Bau 
und Sekretionstypus verschieden, daB man die Unterscheidung ohne 
wei teres auf die Tierreihe iibertragen hat und gewohnt ist, hier schlecht
weg jede Hautdriise, die nicht Talgdriise ist, als SchweiBdruse zu be
zeichnen, ein Vorgang, der zu ganz falschen Vorstellungen flihren muB. 
Man erkannte aber bald, daB nicht aile SchweiBdriisen SchweiB abson
dem und KOLLIKER hat schon r850 darauf aufmerksam gemacht, daB 
die Achselhohlendriisen Fett und eine N-haltige Substanz in groBen 
,Mengen liefem, so daB ihr Sekret mehr dem Hauttalg ahnlich ist. Man 
versuchte daher, an Stelle der physiologisch auf die Art des Sekretes 
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begrundeten Definition eine morphologische zu setzen und bezeichnete 
die SchweiBdrusen als Sehlaueh- oder tubulOse Driisen oder wegen der 
knauelformigen Aufwindung der Schlauche wohl auch als Knaueldriisen 
(Gland. glomeriformes). Die Talgdriisen wurden acinose genannt, wobei 
man unter Acinus die einzelnen beerenformigen Aussackungen der Dru
sen verstand. Der Ausdruck wurde von FLEMMING aus guten Grunden 
durch "alveolar" ersetzt, so daB man die Talgdrusen auch als "alveolare" 
bezeichnet. Aber auch diese auf die Form gegrundete Unterscheidung 
erwies sich nicht als ausreichend, denn einerseits gibt es bei manchen 
Saugetieren (Maulwurf) schlauchformige Talgdrusen, andererseits ein
fach sackformige oder alveolare SchweiBdrusen (Fledermause, Beutel
tiere u. a.). Also weder die Natur des Sekretes, noch die Form der Haut
drusen ist maBgebend, wohl aber der feinere Vorgang bei der Sekretion, 
der ja, worauf HARMS schon 1868 aufmerksam gemacht hat, an die Natur 
der Drusenzellen gebunden ist. Daher hat RAN VIER (1887) die SchweiB
drusen als merokrine, die Talgdrusen als holokrine unterschieden, d. h. 
erstere sondern ihr Sekret so ab, daB die Zellen in ihrem Inneren ein 
Vorsekret ausarbeiten, das sie dann ausstoBen, ohne selbst zugrunde zu 
gehen. Dieser Vorgang kann sich an einer und derselben Zelle ofter 
wiederholen. Die Talgdrusen dagegen bilden ihr Sekret durch Umwand
lung (Verfettung) von Zellen, die dabei zugrunde gehen und abgestoBen 
werden, so daB ein fortdauernder Nachschub von Zellen notig ist und 
daB Drusenepithel notwendig ein geschichtetes sein muB. Die von 
BRINKMANN (1912) gegen diese Einteilung vorgebrachten Einwande halt 
SCHAFFER nicht fUr stichhaltig und die von ihm vorgeschlagene Unter
scheidung der Hautdrusen in solche, welche Muskeln in ihrer Wandung 
besitzen (Gland. museulatae) und solche, die derselben entbehren (Gland. 
immusculatae) ist deshalb nicht brauchbar, weil es zweifellos dem SchweiB
drusentypus zuzurechnende Hautdrusen gibt, die keine Muskeln be
sitzen. Von mancher Seite ist auch die Beziehung der TaIgdrusen zu 
den Haaren in den Vordergrund gestellt worden, so daB man sie schlecht
weg als Haarbalgdriisen (HENLE [184IJ) oder, wie es SCHIEFFERDECKER 
(I922) tat, aIs Haardriisen bezeichnete. Nun sind aber schon lange TaIg
drusen ohne jede Beziehung zu Haaren bekannt (an der Eichel, der Vor
haut, Warzenhof, Lippenrot, die MEIBoMschen Drusen), andererseits hat 
man eine innige, genetische und in der Regel auch topographische Be
ziehung gewisser SchweiBdrusen zum Haar erkannt, so daB man diese 
ebenfalls als Haardrusen bezeichnen muI3te (SCHAFFER). Ganz wesent
lich wurden unsere Kenntnisse der Hautdrusen der Saugetiere durch die 
umfassenden Untersuchungen von SCHIEFFERDECKER (\. c.) gefOrdert. 
Er stellte fest, daB die SchweiBdrusen des Menschen in zwei volIkommen 
verschiedene Arten zu trennen sind. Schon KRAUSE (1844) und ROBIN 
(1845) haben in der Achselhohle und letzterer auch in der Leistenbeuge 
SchweiBdrusen besonderer Art erkannt und KOLLIKER hat, wie erwahnt, 
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die Fettabsonderung der ersteren und die besondere Stellung der schlauch
Wrmigen Drusen im auJ3eren Gehorgang der sogenannten Ceruminal
drusen betont und sie yon den gewohnlichcn SchweiJ3drusen abgetrennt. 
Analoge Drusen findcn sich heim Mensch en auch in der Aftcrgcgcnd, 
wo sic von GAY (1871) als Zirkumanaldriisen bezeichnet wurden,dann 
im Augenlid (:\loLLsche Drusen) und an einigen anderen Stellen. SCHIEF
FERDECKER hat die Zugchorigkeit aller dieser Drusen zu einem wohl
charakterisierten Typus crkannt, der durch relative Grijl3e, Windungs
art, besonders aber durch den morphologischen Vorgang bci der Sekretion 
von dcr beim ,:v[enschcn iiber den ganzen Korper \'Crbreitetcn klcincn 
Schweil3driisenart untcrschieden ist. Da fiir die Einteilung der Haut
driisen weder das Sekrct, noch die Form, noch die epitheliale :\Iuskulatur, 
sondcrn nur der morphologische Charakter der Sekretion verwendbar 
ist, hat SCIlIEFFERDECKER jene grol3en merokrinen Schlauchdruscn aIs 
apokrine, die kIcinen typischcn Schweil3dri.'sc:1 aber aIs ekkrine be
zeichnet. Dicse bildcn dichte Knauel; der Ausfiihrgang mundei kork
zieherartig gewunden, die Epidermis durchbohrcnd, stets frei an ihrer 
Oberflache. Sie sondern aus ihrcn unver~indcrt hlcihcnden Zellen ein 
wasseriges Sekret ab, die Zelle wird hierbei nicht durch AhstoDung cines 
Zcllteilcs YerkIcinert. Die apokrinen Driisen sind fast stets dickere 
Schlauche, die auch wenig gcwundeIJ, sogar gerade sein k6nncn oder 
ampullenf6rmig erweiterte Sackchen uarstellen. Wenn sie Knauel bilden, 
sind diese locker und mit viel Bindegewebe vcrsehen. Dcr Ausfiihrgang 
ist stets und oft erheblich enger aIs der Driisenteil und miindet in der 
Hegel in einen Haarbalg. Die Zcllen werden bei der Sekretion durch Ab
stoBllng eines Teiles ihres Kiirpers verkleinert. Die groDe Bedeutung und 
Sonderstellung dieser apokrinen Drusen wird aber erst recht dcutlich, 
wenn man ihr Vorkommen und ihre Rolle hei den yerschiedencn Sauge
tiergruppen betrachtet. Da tritt uns zunachst die schon yon SCHIEFFER
DECKER betonte Tatsache entgegen, daB die soge,wnnten Schzf'eifJdriisen 
der niederen Siittgetiere aussc11IiefJlic1z dem apokrinen T)'pus ange/zorcJI, 
wiihrend die ekkrinen verlzaltnismiifJig spilt, d. lz. bei lzo/zer entwickelten 
Siiugetieren an ganz beschriinkten Stellen, in reic1zlic1zcr Entwicklung aber 
erst bei den Prima ten all/treten. Einc zweitc, schr auffaIIende Erscheinung, 
welchc uns die vergleichcndc Untersuchung lchrt, ist die Tatsache, daB 
die Hautdrusen vidfach eigentiimIiche Anh~iufungcn odeI' Gruppierungen 
bilden, die als Hautdriisenorgane seit Iangem bekannt sind. Entweder 
handcIt es sich urn scharf begrenzte, unter die Haut reiclwnde, schcinhar 
einheitliche Organc, die nur einl'll meist c\'stenartig erweiterten Aus
fiihrgang besitzen oder urn dichtcre Ansammlungen yon Hautdruscn, 
die mit vielen Ausfuhrgangen <msmiindcn. Die MchrzahI diesel' Haut
drusenorgane bcsteht aus cineI' Vergesellschaftung von SchweiB- und Talg
drusen in sehr wechscIndem Mischungsverhitltnis. RmXK~L\XX (1911) 

hat geglaubt, daB es anch Organc giht, welche nur aus SchweiBdriben 
Ergebnisse der Hiol(1,lde YI. 
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hestehen, nicht aber solehe, die nur aus Talgdrslit>n gcbildet werden. Er 
hat daraus weitgehende Schli.isse auf die SteHung dcr Schwei13drlisen ge
zogen, indcm er sie als die "prinzipalen" Elemcnte der Hautdrliscn
organc auffao~cn zu miissen glanbtc. Auch von anderer Scire wurdt' 
den Schwei13drliscn cine .\rt prinzipaler Stellun[! zugeschrieben. Nach 
GEGENBAUl{ LInd :\IAuRER sollten sic namlich die ursprlinglichen Haut
drlisen, cine vpn den Amphibien her vcrcrhte Form sein, also ein hoheres 
phylogenetisches Alter hesitzen, wahrend die Talgdrlisen Neuerwerbungen 
der Stiugetiel'e ohne phylogenetische VorHinfer in del' Wirbeltierrcihe 
darstellen sollten. ~r..l"l·HER hat sic daher ausschlicl31ich als Hilfsorgane 
der Haare aufgefaBt, dcrcll l:ntwicklung stets an die .\nlagc der letztcrcn 
gebunden sei. 

Der Auffassung BHI:\K:\IAN:\S ist durch den Nachweis von Drlisen
organen, die nur aus T,>jgdriisen hestehen, der Boden entzogen worden. 
Entgegen der Lehre \'0,1 GEGE:\IL\l'R und ;\IACRER wurde SCHAFFER 
durch seine Untersuch'mgen dn Hautdriisenorgane '1:11 der Annahme ge
fiihrt, daB die TalgdrUst>n die phylogcndisch alteren Gcbilde sind. Er 
macht dafUr einmal die Tabach(' gelt('l1cl. "daB auch bei niederen Wirhcl
tieren drUsenartige Bildungen vorknmnwn, die nicht nur im Bau, SOI1-

dem auch im Sekretion~typus groBe Ahnlichkeit mit Talgdrlisen haben. 
Sic konnen, wie dicse, siickchcn- oder alwolenartige Gebilde mit ge
schichtctem Epithcl darstellell, in den en tlnrch Cmwandlung und Aus
stoBung ganzer Zellen, "bo nach holokrin(,111 Typus, ein Sekret nach 
auLlen bcfordcrt wird. Hicrher geh(iren die Schleimsiickl' der Myxinoiden 
und yicllcicht auch gcwi,;se drliscnartigc Bil<lungen lwi manchen Kno
chenfischcn (vgl. B. D. REED), dann die sogenannten Schcnkeldrlisen 
der Lacertilier, die Zllr Zeit dl'r Brun,;t ganze Zellpfropfe ausstoJ3en kon
nen, die :\loschus- lind Analdrlisen dcr Krokodile, elie Kloaken- und 
StinkdrUsen einiger Srhildkroten, eli,· Biirz(·lclrlise der Vogel, die <luch 
ein fcttreiches Sekret absondert" (SCHAFFER). Aile diese "polyptychen" 
Drlisen (so nennt SClL\FFER di<' holokrinen DrUsen mit geschichtC'tem 
Epithel im Gcgcllsatz zu den Driben mit f'inschichtigem Epithel yom 
Typus der SchweiJ3driisen, die er als .. monoptyche" bezeichnet). Weitere 
GrUncle ergeben sich aus cinN vergll'iclll'nden l!ntcrsuchung der Talg
driisen hci yerschiedenen S;iugeticrcn, zu der wir l111S jetzt wenden. 

A. Die Ta Igdriisen. 

a) Topographic. 

Heim l\lt'nsciwn sind alveoHire, holokrine (polyptychc) Drlisen, welche 
clen der Einfettung cler Hallt diencnden Hamtalg produzieren, liber die 
ganze Ki:irperoberfHiche, soweit sic behaart ist, wrbreitet. Unabhiingig 
\'on Haaren findcn sic sich in den kleinl'n Schamlippen, yereinzclt auch 
am innercn Blatt der Vorhaut unci in der Glans penis, in der Bant der 
Brustwarze und im roten Lippenrande. Die Anlagen der den Haaren 
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zugcordnetcn Talgdrusen cntstehcn schon sehr fruh als scitIiehc Aus
:iaekungcn dcr au13crcn Wurzc1sehcidc (Abb. 23 und 24) auf der hinteren 
Scitc des Haarbalges. Untcr Cmsttinden kann ein ganzer Kranz solcher 
Drusen den Haarbalg umgehen; in solchem FalIe liegcn die verschiedenen 
Ausmundungen aueh an vcrsehie
dencn Seiten des Haarbalges. Die 
Talgdrusen sind an versehiedcnen 
HautsteIJen von weehsc1nder GroBe 
und Gestalt (BAUER [r894J). Am 
Kopfhaar sind sie um so kleinl'f, jc 
mehr Platz das Haar sc1bst cin
nimmt. Sie liegen bei gut behaartem 
Kopf z\visehen den FolIikeln als 
LingIiehe Sehlauehe dem FolIikel 
cntIang, zu dem sie gchoren. B.-\UEI{ 

(I. c.) hat die Form dicser Druscn
gruppen mit Hilfe der BOH:\schen 
PlattenmodelIiermethode festgc
:itelIt, desgleiehcn ihrc Bczichllng('n 
zum eIastisehen Gewebe der Cutis 
und zum Muse. arrector pili. Die 
Druseneinheiten sind in der Minder
zahl flasehcnfOrmig (tuboalvcotirl' 
Einheiten), meist aber beercnformig 
(ah'coHire Einheiten). Sic munden 
mit kurzen Halsen in den gemein
:iamen Ausftihrgang, der zum Haar
foIIikcI flihrt. Beim A usfalIen der 
Haarc bleiben die Driisen erhalten. 
_-\.n den Haargrenzen, \vo die Haare 
auf kurzem Gebiet in die Lanugo 
cler unbehaarten Haut ubergehen, 
werden die Driisen groJ3er. Am 
Gesicht (Nase) erreiehen sic tratz der 
E,leinheit der FoIJikel eine auGer
ordentliehe Entwieklung. Aueh die 
Drusen an den Barthaaren sind reeh t 
graB. Am Halsundoben an der Brust 
sind die Talgdriisen sehr graB und 

" 

" 
It" 
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_\bb. 2:). J-Iaaranhgt, lind Bt'.L;inn dt'r l'apillell
hildllllg- (5 mona tiger lllen .... chlidH'r Emhryo) P 
Papilk:;: Haarzwit'ht·!: i-~t' innere \\'urzelscheid{'; 
a~" iiu!3erc \\·urzt·l .... c1lt'id{': 11;' Ibarh{'d; a An-
iag:(' des i\IU .... l·. <lrr('ctor: d Anlagt· einef Talg
driise; Ita jungc lIaaranb.I..!;(· ; Its Haarschaft; c 
!~trat. corneum; l.: H;wrkanal. (\";Ich Sl'I/\FFFR.) 

radiarum die Follikel angeordnet. Am Untersc11cnkel fand sie PI!\KUS d<;l
gegen sehr klein. AuBer den regelmMJigen Talgdrusen an jcdem Haar 
gibt es noeh eineAnzahl anderer, clie unregelmii/3ig, einzeln his zu ganzen 
Beeten, fUr das blof3e Auge siehtbar yorkommen. Die Stellen dieses Vor
kommens sind die haarlosen Schleimhautoffnungen des Korpers: Anus, 
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GenitalOffnungen, :\lund. Hil'rher sind auch die :'IIEmm!schen Drusen der 
Augenlider zu rechncn. AufJerdem triigt die l'vIammilla und der Warzen-

Abu. 24. lla:lrwllrz{'! eil1l'~ \'oll \-(·~t"ti('H·11l1(·1l Jia;lrt's mit ':\Iu~c. arrector (a) unll Tal.L;:llriise (d) illl 
L~ingsschllitt. c Strat. cornt'Unl: lit ;O-;trat. ~I;dpi!.:'hii; sr ~tr:lt. rcticulan· ; s( Strat. subctlt:UH'UIll; /' l'a
pille j :; Haarzwil·bel j m,' iiuBt'f(': i:.' il1lH'n~ \\·t1r1.e\ :-;{" hl'idl': liS 1 faarschaft; Ilb bindegc\\'chi!.:"t'r I twr-

hah.!: t L!llt!;('llti:li ;lllt!;t'schnitkl l(, Jbarwur7.t~1. (Xarh SClI:\FFER.) 

hof zuweilen solchc Drusen ("jrcie, tl. h. Izaarlose Talgdriise1t"). 11m: 
lokalen Ubergange zu Anhangen mehr oeier weniger stark ausgebildeter 
Haare deuten darauf hiD, dal3 sic aueh da, wo die Haare fehlrD, doch als 
Reste des Follikelkomplexes aufgefal3t werden mussen (PIXKl'S). Zu-
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weilC'n ist das Lippenrot der Oberlippe vollig bedeckt mit kleinen, gclb
lichweilJen, rundlichen Knotchen. KOLLIKER (1862) fand sic unter 
50 Fallen 46ma1 (vgI. auch LIEP:\IA~!\ [1901J). A. MARGOLIES U. F. 
\VEIDMA~:-'< (1921) fan den sic yom Alter von 2 Jahren an, von 10 bis 
24 Jahren gut entwickelt, zwischen 30 und 75 bei mehr als 3/4 aller 
11enschen. Die Ausbreitung dieser Oberlippentalgdriisen kann auf dell 
mittleren Lippenburze! beschrankt sein und sich mehr oder weniger auf 
die ganze Lippe ausdehnen. An der Cnterlippe sind die freim Talg
drusen seltener in grol3er Zahl ,·orhanden. Bisweilen finden sich solche 
in Form gelblichweil3er Kiknchen auch an der Wangenschleimhaut am 
.llmzdwinkcl (v. SCIICM.-\CIIER [1924J). Am Priiputium sind sie selten, 
bilden aber manchmal comedonenartige Talgzapfen. Zuweilen sieht man 
hier nur gewundene Schlunche, deren Deutung zweifelhaft bleibt (TY
sO:-.<sche Driisen; vgI. E. SAALFELD [1899J). Das Vorhautsekrct (Smegma) 
ist im allgemeinen keine Drusenabsonderung, sondern wird von ver
fetteten abgestol3enen OberfHichenepithclzellen gebildet. Rei vielen 
~agern aber sind hier typische Talgdrusen entwickelt. Das Wiesel 
(putorius nivalis) besitzt an Stelle solcher apokrine Schlauchdrusen, 
welche am vorderen H.ande des Praputialsackes, aber nicht in diesen 
ausmtinden, eine Einrichtung, wie sie auch vom Hunde und einigen 
anderen Haussaugetieren bekannt ist. Beim \Viese! ist das ganze innere 
Vorhautblatt mit tiden Falten und dic~e mit reichlichen Aussackungen 
versehen, so daB an Durchschnitten das tauschende Bild einer zusammen
gesetzten Talgdruse entstcht (J. SCHAFFER [1925]) (Abb.25). Das aus
kleidende Epithel ist im Gegensatz zu dem gewohnlichen Verhalten nicht 
vcrhornt, sondern ein geschichtetes Pflasterepithel, dessen oberflach
liche Zellen abgestoBen und als "Sekret" nach auf.len befOrdert werden. 
Diese Zellen zeigen alle Stufen der Kerndegeneration, doch fchlen Fett
tropfchen ganz. Es handelt sich also hier urn cine holokrine Sekretion 
einer in die Tiefe versenkten, abgdinderten HautfHiche, die durch ihre 
Uippchenbildung schon unverkennbar cine grof3e Ahnlichkeit mit einer 
cchten Talgdruse erkennen lant. Die Art der Absonderung steht viel
!eicht nur mit der Bildung von Smegma in Beziehung, ~luf deren Analogie 
mit cler Talgdriisenfunktion schon Ki)LLIKER hingewiesen hat. Auch die 
Bildung der Vernix caseosa konnte zum Vergleich herangezogen werden. 
Denkt man sich beim Wiesel die zur Abstol3ung gclangenden Zcllen ver
fettet, dann ware die Analogie mit der Tatigkeit von Talgdriisen cine 
vollkommene. SCHAFFER, dem nur im Herbst erlegte Tiere vorlagen, 
halt es fUr nicht unwahrscheinlich, daB zur Zeit der Brunst die Zellcn 
wirklich verfetten wie echtc TalgdriispnzelIen, so dal3 dann der Pra
putiaIsack den Charakter ('ines Duftorgancs annehmen k6nnte, urn so 
mehr, als nach LEYDIG beim Biber, bci dcm an Stelle von Talgdrusen 
die ganze Innenflache der Vorhaut ein Sekrct aus fettig degenerierten 
Zellen, das Castoreum, Iiefert. Beim 1Ienschen ist auch der After, be-
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sonders bei ;'Hinncrn , oft yon groBen TaIgdrtisen ("paraproktisclle Drii
sen") umgeben , die in ihrcn erweiterten Ausftihrgangen viclfaeh dieke 
TaIgpfropfe erkenncn lassen. Bei Saugetieren wurden aIs "Analdrzlsen" 
sehr versehicdenartige DrtisenbiIdungen bezeichnet, weIche bilateral 
symmetriseh zu beiden Sci ten des anaIen Darmendes gelegen sind und 
sich meist als hohI oder bIasehenfOrmig ('rwiesen, weshaIb sic aueh ab 

b 

Abb. 2 5. a Aus ('int'm Llllgssc hnitt durch das illlH.' rc 
Yorilautblatt \'Olll \\"it'set. /~. da ~ dt'l1\ ()rificiulll zu~e ~ 

wl'ndetc Epithe1. hEine a !n'u!t-n;\rtiCt, Hucht a us delll 
(Juerschnitt durch lias inllt'rt ' \'orh:ltlthbtt cinL" ~ \\' ie-
!wls; starkt· EpitlH·b.bschilft' rull .l!. (:'\;ll·h Snf.\l'FEIL) 

Analhlasen, -s~ieke oder -beutd 
benannt wurden. Beim 111a1l/

wllr! besehreibt LEYDIG (1850) 
einen mikroskopiseh einheitlieh 
crseheinenden paarigen Drtiscn
kiirper zu beiden Sci ten des 
Penis, der aber nieht hohl ist, 
sondern sieh aus zwei ganz ver
sehiedenen Bcstandteilen Zll

sammensetzt, cinem gelblieh
weil3en gdappten und einem 
kleineren von grauer Farhe, der 
einen faeherformigen Bali zeigt 
und fetthaltige Zellen cin
sehlid3t. Naeh M. HAL'THER 

(1904) sindclie AnaIdriisen beim 
Maulwurf Talgdrtispn mit Haaren. GROSZ (1905) sprieht dem grauen An
teil den Charakter ciner Sehleimdrtise Zll. Bei Hasen und Kaninchen findet 
sieh zu beiden Seiten des Penis (hz\\' . cler Klitoris) cine haarlose Stelle mit 
zwei ganz versehiedenen Arten von Driisen: enorm entwiekeltc Talg
drtisenund unter diesen andere, die aus verastelten Schlauehen bestchen. 
Naeh LEYDIG stellt jcne haarlose Stelle einen weit offenen Analbeutel 
dar. RAUTHER unterseheidet Priputialdriisen, Inguinaldrtisen und AnaI-



Vergleichende Phvsiologie des Integuments der Wirbeltiere. 503 

drlisen, die blischelweise in einen erweiterten Haarbalg mlinden. Die 
librigen Drlisen gruppieren sich urn das yon LEYDIG beschriebene haar
lose Feld, welches sich als eine Art Tasche jederseits neben dem Penis 
cinsenkt und von stark verdickter Epidermis bedeckt wird. Die In
guinaldrlise setzt sich zusammcn aus eincr Drlise von tubulOsem Bau, 
der am oberen Ende die Glandula inguina lis sebacea anliegt, eine machtig 
cntwickelte Talgdrlise mit Haaren. Jederseits dem H.ektum dicht an
liegend finden sich dann die Analdrlisen, aus gewundenen, stark ver
astclten Schlauchdrlisen bestehend (Schweil3drlisen ?). Bei iVI us deC1l
manltS fand GROSZ (1905) um den Analteil des I(ektums groHe Talg
drlisenanhaufungen, teils frei, teils an Haare gebunden. Nach !(AUTHER 
soll Mus eine einheitliche braunliche Analdrlise besitzen, w~ihrend DIS
SELHORST (1904) die Analdrlise bei -"Hiusen aus Talg- und spezifischen 
Drlisen bestehen lai3t, womit tubuliisc, den SchweiI3drlisen ahnliche ge
meint sind. Beim Meerschweinchen mlinden machtig entwickelte Talg
drlisen, die zum Teil keine Beziehungen zu Haaren erkennen lassen, in 
cine Tasche zwischen AnalOffnung und Praputium ein. Dieser Perineal
sack mlindet jederseits knapp vor dem Rcktum mit einer feinen Offnung, 
aus der sich hei Druck schmieriges, stark riechendes Sekret entleeren 
Ial3t. Beim Hunde befindct sich seitlich von der Aftermlindung etwas 
ventral von der ?liittellinie, jederseits ein enges, stecknadelkopfgroI3es 
Loch, das durch einen sehr kurzen Gang in je einen hasclnuI3grof3en rnnd
lichen Blindsack (Analbcutcl) Whrt, der sich zwischen Schlcim- und 
:\Iuskclhaut einschieht und einen Durchmesser von 20--25 mm besitzt. 
Er stellt cine Einstlilpung des Integumentes dar, in deren Wand Drlisen 
eingclagert sind, welche cine gelbbraunliche, schmierige, unangenehm 
riechende, sauer reagierende Masse absondern. Um die Afteroffnung 
findet sich ein fast haarloser, geri)teter Hautwulst, in swelchem neben 
groBen Talg- und SchweiBdrlisen gewaltige azinose "Zirkumanaldriisen" 
vorkommen (SIEDAMGROTZKY [I875J). Aul3erdem Eegen beim Hunde 
und Schwein am Dbergang der Hektal- in die Analschleimhaut trauhen
formige DrUsen (G. HERRMANN [I880J und W. ZIM~lERYrANN [1904n. 
L. :\IU.DENOWITSCH (1907) untersdwidet neben den Analsacken I. die 
"eigcntlichen A naldriisen" lind versteht darun ter die von SIEDAMGROTZKY 
enideckten Drlisen, die beim Hunde ein fettiges Sekret ahsondern sollen, 
~. die "Zirkztmanaldriisen" , 3. in der Wand der Analsacke gelegene 
zusammengesetzte tuhulOse Drlisen yom Typus der SchweiBdriisen und 
4. um die Ausflihrgange der Analsacke angeordnete Talgdriisen. Dieser 
Darstellung hat sich auch ELLENBERGER (19II) angeschlosscn. J. 
SCHAFFER (1924) betont noch, daB groBe apokrine Schweil3drlisen 
(ZIMMERMANNS Zirkumanaldrlisen) und. typische Haarbalgtalgdrlisen 
sich auch aul3erhalb der Analbeutelwand rings urn den After finden. Bei 
Herpestes beschreibt DISSELHORST (1904) die Analsacke als Analdrlisen. 
Er fand nur Talgdrlisen, "welche aber in ihrer Form von denen der Haut 
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ganz erheblich abweichen. Bei JI ephitis 11lephitica beschreiht BLACl(
:\L\':\:\ (19II) die um die Analblasen gclegenen und in sic miindenden 
StinkdrUsen als verzweigt schlauchfijrmigc Driisen. Daneben unter
scheidet cr noch andere Analdriisen, und zwar modifizicrte SchweiB
drUsen und eeMe ZirkuJ1/analdriisen, ahnlich denen beim Hunde (stark 
erweiterte TalgdrUsen, d.ic auBen den Analring umgeben). Sic sind 
grol3tr und stilrker wrzweigt als typische Talgdriisen und mUnden 
nicht in Haarfollikcl, die hier fehlen, sondern frei in Hauteinsmkungen, 
die von der yerhornten Epidermis ausgeklcidc1 werden. (Ulwr die ent
sprechenden DrUsenbildungen bei primitiwn Saugetieren verglciche die 
Zusamnwnstdlung bci SCll.\FFER, I. c.) 

Bei manchen Siiugetien'n zeigen die paraproktischen DrUsen ganz 
iihnliche Bam-erhtiltnisse wie die PraputialdrUsen beim Wiesel. So 
mUnden bci einigen Beutcltieren (Halmaturlls, Didelpln's, lHetaclzirtls) 
zwei paarige, eiformigc DrUscnki5rper mit dncm engen Aushihrgang in 
dm Analkanal. Sic zeigen an der Obcrfhiehe einc lcichtc Uippehenbil
dung und werden im Inneren von einem gesehiehteten Pflastcrepithd 
ausgekleidct, dcssen Zcllen an cler dent Lumm zl1gekchrten ObcrfHiehc 
masscnhaft als "Sekrct" abgesto13en werden. Dabei konnen sic auUm 
cine Vcrdichtung erfahren oder, wie bci lvletachirus, verfetten. Die peri
phere Uippehcnbildung wird clurch Einstrahlen hoher bindege\\'cbiger 
Papillen bedingt, Uber wdehen aber das Epithcl cine einheitliehe Masse 
hildet, so daB wir aueh hicr zweifellos nur einm in die Tide versenkten 
umgeimderten Epithdbezirk vor uns haben, der niebts mit Haaren zu 
tun hat (SCHAFFEH). Hier wiire auch noeh die "Ke1zldrt'ise" einer aus
landischen Fleclermaus plolossus nasl/tus) zu ('[wiihnen, die SCHAFFER 
untersuchte. Am Quersehnitt sieht man eine I<incknzone aus apokrinen 
SchweiBdriisen, welche cinen Kern umgibt, der aber nicht aus Talg
driisen bestl·ht, sonclern aus saekehl'I1f6rmig eingestiilpter, reich ge
falteter Epidermis, deren olwrflachliche Zellen Yl'rfettcn und als Sekret 
abgestoBl'I1 werden. DaB auch die voll entwickclte Epidermis noeh im
stande ist, freie Talgdriisen 'Unabfliingig von Haaranlagen zu crzeugen, 
wurde von RIBBERT (1904) experimentell nachgewiesen. Er kratzte an 
der Inncnfiaehe des Kaninchl'I1ohrcs in Zwisehenr~iumen von 3-4 Tagen 
die Epidermis in eincm Bczirkc yon '/2-1 cm Durchmesser mit dem 
.:\Iesser ab, so daB das blutende Corium bloHiag. Bei der H.egeneration 
des Epithl'is zcigte sieh clann, daB im Laufe der Zeit im Bereiche des ab
gekratzten Feldes zahlreiclze TaZgdriisen nell entstanden. Yom H.ande des
selben wachst clas Epithel liber die \Yundflaehc und bildet nach abwarts 
kleine Zapfcn, die sich bei wiederholter Abkratzung (bis zu 20mal) zu 
Talgdriisen umformcn. Die vorbereitenden Zapfenbildungen entstehen 
nur in den ersten Anfangen durch ein Tiefenwachstum des Epithels in 
die oberfHichliehen LUcken des Binclcgewebes. Die spatere betraehtlichc 
Verlangerung beruht darauf, daB die Zapfen in sich, und zwar dadurch 



Vergleichende Physiologie des Integuments der Wirbeltiere. 505 
._------

gcdchnt werden, daB ihre Fu/3punkte fixiert sind und daB durch Wuche
rung des Bindegewebes die Epidermis nach oben gedrangt wird. So tritt 
im Epithel cine wachstumslOsende Entspannung ein. Zu den freien, 
nicht an Haare angeschlossenen Talgdrtisen gehoren beim Menschen auch 
die der Labia minora und die }IEIB(nIschen Driisen (Lidtalgdrusen). 
P. HECHT (1914), der die ersteren neuerdings eingehend untcrsuchte, 
konntc die Angabcn altcrer Autoren (KULLIKER [18S0j, STOHR [1912J, 
LEBRA)1 [1914J) im wcsentlichcn besUUigen. Sic entwickcln sich post
embryonal, und zwar in den ('rsten Lebensjahren (yom zweiten bis zum 
sechsten Jahre) und nehmen in der Puhertatszeit an Zahl und GroBe zu. 
Es treten zunachst Epidermiszapfen auf, die anfangs ohnc weitere Diffe
renzierung sind, spater aber sehr mannigfache Formcn darstellen. 
Dic MEIBOMschen Druscn yerlaufen einander parallel unter der Con
junctiva palpebrae bis zu ihrer :\li.indung am Lidrand. 1m Obcrlid sit zen 
etwa 30, im Untcrlid etwas weniger. Sie bestehen aus cinem langcn 
epithclialen Gang, in dcn von allen Seiten dic einzdnen gclappten Drusen 
einmunden. Bei Tieren zeigen diese Drusen noch deutliche Beziehungen 
zu Haarfollikeln (Jgel, Centetes, Ygl. EGGELING [1903J). 

Gegcn die ausschlie13liche Bedeutung der Talgdrtisen als Hilfsorgane 
der Haarc spricht auch die yon SCHAFFER (1923) aufgedeckte Tatsache, 
daB die Talgdrtisen in manchcn hillen eine Cmwandlung in ganz eigen
ttimliehe, bishcr unbekanntc Driisenformen erfahren, fUr welche cine 
neue Bezeiehnung eingeftihrt werden mu/3te. Hierher gehoren gewisse 
Zirkmnanaldriisen des Hundes und der Katze, die Violdri,ise des Fuchses, 
die Brunstdriise der Gemse und wahrscheinlieh aueh noeh andere Du/t
organe. Es handelt sieh dalwi um Driisen yom auBeren Hahitus der 
Talgdrusen, die aber nicht nach lzolokrinem, sonilern nach merokrinem 
Typus sezernieren. Die Zellen verfettcn nicht, ~ondl'rn ergieBen in ein 
zwisehenzelliges Sekretrohrchensystem ein seroses Sekret, etwa wie die 
Galle in den Gallcnkapillaren abgeschieden wird, weshalb SCHAFFER 
(1923) diese Drusen als solche von "lzepatoidem Typus" bezeiehnet hat. 
Dieses Sekret kann niehts mit der Einfettung von Haaren zu tun hahen, 
sondern ist wahrscheinlieh Tr~iger eines Duftstoffes. Diese Drusen lassen 
;;ieh nieht mehr in die yon SCHIEFFERDECKER aufgestellte Einteilung 
der Hautdrtisen unterbringen. Wir mUssen au13er dem Sekretionsmodus 
noch einen anderen Faktor berucksiehtigen und das ist die Anordnung 
cler Driisenzellcn im sl'zernierenden Abschnitt. Bisher hatte sieh der 
ekkrine und apokrinc Drtisentypus mit cler einschichtigen Anordnung 
cler Drtisenzellen, wie sic sieh z. B. in den Schwei13drusen findet, der holo
krine mit einer Schichtung des Epithds, wie sie die Talgdrusen zeigen, 
gedeckt. Nunmehr hat SCHAFFER Driisen mit geschichtetem Epithel, 
die nach merokrinem Typus sezernieren, naehweisen konnen. Er teilt 
claher die DrUsen in 1Ilonoptyche und polyptyche, zu welch en auch die 
Leber gerechnet werden kann. Erstere kiinnen ekkrin oder apokrin, 
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letztere holo- odcr merokrin sezernieren. Sogar mcro-holokriner Typus 
scheint in gewissen Fallen yorzuliegen. Es wire! auf diese Driiscnformen 
spater noch bei Bcsprcchung dcr SchwciBdriisen zurUck zu kommen sein. 

Was nun die tvpisc/len Talgdriisen der belzaarten Haut der 5'-iiltgetiere 
betrifft, so zeigen e!iesdben bei verschiedenen Arten eine sehr vcrschic
dene Entwicklung. 1m allgemeinen gilt auch hier die Regel, daB ihre 
GriiBe im umgekehrtcn Verhaltnis zur SUirke des zugehorigen Haares 
steht. Die Richtigkeit tlieses Satzes ist mehrfach bestritten worden. 
So soli nach HOFMA:\:\ "sehr dichtcr Haarwuchs e!as Vcrschwinden 
der Talgdriisen bedingen". :\lit l{echt bemerkt aber ELLE~BEI{GER 
(I906), daB jene Regel doch im allgemeinen fiir das einzelne Individuum 
zu Recht besteht. WIhrend der Regel nach die Drusen ein Anhangsd 
des Haarbalgcs darstdlen, wird im extremen Faile bei feinsten Flaum
haaren dieser ein Anhangsel der Drusen. Kach HESSE hat dann das 
kleine, schein bar in den Driisenansfiihrgang eingepflanzte Haar den
selben durch seine passiyen Bewegungen offen zu halten und die An
sammlung des Sekreies zu verhindern. Bald von einfacherem (5;chwein, 
Wiederkllller, Katze) , bald von kompliziertl'rem Bau (H lind, Pferd) ge
hiircn die Haarbalgdriisen durchweg dem zusammengesetzten Drusen
typus an. 1hre Zahl ist bei wrschiedenen Tieren im groBen und ganzen 
von der Zahl der Haarbllge abhangig. Bei den Hufticren besitzt jedes 
Haar seincn besonderen Balg, dem immer eine wechselnde Zahl von Talg
drusen zugehort, so daB die Gesamtsumme der DrUs('I1 groBer ist, als die 
cler Haare. Rei den Fleischfressern dagegen vereinigen sich mehrere 
(3~5) ncbcneinanderstehcncle Haarbalge zu einer Gruppe, die cinc ge
mcinsamc Miindung besitzt. Es gehurt dann zu cincm Haarbalgkomplex 
ein Talgdriisenkomplex, wodurch die Zahl def DrUscn annahcrnd mit 
der Zahl der Haare ube[(·instimmt. Die Sinneshaarbalge besitzen stets 
einen Kranz von Talgdriis{'n. Die rudimentarsten Haarbalgdrusen fin
den sich beim Schwein, die griif3ten beim Pferd und Hund. 

Da das Sekret def Talgdrusen die Aufgabe hat, die Epidermis und 
clas Haar einzufetten und sic gegen die Einwirkung der Feuchtigkcit 
widerstandsfahiger zu mach en und da diese Fllnktion bci den zeitweise 
im Wasser lebenden S~iugetiercn naturgem~il3 von besonderer Bedeutung 
ist, so lieBe sich erwarten, daB die Talgclrusen in solchen Fallen auch be
sonders stark entwickelt sind. Es scheinen aber untersuchungen in dieser 
Richtung bis jdzt nicht vorzuliegen, wenigstens habe ich daruber 
keinc Angabcn gdunden. Die Form cler Talgdrusen ist nach BONNET 
abhangig \'on der Dichtigkeit des Haarwuchses, der Dicke und den 
Spannungs\'Crh~iltnissen cler Haut. .I(' dichter das Haarkleid, urn so 
langer, aber auch schmii\l'r sind die Driisen, in urn so spitzerem Winkel 
munden sie in clen Haarbalg; je weiter der Haarbestand, urn so rundlichcr 
wird der Drusenkiirper und in urn so stumpferem \VinkeI erfolgt die 
}fundung des Ausfiihrganges. Besondcrs stark sind die Haarbalgdruscn 
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in den Grcnzgcbictcn entwickrlt, in wclchen dic drusenhaltigc Haut in 
drusenlosc ubergeht (Nase von Hund und Katze). Am ~asenspiegcl 
selbst fehlen sie ganz. Beim Pferd finden sich an den feinen, oft sehr 
steil gestellten Haaren der Lippen gro/3e mehrlappige Talgdrusen, wah
rend sic an den Nasenflugelhaaren rundlich sind und an den Stirnhaaren 
je zwei gegenstandige langgezogcne Beutel mit odcr ohne seitliehc Ein
buehtungcn darstcllcn (ahnlich aueh bei den Mahnenhaaren). Dureh 
bcsondere GroBe zeiehnen sich die rundliehen Talgdrusen der diinngc
sat en feinen Haare des Euters allS, ebenso auch die der sehr zartcn Haare 
der ventralen Sehweifflache. Der Driisenrcichtum der Rinderhaut steht 
dem der Pferdehaut kaum naeh. Die einzeinen Drusenkorper sind mehr 
gcsticlt, doch findcn sieh aueh dem Balg dicht anliegende kugelige oder 
niercnfiirmige Talgdrusen. Am vorderen Ende des Nasenruckens sind 
sic groB lind zusammengcsetzt, mit kolbig allsgczogencn Alvcolen, welche 
dic starken Haarwurzeln allseitig umlagcrn, wah rend sic an Rucken, 
Lcndc, Kruppc und Scitenbrustwand klein und oft niercnWrmig sind. 
Von bcsondercr Bedeutung sind die den "Wollschwei/3" absondernden 
Hautdrusen beim S·cha!, bci wclchem der Glanz der Wolle nach NA
THUSIUS lcdiglieh dureh das fettige Sekret der Talg- und SehweiB
driisen bedingt wird, welches bis (io vH des Sehurgewichtes betragt. 
Doeh spiden die Schweif3drusen dabei woh! die Hauptrolle, denn die 
Talgdrusen sind nur wenig entwickelt. Die \Vollhaare besitzen meist nur 
zwei klcine, rundliche, ungelappte Talgdrusen, die mit weitcm Gang in 
den Balg munden. An starkercn Haaren finden sich dagegen umfang
reiche zusammengesetztl' Drusen. Besser als beim Schaj sind die Talg
drusen bei der Ziege ausgcbildet. Eigentumliche Talgdriisen mit langen 
verzwcigtcn Ausfiihrgangen liegen zwischen den Barthaarwurzeln am 
Kehlgang des Bockes. Auch dic Zwischcnklauenhaut besitzt gro/3t' Talg
drusen. Beim Schwein sind sie ganz rudimentar und fchlen manchmal 
ganz (l'nglisehcs Schwein). Gut entwickelte Talgdriisen finden sieh bei 
den rauhhaarigen Hunderassen; sil' stellen oft kculenfOrmige gewundene 
Alveoli dar, die dureh einen gemeinsamcn Gang in den Balg eines Biindels 
munden. Oft (Dachshund) weicht ihre Form von den Talgdrusen andercr 
Haustiere nicht wesentlich ab, meist sind zwci Drusenmtindungen in 
jedem Stammbalg nachweisbar. Die bestcntwickelten Talgdrtisen ent
stchen an den Lippen, an der Dorsalseite des Rumpfes und an der 
Unterbrust. Bei der Katze sind die Talgdriisen im allgemeinen klcin, 
an der Brust und am Bauche einfach halbkugelig; am Rucken und an 
der seitlichen Brustwand munden zWl'i- his dreilappige Drusen in einl'll 
Stammhaarbalg. GroBe Talgdriisen finclcn sich am Oberkiefer, am 1'ra
putium unci an der Schwanzwurzd dorsal. Von ganz kolossaler Ent
wicklung sind sic am Kinnwinkd. 
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I)) mirzcldriisc der Vogel. 

Sehr cigenartigen VerMltnisscn bcgcgnen wir bei den Vogeln. Wie 
schon erwiihnt. ist die Haut des Vogels im allgl'meinen driisenlos. Lm 
so bemcrkenswerter ist die m;ichtige Entwicklung cines Talgdriisen
komplexcs. der als niir::cldriisc (Glandula lfropygii) bekannt ist und die 
Hauptfllnktion der Talgdriisen \l"Ohl am klarsten crkennen Hil3t. Es 
handdt sich hier um (·in iiber den letzten Krcuzbeinwirbeln zwischen 
den Spulen der Steuerfl'dl'rn gciegenes Driisenorgan vom Typus einer 
zusamnwngesctzten Talgdriise. ckssen fdtigcs Sekrct der Vogel mit dem 
Schna bd ausdriickt und damit sl'ine Kontur- und besondcrs dil~ Schwung
fedl'rn einsalbt zum Schutz gegl'n \Vasser und feuchtc Luft. Dement
sprl'chcnd ist dil' Dribl' 'wi Schwimm\"ogdn am starbtl'n ausgebildet 

.1 

.... 3 

und £Chit hauptsiichlich sol
chen Forml'n, wclche aus
schlid31ich Landticre sind, 
Steppcn und tropischc Inseln 
bcwohnen und wenig oder gar 
nicht fiicgen. Die Entwick
lung der Drtise bzw. jl'der 
Driisenhaiftl' wird durch cine 
Einsl'nkung der Haut einge
Il'itet und hildet daher cine 

;1 Ii 
:\bb. 2(,. a niirz('ltlrii ~ \ 'llt'r FIltt' ill n:ltiirl. (;r;, I.\I', . /Aus. Taschc, yon derrn \-\land Drii-

(.'i Il I' 11riisl'. 1 Ii,' killl'!l :o' c hwarZt ' 1l I .inil'!} !' tt'\tl'1l d\'11 

\'('r!auf th'r Tuhuli (\;(r. r'\ad\.\1. :-\ '1' 1-:1, :--: .) 

senschHiuche her\'orsprosscn, 
die den eigentlichl'n sl'kreto
rischen Apparat bilden (Koss

:I1A:\:-; [IcSjl j . PILLIET [IcSS<) i. OIU-A:\DI [ Iq02~, Ll':\GHETTI [Ig06:J). 

Jede Driisenhttifte hat dil' Form cines rundlichcn ocler ovalcn K6rpers, 
bei H iihnern von Erbsen -. lwi Giinscn n)fi HascinuBgro13c, welcher 
gegen die dorsal gcicgene :\liinclung spitz auslauft (Abb. 26a). Der Aus
flihrgang liegt innerhalb ~ines zitzenflirmigen Kegels, der oft I cm lind 
hoher tiber das Hautni\'Cau zwischcn den Fcdern frei hervorragt. J cdc 
H;ilftc ist ein Konglomerat \'on zahlreichen. schlauchartigcn Driisen. 
Eine binclegewl'bigl' Hi.ille umgibt die ganze Driise; ihr sit zen die Tubuli 
blind auf. welchl' sich dorsokaudal zun~ichst zu cincr mehr odcr weniger 
deutlichen S('krethiihk ,.;ammdn. dic dann ihrerseits das Sekret durch 
den cigentliclwn Ausfiihrgang an die Kiirperobcrfittchc gclangen JaBt. 
Dicser Abflu13kanal Iil'gt innerhalb cll'r Biirzl'izitzl'. Die Lange der 
SchHi.uche \'ariiert innerhalb dersclbl'n Driise. da das Sammcibecken 
nicht zentral. sondern ll11'hr dorsal lil'gt. Die Schlauchwand enthttlt 
keine Muskelzcllen lind auch den bindegl'wcbigl'n Scheidewandcn (Septa) 
der Tubuli fchlen solche ganz. 

Da auch den typischen Talgdriisen cll'r S~iugeticrc und dcs l\Icnschen 
:'.>Iuskeln in der \Vand fehlen, so kann auch hier von einer aktiven Ent-
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leerung des Sekretes keine Rede sein. Nach K. BAlCER (1094) spieIt aber 
dies falls der M. arrector pili cine wichtige Rolle. Es ist bekannt, daB 
"das feine elastische Netz unt(>r der Epidermis sich direkt auf die Talg
drusen fortsetzt und daB der :'1. arrector nicht nur mit den oberflachlich
sten Cutislagen und dem subepithelialen Netze durch elastische Sehnen 
verknupft ist, sondern daB auch fcine elastische Fa:;ern, welche wahrend 
seines Verlaufes von ihm abgehen, in die elastiscllen Drusenkorbe ein
strahlen. Bei seiner Kontraktion wird der in einer i)('stimmten Richtung 
einseitig erfolgende Zug durch das subepitheliale l\etz verallgemeinert 
und so die Epidermis vor Zerrungm geschutzt, wah rend gleichzeitig cine 
glcichmal3ige Kompression auf die Drlisenalveokll erfolgt", wobei die 
Entleerung vielleicht auch durch Neubildung von Sekret und Kom
pre~sion der Druse zwischen Muske! une! Haarbalg gcfordert wird. "AI1I1-
liche Verh:iltnisse sind (beim l\Ienschen) anscheinend auch bei der Nasen
haut gegeben, wo <]uergestreifte, scnkrecht aufsteigende Fascrn des 
.II. nasalis die Stelle der glatten ::Vluskulatur vertreten. Im Augenlid 
sind elastische Fasern in groBer Menge vorhandeE; namentlich bemer
kenswert ist die elastische Platte am freien Lidrande und das Netz, 
welches direkt aus ihr aufsteigt und sich urn die :\ILIBo:Iische Druse legt. 
Der Tarsus ist von feinsten elastischen Fascrn in verschiedenen Rich
tungen reichlichst durchzogen; samtliche Fasersy;;teme, das der Haut, 
der :'iuskeln, der zentralen Bind(>gewebsschicht, des Tarsus und des 
subkonjunktivalen Gewebes stehen miteinander in Zusammenhang. Der 
.II Itscltlus Riolani komprimiert die spindeligc Auftreibung des Ausftihr
ganges der DrUse von allen Seit(>n und bewirkt so die Sckretentleerung" 
(lhnR). 

Die Sorgfalt, mit welcher Viigd da~ Sekrct (ieI' BiirzddrUsc mittels 
des SchnabcIs uber die Deck- und Schwungfedern nrteilen, lieB erwarten, 
daB nach operativer Entfernung der DrUse sich mehr oder weniger deut
liche Storungen geltend machen wiirden. Die erst:>n Versuche in dieser 
Richtung hat KOSS;l1A:\:\ (11'71) gcmacht. Sic blieben (bei Tauben) er
folglos und auch an HiilznerJ1 lidcrten Exstirpations,cr~uche von P. BERT, 
GOlCBAUX U. PIIILIPPEACX (11'72) nur zwcifelhafte Ergebnisse. Auch 
LVNGHETTI (1906/07) und P,\HIS (1913) hatten keinen Erfolg. Dagegen 
beobachtete neuerdings (1920) HSL\"G-CII'L~:\ Hoc sowohl bei Tauben, 
wie auch 1wi Hlihnern und Entl'n sehr auffallcndc Vertindcrungen des 
Gefieders nach Exstirpation der Biirzeldriise. Die Tiere erkrankten nach 
cinigen \Vochen und verlorcn an Gewicht, das Fcclerkleid verfarbte sich 
und die einzelnen Deckfedcrn ,"(>rloren ihre GHltte und Geschlosscnheit, 
hier und da entstanden durch Ausfallen nackte Stellel1 (Abb. 27). Enten 
vermochten dann, auch wenn sic nur kurze Zeit (10 :'Iinuten) in kaltem 
(100 C) \Vasser schwammen, die K6rpertcmpcratur nicht mchr wie nor
male aufrecht zu erhalten. Bei mikroskopischer Untersuchung zeigten 
sich die normalcrweise zwischen den Federstrahlen (Radii) rl'ichlich \'or-
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handcnen Tropfen des oligen Sckretes der Biirzcldrtise auffallend ver
mindert (Abb. 28). So crkUrt sich die leichtcrc Bendzbarkcit des Fcdcr
klcides der operiertcn Tierl'. 

h 

;\bb. 2; a C. \"n:indt'TUIll!t'll til 'S (;~'fit· t krs ('iner Entt' na rh Exstirpaciol1 lief B iirZl'ldriis('il. 
a normal; lJ II ~ \[Oll;\t('; c .. 1, 2 \ic,lIatt' nat.:h dt . .' r ()pt:r: tti o ll . 

h 
.\hh. 28. a 'I\·il {'illtT w :Tlllal l'ill .L!l'ft-tt('tI'lI Ent{'llft' lil'T. ~lan sit-Itt zwisdH'n den Radicn r('ichlich Fctt 

cin .l!;t'LtgeTt. h Tt·il ('i'lI'T s o lrh(,ll Feder 2 \[()l1atc n;\(.: h Exstirpation lief Biirzeldriist·n. 

c) Die Bildmlg des Sekrctcs. 

Wic schon crwahnt, bestehi das Sekrct der nach holokrinem Typus 
sezcrnicrenden Talgdriisen aus abgestof3encn, verfctteten Zellen, wobei 
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aber ausdriicklich zu betonen ist, daB es sich hier nicht urn einen ein
fachen fettigen Zerfall wie bei der pathologischen fettigen Degeneration 
(VIRCHOWS fettige Metamorphose) handelt, sondern urn cine physiolo
gische "Sekretion", einen Zustand hi.ichster lebendiger Funktion der 
Zellen vergleichbar mit der Fettabsonderung mancher Schwei/3driisen 
und vor allem der YIilchdriise, wenn auch morphologisch von diesen Vor
gangen vollig verschieden. Freilich verliert die Talgdriisenzelle bald nach 
ihrer Ausbildung ihr Leben, aber nicht mehr und nicht schneller, als 
cs aile anderen Zellen der Epidermis, vielleicht mit Ausnahme der Zellen 
cler au/3eren Wurzelscheide tun. }1it Riicksicht auf clie Umwandlung 
befindet sich clie Epidermiszelle des Haares uncl seiner Scheiden, sowie 
clie Zelle der OberfIachenepidermis in ganz derselben Lage, nur da/3 
clie physiologisch nekrobiotischen ZusUinde cler Funktion entsprechend 
in jedem diescr Gewebe anders uncl schein bar vic! komplizierter ab
laufen, mit Fibrillenbildung, 
Kerato- und Trichohyalin
bildung, volliger Verhornung 
neben einer gewissen Aus
bildung feWihnlicher Su b
stanzen (Cholesterin, Fett
saureverbindungen). Dem
gf'geniiber macht die einfache 
Fettbildung in der Talgdrii
sen zelle den Eindruck cines 
einfacheren Vorgangcs. Frei

.\bh.29. StUck eiller TalgdrUse \"{)ll {'iIH'1ll Kopfhaar. ] >rlisen· 
zcllen mit den lCiuDlL'Il fiir die Fetttropfcn. Entwicklung 
tlil'~er Z('lll'n ;IllS den Zt'IIt'1l der epithclialcn l'mkl('idung. 

lich ist das schein bar cinfache anatomische Bild hin Beweis fUr die 
Einfachheit der Cmsdzungen, die hier \"orgehen (PI:-;KCS). 

Der Bau cines DriisenalyeolllS ist leicht zu iiberschen. Eine mehr
fache Lage von polycdrischen Zellen klcidet ihn aus, im Innercn einen 
}{aum freilassend, der das Sekrci enthiilt. Die iiuBcrstc Zellage bcsteht 
aus niedrigcn Zcllen, welche inlebhafter Teilung begriffen sind (Abb. 2C)). 
Weiter nach Innen folgen Zellcn, die cinen deutlich wabigen Bau des 
Plasmas crkennen lassen, in den LUckcn liegcn Kiirnclll'n, die 111l'hr oder 
weniger Fettreaktion zeigen. Die Talgzellen cnthalten schwer darstcll
bare Zentralkorperchen (N. }[ELCZER [1C)23::). .Ie wciter nach Innen, 
desto diinnwandiger wird das plasmatischc :l\etzwerk, urn so grof3er die 
stark lichtbrechenden Tropfchen. Gegcn den Ausfiihrgang sieht man 
dann nur noch Zelltriimmer mit plattgedriickten Kcrnen; zuletzt schwin
den auch diese und im Ausfiihrgang findd man nur einc briicklig schmie
rige Masse, welche bei cll'll Haarclribcn in den Hohlraum des Haarbalges 
geschoben und mit clen abgclosten Zellen cler innercn Wurzc!scheide, 
sowie den Hornzellen ell'S Haartricht('rs nach auBen bdordert wircl. An 
gro/3eren Drtiscnkonglomeraten, wic z. B. cler Klitorisclriise eler .Maus 
(Abb.30) lassen sich diese Vorgange gut iibersehen. Oft findct man, 
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namentlich im Gesicht, am After und Genitale beim Menschen die er
weiterten Follikel von weichen gelblichen Massen ausgefUllt, die sich 
durch die enge Follikelmundung wurstformig herausdrucken lassen. Bei 
starkerer (pathologischer) Retention des Sekretes stelltdann die Aus
fUIlung des Follikeltrichters einen sogenannten Commedo dar, der oft 
eine dunkle Kuppe hat. In den Talgmassen, sowohl der normalen Dru-

sen, wie in den Commedonen, liegen 
auch abgestoJ3ene kurze Lanugo
harchen. 

Das weitaus gunstigste Objekt 
fUr das Studium der Sekretionsvor
gange in Talgdrusen ist die Burzel-

m druse der Vogel. Bier hat sich ge
zeigt, daJ3 die schon erwahnten 
Granula in den Drusenzellen die 
fettbildenden bzw. fettabsondernden 
Organe darstellen und es lieJ3 sich 
auch nachweisen, dafJ Nahrungs/ett 
in das Sekret ubergeht. Die aIlge
meinen anatomischen Verhaltnisse 
wurden bereits besprochen. Bier ist 
nur einiges uber den feineren Ban 
der Tubuli nachzutragen. An Quer
oder Langsschnitten der Druse las
sen sich schon makroskopisch drei 
durch das verschiedene Verhalten 
der Zellen charakterisierte Zonen 

Abb. 30. Praputialdriise der J\.Iaus. Auflusung 
derZellen zum ),Sekret" (Osmium-Kal. bich,.'om.). 

m :\fitose. (Nach PI~KCS.) 

unterscheiden (Abb. 31 a). Die 
auJ3ere Zone (I) zeigt Zellen von 
glcichem Bau wie in den Talg

drusen der Saugetierhaut, mit zahlreichen Mitosen. Sie enthalten in 
den Plasmawaben stark lichtbrechende, mit alkalischem Scharlachrot 
sich stark farbende Granula, die von der Peripherie aus gegen die Mitte 
urn das drei- bis vierfache an GroJ3e zunehmen (Abb.3Ib). PLATO (1871) 
nannte sie "lipophore Kornchen" und nahm an, daJ3 sie praformiert seien 
und daJ3 an ihnen die Fettreaktionen zuerst auftreten, also daJ3 sie ge
wissermaJ3en das Fett trugen. M. STERN (1905), welche die Unter
suchungen PLATOS weiterfuhrte, halt sie dagegen fUr bereits fertige 
"Sekrettrop/chen". Farbt man Gefrierschnitte der Druse mit einem Ge
misch von Osmiumsaure und Scharlachrot, so findet man in den auJ3er
sten ZeIlreihen noch eine zweite Art Kornchen mit Osmiumreaktion, die 
besonders dicht neben dem Kern liegen. Diese "lipoiden Kornchen" 
(STERN) werden nach dem Lumen des Tubulus zu sparlicher (vg1. Abb. 9, 
Taf. XVIII aus STERN, 1. c.). Sie sind nicht so leicht 16slich in Alkohol 
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wie dic Sekrcttropfchcn. 1m Inncren der Zonc I liegt etwas Sekret, das 
teils rot, teils schwarz gefarbt ist. In der zweiten Zone finden sich reich
lieher zerfallende Zcllen und einc grol3cre Sekretmasse im Inneren. An 
Alkoholpraparaten erkennt man, da/3 die Zellen weit plasmareieher sind 

'W 

k t 

als in Zone I. Statt der hier vor
hanuenen zarten .Maschen (Waben) 
finden sich dort dichterc, brcitere 
Maschen mit Sekrettropfchen, die 
zum Teil widerstandsfahig gegen 
Alkohol sind und sich mit Hama
toxylin farben, sonst aber zeigen 
sie (an Gefriersehnitten) Scharlach
reaktion, wie die der Zone I. In 
Seharlachosmium far ben sie sieh 
schwarz in toto oder nur an der 

Sk 
b 

Abb. 31. Biirzeldriise lier Entc (nach ),1. STERN). a Schr:ig geschnittenC'r Tubulus aus deT C-iJcrgangs
~kll{' von Zone I zu Zone II. kt Kcrnteiiung j 'lU wahiges Plasma; ~. S(·krt.·uriipfchen; A-R Kerntrlimmt·r. 
b Halhcr, schdig getroffencr Tubulus (Zone I), Sclwrlachfiirbung (im Original Korner lind Sckrct Tot). 
()Iimmersion. AP ungefarbtcr Kern; S S(·krettrijpfchen \'on auBen nach innen wachseno; Sk Sekret. 

(Aus Xagels Handb. tl. Physiologie.) 

Peripherie (Ringkorner), wie sle ALn!ANN aueh in anderen Talg
drusen fand. In Zone III, die dem Ausflihrgang zunachst liegt, zer
fallen die Zellen immer schneller, das Sekret wird reichlicher. Wahrend 
die "lipoiden Kornchen" nur eharakteristisch flir die erste Zone, die 
"Sekrettropfchen" fUr die Zone I und II sind, findet man in allen drei 
Zonen im Sekret und im intertubularen Bindegewebe allerfeinste Fett-

Erg-ebniss(.' der Biologie VI. 33 
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kornchen, die innerhalb der Zellen stets im Plasmanetz liegen. In Zone I 
und II besteht das Sekret bei Osmiumscharlachfarbung aus einer schwarz
braun en kornigen Masse, der nur ganz wenige rote Bestandteile bei
gemischt sind. Je mehr sich aber ein Tubulus dem zentralen Drusen
raum nahert, desto heller wird das Sekret; es macht aile Farbenuber
gange von Schwarz uber Rotbraun bis Rot durch und weist in Zone III 
eine einheitliche Rotfarbung auf. 

Fragen wir uns nun nach den Beziehungen dieser histologischen Be
funde zum Sekret, so kommt vor aHem die chemische Zusammensetzung 
desselben in Betracht. Der erste, welcher das Sekret der Biirzeldriise 
chemisch untersuchte, war D. DE JONGE (1879). Von einer Gans erhielt 
er etwa 204 g. Ais sicher nachgewiesene organische Bestandteile gibt er 
folgende an: Kasein, Albumin, Nuklein, Lezithin, Fette mit niederen 
und hi:iheren Fettsauren und Cetylalkohol. 1m Atherextrakt der Druse 
waren in 1000 Teilen enthalten: 

Cctylalkohol. . .. 74,23 
Olsaure . . . . .. 56,48 
);iedere Fettsauren 3,73 
Lezithin ..... 2,33 

Es wtirden also 40 bzw. 41 vH yom Atherextrakt auf Cetylalkohol 
kommen und wenn man annimmt, daG dieser csterartig an Fettsauren 
gebunden ist, so ki:innten an echtem Fett nur 10-13 vH im Btirzel
drtisensekret enthalten sein. Dieses ware daher in seinen Hauptbestand
teilen kein Fett und lieGe sich gar nicht auf eine Linie stellen mit Fett, 
das in irgendwelchen anderen Zellen durch fettige Degeneration ent
standen ware. Bei der Nachprtifung der lJntersuchungen DE ]OKGES 
fand ROHMANN (1904) im Sekret 60 vH atherlosliche und 14 vH in 
Chloroform 16sliche, in Ather unlosliche Stoffe. Diese letzteren machen 
also einen sehr erheblichen Teil der trockenen Sekretmasse aus. Der 
Atherextrakt bildet ein gelbes neutrales 01 mit der Saurezahl 0,73-34 
(Jodzahl 15,5-26,5; Verseifungszahl 136-175). Die niedrige Ver
seifungszahl weist daraufhin, daB der Atherextrakt, wenn er Fette ent
halt, jedenfalls noch aus anderen Estern besteht, deren Alkohol ein 
hoheres Molekulargewicht als das Glyzerin besitzt. Dieser ware nach 
DE JONGE eben Cetylalkohol (C,6HHO). Nach ROHMA~~ handelt es sich 
aber nicht urn diesen, sondern urn den sehr nahestehenden Oktadecyl
alkohol (C,gH3g O), der 40-45 vH des Drusenextraktes ausmacht. Von 
Sauren finden sich uberwiegend solche, welche bei gewohnlicher Tem
peratur olig sind, (Olsiiure), wenn auch noch kleine Mengen niederer Fett
sauren (wahrscheinlich Laurin- und Myristinsiiure) vorhanden sind. Die 
Glyzerinbestimmung im Extrakt ergab 2,4-5,1 vH, das ist nur etwa 
'/4 des im Unterhautgeweb(' cler Gans enthaltenen Glyzerins (II,7 vH). 

Es hat sich herausgestellt, daB die Menge des Oktadecylalkohols aus
reicht, um aUe nicht an Glyzerin gebundenen Fettsiiuren zu binden, so dafJ 



der gro/Jere Teil des Biirzeldriisenextraktes nicht aus Fett, sondern aus den 
Estern des Oktadecylalkohols besteht. Nach HSIAXG-CH'UAN Hou (1. c.) 
enthalt das Sekret auch Cholesterin. Zwischen dem Sekret und dem Ex
trakt der Drtise bestehen quantitative Unterschiede. Die Menge des 
Oktadecylalkohols ist im ersteren graDer wie im letzteren, dagegen ist 
die Menge des Fettes im Sekret geringer. Hierin erblickt ROHMANN den 
Beweis daftir, daB Fett das Material ist, aus welchem sich Oktadecylester 
bilden, indem es wahrscheinlich durch fermentative Spaltung in Fett
sauren und Glyzerin zerfallt. Von ersteren gehen Olsaure und Stearin
saure durch Reduktion in Oktadecylalkohol tiber: 

CsH340 2 + H2 = C,SH360z 
Olsaure Stearinsaure 
CsH3602 + 2 H2 = CsH3s0 + H20 

Octadecylalkohol. 

Die Bildung der oben erwahnten niederen, optisch aktiven Fett
sauren aus den haheren ware als ein oxydativer Abbau unter gleich
zeitiger Synthese aufzufassen; diese ftihrt zur Entstehung tertiarer und 
quaternarer Bindung von C-Atomen, der das Sauregemisch seine optische 
Aktivitat verdankt. Eine weitere Synthese ist dann die Bildung der 
Ester aus dem Oktadecylalkohol und den Fettsauren. Wenn demnach 
die Hauptmasse des Btirzeldrlisensekretes aus Stoffen besteht, die aus 
Fett entstehen kannen, aber so sehr sie auDerlich dem Fett gleichen, doch 
nicht Fette, d. h. Triglyceride der Fettsauren sind, so muD man fragen, 
ob das F ett als Material jiir das zu bildende Sekret der Driise zugejiihrt 
oder ob es in der Driise selbst gebildet wird. Um diese Frage zu entscheiden, 
wurden Ganse in geeigneten Stallen so gehalten, daD sie mit dem Schnabel 
nicht zu der Drlise gelangen konnten und erhielten nach einigen Hunger
tagen fettfreies Futter (extrahierten Gerstenschrot) in unzureichender 
Menge. War eine entsprechende Gewichtsabnahme eingetreten, so er
hielten die Ganse die gleiche Nahrung, aber unter Zusatz einer gewissen 
Menge desjenigen Fettes, dessen Dbergang in das Sekret der Drlise ge
prlift werden sollte. Nach tiberreichlicher Flitterung (Stopfen) wurden 
dann die Tiere getotet und sowohl das ausgedrlickte Sekret, wie die 
Drlisensubstanz selbst und das sonstige Fettgewebe chemisch unter
sucht. Am besten geeignet erwies sich das Sesamol, welches mit HCI und 
Furfurol eine intensive Rotfarbung gibt. Es lieJ3 sich so ganz unzwei
deutig der Obergang von N ahrungsjett in die Biirzeldriise beweisen. Die 
Bildung des Sekretes aus dem zugeflihrten Fett geht nur sehr langsam 
vor sich. Es dauert IO-I8 Tage bis das in der Drlise gebildete Sekret 
im oberen Teil des Ausftihrganges erscheint. Auf Grund des Nachweises, 
daD Nahrungsfett in das Sekret libergeht, nimmt nun STERN (1. c.) an, 
daJ3 die Fetttrapfchen mit dem Blutstrom in die Drlise gelangen. Ein 
Teil dersclben geht unverandert in das Sekrct liber, die Hauptmenge 
aber wird umgewandelt derart, daD sich zuerst die "lipoiden Kornchen" 
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und aus ihnen "Sekretiropjc/zen" bilden. Letzterc entsprcchcn nach ihren 
Uislichkeitsverhaltnissen dem chemischen Verhalten der Oktadecylester. 
In Gefrierschnitten bleiben sic erhalten, sic sind unloslich in Wasser. 
Dagegcn losen sic sich, wie die cchten Fette, in Alkohol, Ather, Chloro
form, Xylol usw. Sic lassen sich nicht osmiercn. Es ist daraus zu 
sehlieBen, daB sie aus Palmitin- und Stcarinsaurc-Estern des Oktadecyl
alkohols bestehen und daB in ihnen die entsprcehenden Ester der Olsaure 
fehlen oder doch zurUektreten. Jene sind nicht osmierbar, die letzteren 
mUBten sich mit Osmium schwiirzcn, da ja nach ALHiA:\J\ das Osmium 
nicht ein Reagens auf Fette im allgemeincn, sondern nur auf frcie 01-
saure und auf Olein ist. Die "lipoidcn Kornchen", die sich noch os
mieren lassen, bilden wohl cine Zwischenstufc in dem Prozesse der Um
wandlung des Nahrungsfettes in die Ester des Oktadeeylalkohols. Ihre 
Farbbarkcit mit Safran in zeigt, daB sic zum Teil noch aus EiwciBsub
stanzen bestehen. STER~ sehrcibt also diesen Plasmagebilden ahnliehe 
Eigensehaftcn zu, wie sic \'on KREIlL, ALTMA~~ und METZ~ER bei der 
Fettaufnahme bzw. den Fettumsetzungen an Plasmagranulis beob
achtet wurden. Auffallend ist, daBlipoide, mit Osmium sich schwarzende 
Kornchen in urn so groBerer Menge auftreten, je mehr man einen Tubulus 
naeh dem AusfUhrgang verfolgt. Aueh das Sekrct in den Tubulis und 
im Ausfiihrgang gibt Osmiumreaktion. Es macht sich also Schwarzung 
mehr in den zentralen und nieht in den pcripheren Teilen der DrUse 
geltend. Man mUBtc abcr eigentlieh erwarten, daB da, wo das Fett in 
die DrUse eintritt - namlich in der Pcripherie - die Osmiumfarbung 
am starksten ist. 1~6HMA~~ gibt folgende Erklarung: "Das Fett ge
langt von auBen her auf noch naher festzustellendem Wege gleicherweise 
zu allen Zellen der DrUse, urn hier in die eigentlichen Stoffe des Sekretcs 
umgewandelt zu werden. Diese Umwandlung gesehieht aber in den ver
schiedenen Zellen nieht mit gleieher Geschwindigkeit, sie erfolgt schneller 
in den jungen, nach der iiu13ercn Grenze eines Tubulus hin gelegenen, 
langsamer in den alteren, nach dem Ausfiihrgang hin gdegenen Zellen. 
Diese gehen allmahlieh wgrunde, noch bevor alles Fett in die Oktadecyl
ester umgewandelt worden ist." 

::\fan darf wohl annehmen, daB in ahnlicher Weise auch der Hauttalg 
des Menschen und der Saugetiere entsteht, wicwohl seine Zusammen
setzung nicht die gleiche und aueh bei versehiedcnen Arten wieder ver
schieden zu sein scheint. Da es fast unmoglich ist, grii13ere, zur Analyse 
ausrcichende Mengen TalgdrUsensekrct zu gewinnen, so hat man zu
nachst das Augemnerk auf den Inhalt gro13er Haut- bzw. Ovarialdermoid
cysten und die Vernix caseosa geriehtct, obsehon es sieh hicr urn kom
plizierte Gemisehe von Stoffen handdt, die nieht allein den TalgdrUsen 
entstammen. BezUglieh der Vernix easeosa dad ieh wohl auf die Arbeit 
von L. V. ZUMBUSCII (1909) verweiscn. Das Fett aus Dermoidcysten 
wurde 1880 von SOT~ITSCHEWSKY und 1895 von V. LIEBLEIN, 1897 von 
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K V. ZEY:\EK untersueht. Der erstgenannte Beobaehter hat auf die 
nahen Beziehungen dieses Fettes zum Hauttalg hingewiesen. Als eha
rakteristisehe Bestandteile des Dermoideystenfettes fand er neben wenig 
typisehem Fett etwas Cholesterin und einen kristallinisehen, in Alkohol 
und Ather leieht lOsliehen Korper vom Sehmelzpunkt 63° mit 80vH C 
und 13,5 v H H, den spater l(oH:\1A:\:\ als "Dermocerin" bezeiehnete. 
Au/3erdem erhielt er noeh cine olige Substanz mit grof3em Jodbindungs
vermogen (ROHMA:\NS "Dermoolein"). LINSER (1904), der ein Extrakt 
von grof3en Mengen gesammeIter Dermoideysten analysierte, erhielt aus 
dem nieht verseifbaren Anteil einen kristallinisehen Korper, der leieht 
Ioslieh in Alkohol, Pctrolather, Benzol, Toluol, Amylalkohol u. a., schwer 
lOslieh in kaltem Azeton war. Dieser "Azetonkorper" gab keine Cholestol
reaktion, enthielt im Mittcl79A vH C und 13,9 vH H und lief3 sieh nieht 
azetylieren (es fehlte die OH-Gruppe). Naeh den Elementaranalysen zu 
urteilen, hatten SOTNlTSCHEWSKY und v. ZEY:\EK wohl denselben Korper 
(ROHMANNS "Dermoeerin") in den mi.nden, der neben jenem 01 den 
Hauptbestandteil des Cysteninhaltes bildet, aber sieher nieht, wie jenc 
crsten Beobaehter annahmen, Cetylalkohol ist. 

Ein zum Studium des Sekretes der Talgdrusen sehr geeignetes ~a
terial ist das "Woll/eit" (WollschweifJ), cin Gemenge von Talg- und 
Sehweif3drusensekret aus der Sehafwolle. Naehdem F. HARD1ANX (1868) 
im Wollfett Cholesterinester entdeekt und E. SCHULZE (1873/74) diese 
Tatsaehe bestatigt hatte, hat O. LIEBREICH (1890) angegeben, daf3 "die 
Fette der Haut", besonders aueh die des Mensehen "Clwlesterin/ette" 
seien. Er wics darauf hin, daB die Vernix easeosa neben einer in Azet
essigsaure und Athylazetessigsaureather losliehen Substanz, die die 
Cholestolreaktion gab, noeh einen in den genannten Losungsmitteln 
schwer lOsliehen Anteil entMH, der die gIeiehe l(eaktion zeigte und wie 
er annahm, aus Cholf:sterincstern der Fettsaurcn bcsteht. Dieser Sehluf3 
ist aber nieht bindend, weil das Wollfett ein Gemiseh von Produkten der 
Hautdrusen und der Haut selbst (Epidermis) darstellt. Der positive 
Ausfall der erwahntcn Reaktion bcweist nur das Vorhandensein von 
freiem Cholesterin, welches, wie LI:\SER zcigte, auch in den Keratin
gebilden der Haut enthalten ist, er bcwcist aber nieht, daf3 der Hauttalg 
ein Cholesterinfett darstellt. Bemerkenswert ist aueh, daf3 das Wollfett 
sehr wechselnde Mengen von Cholesterin enthalt. 

E. SCHL'LZE fand bis zu 80 vH, L. D,\RMST;\DTER u. J. LIFSCHGTZ 
(1895-1898) andererseits nur wenige Prozente. Daneben aber glaubten 
lctztere andere fUr das Wollfett charakteristisehe Produkte, wie C ar
naubasaure, Ceryl- und Carnaubylalkohol- also Stoffe, die in den Wachs
arten vorkommen - und zwei Oxy/ettsauren (Lanocerinsaure (C3oH6004) 
und Lanopalmitinsiiure (Cr6H3203) gefunden zu haben. Palmitin- und 
Stearinsaurc sollen fehlen. Eine Nachprlifung dieser Angabcn, welche 
K. SIEBERT auf Veranlassung I(oHMA:\:\s (1916) vornahm, liefertc in-
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sofern cine Bestatigung, als das WoUwaehs (Lanoeerin), d. h. der lestere 
Anteil des Wolliettes, der sieh dureh Behandlung mit Alkohol, Azeton 
usw. von einem oligen Anteil, der die Hauptmasse bildet, abtrennen 
laJ3t, aus Estern besteht, die als Alkohol Cholesterin enthalien, neben einem 
Gemiseh von Alkoholen der Fettreihc (Cerylalkohol). Das Vorhandensein 
von Carnaubylalkohol halt lWH:vIA~x nieht flir sieher naehgewiesen. Ais 
Fettsauren finden sieh Cerotin-, Stearin- und Palmitinsiiure. Die weiehe
ren Anteile des Wollfettes enthaltcn neben Ireiem Cholesterin ein bishcr 
nieht naher untcrsuehtes Alkoholgemisch von oligem Charakter und als 
Sauren anseheinend Stcarin- Palmitinsaure, cine optiseh aktive Saure (Oxy
stearinsaure?) und "Harzsaurcn". Einc "Lanoeeri~saure" hat ROH
l\L\:S:S nieht gefundcn. Ebcnso wil' den Carnaubylalkohol bctraehtet er 
aueh die "CarnaubasiiuYe" als cin Gemiseh von Cerotinsaure mit C-ar
meren Fetten. Unter allen Umstanden wird man, glaube ich, daran fest
halten miissen, daU Cholestcrine, teils in Form von Estern, tcils frei in 
WoUfett enthaltcn sind, wofiir ja auch die schon im vierten Teil dieser 
Monographic mitgcteiltcn Erfahrungcn iiber den EinfluU dieses Stoffes 
auf das Waehstum der Haare unzwcideutig spreehen. 

Was nun das Sekret dey menschlichen Talgdriisen betrifft, so lassen 
unsere Kenntnisse tiber desscn chemisehe Zusammensetzung noeh viel 
zu wiinsehen ubrig, was sieh aus den Schwierigkeitcn der Gewinnung 
groJ3erer Mengen leicht erklart. KRUKEKBERG und ihm folgend LEl\
Bl'SCIiER (1899), legtcn Stiickchen Filtrierpapier auf die zu priifendc 
Hautstclle; dicsclbcn wurckn mit Gummipapier iiberdeckt und mit Heft
pflasterstreifen fest gegen die Haut angedriickt. LExBCSCHER lieU soIche 
Papierc stunden-, tage- ja woehcnlang liegen und bestimmte dann den 
Fettgehalt durch Extraktion im SOXIII.ETSchen Apparat. Da diesc Me
thode nur die Untersuehung kleiner HautfHiehen gestattet, so ist eine 
Bereehnung der Gesamtfcttabscheidung naturgemaB mit groJ3en Fehlern 
behaftet. ZuverIassiger ist in dicscr Beziehung das von LINSER (1904) 
angewcndcte Abwascht>n groJ3erer Partien der Kiirperoberflache mit 
einem Gazebausch, der mit Petrolather durchtrankt ist und dann ex
trahiert wurde. G. ROSENFELD (1906) lieU Versuehspersonen Tag und 
Nacht dieselbe Wollunterjacke und Wollunterhosen tragen und extra
hierte diese Klcidungsstucke spater mit Chloroform zur Gewinnung der 
abgesehiedenen Fettsubstanzen. Einer origin ellen ::,!'1ethodc bedicnte sich 
AR:SOZAx (1892). Bekanntlich geraten Kampferstiickehen auf Wasser 
geworfen in lebhafte H.otation; jede Spur von Fett aber, in das Wasser 
gebracht, hindert die Bewegung. Diese Reaktion ist so prompt, daJ3 die 
Rotation sofort aufhort, wenn man die Spitze einer Nadel, mit welcher 
man durch das Kopfhaar gefahren ist, in das \Vasser taucht. ARNOZAX 
braehte nun Kampferstiiekehen in ein Glas Wasser und ricb mit einem 
Glasstabe eine Hautstelle. War der Stab mit Fett in Beriihrung gekom
men, so horte sofort die Bewegung auf, anderenfalls nicht. Aus der 1n-
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tensitat der Abschw1lchung wurde dann nicht nur auf das Vorhandensein 
fettiger Stoffe, sondern auch auf die abgesonderten Mengen geschlossen. 

Es bedarf keiner Erorterung, daB alle diese Methoden nur Notbehelfe 
sind, urn tratz der geringen Sekretmengen doch experimentelle Daten 
liefern zu konnen. Dazu kommt noch, daB ja die fettartigen Stoffe an 
der Hautoberflache nicht allein den Talgdrusen entstammen. KRUKE:\
BERG schatzte die Gesamtmenge des Fettverlustes auf 40,8 g pro Tag, 
LENBUSCHER auf IS g. LINSER konnte bei drei Erwachsenen durch tag
liches Abreiben der Haut yom Schli.issclbein bis zum Nabel und von der 
Schultergrate bis zum Kreuzbein innerhalb 3 Wochen bei dem Einen 
mit einer entfetteten Korperoberfla.che von etwa 0,8 qm 1,5 g Ather
extrakt gewinnen, bei den beiden Anderen von etwa I qm entfetteter 
Flache 2,4 bzw. 2,7 g Atherextrakt, also viel geringere Mengen. Die 
:\1enge des abgesonderten Hauttalges variiert stark je nach dem AlteL 
LENBUSCHER und UNSER geben ubereinstimmend an, daB sic mit der 
Pubertat bedeutend ansteigt, urn im Greisenalter wieder zu fallen. 
Zwischen den Geschlechtern sind wesentliche Differenzen nicht vorhan
den. Von sonstigen unterschieden erwahnt LE:\BCSCHER, daB brunette 
Individuen mehr abzusondern schein en als blonde. Leute, welche trotz 
reichlicher Ernahrung wenig Fett ansetzen, zeigen sehr vermehrte Haut
talgabsonderung; bei korpulcnten Individuen liegen die Zahlcn eher 
unter dem Durchschnitt. Dies wilrde im Sinne der oben geschilderten 
Bedingungen der Sekretbildung liegen. Die einzclnen Kiirperpartien 
licfern sehr verschiedene Mengen Sekret. In 4 qcm Filtrierpapier waren 
nach einer Woche enthalten: von der Stirne 0,12 g, yom l{ucken 0,035 g, 
von der Brust 0,022 g, yom Oberarm 0,015 g, 'lorn Bauch 0,01 g Haut
talg (LENBUSCHER). Von allen Hautpartien licfert nach ARNOZA:\ der 
Nasenrilcken am meisten Sekret, was bei der starken Entwicklung der 
dort bcfindlichen Drusengruppen versUindlich ist. 

Die chemische Cilarakterisierung des H auttalges lant eigentlich noch 
alles zu wilnschen ubrig. Der Atherextrakt zeigte in den Versuchen von 
U:-;SER gelbe bis braune Farbe. (Auch die zuerst entleerte Sekretmasse 
der Burzeldruse ist braun und fester, die spateren heller und weicheL) 
Der Schmelzpunkt liegt bei 33-360 ; die Saurezahl ist nach demselben 
Autor 3-4-7,3 (beim Sekret der Bilrzcldrilse 0,73-3-4); Verseifungs
zahl II7,3-I30,5 (beim Bilrzeldrusensekret 136-175); Jodzahl des Ge
samtextraktes 54-57 (Bilrzeldruse 15,5-26,5). Nach der Verseifung 
wurde eine :\lenge von atherloslichen Substanzen erhalten, die etwa 
40-45 vH des Gesamtatherextraktes bet rug. Sie bestanden zum graBen 
Teil aus einem in Alkohol, Ather und Chloroform leicht lOslichen, in 
Essigather und Azeton unlOslichen Korper (ROHMANNS "Azetonkorper" 
aus Dermoidcysten). Cholesterin fand sich nur in geringer Menge (etwa 
I vH), was urn so auffalliger ist, als das Sekret der MEIBmlschen Drusen 
daran sehr reich ist; nach PES (1897) wurde sogar die Hauptmasse des-
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selben aus Cholesterin bcstehen. Aus dcm Verhalten gegen Osmium, 
sowie cinigen anderen mikrochemischen Hcagentien schlid3t er auch auf 
das Vorhandensein von verseiftcn Fetten bzw. Fettsaurcn. Die Ver
seifung soli durch die alkalische Tranenflussigkeit verursacht seirt. 
BUSCHKE (1905) versuchte durch Physostigmin die MEIBQ;\lschen 
Drusen beim Kaninchen zu vermehrter Sekretion anzuregen. Es ent
leerte sich dann aus dem Konjunktivalsack cine milchige Flussigkeit 
(Emulsion), die angcblich erst in Beruhrung mit der Tranenflussigkeit 
entsteht. Wic bei der Burzeldrusc soli auch hier Nahrungsfctt in das 
Sckrct ubergehen. BCSCIIKE fand, daB bei VcrfUtterung von nicht ein
trocknendcn, festen Fetten das Sekret der NlEIBO)1schen DrUsen seine 
Konsistenz andert und nach Verabreichung von Sesam61 die charakte
ristische Heaktion desselben gibt. 

Da der Hauttalg, wie man ihn mittels der geschilderten Methoden 
gewinnt, stcts Bestandteilc der Epidermis enthalt, so erhebt sich die 
Frage, ob dem Lanolin ahnliche Fette in den Epidermiszellen vorgebildet 
vorkommen oder nicht. H.,\:\YIER (1884) glaubte in dem von ihm zuerst 
beschriebenen "Eleidin" (vgl. Teil I) das "Fett" der Epidermis isoliert 
zu haben und LIEBREICH (1887) nahm an, daB die Eleidintropfen ein 
Gemenge von EiweiB und Cholesterinfett seien und schrieb ihnen cine 
wichtige Bedeutung fUr die normalc HauWitigkeit zu. Vor allem sollte 
derartiges Cholesterinfdt auch ein wesentlicher Brstandteil des fettigen 
Uberzuges der Haut sein. Dieser Meinung gab STICKER (1887) dahin 
Ausdruck: "Elcidin ist ein Gemenge von EiweiJ3 und Cholesterinfett. 
Dieses Eleidin ist das eigentlich geschmeidig erhaltende Fett der Haut 
und der Haare." Indessen hat sich herausgestellt, daB das Eleidin (Ke
ratohyalin) uberhaupt kein Fett ist (vgl. Teil I, S. 65f.) und cs erscheint 
mir uberhaupt fraglich, ob man das Hecht hat, von "Zeit/etten der H alit" 
(abgesehcn von den DrUsenzellen) zu sprcchen. Dabei ist allerdings zu 
bemerken, daB es einige Hautbezirkc mit wenig oder gar nicht verhornten 
ge~;chichtetem Epithel gibt, dessen Zellen verfetten und reichlich aIs 
taIgartiges "Sekret" abgestoJ3en werden (Smegma, Castoreum). Auch die 
Vernix casl'osa dl's menschlichen Ncugeborenen besteht im wesentlichen 
aus verfettden Epidermiszellen, eben so der Inhalt der Dermoidcysten. 
~ach L~~A u. GOLODETZ sollen sich "Zellstoffe" und "Sekretfette" 
auch cJ1('mi~ch dadurch unterscheiden, daB die ersteren einen hohen, die 
letzteren einen niederen Cholesteringehalt aufweisen, cine Ansicht, der 
sich auch LI:\SER anschlof3. Die atherWslichen Stoffe des Horngewebes 
sollen bei der Verseifung im wesentlichen Cholesterin und seine Ester 
liefern, wahrend das Talgdrusensekret nur wenig Cholesterin, dagegen 
andere C- und H-rciche Stoffe enthalt. Auf den ersten Blick scheincn die 
vorliegenden Analysen sehr zugunsten einer solchen Auffassung zu spre
chen. Vergleicht man bcispiclsweise das Commedoncnfett (Talgdrusen
sekret) mit dem Fett der Hornschicht oder der Vernix cascosa in bczug 
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auf den Cholesteringehalt, so ergeben sieh au13erordentlich auffaUende 
Differenzen: So enthalt der unverseifbare Anteil des Commedonenfettes 
9,16 vH, der des Oberhautfettes 50 vH, der der Vernix caseosa 45 vH 
Cholesterin. Gleichwohl scheint mir aber die Frage, ob normale verhornte 
Epidermiszellen autochthon rntstandcnes "Zellfett" enthalten, nicht ent
schieden zu scin. 

B. SchweiI3driisen. 

a) Topographie. 

Es war schon friiher davon die H.edc, daB beim ylenschen die mono
ptychen, durch eine cinzige sezernicrende ZeUage charakterisierten, 
SchweiBdriisen zwei deutlich versehiedene Arten erkennen lassen 
(SCHIEFFERDECKER). Die kleincn, von SCHIEFFERDECKER als "ekkrine" 
bezeichneten Knaueldriisen finden sich uber den ganzen Korper vcr
breitet und bilden an den haarlosen Handflachen und Fuf3sohlen die 
einzige hier vorhandenc Hautdriisenform. Der Ausfiihrgang durchsetzt 
die Epidermis und knauelt sich gemeinsam mit dem driisigen Endstiick 
in der Cutis auf. Beide Abschnitte, der ausfiihrende und der sezernie
rende, sind fast gleich dick. An und fur sich haben die kleinen Schwei13-
driisen keine Beziehungen zu den Haarbalgen, cine rein topographische 
Beziehung kann aber zustande kommen und kommt oft zustande da
durch, daB die Haaranlagen mehr oder weniger schrag in die Haut hinein
wachsen. In solchem FaUe kann die fast senkrecht in die Haut hinein
wachsende Driisenanlage auf die "obere", naeh PI:\KCS "vordere" Seite 
des Haarbalges stoBen. 1m erwachsenen Zustande sieht man dann den 
Knauel einer SchweiBdriise auf der gcnannten Seite dem Haarbalg mehr 
oder weniger dicht anliegen, wahrend der Ausfiihrgang sich von dem 
Haarbalg abwendend, fast srnkrecht zur Hautoberflache hinzieht. 
PI:\KUS (1927) hat mit H.echt darauf hingcwiesen, daB die in den Lehr
biichern der Histologie gegebenen DarsteUungen des Baues und der An
ordnung der menschlichen Schweif3druscn aUzu sehr sebematisiert sind 
und dem wirkliehen Verhalten nur wenig entspreehen. Tm folgenden gebe 
ich im wesentliehen einen Auszug aus seiner DarsteUung im Handbuch 
der Haut- und Gesehlechtskrankheitrn I, I. 

Die SchweiBdriisen dcr aUgemeinen Hautoberflachc sind viel zahl
reieher als die HaarfoUikel, von (knen jeder von 6-IO Driisen umgeben 
ist. Ihre Knaud bilden im Corium cine fast einheitliche Sehicht (Abb. 32). 
Bei der Untersuchung von Schnittscrien ergebcn sich erstaunliehc 
Durcheinanderwirrungen des Schlauchcs jcdcr Driise, aber nie Dureh
dringung einer Driise dureh cine andere. .Teder Knauel besteht fast 
zur Halfte aus Ausfiihrgang, zur Halftc aus Driisensehlaueh, beide 
dicht und sehwerer cntwirrbar durcheinanderliegend als die Kanale 
der Niere. Scitlichc Auslaufer konnte PD!KCS nieht feststeUen. Es 
stellt also die Schwei13druse nur einen einfachen, viel gewundenen 
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langen Schlauch dar, in welchem an einer cinzigen Stelle der Aus
ftihrgang in den absondernden Teil tibergeht. Beide Abschnitte sind 
mikroskopisch streng untcrscheidbar. Der Ausftihrgang ist von elasti
schen Fasern dicht umgeben (Abb.33). und von einer zweischichtigen 
Zellage ausgekleidet, deren Elemente epithelialen Charakter zeigen. Die 
Zellen des sezerniercnden Abschnittes sind grof3, so hoch wie breit, mit 
grof3em rundem Kern und deutlichem Zentralkorperchen ausgestattet. 
Zwischen ihnen sind S('kretrohrchen ausgespart, nach dem Lumen zu 
bilden die 6-8 Zellen des Schlauchquerschnittes einen glatten Kreis, 
plastisch also eine zylindrische Rohre. Nach aul3en lagern sich den 
Drtisenzellen Hache schmale Zcllen mit Hinglichen Kernen an, sic ziehen 
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crkcnnbarcn Schlauchstiich· sind hell , die 31s sezcrniercndc Driiscnschl:iuche crkennbarcn dunkel 

dargcstellt. 

wie ein dtinner hingsgestreifter Dberzug aus parallelen Elementen langs 
oder sehr schrag den Schhiuchen entlang und werden als epitheliale 
:\Iuskcln aufgcfaf3t. Eine dtinne hyaline Scheide und ein reusenartiges 
Netzwerk feiner Bindegewebsfasern begrenzt den Drtisenschlauch nach 
auJ3en. In schOnster Ausbildung finden sich die ekk:-inen SchweiBdrtisen 
in der haarlosen Raut der Planta und Palma. Sic mtinden hier auf den 
regelma.f3igen erhabenen Leisten der Epidermis, von denen schon im 
ersten Teil die Rede war (S. gaL). Eine ausgezeichnete Darstellung der 
Leistensysteme an Rand und FuJ3 hat PI:-iKUS (I. c. S. 33ff.) gegeben, 
auf die ich hier verweise. 

Wahrend beim Menschen die klein en ekkrinen SchweiJ3drtisen in 
aul3erordentlich groBer Zahl tiber den ganzen Korper verbreitet sind 
(nach KRAUSE finden sich in 2,5 qcm Stirnhaut 1258, Brusthaut lI36, 

Armhaut lIOO, Beinhaut 550), finden sie sich bei Saugetieren nur spar-
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lich entwickelt, und zwar an besonderen Stellen der Haut, die entweder 
haarlos sind oder nur Sinushaare besitzen oder endlich in Hautdrusen
organen. Die Planta pedis und Palma manus sind bei den anthropoiden 
A//en wie beim Menschen reichlich mit ekkrinen SchweiBdrusen ver
sehen. Wie we it die sonstige Haut sich mehr menschenahnlich (ekkriner 
Drusentypus) oder mehr tierahnlich (apokriner Typus) verhalt, scheint 
nicht genauer untersucht zu sein. Die vorliegenden Angaben lassen sich 
nicht verwerten, da vor SCHIEFFERDECKERS Cntersuchungen der Unter-
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Abb. 33. chwei BdrUsenkniiuel·El nstikn.f:irbung. 

schied zwischen "apokrinen" und "ekkrinen" Drusen nicht bekannt war, 
als "freie" (haarlose) aber beide auftreten k6nnen. Bei drei untersuchten 
Osta//en (Cynocephalus mormon, CercopitheClis callitrichus und C. sabaeus) 
fand SCHIEFFERDECKER nicht nur in Hohlhand und FuBsohle, sondern 
auch an ausgedehnten behaarten Hautgegenden des K6rpers neben 
a-Drusen (apokrine) auch e-Drusen (ckkrine). Durch dieses Verhalten 
der Drusen unterscheiden sich diesc Affen scharf von den ubrigen Saugc
tieren, bei welchcn, soweit bekannt, ekkrine Drusen der bchaarten Haut 
ganz fehlen. Das Zuriicktreten der a-Driisen und das mehr und mehr sich 
verstiirkende H ervortreten der e-DrUsen ist ein wesentliches Kennzeichen des 
Primatenstammes. Die Primaten 'l£'erden mehr und mehr zu e-Driisentieren 
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gegeniiber den sonstigen a-Driisentieren und an der Spitze steht auch in 
dieser Hinsicht der Jlensch (SCHIEFFERDECKER). In der massigen Sub
cutis der Zehen- unci Sohlenballen des Huncies unci der Katze finden sich 
knauelformige e-Drusen eingelagert, deren AusfUhrgange sich durch die 
dicke Epidermis als gewundene Kanale fortsctzen. Diese Drusen sind 
deshalb von besonderer Bedeutung, weil an ihnen zuerst die Innervations
verhaltnisse experiment ell untersucht wurden (vgl. LUCHSI!'<GER). Beim 
Schwein munden in blindsackWrmige Hauteinstiilpungen an der me
dialen FIache der Karpalgdenke (" Karpaldrusen ") zahlreiche zusammen
gesetzte Knaueldrusen (e-Drusen), die auch fUr die Russelscheibe cha
rakteristisch sind. e-Drusen bilden endlich auch einen Bestandteil vieler 
Hautdrusenorgane, in deneD sie mit a-Drusen vergesellschaftet vor
kommen. Gerade hier, namentlich im Axillarorgan des Menschen waren 
schon seit langem grof3e und kleine Schweif3drusen aufgefallen und man 
hat die ersteren als eine Eigentumlichkeit dieses Organes angesehen und 
ihre Verschiedenheit von den kkinen Schlauch drusen dieser Gegend in 
ihrer Form, in ihrer Lage im Gewebe, den Zusammenhang mit den Haar
follikeln richtig beschrieben. 1hre prinzipiell verschiedene Bedeutung ist 
aber bis zu SCHIEFFERDECKERS Arbeiten unbekannt geblieben. Die altere 
Auffassung, daB sich die grof3en SchweiBdrusen der Achselhohle vor der 
Pubertatsentwicklung aus den kleinen Drusen durch VergroBerung und 
Erweiterung der Schlauche herausbilden, ist als unrichtig erkannt. Beim 
Menschen bilden die apokrincn Drusen der Achselhohle ein dicke's Polster, 
welches tider liegt als die eben falls eine bestimmte Schicht einnehmenden 
ekkrinen DrUsen. Es ist bei der Frau starker entwickelt und entsteht 
fruher als beim :Ylanne. Bei diesem entstehen die a-Drusen in der Puber
tatsperiode, beim ~fadchen konnen sie schon im 9. Jahre ausgebildet 
sein, also lange, bevor die groBen Haare der Achselhohle hervorkommen. 
Die Anzahl der a-DrUsl'D ist recht verschieden, schwankt aber nur inner
halb bestimmtcr Grenzl'D. Das DrUsenpolster in der menschlichen Achsel
hahle ist individuell sehr wrschiedcn groJ3, wie ja auch die Achselhiihlen
behaarung individuell aul3erordentlich verschieden ist. Die Haare stehen 
selten in Gruppen von drei grof3en Haaren, mikroskopisch ab('r findet 
man die fUr den Mensdll'n als Grundform der Haaranordnung geltende 
Dreihaargruppe oft auch hier sehr dcutlich. Zu jedem Haar gehart eine 
a-Druse. Nun kann n)fl den drei Haaren cines oder cs konnen zwci 
fehlen. Es kann jedes Haar cine DrUse haben oder eS kann ein einzigcs 
Ubrig gebliebcnes Haar cine oder mehr, bis zu drei Drusen in sich auf
nehmen. Auch kann die ganze Dreihaargruppe nur cine einzige a-DrUse 
besitzen (PIXKC'S). Das Polster der a-DrUsen kommt ebenso wie bcim 
:YIcnschen auch beim Gorilla und Schimpansen vor, wahrend Orang und 
niedere Affen sic nicht aIs ein zusammenhangendes Organ besitzen 
(BRI:\KMA?-iN [1909\ J. KLAAR [1924J). Die a-DrUsen des Menschen 
lassen durchwegs Beziehungen zum Geschlechtsleben erkennen. Dies 
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gilt nicht nur von den als Duftorgane fungierenden Achse!drusen, son
dem auch von denen der Pubesgegend; die GroGe der a-Drusen am Mons 
veneris ist so betriichtlich, daB man auch hier von einem Drusenpolster 
sprechen konnte. In der dunnen und beim erwachsencn Manne sehr aus
gedehnten Skrotalhaut liegen die Follikd aile in weiten, zicmlich rege!
maBigen Abstanden voneinander, so claB ein zusammenhangencles Organ 
nicht entsteht. Urn clen A nus herum aber bilden clie clrusenftihrenden 
Follikel einen breiten Ring, der ziemlich gut abgegrenzt ist. Die a-Drusen 
der J1 amillargegend stehcn in genetischem Zusammenhang mit der Milch
druse und es wird spater noch von ihnen zu sprechen sein. 

Wenn clie Haarfollikel anfangen, aus der Epidermis sich herauszu
differenzieren, entstehen urn clie Mammaanlage herum dieselben Gebilde 
wie am Genitale und in der Achsel. 1m weiteren Verlaufe andem die 
Schweif3drusen aber ihre Form und schlief3en sich mehr dem Typus cler 
Brustdruse an. 

Sehr bemerkenswert ist die Tatsache, daG in allen den genannten 
Lokalisationsgebieten der a-Drusen beim Menschen sich glatte Muskel
fasem im Corium und in der Subcutis finden, die im allgemeinen ziem
lich parallel der Hautoberflache in mehreren Schichten ubereinander 
verlaufen. In der Haut der auBeren Geschlechtsorgane verbreitet sich 
die Muskulatur uber einen graBen Bezirk. Als Mittelpunkt desselben 
kann man das Skrotum bzw. die Labia majora ansehen. Von hier aus 
setzt sich die glatte Muskulatur nach hint en auf den Damm, nach vom 
auf die Unterseite des Penis und auf den Mons pubis fort ("Muscularis 
sexualis" SCHIEFFERDECKERS). Eine ganz ahnliche Muske!ausbreitung 
findet sich auch bei beiden Geschlechtem in der Brustwarze und im 
\Varzenhof und scheint an dieser Stelle bis auf die Monotremen zuruck
zugehen ("Muscularis mamillae et areolae"). Endlich fand SCHIEFFER
DECKER solche Muskeln beim Menschen mitunter auch in der Achsel
h<Jhle. An der Mamilla und im Warzenhof sind die :Wuskelbundel vie! 
clicker als die der Tunica dartos des Skrotums. Sie bilden ein dichtes 
Geflecht, welches als dicke Lage nahe unter clem Epithe! in clem Bincle
gewebspolster liegt, clurch das die Drusen nach obcn ziehen. Bei cler 
Kontraktion bewirken cliesc :VIuskeln clie Runzelung des Warzenhofes 
unci clie Erektion cler Brustwarze. 

Wie SCHIEFFERDECKER gdunclen hat, verhalten sich bezuglich der 
Ausbreitung cler apokrinen Drlisen die vcrschicdcnen Menschenrassen 
keineswegs gleichartig. Beim cleutschen Manne ist ihr Vorkommen auf 
Achselhohle unci Warzenhof bcschrankt, sie fehlcn am Skrotum und am 
:\Ions pubis; beim cleutschen Weibe dagcgcn finclen sie sich auf3erclem 
noch an den Labia majora, am Mons pubis unci am unteren Teil cler 
Bauchhaut (unterhalb des Nabels). Die a-Driisen besitzen also beim deut
schen Weibe eine 1£'esentlich grofJere A usbreitung als beim 111 anne. Bei 
Chinesen fanclen sich a-Drusen in der Achselhohle, am Mons pubis, unci 
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zwar in recht groI3er Menge, dann in allmahlich immer mehr abnehmender 
:\Ienge iiber den ganzen Bauch hin und noch in der Brusthaut, also im 
wesentlichen iiber die ganze vorden: H.umpfflache verbreitet. Beim 
Kamerunneger wurden sie in der :\chsrJh6hle, am Mons pubis, und zwar 
wieder in groiler Zahl nachgewiesen, ferner auf dem unteren und mitt
leren Teil der Bauchhaut, wahrend sic am oberen Teil des Bauches und 
auf der Brust fehlcn. Von einem A ustralier konnte SCHIEFFERDECKER 
nur die Haut der Parotidengegend untersuchen und fand auch hier 
a-Driisen in maI3iger Menge, wahrend solche an dieser Stelle bei den 
Deutschen, dem Chinesen und dem Kamerunneger fehlten. Wenn bei 
dem Australier die a-Drusen sogar noch in der Parotidengegend auf
treten, wo sie bei den anderen bisher untersuchten Menschen fehlen, 
bei den Affen aber vorkommen, dann darf man wohl annehmen, daI3 sie 
bei ihm auf der ganzen vorderen Rumpfflache bis zum Kopf herauf vor
handen sind, wenngleich dies noch einer Feststcllung bedarf. Sollte sich 
diese Annahme bestatigen, so wurden wir nach dem Grade der Aus
breitung der a-Drusen in abnehmender Reihe die folgende Stufenleiter 
erhalten: sonstige Saugetiere, Affen, Australier, Chinesen, Kamerun
neger, deutsches Weib, deutscher Mann. Hieraus wurde man zunachst 
schlieBen k6nnen, daI3 das ausgedehntere Vorkommen der a-Driisen auf 
eine ticfere Stufe der Entwicklung hindeuten wiirde. Ferner deutet die 
Verschiedenheit zwischen dem deutschen Mann und Weib auf einen Ge
schlechtsunterschied hin, derart, daB das weibliche Geschlecht durch eine 
weit starkere Ausbildung der a-Driisen sich gegenuber dem Manne aus
zeichnen wiirde. In der Tat sprechen auch sonstige Angaben in der 
Literatur dafiir, daB bei dem weiblichen Geschlechte die a-Driisen und 
vielleicht auch die e-Driisen eine starkere Entwicklung besitzen und von 
dem Geschlechtsleben stark beeinfluBt werden. Sollte sich ein solches 
Verhalten auch bei den niederen Saugern nachweisen lassen, so wiirde 
auch die Ausbildung der :\Iilchdriise besser zu verstehen sein. Sollte der 
Australier wirklich a-Driisen in weiter Ausdehnung besitzen, so wiirde 
man fiir ihn eine tiden' Stellung annehmen miissen. Die etwas ver
mehrten a-Driisen bei den Chinesen und Kamerunnegern zwingen aber 
wohl noch nicht direkt dazu, diesen H.assen eine tiefere Stellung anzu
weisen, sondern kiinnten auch vielleicht nur der Ausdruck von beson
deren Eigentiimlichkeiten des Kiirperbaues und des Stoffwechsels oder 
vielleicht auch des Geschlechtslebens sein (SCHIEFFERDECKER). 

Ein durchgreifender Unterschied zwischen den a- und e-Driisen ist 
dadurch gegeben, daB sich die ersteren stets aus H aarjollikeln ent
wickeln. An den Hautstellen, wo sie im erwachsenen Zustande vor
kommen, entsteht an der Unterseite des Follikels (d. h. an der Seite, 
die mit der Hautoberflache einen stumpfen Winkel bildet) iiber der Talg
driisenanlage ein Epithelknopf, der sich schnell zu einem leicht ge
schlangelten, langen Schlauch auswachst. Der Komplex: Haarfollikel, 
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Wulst, Talgdruse und SchweiBdruse ("Haarbezirk", PINKI:S), bleibt an 
gewissen Stellen des menschlichen Korpers aas ganze Leben hindurch 
bestehen. Er ist die einfache Grundlage, welche die mit allen Anhangen 
ausgestatteten Tierhaarfollikel bildet, zu der je nach der Tierart bei der 
Pelzbildung noch viele Beihaare hinzukommcn. Die Grundlage, wie wir 
sie in menschlicher Haut sehen, ist in der gesamten Saugetierreihe stets 
dieselbe. Man konnte sagen, daB der Mensch das Schema am klarsten 
bewahrt, wenn es nicht bei den Affen, zwar nicht klarer, aber ausge
breiteter als beim Menschen vorkame (PI!l:KUS). Wahrend sich die apo
krine Druse beim Menschen stets nach oben, also distalwarts von der 
"Haardruse" (Talgdruse), anlegt, scheint bei manchen Hundearten das 
umgekehrte Verhalten stattzufinden, soweit man aus den Literatur
angaben uber Befunde an erwachsenen Hunden schlieBen kann; viel
leicht auch beim Kalbe. Von den Bestandteilen eines "Haarkomplexes" 
brauchen nicht immer alle zur vo11igen Ausbildung zu gelangen, ja es 
konnen sogar noch im erwachsenen Zustande fertig ausgebildete Teile 
unter besonderen physiologischen Verhaltnissen, wenigstens voruber
gehend, wieder zugrunde gehen. So konnen zuerst angelegte a-Drusen 
wahrend der weiteren embryonalen Entwicklung verschwinden oder um
gekehrt zu machtiger Ausbildung gelangen, wahrend die dazu gehorigen 
und zunachst angelegten Haare zugrunde gehen (z. B. bei den "Mammar
drusen"); so konnen vollstandig entwickelte Haare der apokrinen War
zenhofdrusen ("MONTGOMERYSche Drusen") bei Frauen zur Zeit der Ge
burt ausfallen und sich spater, nach Absetzen des Kindes von der Brust, 
wieder neu bilden; so konnen nach Zugrundegehen der angelegten a-Dru
sen oder auch bei Nichtanlage dieser die Haare und Talgdrusen sich allein 
weiterentwickeln. Hier ist auch die Ruckbildung der weiblichen Achsel
hohlendrusen im Greisenalter zu crwahnen. Gehen die Haare im Lauf 
der Entwicklung zugrunde, so konnen ihre Haarbalge von den ubrig 
gebliebenen mehr oder weniger stark entwickelten a-Drusen mit als Aus-, 
fiihrgange benutzt werden, als Ende derselben. Es ist dies ja auch durch
aus verstandlich, da, wie schon gesagt, das distale Ende des Haarbalges 
direkt zu den Drusen gehort. Da nach dem Ausfallen der Haare die Talg
drusen ubrig'bleiben und sich weiter entswickcln konnen, so konnen diese 
dann scheinbar den Ausfiihrgangcn der a-Drusen ansitzen (Schnabel
drusen von Ornithorhynchus). 

Was nun den histologischen Bau der a-Drusen betrifft, so zeigen sie 
viel mannigfachere Formen als die e-Drusen. 1m einfachsten Falle am
pullenfOrmig oder einen kurzen, weiten, gcraden Schlauch darstellend, 
bildensie andernfalls schr umfangreichc Knauel, welcher sich dann stets 
durch starke Entwicklung des zwischen den Schlauchwindungen ge
legenen Bindegewebes auszeichnct. 1m Prinzip besitzen die a-Drusen 
und die e-Drusen cinen in bezug auf das Epithel zweischichtigen Bau, 
wobei im Bereiche des Drusenkorpers die auBere Epithelschicht sich in 
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glatte Muskelzellen umzuwandeln pflegt, wahrend sie im Bereiche des 
Ausfiihrganges als cine au(jere Epi the!schicht erhalten blcibt. Die auBere 
Epithelschicht kann aber auch sowohl am Drusenkorper, wie am Aus
fiihrgang, mehr oder weniger schwinden, so daB man unter Umstanden 
Drusen findet, die in groBen Teilen, so z. B. im ganzen Drusenkorper, 
nur cinen einschichtigcn Bau aufwcisen oder wenigstens nur hin und 
wieder noch cine Zelle der ~iuBeren Schicht erkenncn lassen. Aus diesem 
Grunde ist die von BRI:\KMA:\:\ vorgr'schlagene Einteilung der Haut
drusen in "muskulose" und "nichtmuskulOse" (SchweiB- und Talgdrusen) 
praktisch nicht durchfiihrbar. Bei den a-Drusen umzieht die epitheliale 
Muskulatur die SchHiuche schrag kreuzcnd den ganzen sezernicrenden 
Abschnitt der Druse in flachen spiraligen Zugen. Die Muskulatur ist 
bei diesen Drusen meist sehr vie! deutlicher zu erkennen als bei den mei
sten e-Drusen. Auf dem Querschnitt cines Knauds bildet sie eine nach 
innen gezahnte, schwer Hirbbare, auBere Schicht. Die Zahne werden 
entweder durch Schr;igstdlung der Muskelzellen oder durch dercn Ge
staltung (flach nach auf3en, gekielt nach innen) hervorgerufen. Die 
sezernierende Schicht best{'ht aus groBen, schwach farbbaren Drusen
zellen. Die Schlauche cler a-Drusen erscheinen durch diese beiden Eigen
tumlichkciten, GriiBe dl'f Knauel mit groBen Drusenzellen und geringe 
Farbstoffaufnahmc der letzteren, heller als die dunnen Schlauche der 
e-Drusen. Ein weiterer Cnterschied der Schlii.'1che dieser beiden Drusen
arten ist der, daf3 die Zellen der e-Drusen annahernd uberal! die gleiche 
Hohe haben, wahrend die Hiihe der apokrinen Zel!en stark wechse!t. 
Die e-Drusen sondern im wcsentlichen cine wasserige Flussigkeit ab, ohne 
daf3 dabei die Zellen geschadigt werden oder ihre Gestalt wesentlich 
andern. Bei den a-Drusen dagegen zeigen die Zellen sehr wesentliche 
Veranderungen: es findet sich ein vollstiindiger Kreis von Sekretionsstadien; 
das niedrige Zylinderepithel wachst heran, die oberen End('n der ein
zelnen Zellen wachsen getrennt voneinander papillenfOrmig in das Innere 
des Lumens weiter vor und bilden dann Kuppeln, die in ihrer Form mehr 
oder weniger verschieden sein konnen. Diese werden dann t'ntweder von 
dem austretenden Zellinhalt (Teilen des Zcllabschnittes zwischen Kern 
und Lumen) durchbrochen oder werden im ganzen abge5toBen ("De
kapitationsvorgang" von R. HEIDENHAI:-;) und mischen sich dem flus
sigen Sekret des Schlauches bei; der Rest der Zel!en bleibt als niedrige 
Auskleidung des Schlauches zurUck. Darauf beginnt das Hohenwachs
tum und die Kuppelbildung der Zellen von neuem. In jedem Faile findet 
also ein Austritt statt von Zellplasma und von in ihm gebildeten ge
formten Elementen von verschiedener chemischer Beschaffenheit. 

Sehr bemerkt'nswert ist, daB in den Schlauchcn der apokrinen Drusen 
gleichzeitig verschiedene Sekretionsstadien neben- und hintereinander 
sichtbar sein konnen, so daB z. B. ein weiter, von flachem Epithe! aus
gekleideter Schlauchabschnitt ganz unvermittelt in einen mit hoch-
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prismatischen sezernierenden Zellen ubergehen kann. Neben den Bildern 
einer typischen Kuppelsekretion kann man aber an den Zellen auch soiche 
sehen, bei denen eine Art kutikularer Saum einer einfachen Kn6tchen
reihe am oberen Zellende aufsitzt. Auch Kristalloide von eigentiimlicher 
Form sind in man chen dieser Zellen beobachtet worden. Weiters sind 
diese Zellen sehr empfindlich, 16sen sich postmortal sehr bald voneinander 
und ihrer Unterlage ab (VEIL [19II]). Durch starkere Kontraktion der 
stets gut entwickelten Muskelschichte in der Wand der Drusen kann das 
Epithel zu falten- und zottenartigen Erhebungen zusammengedrangt 
und k6nnen die einzelnen Zellen so ubereinander geschoben werden, daB 
der Anschein eines geschichteten Epithels entsteht. HOLMGREN (1922) 
hat aus dem verschiedenen Aussehen der Zellen in verschiedenen Ab
schnitten desselben Schlauches auf zwei ganz verschiedene Abschnitte 
in den groBen Achseldrusen geschlossen, von denen der eine eine sekre
torische, der andere nur eine filtratorische Funktion haben sollte. Diese 
Drusen sollen auch zur holokrinen Sekretion neigen und ganze Zellen 
abstoBen. Nach]. SCHAFFER (1926) kommen soiche Bilder aber nur an 
nicht lebenswarm und schlecht fixierten Objekten vor. Auch fUr die 
apokrinen Teile der Analdruse vom Maulwurf ist eine soIche holokrine 
Sekretion behauptet worden (DISSELHORST), doch konnte HAMPERL 
nachweisen, daB die uberlebend fixierte Druse niemals AbstoBung der 
Zellen zeigt, eine solche aber schon wenige Stunden nach dem Tode 
reichlich auftritt. Was die Meinung von HOLMGREN betrifft, daB die 
groBen Achseldrusen eigene Abschnitte fur die Absonderung des wasse
rigen SchweiBes haben sollen, so ist sie, wie SCHAFFER bemerkt, schon 
deshalb unwahrscheinlich, weil ja die Achselh6hle reich genug an ek
krinen SchweiBdrusen ist, weiche diese wasserige Sekretion besorgen. 

b) Die Sekrete und die Sekretion der SchweifJdrusen. 

Wenn von Physiologie der SchweiBsekretion die Rede ist, so handelt 
es sich zur Zeit fast ausschlieBlich urn die kleinen ekkrinen SchweiBdrusen 
der menschlichen Haut, wahrend die apokrinen Drusen der behaarten 
Saugetierhaut bisher nur wenig Beachtung gefunden haben. Es hat dies 
einmal darin seinen Grund, daB man die Funktion dieser Drusen mit 
der der menschlichen e-Drusen ohne weiteres identifizierte, dann aber 
auch in den groBen Schwierigkeiten, weiche der Gewinnung und dem 
Studium des Sekretes sich entgegenstellen. Zwar gibt es Tiere, deren 
ganze Haut, ahnlich wie beim Menschen, unter Umstanden reichlich 
"SchweiB" liefert (Plerd), aber in der Mehrzahl der Faile ist die Wasser
absonderung seitens der Haut der Saugetiere so geringfUgig, daB sie sich 
der Beobachtung entzieht, obschon sich anatomisch an die Haare ge
bundene a-Drusen immer nachweisen lassen. Bei Allen schwitzen, wie 
schon fruher erwahnt, Vola manus und Planta pedis (mit e-Drusen aus
gestattet) sehr stark, der Nasenrucken weniger. Katzen schwitzen in 
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sichtbarer Weise nur an den unbehaarten Sohlenflachen, und zwar nach 
LUCHSINGER erst nach der 2. Woche; bei Hunden schwitzen die gleichen 
Stellen, aber sehr viel weniger als bei Katzen, ebenso beim Igel. An 
Kaninchen, Raiten, Miiusen hat man SchweiBabsonderung in sichtbarer 
Form iiberhaupt noch nicht beobachtet. Dagegen ist es vom Hunde 
bekannt, daB unter besonderen Verhaltnissen starker SchweiBerguB am 
ganzen Korper (also aus den a-Driisen) stattfinden kann. GOLTZ u. 
EWALD (1896) erwahnen in ihrer bekannten Arbeit "Der Hund mit ver
kiirztem Riickenmark", daB die Versuchstiere nach Durchschneidung 
des Halsmarkes in den Warmekasten, in denen sie an fangs gehalten wer
den muBten, sehr bald ein von SchweiB nasses Haarkleid bekamen. Dabei 
war keineswegs eine Oberhitzung der Tiere vorhanden, denn es war 
weder Tachypnoe, noch Tachykardie, noch abnorme GefaBerweiterung 
am Kopfe zu bemerken. Ich habe bei einer Dachshiindin, wenn sie recht 
warm zugedeckt war, Feuchtwerden der fast haarlosen Bauchhaut be
merkt. 

Physikalische und chemische Eigenschaften des Sekretes der 
SchweiBdriisen. Die Schwierigkeiten, weIche sich der Gewinnung aus
reichender Mengen des Sekretes der SchweiBdriisen entgegenstellen, sind 
sehr groB und es beziehen sich daher die bisherigen Angaben iiber die 
chemische Zusammensetzung fast ausschlieBlich auf den M enschen, 
dessen ekkrine Driisen soIchen Untersuchungen noch am ehesten zu
ganglich sind. Aber auch hier ist eine vollige Sonderung des SchweiBes 
von dem Sekret der Talgdriisen und abgestoBener Epidermisschiippchen 
praktisch kaum zu erreichen. Schiitzt man sich dagegen nach Moglich
keit durch Hervorrufung profuser SchweiBabsonderung (HeiJ31uft- bzw. 
Lichtbader, Einwirkung von Pilokarpin), so daB die gewonnenen groBen 
SchweiBmengen durch die fremden Beimengungen relativ wenig ver
andert sind, so kann der Einwand erhoben werden, daB das erhaltene 
Produkt infolge der abnormen Absonderungsgeschwindigkeit vom nor
malen Verhalten abweicht. Immerhin liefert der bei starkem Schwitzen 
(in Wassersacken usw.) gewonnene SchweiB in bezug auf Reaktion und 
Zusammensetzung verlaJ31ichere Angaben, als der durch Abwischen 
maBig schwitzender Hautstellen erhaltene. Der durch Filtrieren von 
beigemengten Epidermisprodukten und Fetttrop£chen befreite SchweiB 
stellt eine farblose, klare, salzig schmeckende Fliissigkeit dar vom spe
zifischen Gewicht 1001-1010 von meist saurer Reaktion. Die Lehre 
vom "sauren SchweiB" galt lange Zeit unbestritten, hat sich aber in der 
Folge als irrtiimlich herausgestellt. Untersucht man das Sekret ekkriner 
SchweiBdrUsen unter moglichst normalen Bedingungen, so ergibt sich 
stets alkalische Reaktion. Die gUnstigsten Verhaltnisse bieten die DrUsen 
der Katzenpfoten und die der RUsselscheibc des Schweines. Wie wir 
spater sehen werden, lassen sich diese DrUsen durch Reizung der zuge
horigen Nerven oder durch Pilokarpininjektion zu starker Tatigkeit an-
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regen und man findet dann die austretenden Tropfchen stets alkalisch 
(LUCHSINGER [1877J). Aber auch der Schweil3 von der behaarten Haut 
bei Saugetieren, die reichlich schwitzen (Pjerd), reagiert alkalisch. N ach 
METZNERS Angaben in NAGELS Handbuch solI iiberhaupt der Schweil3 
aller Pflanzenfresser eine alkalische Reaktion besitzen. Nach H. KOR
KISCH (1926) schwankt die H-Ionenkonzentration des Pferdeschweil3es 
nur innerhalb enger Grenzen. Doch ergibt die Bestimmung des Wasser
stoffexponenten bei gut genahrten und gut gepflegten, an schwere Arbeit 
gewohnten Renn- und Traberpferden etwas hohere Durchschnittswerte 
als bei den gewohnlichen Gebrauchspferden. Er betragt bei ersteren 
PH = 8,527 und 8,564 gegentiber 8,377 bei den letzteren. Beim Menschen 
liegen die Verhaltnisse insofern ungtinstiger, als hier auf dem weitaus 
grol3ten Teil der Haut neben den Schweil3drtisen auch Talgdrtisen vor
handen sind, deren Sekret sich naturgemal3 dem Schweil3e beimischt und 
da es immer freie Fettsauren enthalt, die alkalische Reaktion verdeckt. 
Fahrt man mit Streifchen blauen Lackmuspapieres tiber die Haut der 
Stirne, Nase, Brust, Arm usw., so findet man stets, auch bei fehlender 
Schweil3sekretion, die Papierchen fettig und gleichzeitig stark gerotet. 
Wird aber die Haut grtindlichst gereinigt (Waschen mit Seife, Ather, 
Alkohol, destilliertem Wasser) und dann durch heiJ3e Bader oder Pilo
karpininjektion starkes Schwitzen hervorgerufen, so findet man die 
Tropfchen schon im Beginn der Sekrction von deutlich alkalischer Be
schaffenheit (LUCHSINGER u. TRUMPY [1878J). Dieselben Autoren fan
den auch den Schweil3 der in ulnaren Handballen nach grtindlicher 
Reinigung der Haut und einer Einstichinjektion von PilokarpinlOsung 
ergossen wurde, stark alkalisch, was ich bestatigen kann. Es darf aber 
nicht unerwahnt bleiben, dal3 auch gegenteilige Angaben vorliegen. So 
ist KITTSTEINER (19II) fUr saure Reaktion des menschlichen SchweiJ3es 
eingetreten, die spater (1922) auch G. A. TALBERT fUr normal hielt. Er 
untersuchte den Schweil3, welcher nach grtindlicher Reinigung der Haut 
entweder durch Arbeit (Radfahren in einem Raum bei 25-300 C) oder 
durch Hitze (Schwitzkammer von 400 C) abgesondert wurde und fand 
ihn stets sauer (PH im Mittel 5,5). Die Aziditat war immer groJ3er im 
Schweil3, der von bedeckten Korperstellen gewonnen war. Da der CO2 -

Gehalt des Schweil3es sehr gering ist, glaubt TALBERT diesen Unter
schied auf einen Gehalt des SchweiJ3es an fitichtigen Fettsauren zuriick
fUhren zu solIen, die sich an bedeckten Korperstellen schwerer verfliich
tigcn. SHARLIT u. SCHEER (1923) dagegen bezogen die Aziditat des 
Schweil3es auf die Salze, die betrachtliche Pufferwirkung zeigten. Mit 
den Befunden T ALBERTS stehen die Angaben von E. HEUSS in Wider
spruch, der fand, dal3 bei profuser SchweiJ3sekretion, wie sie durch Pilo
karpin oder Schwitzbader angeregt wird, die Reaktion neutral oder al
kalisch wird, wahrend sie zunachst, gewissermal3en im Ruhezustand, 
sauer ist. ARLOING (1896) untersuchte den Schweil3 in verschiedenen 
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Stadien des Schwitzbades. In den erst en Minuten fand er die Reaktion 
sauer, dann wurde sie neutral und schliel3lich (nach 8-10 Minuten) al
kalisch. CAMERER (IgOI) erhielt bei Schwitzprozeduren im Lichtbad, 
Heil3luftbad, Dampfbad bei Prtifung groBerer Mengen von SchweiB, die 
zum Teil durch Abwischen mit Watte, andernteils durch Auffangen in 
untergestellte Schalen gewonnen waren, zweimal saure und zweimal al
kalische Reaktion. Diese wechselnden Befunde scheinen darauf hin
zuweisen, daB die jeweilige Reaktion des SchweiBes von einem variablen 
Faktor abhangt, der nach Umstanden mehr oder weniger zur GeItung 
kommt. Wenn man nun in Betracht zieht, daB die Sauren des SchweiJ3es 
Fettsauren sind, neben denen Neutralfette und Cholesterin vorkommen 
- unfiltrierter SchweiB ist triibe und opaleszent - so ist die Annahme 
nicht unwahrscheinlich, das Sekret der ekkrinen SchweiBdriisen reagiere 
normalerweise durchwegs alkalisch und werde nur durch Beimengung 
von Hauttalg sauer. Eine solche wird ohne Zweifel gerade bei profusem 
Schwitzen infolge hoher Temperaturen giinstige Bedingungen finden, da 
die Warme lebhafte Hautdurchblutung bewirkt und dadurch, sowie 
durch Fliissigmachen des Sekretes die Hauttalgabscheidung begtinstigt. 
DaB die ekkrinen SchweiBdriisen des Menschen selbst, nicht wie MEISS
NER U. UNNA (lg0g) meinten, Fett absondern, geht daraus hervor, daB 
bei profuser SchweiBabsonderung der Atherextrakt minimal wird. 
LINSER (lg04) hat aus 15 Liter SchweiB, der von verschiedenen Personen 
im Schwitzbad-Gummisack gesammelt wurde, 1,8 g Atherextrakt, also 
etwa 0,01 vH gewonnen. Er fand fUr diesen die Werte: Saurezahl 6,3, 
Verseifungszahl 130, Jodzahl 57, Werte, die sehr gut mit denen des Haut
talges (304-7 ,g; II7-140; 54-57) iibereinstimmten. Dernachstliegende 
SchluB ist, daB es sich urn Talgdrusensekret handelt, das dem SchweiB 
beigemengt ist. Da cine Trennung des Sekretes der SchweiBdrtisen von 
dem der Talgdrtisen, sowie von Stoffen, die aus dem Hautepithel stam
men, praktisch kaum moglich ist, sttitzt sich UNNA auf den angeblichen 
histologischen Nachweis von Fett in den Zellen der SchweiBdrtisen, das 
er durch Osmierung nachgewiesen haben will. Es ist aber, wie schon 
F. N. SCHULZ in seinem Rcferat in Oppenheimers Handb. d. Biochemie 
5. Ig24, betont hat, hervorzuheben, daB die Osmiummethode gar nicht 
auf das eigentliche Neutralfett hinweist, sondern auf Dinge, die mit unter 
den Begriff Lipoidsubstanzen fallen. Der Gehalt an festen Stoffen ist 
im menschlichen Schweil3 sehr gering (Wasser im Mittel g82 vT). Die 
Konzentration und damit das spezifische Gewicht lassen sich fUr normale 
Absonderung kaum feststellen und man darf auf quantitative Angaben 
nicht allzu viel Wert legen. Sie schwanken zwischen 1005 und 1010. 
Das Gleiche gilt natiirlich auch fUr die sehr wechselnd gefundene Gefrier
punktserniedrigung, die im allgemeinen sowohl den Schwankungen der 
Dichtigkeit, wie auch dem Kochsalzgehalt folgt, dem der Hauptanteil 
an der Gefrierpunktserniedrigung zukommt. ARDIN-DELTEIL (IgOO) er-
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hielt Werte fUr 6, die je nach dem Individuum von -0,080 bis -0,460 C 
schwankten (Mittel fUr 6 -0,237° C). Die Dichte schwankte zwischen 
1001 und 1006, der Kochsalzgehalt zwischen 0,08 und 0,58 in 100 cern 
SchweiB. Hohere Werte fanden BRIEGER u. DISSELHORST (1903), und 
zwar im Maximum 6 =-1,002° C mit 1,35 vH NaCi. Nach CRAMER 
(1890) scheidet dasselbe Individuum bei der gleichen Schwitzprozedur 
auch die gleiche Kochsalzmenge aus; je lebhafter die Sekretion ist, urn 
so geringer wird der prozentuale Gehalt an Kochsalz. Auch bei Er
krankungen mit profuser SchweiBabsonderung wurden zum Teil auBer
ordentlich geringe Kochsalzmengen gefunden. Nicht nur der SchweiB bei 
profuser Sekretion, sondern auch der insensible SchweiB ist sehr koch
salzarm. SCHWENKENBECHER und SPITTA (1907) berechnen die Wasser
abgabe durch die Haut, die im wesentlichen durch 'die SchweiBdrtisen 
und nur zum verschwindenden Bruchteil durch die Wasserverdunstung 
aus den Epidermiszellen erfolgt, auf etwa 500-600 g in 24 Stunden. 
Bei einem mittleren Kochsalzwert von 0,33 g ergibt das fUr den "in
sensiblen SchweiB" ein NaCI-Gehalt von 0,06 vH. Neben Kochsalz sind 
im SchweiB nach ]. TEREG (1890) noch vorhanden: Chlorkalium in 
kleinen Mengen (z. B. 0,0024 vH gegentiber 0,223 vH NaCl), Phosphor
saure Alkalien (Spuren bis zu 0,13 vH), Sulfate (0,1-0,3 vH), Spuren 
Phosphorsaurer Erden und Eisenoxyd. Unter besonderen Umstanden kann 
Eisen in betrachtlicheren Mengen abgeschieden werden, so insbesondere 
bei akuter Bleivergiftung (LAVRAXD [1886J), aber auch bei anderen 
Kachexien, die mit Verarmung an Hamoglobin einhergehen. Schon 
FAVRE fand, daB das Mengenverhaltnis der Mineralstoffe im SchweiB 
ein anderes als im Harn sei, A. KAST (1887) bestimmte dasselbe nach 
folgenden Zahlenverhaltnissen: 

1m SchweiI3e .. Chlor I, Phosphate 0,0015, Sulfate 0,009 

1m Ham . . . . Chlor I, Phosphate 0,1320, Sulfate 0,397 

Unter den organischen Bestandteilen beanspruchen die N-haltigen, 
und vor aHem der Harnstoff, ein besonderes Interesse. DaB dieser 
im SchweiBe vorhanden ist, ist cine altbekannte Tatsache. FAVRE 
fand 0,0044 vH, FUNKE dagegen wesentlich betrachtlichere Mengen 
(0,155 vH). Bei taglichen SchweiBmengen von 500-600 g wtirde also 
der SchweiB Harnstoffmengen nach auBen befordern konnen, die bei 
Stoffwechselversuchen nicht zu vernachlassigen sind. HARNACK (1893) 
fand, daB etwa die HaIfte der organischen Substanz des SchweiBes aus 
Harnstoff besteht. ARGUTINSKI (1890) hat SchweiB im Dampfbad ge
sammelt und den Gesamt-N, wie den Harnstoff und das praformierte 
NH3 bestimmt. In einem gegebenen Fall enthielten 225 cern SchweiB 
O,lIO vH N (Harnstoff-N = 0,075 vH), Harnstoff 0,161 vH und pra
formierter NH3 0,0042 vH. Auch unter normaleren Bedingungen wurden 
betrachtliche N-Mengen gefunden. (Auskochen der N-frei gewaschenen 
Kleidung nach langeren Marschen. In zwei Versuchen wurden 375,5 und 
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219,3 mg N durch die Haut abgegeben.) CRAMER (1890) fand flir den 
Trockenruckstand des Schweif3es in einem Fall (Baumwollhemd): Asche 
39,72, NaCl 27,63, Harnstoff 8,59 vH. Unter allen UmsUi.nden wird man 
"bei allen jenen Fallen, in welchen die Einwirkung hoher Temperaturen 
oder Arbeitsleistung nicht ausgeschlossen ist, namentlich aber bei Leuten 
mit maf3igem oder starkem Fettpolster, den Schweif3 als standige Quelle 
des N-Verlustes ansehen mussen, ebensogut, wie man betont, daf3 auch 
die N-Ausscheidung im Kote bei Stoffwechseluntersuchungen zur Unter
suchung herangezogen werden musse." Auch ZUNTZ und seine Schuler 
(1906) haben die N-Ausscheidung durch den Schweif3 eingehend beruck
sichtigt. Die Mengen schwankten zwischen 0,14 und 0,588 g pro Liter 
Schweif3. Der prozentische N -Gehalt ist grof3er, wenn die stiindliche 
Schweif3menge geringer ist. Die innerhalb 24 Stun den ausgeschiedenen 
N-Mengen bewegten sich zwischen 0,2 und 0,53 g. Der prozentuale An
teil an der Gesamt-N-Ausscheidung kann namentlich in kurzeren Ver
suchsperioden sehr hohe Werte erreichen; in einem Faile steigt der Anteil 
der Haut an der N-Ausscheidung sogar auf 13,5 vH, so daf3 ZUNTZ "aile 
Stoffwechselversuche im Sommer und bei korperlicher Arbeit geradezu 
als wertlos" bezeichnet, "wenn sie nicht diesem Faktor Rechnung tra
gen". Auch Harnsiiure soll im menschlichen Schweif3 vorkommen (TrCH
BORNE [1888]). 

Ferner wurde von LEVBE u. von T. GAUBE (1892) EiweiJ3 bis zu 
0,0452 vH im menschlichen Schweif3 gefunden. Ob es aUerdings im 
Sekret der ekkrinen Drusen selbst vorkommt, scheint zweifelhaft. 

Wahrend die ekkrinen Schwei13drusen uberall, wo sie vorkommen, 
ein wasseriges, dem menschlichen Schwei13 ahnliches Sekret liefern und 
daher nicht nur morphologisch. sondern auch funktioneil eine einheit
liche Gruppe bilden. zeigen die apokrinen Drusen hinsichtlich der Be
schaffenheit des von ihnen gelieferten Sekretes grof3e Verschiedenheiten 
und viele von ihnen kann man im physiologischen Sinne gar nicht als 
SchweiBdrusen bezeichnen. Aber auch dann, wenn sie ein dem "ekkrinen 
SchweiB" ahnliches Sekret produzieren. weicht dessen Zusammensetzung 
doch erheblich von jenem abo Es sei hier an den "Woilschweif3" der 
Schafe erinnert, in welchem A. BUISINE (1886) eine grof3e Anzahl orga
nischer Sauren fand, wobei es dahingestellt sein mag, ob diese dem Sekret 
derTalgdrusen oder dem Schweif3 im engeren Sinne des Wortes angehoren. 
Der Wasserextrakt. von dessen Bestandteilen es wahrscheinlich ist, daB 
sie den Schweif3drusen entstammen, enthielt Essigsaure, Propionsaure, 
Benzoesaure, Milchsaure. Caprinsaure und Apfelsaure. Bemerkenswert 
ist auch der EiweijJgehalt des PferdeschweijJes (A. LECLERC [1888]). Der 
wei13e Schaum, der sich auf der Haut schwitzender Pferde ansammelt 
und sich im Wasser langsam zu einer opaleszenten, schwer filtrierenden 
Flussigkeit lOst, enthalt stets £aUbares und in der Hitze koagulierendes 
Albumin. Ein bei der Arbeit schwitzendes Pferd schied taglich 4,2 bis 
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10,3 g Albumin aus. Die bei schwitzenden Pferden auf dem Fell sich 
ablagernden Hautchen bestehen aus Albumin. 

H. RITTER (1926) hat an 20 Rennpferden Untersuchungen ange
stellt und fand einen EiweiBgehalt von 1,95-3,47 vH, im Durchschnitt 
2,75 vH, wobei zu bemerken ist, daB die im Oktober bei einer hoheren 
AuBentemperatur erhobenen Befunde groBere EiweiBwerte lieferten, als 
jene Untersuchungen, die erst im November bei niedriger Temperatur 
durchgefUhrt wurden. Die gefundenen Werte sind erheblich groBer als 
die, welche von LECLERC angegeben wurden und tiberschreiten auch die 
Angaben von F. SMITH (1889) tiber den EiweiBgehalt des SchweiBes von 
in schlechter Kondition befindlichen Pferden, bei denen der EiweiB
gehalt nur mit etwa 1,7 vH angegeben wurde. Der Harnstoffgehalt 
wurde im SchweiB von sieben Pferden bestimmt und im Durchschnitt 
mit 0,r4 vH festgestellt. 

Ober die Verteilung der SchweiBdrtisen beim Pferde vergleiche man 
die Angaben von ELLENBERGER im Handb. d. vergl. mikroskop. Anat. 
d. Haustiere 1, r6r f. r906. DaB die ekkrinen SchweiBdrtisen des Men
schen im Dienste der Warmeregulierung stehen, steht fest und man wird 
nicht bezweifeln konnen, daB auch den apokrinen Drtisen des Pferdes 
die gleiche Bedeutung zukommt. 

Urn so auffallender ist es daher, daB die Fahigkeit zu schwitzen 
den meisten anderen Saugetieren entweder ganz abgeht oder doch nur 
sehr wenig entwickelt ist. So tritt beim Hunde, der fUr gewohnlich anch 
bei starker Bewegung nicht sichtbar schwitzt, leicht Oberhitzung cin, 
der das Tier dann bekanntlich durch beschleunigte Atmung bei heraus
hangender Zunge zu begegnen sucht. Soweit mir bekannt geworden ist, 
liegen Untersuchungen tiber die Warmeregulierung verschiedener Sauge
tiere, besonders solcher, bei denen SchweiBdrtisen ganz fehlen oder nur 
rudimentar entwickelt sind, bisher nicht VOL Ebensowenig wissen wir 
Naheres tiber die Beschaffenheit und Zusammensetzung des Sekretes der 
a-Drtisen der behaarten Saugetierhaut in allen den Fallen, wo eine reich
lichere Wasserabsonderung fehlt. Vielleicht sind es fettige Stoffe, weIche 
jene Driisen in Konkurrenz mit den Talgdrtisen bereiten. Wissen wir 
doch, daB auch beim Menschen apokrine Drtisen des auBeren Gehor
ganges ein salbenartiges Fett, das "Ohrenschmalz", liefern, welches mit 
SchweiB nicht die geringste Ahnlichkeit mehr hat. Nach BERZELIUS 
(r840) besteht dasselbe aus r Teil Albuminaten und 2 Teilen Fett. PE
TREQUIN (r869) wies darin 01- und Stearinsaure, reichlich Kaliseifen nnd 
Cholesterin nacho Beim Menschen und Rind sollen Kaliseifen, beim 
Hunde Kalkseifen, beim Pferd Magnesiumseifen vorherrschen. LAMOIS 
u. MAERTZ (r898) fan den im Ohrenschmalz 2,99 vH freie Fettsauren, 
8,r6 vH Fett, 7,06 vH Cholesterin, 16,r vH lOsliche Seifen, 16,29 vH 
EiweiB und 3,74 vH Lezithin. Das branne Pigment des Sekretes ist: in 
Alkohol leicht, in Ather schwer lOslich. LINSER (r904) untersuchte das 
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Ohrenschmalz von etwa 50 Menschen. Der Atherextrakt war braun
gelb, Schmelzpunkt 36-380 C, Saurezahl 1,2, Verseifungszahl 128, Jod
zahl 50,3. Die Menge der Fettsauren war etwa doppelt so groB als die 
der nicht verseifbaren Substanzen. Cholesterin war nur in sehr geringer 
Menge vorhanden. Eine modifizierte, verastelte Ubergangsform zwi
schen azinosen und tubulosen Hautdrusen findet sich im Nasenspiegel 
und der Unterlippe der Wiederkauer als Flotzmaul- oder Muffeldriisen. 
Nach KORMANN (1906) handelt es sich urn echte serose Drusen, welche 
eine serose Flussigkeit absondern, die jene Hautstellen weich und feucht 
zu erhalten hat. Die SchweiBdrusen in der Haut des FlufJPferdes sind nach 
M. WEBER (1880) und S. v. SCHUMACHER (1916) in Schleimdrusen umge
wandelt worden, deren Sckret fUr den Schutz der Haut von ahnlicher Be
deutung sein durfte, wie die Schleimabsonderung an der Oberhaut vieler 
Fische. Besonders bemerkt sci, daB die Drusen in der Ohrmuschel, welche 
meist uber Wasser gehalten wird, typische SchweiBdrusen geblieben sind. 

Duftstoffe. Eine sehr bedeutungsvolle Funktion vicler apokriner 
Drusen ist die Bereitung von Duftstoffen, "die die Spur des Tieres kennt
lich maehen und dabei infolge der Abhangigkeit der Drusen vom Nerven
system und dem Stoffweehsel zugleieh mehr oder weniger seinen Seclen
zustand andeuten oder in sexueller Hinsicht als Unterseheidungsmerk
male und dadureh zugleich als Reize wirken und so aueh geeignet sind, 
den geschlechtlichen Erregungszustand eines Tieres auf ein anderes zu 
ubertragen. Hierdureh werden sic dann fur die Zeugung und Fort
pflanzung von der groBten Bedeutung" (SCHIEFFERDECKER [1917J). 
Solche Duftwirkungen konnen entweder von den "Drusen einer groBeren 
Hautflache" ausgehen oder von besonderen, verschieden gestalteten, 
haufig in Anschwellungen, Buchten oder Hohlungen liegenden "Haut
drusenorganen", an welch en , wie schon fruher erwahn t wurde, alle drei 
Hautdrusenarten beteiligt sein konnen, doch sind es wohl hazuptsachlich 
die apokrinen Drusen, welche die spezifischen Duftstoffe liefern. Diese 
haben fUr die Tiere naturlich nur dann Wert, wenn sie von anderen 
Tieren wahrgenommen werden konnen. Daher finden wir bei vielcn 
Saugetieren eine auBerordentlich starke Entwicklung des Geruchsorganes. 
Dieses Sinnesorgan "fUr die Nahe" wird zu einem Sinnesorgan fUr sehr 
weite Entfernungen, reicht weiter als Auge und Ohr, wenn es die von 
einem Tier hinterlassenen Spuren wahrnehmen kann, die wieder sehr 
dauerhaft werden konnen durch das von den Talgdrusen und zum Teil 
auch von den a-Drusen selbst gelieferte Fett, mit dem sich die Duft
stoffe zu verbinden scheinen. Der Geruchssinn des Menschen ist nur 
maBig stark entwickelt, der Mensch ist "mikrosmatisch". Immerhin ge
niigt er, urn in vielen Fallen die von den Hautdrusen erzeugten Duft
stoffe wahrzunehmen, so daB diese ihre Wirkung entfalten konnen. 
SCHIEFFERDECKER (1. c.) halt es fUr moglich, daB die Aufrechthaltung 
des Menschen mit ein Grund ist fUr die Verminderung der Scharfe seines 
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Geruchssinnes, da der Mensch infolge derselben nicht mehr in der Lage 
war, Spuren am Erdboden usw. durch den Geruch wahrzunehmen und 
so verfolgen zu konnen. Er ist mehr befahigt, Geruche, die von den obe
ren Teilen des Korpers, allen falls noch von den Geschlechtsorganen aus
gehen, wahrzunehmen. Es kommt hier vor allem das Achselhohlenseloret 
in Betracht, welches ohne Zweifel auch stark sexuell erregend wirkt und 
die Erzeugung des "Geschlechtsgeruches" mitbedingt. Bei diesem sind 
sicher die apokrinen Drusen der ganzen "Regio sexualis" und auch die 
des Achselhohlenorganes beteiligt. Vielleicht ist diese Erzeugung eines 
Geschlechtsgeruches in verschieden hohem Grade auch der Grund, warum 
die a-Drusen in der Achselhohle, wie es scheint bei allen Rassen und in 
der sonstigen Regio sexualis bei verschiedenen Rassen, in mehr oder 
weniger groBer Menge erhalten geblicben sind. Die Drusen des Menschen, 
welche solche Duftstoffe liefern, sind, wie schon erwahnt, in erster Linie 
die a-Drusen; ob auch die ckkrinen Driisen fluchtige Duftstoffe abgeben, 
darf man wohl bezweifeln und es erscheint mir wahrscheinlicher, daB 
der iibrigens sehr schwache Geruch des SchweiBes von Hautpartien, 
denen a-Drusen fehlen, auf Beimengungen von fliichtigen Fettsauren 
beruht, die durch Zersetzung des Hauttalges entstchen. Wir k6nnen 
beim Menschen und dementsprechend wahl auch bei jedem Saugetier 
unterscheiden : ,,I ndividualgeruche" , "Geschlechtsgeruche" , "Rassenge
ruche". Wahrscheinlich wird es auch "Stammesgeruche" (" Volksgeruche") 
geben, wenn eben Stamme und Volker scharf voneinander getrennt sind. 
SCHIEFFERDECKER halt es fur moglich, daB der "Geschlechtsgeruch" des 
Menschcn nicht nur bei den verschiedencn Menschenrassen derselbe ist, 
sondern auch dem der sonstigen Saugetiere in gewissem Grade oder ganz 
entspricht, daB es also einen allgemeinen "Saugetier~Geschlechtsgeruch" 
gibt. Jeder Mensch hat seinen eigenen K6rperbau, Stoffwechsel usw., 
kurz, seine eigene "Konstitution". Diescr Individualitat entspricht sein 
"Individualgeruch". Gruppen von Menschen kann man nach der Eigen
tumlichkeit ihres Baues zusammenfassen, die eine bestimmte Konstitu
tion im gebrauchlichen Sinne dieses Wortes haben. Es ist durchaus 
m6glich, daB diese Gruppen spezifische "Konstitutionsgeruche" besitzen, 
gerade so, wie es Rassengeriiche gibt. Der Geruch jedes Menschen wiirde 
sich demzufolge zusammensetzen aus einer Anzahl verschiedener Ge
ruche, die sich miteinander zu einem Ganzen vermischen. Es ist, wie 
das CORRENS (1916) schon hervorgehoben hat, nicht notig, zur Erklarung 
der Individualgeruche "Individualstoffe" anzunehmen, sondern es ge
niigt die Annahme einer in auBerordentlich viele Kombinationen m6g
lichen Mischung von Stoffen, die sehr wohl von den verschiedenen Haut
drusen geliefert werden konnen. SCHIEFFERDECKER hat gezeigt, daB die 
Hautdrusen bei demselben Menschen an verschiedenen K6rperstellen 
verschieden sein k6nnen und ferner, daB sie deutliche Verschiedenheiten 
aufweisen bei verschiedenen Rassen. 
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L. LOHNER (1924) hat neuerdings versucht, die Individualgeriiche des 
Menschen und ihre Verschiedenheiten genauer festzustellen. Den an 
jiingeren Mannern zwischen 20 und 40 Jahren angestellten Versuchen 
lag der Gedanke zugrunde, die individuellen Riechstoffe auf Stofflappen 
zu iibertragen und diese Probeobjelte der Geruchspriifung und -ver
gleichung zu unterziehen. Zu diesem Zwecke wurden sorgfaltig gereinigte, 
quadratische Flanell- oder Leinentiicher von 25 cm Seitenlange mehr
fach gefaltet an der ausgewahlten Korperstelle, z. B. der Achselhohle, 
mit Bandern befestigt und dort durch eine bestimmte Zeit, zur Aus
schlieBung von Umsetzungsgeriichen, nicht iiber 15 Minuten belassen. 
Die gelegentlich angestrebte Steigerung der Transpiration wurde durch 
Sonnenbestrahlung (Sonnenbad) oder Muskelarbeit (Hantelstemmen) er
reicht. Bei der DurchfUhrung zeigte sich, daB die menschliche Riech
scharfe zur Perzeption des Individualgeruches, des individuellen Fern
geruches, bei mehr als I m Abstand, wie er fUr die Luftwitterung makros
matischer Tiere in Betracht kommt, nicht ausreicht. Wie die Verhalt
nisse gegeniiber Fremdrassen liegen, wurde bisher nicht gepriift. Bei 
Entfernungen von weniger als I m Abstand erhielten die meisten Unter
sucher mehr oder minder deutliche Geruchseindriicke, die aber nicht 
mehr als Individualgeriiche im obigen Sinne, sondern als Geruche einer 
bestimmten Korperregion einer bestimmten Person anzusehen sind. Das 
wichtigste Ergebnis dieser Versuche ist die Feststellung, da/3 verschiedene 
Korperstellen eines und desselben Individuums qualitativ und quantitativ 
verschiedene Geruche produzieren und da/3 demgemii/3 der sogenannte I n
dividualgeruch als Mischgeruch aufzufassen ist, an dessen Bildung ver
schiedene "Regionalgeruche" beteiligt sind. Von diesen letzteren lassen 
sich zwei gut unterscheidbare Gruppen aufstellen, einerseits die der un
behaarten, anderseits die der behaarten Korperstellen (Region des be
haarten Kopfes, der Axillar- und der Pubesregion). Alle un- und spar
lich behaarten Hautbezirke des Stammes und der Extremitaten zeigen 
das eine gemeinsame, daB die von ihnen erzeugten Regionalgeriiche an 
Intensitat, sowie auch an qualitativer Verschiedenheit den en der be
haarten Teile nachstehen. Vergleichende Versuche mit einer grof3eren 
Zahl verschiedener Regionalgeruchs-Probelappen mehrerer Person en 
fUhrten zu dem Ergebnis, daB, sob aId eine deutliche Geruchsempfindung 
iiberhaupt ausgelOst wurde, in der Regel die Regional-, nicht aber die 
Personenzugehorigkeit erkannt wurde; d. h. es konnte eine Sonderung 
der Lappen nach Regionalgeriichen, nicht aber der einer bestimmten 
Person zugehorigen Regionallappen erreicht werden. Diese Feststel
lungen sprechen deutlich fUr eine funktionell etwas verschiedene Be
tatigung der betreffenden Hautbezirke und fUr eine abweichende Zu
sammensetzung der betreffenden Hautsekrete. Besondere Aufmerksam
keit wurde ferner auf den Vergleich eines und desselben Regionalge
ruches (meist Axillargeruches) verschiedener Individuen verwendet. Bei 
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diesen Versuchen zeigte sich, daI3 hier viel geringergradige Differenzen 
vorliegen, als sie etwa zwischen den verschiedenen Regionalgeruchen 
eines und desselben Individuums bestehen. Es lassen sich also zwar die 
verschiedenen Regionalgeruche des Einzelindividuums gut voneinander 
unterscheiden, es wird aber yom Menschen - scheinbar im Gegensatz 
zum Hunde - offenkundig keine ihnen alle gemeinsame, fUr das In
dividuum bezeichnende Komponente (Individualindex) deutlich heraus
gefiihlt. Der individuelle Unterschied eines und desselben Regionalgeruches 
zweier verschiedener I ndividuen erscheint uns meist qualitativ geringer als 
der regionale Unterschied zweier verschiedener Regionalgeruche eines und 
desselben Individuums. Versuche mit Polizeihunden sprechen dafUr, daI3 
diese Tiere in den verschiedenen Regionalgeruchen eines menschlichen 
Individuums einen gemeinsamen Individualindex zu erkennen vermogen. 

Es durfte kaum zu bezweifeln sein, daI3 an der Bereitung von Duft
stoffen nicht nur die apokrinen Hautdrlisen, sondern auch die Talgdrusen 
beteiligt sind. Jedenfalls verdankt der Schweif3 der unbehaarten (bzw. 
sehr schwach behaarten) Hautpartien des menschlichen Korpers seinen 
(schwachen) Geruch ausschlief31ich der Beimengung fluchtiger Substanzen 
des Hauttalges zu dem Sekret der ekkrinen Drusen. 

LOHNER ist in Dbereinstimmung mit METZNER der Meinung, "daB 
die uberwiegende Menge der Riechstoffe aus den Talgdrusen stammt, 
wenn auch die Geruchsaktivierung zum Teil durch die Vermischung 
mit dem Sekret der SchweiI3drusen zustande kommt". Gegen diese 
Auffassung scheint mir zu sprechen, daI3 beim Menschen die inten
sivsten Regionalgerliche (Achselhohlen) durchaus an das Vorhanden
sein von a-Drusen gebunden sind. Was die chemische Natur der Riech
stoffe betrifft, so deutet schon der Charakter der betreffenden Haut
geruche darauf hin, daI3 freie Fettsauren dabei die wesentlichste Rolle 
spielen. Sic werden meist der Gruppe der ZWAARDEMAKERschen 
Kaprylgeruche zugerechnet und es zeichnet sich insbesondere der Axil
larregionalgeruch durch eine scharfe stechende Fettsaurenuance aus, 
wahrend in der Pubesregion die typischen Kaprylgeruche auftreten. 
Die allbekannten unangenehmen Geruche der Hand- und FuI3schwei/3e, 
wie sie unter· gewohnlichen Bedingungen zur Beobachtung gelangen, 
welche von Hautpartien herstammen, die von Talgdrusen ganz frei sind, 
sind zweifellos Zersetzungsgeruche, an deren Zustandekommen abge
stoI3ene Epidermisteile beteiligt sind. Von freien Fettsauren wurden bis
her im gemischten Hautsekret nachgewiesen: Ameisen-, Essig-, Propion-, 
Butter-, Valerian-, Capron-, Caprin-, Capryl-, Palmitin- und Stearin
saure. Das Ergebnis der chemischen Untersuchung macht es nicht sehr 
wahrscheinlich, daI3 der Hauttalg als solcher freie Fettsauren in nennens
werter Menge enthalt. Es spricht vielmehr alles, so z. B. die Zunahme 
charakteristischen ranzigen Fettsauregeruches bei langer dauernder Se
kretstagnation dafUr, da/3 die Fettsauren erst durch sekundare Vorgange 
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im gemischten Hautsekrete (Ranzigwerden) in Freiheit gesetzt werden. 
Die Bildungsweise des Hauttalges bringt es mit sich, daJ3 die in einer 
kurzeren Zeitperiode ausscheidbare Menge eine bestimmte Grenze nicht 
uberschreiten kann. Ganz anders verhalten sich die ekkrinen SchweiJ3-
drusen, die unter gewissen Bedingungen kontinuierlich groBe Mengen 
Sekret hervorzubringen vermogen. \Venn profuses Schwitzen, etwa als 
Folge von Temperatursteigerung, auftritt, enthalten die ersten Partien 
gewisse Mengen von aus dem Hauttalg stammenden Substanzen. Bei 
Hingerer Dauer des Schwitzens nehmen diese Beimengungen allmahlich 
ab und damit verringert sich auch der Aziditatsgrad des SchweiJ3es. Es 
ware aber keineswegs richtig, anzunehmen, daJ3 dann die verfugbaren 
Talgmengen von der Korperoberflache eben schon verschwunden sind. 
Der in einer Kapillarschicht Haut und Haare uberziehende Talg mischt 
sich als fettige Substanz naturgemaB nicht mit einer wasserigen Fliissig
keit. Beim erst en SchweiI3ausbruch werden vereinzeltc Talgpartikel 
mechanisch mitgerissen und auch vorhandene Zersetzungsprodukte, wie 
etwa Fettsauren vom SchweiBe aufgenommen werden, die groJ3e Masse 
des Talges blcibt aber trotz profusen Schwitzens als adharierender Dber
zug der Epidermis an Ort und Stelle. Das nach starkerem Schwitzen 
infolge der Verdunstung als I{uckstand zuruckbleibende, konzentrierte, 
gemischte Sekret begunstigt auBerordentlich sekundare Umsetzungen 
und Zersetzungsprozesse. In der Tat macht sich der unangenehmste 
SchweiI3geruch nicht wahrend starker Transpiration, sondern erst einige 
Zeit nachher bemerkbar. Wir schen die Haut von Spurcn eines klebrigen, 
sauer reagierenden Sekretes uberzogen, das sich aus Ruckstanden des 
SchweiJ3es, aus Hauttalg, aufgelockerten Epidermisschuppchen und 
Staubpartikeln zusammensetzt. Es ist naheliegend, dan ein derartiges 
Sekret bei Stagnation und gleichzeitiger Epithelmazeration einen auI3er
ordentlich gunstigen Nahrboden fUr Bakterienentwicklung darstellen 
muJ3, besonders dort, wo Hautfalten eine hohere Temperatur ermog
lichen. Unter dem EinfluI3 der BakterienlebensUitigkeit finden Um
setzungen in dem stagnierenden Sekret statt, die zur Bildung chrakteri
stischer Riechstoffe fUhren. So soli der penetrante Geruch des FuJ3-
schweiJ3es durch das Bact. graveoleus und den Bacillus saprogenes bedingt 
sein (LOHNER). 

Die vorstehenden Auseinandersetzungen machen es sehr wahrschein
lich, das beim Menschen das wirklich reine Sekret der ekkrinen SchweiI3-
drusen an sich geruchlos ist. Wesentlich anders scheinen mir die Dinge 
zu liegen an Stell~n, wo apokrine Drusen entwickelt sind, deren Sekret 
isoliert freilich nicht untersucht werden kann. Fur die Annahme, daB 
diese Drusen an und fUr sich ein mehr oder weniger stark und in ver
schiedenen Regionen verschieden riechendes Sekret produzieren, scheint 
mir aber vor all em der Umstand zu sprechen, dan speziell der Achsel
hohlengeruch auch nach sorgfaltigster Reinigung der betreffenden Haut-
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partie nicht fehlt. In den Hautdriisenorganen sowohl der Tiere wie des 
Menschen konnen die verschiedenen Hautdriisen in ganz verschiedener 
Mischung mitwirken, so z. B. beim Menschen in der Achselhohle haupt
sachlich a-DrUsen und e-DrUsen und in geringerem MaBe auch "Haar
drUsen"; so im auBeren Gehorgang a-DrUsen (OhrenschmalzdrUsen) und 
"Haardriisen" (Talgdriisen), so in den Carpal drUsen des SchweiBes der 
Hauptsache nach e-Driisen, daneben auch a-DrUsen. 

c) Innervation der SchweifJdriisen. 

1m Gegensatze zu den TalgdrUsen wird die Sekretion des SchweiBes 
von Nerven beherrscht. Schon 1875 beobachtete GOLTZ bei Reizung des 
peripheren Stumpfes des langere Zeit vorher durchschnittenen Ischiadicus 
neben starker Hyperamie (Vasodilatatorenwirkung) das Austreten groBer 
SchweiBtropfen an den Pfotenballen junger Katzchen, sowie auch am 
Hunde. OSTROUMOW (1876) zeigte, daB Reizung des Bauchsympathikus 
die gleiche Wirkung hat, daB Ligatur der Aorta den Erfolg nicht hindert, 
wahrend Atropin ihn v6llig aufhebt. LUCHSINGER und KENDALL, durch 
deren Arbeiten die Pfotenballen von Katzchen das klassische Objekt 
flir das Studium der Innervation der ekkrinen SchweiBdrUsen geworden 
sind, fanden noch 20 Minuten nach Amputation eines Beines Ischiadikus
reizung wirksam. In besonderen Versuchen konnte LUCHSINGER mit 
vorsichtig abgestuften Reizen ein viele Stunden dauerndes Schwitzen 
unterhalten und damit dem Einwande begegnen, daB es sich bei den auf 
Nervenreizung erscheinenden SchweiBperlen urn ein bloBes Auspressen 
schon vorher gebildeten Sekretes durch die Driisenmuskulatur handle. 
Zugleich hatten die genannten Forscher auch durch Reizung des Plexus 
brachial. die SchweiBnerven flir die vorderen Extremitaten bei Katze 
und Hund nachgewiesen und den Verlauf der Nerven im sympathischen 
System bestatigt, indem sie auf Reizung des Brustsympathikus dicht 
unterhalb des Ganglion stellatum SchweiBsekretion an der Vorderpfote 
erhielten und auf Reizung des Halssympathikus beim Pferde und beim 
Schweine - von LUCHSINGER wurde die RUsselscheibe desselben als ein 
sehr geeignetes Objekt erkannt - eine solche am Kopfe. In beiden Fallen 
war es der N. infraorbitalis (Trigeminus, 1. Ast), der sowohl flir die 
Wange des Pferdes wie fUr die RUsselscheibe des Schweines die Fasern 
fiihrt und dieselben vom Plexus cavernosus (Sympathikusgeflecht) er
halt. NAWROCKI und LUCHSINGER, sowie VULPIAN stellten dann weiter
hin fest, daB diese Nerven den Grenzstrang des Sympathikus nur als 
peripheren Weg benutzen und daB ihr Ursprung im Riickenmark liegt. 
Denn als LUCHSINGER einer Katze das Lendenmark in der Hohe des 
letzten Brustwirbels durchschnitt, auch das dis tale StUck des Markes 
exstirpierte, trat auf Hitze sowohl, als auch auf Dyspnoe, starkes 
Schwitzen an den Ballen der Hinterpfoten auf. Cber die Wurzelhohe 
dieses Ursprunges erzielten die genannten Forscher keine Einigung. 
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LUCHSINGER erkHhte die drei unteren Thorakal- und die vier oberen Len
denwurzeln als Quellen der SchweiBnerven des Bauchstranges. Ebenso 
war die Frage, ob neben den sympathischen Bahnen noch direkte, mit den 
W urzellasern liir die Skelettmuskulatur direkt in die N ervenplexus iiber
tretende Bahnen existieren, nicht entschieden. Uberaus sorgfaItige Ver
suche von LANGLEY (1891-1895) haben ergeben, daB bei Katzen die 
gr6Bte Zahl der sudoriparen Fasern im ersten und zweiten Lumbarnerven 
verIaufen, daB der 13. Dorsalnerv etwas weniger enthaIt, am wenigsten 
aber der 12. Dorsal- und der 3. Lumbalnerv. 1m ubrigen gibt es bei 
Katzen eine groBe Variabilitat der anatomischen Verhaltnisse, worauf 
in der Hauptsache die abweichenden Angaben fruherer Autoren be
ruhen. Was die Abgabeorte der Fasern an die Nervenplexus betrifft, so 
ergab sich folgendes: Durchschneidet man den Grenzstrang oberhalb des 
6. Lumbalganglions, so erhalt man von keiner Stelle desselben oberhalb 
der Schnittstelle mehr auf Reizung eine SchweiBabsonderung am Hinter
bein; ebensowenig, wenn man sie unterhalb des 2. Sakralganglions durch
schn~idet und den distalen Stumpf des Grenzstranges reizt. Die grauen 
Rami communicantes (Rami viscerales) des 6. und 7. lumbaren, sowie 
des 1. und 2. sakralen Ganglions liefern also die sekretorischen Fasern 
fUr die SchweiBdrusen der Hinterpfote in die entsprechenden Spinal
nerven. In Ubereinstimmung mit NAWROCKI fand LANGLEY, dal3 keine 
direkten sekretorischen Wurzelfasern in den Ischiadikus eintreten, denn 
niemals gab die direkte Reizung einer der unteren Lumbal- oder irgend
einer der Sakralwurzeln SchweiBsekretion; alle SchweiBdrusen-Nerven
fasern passieren den Sympathikus. Fur die vordere Extremitat treten 
nach LANGLEY die SchweiBdrusenfasern durch die 4- bis 9. Dorsalwurzel 
aus; aIle Fasern haben Zellrelais im Ganglion stellatum des Grenzstranges 
und sonst nirgends. Direkte sekretorische Wurzelfasern existieren auch 
hier nicht. 

Es ist bekannt, daB beim Pferd Durchschneidung des Halssympathi
kus SchweiBsekretion auf der betreffenden Seite zur Folge hat. Dupuy, 
welcher diese Tatsache 1816 zuerst beobachtete, bezog dies darauf, daB 
die Tatigkeit der Drusen eine Funktion des KapiIlardruckes und dam it 
vermehrter Transsudation sei. Wenn wir nun auch wissen, daB die 
SchweiBdrusen als echte Drusen in ihrer Tatigkeit von Nerven abhangig 
sind, so sind daneben Durchblutung und Hauttemperatur keineswegs 
von unbedeutendem EinfluB und es liegt nahe anzunehmen, daB das 
vermehrte Schwitzen im gegebenen FaIle die Folge der Abtrennung der 
im Halssympathikus zum Kopfe aufsteigenden Vasokonstriktoren ist. 

In der Peripherie schIieBen sich die schweil3absondernden Nerven
fasern augenscheinlichden sensiblen Nerven an. Die territorial en Begren
zungen bei ausgebildeter, zentraler (spinaler bzw. bulbarer) Sensibilitats
st6rung decken sich oft fUr sensible und sudorale Anomalien, wofUr auch 
die experimentellen Resultate von SHERRINGTON u. LANGLEY sprechen. 
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H. DIEDEN (1918) konstatierte, daB bei Kranken, die eine rein moto
rische Uihmung aufwiesen, keine SchweiBanomalie festzustellen war. 
Dagegen konnte bei organisch bedingten Sensibilitatssti:irungen, also bei 
durchtrennten Nerven im Bereiche der unempfindlichen Hautbezirke 
weder durch Pilokarpin, noch durch Tee, noch im Hei/3luftkasten, 
SchweiB erzielt werden. Auch im Gesicht verlaufen die SchweiBfasern 
mit dem sensiblen Nerven, dem Trigeminus. Bei Facialislahmung -
auch bei schweren Fallen - sah DIEDEN niemals ein Versiegen der 
SchweiBsekretion auf der betroffenen Seite. Von den Pupillen, den 
Speicheldriisen, yom Herzen, Magen-Darmkanal, den Genitalien und von 
der Blase wissen wir nun, daB sie nicht nur yom Grenzstrang des Sym
pathikus, sondern auch von dem kranial- oder sakralautonomen Nerven
system (Parasympathikus) innerviert werden, und zwar antagonistisch. 
Fiir die SchweiBdriisen ist bisher eine solche doppelte und gegensatzliche 
Innervation noch nicht festgestellt. Man hat immer nur von schweiB
erregenden, nie von schweiBhemmenden Nervenbahnen gesprochen und 
doch spricht vieles auch hier fUr die Annahme sekretorischer und hem
mender Driisenfasern. Da den SchweiBdriisen die wichtige Aufgabe zu
kommt, die Ki:irperwarme unter den verschiedensten auBeren und inneren 
Bedingungen zu regulieren, so muB die Innervation der SchweiBdriisen 
auch sehr fein abstufbar sein. Von solchen Oberlegungen geleitet, stellte 
DIEDEN Versuche an, die von Erfahrungen ausgingen, die man an den 
GefaBnerven machte. Nach Durchschneidung der peripheren Nerven 
sterben in dies en zuerst die Vasokonstriktoren und erst spater die Vaso
dilatatoren ab (GOLTZ). Einer Katze wurde der Ischiadikus durch
schnitten und so lange gewartet, bis keine SchweiBsekretion mehr durch 
Reizung des peripheren Nervenstiickes zu erzielen war, bis also die se
kretorischen Fasern ihre Erregbarkeit verloren hatten. Wurde dem Tier 
nun Pilokarpin eingespritzt, welches bekanntlich auf die SchweiBdriisen 
direkt erregend wirkt, so setzte an dieser Pfote die SchweiBsekretion aus, 
sobald das periphere Stiick des vor einigen Tagen durchschnittenen 
Ischiadikus gereizt wurde. Dies wiirde also fUr das Vorhandensein hem
mender Driisenfasern sprechen. Obrigens hatten schon VULPIAN und 
OTT behauptet, daB neben den sekretorischen, allein im Sympathikus 
verlaufenden Nervenfasern Antagonisten (frenc-sudorale Fasern) direkt 
mit den vorderen Wurzeln zu den Extremitatenplexus hinzutreten. OTT 
stiitzte seine Ansicht auf die von ihm beobachtete Tatsache, daB eine 
durch Pilokarpininjektion hervorgerufene SchweiBabsonderung auch 
schon durch Reizung des frisch durchschnittenen Ischiadikus gehemmt 
wird, eine Angabe, die offen bar DIEDEN entgangen war und mit seiner 
Auffassung in Widerspruch steht. Auch bestehen Unstimmigkeiten hin
sichtlich der Angaben iiber Durchschneidung und Reizung des Hals
sympathikus. Wahrend Durchschneidung des Grenzstranges beim Pferde 
immer starkes Schwitzen zur Folge hat, gibt DIEDEN an, daB beim Men-
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schen umgekehrt Reizung des Halssympathikus zu SchweiBsekretion im 
Gesichte fUhrt. Klinische Erfahrungen haben es seit langem nahegelegt, 
anzunehmen, daB die SchweiBsekretion unter zerebralem EinfluB stehe, 
doch sind experimentelle Beweise zunachst nicht beigebracht worden. 
TIGERSTEDT (1902) hielt es fUr sehr wahrscheinlich, daB sich im Kopf
marke ein allgemeines SchweiBzentrum befinde; J. MUNK nahm an, daB 
"von der Gehirnrinde SchweiBfasern ausgehen, die sich in der Medulla 
oblongata vereinigen und durch das Rlickenmark nach unten ziehen", 
und auch ADAMKIEWICZ (1878) vert rat dieselbe Anschauung auf Grund 
klinischer Beobachtungen, ohne bestimmte Gehirngebiete naher anzu
geben. Die Versuche, auf dem Wege des Tierexperimentes cine genaue 
Lokalisation der zerebralen SchweiBzentren zu erhalten, waren zunachst 
erfolglos. VULPIAN (1873) erwahnt zwar, daB er durch Rindenreizung 
bei der Katze schwache SchweiBsekretion hervorgerufen habe und 
FRAN<;ms FRANCK (1887) sah bei Katzen, die durch Rindenreizung epi
leptisch geworden waren, eine geringe SehweiBabsonderung an den 
Pfoten. Erst die Arbeit von GRIBOJEDOW (1902), die unter Leitung von 
BECHTEREW ausgefUhrt wurde, hat gezeigt, daB bei der Katze von dem 
vorderen Anteil des Gyrus antecruciatus aus die Pfoten zur SehweiB
sekretion angeregt werden konnen. Manchmal hielt das Schwitzen noeh 
einige Zeit nach dem Aussetzen der Reizung an. Einige Katzen schwitz
ten bei der Rindenreizung liberhaupt nicht. Nach Unterminierung der 
schweiBsekretorischen Region blieb die Reizung erfolglos. Es war damit 
der Ursprung sekretorischer Fasern fUr die SchweiBdrlisen aus einem 
bestimmten Bezirke der Hirnrinde sicher nachgewiesen. Dber den wei
teren Verlauf derselben sagten die Versuche niehts aus. MUNK hatte 
aber schon festgestellt, daB bei elektrischer Reizung der Medulla ob
longata alle vier Extremitaten, der Kopf und der Rumpf gleichzeitig 
schwitzen. Er bezeichnete auch die Medulla als Durchgangsstation fur 
siimtliche Schweif3nerven. Aueh F. WINKLER (1908) fand, daB (bei der 
Katze) von der ganzen Rautengrube aus dureh elektrische Reizung 
SehweiBsekretion an allen vier Pfoten auszulosen ist; der Erfolg bleibt 
erhalten, wenn die freigelegten Hirnschenkel quer durchschnitten werden, 
fehlt aber nach Durchschneidung des Rlickenmarkes in der Hohe des 
2. Halswirbels. Urn den Verlauf der SchweiBfasern auf ihrem Wege 
von der Gehirnrinde aus zu verfolgen, reizte WINKLER dieselbe an ver
schiedenen Stellen. Es ergab sich (am nicht narkotisierten und curari
sierten) Tier, daB keinerlei Punkt der rlickwarts von der motorischen 
Region gelegenen Hirnrinde mit der SchweiBsekretion in Beziehung steht. 
Die Reizung der motorischen Region selbst aber, besonders die des Gyrus 
antecruciatus veranlaBte in der Regel maBige SchweiBabsonderung. 
Diese Stelle entspricht der BECHTEREw-GRIBOJEDowschen Zone. Es ist 
aber sehr auffallend, daB die von hier auszu16sende SchweiBsekretion 
viel &,eringer ist, als die bei der Reizung der Medulla auftretende Ab-
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sonderung. WINKLER nahm daher an, daB jene Zone nicht dem wirk
lichen Zentrum der SchweiBsekretion entspricht und versuchte, in der 
Abtastung der Gehirnoberflache weiterzugehen. Je we iter er nach unten 
gegen die Basis der Hirnrinde kam, desto kostanter wurden die Ver
suchsergebnisse und endlich gelang es ihm, eine Stelle an der Hirnbasis 
zu finden, von der aus SchweiBsekretion regelmaBig und reichlich an
geregt werden konnte. Die Stelle liegt bei der Katze im medial en Teil 
der Basis des Frontallappens. 

Es wurden schichtweise Frontalschnitte durch das Gehirn gelegt und 
dabei festgestellt, daB diejenige Stelle der Basis, von welcher die SchweiB
sekretion durch die schwachsten Strome ausgelOst werden kann, vor dem 
Chiasma liegt. Auf dem Frontalschnitt erkennt man, daB diese bas ale 
Stelle einem Querschnitt angehort, auf welchem der Kopf des Streifen
hiigels, der vordere Schenkel der inneren Kapsel und die Substantia per
forata anterior zu sehen sind. Jede Hemisphare des Gehirnes scheint 
beide Korperhalften zu versorgen und in der Regel bewirkt die basale 
Reizung Schwitzen an allen vier Pfoten. Das Ergebnis der zahlreichen 
Versuche WINKLERS lafit sich dahin zusammenfassen, daB yom Frontal
hirn aus, und zwar von dessen medialem, basalem Anteile SchweiB
bahnen ihren Ursprung nehmen, die sich bis in die Gegend der Regio 
subthalamic a verfolgen lassen und ihre weitere Beziehung zur Medulla 
durch die Pedunculi gewinnen. 

Was schlief31ich das reflektorische Schwitzen betrifft, so hatte seiner
zeit ADAMKIEWICZ den Satz von der bilateral symmetrischen Funktion der 
Schweif3sekretion aufgestellt. Doch fand WINKLER unter 40 Versuchs
tieren nur drei, bei welchen sich der Satz bewahrte. Bei fiinf Tieren war 
die elektrische Reizung eines unversehrten Ischiadikus oder eines un
versehrten Plexus brachialis von SchweiBsekretion nur an der betreffen
den Pfote gefolgt. Bei zwei Tieren erfolgte die Sekretion hemilateral, 
indem bei Reizung des linken Ischiadikus die beiden linken Pfoten und 
umgekehrt schwitzten. Bei zwei Tieren rief die Reizung des rechten 
Ischiadikus neben dem Schwitzen an der rechten Hinterpfote auch 
Schwitzen an beiden Vorderpfoten hervor, wahrend die linke Hinter
pfote trocken blieb. Bei allen iibrigen Tieren war die Reizung eines 
Ischiadikus oder eines Brachialis von SchweiBsekretion an allen vier 
Platen gefolgt. Es ergibt sich daraus, daB das Schwitzen nicht, wie 
ADAMKIEWICZ meinte, eine bilateral symmetrische Funktion ist, sondern 
daB es sich urn Reflexvorgange handelt, die auf alle SchweiBbahnen 
iibergreifen konnen, aber bei dem einen oder anderen Versuchstier nicht 
vollkommen zur Erscheinung kommen. 
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1m I. Teil der monographischen Darstellung der pflanzlichen Tran
spiration (Ergebn. d. BioI., Bd. 5. S. 29-165) ist die physikalische Kom
ponente des Wasserdampfaustausches und die anatomische Ausbildung 
der Transpirationssysteme behandelt worden. AuBerdem wurde die 
Energetik und die aitionomen Faktoren der Transpiration dargestellt. 

I Fortsetzung der Arbeit in Band V. 



560 A. SEYBOLD: 
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Diese vier Abschnitte befal3ten sich mit der physikalischen Seite der 
Transpiration. Die Transpiration als physiologisches Regulations
phanomen pflanzlicher Systeme blieb bisher aul3er acht. Die Verander
lichkeit der Transpiration ist nur vom Standpunkt der Verdunstung, 
nicht aber von dem der Wasserbilanz der Zellen aus betrachtet worden. 

Dal3 fUr die Analyse eine Scheidung der Transpiration in eine physi
kalische und eine physiologische Komponente sich zweckmal3ig er
weist, wird nunmehr kaum mehr von der Hand zu weisen sein, da die 
Erorterungen friiherer Zeiten fUr und wider Mechanismus und Vitalis
mus gegenstandslos geworden sind. Die Vorgange des Massen- und 
Energieaustausches der lebenden Zelle lassen sich nur physikalisch
chemisch definieren und selbst eine ostliche Physiologie, die sich in 
die Pflanze "einfiihlt", wird dariiber nicht hinauskommen, es sei denn, 
dal3 physikalische Begriffe und dichterische Bilder identifiziert werden. 
Was man von der Zubereitung des Homunkulus auch halten mag, der 
Massen- und Energieaustausch lal3t sich nur mit den Prinzipien der 
exakten Wissenschaften feststellen! Dies geht schon allein daraus hervor, 
dal3 samtliche Methoden der Transpirationsbestimmung physikalisch sind 
(siehe Kapitel 5, Teil I, 1929). 

In der Definition von SACHS: "Durch die in der Pflanze tatigen Krafte 
wird ein gewisses Quantum Wasser in den Blattern disponibel gemacht 
zur Verdunstung, diese selbst wird dann allerdings nach Mal3gabe der 
Trockenheit und der Warme der Luft bewerkstelligt", ist klar aus
gesprochen, welche Aufgabe der physikalischen und physiologischen 
Komponente der Transpiration zufallen. Haben wir im 1. Teil die 
Grundlagen der Verdunstung, eins~hliel3lich der physikalischen Eigen
schaften der Verdunstungssysteme dargetan, so umfal3t die physiolo
gische Komponente die Fragen, wie die Blatter das Verdunstungs
wasser "disponibel" machen. Mit anderen Worten ist die Abhiingigkeit 
der Transpirationssysteme von inneren und iiufJeren Faktoren darzu
stellen, d. h. die Z ustandsiinderungen der Systeme zu analysieren. DarunteJ: 
verstehen wir nur die Anderungen im engeren Sinne, die mehr oder 
weniger vollkommen reversibel sind und grenzen sie von den Ande
rungen der anatomisch-morphologischen Differenzierungen der Systeme 
abo Wir behandelten diese Fragen zum Teil bereits im 1. Teil (siehe 
S. 138) und wollen uns hier auf gestaltphysiologische Probleme nicht 
weiter einlassen, da sie sehr wenig geklart sind l • 

Den Massen- und Energiewechsel der lebenden Zelle, soweit er bei 
der Transpiration in Betracht kommt, darzustellen ist nunmehr unsere 

I Urspriinglich lag es in meiner Absicht, diese Probleme weiter zu be
handeln. Bei umfassenden Studien zeigte sich jedoch, daB wenig zuver
lassige Angaben vorliegen und spekulative Er6rterungen zu weit fiihrten, 
zumal sie ohne Kenntnis anderer physiologischer Fragen nicht diskutiert 
werden k6nnen. 



Die pflanzliche Transpiration. II. 
0__ _._. 

Aufgabe. Wenn wir somit hier wie ganz allgemein von der Physiologie 
der Transpiration (oder von der Physiologie uberhaupt) reden, so ist 
damit die Analyse des Massen- und Energieaustausches der lebenden 
Zelle oder mehr oder weniger differenzierter Zellverbande gemeint, 
wobei die Zustandsanderungen dieser untersucht werden. Auf keinen 
Fall versteckt sich hinter dieser Definition eine mit Philosophismen 
behaftete Zellphysrologie. 

LaBt sich die Physik der Transpiration unter ganz bestimmten, klar 
definierbaren Gesichtspunkten einheitlich darstellen und die anatomische 
AusbildungderTranspirationssystemevergleichend ubersichtlich beschrei
ben, so ist heute eine einheitliche Zusammenfassung der "Physiologie 
der Transpiration" sehr schwer. Wenn versucht wird, die physiologische 
Komponente der pflanzlichen Transpiration darzustellen, so wird das 
Kaleidoskop von Tatsachen und Hypothesen zugleich die Schwierigkeit 
des Unternehmens und die Notwendigkeit weiterer .exakter Unter
suchungen verdeutlichen. Die Ergebnisse der Erforschung der phy
siologischen Komponente bedurfen jedoch einer zusammenfassenden 
Obersicht, wenn diese auch nur mit den Brucken von Hypothesen 
ermoglicht wird. Urn die Ergebnisse der Transpirationsphysiologie 
zusammenzufassen, war es notwendig, von einem physiologischen Grund
phrinomen, von dem Wasseraustausch der lebenden Zellen,· die ein 
osmotisches System darstellt, auszugehen. Eine groBe Zahl anderer 
Erscheinungen wie Quellung, Kapillaritat, Adhasion, Membranpotentiale, 
Viskositat kommen auBerdem hinzu, die aIle mehr oder weniger direkt 
oder indirekt mit dem Wasseraustausch verknupft sind. Da das Tran
spirationswasser aus dem Getriebe der lebenden Zelle stammt und in 
weitestem MaBe von ihr zum Verdunsten "disponibel" gemacht wird 
{SACHS), mussen wir den Wasseraustausch der Zelle und der Gewebe 
kennen lernen. 

Die Okologie der Transpiration solI hier nur unter dem Gesichts
winkel von "Physik" und "Physiologie" der Transpiration dargestellt 
werden, hauptsachlich deshalb, urn auf den unfruchtbaren Streit von 
kausaler und finaler Okologie nicht eingehen zu mussen, den man 
ubrigens kaum als ein "Ergebnis der Forschung" wird ansehen konnen. 
Da fast jede okologische Arbeit die Teleologie, jede auf ihre Art, be
herbergt, bleiben aIle "Erklarungen" und "Meinungen" au13er acht, 
und wir begnugen uns mit den Tatsachen, insofern sie zuverlassig sind. 

I. Die Physiologie der Transpiration. 

r. Einleitung. 

Die Physiologie der Transpiration pflanzlicher Systeme grundet sich 
vornehmlich auf die Wasserbilanz der lebenden Zellen und wenn ge
sondert von der Physiologic der SpaltOffnungsbewegung gesprochen 
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wird, SO bleibt dabei meist auBer acht, daB es sich dabei nur urn die 
Wasserbilanz von Zellen handelt, die im Blattsystem eine charakteristische 
anatomisch-histologische Differenzierung gegeniiber den gewohnlichen 
Epidermiszellen aufweisen und sich von den Mesophyllzellen physiologisch 
auch nicht wesentlich unterscheiden. AuBeren Faktoren gegeniiber ver
halten sie sich in vielen Fallen nicht anders. Unterschiede, beispiels
halber im Kohlehydratbau und -umbau berechtigen vielleicht zu der 
Auffassung, daB die Plastiden der SchlieBzellen "structurally, physio
logically and genetically" (SAYRE 1923) von denen der Mesophyllzellen 
verschieden sind, es ist jedoch keineswegs eine bewiesene Tatsache, daB 
so durchgreifende Unterschiede vorhanden sind. Wie diese Frage auch 
entschieden werden mag, so wird eine Gleichsetzung der SchlieBzellen 
mit den anderen Blattzellen flir die Analyse von heuristischem Wert sein. 

Die photische Reaktion der SchlieBzellen setzt bestimmte anato
mische Differenzierung des Stomataapparates voraus. DaB andere 
Zellen des Blattsystems, beispielshalber die chlorophyllfiihrenden Paren
chyme, sich dem Licht gegeniiber nicht indifferent verhalten, zeigt die 
Phototaxis der in ihnen gelagerten Chloroplasten. Die ontogenetische, 
anatomische Epidermisdifferenzierung zeigt, daB die SchlieBzellen .. Epi
dermiszellen" sind. Wenn man nun den SchlieBzellen der SpaltOffnungen 
vom physiologischen Standpunkte der Wasserbilanz der Zelle keine 
gesonderte Stellung einraumt, so ist damit weder die charakteristische, 
anatomisch-histologische Ausbildung, noch die besondere Leistung des 
SpaltOffnungsapparates in Abrede gestellt, vielmehr nur der Versuch 
gemacht, die Grundlagen der Physiologie der Transpiration von einem 
zentralen Punkte aus aufzurollen. 

Die als notwendig erkannte, scharfe Scheidung der Transpiration in 
eine stomatare und kutikulare, bleibt bei dieser Einstellung sowohl 
flir die Physik als die Physiologie der Transpiration zu Recht bestehen. 

2. Die osmotische Zustandsgleichung. 
Die Physiologie des Spaltoffnungsapparates sei zunachst auBer acht 

'gelassen und spater nur als spezieller Fall der Wasserbilanz lebender 
Zellen behandelt. 

Es kann hier nicht un sere Aufgabe sein, die gesamten Ergebnisse 
der physikalischen Chemie der Zelle darzutun, was bei kritischer Dar
stellung einem Einzelnen bei der Fiille der Untersuchungen auch ganz 
unmoglich ist. AuBerdem miissen die Einzelfragen, die indirekt mit 
dem Problem der Transpiration in Zusammenhang stehen, ausscheiden. 
Es liegen eine Reihe von Zusammenfassungen der Fragen vor, die wir 
hier gelegentlich streifen miissen, so daB ohne Wiederholungen auf diese 
verwiesen werden kann. Die Anfangsgriinde der Zellanatomie und Zell
physiologie und ihre physikalisch-chemischen Grund lagen , die in allen 
Lehr- und Handbiichern behandelt sind, miissen wir hier voraussetzen. 
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Die im folgenden entwickelte osmotische Zustandsgleichung, urn 
deren Aufstellung sich eine Reihe von Forschem bemuhten (PFEFFER, 
DE VRIES, VAN'T HOFF, RENNER, URSPRUNG u. BLUM, FITTING. HOFLER 
u. a.) gilt fUr alle lebenden Zellen eines Transpirationssystems, wie es 
beispielshalber in Abb. 27 des 1. Teiles dargestellt ist. Voraussetzung zur 
Ableitung der Gleichung ist ein semipermeabler Protoplasmawandbelag, 
der kurz Protoplasmaschlauch genannt wird, und eine ihn ausfUllende 
Zellflussigkeit, der Zellsaft. Die Unterscheidung in Protoplasma, Zell
wand und Zellvakuole, die eben den Zellsaft enthalt, ist geHiufig. Zu
nachst nebensachlich sind im Protoplasm a liegende Chloroplasten, 
eben so Einschlusse in der Vakuole (Kristalle). Sind in dem Zellsaft 
Salze, Zucker und andere osmotisch wirksame Substanzen geli:ist, und 
befindet sich die Zelle selbst entweder isoliert oder in einem Gewebe
verband mit anderen in rein em Wasser oder in einer wasserigen Li:isung, 
so setzt durch Diffusion des Wassers ein Konzentrationsausgleich der 
durch das semipermeable Protoplasma getrennten Li:isungen ein, der 
entweder vollkommen oder nur bis zu einem gewissen Grade ermi:iglicht 
ist. Die Zahl der im Zellsaft geli:isten Molekiile nehmen wir konstant 
an; veranderlich ist nur die Konzentration des Zellsaftes, da die Wand 
vermi:ige der vorausgesetzten Eigenschaft fUr Wassermolekiile durch
lassig, fUr Salzmolekiile (Zucker) aber undurchlassig, also semipermeabel 
sein muG, wie das auf Grund zahlreicher Versuche fUr das Protoplasm a 
zutrifft. DaG die Zahl der Molekiile sich andem kann werden wir spater 
zu eri:irtem haben. 

Fur den Wasseraustausch spielt es bei qualitativen Betrachtungen 
keine Rolle, ob eine isolierte Zelle ringsum oder nur einseitig von Li:i
sungen bekannter Konzentration umgeben ist, oder ob eine Zelle im 
Gewebeverband einseitig oder allseitig an benachbarte Zellen angrenzt, 
von denen sie Wasser beziehen, oder an die sie Wasser abgeben kann. 
Bei quantitativen Messungen ist naturlich auGer dem Konzentrations
potential zweier Li:isungen (Zellsafte) auch der dem Wasseraustausch
strom zur Verfugung stehende Querschnitt zu beachten. 

Die Entwicklung der osmotischen Zustandsgleichung, die als Grund
lage der physiologischen Komponente der Transpiration dient, kann 
also daruber hinwegsehen, ob der angenommene Konzentrationsaus
gleich durch Wasseraustausch zwischen dem Zellsaft von verschiedenen 
Zellvakuolen oder zwischen dem Zellsaft einer Zelle und einer Li:isung, 
mit welcher wir den osmotischen Zustand einer Zelle analysieren wollen, 
besteht. 

Bei der Ableitung der Gleichung gehen wir yom Zustand der "Plas
molyse" aus. Dieses Phanomen ist jenerZellzustand, wo dUrch osmotisch 
wirksame Li:isungen der Protoplasmaschlauch sich von der Wand abhebt. 
Diese Untersuchungen der typischen Plasmolyse (siehe unten) gehen 
auf die grundlegenden Arbeiten von V. NAEGELI (1855), DE VRIES (1877) 
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und vor allem von PFEFFER (1877) zurUck. Erreicht wird die Plasmo
lyse dadurch, daB eine osmotisch wirksame Losung einen hoheren osmo
tischen Wert (Mol pro Liter) hat als der Zellsaft, daB also auf die Volum
einheit bei der AuBenlOsung mehr Salzmolekiile kommen als beim Zell
saft. Hier kann gleich die Erscheinung der osmotischen Wirksamkeit 
dissoziierter Losungen Erwahnung finden. Auf Grund empirischer Be
funde wurde von PFEFFER und VAN'T HOFF festgestellt, daB mit Zucker
losungen aquimolekulareSalzlOsungen einen "hoheren osmotischen Wert" 
haben als der Zahl ihrer Molekiile entspricht. Die in den verdUnnten 
SalzlOsungen befindlichen Ionen dissoziierter Molekille "zahlen" hinsicht
lich ihrer osmotischen Wirksamkeit wie Molekiile, so daB experiment ell 
ein Koeffizient ermittelt wird, der die Starke der Dissoziation angibt 
und ein Korrektionsfaktor fUr "aquimolekulare SalzlOsungen" sein kann 
(FITTING 1917). Auf dieses Verhalten werden wir spater zurUckkommen. 

Durch Austritt von Wasser aus der Zellvakuole bei Plasmolysierung 
wird das Volumen des Protoplasmaschlauches verkleinert, was sich 
eben in der AblOsung des Protoplast en von der entspannten Zellwand 
(siehe S. 566) auBert, was bis zu einer Abkugelung fUhren kann. Siehe 
Abb. I, Zellzustand IV. 

Da wir hier den typischen Fall der osmotischen Zustandsgleichung 
behandeln, seien die Forderungen, daB Plasmolyse eintreten kann, 
erfiillt (siehe WALTER 1923). Wir nehmen also eine Zelle an, wo die 
Masse des quellbaren, kolloidalen Protoplasten gegenUber der Zell
vakuole gering ist, wo die Zellmembran nicht einknittert und wo der 
Protoplasmaschlauch durch die Ionen bzw. Molekiile des Plasmolytikums 
keine irreversiblen Veranderungen erleidet. Auf die Quellungserschei
nungen kommen wir spater zurUck (siehe S. 577 ff.). In einer Losungs
reihe mit fallen den Konzentrationsunterschieden ist der Konzentrations
grad, der eben noch eine LoslOsung des Protoplasten von der Wand 
bedingt, besonders wichtig, da er in erster Annaherung den osmotischen 
Wert des Zellsaftes bei Grenzplasmolyse angibt. Die Genauigkeit dieses 
Grenzwertes hangt von der GroBe der Differenzierungsstufen der Lo
sungsreihe einerseits und von spezifischen Eigenschaften des Unter
suchungsobjektes andererseits ab. In Abb. I ist die Erscheinung der 
Grenzplasmolyse mit dem Zustand III angegeben. Tragen wir nun
mehr gleich den ermittelten osmotischen Wert (in Mol zu messen) bei 
Grenzplasmolyse in einem Koordinatensystem auf der Ordinate ab, 
indem wir den dazugehorenden Abszissenwert gleich 0 wahlen und 
stellen das Volumen der Zelle in dies em Zustand fest, so konnen wir, 
sob aid die Zelle Wasser aufnimmt, eine Volumzunahme feststellen. Die 
durch Wasseraufnahme bedingte Volumzunahme wird als Turgor
dehnung bezeichnet und ihre GroBe wird in bestimmten Einheiten 
(beliebige Wahllinearer oder zweidimensionaler Raummasse) der Abszisse 
zugeordnet. Bei Grenzplasmolyse ist die Turgordehnung gleich o. Legen 
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wir nun die Zelle aus der plasmolysierenden Losung in destilliertes Wasser, 
so wird nach bestimmbarer Zeit die Zelle maximal turgeszent werden, 
wobei die Zelle ihre groBte Ausdehnung erreicht und die Zellwand mit 
ausdehnt. Siehe Abb. I, Zustand I. Dem Grade der Turgordehnung 
entspricht ein osmotischer Wert, der niedriger liegt als der Wert bei 
Grenzplasmolyse, da die Definition des osmotischen Wertes die Zahl 
der osmotisch wirksamen Molekiile pro Volumeinheit Wasser angibt. 
Die Zabl der Molekiile soIl konstant sein (siehe oben). Wird nun auBer 
diesen beiden ZustandsgroBen, der zunehmenden Turgordehnung und 
dem veranderten osmotischen Wert, dessen absolute Hohe nach un serer 
bisher durchgefiihrten Analyse wir nur bei Grenzplasmolyse angeben 
konnen, noch die Starke der Wasseraufnahme beachtet, so kann man 
bei volliger Turgeszenz der Zelle erkennen, daB keine weitere Wasser
aufnahme erfolgt. Die Starke der Wasseraufnahme, die man heute 
allgemein als Saugkraft bezeichnet, physikalisch genom men aber richtiger 
als Saugdruck (Kraft pro Flacheneinheit) definiert ist I, ist bei Grenz
plasmolyse gleich dem Atmospharenaquivalent des osmotischen Wertes. 
Der Saugdruck verwirklicht sich, wenn die plasmolysierte Zelle in 
destilliertes Wasser gelegt wird, durch Wasseraufnahme, die dem 
osmotischen Wert bei Grenzplasmolyse entspricht. 1m Zustand der 
volligen Wassersattigung der Zelle ist demnach der Saugdruck gleich o. 

Die osmotischen Zustandsanderungen der Zelle sind in Anlehnung 
an HOFLER (1920) in Abb. 2 graphisch dargestellt. Die graphische 

1 Da sich physikalisch gegen die Verwendung des Ausdruckes Saug
druck nichts einwenden liiBt, scheint mir dieser besser als der Terminus 
Saugkraft. In der englisch geschriebenen Literatur wird meist von "suction 
pressure" gesprochen, nur gelegentlich wird auch der Ausdruck "suction 
force" angetroffen. - Ebenso wird es gut sein, wenn kiinftig der dem 
osmotischen Wert aquivalente Druck als osmotischer Druck und nicht 
der Wand- bzw. der Turgor4ruck als solcher bezeichnet wird. Schon 
allein hinsichtlich der Tatsache, daB in den Tabellen die "osmotischen 
Werte" "osmotischen Drucken" iiquivalent angegeben werden, und der os
motischen Zustandsgleichung die Gasgleichung p . v = k zugrunde liegt, ist 
es nicht angebracht, den Wanddruck und osmotischen Druck synonym zu 
gebrauchen. AuBerdem spricht gegen dieses Synonym die Formulierung der 
Quellungsdrucke. Da mit fortschreitender Entquellung der Quellungsdruck 
steigt, und in dem Zellsystem ein Gleichgewichtszustand zwischen dem 
Dampfdruck des Protoplasmas und dem des Zellsaftes besteht (PFEFFER 1892, 
RENNER 1915. WALTER 1923), so wachst mit steigender Konzentration des 
Zellsaftes auch der osmotische Druck. - Da auBerdem der negative Ko
hiisionsdruck in dem GefiiBsystem mit der Saugung der Blattzellen ein 
Gleichgewicht anstrebt, ist die Druckdefinition fUr die Saugung zweck
maBiger. (RENNERS Formel: 5 = 0 - W = 1 - H.) - Mit diesem Hinweis 
soll keineswegs gegen die bestehende Nomenklatur eine Fehde begonnen sein, 
vielmehr mochte ich nur eine Kliirung der Begriffe herbeifiihren. Wenig 
berechtigt erscheint es mir, eingebiirgerte Begriffe weiterhin zu benutzen, 
wenn sie vom physikalischen Standpunkt aus nicht ganz einwandfrei sind. 



A. SEYBOLD: 

Darstellung der osmotischen Zustandsgleichung nach HOFLER erweist 
sich bei der Analyse der physiologischen Komponente der Transpiration 
sehr brauchbar, wie wir noch iIll folgenden sehen werden. 

--I<_-Il\-----

Abb. r. Halbschematische Darstellung der Zellzustande I-IV bei wechselndem Wassergehalt. Der 
Protoplasmaschlauch ist schwarz gezeichnet. Vgl. Abb. 2. Nach DE VRIES (,877)' 

Zusll1n(/ tier Zelle : j[ < I 

0 , 
liIrgorrfehnung 

+ 

Abb. 2. Graphische Darstellungder osmotischen Zustandsgleichung fiir die Zellzustande I-IV der Abb. 1. 

Zustand I: vollige Turgeszenz, Zustand II: maBiger Turgeszenzverlust, Zustand III: Grenzplasmolyse, 
Zustand IV: starke Plasmolyse. - D1-D .. : Grade der Turgordehnung, °1-0.,,: Osmotische Werle 
(Atmospharenaquivalenteder osmot. Werte), TI-14: Turgordruck hzw. Wanddruck, SI-S,,: Saugdrucke. 

Nach HOFLER (1920). 

Da nun zwischen osmotischem Wert und dem Saugdruck des Zell
systems keine Proportionalitat besteht, ergibt sich, daB der von dem 
Zellsaft auf die Wand ausgeubte Druck dem Saugdruck entgegenwirkt. 
1m Zustand der volligen Wassersattigung ist der Turgordruck oder 
Wanddruck gleich dem Druck des osmotischen Wertes, wahrend im 
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plasmolysierten Zustand der Turgordruck gleich 0 ist. Wird die Zelle 
sehr stark plasmolysiert (Abb. I, IV), so nimmt der Turgordruck nega
tive Werte an, da der Protoplast nunmehr von der Zellwand vollig 
zuruckweicht, s. Abb. I u. 2. Die Turgordehnung wird ebenfalls negativ, 
da die Dehnung bei Grenzplasmolyse gleich 0 ist. Der Saugdruck der 
stark plasmolysierten Zelle ist gegenuber dem Zustand bei Grenz
plasmolyse gewachsen. Als ausgezeichnete Zustande der Zelle konnen 
die vollige Plasmolyse (Zustand IV), die Grenzplasmolyse (Zustand III) 
und die vollige Turgeszenz gelten (Zustand I). Bezeichnen wir das 
Atmospharenaquivalent des osmotischen Wertes mit 0, den Turgor
druck mit T und den Saugdruck mit 5, so in allen drei Fallen die 
Gleichung: 

S=O-T (I)' 
befriedigt. Fur den Zustand list 5 = 0, somit 0 = T, fUr Zustand III 
ist T = 0, somit 5= O. Diese Gleichung gilt jedoch nicht nur fUr 
die Falle der Plasmolyse und der volligen Turgeszenz, sondern auch 
fUr alle Zwischenstufen. Es laBt sich auf Grund der Gasgleichung 
p. v = k der osmotische Wert bzw. sein Atmospharenaquivalent zu jedem 
mikroskopisch meBbaren Zellvolumen berechnen, so daB mittels der 
Gleichung (I) fUr jeden Zellzustand (z. B. Zellzustand II) sich auch der 
Saugdruck angeben laSt, wenn die GroBe des Turgordruckes festgestellt 
ist. Da zwischen Turgordruck, Turgordehnung und osmotischem Wert 
in erster Annaherung eine direkte Proportionalitat besteht, kann man 
hinsichtlich der Tatsache, daB in vollig wassergesattigtem Zustand das 
Atmospharenaquivalent des os mot is chen Druckes gleich dem Turgor
druck ist, schreiben: 

(osmot. Druck) = Turgordruck bei voller Turgeszenz 
Turgordruck 1m -Zustand x 

Turgordehnung max. 
Turgordehnung im Zustand x 

Die Turgordehnung yom plasmolysierten Zustand bis zum Zell
volumen in natiirlichem Zustand und in vollig turgeszenten, HiBt 
sich mikroskopisch ermitteln. Mittels dieser von URSPRUNG u. BLUM 
u. a. ausgearbeiteten Methode lassen sich die vier osmotischen Zu
standsgroBen einzelner Zellen feststellen, in gegebenem Fall mutatis 
mutandis auch die von Gewebestreifen. Hier interessiert nur die 
theoretische Seite. 

Die osmotische Zustandsgleichung ist fUr die physiologische Kom
ponente der Transpiration so grundlegend wie fUr die Wasserleitung 
(siehe BACHMANN, Ergebn. d. Biol., Bd. I) und fUr das Problem der 

• Die Formulierung der Gleichung 
Saugkrajt = Osmotischer Wert-Wanddruck 

kann ohne weiteres nicht verstiindlich erscheinen. 
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Wasseraufnahme. Es ist hier nicht unsere Aufgabe, das vielverzweigte 
Problem des osmotischen Verhaltens der Zelle weiterhin unter ganz 
allgemeinen Gesichtspunkten zu besprechen, vielmehr ist nur darzu
stellen, in welchem :MaJ3e sich die physiologische Komponente auf 
Grund der osmotischen Zustandsgleichung analysieren laJ3t. DaJ3 wir 
bei der Darstellung das Rauptgewicht auf die "Wasserabgabe" der 
Transpirationssysteme legen, also mehr auf das Solt der Wasserbilanz, 
ist durch die Abgrenzung des Problems gegeben. 

Der Aufstellung der osmotischen Zustandsgleichung legten wir eine 
EinzelzeIle zugrunde, wir konnten aber durch Interpolation mit der 
ZeIlgroBe im nattirlichen Zustand den Saugdruck, den Turgordruck 
und den osmotischen Wert im nattirlichen Zustand bestimmen, so daB 
prinzipieIl keine Schwierigkeiten bestehen, das osmotische Verhalten 
der ZeIlen innerhalb eines Gewebeverbandes zu ermitteln. 

Raben die ZeIlen eines Gewebeverbandes aIle denselben Saugdruck, 
so besteht zwischen den ZeIlen ein dynamisches Gleichgewicht bzw. 
das Gewebe befindet sich in einem stationaren Zustand. Dabei spielt 
die Rohe des Saugdruckes keine Rolle; ob die Zellen plasmolysiert, mehr 
oder weniger oder vollig turgeszent sind, andert an dieser Tatsache nichts. 
Von einer Bewegung eines Wasserstromes ist in diesem Zustand des 
dynamischen Gleichgewichts nicht zu sprechen, da im Wasseraustausch 
keine bevorzugte Richtung auftritt und die Zahl der Wassermolekille 
in jeder Zelle eine konstante bleibt. ErhOht sich beispielshalber der 
Saugdruck der urn die innere Atemhohle einer Spaltoffnung liegenden 
ParenchymzeIlen, indem sie an diese Wasserdampf abgeben, so werden 
diese ZeIlen den benachbarten, von der Atemhohle weiter abliegenden, 
nunmehr Wasser entziehen, da die Wasserdampf abgebenden Zellen 
hohere Saugdrucke haben. Ganz allgemein kann man sagen, daJ3 die 
Richtung des Wasserstromes durch osmometrische Systeme, wie sie lebende 
ZeIlen darstellen, entgegengesetzt dem Saugdruckpotential ist. Die 
Geschwindigkeit des Wasserstromes hangt vom Potential der Saug
drucke ab, und bei der quantitativen Berechnung des Wasserstromes 
ist auJ3er dem Stromquerschnitt noch der Widerstand von Protoplast 
und Zellmembran in Rechnung zu setzen. Der Wasserstrom verlauft 
unabhangig von der Verteilung der osmotischen Werte und das Potential 
des Stromes wird durch die Saugdruckdifferenz dargestellt, nicht durch 
die der osmotischen Werte. Auf Grund der osmotischen Zustands
gleichung ist dieses Verhalten ebenso verstandlich wie dieses, daB Zellen 
mit geringerem osmotischem Wert einen hoheren Saugdruck haben 
konnen als Zellen mit hohem osmotischem Wert. Mit der Rohe des 
osmotischen Wertes kann also in keiner Weise etwas zuverlassiges tiber 
den Wasseraustausch der Zellen ausgesagt werden. 

Auf die vielen Einzelfragen derWasserbewegung, derWurzelaktivitat, 
des Blutungsdruckes usw. einzugehen, ist hier nicht der Ort, hier inter-
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essiert nur das Problem, in welchem MaBe die Transpiration in den 
Wasseraustausch der lebenden Transpirationssysteme eingreift, wie er 
in der osmotischen Zustandsgleichung zum Ausdruck kommt, oder 
umgekehrt gesehen, in welcher Weise die Transpiration von dem 
Wasserzustand der lebenden Zelle abhangig ist. 

Die an die inn ere Atemhohle der Stomata angrenzenden Zellen sollen 
an diesen Raum gemaB einer Dampfdruckdifferenz: Zellenj Atemhohle, 
Wasserdampf abgeben. Dieser Wasserdampfaustausch ist der Ursprung 
der Stomatartranspiration. Die Epidermiszellen geben gemaB deIll 
Dampfdruckpotential: EpidermissystemjLuft Wasserdampf an die 
Atmosphare ab, was als Kutikuliirtranspiration zubezeichnen ist I. 

Zellen, die freie, nicht an Zellwande anstoBende Wande haben, be~ 
sitzen eine ausgezeichnete Lage gegentiber anderen Zellen im Blattsystem. 
Diese freien Zellwande konnen als transpirierende OberfHi.che gelten, 
auch in den Fallen, wo in sehr verzweigten Interzellularen Wasserdampf
austausch stattfindet. 

Tritt aus einer Zelle, einerlei ob sie Epidermiszelle oder Palissadenzelle 
ist, infolge eines Dampfdruckpotentials Wasserdampf aus, so muB der 
turgeszente Zustand der Zelle erniedrigt werden. Dadurch tritt aber 
in der Zelle ein Saugdruck ein, und wenn die tibrigen Mesophyllzellen 
wassergesattigt sind, wird ihnen von den transpirierenden Zellen Wasser 
entzogen werden. Wie der Transpirationsstrom auf" diese Weise den 
koharenten Saftstrom der Pflanze von der Wurzel zur Spitze erhalt, ist 
von DrxoN (I, 1909), RENNER (I, 1915), BENECKE (I, 1923) und BACHMANN 
(I, 1926) ausfiihrlich dargetan. 

Wird die aus dem Blattsystem verdunstende Menge Wasser dauernd 
ersetzt, so verharrt das Blatt in einem Zustand konstanter Wasser
sattigung, der aber leicht verandert werden kann, wie wir spater sehen 
werden. Zunachst fassen wir eine andere Frage ins Auge, die am nachsten 
liegt und viel diskutiert wurde. 

Die physikalische Erfahrung lehrt, daB Losungen einen geringeren 
Dampfdruck entwickeln als das reine Losungsmittel. Es lag also nahe, 
den osmotisch wirksamen Zellsaft auch hinsichtlich der Dampfdruck
erniedrigung BlattsystemjLuft heranzuziehen, und es fehlte nicht an 
teleologischen Ausdeutungen, noch ehe tiber die GroBenordnung der 
Dampfdruckerniedrigung Messungen und Berechnungen angestellt 
wurden. 

Es ist zweifelsohne richtig, daB der Zellsaft den Dampfdruck er
niedrigt, aber wie der osmotische Wert nicht tiber die Richtung und 
Starke des Wasserstromes innerhalb eines Gewebverbandes entscheidet, 
so entscheidet er ebenso wenig tiber die Transpirationserniedrigung. 

I Bei vielen Fragen der physikalischen Komponente konnten wit ohne 
Nachteil der Kiirze halber von dem Blattsystem schlechthin sprechen, ohne 
dabei die hier erorterten Gesichtspunkte auf3er acht zu lassen. 
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Wie es gemaB der osmotischen Zustandsgleichung bei der Saugung 
auf den Turgeszenzgrad der Zellen ankommt, so ist auch der Turges
zenzgrad allein dafiir maBgebend, ob der Zellsaft wirksam den Dampf
druck erniedrigen kann. 

Erst wenn die Turgeszenz vollig aufgehoben ist, tritt die Dampf
druckerniedrigung gemaB der Hohe des osmotischen Druckes in Er
scheinung. Jede maximal turgeszente Zelle besitzt den Dampfdruck 
des Wassers. Nach NERNST ist die Dampfdruckdifferenz einer osmo
tischen Losung 

In pP = p. ~ T oder in erster Annaherung: P - PI = 
P·M·p 

I lOOO·S· • 

P ist der Sattigungsdruck des Wassers, PI bedeutet den Dampfdruck 
der Losung. P ist das Atmospharenaquivalent der osmotischen Losung, 
Mist das Molekulargewicht des Losungsmittels (Wasser = 18), s das 
spezifische Gewicht desselben (I), R = 0,0821 (Gaskonstante). T ist 
die absolute Temperatur. RENNER (I, 1915), dem wir den Hinweis auf 
diese Verhaltnisse verdanken, errechnet, daB bei lOO Atm. Druck der 
osmotischen Losung im welken (plasmolysierten) Zustand der Dampf
druck urn 7,2 vH erniedrigt ist. 

RENNER konnte auBerdem noch aufzeigen, daB je nach der Starke 
der Verdunstungsbedingungen die prozentuale Erniedrigung der Ver
duns tung verschieden groB ist. Setzen wir nach RENNER die relative 
Feuchtigkeit F, so verhalt sich die Transpiration der welken zu den 
voll turgeszenten Blattern wie 

(93-F): (Ioo-F). 

Die Temperatur andert die Werte nur ganz gering. 
In der folgenden Tabelle list flir die Temperatur von 200 bei ent

sprechenden relativen Luftfeuchtigkeiten die Erniedrigung der Tran
spiration in Prozenten angegeben. Wir fligen hier noch zweckmaJ3ig 
die Psychrometerdifferenzen absolut und relativ hinzu, da sie uns ein 
gutes MaB fur die Verdunstungsgeschwindigkeit sind (siehe 1. Teil, 
S.68). 

Tabelle I (nach RENNER I, 1915). Temperatur 20°. 

Relative Luftfeuchtigkeit I 
in vH. 0 30 40 50 60 70 80 90 93 

Psychrometerdifferenz 
in °C . 14 9 7,6 6,1 4,8 3.5 2,3 1,1 0,8 

ReI. Psychrometerdiffer. 
17,5 : (Transp. turgesz. BHitter) 11,2 9,5 7,6 6,0 4,4 2,9 1,3 

Erniedrigung auf I ! 
(Transp. welker Blatter) 16,2 i 10,1 8,4 6,5 4,9 3.3 : 1,98 0.4 1 0,01 
Erniedrigung in v H . 7 10 11,7 14 17,5 23,3 , 35 70 100 

Das Ergebnis der Berechnung zeigt, daB bei hoher' Luftfeuchtigkeit 
die prozentuale Verminderung der Transpiration beim Welken recht 



Die pflanzliche Transpiration. II. 57 1 

betrachtlich ist, wahrend bei geringer Luftfeuchtigkeit eine Tran
spirationsverminderung beim Welken urn etwa 10 vH einsetzt. "Eine 
ansehnliche Herabsetzung der Transpiration ware fiir Pflanzen gerade 
in trockener Atmosphare wiinschenswert, und da scheint die Wirkung 
konzentrierter Zellsafte nicht sehr ausgiebig" (RENNER 1, 1915). Wer 
teleologisch veranlagt ist, wird dieses Ergebnis nicht gern in seine 
Betrachtungen mit aufnehmen! 

DaB die Zellsaftkonzentration flir das Welkungsphanomen nicht von 
groBer Bedeutung ist, kann man kaum von der Hand weisen; die physi
kalischen Grundlagen dieses verbreiteten physiologischen Prozesses 
miissen daher anderer Art sein (siehe S. 617). 

Bei unseren bisherigen Ausfiihrungen betrachteten wir das Zell
protoplasrna als semipermeable Membran, die lediglich als Widerstand 
im Wasseraustausch so wirkt, daJ3 sie flir Wassermolekiile durchlassig, 
flir Salze oder deren lonen aber undurchlassig ist. Auf die Frage, ob 
die Semipermeabilitat sich auf die Oberflachenschichten des Proto
plasmas beschrankt, oder fiir die gesamte Plasrnamasse in Betracht 
kommt, kann hier nicht eingegangen werden (vgl. LEPESCHKIN [1910J). 
Fiir die ZustandsgroBen der Osmose und Quellung des Zellsystems, 
ist diese Frage nur von untergeordneter Bedeutung. 

1m folgenden wird auf die Permeabilitatstheorien (Ultrafilter-, 
Adsorptions- und Lipoidtheorie) nicht eingegangen, da der zur Ver
fiigung stehende Raum eine Analyse dieser Probleme nicht zulaBt. 
Vorderhand ist es fiir die physiologische Komponente der Transpiration 
von geringerer Bedeutung, welche der Theorien am brauchbarsten ist, 
auch wenn sich die Frage der Widerstande des Wasserdarnpfaustausches 
auf das Permeabilitatsproblern zuspitzt. Wenn an verschiedenen Stellen 
die Permeabilitat gestreift wird, so kann den auftauchenden Problernen 
nicht weiter nachgegangen werden. 

DaB der Protoplast, der kolloidalen Charakter tragt, sich nun selbst 
aktivan der Wasserbewegung von Zelle zu Zelle oder Zelle und AuBen
medium beteiligt, dad nicht auBer acht gelassen werden, vor allem, 
wenn die Zellen plasmareich oder gar vakuolelos sind, was flir meri
sternatische Zellen zutrifft. Den Quellungserscheinungen des bikolloiden 
Protoplasmas in der Turgorregulation der Zellen haben eine Reihe 
von Untersuchern seit PFEFFER (1897) ihre Aufmerksarnkeit geschenkt. 
Zahlreiche Beschreibungen von Einzelfallen, welche zum Teil mit 
vakuolelosen System en (Algen) ausgeflihrt wurden, deuteten darauf 
hin, daB der Quellung in vielen Fallen eine groBere Bedeutung bei 
der Turgorvariation zukommt, als man schlechthin auf Grund der 
Untersuchungen mit protoplasmaarrnen Zellen (z. B. Rhoeo discolor) 
angenomrnen hatte. WALTER (1923) untersuchte nicht nur die Quellung 
von vakuolefreien Meeresalgen und von Agar-Agarsysternen (siehe 
S. 639) sondern fligte allgemein giiltig die Funktion der Quellung in 
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die osmotische Zustandsgleichung der Zelle ein; RENNER (I, 1915) dis
kutierte vorher schon die theoretischen Grundlagen. Da Protoplasma und 
Zellsaft in allen Zustanden in einem Gleichgewicht des Wassergehaltes 
stehen (einer bestimmten Zellsaftkonzentration entspricht ein gewisser 
Quellungsgrad), so ist der auf der Zellmembran ruhende Turgordruck 
der Zelle gleich dem von dem Zellsaft ausgeiibten Druck und gleich 
dem Quellungsdruck des Protoplasmas. Es ist unrichtig, den Turgor
druck der Zelle als Summe von: Turgordruck des Zellsaftes + Quellungs
druck des Protoplasmas anzugeben. Auf der Zellwand ruht somit der 
Druck, den der Zellsaft entwickelt, und der, der als Quellungsdruck 
des Protoplasm as sich auBert. Der GroBe nach sind beide Drucke ein
ander gleich. Bei gleicher relativer Dampfspannung ist der Quellungs
druck gleich dem yom Zellsaft ausgeiibten Turgordruck. Es ist somit 
klar, daB die Termini Turgordruck des Zellsaftes, Quellungsdruck und 
Wanddruck, hinsichtlich ihrer physikalischen GroBenordnung gleich 
sind; wenn man will, kann man den Turgordruck des Zellsaftes auch 
als osmotischen Druck bezeichnen, was jedoch hinsichtlich der Gas
gleichung nicht besonders giinstig ist (siehe S.565). 

1st nun die eben falls kolloidale Zellmembran (Zellwand) auch ver
schieden stark imbitionsfahig fUr Wasser, so miissen wir der Zellwand 
im Wasseraustausch ebenfalls groBe Aufmerksamkeit zuwenden. Solange 
die Zellmembran in allen Schichten vollig wassergesattigt ist, werden 
wir nicht annehmen konnen, daB sie dem Wasseraustausch einen Wider
stand entgegensetzt. Sind aber bestimmte Teile der Membran ent
quollen, so wird der Wasseraustausch nicht so stark erfolgen konnen 
wie im vollig wassergesattigten Zustand. Wenn eine Zelle transpiriert 
und das verdunstete Wasser nicht ersetzt werden kann, so werden die 
auBeren Schichten eine Entquellung erfahren, die mit den Vorstellungen 
des "Aneinanderriickens der Mizellen" sich in einer Volumverminderung 
ausdriickt. In vollig turgeszenten Zellen kann infolge des Wanddrucks 
eine gewisse Entquellung der Membran bedingt sein, die bei Turgeszenz
verlust aufgehoben wird. 

Wie verhalten sich nun die einzelnen Systeme einer Zelle, Vakuole, 
Protoplasma und Membran, bei Wasserverlust, wenn dieser nicht vollig 
ersetzt wird? Ob der Wasserverlust durch Transpiration in die Luft 
oder die Interzellularraume erfolgt, oder ob er auf der Saugung einer 
Nachbarzelle beruht, andert an den prinzipiellen Verhaltnissen niehts. 

Wir fassen die Zelle bei Transpiration ins Auge und gemaB der 
Abb. 3 sind die AusmaBe der einzelnen Systeme in bestimmten Ab
szissenwerten angegeben. a b sei der halbe Vakuolendurehmesser, be 
die Dicke des Protoplasmas, eddie Dicke der Membran (von einer 
Differenzierung in eine Kutikula und Membran sei hier abgesehen); 
in e wird der Dampfdruek der Luft bestimmt, deist der Abstand von 
der AuBenseite der Membran. Wir betraehten die Verdunstung in un-
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bewegter Luft; erfolgt die Verdunstung im Winde, so ist e an d heran
zurticken. Diese Frage interessierte im I. Teil (siehe SEYBOLD I, 1929, 
Abb.2, S.6ff.) und kann hier unbeachtet bleiben, da sich fUr den 
vorliegenden Fall keine wesentlichen Verschiedenheiten ergeben. REN
NER (I, 1915) hat die vorliegende Frage erfolgreich erortert, wir fUgen 
seiner Darstellung hier nur eine schematische Darstellung und eine 
formelmaBige Definition der DiffusionswidersUi.nde hinzu. 

1st die Zelle vollkommen mit Wasser gesattigt, einschlief3lich der 
Membran (von dem Speziaifall, daB die Membran durch den Wand
druck so stark entquollen wird, daB sie die maximale Dampfsattigung 
verliert [siehe oben] , sehen wir hier ab), so erfolgt die Transpiration 
proportional dem Sattigungsdefizit bezogen auf die Temperatur des 
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Abb. 3. Graphisch-schematische Darstel1ung der Dampfdruckpotentiale: ZeHsystemj AuBenluft. 

Die ErkHirung ist im Text gegeben. 

Zellsystems (siehe Teil I, S.68ff.). Das Potential ist a. Der Dampf
druckabfall verlauft gemioiB der Kurve I. Verliert nun die Membran 
Wasser (von Volumvariation dieser, des Protoplasmas und der Vakuole 
sei hier abgesehen) und wird dieses yom Zellinnern in demselben MaBe 
nicht erganzt, so tritt bei einem bestimmten Wassergehalt der Membran 
in den auBeren Membranschichten eine Dampfdruckerniedrigung ein. 
Der maximale Dampfdruck ist nur noch in den tieferliegenden Schichten 
vorhanden. Innerhalb der Membran haben wir nunmehr ein Dampf
druckpotential und von der Schicht maximalen Dampfdruckes aus 
gerechnet , verlauft nun der Dampfdruckabfall gemal3 der Kurve II. 
Das Potential: Membran/Luft ist von dieser Schicht aus gerechnet 
wie im vorhergehenden Zustand a, von der Oberflache der Membran 
aus gerechnet {3, wobei {3 < a ist. Betrachtet man nun den neuen Zu
stand von der Membranoberflache aus, so ist durch die Erniedrigung 
des Dampfdruckpote.ntials von a auf {3 die Transpiration proportional 
geringer. Bezieht man, jedoch die geringere Transpiration auf das 
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Dampfdruckpotential: Maximalgesattigte MembranschichtjLuft, SO 

werden die entquollenen Schichten als Diffusionswiderstand erscheinen. 
Setzen wir den Diffusionsstrom i proportional dem Dampfdruck

potential e, so ist im ersten Fall 
i=e. 

Wird nun das Dampfdruckpotential auf el erniedrigt (fJ), gemessen 
III bezug auf die auBerste Membranschicht, so ist 

iI < i. 

Setzen wir jedoch das Dampfdruckpotential in dies em Fall ein, 
welches zwischen der maximalgesattigten, tiefcrliegenden Schicht be
steht als e(a), so kann i 1 nur dadurch erhalten werden, daB wir 

. e 
XI =

w 

setzen, also den Diffusionswiderstand der Membran nicht = I wahlen, 
wie bisher. Die auBeren, entquollenen Membranschichten wirken als 
erhohter Diffusionswiderstand. 

Geht nun der Wasserverlust so weit, daB volliger Turgorverlust 
eintritt, so wird der maximale Druck nicht nur an die innerste Membran
schicht verlagert, vielmehr sinkt jetzt der maximale Dampfdruck in 
dem Zellsaft auf den dem osmotischen Wert entsprechenden Druck 
(siehe S.570). Protoplasm a und innerste Membranschicht nehmen 
ebenfalls dies en Dampfdruck an. Innerhalb der Membran bleibt ein 
Dampfdruckgefalle vorhanden. In der Gleichung 

. e 
X=

w 

dtirfen wir nunmehr nicht mehr das maximale Dampfdruckgefalle ein
setzen, sondern das zwischen der osmotischen Zellsaft16sung und der 
Luft bestehende. Solange die Erniedrigung unbetrachtlich ist, kann bei 
Nichtbeachtung dieser Veranderung der Fehler nicht groB sein. Der 
Diffusionsstrom i wird jedoch zu hoch berechnet, wenn e eine betracht
liche Erniedrigung erfahren muB. 

Eine fortschreitende Entquellung der Membran fUhrt zu Ver
groBerung der Diffusionswiderstande, wodurch i eine Verkleinerung 
erfahrt. Das Dampfdruckpotential: AuBerste MembranschichtjLuft hat 
sich von f3 auf y erniedrigt. 

Solange nun empirische Untersuchungen tiber die Variabilitat der 
Diffusionswiderstande ausstehen, kann tiber die GroBenordnung der 
Widerstandsregulierung bei der Transpiration nichts ausgesagt werden. 
RENNER (I, 19IO) und LIVINGSTON (19II) erkannten die groBe Be
deutung der Entquellung der Zellmembran im Wasseraustausch. Ftir das 
Problem der Transpirationsregulierung ist dieses Problem ebenso wichtig, 
wie fUr das Pbanomen der Welkung (siehe S,617). Soviel ist jedoch 
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sichergestellt. daB der Zellsaft infolge seiner Konzentration die Tran
spiration nicht wesentlich herabsetzen kann. vielmehr die Membran in 
weitgehendstem MaBe regulierend in den Wasseraustausch eingrcift. 
Diese Vorgange werden wir im folgenden genauer kennen lemen (siehe 
S·576ff.). 

Wir werden spater auch noch sehen. daB die Widerstandsgleichung 
eine Anwendung auf die Gesamttranspiration erfahren kann (siehe 
S. 671). wo sie zuverlassige Dienste zu quantitativen Messungen leistet. 

Hier sei noch darauf hingewiesen. daB wir die Variabilitat der 
Membranimbitition als Widerstand auffassen. also das maximale Dampf-

. druckpotential zwischen Zelle und AuBenluft annehmen. Die Potential
emiedrigung an der AuBenseite der Membran interessiert yom Stand
punkt des Wasseraustausches der Zelle weniger. Die Membranquellung 
und -entquellung betrachten wir als Diffusionswiderstand wie die 
anatomisch-differenzierten Wachs- und HaarbeHige. Dazu berechtigt in 
weitgehendstem MaBe die Struktur der Kolloide (siehe S.579ff.). 

DaB eine ± entquollene Membran einen Quellungswert (analog dem 
osmotischen Wert) hat und somit Wasser aufsaugen kann. ist natiirlich 
eine Voraussetzung fiir die Wasseraufnahme in die Zelle (siehe S.563). 

An der Wasserbewegung von Zelle zu Zelle bzw. AuBenmedium sind 
auBer der Osmose auch noch andere Energien beteiligt. Da tiber die 
Diffusionswiderstande durch pflanzliche Membranen (Protoplasma
schlauch) noch keine zuverlassigen Messungen vorliegen. ist es 
unmoglich anzugeben. in weIchem Mafie andere Energien den Wasser
dampfaustausch (einschlieBlich Ionenaustausch) untersttitzen. Die 
Quellungserscheinungen haben wir bereits kurz gestreift (siehe LLOYD 
19II• 1915. MAC DOUGAL 1916. FREE 1918. WALTER 1923. ULEHLAI926). 
Elektrische Membranpotentiale konnen fUr die Wasserbewegung ebenso 
in Betracht kommen wie Adhasion und Viskositat. Die kapillaren Er
scheinungen konnen unter Umstanden eine recht betrachtliche Rolle 
spielen. ,Diese Erscheinungen stehen mit der Transpiration wenigstens 
indirekt in Zusammenhang ebenso wie die koharente Wasserbewegung 
in den pflanzlichen Gefafien. Auf diese Fragen kann hier nicht ein
gegangen werden. sie bleiben gesonderten Darstellungen vorbehalten. 
insofem soIche nicht schon vorliegen. 

3. Die Abhangigkeit der Transpirationssysteme yom 
Wasser gehalt. 

Wenn wir nunmehr die Gleichung des Wasseraustausches fUr die 
einzelne Zelle auf Grund der osmotischen Zustande dargestellt und mit 
dieser Gleichung das "Element" der physiologischen Komponente der 
Transpiration gewonnen haben. so ist jetzt die Analyse auf die Zell
gewebe auszudehnen. welche wir Transpirationssysteme nennen. Diese 
Systeme sind im I. Teil, soweit sie fUr eine allgemeine Darstellung in 
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Betracht kommen, kurz erwahnt worden. Spezielle Angaben sind von 
HABERLANDT (I, 1918) u. a. unter bestimmten Gesiehtspunkten zu
sammengestellt, womit hierauf verwiesen sei. Machten wir bei der physi
kalischen Komponente vor allem auf Grund physikalischer Verdunstungs
versuche eine scharfe Scheidung in die Kutikular- und Stomatartrans
piration, so erweist sieh diese bei der Darstellung der physiologischen 
Komponente als weniger zweckmaBig. Freilich wird auf die Verschieden
heiten, die zwisch~n "beiden" Transpirationen, vom physiologischen 
Standpunkte aus beurteilt, bestehen, hingewiesen, aber eine Anzahl von 
Reaktionen ist fUr die kutikulare und stomatare Transpiration gleich 
giiltig, so daB die Einhaltung einer so scharfen Scheidung, wie wir sie 
fUr die physikalische Komponente forderten, zu haufigen Wieder
holungen fUhrte. AuBerdem ist noch in vielen Fallen nieht zu ent
scheiden, in welchem MaBe die festgestellte Reaktion der Kutikular
transpiration oder der Stomatartranspiration zukommt, so daB die 
scharf getrennte Behandlung beider oft ausgeschlossen ist. Legen wir 
auBerdem das Schwergewicht auf die osmotische Zustandsgleiehung der 
lebenden Zelle, so ist die Unterscheidung der Transpiration von Meso
phyllzellen, von Epidermiszellen und den besonders ausgezeichneten 
Epidermiszellen, die zu zweien (SchIieBzellen) den Spalti:iffnungsapparat 
bilden, nicht mehr sehr wesentlich. 

a) Das kutikuHi.re System. Bisher fehIen eingehende Unter
suchungen tiber die physiologische Komponente der Kutikulartran
spiration, wozu wir die Transpiration der SchlieBzellen mitrechnen. 
Quantitativ genommen ist die Kutikulartranspiration der Stomatar
transpiration gegentiber im allgemeinen gering. Dies laBt sich aus 
vielen Daten der im 1. Teil mitgeteilten Versuche entnehmen und weitere 
Beispiele werden im Kapitel der Okologie zu finden sein (siehe S.675ff). 
Die von RENNER (1910) zum Teil durch Interpolation gewonnenen 
Daten sind in der Tabelle 2 zusammengestellt, sie sind aber nieht v5llig 

Ta belle 2 (nach RENNER I, 1910, vgl. Tabelle 19, Teil I). 

Nuphar luteum r I · \ 
Hydrangea hortensis 
Aconitum lycoctonum 
A rchangelica officinalis 

Gentiana lutea . r 
· \ , 

Rhodendron hybridum . 

Callisia repens · { 
TradescanUa viridis 

Verhaltnis der Kutikular
transpiration: Stomatar

transpiration 

unbewegte bewegte Luft 

I : 3 I: 10 
I: 4 I : 21 
I: 7 I: 16 
1: 3 
I : 3,5 I: 20 

I: 3 I: 4,5 
I: 1,6 I: 2,2 
1:00 I 00 
I: 3,8 I 2,4 
I: 4,3 I 9,6 
1: 3,5 
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ausreichend, ebenso wenig wie die alteren Angaben von KOHL (I, 1886), 
HABERLANDT (1, 1918) u. a., so daB weitere eingehende Untersuchungen 
sehr notwendig sind. 

DaB die Kutikulartranspiration absolut hOher sein kann als die 
stomatare ist bei hygromorphen nicht verwunderlich. In Abb.4 sind 
die Kurven der" kutikularen und stomataren nach Versuchen von 
F. SHREVE (1914) neben denen der Gesamttranspiration, der Eva
poration sowie der relativen Tran-
spiration wiedergegeben. Vom 
Standpunkt der Wasserbilanz 
geurteilt ist der annahernd par
allele Verlauf der Kutikular
und Stomatartranspiration ver
standlich. 

Bei mesophytischen Pflanzen 
ist die Kutikulartranspiration 
kleiner als ein Drittel der Sto
matartranspiration. Bei xero
morphen ist sie auBerst klein, so 
daB sie in vielen Fallen vernach
lassigt werden kann. Eine groBe 
Lucke ist durch quantitative 
Untersuchungen auszufiillen, 
namlich in weIchem MaBe die Ku
tikulartranspiration eines Blatt
systems Schwankungen unter
worfen ist (siehe S.622ff.) und 
weIche Faktoren diese beherr
schen, da die Versuchsergebnisse 
von BUSCALLIONI und POLLACI 
(I, I901/02) und die von RUDOLPH 
(I925) wohl eine quantitative 
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Abb. 4. Gesamttranspiration (T), kutikuEire Tran
spiration (CT), stomatare Transpiration (ST) von 
iJiplazium celtidifoliu11t und Evaporation (E/~). 

Nach F. SHRE\'E (1914). 

Messung anstrebten, aber bei der angewandten Methodik nicht erreichen 
konnten. Zweifellos forderten die beiden Arbeiten die Kenntnis der 
Kutikulartranspiration und machten auf bisher unbeachtete Zustande 
aufmerksam. 

Schon die alteren Arbciten von GAURREAU (1849), HABERLANDT 
(1877), DETMER (1878), BOHM (1877, 1892), WIESNER (1882), KOHL (1886) 
und BURGERSTEIN (1904) (Lit. I. T.) konnten eine Veranderung der Wasser
durchlassigkeit der Kutikula feststellen, und zwar erwies sich diese 
nach der 1mbitition mit Wasser durchlassiger als im nicht imbibierten 
Zustand. Wenigstens schloB man dies daraus, daB abgeschnittene 
Sprosse oder einzelne Blatter, die in Wasser gelegt worden waren, 
gegenuber von Kontrollblattern mehr verdunsteten. KOHL kam aller-

Ergebnisse der Biologie VI. 37 
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dings zum entgegengesetzten Resultat, was bei dem kolloiden Charakter 
der Kutikula nicht verwunderlich ist. Die Pflanzen reagieren zudem 
recht verschieden, schon allein durch die wechselnde Starke der Kutikula
ausbildung. Die stomatare Transpiration trtibte in vielen Fallen das 
Resultat. Der Massenausbildung der Kutikula wurde iibrigens groJ3e 
Aufmerksamkeit geschenkt und unter der Voraussetzung, daB die 
Kutikula bei allen untersuchten Pflanzen gleichstarke Wasserdurch
lassigkeit hat, konnte die Dicke ein relatives MaB flir die Transpiration 
der Kutikula sein (vgJ. Teil I, S. II6). Schon allein hinsichtIich der 
Tatsache, daB der Wassergehalt der Kutikula bzw. der Epidermiswand 
(einschlieBlich Protoplasm a) in weitgehendstem MaBe ihren Diffusions

o 200 110(} DOO 800 1000 
WOS/j/J/'gel!f7/t in m,f 

Abb. 5. Die Abhangigkeit der Quellung vom Wassergehalt von 
Agar~Agar vor der Quellung. Auf der Abszisse ist der Wasser
Wassergehalt in mg pro g "trockenen" Agar-Agars angegeben, 
auf der Ordinate die proz. Quellung in dest. Wasser, bezogfn 

widerstand bestimmt, 
kann ein einfacher Dik
kenvergleich keine zuver
lassigen Schltisse auf die 
TranspirationsgroJ3e zu
lassen. Eine dtinne was
serarme Kutikula wird 
auf jeden Fall die Tran
spiration mehr hemmen 
als eine wassergesattigte. 
Darauf kommen wir spa
ter zurtick und erwahnen 
die Auseinandersetzungen 
S. 617 (Welken der Tran
spirationssysteme). 

auf die Gewichtszunahme. Narh CLARKE (1925). 
Die von WIESNER 

(1882) gegebene Erklarung der Membran- und KutikulaqueIIung deckt 
sich im wesentlichen mit den Vorstellungen, die wir uns heute tiber 
die Quellung machen. Durch die "Einlagerung" von Wasser in die 
Kolloide werden die Diffusionswiderstande herabgesetzt, was auch 
RUDOLPH (1925) fand. Nach seinen Versuchen geurteilt vertrocknen 
turgeszente Blatter sechsmal so rasch wie angewelkte. Sehr bedeutsam 
erscheint auch das Ergebnis von CLARKE (1925). Der Quellungsgrad 
von Agar-Agar ist yom Wassergehalt im ungequollenen Zustand 
stark abhangig (Abb. 5). 

Wenn wir die Quellungskurven des relativ einfachen BikoIIoids mit an
steigendem und abfallendem Verlaufbetrachten, so wird ein verwickelter 
Verlauf der Reaktionen pflanzlicher Systeme keineswegs wunder nehmen. 
Der Versuch einer Erklarung der wechselnden QueIIbarkeit von Agar
Agar als Funktion des Wassergehaltes vor dem Quellen kann mit sekun
daren Verfestigungen und Hysteresis (Altern) erklart werden. Eine aus
flihrliche Diskussion kann hier nicht erfolgen, der Hinweis auf die Tatsache 
wird vielleicht bei weiteren Untersuchungen fruchtbar anzuwenden sein. 
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Wenn wir auBerdem noch die von VAN BEMMELEN an wasserhaltigem 
Gel der Kieselsaure (Abb. 6) gewonnenen Beziehungen zwischen Quel
lung und Entquellung in Betracht ziehen (das Volumen des Gels erfahrt 
keine wesentliche Veranderung), so kann der Kutikulartranspiration 
kein konstanter Wert zukommen, wenn die Wasserversorgung des 
Systems nicht dauernd optimal bzw. supraoptimal ist, konstante auBere 
Verdunstungsbedingungen vorausgesetzt. '1st der von VAN BEMMELEN 
angefiihrte Versuch auch mit einem irreversiblen KollQid ausgefiihrt, 
so wird die Quellung der Kutikula und Membran im weitesten Sinne 
auch nicht v611ig reversibel sein, da sicherlich chemische physikalische 
(Adsorption, Kapillaritat) Veranderungen in dem Kolloid vorkommen, 
die die Lage der 
Extrempunkte ver
schiebt. Zur Ana
lyse des komplizier
ten Kolloidsystems 
der Kutikula und 

der pflanzlichen 
Membran muss en 
Versuchsergebnisse 
mit relativ ein
fachen System en 
herangezogen wer
den. Eine ausfUhr
liche Darstellung 
der Quellungser
scheinungen kann 
hier nicht gegeben 

Wasser,qehall des Gels 
Abb. 6. Die DampfdruckkuT\'{"n des Hydrogels der Kieselsaure bei Ent
wasserung und Wiederbewasserung. Die ausgezogenen Kurvenstlicke geben 
an, daB Entwasserung und Wiederbewiisserung unter denselben Dampf
drucken verlaufen, die gestrichelten Kurven zeigen, daB bei den Prozessen 
verschiedene Dampfdrucke resultieren. Nach VA::"l BE"IMEI.E~ aus ZSIG-

>lO"DY ('927), 

werden. Wir verweisen jedoch noch auf einige weitere Ergebnisse 
exakter Untersuchungen mit relativ einfachen Systemen. ANDER
SON (I914) und BACHMANN (1917) befaBten sich eingehend mit der 
Variation des Dampfdruckes in Gelen. Ohne auf die Analyse der 
dampfdruckerniedrigenden Faktoren des Wassers (chemische Bindung, 
L6sung von nichtfluchtigen Stoffen, Adsorption und Kapillardampf
druckerniedrigung) eingehen zu k6nnen (wir verweisen auf ZSIGMONDY 
1925/27), sei unter Hinweis auf Abb.7 die interessante Erscheinung 
"des Alterns von Hydrogelen" in Erinnerung gebracht, da diese Er
gebnisse sicherlich fUr die Transpirationsfrage verschieden alter Tran
spirationssysteme von Bedeutung sein werden (vgl. 1. Teil, S. 133ff.). 
Die von BACHMANN nach den Angaben von VAN BEMMELEN konstruierten 
Kurven zeigen, daB innerhalb gewisser Grenzen des Wassergehaltes fUr 
die einzelnen Kurven der Dampfdruck konstant bleibt, daf3 hingegen 
in anderen Bereichen schon ein geringer Wasserverlust genugt, die 
Dampfspannung der Gele verschiedenen Alters verschieden stark herab-

37* 
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zusetzen. Ohne die Kurven weiter zu analysieren, muB es ktinftigen 
Untersuchungen anheimgestellt werden, pflanzliche Systeme daraufhin 
zu prtifen, ob sich mit diesen Gelversuchen eine Obereinstimmung 
ergibt. Uu';HLA (1926) hat tibrigens an der Baut von Opuntien die 
Quellungsgeschwindigkeit und den maximalen Quellungsgrad unter
sucht und gefunden, daB beide in groBem MaBe voneinander unabhangig 
sind. MAC DOUGAL (1920), WALTER (1923) u. a. haben der Quellung in 
bezug auf das Wachstum bereits groBe Aufmerksamkeit geschenkt. 

Die Frage der Quellung und der Dampfdruckvariabilitat ist fUr die 
Wasserabsorption der Blatter von groBer Bedeutung, sowie auch die 
chemische BeeinfluBbarkeit der Kolloide hinsichtlich der Transpiration 
von Wichtigkeit ist (siehe S. 639). 

Nach den Untersuchungen von BUSCALLIONI u. POLLACI (I, 1901 
bis Iq02) und RUDOLPH (rq2.')) hat die Epidermis Stell en erhohter Per-

~ 
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Abb. 7. Dampfdruckisothermen von Si02~Gelen verschiedenen Alters. Aufgenommen von 
VAN BF-::'I:\IELEX. Nach \V. B ..... CH~IA~~ (I9Ii). 

meabilitat. Diese Stellen bevorzugter Diffusion sind die antiklinalen 
Zellwande (die Radialwande), wahrend die periklinalen Frontwande 
groBere Diffusionswiderstande besitzen. Der Nachweis lie/3 sich indirekt 
und direkt erbringen. Der Wasserdampf tritt an den Antiklinen starker 
als an den Periklinen aus, was sich in der Trtibung eines auf das Blatt 
gegossenen Kollodiumhautchens auBert (siehe Teil I, S.82). Das Ein
dringen von Farbstoffen ist an den Antiklinen ebenfalls starker, wenn
gleich es vor allem bei submersen Pflanzen Ausnahmen gibt. DaB die 
SchlieBzellen selbst groBere Permeabilitat besitzen als die Epidermis
zellen, ist von STAHL (I894) und BUSCALLIONI u. POLLACI (I90I/02) 
wahrscheinlich gemacht worden, eben so daB tiber den Blattnerven die 
Permeabilitat gro/3er ist. An der Basis der Trichome scheint sie eben
falls erhOht (RUDOLPH I925). 

Ob nun die kapillare Struktur in der Schichtung der Epidermis
membran, die aus dichten und weniger dichten Schichten sich aufbaut, 
allein fUr die starkere Antiklinentranspiration zur Erklarung ausreicht, 
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oder ob eine chemische Differenzierung eine Rolle dabei spielt, sei 
dahingestellt. Solange zuverHissige Messungen liber das Verhaltnis der 
Antiklin- und Periklintranspiration fehlen, laJ3t sich nicht entscheiden, 
ob diese Differenzierung der Permeabilitat von Bedeutung ist. Die 
indirekten Beweise, die aus vergleichend anatomisch-histologischen 
Untersuchungen mit Pflanzen verschiedener Standorte geliefert werden, 
sind mindestens solange mit Unsicherheit behaftet, als die Versuchs
bedingungen nicht vollig konstant gehalten sind und "vergleichbares" 
Pflanzenmaterial auJ3erordentlich schwer heranzuziehen ist, da die 
Standortsbedingungen eo ipso sehr ungleich sind. 

Gleiche Permeabilitat fUr die Antiklinen vorausgesetzt, wird natiir
lich die Summe der an die Atmosphare angrenzenden Antiklinenwande 
(in der Abb. 8 als Gesamtumfang 
der Zellen sich darstellend) bei 
kleinen Zellen pro Flacheneinheit 
groJ3er sein als bei groJ3en Zellen. 
In Abb. 8 verhalten sich die Sum
men der "Antiklinen" I: 3. Eine 
geradlinige Begrenzung der Epi
dermiszellen gegeneinander be
deutet natiirlich gegenliber einer 
"Verzahnung" eine relative Ernie
drigung der Antiklinen. Ob die 
von RUDOLPH als Regel aufgestell
ten Befunde, daJ3 die Bewohner 
feuchter Standorte "eine Tendenz 
nach Reduktion der ZellgroJ3e und 

Abb. 8. Verglcich der EpidermiszellengroBen bei 
gcradlinigem und eingebuchtetem Verlauf der 
antiklinen Zellwande. Auf gleiche FHicheneinheit 
bezogen, verhalten sich die Summen der Antiklinal
wande der groBzelligen Epidermis: der klein-

zelligen Epidermis I: 3. ~ach Rl'DOLPH (1925). 

zugleich nach Erhohung der Antiklinalwandsumme" erkennen lassen, 
muB geprlift werden. Auch die anderen von RUDOLPH gegebenen Er
klarungen tragen zu sehr spekulativen Charakter; denn aus der Tat
sache, daJ3 eine diinne, wasserarme Kutikula einen groBeren Diffusions
widerstand besitzt als eine stark mit Wasser imbibierte, dicke Kuti
kula, kann fUr jede anatomisch -histologische Differenzierung eine 
ZweckmaJ3igkeit konstruiert werden, man mu/3 nur einmal die Dicke, 
ein anderes Mal den Wassergehalt der Kutikula der Membran in Vorder
grund riicken. 

Wenn die Antiklinaltranspiration die Periklinaltranspiration auch 
iibertrifft, so ist yom physikalischen Standpunkt gegen den Vergleich 
mit Verdunstungsflachen "mittIerer BlattgroJ3e" (siehe SEYBOLD I, 1927, 
1929) nichts einzuwenden. Das "Verdunstungsnetz der Antiklinen" ist 
so dicht, daB keine erheblichen Abweichungen von einer zusammen
hangenden Verdunstungsflache bestehen konnen. Flir die physiologische 
Komponente der Transpiration hat aber die Erscheinung erhohtes 
Interesse; sicherlich ergeben sich fUr den Wasseraustausch noch wert-
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volle Resultate, vor aHem wenn es moglich ist, die Wirkung der 
Einzelfaktoren, wie Temperatur, Dampfdruckpotential, Licht und Stoff
wirkungen auf die Kutikularpermeabilitat zu ermitteln. Bis wir solche 
Ergebnisse besitzen, mul3 der Einflul3 dieser Faktoren auf die Tran
spirationssysteme schlechthin dargesteHt werden. 

Zunachst wenden wir uns nun der Wasserbilanz des Blattes zu, urn 
vor aHem ihre Wirkung auf die Stomatatranspiration zu analysieren. 

Die Abhangigkeit des Zellvolumens vom Wassergehalt erwahnten 
wir bereits zu Anfang und stell ten auch die Beziehungen zu den osmo

tischen Faktoren fest. Dal3 

12 12 
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Abb. 9. Versuchspflanze: Snllcluzia sf. Temp . 9--20,5° , 
Luftfeuchtigkeit 54-98 vH , j): Kurve der Dampfdruck
differenz: Blattsystem/Luft (ein Kun-enanstieg bedeutet 
eine Differenzvcrminderung). Die Spaltenweite wurde 

3/ 
nach der Formel k· JI 1_ berechnet(t Porometerzeit). Die r t . 
Dicke des Blattes ist pachymetrisch ermittclt. Treppen. 
kurve Ill: Transpirationsgewichtsverlust einer Kontroll· 

3/ -
pflanze, Treppenkun e IV J). k . J ; 

Nach B:\CH~1.\NS (I , 1922). 

nicht nur das Volumen der 
EinzelzeHe schwankt, sondern 
auch das von Zellverbanden, 
haben zuerst KRAUS (18971 
1881) und FRIEDRICH (1897) 
an Baumstammen feststellen 
konnen. Volumenveranderun-

gen, hervorgerufen durch 
Schwankungen des Wasserge
haltes, konnten BROWN und 
TRELEASE (1918) bei Cestrum 
nocturnum, TRELEASE (1922) 
bei Fiederblattern von Cocus 
und LOFT FIELD bei Cereus 
giganteus ermitteln. Die Vo
lumschwankungen von Blat
tern, die hier vor aHem inter
essierten, sind ebenfaHs durch 
schwankenden Wassergehalt 
bedingt. THODAY (1910), 
ALEXANDROV (1923) und STA.L
FELT (1929) stellten Verande
rungen der Blattflache fest, 
wahrend BACHMANN (1,1922) 
mit einem empfindlichen 
Pachymeter die Schwankun

gen der Blattdicke messen konnte. In Abb. 9 ist ein mit Sanchezia sp. 
ausgefiihrter Versuch von BACHMANN wiedergegeben. Neben den Kurven 
der relativen Spaltenweite (mit dem Porometer ermittelt), der Kurve 
der Blattdicke und der Dampfdruckdifferenz D, sind die Kurven des 

3 ----

Transpirationsverlustes (Kurve III) und die des Ausdrucks D . k· V-i 
eingezeichnet. t ist die ermittelte Porometerzeit. Bei den Variations
schwankungen der Spaltoffnungen und den Schwankungen der Kuti-
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kulartranspiration sind die Beziehungen zwischen Blattdicke, Wasser
gehalt und Transpiration sehr schwierig zu analysieren, zumal die 
verschiedenen Messungen nicht an einem und demselben Objekt aus
geftihrt werden konnen, so daB die individuellen Verschiedenheiten 
ungiinstig mitspielen. BACHMANN konnte aber die Abhangigkeit der 
Blattdicke von der rhythmischen Anderung der Spaltenweite auf
decken. Wassergehalt und Volumen andem sich gleichsinnig, eine 
Proportionalitat zwischen Dickenanderung und Gewichtsabnahme be
steht jedoch nicht, was darauf hindeutet, daB wir mit komplizierten 
VerhaJ.tnissen zu rechnen haben. 

STALFELT (1929) hat durch seine Untersuchungen iiber die Abhlingig
keit der Spaltoffnungsreaktion von der Wasserbilanz die Kenntnis iiber 
die physiologische Komponente der Transpiration sehr vertieft. 

Wir wenden uns jetzt der Abhlingigkeit der Stomatavariation yom 
Wassergehalt der Blatter zu. 

b) Das stomatare System. Bei der Besprechung der Transpira
tionssysteme ist erwahnt worden, daB die Stomataapertur nicht kon
stant ist. Wir verweisen hier auf die Abb. 31 und 32 des I. Teiles. 
Interessierte dort lediglich der GroBenbereich der SpaltengroBe und der 
Spaltenvariation, so ist die Analyse der Veranderungen selbst ein 
Kardinalproblem der physiologischen Komponente der Transpiration. 
Analytisch betrachtet muB eine Porenverengung eine Diffusionswider
standserhohung bedeuten, wahrend umgekehrt eine Porenerweiterung 
eine Herabsetzung, eine Widerstandsverminderung ist. Wenn empi
rische Befunde mit dieser Tatsache nicht iibereinstimmen, so ist ein 
anderer Effekt wirksamer als diese Regulation. Darauf kommen wir. 
spater ausfiihrlich zuriick (siehe S. 622ff.). 

Bei der Komplikation der Spaltenveranderlichkeit ist die groBe Zahl 
der Untersuchungen leicht verstandlich, da die Stomatavariation zur 
Transpirationsanalyse ebenso wichtig ist wie fiir die Untersuchungen 
iiber Assimilation der Kohlensaure. Solange man unter inkonstanten 
AuBenbedingungen arbeitet und der Wasserbilanz der Versuchsobjekte 
keine Aufmerksamkeit schenkt, konnen die angegebenen Werte nur 
mehr oder weniger "zufallige" sein, woraus sich auch die vielen wider
sprechenden Meinungen erklaren lassen. 

Durch eine Reihe von umfassenden Arbeiten (LLOYD, LOFTFIELD 
u. a., siehe S. 668) wurde sichergestellt, daB unter gleichen Bedingungen 
verschiedene Pflanzenarten einen charakteristischen Tagesrhythmus 
haben, was zur Aufstellung besonderer Typen fiihrte. So spricht LOFT
FIELD (I, 1921) von einem Luzemetyp, einem Kartoffeltyp und einem 
Gramineentyp, jedoch konnten andere Untersuchungen diese Defini
tionen nicht bestatigen. Es zeigte sieh, daB die auBeren Faktoren doch 
in weitgehendstem MaBe die Stomatavariation beeinflussen. WEBER 
(1923) versucht daher die Variationen nach der Wetterlage einzuteilen 
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und spricht von einem Schonwettertypus, Schlechtwettertypus und 
Veranderlichwettertypus, womit natiirlich noch nichts dariiber aus
gesagt ist, in welchem MaBe· das Licht und die zugleich veranderten 
Temperatur- und Feuchtigkeitsverhaltnissc die Variation bestimmen. 
Die Besprechung dieser Typisierung beschaftigt uns im okologischen 
Kapitel. Von vornherein mag aber hier unter Hinweis auf die osmo
tische Zustandsgleichung betont sein, daB eine SchlieBbewegung nur 
durch Wasseraufnahme oder Wasserabgabe durch die SchlieBzellen 
moglich ist, da diese Bewegung auf einer Volumveranderung der Zellen 
beruht. Es erweist sich daher zweckmaBig, sich mit der Wasserbilanz 
des Stomataapparates zuerst zu befassen und hernach den EinfluB 
der Temperatur, des Lichtcs und anderer Faktoren zu besprechen. 

STALFELT geht in seiner analytischen Untersuchung davon aus, daB 
turgeszente Blatter von Vicia Faba sich bei 20 vH Wasserverlust des 
turgeszenten Zustandes in Prozentcn (Mittelwert aus 10 Blattern) 
folgendermaBen verandern: 

Lange ganze Lange Breite Fliiche 
basale Hiilfte apikale Haifte 

3,04 2,44 6,99 

1st es eine alte Erfahrung, daB die Stomata am Rande cines Schnittes 
weiter geoffnet sind als in der Mitte, so kann dies nur darauf zuriick
gefUhrt werden, daB der Offnungszustand der Stomatazellen durch die 
umgebenden Zellen mitbestimmt wird. Systematisch durchgefUhrte 
Versuche von STALFELT (1929), in dencn an Flachenschnitten die SchlieB
zellen in Verbindung mit Epidermiszellcn (ein- und allseitig), oder mit 
'Epidermiszellen und dem Palisadenparenchym, oder ganze Blattstiicke 
unter gleichen Ausbedingungen gem essen wurden, ergaben, daB durch
schnittlich die SchlieBzellen in turgeszentem Zustand des Blattes eine 
Zusammenpressung erleiden: 

Durch den Druck der oberen Epidermiszellen . 9,3 vH 
" Palissadenzellen . 5,5 " 
" iibrigen Gewebe . 3,5 " 

--18.3 vH. 

Die Zusammenpressung der SchlieBzellen durch das Blattgewebe 
ist so mit recht betrachtlich. STALFELT kommt zu dem SchluB, daB 
in einem vollig turgeszenten Blatt die Epidermis unter einem Druck, 
das iibrige Gewebe unter einem Zug steht, ein SchluB, der fUr die Be
urteilung der Welkungsfrage von Wichtigkeit ist. Die Befunde von 
AHRENS (1925) lassen sich vielleicht auch zum Teil damit erklaren, 
so daB die hypothetischen Wundreize zur Erklarung der Stomata
variation nicht heranzuziehen sind. 

Besteht die Auffassung der Druckverteilung zu Recht, so muB bei 
fortschreitendem Wasserverlust eines turgeszenten Blattes eine Offnungs-
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bewegung der Stomata einsetzen, da der auf den turgeszenten SchlieJ3-
zellen lastende Druck vermindert wird, unter Voraussetzung, daJ3 die 
SchlieI3zellen Wasser aufsaugen konnen. Der folgende Versuch, der 
in Dunkelheit ausgeftihrt ist, soll die Stomata variation analysieren. 
Die Abb. 10 zeigt ganz deutlich, daI3 nach 9 Minuten Transpiration 
(Beginn: aufwartsgerichteter Pfeil) eine Verbreitung der SchlieI3zellen 
beginnt, wobei diese auseinanderweichen, 
die Spalte sich also bildet. Nach wei
teren IS Minuten ist das Maximum der 
SchlieJ3zellen und der Porusweite er
reicht, worauf ein steiler Kurvenabfall 
einsetzt. Den Kurvenanstieg nennen 
wir mit STALFELT (1929 b) zunachst 
eine passive Reaktion, den Kurvenab
fall eine hydroaktive, da durch wei
teren Wasserverlust der Turgor sich 
verkleinert. Je nach dem Grade der 
Wasservorrate macht STALFELT hin
sichtlich der Stomatabewegung folgende 
Einteilung: Supraoptimales, optimales 
und suboptimales Gebiet. Suboptima
ler Wasservorrat, der von den Nachbar
zellen auf SchlieI3zellen ausgetibten 
Druck, die Formv~randerung und Be
wegung der SchlieJ3zellen yom supraopti
malen zum optimalen Gebiet, werden 
von STALFELT als passives Reaktions
system zusammengefaJ3t, wahrend die 
aktive SchlieI3bewegung im subopti
malen Gebiet der Wasservorrate als 
hydroaktives System gekennzeichnet 
wird. Unter Hinweis auf Abb. 10 sei 
nochmals darauf aufmerksam gemacht, 
daI3 die bisherige Analyse LichtausschluI3 
voraussetzte. 

Abh. 10. Breitenzunahme der SchlieBzeIlen 
und der Spalte bei Vicia Faba durch 
Transpiration im Dunkeln. Temp . 25°' 
Das voUturgeszente Blatt wurde oach 
9 Minuten einer Transpiration exponiert. 
Aufwartsgerichteter Pfeil: Beginn dec 
Offnungsbewegung, abwartsgerichteter 

Pfeil : Beginn der SchlieBbewegung. 
~ach STXLFELT ('929) . 

Aus den Untersuchungen von KNIGHT 
(1922) geht auch hervor, daI3 bei einem 
eine Spaltoffnungsbewegung einsetzt. In 
Werte mitgeteilt. 

Wasserverlust der Blatter 
der Tabelle 3 sind einige 

Es ist nun auI3erordentlich vorteilhaft, wenn wir die osmotische Zu
standsgleichung den Reaktionen des passiven und hydroaktiven Systems 
zugrunde legen, weil wir damit samtliche Faktoren der ZustandsgroI3en 
der GroI3enordnungnach angeben konnen. GemaI3 des von HOFLER (1920) 
gegebenen Schemas (siehe Abb. 2) sind die osmotischen ZustandsgroI3en 
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fUr die Epidermiszellen (dick ausgezogene Linien) und die SchlieBzellen 
(dunn ausgezogene Linien) in der Abb. II angegeben. 1m Zustand 
der "volligen Turgeszenz des Blattes" sind die Epidermiszellen wasser
gesattigt, ihr Saugdruck ist gleich Null und der dem osmotischen Wert 
aquivalente Druck gleich dem Turgordruck. Die Turgordehnung der 
Epidermiszellen ist eben falls maximal, wahrend die SchlieBzellen keine 
maximale Turgordehnung besitzen, da sie nach empirischen Befunden 

Abb. II. Graphische Darstellung deT osmotischen Zustandsgleichungen zweier korrelativer Zellsysteme 
(Schlie6zelle - Epidenniszelle). d,-d3 und "-'3: Turgordehnung der SchlieB· bzw. Epidenniszelle, 
Tl--T3 die zugehorigen Turgordrucke, 51-53 die zugehorigcn Saugdrucke. Os (0;) und 0,: Kurven 

deT osmotische Drucke der SchlieC- und Epidermiszelle. Weitere ErkHirung s. Text. 

(siehe Abb. ro) bei einsetzender Transpiration ihr Volumen vergroBern. 
VergroBern die SchlieBzellen ihr Volumen, so kann dies nur durch 
Wasserzunahme geschehen. Da nun die Epidermiszellen durch Tran-

Tabelle 3. vVassergehalt berechnet auf Frischgewicht 
(nach KNIGHT 1922). 

turgeszent I Stomataoffnungs- Diffe-I Differenz 
bewegung beendet renz in vH 

·1 
88,9 I 88,7 -0,2 0,3 Fuchsia sp. 88,1 I 876, -0,5 0,6 

Eupatorium adenoPhorum{ 
87,2 87,4 0,2 -0,2 
87,2 85,6 -1,6 1,9 
86,8 86,7 -0,1 0,1 

A butilon sp. . ·1 78,4 76.8 -1,6 2,1 
79,9 78,8 , -1,1 1,4 
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spiration Wasser verlieren (die flachenrelative geringe Transpiration 
der Stomatazellen sei vernachlassigt), und ihr Turgor sich senkt, ist es 
ganz ausgeschlossen, daB die Epidermiszellen Wasser in die SchlieBzellen 
einpressen. Die Epidermiszellen besitzen nattirlich bei Turgorsenkung 
einen Saugdruck (51). Die SchlieBzellen mtissen auf jeden Fall das 
Wasser einsaugen, was durchaus mit den empirischen Befunden in Ein
klang steht, da im Zustand der "volligen Wassersattigung des Blattes" 
die SchlieBzellen nicht vollkommen turgeszent sind, sie also tiber einen 
bestimmten Saugdruck verfiigen. Der in dem System der SchlieBzellen 
bestehende Saugdruck 51 (Turgordruck in dies em Zustand T 1) wird 
in dem Augenblick wirksam, wo der von den Epidermiszellen ausgetibte 
AuBendruck nachlaBt, der absolut groBer ist als der Turgordruck T1 
der SchlieBzellen. Die SchlieBzellen saugen aktiv Wasser an, da ein 
Saugdruckgefalle: SchlieBzellenjEpidermiszellen vorhanden ist. Die 
Epidermiszellen verlieren also Wasser durch Transpiration und durch 
die Saugung der SchlieBzellen. Der Wasseraustausch von den Epidermis
zellen zu den SchlieBzellen wird solange wahren, solange ein Saugdruck
potential vorhanden ist, nach Ausgleich der Saugdruckdifferenzen wird 
ein dynamisches Gleichgewicht zwischen beiden Systemen erreicht sein. 
Es ist zu betonen, daB der von den Epidermiszellen ausgetibte Au/3en
druck E2 in diesem Zustand (52) nicht gleich Null sein muB. Der 
Druck hat sich nur von T1 auf T2 erniedrigt. Selbstverstandlich kann 
bei anderer Wahl der osmotischen ZustandsgroBen der Turgordruck 
der SchlieBzellen auch gleich oder gro/3er als der der Epidermiszellen 
sein, sob aid wir den SchlieBzellen einen absolut hoheren Saugdruck 
bzw. hoheren osmotischen Wert zuordnen. 

Mit der Kenntnis, daB die Schlie/3zellen aktiv Wasser einsaugen, 
verlassen wir vorHiufig unsere Darstellung und folgen der von STALFELT 
gegebenen Analyse. Es sei jedoch vermerkt, daB der Ausdruck von 
STALFELT: passives Reaktionssystem nicht ganz zu Recht besteht und 
vielleicht besser hydroaktives Offnungssystem im Gebiet supraoptimalen 
Wasservorrates genannt wird, da die Wasseransaugung der SchlieBzellen 
aktiv ist. 

Wenn die Versuche bei Licht ausgefiihrt werden, kompliziert sich die 
Stomatareaktion ungemein, da, wie spater (siehe S. 599ff.) auszufiihren 
ist, die Stomata eine Lichtreaktion zeigen, die als "Reizbewegung", als 
photonastischer Vorgang im weitesten Sinne bezeichnet werden kann. 
Ohne die Analyse der photoaktiven Stomatabewegung hier vorzunehmen, 
sei die Tatsache hingenommen, da/3 durch Lichtinduktion die Stomata 
sich offnen. Die photische Reaktion der SchlieBzellen wird dann am 
besten zum Ausdruck kommen, wenn das Blatt im Zustand des opti
malen Wassergehaltes ist, weil dadurch nicht das "passive Reaktions
system" (siehe oben) und das hydroaktive sich storend bemerkbar 
machen. 1st das Blatt supraoptimal mit Wasser gesattigt, tiben also 
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die ubrigen Blattgewebe einen Druck auf die SchlieBzellen aus, so ver
langt die motorische Phase, d. h. die Zeit, die yom Beginn bis zur 
Beendigung der Spalte verstreicht (siehe S.607) eine relativ hohere 
Lichtmenge (in den Versuchen gleiche Belichtung, langere Belichtungs
dauer) als in dem Gebiet der optimalen oder suboptimalen Wasser
vorrate. Bildlich gesprochen ist bei supraoptimalem Wassergehalt der 
Blatter zur Bildung einer bestimmten SpaltengroBe mehr "Betriebsstoff" 

70 

Q 8 12 15 20 2'1-
iYqs.serrerlus/ In % 

Abb. '2. Die Abhangigkeit der photischen 
Offnungsbewegung der Stomata von Vida 
Faba vom Wasservorrat des Blattes. Fur 
die Kurve A ist der proz. Wasserverlust des 
Blattes wiiltrend der Licktexposition in v H 
des Frischgewichts ausgedruckt. Fur die 
KurveB ist der proz. Wasserverlust des Blattes 
am Anfang der Licktexposition in vH des 

Frischgewichtes angegeben. 
Nach ST;(LFELT ('929). 

notwendig, da der Widerstand des Epi
dermiszellendruckes uberwunden wer
den muB. Da das "passive Reaktions
system" zu ciner Offnung der Spalten 
beim Verlassen des supraoptimalen 
Wassergehaltes fUhrt, summiert sich 
zu dem photischen Effekt der Effekt 
des "passiven Reaktionssystems". Die 
Kurve A der Abb. 12 zeigt die Ab
nahme der Zeitspannc fUr den Ablauf 
der motorischen Phase mit abnehmen
dem Wasserverlust. Sind 3 vR des 
Frischgewichtes verdunstet, so ist die 
Reaktionszeit nur 10 Minuten, wah
rend sie im Zustand der vollen Tur
geszenz 70 Minuten betragt. Es muB 
nun sehr darauf geachtet werden, ob 
der Wasserverlust des Blattes wiihrend 
der Lichtexposition eintritt (Kurve A) 
oder ob das Blatt schon vor der Licht
exposition seine volle Turgeszenz ver
lor. 1st das Blatt durch Wasserver
dunstung yom supraoptimalen Gebiet 
ins suboptimale ubergetreten, so wird, 
wie wir sahen, eine SchlieBtendenz 
eintreten, die STALFELT hydroaktive 

SchlieBreaktion nennt. Der hydroaktive SchlieBeffekt und der photische 
Offnungseffekt mussen sich also bis zu einem gewissen Grade kompen
sieren, was sich darin ausdrucken muB, daB mit fortschreitendem 
Wasserverlust die motorische Phase der photischen Reaktion groBere 
Lichtmengen benotigt. Das photische und das hydroaktive Reaktions
system subtrahieren sich also. Die Kurve B der Abb. 12 zeigt den 
Anstieg mit zunehmendem Wasserverlust. Es scheint nun zwischen 
den Kurven A und B ein Widerspruch, was aber nicht der Fall ist. 
Die SchlieBbewegung setzt nicht gleichzeitig mit dem Wasserverlust 
ein, dem hydroaktiven Effekt muB man sozusagen Zeit zur Auswirkung 
"gonnen". Raben wir im Dunkeln beim Obertritt des Wasservorrates 
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vom optimalen Gebiet zum suboptimalen eine hydroaktive SchlieJ3-
bewegung, so muJ3 diese sich auch im Lichte auswirken, was durch 
geeignete Versuchsanstellung auch zu beweisen ist. AuJ3erdem kann 
durch Steigerung des Wasservorrates im Licht ein SchlieJ3en durch das 
"passive Reaktionssystem" einsetzen, sowie eine photoaktive SchlieJ3-
bewegung durch Verdunkeln ausge16st werden kann. Analog der KurveA 
in Abb.12 ist die SchlieJ3bewegung vom Wasserverlust abhangig, im 
Gebiet des suboptimalen Wasservorrates verlauft die Reaktion schneller 
als im supraoptimalen Gebiet. Die Gcschwindigkeit der photoaktiven 
SchlieJ3bewegung wird durch die vorher absorbierte Lichtmenge be
stimmt, je groJ3er diese ist, urn so Hi.nger dauert jene. Die SchlieJ3-
bewegungen hangen also vom Wasservorrat und der vorausgegangenen 
Lichtinduktion abo In der Tabelle 4 sind die Reaktionssysteme, die 
Reaktionsrichtungen und die Stomatavariation in den verschiedenen 
Gebieten der Wasservorrate der Blatter nach STALFELT zusammen
gestellt. 

Wir greifen jedoch nochmals auf die Abb. II zuruck, die uns Ein
blick in die osmotischen ZustandsgroJ3en gibt, welche der photo
aktiven und hydroaktiven Reaktion zugrunde liegen. Wenn wir die 
Annahme machen, daB durch die Lichteinwirkung der osmotische 
Wert in den SchlieBzellen sich vergro13ert, was durch eine Reihe von 
Versuchen bewiesen ist (siehe S. 6ro), so konnen wir den osmotischen 
Wert der SchieBzellen von Os auf 0; ansteigen lassen. Erfolgt nun 
die Lichtinduktion in dem Augenblick, wo der Saugdruck der SchlieB
zellen 5. ist, und ist der osmotische Wert erhoht, so wird der Saug
druck 5;. Dadurch ist ein neues Saugdruckgefalle vorhanden und die 
Schlie13zellen saugen aus den Epidermiszellen solange Wasser, als ein 
Saugdruckgefalle vorhanden ist. Durch die Wasseraufnahme tritt 
naturlich eine Volumveranderung ein, wodurch die Spalte vergro13ert 
wird. Der Wasseraustausch ist in dem Augenblick beendet, wo 
SchlieB- und Epidermiszellen denselben Saugdruck haben. Der Turgor
druck der SchlieBzellen kann wie im vorliegenden Fall gro13er sein als 
der der Epidermiszellen, so da13 die Schlie13zellen jetzt auf die Epidermis
zellen einen Druck ausuben, also gerade umgekehrt als am Anfang 
der "passiven Schlie13zellenreaktion" (siehe S. 584). 

Wenn wir nunmehr den Fall annehmen, da13 die Epidermiszellen 
Wasser aus den Palissaden "beziehen" konnen, so kann der Turgor
druck der Epidermiszellen doch wieder gro13er werden als der der 
SchlieBzellen, so da13 unter Umstanden trotz Erhohung des osmo
tischen Wertes in diesen keine SpaltenvergroBerung eintreten kann. 
Es· ist somit au13erordentlich schwierig, die Reaktion der Schlie13zellen 
anzugeben, wenn nicht die Gro13en der osmotischen Zustandsgleichung 
der Epidermiszellen und der Palissadenzellen bekannt sind. Der Reak
tionsmechanismus der Stomata ist in das physiologische Getriebe des 
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gehaltes aufgehoben ist. Es kommt, wie wir auf Grund der Kombination 
der osmotischen Zustandsgleichung verschiedener Systeme (SchlieB
zeIlen-EpidermiszeIlen-PaIisadenzeIlen) zeigen konnten, nur darauf 
an, wie die osmotischen ZustandsgroBen der verschiedenen ZeIIarten 
"aufeinander abgestimmt" sind. 

Beim Ineinandergreifen der Faktoren, weIche die osmotischen Zu
stande bedingen, ist es ganz verstandlich, daB die Gewebe innerhaIb 
kurzer Zeitraume mehr oder weniger starke Veranderungen erfahren 

I" 
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Abb. 13. Die Pulsation def Stomatazellen \'on l'icin Faba wahrend des photischen Offnungsverlaufes. 
Kurve A : Breite des Spaltenapparates, in Kurve B: Breite der Schlie6zellen, in Kurve C: Breite des 

Stomataporus. Nach STALFELT (1928 und 1929)' . 

konnen, wenn die SaugdruckgefaIIe dauemd durch Transpiration und 
Wassemachschub verandert werden. Solange das voIIige Gleichgewicht 
im Wasseraustausch nicht erreicht ist, werden sich immer Schwankungen 
in einem Gewebeverband bemerkbar machen, sei es, daB wir die osmoti
schen Werte, die Turgordrucke, die Saugdrucke, die SaugdruckgefaIIe 
oder die Zellvolumina messen. STALFELT (1929a), AGAMOV (1927) konn
ten die "Pulsationen" von Blattgeweben und aIs spezieIIen Fall auch die 
"Pulsation" der SchlieBzelIen messend verfoIgen. In Abb. I3 sind die 
Schwankungen der Breite des SchlieBzeIIenapparates, sowie der SchlieB
zeIIen und die Breite der Spalten innerhalb 4 Stun den wahrend des 
photischen Offnungsverlaufes dargesteIIt. STALFELT verfolgte nicht nur 
die Schwankungen der Stomata aIIein, sondern er konnte diese auch an 
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dem die Schliel3zellen umgebenden Gewebe feststellen. Die Pulsation 
der Schliel3zellen, der Epidermiszellen und Palissadenzellen verlaufen nun 
nicht synchron, was nach unseren obigen Ausfiihrungen auch nicht zu 
erwarten ist. Auf die Frage der "Bedeutung" der Pulsationen, vor 
allem ob sie mit der Pulsationstheorie von BOSE verquickt werden darf, 
braucht hier nicht eingegangen zu werden, da wir yom transpirations
theoretischen Standpunkt aus den Wasseraustausch in seiner Ab
hangigkeit yom Saugdruckgefalle beurteilen miissen, ohne dabei Per
meabilitatsanderungen zu vernachlassigen. 1m iibrigen hat THODAY 
(1910) Volumschwankungen innerhalb 10 Minuten bei voriibergehender 
Bewolkung feststellen konnen. 

Die Tatsache, dal3 der Reaktionsmechanismus der Stomata auf Ver
anderung des Zellvolumens beruht, zeigt, dal3 die Probleme des Licht-, 
Temperatur- und anderen Stoffeinflusses nur unter den Gesichtspunkten 
der Wasserbilanz betrachtet werden konnen. Ohne Wasseraustausch 
kann keine Stomata variation erfolgen! 

Es soll damit keineswegs geleugnet werden, dal3 nicht die anderen 
Faktoren des Zellmechanismus bei der photoaktiven Reaktion der Schliel3-
zellen eben so zu beachten sind wie eine Veranderung des osmotischen 
Wertes und des Saugdruckpotentials. Wenn wir die Permeabilitat als 
Ausdruck eines Diffusionswiderstandes ansehen, so wird naturgemal3 
jede Veranderung der Permeabilitat den Wasseraustausch verzogern oder 
beschleunigen, je nachdem der Widerstand sich vergrol3ert oder ver
kleinert (siehe S.574). Dal3 gerade das Licht die Permeabilitat stark ver
andert, ist in manchen Fallen wahrscheinlich gemacht (siehe S. 6II); 
wenn aber damit eine Volumveranderung der Zellen eintritt, so mufJ ein 
Saugdruckpotential vorhanden sein, das sich durch die Permeabilitats
erhohung rascher oder langsamer ausgleichen kann. Auf diese Fragen 
kommen wir spater zuriick, hier geniigt die Tatsachenfeststellung, dal3 
eine Volumveranderung der Schliel3zellen nur auf Wasseraufnahme 
oder Wasserabgabe zuriickzufiihren ist. Ob die osmotischen Leistungen 
zur Beforderung der Wasserquantitaten allein ausreichend sind, oder ob 
noch andere Energien sich an dem Wasseraustausch beteiligen, sei dahin
gestellt. Der Forschung steht hier ein weites Feld der Untersuchung 
offen. Sicherlich wird die Analyse die sichersten Resultate ergeben, 
wenn sie analytisch-quantitativ angestellt wird. 

Auf die Untersuchungen, ob die Transpiration proportional der Sto
matavariation folgt, sind wir bisher nicht we iter eingegangen. Wir be
handeln diese Frage zweckmal3ig in einem anderen Abschnitt (Das 
Welken der Transpirationssysteme, siehe S. 617), urn Wiederholung zu 
vermeiden. Bier sei nur erwahnt, dal3 der Transpirationsgang durch 
die Variationsbewegung der Stomata einen unregelmaJ3igen Verlauf auf
weist, der gelegentlich als Rhythmus ausgegeben wird. Ob die Verwen
dung dieses heute so beliebten Ausdruckes einer Kritik standhalt, sei 
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dahingestellt. Es liegen noch zu wenig zuverlassige, tiber groBe Zeit
raume sich erstreckende Messungen vor, so daB in den meisten FaIlen 
weder von einem Stomatarhythmus, noch von einem Transpirations
rhythmus gesprochen werden kann. 

Wenn KAMERLING (1914) bei seinen Versuchen mit Viscum album 
und Rhipsalis findet, daB bei einem Gewichtsverlust von 1-4 vH des 
Anfangsgewichtes durch Transpiration diese zunimmt und erst bei etwa 
6-10 vH eine Abnahme eintritt, so spricht dies dafiir, daB die an fang
Hehe Transpirationssteigerung darauf beruht, daB die Stomata sich bei 
beginnendem Wasserverlust weiter offnen (Obertritt vom supraopti
malen Wasservorrat zum optimalen). Erst mit fortschreitender Wasser
abgabe und dadureh bedingter Deturgeszenz der SehlieBzellen wird die 
Spaltenverengung zu einer Transpirationserniedrigung ftihren. 

In welchem MaBe die Transpiration dureh die Wasserbilanz der 
Kutikula und der Stomata funktioniert wird, werden wir spater erortern 
(siehe S. 622). 

4. Die Abhangigkeit der Transpirationssysteme von der 
Temperatur. 

Wir betrachteten bisher die Vorgange des Wasseraustausches der 
Transpirationssysteme als isotherm. Wir wenden uns nunmehr dem 
EinfluB der Temperatur auf die physiologische Komponente der 
Transpiration zu. 

1st der EinfluB der Temperatur auf die physikalische Komponente 
der pflanzlichen Transpiration quantitativ zu erfassen, so ist die Tem
peratureinwirkung auf die physiologische Komponente recht vielseitig 
und noeh wenig geklart. 

Die alteren Arbeiten von MULLER (1871), EBERDT (1889) und DARWIN 
(1898) enthalten Angaben tiber eine Offnungsbeschleunigung der Sto
mata bei Temperaturerhohung, wahrend SCHWENDENER (1882) und 
KOHL (1886) keine Temperaturbeeinflussung feststellen konnten. Die 
Verschiedenheiten der Versuehsausfiihrung und der Versuchsobjekte 
lassen keinen brauchbaren Vergleich zu, zumal systematiseh durchge
fiihrte Versuche in den genannten Arbeiten fehlen. Beilaufige Angaben 
tiber die Temperatur und Stomatabewegungen in verschiedenen Arbeiten 
sind ohne Wert. 

Die Abhangigkeit der Stomatabewegung von der Temperatur ist von 
LOFTFIELD (1,1921), ZALINSKI (1921), STALFELT (1928) und KERL (1929) 
erneut untersucht worden. 

LOFTFIELD mail die Offnungsweite der Spalten bei verschiedenen 
Temperaturen, indem er seine Versuchspflanze, Medicago sativa, vom 
Dunkeln ins Licht brachte. Die maximale Offnungsweite wurde bei 00 C 
in 8 Stunden, bei 10° in 4, bei 20° in weniger als 2 und bei 300 in ungefahr 

Ergebnisse der Biologie VI. 38 
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I Stunde erreicht (Abb.14)' Dieses Ergebnis stimmt mitdem VAN'T HOFF
schen Gesetz der Abhangigkeit uer chemischen Reaktionsgeschwindigkeit 
von der Temperatur tiberein. Die Verdoppelung der Reaktionsgeschwindig
keit bei einer Temperaturerh6hung urn 10° erwies sich bei anderen physio
logischen Prozessen innerhalb gewisser Grenzen gtiltig. Dieser in erster 
Annaherung an das VAN'T HOFFsche Gesetz giiltige Reaktionsverlauf 
der Stomataoffnung bedarf jedoch noch weiterer Analysen, da tiber die 
Einzelfaktoren der Reaktion noch wenig bekannt ist. 

ZALINSKI fand bei hohen Temperaturen (39°) bei Lichtausschlu13 eine 
starke Hydrolyse der in den Schlie13zellen enthaltenen Starkekomer. 
Ein maximales Offnen der Spalten trat bei Hafer schon nach 4 Stunden, 
bei Weizensorten nach 4-II, bei Roggen nach 22, bei Gerste nach 30 

.9 

3 

1 

Abb. 14. Die Offnungszeiten der Spalt
offnungen von Medicago sativa bei ver

schiedenen Temperaturen. 
Nach LOFTFIELD (I, 1921). 

und bei Korn nach 22 Stun den ein, wah
rend zu dieser Zeit die Stomata der Hirse 
noch geschlossen blieben. In bezug auf 
Erhohung des osmotischen Wertes durch 
die Starkeverzuckerung ist diese Re
aktion verstandlich, da mit Erhohung 
des osmotischen Wertes eine Turgorstei
gerung in den Schlie13zellen sehr wahr
scheinlich ist. Da die Versuchszeiten in 
dies en Versuchen reIativ lange ausgedehnt 
wurden, bleibt es weiteren Untersuchun
gen vorbehalten, ob unter den nattirlichen 
Umstanden eine Thermoreaktion der Sto. 
mata im Sinne der Versuche von ZALINSKI 
stattfindet, zumal STALFELT bei Dunkel. 

versuchen mit Vicia Faba im Temperaturbereich von 20-300 keine 
Beeinflussung der Schlie13zellen durch die Temperatur beobachten 
konnte. Bei Lichtversuchen zeigte die motorische Phase der Spaltoff
nungsbewegung (siehe S. 607) keine Temperaturabhangigkeit. Die Span
nungsphase wies, wie in anderen Versuchen (siehe S. 608), zu starke 
Streuungen auf, ohne eine Gesetzma13igkeit erkennen zu lassen. Nur 
bei den Pulsationsbewegungen der Schlie13zellen (siehe S.591) konnte 
STALFELT bei Temperaturerhohung starkere Amplituden nachweisen. 

Ob bei den vergleichbaren Versuchen von LOFTFIELD und STALFELT 
(letzterer setzte sich mit den Befunden von LOFTFIELD nicht auseinander) 
die abweichenden Ergebnisse sich auf spezifische Verschiedenheiten der 
Versuchspflanzen zurtickfiihren lassen, sei dahingestellt. 

KERL (1930) konnte im Licht und im Dunkeln bei Temperaturveran
derungen von 2{)0 auf 300 keine Spaltenveranderung feststellen. 

Die Entscheidung der Frage, in welchem Ma13e die physiologische 
Komponente der Transpiration von der Temperatur abhangt, ist mit der 
Kenntnis der Thermoreaktion der Stomata allein nicht herbeizufiihren. 
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vielmehr muB die Analyse zunachst die Temperaturabhangigkeit der 
Protoplasma- und Zellwandpermeabilitat fUr Wasser in Angriff nehmen. 
Die Erforschung des Temperatureinflusses auf die Permeabilitat ist nicht 
nur fUr die SchlieBzellenbewegung von Wichtigkeit, sondem kommt fUr 
das "transpirierende Mesophyll" und die transpirierende Epidermis 
ebenso sehr in Betracht. Wenn wir hier nur den EinfluB der Temperatur 
auf die Permeabilitat fUr Wasser kurz darstellen und fur andere Stoffe 
auBer acht lassen, so ist dies durch die Abgrenzung unserer Darstellung 
gerechtfertigt. Der Grad der endosmotischen und exosmotischen Vor
gange von Salzen, Zuckem usw. bei verschiedener Temperatur kann 
naturlich indirekt auf die physiologische Komponente der Transpiration 
groBen EinfluB haben, wie auch Temperaturveranderungen auf andere 
Prozesse des Protoplasmas (Viskositat, Quellung, Oberflachenspannung 
und anderes mehr) und der Zellvakuole (Reaktionsgeschwindigkeit che
mischer Umsetzungen) von der groBten Bedeutung sind. Die Behand
lung dieser Fragen steht uns hier nicht zur Aufgabe. 

KRABBE (1898) fand bei seinen Untersuchungen am Markgewebs
zylinder von H elianthus annuus bei 0 0 und 200 durch Wasseraufnahme 
Verlangerungen nach 10-30 Minuten, die sich wie I: 4,22 verhielten. 
Nach seinen Berechnungen, die sich auf den Ferrocyankupfemieder
schlag der PFEFFERschen Zelle beziehen, wird durch eine Temperatur
steigerung von 0 0 auf 200 die Geschwindigkeit der Wasserbewegung etwa 
verdoppelt. 

VAN RYSSELBERGHE (1902) fand in seinen Versuchen mit Zellen von 
Tradescantia discolor und Spirogyra bei steigenden Temperaturen fol
gende Relativzahlen fUr die Wasserpermeabilitat, die auch fUr Kalium
nitrat, Glyzerin und Hamstoff gelten sollen: 

o· 
I 

6· 
2 

16· 
6 

20· 

7 
25· 
7,5 

DELF (1916) behandelt dieses Versuchsergebnis kritisch und findet 
bei richtiger Deutung der Versuche VAN RYSELLBERGHES, daB sie mit 
seinen exakt ausgefiihrten Messungen ubereinstimmen, denen fUr unsere 
Frage groBte Bedeutung zukommt. 

DELF fuhrte seine Versuche mit Gewebestreifen von Zwiebelblattem 
(Allium sp.) und Infloreszenzschaften (Taraxacum ojjicinale) aus, wobei 
die Gewebe in schwach molekularen Zuckerlosungen lagen. Der Grad 
der Gewebeverkurzung kann in bestimmtem MaBe als Permeabilitats
grad gelten. In Abb. 15 sind die Reaktionszeitkurven bei verschiedener 
Temperatur der Allium-Blatter dargestellt, wa.hrend die Abb. 16 die 
Grade der Gewebeverkiirzung als Funktion der Temperatur (Kurve A 
fur Allium, Kurve B fUr Taraxacum) wiedergibt. Die Tabelle 5 enthalt 
die Temperaturkoeffizienten der Permeabilita.tserhohung fur Wasser in 
Stufen von 100 Temperaturdifferenz. 
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Abb. 15. Prozentuale Zusammenziehung der Allz'um-Blatter bei verschiedener Temperatur. Die hyper
tonische Losung, weIche die Gewebezusammenziehung bedingt, war o,18mol Rohrz.ucker. 

Nach DELF (1916). 
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Abb. 16. Der Grad der Gewebeverkiirzung von Allium-Bliittern 
(dickausgezogene Kurve A) und Tara..racum-Infloreszenzschaften 
(Kurve B) bei verschiedener Temperatur unter gleichen osmo
tischen AuBenbedingungen. Die Kurven zeigen die Temperatur
beeinflussung der Permeabilitatsveranderung des Protoplasmas. 
Zum Vergleich ist die Kurve der Temperaturabhangigkeit physi
kalisch-chemischer Reaktion nach VAN'T HOFF (Kurve H) mit 

eingezeichnet. Nach DELF (1916). 

Ob diese Befunde 
mit den Ergebnissen 
von STALFELT in Dber
einstimmung zu bringen 
sind, muJ3 abgewartet 
werden, da die SchlieJ3-
zeBen hinsichtlich der 
Temperatur sich viel
leicht anders verhalten 
als die von DELF ge
priiften Objekte und die 
Permeabilitat fUr Was
ser nicht aBein aus
schlaggebend ist fUr die 

Gewebekontraktion. 
STALFELTweist iibrigens 
darauf hin, daJ3 fUr viele 
photochemische Reak
tionen der Temperatur
koeffizient annahernd 
gleich I gesetzt werden 
kann; ob bei den Ver
suchen von DELF Licht
induktionen vorhanden 
waren (siehe S. 6II), ist 
der Arbeit nicht zu ent
nehmen. Die Versuchs-
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Tabelle 5 (nach DELF 1916). 

Temperatur AlliumbHitter Taraxacum
lnfloreszenzschaft 

5°-150 
10"-200 

15°-250 
200-300 

25°-350 
30 °-400 

1,4 
1,5 
2,0 
2,6 
2,9 
3,0 

2,3 
3,3 
3,8 
3,0 
2,6 

ergebnisse von LOFTFIELD lassen sich jedoch mit denen von DELF 
gut in Einklang bringen. In Abb. 16 entspricht die H-Kurve dem 
VAN'T HOFFschen Gesetz. Auf aIle FaIle ist das Ergebnis der Versuche 
von DELF deshalb fiir die Analyse der physiologischen Transpirations
komponente von der groBten 
Wichtigkeit, da es fiir das 
Transpirationsproblem der Ku
tikulat- und Mesophylltran
spiration einen Schliissel bietet. 
DaB dutch Temperaturerhoh
ung ein Austrocknen, eine Ent
quellung der Zellmembran ein
treten kann infolge gesteigerten 
Wasserdampfaustausches, ist 
nicht von der Hand zu weisen. 
In welchem MaBe die Perm
eabilitat von Wasser darunter 
leidet, ist schwer zu sagen. Eine 
Turgorsteigerung der SchlieB
zellen durch Permeabilitatser
hOhung kann beispielshalber 
bei Temperaturerhohung auf 
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Abb. 17. TemperatureinfiuB auf die Quellung der KaT
toffel in destilliertem Wasser. Abszisse: Quellungszeit, 

Ordinate: Quellung in Proz. des Anfangsgewichtes. 
Nach STILES und J~RGENSEN ('917), 

Kosten der Nachbarzellen erfolgen, zugleich kann aber die transpirie
rende AuBenseite der Zellen durch Entquellung eine Permeabilitats
erniedrigung erfahren, so daB sich beide Reaktionen mehr oder weniger 
kompensieren. Ob diese Annahme richtig ist, miissen weitere Unter
suchungen entscheiden. 

1st bei erh6hter Temperatur die Permeabilitat vergroBert, so kann 
jedenfalls der Wasseraustausch von Zelle zu Zelle rascher erfolgen (siehe 
S.586). Der Diffusionswiderstand der Zellmembranen (bzw. Kutikula) 
ist dabei erniedrigt, so daB durch Temperaturerhohung die physiologische 
Komponente der Transpiration den Wasserdampfaustausch begiinstigt. 

STILES und JORGENSEN (1915, 1917) berichten ausfiihrlich iiber die 
Temperaturabhangigkeit der Permeabilitat pflanzlicher Gewebe. Wenn 
diese Ergebnisse auch nicht direkt fiir die physiologische Komponente 
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der Transpiration auswertbar sind, so sind die Ergebnisse fUr die weitere 
Analyse unserer Frage von der groBten Wichtigkeit. Unter Hinweis auf 
Abb.17 ist der wechselnde TemperatureinfluB unverkennbar, so daB 
nicht schlechthin von einer PermeabilitatsfOrderung der Temperatur ge
sprochen werden kann. 

Da die physikalische und physiologische Komponente der Transpira
tion in bezug auf die Temperatur in dem Blattsystem verschieden an
greifen, darf es nicht wundernehmen, daB viele Untersuchungen, wie 
bereits im I. Teil (S.93) erwahnt wurde, zu widersprechenden Daten 
flihrten. 

Aus okologischen Untersuchungen kann daher, was den Temperatur
faktor der Transpiration anlangt, kaum ein sicherer SchluB gezogen 
werden. 

COPELAND (1896), PANTANELLI (1904), LIDFORSS (1907), WINKLER 
(1913), BUCHHEIM (1915), MEYER (1915) und URSPRUNG u. BLUM (1916) 
stellten einen EinfluB der Temperatur auf den osmotischen Wert fest, 
obgleich die Analyse in keinem Fall ganz zuverlassig angestellt wurde. 
Die einen Untersuchungen ergaben zwischen der warmen und kalten 
Jahreszeit Unterschiede in den osmotischen Werten bei Grenzplasmo
lyse, wobei im Winter meist hohere Werte (etwa zweifache im Maxi
mum) gemessen werden konnten (siehe Tabelle 6 u.7). 1st bei diesen 
Untersuchungen recht schwierig anzugeben, ob die Veranderung des 
osmotischen Wertes nur auf den Temperaturwechsel zurtickzuflihren ist, 
so konnen die Untersuchungen bei ktinstlicher Temperaturveranderung 
eher Anspruch auf Eindeutigkeit machen, wenngleich letztlich die Frage 
des Temperatureinflusses so sehr mit allen Zellproblemen des Massen
austausches, der Permeabilitat usw. verkettet ist, daB ein einheitliches 
Versuchsergebnis nicht erwartet werden darf. Solange nur die Luft
temperatur angegeben wird und nicht die Eigentemperatur des Systems, 
k6nnen die Resultate nur in erster Annaherung gelten. COPELAND (1898), 
PANTANELLI (1904), BUCHHEIM (1915) und URSPRUNG u. BLUM (1916) 
fanden bei Temperaturerniedrigung unter Null eine Erhohung des os
motischen Wertes, wie beispielsweise die Tabelle 6 u. 7 angibt. 

Tabelle 6 (nach BUCHHEIM 1915). 

Untere Blattepidermis 15° -1° -4° 

V inca minor. 0,70 1,00 1,15 
Genista tincton·a . 0,50 0,60 0,85 
Bromus tectorum . 1,10 1,20 1,40 
Saxifraga aizoides 0,20 0,35-0,45 0,35 
S. Aizoon . 0,35 0,60 0,70 
Primula auricula. 0,60 0,80 0,85 
A nemone hepatica . . 0,50 0,80 0,80 
Veronica Beccabunga . 040 0,60 0,70 
Taraxacum officinale . 0,35 0,50 0,60 
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Bei ErhOhung der Temperatur trat jedoch in manchen Fallen (COPE
LAND, URSPRUNG U. BLUM) auch bei steigender Temperatur eine Er
hohung des osmotischen Wertes ein. Die Daten von URSPRUNG u. BLUM, 
Mittelwerte des ganzen Blattgewebes von Helleborus foetidus, sind in der 
Tabelle zusammengefaBt. 

Temperatur. 
osm. Wert . 

Tabelle 7 (nach URSPRUNG U. BLUM 1916). 

-50 I _1° I 10° I 12,5° I 160 
0,633 0,61 5 0,588 0,494: 0,537 

Da bei natiirlichen Bedingungen mit einer Temperaturerniedrigung 
meist eine ErhOhung des Dampfdruckes in der Luft eintritt, kann eine 
Steigerung des osmotischen Wertes bei Temperaturerniedrigung gleich
sinnig bei der VergroBerung der Wassersattigung des Gewebes mitwirken. 

5. Die Abhangigkeit der Transpirationssysteme yom Licht. 

Das Licht kommt fiir die physikalische Komponente der Transpira
tion nur insoweit in Betracht, als durch die Lichtabsorption eine Tem
peraturerhohung in dem Blattsystem eintritt, wodurch die Dampf
spannung gesteigert und das Dampfdruckpotential: System/ AuBenluft 
vergroBert wird. Der LichteinfluB auf die physiologische Komponente 
ist prinzipiell nicht so kurz anzugeben, und die quantitative Analyse ist 
erst in den letzten Jahren durch eine Reihe erfolgreicher Arbeiten ein
geleitet worden. Fur die Analyse ist eine Scheidung des Lichteinflusses 
auf die Permeabilitat der Zelle schlechthin und die Stomatabewegung 
von Vorteil, wobei die SchlieBbewegungen der Stomatazellen sich haupt
sachlich auf Permeabilitats- und osmotische Zustande griinden. Die 
durch das Licht induzierte Stomatabewegung kann infolge der Porus
erweiterung bzw. Verengung den Diffusionswiderstand fiir Wasserdampf 
erhOhen oder erniedrigen und zugleich die Permeabilitat des Mesophylls 
und der Epidermis derart verandern, daB der Widerstand des Dampf
druckpotentials: Blattsystem/Luft vergroBert oder verkleinert wird 
(siehe S. 574). Da die Transpiration des von dem Blattsystem verfugbar 
gemachten Wassers gemaB dem Dampfdruckpotential (siehe I. Teil, 
S.34ff. u. 40ff) erfolgt, kann man mit gewisse~ Berechtigung von einer 
Lichtwirkung auf die Transpiration sprechen. Yom physikalischen Stand
punkt aus geurteilt, ist jede auf Lichtinduktion hervorgerufene Reaktion 
eine Systemveranderung (siehe Teil I, S. 128). Die Reaktionen inte
grieren sich in der physiologischen Komponente der pflanzlichen Tran
spiration. Damit kommen keineswegs die Veranderungen in der Epi
dermis, den SchlieBzellen und dem Mesophyll allein fUr den Wasser
dampfaustausch in Betracht, vielmehr sind die Faktoren der physiolo
gischen Komponente der Transpiration so sehr in dem gesamten Stoff
wechsel der Pflanzen verankert, daB sie sich ohne die Ergebnisse der 
Assimilations- und Atmungsphysiologie nur fragmentarisch darstellen 
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lassen (siehe S.638). Es ftihrte zu weit, wenn auch nur die wichtigsten 
Resultate dargetan wtirden. Hier konnen nur solche Arbeiten angeftihrt 
werden, die ftir die Transpirationsfrage einen direkten Beitrag liefern. 

Unter Hinweis auf Abb. 18 sei vorweggenommen, daB wir in man
chen Fallen zwischen der photischen SpaltOffnungsbewegung und dem 
Transpirationsverlauf eine gewisse Obereinstimmung haben. Die Ana
lyse gestaltete sich verhaltnismaBig einfach, wenn diese Obereinstim
mung immer vorhanden ware. Zahlreiche, wenn auch nicht immer zu-
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Abb. 18. Transpiration und Spaltoffnungsbewegung von Bellis jJerennis in einem Licht-Dunkelver
such. (Schwarze Abszissensti.icke: Dunkelheit.) Belichtung 1000 Watt (Abst. 100 em). Kurve der Spalt-
offnungsbewegung: ___ , Kurve der Transpiration: ____ PHanze I, - - -.- Pflanze 2, 

- - - - .. - Pflanze 3, ........ Lufttemperatur, __ Temperatur des feuchten Thermometers, 
-- - - ._- - - - BJattemperatuT. Nach KERf. (1929)' 

verlassige Untersuchungen zeigten jedoch, daB haufig "Stomatakurve" 
und "Transpirationskurve" nicht gleichsinnig verlaufen. Wir kommen 
weiter unten darauf zurtick (siehe S.627). 

Die Ergebnisse der alteren Untersuchungen tiber die Lichtwirkung 
auf die Transpiration, die auf HALES (1727), GUETTARD (1748), SENE
BIER (1800) und UNGER (1855, 1857) zurtickgehen und die von BURGER
STEIN (I, I904) zusammengestellt sind, lassen sich nicht brauchbar aus
werten. Entgegengesetzte Befunde sind letzten Endes oft bei den 
zumeist mangelhaften Versuchsanstellungen keine Widersprtiche, da 
die GroJ3e der meisten physikalischen und physiologischen Faktoren un
bestimmbar waren. Schon allein tiber Lichtstarke und Lichtmenge liegen 
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keine zuverHissigen Angaben vor, abgesehen davon, daB die Definition 
der Lichtabsorption auBerordentlich schwierig ist (siehe 1. Teil S. 65). 
Wenn wir fiber einige Ausnahmen hinwegsehen, ist das Ergebnis von etwa 
50 Untersuchungen des letzten Jahrhunderts, daB die Transpiration im 
Licht mehr als im Dunkeln und mit wachsender Lichtintensitat gesteigert 
wird. Die Erklarung, daB durch die Lichtinduktion die Spalten der 
SchlieBzellen sich vergroBern (von H. VON MOHL 1856 entdeckt) und 
dadurch der Diffusionswiderstand erniedrigt wird, lag nahe, wie umge
kehrt eine DiffusionswiderstandserhOhung beim SpaItenschluB, der nach 
VON MOHL u. LEITGEB (1886) nicht nur beim Verdunkeln, sondern auch 
beim Welken eintritt, eine Transpirationserniedrigung mit sich bringen 
m~. . 

Ein spezielles Ergebnis, das sich aus den Untersuchungen von WIES
NER (1877) und KOHL (1886) gewinnen lieB, die Nachwirkung des Lichtes 
auf die SchlieBzellen, hat heute erhohtes Interesse und sei hier vorweg
genommen. Es spricht namlich dafUr, daB das Licht nicht allein da
durch einen transpirationsfordernden EinfluB hat, wei! das Blatt durch 
Lichtabsorption eine Temperaturerhohung erfahren kann (siehe Tei! I, 
Energetik der Transpiration , S. 62 ff.), sondern weil die physiologische Kom
ponente be.einfluBt wurde. Die Entscheidung der Frage, in welchem MaBe 
die transpiiationsfordernde Wirkung der physikalischen Komponente 
angehort (Temperaturerhohung), konnte experimentell am sichersten mit 
monochromatischem Licht entschieden werden. Da vom Chlorophyll die 
blauen Lichtstrahlen am starks ten absorbiert werden (die Absorption 
im Rot ist nicht unbetrachtIich), muBten sie auch den starksten Tran
spiratioriseffekt gegenfiber den langwelligen Strahlen aufweisen. Diese 
Ansicht ist zuerst von WIESNER (1877) vertreten worden, DEHERAIN 
(1869, 1877) war jedoch auf Grund seiner Untersuchungen der Ansicht, 
daB die fUr das menschliche Auge am hellsten wirkenden Strahlen die 
Transpiration fordern und daB die Transpirationswirkung nicht auf einer 
Temperatursteigerung durch das eingestrahIte Licht beruht. 

Das Versuchsergebnis von WIESNER wurde durch die Arbeiten von 
COMES (1879, 1880), NOBBE (1881), HELLRIEGEL (1883), HENSLOW (1887), 
WOLLNY (1894), DARWIN (1898), BUSCALIONI u. POLLACI (1904), LE
CLERC DU SABLON (19II, 1912) u. a. bestatigt. Die verschiedenen Spek
tralbezirke wiesen bei all diesen Versuchen jedoch verschiedene Licht
energie auf, so daB die Befunde keine zuverlassigen Ergebnisse darsteHen. 
Sie konnen somit hier fibergangen werden, zumal BURGERSTEIN (I, 1904, 
1920) die wichtigsten ResuItate dieser Arbeiten ausfUhrlich mitteilt. 

IWANOFF u. THIELMANN (1923) experimentierten im Spektrum eines 
Prismas und mit Farbkfivetten, wobei die eine Farbe ungefahr die Strah
len von 760 p,p, bis 550 p,p" die andere die von 530 p,p, bis 400 p,p, umfaBte. 
Vor aHem wurde darauf geachtet, daB die auf das Blatt einstrahlende 
Lichtenergie moglichst die gleiche war. Ob die vom Blatt absorbierte 
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Lichtenergie in beiden Fallen jedoch die gleiche war, muB dahingestellt 
bleiben, da tiber die Reflexionen des Lichtes bei Laubblattern noch wenig 
Zuyerlassiges bekannt ist (ygl. URSPRUNG I, I903, BROWN u. ESCOMBE 
I, I905). In Abb. I9 ist ein Versuchsergebnis yon IWANoFFu. THIELMANN 
dargestellt, das mit lebenden, eingetopften Pflanzen von Cyperus alternus 
gewonnen worden ist. Da die Stomatabewegung nicht allein eine 
photische ist, sondern noch von einer Reihe anderer Faktoren, vor 
aHem der Wasserbilanz des ganzen Blattes abhangt (siehe S. 575), wurde 
die Pflanze, urn die Lichtwirkung deutlich zu machen, abwechselnd in 
blaues und rotes Licht gebracht und vor dem Obergang von der einen 
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Abb. 19. Transpiration von Cyjerus alter1ttlS in monochromatischem Licht 
und im Dunkeln. Ausgezogene Linie: dunkel, gestrichelte Linie: blaues 

Licht (5301'1'-4001'1')' punktierte Linie: rotes Licht (7601'11-5501'1'). 
Nach IWANoFF U. THIELMAN}: (1923)' 

Farbe zur andern 
kurz verdunkeIt. 
Die Transpira
tionsraten sind in 
Zentigramm Ge
wichtsverlust pro 
IO Minuten ermit
telt. Die Kurve 
der Abb. I9 laBt 
ganz deutIich er
kennen, daB eine 
Nachwirkung der 
Lichtinduktionen 

vorliegt, und zwar 
immer im Sinne 
der vorangegan
genen Lichtreak

tion. 1m blauen Licht ist stets eine Transpirationssteigerung, im 
rot en Licht eine Transpirationsverminderung festzustellen, wenngleich 
nach der 30. Minute bei der "Blaureaktion" noch eine "Rotwirkung" 
zu erkennen ist. Der Transpirationsverlauf im Dunkeln verlauft nach 
einer Rotinduktion absteigend, nach einer vorangegangenen "Blau
induktion" aufsteigend, von Ausnahmen abgesehen. Die von THIEL
MANN u. IWANOFF mitgeteiIten Daten sind nicht vollstandig genug, urn 
die Frage der Transpiration in den verschiedenen Lichtbezirken zu 
klaren, vor allem sind Versuche in monochromatischem Licht in den 
verschiedensten Bezirken erforderlich. 

Einwandfrei stellten IWANoFF u. THIELMANN wohl fest, daB die Tran
spirationssteigerung im blauen Licht nur bei lebenden Blattern eintritt 
und daB die Transpirationsraten abget6teter Blatter im Rot und Blau 
annahernd gleich groB sind. Die "Erwarmungstheorie" der gesteigerten 
Transpiration im blauen Licht, die auf WIESNER zuriickgeht, ist auf 
Grund dieser Untersuchungen nicht mehr haltbar, womit natiirlich der 
Warmeeffekt durch Lichtabsorption nicht geleugnet wird. BONNIER u. 
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MANGIN (1884) stellten schon frillier bei Champignonpilzen fest, daB 
eine Verdunstungssteigerung im Lichte nur bei lebenden, nicht bei ab
getoteten Pilzen vorhanden ist. 

1st eine Steigerung der Transpiration nach der Arbeit von lWANOFF 
u. THIELMANN im kurzwelligen Licht des Spektrums wahrscheinlich, so 
enthalt die Arbeit keine Angaben tiber die photische Reaktion der Spalt
offimngen. Somit laBt sich auch nicht angeben, in welchem MaBe die 
Stomatavariation in den Verlauf der Transpiration eingreift, so daB ge
gebenenfalls die gesamten Transpirationsschwankungen in den verschie
den en Spektralbezirken des Lichtes, allein durch die Stomatavariationen 
geklart werden konnten. Ehe wir die photische Reaktion der Stomata 
we iter analysieren, ist zunachst die Frage zu klaren, ob die SchlieB
zellenbewegung eine Abhangigkeit von Lichtstrahlen verschiedener 
Wellenlange zeigt. 

KOHL (1895) fand bei seinem mit dem Spektrophor ausgefUhrten 
Versuchen fUr die Strahlen von 700 ftft - 650 ftft das Maximum der 
Spaltenweite und in dem Strahlenbereich von 480 ftft - 430 ftft ein 
zweites, weniger groBes. Wirksam sind nach KOHL die roten und blauen 
Strahlen, wirkungslos die gelben, grtinen, violett en , ultravioletten und 
ultraroten. DARWIN (1, 1898) stellte ebenfalls im Spektrallicht im Be
reich der Wellenlange 700 ftft - 650 ftft die groBte Stomataapertur fest 
und LLOYD (1, 1908), der mit Farbfiltern experimentierte, fand zwischen 
700 ftft und 540 ftft die groBte Offnung, bei 480 ftft - 420 ftft eine schwa
chere. Da bei den Versuchen von KOHL, DARWIN und LLOYD nicht dafiir 
gesorgt war, daB in den verschiedenen Spektralbezirken dieselbe Licht
energie auf die SchlieBzellen einstrahlte, konnen sie nicht als quantitative 
Messungen gelten. Abges~hen davon laBt sich bei diesen Untersuchungen 
nicht sagen, ob die optimale Wasserbilanz der Stomata (siehe S.590) 
verwirklicht war, so daB sehr wohl die Photoreaktion durch andere Re
aktionen verstarkt oder aber vermindert sein konnte. URSPRUNG (19I8), 
der bei seinen umfassenden Untersuchungen tiber die Bedeutung der 
Wellenlange fUr die Starkebildung einige Prtifungen mit gleicher Energie 
tiber das Verhalten der Stomata anstellte, fand, daB die Spalten von 
Phaseolus-Blattern bei Einwirkung der Strahlen von 650 ftft weiter ge
offnet waren als bei den Strahlen von 4IO ftft Wellen lange. 1m Ultrarot 
konnte URSPRUNG eben falls eine Spaltenverengung feststellen. 

Das Problem der Stomata variation in monochromatischem Licht be
darf noch weiterer Untersuchungen. Wird den bisherigen Untersuchungen 
gemaB die Maximalapertur im langwelligen Licht erreicht, so kann auf 
keinen Fall die Transpiration durch blaue Lichtstrahlen auf einer Er
niedrigung des Diffusionswiderstandes der Stomata beruhen. Die Tran
spirationssteigerung bei kurzwelligem Licht, wobei, wie oben auseinan
dergesetzt, die Stomataaperturen gegentiber dem langwelligen verengt 
sind, muB somit eine andere Erklarung finden. 
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Wenn wir von der Hypothese absehen, daB das Licht bei derphotischen 
Reaktion der Spaltoffnungen nur eine katalytische ist, kann das Problem 
der Lichtreaktion der Stomata im Licht verschiedener WellenHingen nur 
unter dem energetischen Gesichtspunkt der Lichtwirkung betrachtet 
werden. Die quantitative Analyse der Kohlensaureassimilation im Lichte 
verschiedener Wellen lange durch das Chlorophyll in der lebenden Pflanze 
fuhrte in den letzten Jahren zu dem wichtigen Ergebnis, daB die "photo
chemische Ausbeute" proportional der Wellenltinge des Lichtes ist. In der 
folgenden Tabelle 8 sind nach Angaben von WARBURG (1925), die sich 
auf Untersuchungen mit Chlorella von W ARBURG u. NEGELEIN stutzen, 
die Quotienten der Lichtwellenlangen (Ar!A4 ) , denen der "photischen Aus
beute" gegenubergestellt. 

WeJlenHingen 

Tabelle 8 (nach WARBURG 1925). 

j VerhaItnis d. 
I WellenHingen 

Photochem'lverhaltnis d. photo-
Ausbeute chern. Ausbeuten 

Rot 6fxJ ,up . A, 59 CP' 
Gelb 578 p,U • A. A,fI.. = I,IO 54 CP2 CPI/rp2 = 1,09 
Griin 546 pp. 1.3 1.,/1.3 = 1,21 44 CP3 CPI/'f3 = 1,34 
Blau 67 pp. 1.4 1., /1.4 = 9,8·* 34 'f4 CPI/q-4 = 1,44 

Die A bweich ung des Quotien ten (qJ, / qJ 4) wird sich dara us er klaren, "daB 
im Blau neben dem Chlorophyll die Begleitpigmente Xantophyll und 
Carotin absorbieren". Von dieser Ausnahme abgesehen, ist die photo
chemische Ausbeute der Lichtwellenlange proportional. KOMMERELL 
(1927) kommt eben falls bei der Untersuchung der Lichtwirkung auf die 
Keimung der Samen zu dem wichtigen Ergebnis, daB die "Ausbeute von 
Keimlingen" direkt proportional der Lichtwellenlange ist. Das Ergebnis 
ist kurz in der Tabelle 9 zusammengefaBt und erscheint uns fur unsere 
Frage sehr bedeutsam. 

Tabelle 9 (nach KOMMERELL 1927). 

Wellenliinge Verhaltnis d.1 I Verhaltnis der Ausbeuten 
Lichtwellen- i Nicotiana Lythrum d. Lichtes 

langen i I 
I tabacum salicaria I 

Dunkelrot 6go /" I I 

I ! 
Cf'[ 

Orangegelb 610 /,' /,';1,. = 1,13 cp. 'fI/f{. = 1,14 Cf'I/q-2 = 1,18 
Gelbgriin 575 1.3 1.[/1.3 = 1,20 

I 
Cf'3 ! Cf'I/f{3 = 1,26 'f[/cp3 = 1,21 

Griln 555 1.4 1'[/').4 = 1,24 , CP4 Cf'I/Cf'4 = 1,41· cp[/rp4 = 1,30 
Blaugriin 5 JO ' 1.5 1.[/1_5 = 1,35 rps rp[/rps = 1,73· I cpI/Cf's = 1,54· 
Violett 435 1.6 /,[/)6 = 1,58 rp6 cP';q;6 = 1,71 I rp[/q 6 = 1,62 

Auch in dieser Tabelle ist eine gute Dbereinstimmung der Quotienten 
der Lichtwellen und der der Ausbeute an Keimlingen. Die mit * be
zeichneten Abweichungen lieBen sich experiment ell durch Absorptions
erscheinungen der Samenschale erklaren. 

Nach der Lichtquantentheorie von PLANCK und EINSTEIN ist die 
Energie das Produkt von EnergiequantengroBe und Energiequantenzahl. 



Die pflanzliche Transpiration. II. 60S 

Der Theorie nach ist nun die Quantenzahl direkt, die QuantengroBe 
umgekehrt proportional der Wellenlange des Lichtes. Nach WARBURG 
u. NEGELEIN und KOMMERELL nimmt die spezifische Wirkung gemaB 
den quantentheoretischen Berechnungen vom Rot nach Blau ab. Es ist 
nunmehr naheliegend, daB wir fUr die maximale Apertur der Stomata 
im Rot die quantentheoretischen Oberlegungen heranziehen, daB also 
die Offnungsweite der Zahl der Lichtquanten proportional ist und nicht 
der Lichtenergie. 

Freilich ist es nicht ausgeschlossen, daB die SchlieBzellen sich anders 
verhalten als die assimilierenden Chlorellen in den Versuchen von W AR
BURG U. NEGELEIN und die keimenden Samen in den Versuchen von 
KOMMERELL, eine Prufung der Lichtquantenreaktion auf die SchlieB
zellen scheint mir aber einer Untersuchung wert. Diese wird bei dem 
wechselvollen Verhalten anderer Prozesse der Stomatabewegungen 
sicherlich sehr schwierig sein, sie wird sich aber bei der heute ein
setzenden schrittweisen Analyse doch ermoglichen lassen. 

Ehe der EinfluB des Lichtes auf die Transpiration, vor allem die 
starke Wirkung des kurzwelligen Lichtes we iter analysiert werden wird, 
sei die photische Reaktion der SchlieBzellen besprochen, da wir von der 
physikalischen Seite aus an das Problem der Transpiration herantretend, 
die Variation der Stomataapertur zunachst im Auge behalten wollen. 

LINSBAUER (1916) versuchte mit Hilfe der 1nfiltrationsmethode (siehe 
Teil I, 87) die Reaktionsgeschwindigkeit der Stomatabewegung bei wech
selnden Lichtintensitaten quantitativ zu fassen. Diese indirekte Methode 
konnte kaum zuverlassigere Daten gewinnen lassen als die Porometer
methode, die DARWIN u. PERTZ (I, 19II), STEIN (1,1913) und VAN SLOG
TEREN (1,1917) u. a. zur Prufung der Offnungsweite der Spalten im Lichte 
verwandten. Diese Arbeiten gingen zudem mehr darauf aus, den tages
periodischen Stomataverlauf zu prufen, als systematisch analytisch den 
Reaktionsverlauf der Stomata im Lichte zu untersuchen. War vor allem 
durch die genannte Arbeit von LINSBAUER festgestellt, daB mit zuneh
mender Lichtintensitat die Stomataapertur sich vergroBert (besser ge
sagt der 1nfiltrationsgrad sich erhOht) und daB nach Oberschreitung des 
Lichtoptimums eine SchlieBtendenz einsetzt, so konnte erst die Arbeit 
von NICOLle (1925) weitere Klarheit schaffen. Schon allein dadurch, daB 
NICOLle die Stomata am lebenden, intakten Blatt unter dem Mikroskop 
messen konnte (beiZebrina pendula undlmpatiens parviflora), gewannen 
seine Ergebnisse an Zuverlassigkeit, die sich kurz folgendermaBen dar
stellen: Bei konstanter Lichtintensitat offneten sich die geschlossenen 
Stomata innerhalb bestimmter Zeit (in den Versuchen von NICOLIC nach 
I-I '/2 Stunden), worauf nach maximaler Offnungsweite eine Spalten
verengung eintrat. Unterwarf NICOLIC geoffnete Spalten plotzlich einer 
zunehmenden oder abnehmenden 1ntensitatsanderung des Lichtes, so 
reagierten die Spalten zuerst mit einer SchlieBbewegung, der eine er-
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neute Offnung in verschiedenem Grade folgte. Durch Intensitatsschwan
kungen des Lichtes konnten die Stomata innerhalb kurzer Zeitraume 
zu Aperturveranderungen gezwungen werden, jedoch trat bei mehr
maliger Wiederholung eine "Ermiidung" des geaffneten Schlie13zellen
apparates ein. Bei einer und derselben Pflanze zeigten die Spalten ver
schiedene Reaktionsgeschwindigkeiten, so da13 bei der gro13en Empfind
lichkeit der Spalten von Impatiens parviflora, die bei einer Verdunklung 
von 5 Sekunden mit einer Schlie13reaktion antworteten, brauchbare Zah
len schwer zu gewinnen sind. Bei Belichtung verschwindet die in den 
Schlie13zellen vorhandene Starke. 

ST ALFELT (1927) analysierte die photischen Stomatareaktionen weiter 
und verschaffte durch diese und durch die Arbeit von 1929 dem 
Problem der Stomatavariation wesentliche Klarheit. Bediirfen noch 
eine Reihe von Ergebnissen weiterer kritischer Priifung, so wirken 
ohne Zweifel ST ALFELTS Untersuchungen auf die Stomataphysiologie 
fruchtbar und durch den quantitativ analytischen Charakter sind sie 
fiir unsere Darstellung wertvoll. 

Es ist nun au13erordentlich schwierig, die Gr613en der osmotischen 
Zustandsgleichung bei dem VerIauf der Spaltaffnungsbewegung durch 
Lichtinduktionen anzugeben, sowohl fiir die Schlie13zellen selbst, als fUr 
die Nebenzellen, Epidermiszellen und iibrigen Mesophyllzellen, die aIle 
mehr oder weniger in die Bewegung der Schlie13zellen eingreifen. Min
des tens solange wir die Schlie13zellenreaktion yom Standpunkte des 
Wasseraustausches der Pflanze betrachten, mu13 es das Bestreben aller 
Untersuchungen bleiben, die Gra13en quantitativ zu ermitteln, urn in 
der osmotischen Zustandsgleichung keine Unbekannten mehr zu haben. 
Ob das Problem der Schlie13zellenreaktion yom Standpunkt der Tran
spiration beurteilt wird oder im Zusammenhang mit anderen Zellphysio
logischen Fragen, bleibt sich letzten Endes gleich: die Kenntnis der 
osmotischen Zustandsgr613en und die Permeabilitatsvariation wird das 
Ziel der Stomataphysiologie bleiben. 

ST ALFELT (1927) stellte zwischen der Spaltenweite, der Schlie13zellen
breite und dem osmotischen Wert bei Grenzplasmolyse der Stomata
zellen eine Beziehung fest, namlich mit der Offnungsbewegung tritt eine 
Erh6hung des osmotischen Wertes bei Grenzplasmolyse ein. Auf die Be
funde von KISSELEW (1925), da13 die PermeabiIitat sich bei geschlossenen 
Schlie13zellen steigert, bei geaffneten vermindert, werden wir nachher 
eingehen. Unter Verweis auf Abb. 20 sei zunachst darauf hingewiesen, 
da13 in Dunkelheit verharrende Schlie13zellen (die Spalten miissen ge
schlossen sein) bei Einwirkung des Lichtes eine Breitenzunahme erkennen 
lassen, ~obei in der ersten Zeit die Zellen nicht auseinander weichen. Die 
Breitenzunahme dauert eine gewisse Zeit (in Abb. 20 etwa 10 Minuten), 
worauf eine voriibergehende Verschmalerung eintritt, der eine starke 
Erweiterung folgt, mit der gleichzeitig die Bildung der Spalte vor sich 
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geht. DaB die SchlieBzellenverbreiterung nicht kontinuierlich erfolgt, 
ist nach ST ALFELT auf die Oberwindung des Turgordruckes der Neben
zellen zurtickzufiihren. Was nun den osmotischen Wert bei Grenzplas
molyse anlangt, laOt sich der Abb. 20 entnehmen, daB die Konzentra
tion mit Verbreiterung der Spalten ansteigt. Nach etwa 20 Minuten ist 
jedoch im vorliegenden Falle ein Sinken des Grenzwertes zu beobachten, 
das tiber 10 Minuten andauert. Der AbfaH der Grenzkonzentration der 
SchlieBzellen falIt ziemlich genau in den Zeitpunkt, wo die SchlieBzellen 
auseinanderweichen 

und der Porus sich 
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Abb. 20. Die photische Offnungsbewegung der Stomata von Vicia 
Faba. Kurve A: Breite des Spaltenapparates in fl, Kurve S: Spalten
breite in ,ll, Kurve G: Grenzplasmolytischer Wert in n-Rohrzucker-

losung. Nach STALFELT (1927)' 

duktion bis zum Eintritt der Spaltenbildung, die motorische Phase 
umfaBt den Offnungsverlauf der SchlieBzeIlen. Da die Bewegung dieser 
nur durch eine Volumveranderung erfolgen kann, indem sie Wasser auf
nehmen oder abgeben, ist die photische Reaktion nicht nur fUr die 
Transpirationsvariation ein Kardinalproblem, sondern auch umgekehrt 
fUr aIle Fragen der Blattphysiologie, die sich urn den Offnungszustand 
der Stomata ktimmern mtissen. 

Ohne auf die Probleme der Reizphysiologie einzugehen, die sich mit 
der Stomatabewegung und ihren Begriffen beschaftigt, stellen wir das 
Ergebnis der Untersuchung von STALFELT (1927) dar. Er konnte quan
titativ die Beziehungen zwischen photischer Reaktion und Lichtinduk
tion festlegen. Die Abb. 21 gibt durch cine hinreichende Zahl empirisch 
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ermittelter Punkte die Kurven, als Funktionsausdruck der Verlaufszeit 
der motorischen Phase und der prozentual angewandten LichtsUirke. 
Die Offnungsphase wird vom Beginn der Spalte bis zu einer bestimmten 
Offnungsweite gemessen. LieB sich fiir die Spannungsphase zunachst 
noch keine Gesetzma13igkeit der Geschwindigkeit erkennen, so kann fiir 
die motorische Phase nach ST ALFELT das BUNSEN-RoscoEsche Gesetz 
der Produktwirkung von Lichtstarke und Belichtungsdauer 

80 

zo 

\ 
\ 
\ 
\ 
\ 

i· t = k (I) 

als gesichert gelten. Der Ausdruck stellt eine 
Hyperbelgleichung dar und durch Verschiebung 
im Koordinatensystem, nimmt die Gleichung 
die allgemeinere Form an 

(i ± x) · (t ± y) = k • (2) 

In der Abb. 21 sind fiir Vida Faba-Pflanzen 
verschiedener Standorte die Gleichungen ange-c\ , 
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Abb. 21. Verhaltnis zwischen Lichtstarke und Reaktionszeit der motorischen Phase der photischen Spalt
offnungsbewegung von Vitia Faba. Kurve A: altere Lichtpflanze (Gewachshaus i· t) = 500. Kurve B: 
Schattenpftanze (i + 10)· (t + I) = 500. Kurve C: Jungere Pftanze (Gewachshaus i· (t- 18) = 500. 

Kurve D: Freilandpftanze (i-t). (t- 38) = 500. Nach ST~U-ELT ('927). 

geben, die den Kurven entsprechen. Ob die Faktoren x und y nur 
die "Folge der anatomischen Verhaltnisse der Objekte" sind, wie 
STALFELT meint, oder ob physiologische Verschiedenheiten mitspielen, 
sei dahingestellt. Die Ausfiihrungen, die STALFELT tiber die Offnung 
als Reizproze13 gibt, fiihrte wie oben erwahnt zu we it ab, und fiir 
unsere Fragestellung ist es zunachst auch nicht so wichtig, ob wir in 
der Photoreaktion das Licht ganz im Sinne des photochemischen 
Effektes (W. OSTWALD) als Energiequelle nehmen konnen oder ob 
ihm noch katalytische Wirkungen in physikalisch-chemischen Reak
tionen in den Schlie13zellen zukommen. Die wichtige Tatsache ist, da13 
das Produktengesetz fur die motorische Phase der Spaltenoffnung zu
trifft, wie die Frage der Lichtwirkung auch entschieden werden mag. 

1st also auf jeden Fall als Ergebnis gesichert, daB die Stomata 
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eine photische Offnungsreaktion zeigen, deren GroBe von der Starke der 
Lichteinwirkung in weitgehendstem MaBe abhangt und quantitativ meB
bar ist, so ist analytisch genommen eine Transpirationssteigerung im 
Licht ermoglicht, da der Diffusionswiderstand durch SpaltenvergroBe
rung herabgesetzt wird. Sind entgegengesetzte Resultate gefunden wor
den, z. B. daB bei Lichtinduktion die Transpiration vermindert wurde, 
so stehen sie keineswegs in Widerspruch, da wir wie oben auseinanderge
setzt, bei supraoptimaler Lichtinduktion SpaltenschluB haben konnen 
und auBerdem noch die Lichtinduktion auf das Mesophyll in Be
tracht zu ziehen ist, von entgegengesetzt wirkenden Reaktionen der 
Wasserbilanz des Blattes ganz zu schweigen. Jede Veranderung des 
Wassergehaltes im Mesophyll bedeutet eine VergroBerung oder Verkleine
rung des Dampfdruckpotentials: Blattsystem/Luft, was vor allem im 
Kapitel der Welkungserscheinungen zu behandeln sein wird. Urn die 
Stomata variation auszuschalten und den EinfluB des Lichtes auf das 
Mesophyll allein kennen zu lemen, gingen DARWIN (I9I4) und HEN
DERSON (I926) so vor, daB sie die stomatafUhrende Epidermis mit Vase
line und Kakaobutter verschmierten und durch Einschnitte mit dem 
Messer eine Kommunikation zwischen Mesophyll und AuBenluft schufen. 
Mit dieser Radikalmethode fand DARWIN im Licht bei Hedera helix eine 
Transpirationssteigerung von 36 vH gegenuber verdun kelt en Pflanzen, 
bei Prunus laurocerasus eine soIche von 32 vH, wahrend HENDERSON 
eine Transpirationssteigerung im Licht, fUr Hedera 7,I vH und fUr Eupa
torium adenophorum 5,06 vH angibt. HENDERSON fand auBerdem, daB 
intermittierende Beleuchtung eine starkere Transpirationssteigerung zu
folge hat als kontinuierlich einwirkendes Licht, worin sich eine physiologi
sche Nachwirkung auBem solI. 

Diesen Untersuchungen nach zu schlieBen, hat also das Licht auf 
die Mesophyllzellen eben falls einen transpirationsf6rdemden EinfluB, der 
sich nur so erklaren laBt, da/3 von dem Mesophyll mehr Wasser zur 
Transpiration "disponibel gemacht" wird, urn mit SACHS zu reden. 
Kurzum die Mesophyllzellen geben bei und nach der Belichtung (?) 
leichter Wasserdampf an die Interzellularen ab, aus denen dann die Ver
duns tung durch die Stomata erfolgt. 

Die Erklarungen, die fUr die Erscheinung der starkeren Transpira
tion im Lichte in Betracht kommen, sollen nunmehr dargetan werden. 
Yom physikalischen Standpunkt aus geurteilt, mussen durch die Licht
einwirkung Diffusionswiderstande verkleinert werden, da die "Erwar
mungstheorie" WIESNERS nicht ausreichend ist und bei konstanter Tem
peratur eine Erhohung der Dampfspannung und damit eine VergroBe
rung des Dampfdruckpotentials von vomherein ausgeschaltet wird. Fur 
die SchlieBzellen, die bei Lichtinduktion sich offnen, bzw. sich schlieBen, 
kommen diese Erklarungsversuche eben falls in Frage, da der Bewegungs
mechanismus der Stomatazellen auf einer Volumveranderung durch 

Ergebnisse der Biologie VI. 39 
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Wasseraufnahme, bzw. Wasserabgabe beruht. Durch die Einwirkung 
des Lichtes konnen Widerstande, die sich dem Wasseraustausch zwi
schen SchlieBzellen und Epidermis- und Mesophyllzellen entgegenstellen, 
verandert werden. 

Wenn wir die Analyse des Lichteinflusses auf die SchlieBzellen und 
die Mesophyllzellen anstellen, erweist es sich als zweckmaBig, von der 
osmotischen Zustandsgleichung auszugehen, da wir dam it rein theore
tisch fUr jede Variation des einen Gleichungsgliedes gleich die GroBe 
der anderen angeben konnen. Zunachst sei keine Scheidung zwischen 
SchlieB- und Mesophyllzellen gemacht. Nehmen wir gemaB dem Schema 
von HOFLER (I920) an, daB eine Zelle vollig turgeszent ist, so kommt 
ihr nach den obigen Ausftihrungen (siehe S. 565 ff.) ein Saugdruck Null 
zu. Der dem osmotischen Wert aquivalente Druck ist gleich dem Turgor
druck. Erhoht sich nun in diesem Zustand ZI (siehe Abb. II) der osmo
tische Wert (was infolge der CO2 -Assimilation im Lichte oder durch 
Endosmose osmotisch wirksamer Molektile oder lonen sein kann), so 
tritt, wenn die Zelle weiterhin dehnbar ist und keine auBeren Wider
stande sich finden, durch Wasseraufnahme ein neues Gleichgewicht 
gemaB der osmotischen Zustandsgleichung ein. Durch Erhohung des 
os mot is chen Wertes entsteht ein neuer Saugdruck, der im Zustand ZI 
gleich Null war. Trifft die Annahme nicht zu, daB mit ErhOhung des 
osmotischen Wertes Wasser aus anderen Zellen nachstromen kann, was 
einfach dadurch unmoglich wird, wenn die Zellen denselben Saugdruck 
besitzen, so wird trotz Erhohung des osmotischen Wertes keine weitere 
Turgordehnung einsetzen. Trifft andererseits die Annahme nicht zu, daB 
die Zelle weiterhin dehnbar ist, oder daB sie den von anderen Zellen 
ausgetibten Druck nicht tiberwinden kann, so ist nur ein "virtueller" 
Saugdruck vorhanden, der nicht aktiv werden kann. Wenn wir von 
diesen Hindernissen absehen, konnen wir sagen: eine Zunahme des 
osmotischen Wertes (Neubildung osmotischer wirksamer Substanzen in 
der Zelle selbst, oder Endosmose solcher Stoffel fUhrt zu einer Turgor
dehnung, wenn diese durch die spezifische Dehnbarkeit der Zellwand mog
lich ist und wenn Wasser von den angrenzenden Zellen angesaugt werden 
kann. Der osmotische Wert kann sich also nur in einer Turgordehnung 
auswirken, wenn die Struktur der Zelle und die Wasserbilanz des Ge
webes es zulaBt. Wenden wir uns zunachst den Mesophyllzellen zu, so 
konnen wir auf Grund der eingehenden Untersuchungen von URSPRUNG 
u. BLUM (siehe S. 630) und vielen anderen Arbeiten annehmen, daB 
innerhalb des Mesophylls ein gerichtetes Saugdruckgefalle vorhanden ist. 
Durch VergroBerung des osmotischen Wertes in den Zellen, die an Inter
zellularen angrenzen, wird das Saugdruckgefalle steiler werden, wenngleich 
kein zwingender Grund vorhanden ist zur Annahme, daB bei Belichtung 
gerade nur diese Zellen eine Erhohung des osmotischen Wertes erfahren 
werden. 1m tibrigen muB daran erinnert werden, daB die Geschwindig-
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keit des Wasseraustausches zwischen Zellen eines Gewebeverbandes nur 
vom Saugdruckge/iille abhangig ist, einerlei ob dieses auf Grund hoher 
oder niedriger osmotischer Werte fundiert ist. 1st das Blatt turgeszent, 
so ist die Verdunstung in die Interzellularen gleich groJ3, einerlei ob der 
osmotische Wert hoch oder niedrig ist (siehe S. 568), wenngleich damit 
nicht gesagt ist, daJ3 die Zellen wie eine freie Wasserflache Wasser ver
dunsten. Auf jeden Fall steIIt die Zellwand und das Protoplasma einen 
Diffusionswiderstand dem Wasserdampfaustausch entgegen. DaJ3 das 
Licht die Diffusionswiderstande verandern kann, ist nicht ausgeschlossen, 
was fUr die Permeabilitat von Wasser, Salzen und anderen Stoffmole
kiilen von Wichtigkeit ist. Die Wasserpermeabilitat steht direkt mit 
der physiologischen Komponente der Transpiration in Zusammen
hang, die Molekiil-
und lonenpermea-
bilitat anderer +20 -- _-------- ./f --Stoffe jedoch in
direkt, da wie wir + 10 

oben sahen, der 
osmotische Wert 
gemaJ3 der Zu-
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standsgleichung 
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und Turgordeh
nungeinenEinfluJ3 
ausiiben kann. 

Schon aus eini
gen physikali-
schen Versuchen 
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Abb. 22. Die Anderungen der Permeabilitatskoeffizienten bei verschiedenen 
Lichtintensitaten zu verschiedenen Jahreszeitcn der Blattmesophyllzellen von 
BlIx1tS umpervirens rotundifolia. Auf der Ordinate sind die Anderungen 
der Koeffizienten ahgetragen. Kurve I: Februar, Kurve 11: Ende Marz-An~ 

fang April, Kun'e Ill: Ende April, Kurve IV: Anfang Mai. 
~ach TRONDLE (1910). 

mit Modellversuchen geht hervor, daJ3 das Licht auf die Permeabilitat 
einen EinfluJ3 hat, wie von POLITZER u. SCHEMINSKY (I926) bei Versuchen 
mit TRAuBschen Zellen festgesteIIt werden konnte. Es ist hier nicht der 
Ort, in die Diskussion fiber Permeabilitat und Lichtwirkung einzutreten, 
zumal die Akten darfiber noch nicht abgeschlossen sind. LEPESCHKIN 
(I908), der als erster bei Versuchen mit Blattgelenken von Leguminosen 
Permeabilitatsdifferenzen zwischen Licht- und Schattenseite feststellen 
konnte, schrieb der Lichtinduktion eine Permeabilitatserhohung fUr Salze 
zu. An der Epidermis von Rhoeo discolor konnte er durch Lichtinduktion 
dieselben Veranderungen feststellen. TRONDLE (I9IO, I9I8) stellte Mes
sungen an verschiedenen Blattmesophyllzellen, besonders bei Buxus 
sempervirens rotundi/olia an. In Abb. 22 sind die Permeabilitats
anderungen bei verschiedenen Lichtinduktionen zu verschiedenen 
Jahreszeiten wiedergegeben. Abb. 23 zeigt, daJ3 das photochemische 
Wirkungsgesetz (i . t = k, Lichtstarke . Belichtungsdauer = k) fUr die 
Permeabilitatsanderung nicht zutrifft; vielmehr ist das VerhaItnis 

39* 
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Lichtmengendifferenz: Intensitatsdifferenz annahernd eine Konstante. 
Auf diese Frage soil hier nicht weiter eingegangen werden, zumal 
ZYCHA (1928) die Ergebnisse von LEPESCHKIN und TRONDLE nicht 
bestatigen konnte. Er fand bei Messungen mit Rhoeo discolor im 
Dunkeln eine Permeabilitatssteigerung im Gegensatz zu LEPESCHKIN. 
Wenn auch die Befunde von TRONDLE mit den Untersuchungen von 
ZYCHA nicht in Einklang stehen (die Kurven der Permeabilitatsande
rung bei verschiedener Belichtungsdauer laufen nach ZYCHA den en 
von TRONDLE gerade entgegengesetzt), so ist an der Beeinflussung der 
Permeabilitat durch das Licht nicht zu zweifeln. Eine Beeinflussung 
der Permeabilitat fUr Kaliumnitrat und Natriumchlorid durch das Licht 

• !;; 
~30 

~20 \ 
~ -
~m ---Xx~--------------------:x-
~ 

wird von ZYCHA 
nicht geleugnet; es 
sind weitere Ver-
suche abzuwarten . 
Nach Untersuchun
gen mit Valonia, 
die BROOKS (1926) 
in monochromati
schem Licht an-

.J(l(l(lAfk stellte, wird die 
Abb. 23. Die Kurve det Reaktionszcit bei wechselndcr Bclichtung. Die 

c:t:: 120 J3(l 750 

Kurve druckt die Permeabilitiitsiinderungen des Protoplasmas aus (Grenz· Permeabili ta t der 
plasmolyt. Bestimmung). Ocr graphischen Darstellung entspricht die Protoplasmahaut 
Gleichung: if t' . i· t 

~ = k fur 2-6-Dibrom-
(i und i' = Lichtintensitiiten, t und t' = Belichtungsdauer). phenoIindophenol 

Nach TRONDLE (1910). 
im kurzwell igen 

Teil des Spektrums starker erhoht als im langwelligen. AuBer pflanzen
physiologischen Untersuchungen liegen eine Reihe von tierphysiologischen 
vor, die eine Permeabilitatserhohung durch Licht ermitteln konnten. 
Hier sei nur an das Ergebnis von TCHAHOTINE (Cpt. rend. des seances de 
la soc. de bioI. 84, 464. 1921) mit dem Seeigelei erinnert, der bei punkt
formiger Induktion mit ultra violett em Licht eine Permeabilitatssteige
rung fUr Wasser an der bestrahlten Stelle erreichen konnte. Auf die 
anderen Untersuchungen mit Nitella, die HOAGLAND u. DAVIS (1923, 
1926) und BLACKMAN u. PAINE (1918) mit Mimosa pudica-Blattgelenken 
und DILLEWIJN mit Helianthus-Hypokotylen angestellt haben und da
bei Endosmose bzw. Exosmose bei Belichtung feststellten, kann hier 
nicht eingegangen werden, ebensowenig auf die Untersuchungen von 
BRAUNER (1924), da sie bei kritischer Darstellung zu weit von un serer 
Aufgabe abfUhren wurden. Solange diese Frage noch nicht geklart ist, 
mussen wir uns mit der Tatsache begnugen, daB das Licht und sei es 
nur solches bestimmter Wellenlange, auf die Permeabilitat EinfluB hat, 
wenn die Messungen auch noch nicht zureichend quantitativ sichere 
Resultate ergaben. . 
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Von Wichtigkeit erscheint hier noch der Hinweis auf eine Arbeit von 
CALABEK (1927), der den EinfluB des Lichtes (vor aHem des ultravioletten) 
auf die QueHung von Agar-Agar untersuchte. In Abb. 24 ist das uns 
hier am meisten interessierende Versuchsergebnis wiedergegeben. Ge
trocknete Agar-Agarstticke in Dicke von 40 f-l sind verschieden lange mit 
Sonnenlicht und "Hohensonne" bestrahlt worden. Je nach der Dauer 
der Belichtung wird die hernach vorgenommene Quellung verandert. Je 
langer die Bestrahlung dauert, urn so weniger stark ist die Quellung, 
ausgedriickt in Prozenten der Dicke des trockenen Agar-Agars. Bei der 
Untersuchung zeigte es sich, daB die Strahlenwirkung nicht tiefer als 
80 f-l wirkt. Fiir die Zellmembranen der SchlieBzellen kann unter Um
standen also eine Lichtwirkung auf die Quellung einen EinfluB haben, 
allerdings mit der un
be wiesen en Vorausset
zung, daB sich der ent
quollene Protoplast so 
verhalt wie Agar-Agar. 
Die Quellungserschei
nungen haben Bedeu
tung fUr die osmotische 

Zustandsgleichung 
(siehe S. 573), so daB 
ihnen vielleicht nur in
direkt in bezug auf die 
physiologische Kom
ponente der Transpira
tion EinfluB zuzuschrei-
ben ist. 

Solange wir wenig 
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Abb. 24. Die Abhangigkeit der Quellung von Agar-Agar mit Sonnen
licht und Hohensonne bei wachsender Bestrahlungsdauer (Abszisse). 
Auf der Ordinate ist der Quellungszustand nach 40 Stunden an
gegeben in Proz.Dickenzunahme der Agar-AgarpHittchen im trockenen 

Zustand. Nach CALABEK (19'7)' 

sichere Anhaltspunkte tiber den Einflu13 des Lichtes auf die Permeabili
tat haben, mu13 eine Untersuchung an kiinstlichen Systemen groBte 
Beachtung finden und theoretische Oberlegungen mtissen zunachst 
nur zulassige Anwendbarkeit besitzen, keine absolute Richtigkeit. 

DaB wir die osmotische Zustandsgleichung bisher in den Vordergrund 
der Analyse des Lichteinflusses auf die Transpiration und vor allem auf 
die Stomatavariation rtickten, hat seinenGrund darin, daB die Reaktion 
der Schliel3zellen ein Turgeszenzmechanismus ist. Die Prozesse, welche 
diesen Mechanismus funktionieren und regulieren, werden damit keines
wegs geringer gewertet. 1m Gegenteil wird durch die Entwicklung der 
physiologischen Forschung immer mehr das "Protoplasma" in den 
Mittelpunkt des Turgeszenzmechanismus kommen. Gentigte nach 
SCHWENDENER (I, 1881) und SCHELLENBERG (I, 1896) die ErhOhung des 
osmotischen Wertes durch CO.-Photosynthese in den Schliel3zellenchloro
plasten vollstandig zur Erklarung der photischen Spaltoffnungsbewegung, 
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so deuteten eine Reihe von anderen Ergebnissen darauf hin, daB die 
Reaktionen nicht so einfach zu erkHiren waren. LEITGEB (1888), LLOYD 
(I, 1908) und LINSBAUER (1916, 1927) konnten zeigen, daB in CO2 -freier 
Atmosphare eine Offnungsreaktion einsetzen kann. KUMMLER (1922) 
fand zudem, daB chlorophyllfreie Stomata zu maximaler Offnungsbe
wegung fahig sind. Die Stomata der griinen Felder weiBbunter Blatter 
sind bei geringer Luftfeuchtigkeit allerdings weiter geoffnet als die der 
weiBen (chlorophyllfiihrende SchlieBzellen I), bei hoher Luftfeuchtigkeit 
verschwindet jedoch dieser Unterschied. Da sogar, wie erwahnt, die 
chlorophyllfreien SchlieBzellen eben falls zu einer Variationsbewegung im 
Lichte fahig sind, konnen wir das Chlorophyll direkt nicht fiir die Bildung 
der osmotisch wirksamen Substanzen heranziehen, wenngleich dam it 
nicht in Abrede gestellt sei, daB die Chloroplasten keine solchen Sub
stanzen produzieren konnten. Jedenfalls ist der Starkegehalt in den 
wei Ben Teilen weiBbunter Arten groBer als in den griinen. Es bedarf 
weiterer Untersuchungen iiber die Saugdrucke und Saugdruckgefalle in 
griinen und weiBen Blattpartien und chlorophyllfiihrenden und chloro
phyllfreien SchlieBzellen, ehe diese Verhaltnisse fUr die physiologische 
Komponente der Transpiration herangezogen werden konnen. 

Die griinen Chromatophoren schlechthin als Produzenten der os
motischen Substanzen zu erklaren ist somit nicht mehr angangig, viel
mehr miissen noch andere Zellelemente fUr die Bildung und Variabilitat 
der osmotischen Substanzen herangezogen werden. 

Nach LINSBAUER (1927) kommen zur Erklarung der Stomatavaria
tion im Lichte vor aHem enzymatische Reaktionen und Permeabilitats
anderungen in Frage. Das Starke-Zuckergleichgewicht, das die Hohe 
des osmotischen Wertes bestimmt (siehe WEBER 1923), solI durch einen 
enzymatischen ProzeB reguliert werden. Das Licht miiBte demnach auf 
die Fermentierung direkt einwirken, was jedoch nicht sehr wahrschein
lich ist. LLOYD (I, 1908) diskutiert die Moglichkeit einer lichtabhangigen 
Fermentsekretion, fiir die von WEBER (1926) einige Tatsachen angefUhrt 
werden. Die Frage muB weiter untersucht werden. 

Die Abhangigkeit der Permeabilitat yom Licht erwahnten wir be
reits oben, so daB sehr wohl die Turgeszenz der SchlieBzellen steigen 
kann, wenn auch keine CO2 -Assimilation stattfindet, sei es, daB Stoffe 
endosmieren, sei es, daB "isolierte Fermente" zu der SchlieBzellenstarke 
permeieren konnen. In welchem MaBe elektrische Membranpotentiale, 
Viskositat und andere kolloidale Erscheinungen diese Prozesse ermog
lichen und einleiten, muB hier undiskutiert bleiben. Die Permeabilitat 
der SchlieBzellen ist nach den Untersuchungen von KISSELEW (1925) 
und LINSBAUER (1927) noch nicht iibereinstimmend geklart. 

1st nach der osmotischen Zustandsgleichung eine Turgeszenzzunahme 
nur durch Wasseraufnahme bei VolumvergroBerung der Zelle moglich 
und quantitativ meBbar, so kann die Gleichung iiber die GroBe des os-
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motischen Wertes bei Grenzplasmolyse und seine Veranderlichkeit bei 
Belichtung ebensowenig etwas aussagen wie tiber die Permeabilitats
variation der Membran, des Protoplasmas und der Chloroplasten. Die 
Veranderlichkeit dieser Faktoren mtissen unter anderen Gesichtspunkten 
analysiert werden, was hoffentlich auch zu einer brauchbaren formel
maBigen Fassung fUhrt. 

Transpiration bunter Bliitter. 

Anhangsweise sei noch erwahnt, daB anthozyanhaltige Blatter eine 
geringere Transpiration aufweisen sollen als grtine. BURGERSTEIN (I, 1904. 
1920) referierte die einschlagige Literatur (vor allem BUSCALIONI u. POL
LACI 1904), der nur bedingt Wert zukommt. Die Untersuchungen konnen 
nur zuverlassige Resultate liefern, wenn sie auf quantitativ analytischem 
Boden stehen. Da sich in manchen Fallen zwischen grtinen und bunten 
Blattern schon in der anatomisch-histologischen Differenzierung Unter
schiede zeigen konnen, kann ein Vergleichsversuch recht schwer zu einem 
sicheren Ergebnis fiihren. Sollte sich die geringere Transpiration der 
anthozyanhaltigen Blatter bestatigen, so lieB sich das Ergebnis mit den 
Befunden von IWANOFFU. THIELMAN:>! (siehe S. 602) in Einklangbringen. 
Vielleicht kann die Stomatavariation anthozyanhaltiger Blatter fUr die 
oben erwahnte lichtquantentheoretische MutmaBung einen Beitrag 
liefern. 

Wenn wir die Ergebnisse der Arbeiten, die sich mit der Frage des 
Lichteinflusses auf die Transpiration befassen, tiberblicken und zusam
menfassen, so ist die in den meisten Fallen festgestellte Transpirations
steigerung nicht allein auf die durch Lichtabsorption erhohte Dampf
spannung zurtickzufiihren (WIESNER), sondern man muB auch die Mit
beteiligung der physiologischen Komponente der Transpirationssysteme 
herzuziehen. Optimale Wasserbilanz ist fUr das gesamte Transpirations
system vorauszusetzen. Bewirkt das rote Licht einegroBere Stomataapertur 
(KOHL, DARWIN, LLOYD), was sich vielleicht auf die groBere Zahl der 
Quanten bei gleicher Lichtenergie gegentiber dem blauen Licht zurtick
fUhren IaBt, so scheinen die kurzwelligen Lichtstrahlen die Permeabilitat 
des Protoplasmas zu erhohen (LEPSCHKIN, TRONDLE), womit die Diffu
sionswiderstande ftir den Wasserdampfaustausch herabgesetzt werden. 
Freilich sind die Lichtwirkungen auf Stomatavariation und Proto
plasmapermeabilitat noch weiter zu analysieren, ehe ein einheitliches Bild 
tiber die Lichtwirkung auf die physiologische Komponente der pflanz
lichen Transpiration gegeben werden kann. Bei der wechselvollen Zu
sammensetzung der Lichtqualitaten und Lichtquantitaten verschiedener 
Wellenlangen ist bei okologischen Untersuchungen kein einheitliches 
Resultat der Lichtwirkung zu erwarten, zumal noch groBe Verschie
denheiten in den pflanzlichen Transpirationssystemen selbst liegen 
werden. 
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6. Die Abhangigkeit der Transpirationssysteme yom Win de. 
Der EinfluB der Luftbewegung auf die physiologische Komponente 

der Transpiration kann nur indirekt sein. 1m 1. Teil der Darstellung 
haben wir gesehen, daB unbewegte Luft nur als Spezialfall der Luft
bewegung angesehen werden kann, so daB sich die Analyse des Wind
einflusses auf die Transpiration nur auf die physikalische Komponente 
erstreckt. Der indirekte EinfluB der Luftbewegung auf die physiologische 
Komponente ist als Faktor der Wasserbilanz des transpirierenden Sy
stemes einzusetzen, da unter Umstanden durch bewegte Luft die Tran
spiration stark gesteigert wird, und bei mangelndem Wassernachschub 
die Wasservorrate yom optimalen Gebiet mehr oder weniger uber das 
suboptimale hinauskommen (siehe S.590), so daB Welkungserschei
nungen eintreten konnen. Der Einflu13 des Windes, der wie gesagt fUr 
die physiologische Komponente nur ein indirekter ist, au Bert sich daher 
bei den Systemen am deutlichsten, welche eine starke Transpiration 
haben, sei es in einer Bewegungsvariation der Stomata, in einer Verande
rung des osmotischen Wertes oder einer Permeabilitatsanderung. Die 
ganze F~age des indirekten Windeinflusses mundet in das Problem der 
Wasserbilanz der Zelle und Zellgewebe ein, und wird hier im Zusammen
hang der Welkungserscheinungen behandelt (siehe S.633, Tabelle 18 
und 19). 

Die Transpiration der SchlieBzellen rechnen wir zur kutikularen 
Transpiration. Wenn nun durch bewegte Luft diese erhoht wird, so ist 
es sehr gut moglich, daB die DiffusionswidersUinde der Poren sich ver
groBern, indem infolge von Deturgeszenz eine SchlieBbewegung eintritt. 
Eine Entquellung der Kutikula fUhrt zu einer VergroBerung des Diffu
sionswiderstandes, so daB bei manchen Systemen eine Diffusionswider
standserhohung der Erhohung des Dampfdruckpotentials durch bewegte 
Luft entgegenwirkt. Dadurch ist es moglich, daB in bewegter Luft 
keine Transpirationssteigerung eintritt, obwohl rein physikalisch ge
urteilt die Bedingungen dazu vorhanden sind (vgl. Teil 1, Die Physik 
der Transpiration, S.33). Die physiologische Komponcnte kann die 
physikalische Verdunstungssteigerung vollig aufhebcn, sogar eine Ver
minderung der Transpiration ermoglichen, wenn die Diffusionswider
stande durch Wasserverlust wachsen. Diese Prozesse lassen sich natur
lich nicht ohne die Zeitkomponente beurteilen, so daB aus kurzdauernden 
Versuchen wenig zuverlassige Schlusse sich ziehen lassen. 

Aus den Zahlen von SEYBOLD (1, 1929) ergibt sich, daB Transpira
tionssysteme, die in unbewegter Luft so stark transpirieren, daB sie 
wenig hinter der Verdunstung eines Evaporimeters zuruckbleiben, in 
bewegter Luft eine relativ schwache Steigerung erfahren. So konnte bci 
Lemna minor (extrem hygromorph) die Transpiration im Winde nur von 
I auf 4,3 gesteigert werden, wahrend die Evaporation von Ruhe: Wind 
sich wie I: 18 verhielt. 
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7. Das Welken der Transpirationssysteme. 

Wir behandeln in diesem Kapitel die Welkung, die vornehmlich an 
Transpirationssystemen eintritt und zwar dann, wenn die Menge des 
abgegebenen Wassers durch Wasserzufuhr nicht ersetzt wird, wenn also 
die Systeme ein Sattigungsdefizit ihrer Gewebe aufweisen. Die ana
tomisch-histologische Differenzierung der Systeme entscheidet dartiber, 
bei welchem Grad des Sattigungsdefizits die Welkung einsetzt, welche 
Zustande des Welkens eintreten und welche durchlaufen werden. 
Dal3 ein Sattigungsdefizit kein makroskopisch und mikroskopisch sicht
bares Welken hervorzurufen braucht, werden wir im Folgenden sehen 
(vgl. auch S.669). 

Die Welkungserscheinungen zergliedern wir am besten in zwei Kom
ponenten, in die "zu starke Transpiration" und die "zu schwache 
Wasserversorgung" , welche durch zu geringe Wasserabsorption der 
Wurzeln oder zu geringem Wasserstrom des Gefal3systems bedingt ;;ein 
kann. Hjer kann nur die. erstgenannte Komponente analysiert werden. 

ILJIN (1923), der sich mit der Frage des Wei kens sehr erfolgreich be
fal3te, definierte dies en Vorgang: "Die Entziehung des Wassers ist kein 
rein mechanischer Prozel3, sondern es werden dadurch Veranderungen 
in dem komplizierten Aufbau der Zelle hervorgerufen. Es werden neue 
Bedingungen geschaffen, die Struktur des Plasmas erleidet Verande
rungen und im Zusammenhang damit auch der Gang der physiologi
schen Prozesse. Der Organismus vor und nach dem Verwelken ist nicht 
ein und derselbe, das zugefiihrte Wasser ist nicht von der frtiheren, 
sondern von einer neuen Organisation aufgenommen worden. Man kann 
nattirlich nicht mit Sicherheit behaupten, dal3 eine endgtiltige Wandlung 
eingetreten und dal3 keine Rtickkehr zum Alten moglich ist; es besteht 
hochstwahrscheinlich eine Tendenz zur R.tickkehr in den normalen Zu
stand, jedoch ist es fraglich, ob diese Rtickkehr immer moglich ist, in 
welchem Mal3e sie verlauft und wie schnell sie eintritt." Mit dieser 
Definition, die sich auf zahlreiche, wenn auch nicht vollkommen einwand
freie Versuche sttitzt, ist eine gesonderte Behandlung des Welkungs
phanomen der Pflanze gegeben. Weil die Prozesse des Welkens tief
greifende Veranderungen der Transpirationssysteme bedingen k6nnen 
und diese in mancher Hinsicht irreversiblen Charakter tragen, ist es nicht 
moglich, den Welkungszustand als einen beliebigen Zustand der 
Wasserbilanz, gemal3 der osmotischen Zustandsgleichung der Zelle zu 
definieren. Setzt die osmotische Zustandsgleichung Umkehrbarkeit der 
Prozesse voraus, so drtickt das Welken, wenn es hinreichend stark war, 
dem System seinen "Stempel" auf, kurzum: nach dem Welken haben 
wir ein anderes System vor uns. Wir wenden uns zunachst den ana
tomischen histologischen Strukturveranderungen durch Welken zu. 

Durch Welken bedingte Systemanderungen mtissen sich nicht immer 
anatomisch, mikroskopisch wahrnehmbar ausdrticken, vielmehr konnen 
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auch nur physiologische Veranderungen vor sich gehen, die sich entweder 
in der Transpiration oder in der Wasserbilanz iiberhaupt auswirken, 
oder aber in anderen physiologischen Prozessen, wie Atmung und CO2 -

Assimilation, Veranderungen bedingen. 
1m I. Teil haben wir schon strukturelle Differenzierungen der Systeme 

unter verschiedenen Standortsbedingungen einander gegeniibergestellt. 
Lassen sich auch manche Beziehungen ermitteln, da/3 beispielshalber 
die Sonnenblatter pro Flacheneinheit eine gro/3ere Stomatazahl besitzen 
als Schattenblatter (siehe Tabelle 33, S. I44), oder da/3 die Zahl der 
Stomata bei verschiedenen Carices-Arten je nach dem Standort ver
schieden sind (sic he Tabelle 32, S. I44), so ergibt sich kein einheitliches 
Bild, da die spezifischen Konstanten der Pflanzenarten mindestens 
ebensosehr mitwirken wie die au/3eren Bedingungen. Dort streiften wir 
auch bereits einige Ergebnisse, weIche der Welkungseffekt auf die Tran
spirationssysterne ausiibt, ohne jedoch die Analyse weiterzufiihren. 

Dort erwahnten wir auch bereits, da/3 die hoher inserierten Blatter 
nach ZALINSKY (I, I923), YAPP (I, I9I2), HEUSER (I, I9I5), RIPPEL (I, 
I9I9) und ALEXANDROW, W., ALEXANDROW, O. U. TIMOFEJEW (I, I92I) 
den niedrig inserierten gegeniiber cine xerornorphe Struktur ausbilden, 
wobei die hohergestellten Blatter in manchen Fallen auch gro/3ere Tran
spiration zeigten. Die Versuchsergebnisse von ZALINSKY (I, I9II, I923), 
GIDDINGS (I, I914), BAKKE (I, I9I4) und HUBER (I, I923) waren nicht 
einheitlich, was auch kaum zu erwarten ist. GEMCHOUGENIKOW (I922), 
der beispielshalber angibt, da/3 die Stomata an den oberen Blattern in
folge hoheren Lichtgenusses weiter geoffnet sind als an den unteren, 
und HUBER (I, I923) sehen die Differenzen der Transpiration in einer 
Variation der SpalWffnungsbewegung und des Wassergehaltcs. Jeden
falls sind beide Komponenten zu beriicksichtigen: Die Strukturdifferen
zierung der Systeme unter verschicdenen Bedingungen und die Diffe
renzen der physiologischen Regulation. 

FREY (I923), TUMAN OW (I, I927) und MAXIMOW-YAPP (I929) unter
suchten den Einflu/3 des Welkens auf die Ausbildung der Blattsysteme. 
Mit den eben erwahnten Strukturdifferenzierungen der hochinserierten 
Blatter bestehen einige Beziehungen, indern die unter dem Einflu/3 des 
Welkens ausgebildeten Blatter xerornorphe Merkmale wie jene besitzen: 
Gro/3ere Anzahl von SpaltCiffnungen pro Flacheneinheit, klein ere Zellen 
und daher auch kleinere Stomata und dichtere Nervatur, dickere Blatter 
und unter Umstanden verkleinerte Gesamtspreite (vgl. Licht- und Son
nenblatter). In Abb. 25 ist bei den Pflanzen, weIche haufig zum Wei ken 
gebracht wurden, die Zahl der Spalten pro Flacheneinheit urn etwa 
22-35 vH erhoht, die Gro/3e der Stomata aber urn I2-I6 vH erniedrigt. 
Da/3 aus der Zahl der Spalten auf die Gro/3e der Gesamtporenflache oder 
gar auf die Starke der Transpiration nicht ohne wei teres geschlossen 
werden darf, ist von SEYBOLD (I, I929) auch an Hand der Zahlen von 
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TUMANOW (I, 1927) bereits verdeutlicht worden. Sobald die physiolo
gische Komponente der Systeme beachtet werden muB, ist auf die Brei
tenvariation der Stomata gr5Bte Aufmerksamkeit zu richten, da welke 
Blatter eine von turgeszenten verschiedene Turgorregulation haben 
k5nnen (siehe S. 583 ff.). Es fUhrte hier zu weit, wenn wir die physiologi
schen Einfliisse auf die Strukturbeschaffenheit der Blatter, die indirekt 
mit der Wasserbilanz in Zusammenhang stehen (z. B. NahrsalzeinfluB) 
aufzuzahlen hatten. 

Das Welken laBt sich anatomisch-histologisch bei mikroskopischer 
Betrachtung oft in einem Schrumpfeln der Zellwande wahrnehmen, wah
rend es makroskopisch in einem Schlappsein der Blatter bzw. der Sprosse 
jedermann bekannt ist. HENRIeI (1923, 1926) beschreibt ziemlich ein
gehend den taglichen Verlauf des Welkens wahrend der heiBen Tages-

Abb. 25. Nervatur und untere Epidermis des 18. Blattes von HeUanthus Q1Znuus. Links: 13 mal zum 
Wei ken gebrachte Pflanze, rechts: Kontrollpflanze. Nach TUMANOW (I, 1927)' 

stunden, welche der Vegetation des Bechuanalandes einen ganz eigen
artigen Charakter verleiht. Die Farbe der Vegetation wechselt infolge 
des Welkens ihre Farbe von griin zu grau. 

Wir sehen hier von der makroskopischen Beurteilung der Welkungs
erscheinungen ab und versuchen diese nach physiologischen Prinzipien 
zu analysieren, wenn es hier auch nicht m5g1ich ist, allen Einzelheiten 
nachzugehen. Nach der osmotischen Zustandsgleichung verringert sich 
bis zu einem gewissen Grad das Volumen der Zelle bei Wasserabgabe 
(siehe S. 566) und je nach Elastizitat und Dehnbarkeit der Membran 
tritt bei starkem Wasserverlust ein Schrumpfeln dieser ein oder nicht. 
KRASNOSSELSy-MAXIMOW (1925) fand, daB Impatiens parvijlora im 
turgeszenten Zustand nur gespannte Zellmembranen besitzt, wahrend 
die von Helianthus annuus im wassergesattigten Zustande gespannt 
und gedehnt sind. STALFELT (1929) gibt fUr Vicia jaba dasselbe an. 
Bei Impatiens werden demnach sich Welkungserscheinungen viel eher 
bemerkbar machen als bei Helianthus und Vicia, relativ gleiche Wasser
verluste vorausgesetzt. 1m allgemeinen ist nun das Welken nicht so 
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stark, daJ3 die Zellmembranen Schrumpfeln erleiden, jedenfalls kann 
dies bei den Transpirationssystemen der hoheren Pflanzen nicht ohne 
Schadigung eintreten. Die Starke der Zellmembranen und ihr Wasser
gehalt, hauptsachlich bei Epidermen, entscheiden in erster Linie daruber, 
ob das Welken der Membran in einem Schrumpfeln sich auJ3ern kann. 
Xeromorphe, derbwandige Systeme schrumpfeln jedenfalls vie I schwerer 
als beispielshalber zartwandige Moos- und Farnzellen. THODAY (1921) 
gibt fUr einige derbwandige Passerina-Arten jedoch bei starkem Ein
trocknen ein Schrumpfeln an, das wahrscheinlich mit der Einrollung der 
Spreite in Zusammenhang steht, wie es bei vielen Grasblattern und anderen 
Monokotylen eben falls anzutreffen ist. Mit dieser Frage befaJ3te sich 
vor allem DUVAL-JOUVE (1870, 1872), TSCHIRCH (1882) und Lov (1926). 
Dber die strittige Frage, in welchem MaJ3e eine Turgeszenzzunahme der 
"Gelenkzellen" (siehe Teil I, Abb. 29; groJ3e blasige Epidermiszellen) die 
ganze Spreite zur Entfaltung bringen kann, konnen wir uns hier nicht 
verbreiten. Auf jeden Fall beruht die Einrollung auf einer Turgeszenz
abnahme des Blattes, die Entfaltung auf einer Turgeszenzzunahme. 
Ebensowenig sei hier auf Nutzlichkeitsdeutungen eingegangen. DaJ3 die 
transpirierende Oberflache durch das Einrollen der Spreite herabgesetzt 
wird, sei damit nicht in Abrede gestellt. Vgl. die Abb. 28und 29 im I.Teil! 

Wenn sich auJ3erdem die Stomata nur auf der Blattoberseite befinden, 
so muJ3 bei einem Einrollen der Spreite sich das Diffusionspotential fUr 
die stomatare Transpiration erniedrigen (VOLKENS 1887, HENRICI 
1923 u. a.). 

STEINBRINCK (1899, 1900, 1906) und HOLLE (1915) widmeten den 
Welkungserscheinungen einige Untersuchungen, die unter exakten Ge
sichtspunkten jetzt weitergefUhrt werden konnen. 

Wir lieJ3en bisher bei der Betrachtung den Protoplasten aus dem 
Auge, obwohl wir die Vorgange des Schrumpfelns nattirlich mutatis mu
tandis bei dem Protoplasten auch annehmen mussen. DaJ3 damit ein 
Abtoten erfolgt, ist zunachst nicht wahrscheinlich, ebensowenig wie eine 
Plasmolyse, falls diese nicht zu stark hervorgerufen wurde und nicht 
zu lange andauerte, so daJ3 der Tod der Zelle eintrat. DaJ3 beim Welken 
nicht nur Imbibitionswasser der Zellwand und Wasser dem Zellsaft ent
zogen wird, sondern auch dem Protoplasmaschlauch, ist hinsichtlich der 
Gleichgewichtszustande, die zwischen dem kolloiden Protoplast en und 
dem Zellsaft herrschen, nicht verwunderlich. 

In welchem MaJ3e das Protoplasma das Austrocknen ertragen kann, 
hangt nicht nur von seiner spezifischen Struktur ab, sondern vor 
allem von der Reaktion der ganzen Zelle, wie besonders aus der Unter
suchung von ILJ!!>l (1927) deutlich ersichtlich ist. 

In der folgenden Tabelle 10 sind einige Daten mitgeteilt, die, 
soweit den Zahlen quantitativer Wert zukommt, aufzeigen, daJ3 die 
hygro- und mesomorph en Blatter bei relativ groJ3erem Wassergehalt (die 
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Tabelle 10 (nach FLEISCHER I, 1885 und D. SCHRODER 1909). 

k V I 50vHdes 1;l .::: ~ I 50vHdes 
r/) ~~4-J • • Wasser- Relativer Geschwindigkeit der <1l ;::I () rJl ,GeWlchts- Fnsch-s: N 8 § Konstanz gewichts gehaltes Wasser-Wasserabgabe in Tagen ~ :E ~ 'E erreicht ver- ver- gehalt 
~ j ~ dunstet dunstet 

Schweinsblase I '/3 '/4 
M edicago sativa 15 2 I (1/.) 5/6 ('/4) 80,0 
Chelidonium majus. 6 5 1'/3 I 87.5 
Tropaeolum majus . 10 7 2 1'/3 79,8 
M elilotus albus 10 7 2 13/5 77,7 
Convallaria majalis. IS 12 21/. 13/4 84,0 
Richardia aethiopica IS IS 3'/. 25/6 86,9 
Fuchsia sp. IS 13 3'/3 3 89,1 
Abies Nordmannia . 18 IS 13 3'/4 52,5 
N erium Oleander 22 22 141/. 8 67,6 
Tradescantia guianensis . 61 61 15 121/2 93,4 
Sempervivum tectorum 165 15 1 38 33 92,6 
Bryophyllum calycinum . 255 21 3 105 100 94,9 

Sukkulenten ausgenommen!) rascher welken als die xeromorphen und 
die Sukkulenten. Aus dem umfangreichen Zahlenmaterial von SCHRODER 
(1909) geht jedoch hervor, daB die zarten Blatter nicht durchweg 
schneller welken und daB behaarte Blatter rascher vertrocknen konnen 
als unbehaarte (siehe S.684). Ohne wei teres ist auf Grund anato
misch-histologischer Differenzierung nicht auf die Wasserabgabe der 
Blatter zu schlieBen, da die Permeabilitat der Epidermis bei gleicher 
Massenausbildung recht variabel sein kann (vgl. 1, S. rr6ff.). 

Selbstverstandlich spielen Koagulationserscheinungen, Entquellungs
prozesse und Viskositatsanderungen eine groBe Rolle. Mit den Angaben, 
daB Helianthus annuus maximal 80 vH des Wassers verlieren kann, 
Polygonum cuspidatum dagegen nur etwa 46 vH (FLEISCHER 1, 1885, 
SCHRODER 1909) ertragen kann ohne abzusterben, gewinnen wir keinen 
Einblick in die eigentliche Ursache des Zelltodes. ILJIN (1927) macht 
darauf aufmerksam, daB man das ganze Zellsystem betrachten muB und 
nicht einseitig das Plasma oder den Zellsaft in den Vordergrund rucken 
darf. 

In mehreren Versuchen zeigte es sich, daB langsames Eintrocknen 
der Zellen nicht todlich wirkt, wahrend ein rascher Wasserentzug die 
Zellen zerstOrte. ILJIN konnte nachweisen, daB plasmolysierte Zellen das 
Austrocknen in weitgehendem MaBe aushalten, jedoch nichtplasmoly
sierte zugrunde gehen. Bei diesen tritt bei groBer Wasserabgabe ein 
ZerreiJ3en des Protoplast en ein. 1st es jedoch dem Protoplasten moglich, 
sich als Ganzes von der Wand zu lOsen, so kann das "Austrocknen" 
sehr weit getrieben werden, ohne die Zelle zu zerstoren. ILJIN konnte 
plasmolysierte Epiderrriiszellen von Rhoeo discolor bei langsamer Steige
rung der Trockenheit der Luft 8-14 Tage lebend erhalten, wahrend die 
nichtplasmolysierten schon bei geringer Wasserabgabe ein ZerreiBen des 
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Plasmaschlauches zeigten. ILJIN sieht nun in der Bildung von osmoti
scher Substanz beim Eintrocknen (siehe S. 630) nicht Schutzstoffe, die 
eine Koagulation verhindern, sondern er sieht in der Zelle das Bestreben, 
bis zu einem gewissen Grade Wasser abzugeben, daB der Protoplast als 
solcher erhalten bleibt, indem er sich sozusagen leichter plasmolysierbar 
macht. Damit wird nattirlich nicht geleugnet, daB die Salze die Koagu
lation des Protoplasm as bis zu einem gewissen Grad verhindern konnen. 

Das Verhalten der Spaltoffnungen beim Welken hat fUr un sere Dar
stellung besonderes Interesse, da die Kenntnis der Stomatavariation bei 
der Analyse des Transpirationsprozesses erste Voraussetzung ist. Wir 
wollen zunachst darauf hinweisen, daB ILJIN (I922) zeigen konnte, daB 
je nach dem Grade starkeren Welkens ein Teil der Stomata abstirbt, 
also in geschlossenem Zustand auch bei erneuter Turgeszenz funktions
unttichtig werden. Epidermis- und Mesophyllzellen sind in dies em Zu
stand noch vollig unbeschadigt. Bci Senecio Doria konnen bis 45 vH 
der Stomata absterben. Die SchlieBzellen sind den anderen Blattzellen 
gegentiber gegen starkes Welken viel empfindlicher. ILJIN (I922) ana
lysierte den WelkungseinfluB weiter und fand, daB schwaches Welken 
eine Starkebildung in den SchlieBzellen einleitet, wobei infolge Abnahme 
des os mot is chen Wertes ein Schlie Ben der Stomata eintritt. In manchen 
Fallen wird bei starkerem WeI ken die Starke jedoch hydrolysiert, so daB 
nunmehr eine Erhohung des osmotischen Wertes einsetzt und eine Spal
tenoffnung resultieren kann. Bei langerem WeI ken setzt eine erneute 
SchlieBbewegung ein, ohne Starkesynthese. ILJIN vermutet in dies em 
Falle ein Verschwinden osmotisch wirksamer Substanz aus den SchlieB
zellen, also Exosmose bzw. Katatonose. 

Der aus dem taglichen Leben iibernommene Begriff: "Welken der 
Pflanzen" ist fUr eine quantitative Analyse ganz unzureichend, da jede 
MaBeinheit fehlt. Einen groBen Fortschritt bedeuten daher die Ab
grenzungsbegriffe der amerikanischen Untersuchungen: incipient drying, 
temporary wilting und permanent wilting, die auf LIVINGSTON u. BROWN 
(I9I2), BROWN (I9I2), BRIGGS U. SHANTZ (I9I2) und CALDWELL zurtick
gehen und sich heute gut eingebtirgert haben. Letzterer spricht anstatt 
von incipient drying von incipient wilting. Hervorzheben ist aber, daB 
schon RENNER (I, I9IO) von einem "Austrocknen der Wande" sprach, 
was sich mit dem Terminus incipient drying deckt. 

LaBt man Pflanzen weI ken und geht die Welkung vollstandig zurtick, 
wenn die Pflanzen also die volle Turgeszenz wieder erreichen konnen, 
sei es, daB die unterbrochene oder mangelhafte Wasserzufuhr durch den 
SproB (bzw. Wurzel) aufgehoben, sei es, daB die Transpiration verhindert 
oder herabgesetzt wird, so spricht man von einem zeitlichen oder vortiber
gehenden WeI ken ; ist aber der Wasserverlust in dem Transpirations
system durch das Welken so groB geworden, daB eine vollige Turgor
restitution unmoglich ist, so bezeichnet man das Welksein als ein dauern-
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des. Die ersten Stadien des Welkens, das incipient drying, das beginnende 
Austrocknen, lassen wir zunachst auBer acht. Die folgende Tabelle II 
von ILJIN (1923a) zeigt, wie wahrend eines Tages eine prozentuale Wasser-

Tabelle II (nach ILJIN 1923a). 

Alisma plantago L.. 
Rumex confertus WiUd. 

Plantago maior L. . 

Centaurea scabiosa L.. 
Salvia silvestris L. . 
M arrubium praecox J. 
Phlomis pungens Willd. 
Plantago media L. 
Vicia faba 

I iWassermangel in vH des GeJ Maxi-
. Standortwichtes, in turgeszent. zustandl .~u~_ 
, I 6 Uhr : II Uhr I 14 Uhr I 18 Uhr Mmlmum 

Sumpf 
Wiese 

f " 
\ Steppe 
Abhang 

" Steppe 

1/2 I 5 II I 
4 7 8 9' 
3 4 9 20 

19 I' 35 40 39 
14 IS 14 16 
IO 19 14 
16 24 25 23 
20 
13 
IS 

30 31 25 
17 27 25 
29 35 

2,1 
1,2 
1,9 
1,7 
1,6 
2,0 
2,5 

verminderung einsetzt und die Tabelle 12 von CALDWELL (1913) enthalt 
, Werte, die in ersfer Aimaherung die verschiedenen Stadien des Welkens 
voneinander abzugrenzen erlauben. Nehmen wir also an, daB bei etwa 
20 vH Wasserverlust ein dauerndes Wei ken einsetzt, so mtiBte der Ta
belle II nach zu schlieBen, Plantago major, Plantago media, Marrubium 

Tabelle 12 (nach CALDWELL 1913, aus MAXIMOV 1929). 

Physalis angulata turgeszent 
beginnend gewelkt 
dauemd gewelkt 

Zea Mais . turgeszent 
beginnend gewelkt 
dauemd gewelkt 

M artynia proboscidea . turgeszent 
beginnend gewelkt 
dauemd gewelkt 

Phaseolus vulgaris turgeszent 
beginnend gewelkt 
dauemd gewelkt 

Wassergeh. 
in vH des 
Trockenge-

wichts 

598 
503 
352 

804 
675 
472 

529 
437 
347 

694 
569 
486 

I Wasserdef. 
in vH des 
Wassergeh. 
in turgesz. 

Zustand 

10,6 
42 

15,6 
40,0 

17.5 
34,0 

18,0 
30,0 

praecox, Phlomis pungens und Vicia /aba in einem Zustand dauernden 
Welkens verharren, wenngleich nach ILJIN das Wei ken nur bei Plan
tago major, Vicia faba und zum Teil bei Plantago media den ganzen 
Tag tiber sichtbar ist. Infolge der Festigkeit der Gewebe ist das Wei ken 
auBerlich nicht immer "sichtbar", weshalb nattirlich die Abgrenzung der 
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Welkungsstufen recht schwierig ist. Auf keinen Fall hat man das Recht, 
nur schlapp gewordene Blatter als welk zu bezeichnen. 

Bilden wir den Quotienten: 

Maximum des Wassermangels 
Minimum des WassermangelS 

so muB dieser urn so graBer ausfallen, je besser es der Pflanze gelingt, 
ihre maximale Turgeszenz wieder herzustellen. Alisma plantago und 
Plantago major (Wiese) haben tatsachlich hahere Quotienten als die 
iibrigen Pflanzen. Diese Quotientenwerte sind vielleicht geeignete 
GraBen zur Darstellung der Welkungszustande. 

Das von v. MOHL (I, I856) und LEITGEB (I, I886) beobachtete Ver
halten der SchlieBzellen beim Welken ist als unbestrittene Tatsache in 
den Lehr- und Handbiichern dargestellt: SchlieBen der Spalten beim 

Abb. 26. Relative Offnungsweitc der Stomata von Phauo/Jls 'lIIt!

garis. Die Pfeile gebcn den Zeitpunkt der Blattabtrcnnung "on 
der PAanze an. Auf der Abszisse ist die Zeit, auf der Ordinate 
die reI. Offnungsweite der Spalten angegeben. Nach LAIDLAW und 

KNIGHT (I, 1916). 

Welken, Offnen bei Wie
derherstellung der Tur
geszenz. Da diese Reak
tion mit der osmotischen 
Zustandsgleichung in 
bestem Einklang steht, 
schienen die im Laufe 
der Jahre gemachten 
Beobachtungen, daB die 
Spalten beim Welken 

offen bleiben oder sich affnen, zunachst einigermaBen merkwiirdig. Sie 
werden eigentlich erst durch die Untersuchungen von ST ALFELT (I929) 
recht verstandlich (siehe S. 584 ff.). 

Aus den Arbeiten von STAHL (I, I894), DARWIN (I, I897, I897), DAR
WIN U. PERTZ (I, I9II), ILJIN (I9II), MOLISCH (I, I9I2), LAIDLOW U. 

KNIGHT (I, I9I6), KNIGHT (I, I9I7, I, I922), STALFELT I9I6), BURGER
STEIN (I920a) und WEBER (I923) laBt sich jedoch entnehmen, daB bei 
einer Anzahl von Pflanzen beim Welken eine Offnungsreaktion ein
treten kann. In Abb.26 ist nach einer Treppenkurve von LAIDLAW 
u. KNIGHT (I, I9I6) der Spa1taffnungszustand zweier Blatter von Pha
seolus vulgaris wiedergegeben. Die Bestimmung der relativen Porenweite 
erfolgte mit dem Porometer. MOLISCH (I, I9I2) untersuchte mit der In
filtrationsmethode etwa 40 Arten, wovon etwa 60 vH beim Welken ge
schlossene Stomata zeigten. BURGERSTEIN (I920a) dehnte die Messungen 
auf IIO krautige Pflanzen und I40 Baume aus, wobei von den erstge
nannten beim Welken etwa 40 vH geschlossene Spalten hatten, bei den 
Baumen ungefahr 70 vH. Einheitliche Ergebnisse lassen sich natiirlich 
nicht erzielen, da wir sahen (siehe S.586), daB es erstens darauf ankommt, 
in welchem Bereich des Wasservorrates die Blatter sich beim Beginn 
<ies Welkens befinden und zweitens wie die osmotische Zustandsglei-
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chung der SchlieBzellen auf die der anderen Gewebezellen "abgestimmt" 
ist. J eden falls ist der Anstieg der Kurven in Abb. 26 als passive Off
nungsreaktion im Sinne von ST ALFELT (1929) zu deuten. Demnach wer
den sich nicht nur verschiedene Pflanzen verschieden verhalten, sondern 
ein und dieselbe Pflanzenart wird Unterschiede der Stomatareaktion 
beim Welken erkennen lassen. 

DaB die SchlieBbewegung der Stomata beim Welken tibrigens eine 
Resultante des Welkens des ganzen Biattes ist und nicht nur eine spe
zielle Reaktion der SchlieBzellen, hat LLOYD (I, 1908) bereits ausgespro
chen. In der Tabelle 13 sind die Offnungszustande der Spaltoffnungen 
wahrend des Welkens und die eines Kontrollblattes von Verbena ciliata 
wiedergegeben. 

Tabelle 13 (nach LLOYD I, 1908). Versuch 10 Uhr, Juli. 

Das Blatt ist welk seit 

I Minute 
2 Minuten 
3 
4 
5 
6 
8 

IS 

Offnungswcitc in ,U 

5.7-10 
4,2- 8,5 
5,7- 8,5 
4,2- 8,5 
4,2- 7 
o 8,5 

7 
2 

Offnungsweite des 
Kontrollblattes in .11 

5,7- 10 
5,7- 10 

5,7- 8., 
8,5- 12,8 
5,7- 8,5 
8,5- 12,8 
2,8- 8,5 
2,8- 8,5 

Die Apertur zeigt bei den einzelncn Spaltcn verschiedene GroBe, was 
bereits darauf hindeutet, daB die Wasserbilanz der einzelnen SchlieB
zellen Verschiedenheiten aufweisen wird. Dieser Frage wandte sich 
ST ALFELT (1929) erfolgreich zu. 

Wenn wir die Analyse der Stomatareaktion beim Welken unter
nehmen, so gehen wir wiederum am besten von der osmotischen Zu
standsgleichung aus. Tritt bei einem bestimmten Wasserverlust eine 
SchlieBbewegung ein, so besteht die tibliche Deutung zu Recht, daB der 
Turgor der SchlieBzellen sich senkt, also eine Volumverminderung der 
SchlieBzellen einsetzt. Es ist kaum anzunehmen, daB beim Welken d. h. 
bei einem wachsenden Wasserdefizit des Biattes, die tibrigen Gewebe
zellen auf die SchlieBzellen einen wachsenden Druck austiben und diese 
zu einem passiven Schliel3en zwingen. Diese SchlieBbewegung nennen 
wir mit STALFELT (1929) hydroaktive SchlieBbewegung. Tritt nun aber 
beim Welken eine vortibergehende oder langer dauernde Offnungsbewe
gung ein, so kann diese so erklart werden, daB der von auBen auf den 
SchlieBzellen lastende Druck schwindet, oder daB der osmotische \Vert 
der SchlieBzellen sich steigert, was in vielen Fallen nachweisbar ist, wie 
wir im folgenden sehen werden. DaB die Offnungsbewegung der SchlieB
zellen nur durch eine Volumzunahme moglich ist, darf auch nicht auBer 
acht gelassen werden. Durch Erhohung des osmotischen Wertes ist ein 

Ergebnisse der Biologie VI. 
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Saugdruckgefalle geschaffen, welches dazu ftihren kann, daB die SchlieB
zellen Wasser aus den Nachbarzellen ansaugen. Diese wichtige Analyse 
bedarf bei langdauerndem Welken noch zahlenmaBiger Belege ; bislang 
liegen nur die Beobachtungen vor, daB selbst bei langandauerndem Wel
ken die Stomata offenbleiben konnen. 

Ehe die osmotischen Verhaltnisse weiter analysiert werden, sei auf 
einige Arbeiten hingewiesen, welche den Verlauf der Transpiration beim 
Welken ermittelten. 

LLOYD (I9I3) experimentierte mit Gossypium herbaceum und gibt 
beim Welken eine, wenn auch nur schwache Transpirationssteigerung 
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Abb . 27 . Transpiration und Spaltijffnungsbew egung yon TraciesCtultia g1limumsis, bei wechseInder Be
li chtung . Schwarze Abszi ssenstUcke : Belichtung 1000 \Vatt in Abstand 50 em, we iOe Ahs1.issenst ilcke 
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_. " __ Temperatur des feucht en Thermom <.· te rs , - . . . - Blattempera tur. ;\ach KERL (1 929). 

an. Ebenso fand KAMERLING (I914) bei Viscum album und Ripsalis 
cassytha bei einem Gewichtsverlust von etwa 4 vH des Frischgewichtes 
eine Transpirationszunahme und erst bei weiterem Wasserverlust trat 
eine Transpirationsverminderung ein (siehe S.593). 1m allgemeinen ist 
jedoch beim Welken ein Transpirationsabfall festgestellt. Gerade diese 
Tatsache und die Beobachtungen, daB im welkenden Zustand bei man
chen Blattern die Stomata geoffnet bleiben, ftihrte zu der Auffassung, 
daB die Transpiration durch die Stomataapertur iiberhaupt nicht ge
regelt werde. 

Aus den zahlreichen Beobachtungen, die teilweise sehr fragmentarisch 
sind, sei ein Versuchsergebnis von KERL (I930) in Abb. 27 dargestellt, 
welches deutlich zeigt, daB Spaltoffnungsbewegung und Transpirations-
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verlauf in weitgehendem MaBe voneinander unabhangig sein konnen. 
Besonders deutlich ist diese Erscheinung im vorliegenden Falle zwischen 
24 und 4 Uhf. Wahrend die SchlieBzellen eine starke Photoreaktion 
zeigen, bleibt die Transpiration der beiden Versuchspflanzen annahernd 
die gleiche (vgl. 1. Teil die Abb. 19, S. 90). 

An dem Befund, daB bei offen en Spalten ein Ruckgang der Transpira
tion einsetzen kann, laBt sich kaum zweifeln, jedoch muB vom physi
kalischen Standpunkt aus die Behauptung, daB die Stomatavariation 
keine Erhohung bzw. Erniedrigung des Diffusionswiderstandes fUr Was
serdampf bedingte, abgelehnt werden. Alle Arbeiten, weIche zu der Be
hauptung kamen, daB die Stomataweite fUr die Transpiration belanglos 
sei, sollen hier nicht einzeln besprochen und aufgezahlt werden, eben so
wenig wie das Fur und Wider einer Regulation der Transpiration durch 
die Spalt6ffnungen. Der LLOYDSche Standpunkt (1, 1908), daB durch 
Kollabieren des Blattes beim Welken der Wasserdampf herausgepreBt 
werde, ist von RENNER (1, 1910) als unhaltbar nachgewiesen worden. 
Die Versuche von DARWIN u. PERTZ (19II) bestatigten die Ergebnisse 
von RENNER. LLOYD (1912, 1913) kam spater zu der Auffassung von 
RENNER, ebenso LIVINGSTON, SHREVE u. a. 

Auf jeden Fall muJ3 eine Erweiterung der Stomataapertur auch beim 
Welken eine Erniedrigung des Diffusionswiderstandes bedeuten. 1st 
nun trotz der offenen oder sich we iter offnenden Spalten eine Tran
spirationsverminderung festgestellt, so muB entweder das Dampf
druckpotential : BlattsystemjLuft vermindert worden sein, oder die 
"inneren Widerstande" sich vergroBert haben. Wenn RENNER (1, 
1910) von einem Austrocknen der Zellwande spricht und LIVINGSTON 
u. BROWN (1, 1912) von einem incipient drying (LIVINGSTON 19II inci
pient wilting), so kann man diese Veranderungen im Sinne von SEY
BOLD (1929) als Widerstand im Massenaustausch definieren. Durch 
einen starkeren Wasserverlust der Blatter nimmt der maximale Dampf
druck in den Interzellularen ab, so daB das Dampfdruckpotential : Meso
phylljLuft geringer wird. Mutatis mutandis gilt dies natiirlich auch fUr 
die mit Wasser imbibierte Kutikula. 1st bei der vollig "wassergesattig
ten" Kutikula der maximale Dampfdruck an ihrer Oberflache, so wird 
der maximale Druck mit fortschreitender Entwasserung in tiefer liegende 
Schichten verlegt. Von der Oberflache der Kutikula aus geurteilt, wird 
dadurch das Dampfdruckpotential : KutikulajLuft verkleinert. Die 
Ursache vom Sinken des maximalen Dampfdruckes in dem Gewebe 
kann aber nur die sein, daB die Zelle dem Wasserdampfaustritt in die 
Interzellularen einen groBeren Widerstand entgegensetzt; der maximale 
Dampfdruck wird somit sozusagen von der Oberflache der Zelle in die 
Zellwand mehr oder weniger tief verlagert (s. Abb. 3). Die Erniedrigung 
der Dampfspannung durch Konzentrationssteigerung des Zellsaftes infolge 
Wasserverlustes kann nur wenige Prozente ausmachen, wie wir bereits an 

40 * 
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Hand der Versuche von LIVIr-;GSTO~ (I, 19II, LIVINGSTO~ U. BROW:\ I, 
1912 und REN~ER 1,1915) gesehen haben (siehe S.570). Da die Er
niedrigung wesentlich hohere Betrage annimmt, kann sie lcdiglich nur 
durch eine VergroBerung des inneren Widerstandes erklart werden, 
wozu vom physikalischen Standpunkt aus die notigen Cnterlagen 
herangezogen werden konnen. 

Ob also eine Veranderung der Stomataapertur die Transpiration 
merklich andert oder nicht, hangt nur von dem Verhaltnis der GroBen
ordnung von Diffusionswiderstand der Stomataporen und dem Diffu
sionswiderstand der ZeIlmembranen im Mesophyll ab. 1st dieser klein, 
so muB sich eine Anderung der Stomataapertur im Transpirationsverlauf 
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Abb. 28. Stomataweite (S), Transpiration (1') und \Vasserdl'hzit Jcr 
Blatter yon IIe/iantflUs amltftls. ;\'ach KSII;HT iI, 1917)' 

auswirken, ist er aber 
groB, so fallt cine Sto
matavariation im Was-

serdampfaustausch 
nichtmehrins Gewicht. 
Der Diffusionswider
stand der Membranen 
im MesophyIl kann so 
stark an wachs en , daB 
trotz einer Spaltoff
nungsbewegung eine 
Transpirationssenkung 
einsetzt. In diesem 
FaIle ist die "non sto
matal regulation" der 
Transpiration verwirk
licht. 

In welchem Ma13e 
die Transpirationserniedrigung durch die Veranderung der austrocknen
den Kutikula bedingt wird, wird dabei auBer acht gelassen. 

Die Verdun stung von welkenden Blattern kann jedoch im Einzel
faIle wenigstens voriibergehend hoher sein als die turgeszenter, wenn 
durch Temperaturerhohung der Dampfdruck in den Geweben steigt. 
MILLER u. SAUNDERS (I, 1923) und CWM (1926) fanden, daB die weI ken 
Blatter etwa 2°-4° warmer sein konnen als die turgeszenten unter den
selben AuBenbedingungen. 

KNIGHT (1,1917, I. 1922) bemiihte sich erfolgreich darum. die ein
zelnen "Posten" der Wasserbilanz quantitativ zu messen. 1m I. Teil 
der Monographie (Abb. 19. S.90) sahen wir. daB zwischen der Wasser
aufnahme und der Wasserabgabe keine Proportionalitat besteht. so daB 
das Blatt im "Laufe des Tages" ein mehr oder weniger groBes Satti
gungsdefizit aufweist (siehe S. 623.669). In Abb. 28 sind von KNIGHT 
(I, 1917) ermittelte Werte graphisch wiedergegeben. Trotz eines stei-
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gendcn Sattigungsdefizits (beginnendes Welken) tritt eine Offnungs
bewegung ein, die wahrseheinlieh photoaktiv ist. Naeh 12 Uhr setzt 
eine SehlieJ3bewegung ein (sieher hydroaktiv [Sr.4.LFELT 1929J), die von 
einem steilen Transpirationsabfall begleitet wird. Der Offnungsbewe
gung folgt iibrigens aueh ein Transpirationsanstieg. Auf jeden Fall ist 
im vorliegenden Beispiel eine Stomataregulation der Transpiration nieht 
zu leugnen. Trotzdem etwa 12 Uhr 40 Minuten das Sattigungsdefizit 
kleiner wird, verrat die Kurve der Stromataapertur und die der Transpi
ration keinen erneuten Anstieg. In der Arbeit von 1922 analysierte 
KNIGHT den Vorgang der Stomatavariation beim Welken unter Beriiek
siehtigung der Transpiration und Temperatur weiter und fand in den 
meisten Fallen bei Blattern im ersten Stadium des Welkens eine Off
nungsbewegung der Stomata und zugleieh eine Erhohung der Transpira
tion. In Tabelle 14 sind die Ergebnisse von 12 Versuehen bei versehie
dener Temperatur zusammengestellt. LaJ3t sieh eine Abhangigkeit der 
Stomataweite (Porometerwerte) von der Temperatur nieht erkennen, 
so ist eine gleiehsinnige Erhohung der Stomataweite und der Transpira
tion siehergestellt, wenn aueh von einer vollkommenen Proportionalitat 
nieht gesproehen werden kann. AuJ3erdem ist die zeitliehe Dbereinstim
mung des Auftretens der Maxima von Stomataapertur und Transpira-

Tabelle 14 (nach KNIGHT 1922). 

Eupatorium adenophorum 

~Iittlere Tempe- Prozentuale Prozentuale 
ratur wahrend Erhohung der Erhbhung der 
des \Velkens i Stomataapertur Transpiration 

13,5 -+1 
q.2 25 44 
14,4 -+X 
14·5 574 75 
15,0 153 69 
16.0 27 I ' .) 

16.1 16 JC) 

16,4 16 
17·4 44 37 
18,4 7I 
18.8 ') 

19.0 39 

:\Iinutenzahl, 
. die verstreicht bis Maxi

mum erreicht ist 
Stomata- Tran-
apertur spiration 

64 
75 75 

67 
49 43 
37 37 
30 30 
51 40 

38 
3 1 27 

26 
21 
18 

tion reeht gut. Nieht auJ3er aeht zu lassen ist, daJ3 die Maxima von 
Stomataapertur und Transpiration urn so friiher erreieht sind, je hoher 
die Transpiration ist, was dafiir sprieht, daJ3 ein bestimmter Welkungs
grad (bei Eupatorium im vorliegenden Falle etwa 2 vB des Frisehge
wiehtes) erreieht wird, worauf eine Transpirations- und Aperturvermin
derung einsetzt. BAKKE (1915, 1918) nahm als kritisehen Punkt des 
\Velkens den Eintritt des Transpirationsabfalls. 
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In welchem Malle der friihere Eintritt der Maxima auf die Erhohung 
der Permeabilitat mit steigender Temperatur im vorliegenden FaIle 
zuriickzufiihren ist, mull dahingestellt bleiben. Wahrscheinlich aber 
konnen diese Erklarungen mit herangezogen werden (siehe S.595). 

Die Welkungserscheinung ist ein schwer analysierbarer Prozell, vor 
allem wenn man ihn quantitativ bestimmen will. Ehe wir weitere Unter
suchungen der letzten Jahre besprechen, sei auf die bereits erwahnten 
osmotischen Zustande der Transpirationssysteme beim Welken kurz ein
gegangen, da wir mit Hilfe dieser weiteren Einblick in die Welkungs
erscheinung uns verschaffen konnen. 

Tabelle 15 (nach URSPRUNG u. BLUM 1920). 

<Il Q) ~ Q) ~ , S i 
E: Q) 

<Il 

<1> 'E ,<:Q) t:: Q) 
s, . e'§ ~~ co;! "0 .. "0 SE :>'''0 

... ... .2 cO '5 'C) Q) ... Q) Q) 
Q) Q) ~ co;! cO U +-'Q) ._-

.0"0 > ~ e.~ ~ t:: ~,<: ~"O ::2a3 
0'5, .... - ~~ Q) U ~.- U N Q)- Q)-

Z~ Z~ u cO ;; (fJ P.. [f; 
~ [flP" 0... ~ 

N ormaler Saugdruck. . . 7,8 9,7 15,6 8,6 7,4 7,5 7.8 
Maximaler Saugdruck . . 2,8 15,0 15,6 11,9 10,8 9.9 10,2 
Maximale Zunahme in Atm. 5,0 5,3 0,0 3,3 3,4 2·4 2,4 
Maximale Zunahme in vH 64 55 0 38 46 32 31 

Den Einflull des Welkens auf den Saugdruck und den osmotischen 
Wert bei Grenzplasmolyse untersuchten vor aHem URSPRlJNG u. Bum 
(1920) sehr eingehend, indem sie 10 Tage lang verschiedene Zellarten 

2 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

9 
10 
II 

Ob. Epidermis, Xahe S. nerv. 2. Ord .. 
Palissaden.. .... 
Ob. Epidermis Nerv ferne. 
Palissaden 33. Zelle. 

4· 
H 32." 

Ob. Epidermis 3. Zelle 
" ,,25·,,· ...... . 

Unto Epidermis an Schlie13zelle angrenz. 
Schlie13zelle . ........ . 
Schwammparenchym a.Palissad.angrenz. 

.. an Epidermis angrenzend. . . 

.. an Palissaden angrenzend 

.. an Epidermis angrenzend. 
,. an Parenchymscheide grenzend 
.. von d. Scheide 5 Zellen entfemt 
.. an P.-Scheide angrenzend. 
.. 4 Zellen von dieser entfemt . 

Parenchymscheide Seitennerv 4. Ord. 
2. 

I
i 1m frisch. 

Zustand 

I 5 109 
I 7,8: 
, 9,9 i 

8,3 21,5 
15,6 25,5 
9,7 

15,3 
7.5 
8,5 
7,5 21,5 
8,5 23,4 
8,4 25,5 
9,0 21,5 
8,6 23,4 
8.7 23,4 
7,3 30 ,0 
8,1 25,S 
8,1 25,S 
8,8 23,4 
7,5 25,5 
7,3 

I. Tag 
5 109 

8,7' 25,5 
9,0 I 21,5 

Tabelle 

1m 

2. Tag 
5 109 

9,0 
I1,1 

9,2 23,4 
15,6 35,0 
II,I 

15,3 
9,3 
9,3 
7,5 25,5 
7,8 27,4 

8,6 23,4 
9,0 23.4 
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eines Blattes der Messung unterwarfen. In Tabelle 16 sind die Werte 
abgeschnittener, welkender Blatter von Hedera helix wiedergegeben. Die 
Tabelle 16 zeigt, daB mit fortschreitendern Wasserverlust die Saugdrucke 
(5) in allen Geweben ansteigen, mit Ausnahrne der nervfemen Palissaden 
(Blatt 2, 33. Zelle). Die prozentuale Zunahrne der Saugdrucke ist nun 
in den verschiedenen Geweben ungleich, wie die zusamrnenfassende Ta
belle 15 erkennen laBt. 

Dies beruht darauf, daB der osrnotische Wert bei Grenzplasrnolyse 
wahrend des Welkens nicht konstant bleibt, sondem eben falls eine 
Erh6hung erfahrt. An Stelle der osmotischen Werte (Og) bei Grenz
plasrnolyse, sind deren Atrnospharenaquivalente in die Tabelle 16 auf
genom men worden, da es irn vorliegenden FaIle instruktiver ist, die 
Druckdifferenzen vor Augen zu haben. Die Erh6hung der Saugdrucke 
bei starkem Wasserverlust ist gemaB der osmotischen Zustandsgleichung 
eine Notwendigkeit; daB aber die osrnotischen Werte bei Grenzplasrnolyse 
eine Erhohung erfahren, rnuf3 als physiologischer Welkungseffekt ange
sehen werden. Da eine Erhohung der osrnotischen Werte rnehr oder 
weniger stark in allen Geweben nachweisbar ist, so kann es sich nicht 
urn endosrnotischen bzw. exosrnotischen Austausch von Zelle zu Zelle 
handeln, vielrnehr miissen Starke und Fette, die irn Efeublatt vorhanden 
sind, wahrend des Welkens "verzuckert" werden, was eine Erhohung 
der osrnotischen Werte bedingt. Die Zunahrne der Saugdrucke beruht 
dernnach nicht nur darauf, daB die Zellen Wasserverlust erleiden, son
dem auch daB der osmotische Wert bei gleichbleibender rnaxirnaler Wand-

16. 

welkenden Zustand 

3. Tag 4. Tag 5. Tag 6. Tag I 7. Tag 8. Tag 9. Tag 10. Tag 
5 109 5 i Og s. 109 5 i Og 5 i Og 5 109 5 Og SlOg 

9,91 10,51 I 12,81 12,8 
I 

1I,41 + I 

1I,7 i 12,1 12,8 i 12,8 + I 

ro,5 25,5 11,4 27,4 12,4 ~ 50(» + 
15,6 35,0 15,6 i 40,2 + 
11,4 12,4 13,0 I 15,0 + 

! 15.3 15,3 : 15,3· 15,3 + 
9,9 

I 
10,2 10,5 I 1,7' II,7 

10,2 ro,5 i 10,8
1 

11,7 11,7 
8,1 :27.4 I 9,1 30,0 9,9 37,0 + , 

8,1 : 30,0 9,4: 35,0 10,2 37,0 + , 
8,7 30,0 I 9,3.32,4 II,4 37,0 + 
9,0 27,4 ro,2 ! 32,4 10,9 35,0 + 
8,7 25,5 9,9' 32,4 11,4 37,0 + 
9,3 25,5 9,6 32,4 II,7 37,0 + 

i 7,8 30,0 9,6 I 30,0 10,8 35,0 + 
8,4 30,0 10,2 32,4 11,9 35,0 + 
9,1 32,4 ! 10,5 , 32,4 10,8 32,4 + 
9,41 32,4 ro,o! 32,4 I 1,7 32,4 + 

1 
8,4 27,4 8,61 32,4 ! 10,5 37,0 + I 

9,3 9,3 10,8 + I 
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dehnung ansteigt. Das Schema der osmotischen Zustandsgleichung 
empfiehlt sich auch hier zu rascher Orientierung. Die Tabelle 16 zeigt 
jedoch auJ3erdem noch, daB die Saugdrucke sich mit fortschreitendem 
Wasserverlust mehr und mehr ausgleichen, wahrend die Differenzen der 
osmotischen Werte gleich bleiben und in vielen Fallen noch groBer wer
den. Relativwerten nach zu schlieBen, sind am 7.-10. Tage, beim Ab
sterben der einzelnen Gewebeteile des Blattes die Saugdruckdifferenzen 
noch nicht vollig ausgeglichen. 

AusfUhrlich kann hier der Wasseraustausch zwischen den einzelnen 
Gewebearten nicht besprochen werden. Die Tabelle 16 ermoglicht leicht 
die Potentialveranderungen der Saugdrucke und die Richtung des Aus
tauschstromes festzulegen. Zu bemerken ist, daB der Saugdruck der 
nervfernen Palissaden wahrend der ganzen 10 Tage unverandert bleibt. 
Zugleich steigt, wie wir sahen, ihr osmotischer Wert bei Grenzplasmolyse, 
so daJ3 trotz der durch den fortschreitenden Wasserverlust bedingten 
Volumverminderung des Blattes diese Palissaden gemaB der osmotischen 
Zustandsgleichung eine absolute VolumvergroBerung erfahren mlissen. 
(Eine ErhOhung des Turgordruckes ist dam it ebenfalls gegeben.) Wir 
enthalten uns am best en einer Deutung dieser bevorzugten ZeIlgewebe. 

Demnach erleiden innerhalb eines Blattes die verschiedenen Gewebe
teile nicht ein und dieselbe Veranderung. Die Zahl der moglichen FaIle 
verschiedener Reaktionen bei Variation der Faktoren der osmotischen 
Zustandsgleichung sind tiberaus groB und bedtirfen einer gesonderten 
Darstellung. 1m Rahmen der vurliegenden Besprechung gentigt die Fest
steIlung, daB durch das WeI ken die an der osmotischen Zustandsgleichung 
beteiligten Faktoren verandert werden konnen. Wenigstens ist dieses 
fUr den osmotischen Wert sichergestellt. 

In trockener Luft, also bei starker Transpiration verlieren abgeschnit
tene Blatter nach MOLISCH (1921) vie! rascher ihre Starke als in feuchter 
Atmosphare. MOLISCH konnte dieses Verhalten bei mehreren Pflanzen 
feststeIlen (Boehmeria utilis, Urtica urens, Ipomoea sp. Galinsoga parvi
flora, Tolmiaca Menziesii, Impatiens parviflora). Die folgende Tabelle 17 

Tabelle 17 (nach MOLlscR 1921). 

Versuchspflanze: Tropaeolum mafus 
X ach frisch welk 

Stunden Stlirkegehalt im Blatte 

2 

5 

8 
17 
23 
40 
60 

vicl 

maf3ig 

wenig 
Xull 

vicl 
Starke verschwunden, 
nur noch im Blatt
geader vorhanden 

desgleichen 
Xull 
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gibt einige Anhaltspunkte fiber die Geschwindigkeit des Starkeabbaues 
bei frischen und welkenden Blattern. 

Die Produkte des Starkeabbaues sind nicht nur Glukose, sondern auch 
Dextrine und andere Substanzen, da eine Analyse folgendes Bild ergab: 

frisch 
direkt reduzierende Substanzen . . .. 6,85 
nach Inversion • . . . . . . . . . . . 14.0 

Die frisch en Blatter sind demnach zuckerreicher, so daB es nicht 
angangig ist, schlechtweg zu behaupten, daB welke Blatter mehr Zucker 
enthielten als frische Blatter. WohllaBt sich feststellen, daB die welken
den Blatter ihre Starke rascher abbauen. SCHMETZ (1925) konnte die 
Ergebnisse im groBen und ganzen bestatigen. 

Da bei Blattern mit starker kutikularer Transpiration durch bewegte 
Luft cine Transpirationssteigerung eintreten kann (vgl. 1. Teil, S.97), 
ist rin sichtbares Welken bei solchen Systemen im allgemeinen leicht zu 
erkennen. Durch die gesteigerte Transpiration im \Vinde kann nun der 
osmotische Wert erhoht werden, was aus der Tabelle 18 von URSPRUNG 
u. BLUM (1916) und der Tabelle 19 von :MAYER (1915) hervorgeht. Die 
Tabelle 19 zeigt im Durchschnitt geringere osmotische Werte bei den 
Kontrollpflanzen als bei den Versuchspflanzen. Die Beeinflussung durch 
den Wind ist jedenfalls indirekt. Leider fehlen in den Tabellen 18 und 19 
Transpirationsdaten, die fUr die Beurteilung des Welkungsproblems von 
groBem \Vert waren. 

DaB durch bewegte Luft die Spalten sich schlieBen konnen ist nicht 
ausgeschlossen, da bei starker \Vasserabgabe der SchlieBzellen eine Detur
geszenz eintritt. Die Transpiration der SchlieBzellen ist zu der kutiku
laren Transpiration zu rechnen. Das Ergebnis, daB vom physikalischen 
Standpunkt aus die Porentranspiration nicht gesteigert wird, muB da
durch nicht eingeschrankt werden (siehe I. Teil, S. 49). 

Tabelle 18 (osm. )Iittelwerte nach URSPRUNG u. BLUM 1916) . 
• Funaria sp. Temperatur 0 _1°, bedeckter Himmel. 

Wind: ! 8 Uhr roUhr 14 Uhr 16Uhr 18 Uhr 
fehIt schwach ' schwach stark fehIt 

Spreite {Spit.ze: 0,35 0,37 043 0,46 0,42 

BaSIS: 0,51 0,5 2 0.55 0.55 0,53 
Xerv I Spitze: 0.40 0.41 0.43 0.45 0,44 

I Basis: 0.57 0·54 0,5 2 . 0,53 0,5 1 
(Gegen die Spitze erfoIgt grul3erer Anstieg) 

Die wichtigsten Untersuchungen bleiben im Rahmen unserer Dar
stellung die eigentlichen Transpirationsversuche mit welkenden Pflan
zen. Die Arbeit von TUMANOW (I, 1927) enthalt auBer einer Reihe von 
Daten aus schwer zuganglicher russischer Literatur, einige brauchbare 
Versuche, die fUr die Frage des Welkens von Bedeutung sind. 
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Der Einflu/3 des Wel
kens auf die Transpiration 
ist nun recht verschieden. 
Es kommt ganz darauf an, 
III welchem Zustand des 
Welkens die Transpiration 
bestimmt wird, ob im wei. 
ken Zustand selbst oder 
erst nach Wiederherstel· 
lung der Turgeszenz. Die 
Tabelle 20 enthalt die 
flachengleichen relativen 
Transpirationswerte von 
H elianthus annuus nach 
verschieden langem Wel
ken, im Zustand der Tur
geszenzwiederhers tellung. 

Die Transpiration ist 
demnach nach vorangegan· 
genem Welken herabge
setzt. Nun ergaben jedoch 
mehrere Untersuchungen 
von FREY (I923), TUMA· 
NOW (I, I927) u. a., da/3 
verschiedene Pflanzen, die 
unter Wassermangel sich 
entwickelten, eine starkere 
Transpiration hatten als 
die Kontrollpflanzen, vor 
allem wenn das Wei ken 
jener voriibergehend war. 
Die Tabelle 2I ~ibt einige 
Werte wieder. 1m Gegen. 
satz zu diesen Werten 
stehen teilweise die der 
Tabelle2o, wobei die Pflan. 
zen jedoch dauernd welk 
waren. Es ist nun au/3er
ordentlich schwierig zu 
entscheiden, in welchem 
Ma/3e die Transpiration 
durch eine Veranderung 
des Wurzelsystems beim 
Welken beeinflu/3t wird, 
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Ta belle 20 (nach TUMANOW I, 1927). 
relat. Transpira

tionswerte 
Bei 60 vH Bodenfeuchtigkeit Kontrollpflanze . . 100 

Versuchspflanze 1 Tag nach dem 
\Velken 50 

2 Tage nach dem 
Welken .. 64 

3 Tage nach dem 
Welken .. 69 

so da13 entgegengesetzte Ergebnisse sowohl durch spezifische Eigen
schaften der Pflanze als durch den Grad der "Trockenheii" des Bodens 
einerseits und einer iiberma13iger Transpiration andererseits resultieren. 

Tabelle 21 (nach FREY 1923, siehe TU1\[..\sOW I, 1927). 
Intensitat des Transpirationsprozesses bei verschiedener 

Bodenfeuchtigkeit gezogener Pflanzen, die wahrend des Ver
suches gleicher Bodenfeuchtigkeit ausgesetzt waren. 

Ver- I Transpirationsintensitat in vH 
suchs- i Bodenfeuchtigkeit I Bodenfeuchtigkeit 
jahr : optimal I minimal optimal I minimal 

Zea Mays. r: 1916 

:) 
121,9 

) 
141,8 

\ 1919 161,6 254,5 
Phaseolus vulg. r 161 7 216,3 ·188,9 

\ : 1919 193,6 268,7 
M irabilis Jalapa . 1917 170,3 270,8 

H dianthus annuus . r. 1916 100 122,8 100 178,3 
\ I 19I7 

IJ 

82,92 

J 

91,45 
Datura Stramonium r 1916 83,5 2 64,48 

I 1917 93,80 257,10 
A triplex hortensis 1916 93,85 79,79 
Zygophyllum Fabago 1917 9 1,87 83,01 

Gegen die apodiktischen Schlu13folgerungen dieser Tabellen hat SEYBOLD 
(I, 1929) Einspruch erhoben; cs sei hiermit darauf verwiesen. 

Tabelle 22 (nach FREY 1923, siehe TUMANOW T, 1927). 

Datura Stramonium 
Helianthus annults . 
Zea Mays. 

Phaseolus vulgaris . r 
. I 

Mirabilis Jalapa. 
Zygophyllum Fabago 

Ver
suchs
jahr 

1917 
1917 
1917 
1917 
1919 
1917 
1917 II 

Transpirationsintensitat 
in vH 

Bodenfeuchtigkeit 
optimal minimal 

62 
67 
78 

100 135 
56 

II8 
45 

Unterschiede bestehen nun nicht nur zwischen Pflanzen art und Pflan
zenart, sondern auch zwischen verschiedenen Sorten einer Art (siehe 



A.SEYBOLD: 

Tabelle 23) und selbst zwischen den Blattern ein und derselben Pflanze, 
wobei sicherlich die Differenzen der anatomisch-histologischen Struktur 
(siehe Teil I, S. 144) eine H.olle spielen. Die Frage der DUrreresistenz 
der Getreidesorten ist fUr die Landwirtschaft von allergroBter Bedeu
tung. Die Analyse der DUrreresistenz, bzw. des Welkens vom transpira
tionstheoretischen Standpunkt aus, ist sehr schwer zu betreiben und die 
ersten Anfange bedUrfen grUndIicher WeiterfUhrung. 

Tabelle 23 (nach TUlIIA:-rOW I, 1927). 

Triticum l'utgare 

Sorte: 

jerrzmginellln rossieum 

" " pseudo host ian lmz 
lllteseens 
anglieum . 
jerrugineunt rossielWI . 

Xr. cler 
. reinen Linie 

Tulun 81/4 
,. 120 32 : .. 9 16/4 
Prl'lllde 
:\Jarquis 
Pus a 4 

Tlllun 324 

Pflanzen. die in Feld
versuchen die Diirre 
iiberstanden. in vH 

(nach PISARE\\') 

1919 1920 

72.6 67.0 
77.4 75.0 
50,0 67.0 

8.1 43.0 
3.1 43,0 
5.5 20,0 
2.9 

"I Pflanze, die 
andauern-

I des \Y elk en 
:1 iiberdauert. 

in vH 

90 
94 
50 
49 
i7 
23 
42 

DaB durch das We1ken die .. inneren Widerstande" des Wasserdampf
austausches erhoht werden mUssen, haben wir oben gesehen, da selbst 
bei einer Spaltenerweiterung die Transpiration sinken kann (siehe 
Abb.27). ALEXAXDROW (1922, 1924) fand bei Vertrocknungsversuchen, 
daB die oberen Blatter von Heliantlzus annzeus, Amarantlzus und Atriplex 
langsamer Wasser abgeben als die unteren Blatter. TGMANOW (I, 1927) 
versuchte mittels der Dilatometermethode (siehe FOOTE und SAXTO~ 
1916, 1917, ROSA 1921) Einblick in die \ViderstandsgroBen der Meso
phyllzellenwande gegen die Interzellularen zu gewinnen. Da die Methode 
darauf beruht, daB unter dem Gefrierpunkt des Wassers sich in den 
Interzellularen urn so .. leichter" Eis bildet, je weniger die Zellwande 
(inklusiv Plasma) dem Wasseraustritt \Viderstand entgegensetzen, 
konnen wir die gewonnenen Daten nicht als :\faB einer .. wasserzurUck
haltenden Kraft" gelten lassen. Der EinfluB der Temperatur auf kolloide 
Systeme ist unyerkennbar (siehe auch S. 597), so daB diese Werte nicht 
auf die normalen Verhaltnisse Ubertragbar sind. Bei den gefrierenden 
Geweben konnen doch zunachst schwer feststellbare Veranderungen in 
den Plasmakolloiden (siehe ~EWTOX 1925) vorkommen, ganz abgesehen 
davon, daB bei dem Gefrieren, Spannungen in den Geweben auftreten 
k6nnen, die zu ZerreiBungen fUhren werden. Die dilatometrischen Unter
suchungen liefern nur fUr die Frage der Frostwirkung eindeutige Resul
tate. AuBerdem scheint mir der Ausdruck .. wasserzurUckhaltende 
Kraft" so wenig geeignet, wie .. Verdunstungskraft der Atmosphare", 
da physikalisch eindeutige Begriffe nicht doppelsinnig zu gebrauchen 
sind. Ohne diese Frage theoretisch weiter zu erortern, seien in der 
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Tabellc 24 die von TUMANOW crmittelten Dilatometerwerte angegeben. 
Nach dies en Befunden hatten die Sonnen- bzw. oberen Blatter einen 
etwa 40-50 vH gro13eren Widerstand der Zellwand bzw. des Plasmas. 

Unter Hinweis auf Abb. 39 ist noch zu bemerken, daB in amerikani
schen Arbeiten das Wort Wasserzuruckhaltungsvermogen (water-holding 
capacity) ebenfalls Verwendung findet (E. SHREVE 1916). Die Ergeb
nisse grunden sich auf Gewebe von Kakteen (siehe S.696). 

Tabelle 24 (nach TU:lIA:<10W 1927). 

Dilatometerwerte (Bestimmung bei - 5°) 

Salvia llutans . 

Salvia austriaca 

Fagopyrum .. 

Phaseolus vulgaris I 
I. 

Sonnen blatter 
Sehatten blatter 
Sonnenblatter 
Seha tten bla tter 
obere Blatter 
untere Blatter 
obere Blatter 
untere Blatter 

:\Iengen des nicht ge
frierenden Wassers in vH 
vom Gesamtwassergehalt 

des Blattes: 

57 100 

3 1 54 
79 100 

45 57 
75 100 

32 43 
47 leo 
40 85 

Erwahnt werden soll noch, daB eine Temperatursteigerung in man
chen Fallen die Turgeszenzwiederherstellung welker Sprosse begunstigt, 
wie sich aus Arbeiten von DE VRIES (1873), WEBER (1885) und HOLLE 
(1915) entnehmen la13t. (Bei den Versuchen wurde die Temperatur des 
vom Sprol3 ausgesaugten Wassers erhoht.) Tragen diese Versuche auch 
alle mir qualitativen Charakter, so steht das Versuchsergebnis jedoch 
mit den Gesetzen des Temperatureinflusses auf die Quellung und Permea
bilitat der Kolloide in Einklang (siehe S.595). 

Die PermeabiliUit wird sich durch Wasserverlust sieherlich verandern. 
Ob mit Entquellung des Protoplasmas eine Erhohung des Diffusions
widerstandes eintritt, wie wir es fUr die Membran annehmen mussen, 
mul3 dahin gestellt bleiben. Quellungsdruck des Protoplasmas und osmo
tischer Druck des Zellsaftes sind jedenfalls gleich (siehe S.572). 

Was die Veranderung der Dehnbarkeit der Membran und der Visko
sitat des Protoplasmas beim Welken anlangt, kann noch nicht entschie
den werden. Der Elastizitatsmodul der Membran wird jedenfalls durch 
Wasserverlust vergrol3ert. 

8. Die Abhangigkeit der Transpirationssysteme 
von chemischen Agenzien. 

Fur die Okologie sind die Wirkungen chemischer Agenzien auf die 
Transpiration von Wichtigkeit, vor aHem wenn sich diese in dem von 
den Wurzeln aufgenommenen Wasser befinden, da zweifellos die chemi
sche Beschaffenheit des Standortes auf die Wasserbilanz Einflul3 hat. 
Bei der Schwierigkeit der Analyse, wobei die Absorption der Wurzeln 
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und die Wasserleitung zu den Transpirationssystemen zu analysieren 
ist, kann das Problem ftir die Physiologie gegenwartig nicht so nahe
liegend sein, wie die Grundprobleme, wie Permeabilitat, Quellung, Os
mose, Viskositat usw. Die altere Literatur, die recht widersprechende 
Angaben enthalt, was aUein schon auf die mangelhaften Definitionen 
der herrschenden AuJ3enbedingungen zurtickzuftihren ist, hat BURGER
STEIN (1,1904, 1920) ausftihrlich referiert, so daJ3 hier nur einige neuere 
Arbeiten zu besprechen sind. Die Frage der CO2 -Einwirkung auf die 
Transpiration ist ftir die CO2 - Assimilation von groJ3er Bedeutung 
(siehe S. 647). 

Die Beeinflussung der physikalischen Komponente durch chemische 
Agenzien (Gase, atherische Ole) behandelten wir bereits im I. Teil (S. 95). 
Wir wenden uns hier der physiologischen Komponente zu. 

Da das Problem vom transpirationstheoretischen Standpunkt aus 
beurteilt in die Fragen zerfallt: In welch em MaJ3e wird die Stomata
variation und in welch em ::\'IaJ3e wird die Kutikular- bzw. die Membran
permeabilitat beeinfluJ3t, muJ3 einerseits untersucht werden, ob chemi
sche Agenzien den osmotischen Wert der SchlieJ3zellen zu andern ver
mogen und ob andererseits die Permeabilitat ftir Wasser durch solche 
verandert wird. Dieses letzte ist wie eben angedeutet fUr die Kutikular
und Mesophylltranspiration und den Widerstand des Wasseraustausches 
bei den SchlieJ3zellen gleich wichtig. 

Was die Beeinflussung der Kutikular- und Mesophylltranspiration 
durch chemische Agenzien anlangt - die narkotische Beeinflussung sei 
zunachst auJ3er acht gelassen - so liegen bis jetzt keine direkten Angaben 
vor, wie tiberhaupt die Untersuchungen tiber die Veranderlichkeit der 
Wasserpermeabilitat sparlich sind. Eine angektindigte Untersuchung 
von HUBER, tiber die vorlaufig berichtet wird (1928), scheint die Kenntnis 
tiber die physiologische Komponente der Transpiration zu erweitern. 
HUBER gibt fUr das Protoplasma "eine erstaunlich geringe Wasserdurch
lassigkeit" an. Gegentiber der Durchlassigkeit von Harnstoff, KNOs 
und Zucker ist die des Wassers "immerhin hoch". AuJ3erdem gibt 
HUBER an, daJ3 bei Salvinia CaCI2 eine Permeabilitatserhohung bedingt. 
Die einzelnen Protoplasten scheinen. sich verschieden zu verhalten. Die 
Ergebnisse weiterer Versuche mtissen abgewartet werden. 

1st eine Veranderung der Wasserpermeabilitat durch chemische Agen
zien in Versuchen sehr wahrscheinlich, so fragt es sich noch, ob in dem 
Transpirationssystem selbst solche chemischen Einfliisse vorhanden 
sind. Ausgeschlossen ist es wohl nicht, da eine groJ3e Zahl von Stoffen 
(Sauren, atherische Ole usw.) als Abbau- oder Restprodukte beim Stoff
wechsel entstehen. 

DaJ3 das Protoplasma als kolloides System durch Salze beispiels
halber in der Quellung beeinfluJ3t wird, geht aus einer Reihe von Arbeiten 
hervor (vgl. HOBER). Nach der lyotropen Anionen- und Kationenreihe, 
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konnen wir durch chemische Agenzien verstarkte oder verminderte Quel
lung und Viskositatsanderungen hervorrufen, so daB je nach dem Ob
jekt und der.Art und Menge des chemischen Agens recht verschiedene 
Wirkungen erzielt werden konnen. 

WALTER (1923), der sich mit der Frage der Quellbarkeit des Proto
plasmas erfolgreich auseinander gesetzt, und vor allem die Proto
plasma-und Membranquel
lung in die osmotische Zu
standsgleichung "aufge
nommen" hat (siehe S. 572), 
gibt eine Anzahl von Ver
such en mit Agar-Agar wie
der, welche den Einflu/3 
von Anionen und Kationen 
auf die Quellung aufzeigen. 
Das Problem kann hier nur 
gestreift werden. Die Ab
bild.29 laBt erkennen, da/3 
bei geringer Konzentration 
der SalzlOsungen die Anio
nen eine Entquellung ge
genuber reinem Wasser be
dingen (Sedimentshohe von 
Agar-Agar in reinem Was
ser = I), wahrend bei hahe
ren Konzentrationen NO; 
und eNS' eine relativ star
kere Quellung gegenuber 
Wasser ergeben. Es liiJ3t 
sich somit folgende lyo
trope Anionenreihe auf
stellen: 
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Abb. 29. Vic Beeinflus5ung der Quellung von Agar-Agar dUTch 
Salzc verschiedencr Konzentrationen. Auf der Ordinate sind 
die relativen Sedimentshuhen (Sedimentshohe der Quellung yon 

Agar-Agar in re-inem Wasser I gesetzt) abg~tragen. 
Xach WALTER ('923), 

(schwacher) S04 < Cl < N03 < CNS (starker quellend). 

Entsprechende Versuche ergaben fUr die Kationen folgende Anord
nung: 

At < Mg < K < Ca < NH4 < Na 
(samtliche Ionen gegeniiber Wasser entquellend wirksam). 

Bei geringen Konzentrationen sind die Platze der Kationen ofters 
vertauscht. 

Wir durfen bei der Unstetigkeit der Kurven (siehe Abb. 29) somit 
keine allgemein gultigen Ergebnisse bei Versuchen der chemischen Be
einflussung der Transpiration erwarten (siehe S. 643), vielmehr werden 
Konzentration und chemische Zusammensetzung der Agenzien eben so 
ins Gewicht fallen, wie der kolloidale Zustand des Systems (siehe S. 579). 
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Die untersuchungen tiber die Salzwirkungen auf Quellung und Vis
kositat sind nattirlich nicht nur fUr die Kutikular- und )Iesophylltran
spiration von Bedeutung, sondern auch fUr die SchlieJ3zellen, bei welchen 
auBerdem noch die Salzwirkung auf den osmotischen Wert durch 
Exosmose oder Endosmose, Anatonose oder Katatonose, von der groJ3ten 
Bedeutung ist. DaB durch eine Veranderung des osmotischen Wertes 
infolge eines Saugdruckpotentials cine Volumwriinderung der SchlieJ3-
zellen eintreten kann, haben wir bereits im Vorhergehcnden (siehe 
S. 589) auseinandergesetzt. 

Der Veranderlichkcit des osmotischen Wertes durch chemische Agen
zien, besonders der Salzwirkungen, wurde vie 1 Aufmerksamkeit ge
schenkt. Diesen Ergebnissen wenden wir uns jetzt zu. Nach unter
suchungen von STEIXBERGER (I922), ILJIX (I922), SAYRE (I923), AREXDS 
(I925) und NICOLle (I925) lost sich die Starke geschlossencr Spalten, 
wenn die SchlieBzellcn in Salz16sungen bzw. Sauren gelegt werden. Je 
nach dem Grade der Permeabilitat eines Salzes (Saure) wirken die An
ionen oder Kationen als "Kofermente", indem sie die in den Schlie/3-
zellen befindlichen Enzyme zur Hydrolisierung der Starke in osmotisch 
wirksame Substanzen "anregen". Durch Erhohung des osmotischen 
Wertes ist eine VergroJ3erung dcs Saugdruckgefalles gegeben, so daB 
durch Wasseraufnahme der Schlie13zellen eine Offnungsreaktion einsetzt. 
Da diese Befunde hauptsachlich fUr Blattschnitte gelten, ist eine Cber
tragung auf unverletzte Blatter nicht ohne weiteres zulassig, zumal durch 
ST.ALFELT (I929) gezeigt wurde, daB bei Schnitten ein auf den SchlieB
zellen im turgeszenten Zustand ruhender Au13endruek aufgehoben werden 
kann, wodureh eine Spaltenoffnung entsteht. Die Wirksamkeit chemi
scher Agenzien auf die Schlie13zellen hat vor allem fUr die phy
siologische Komponente der Transpiration groBte Bedeutung, da die 
SchlieBzellen und das Mesophyllgewebe antagonistische Reaktionen auf 
chemische Einwirkungen zeigen, wie sieh aus Angaben von ILJIX (1922), 
WEBER (I923), SCHMETZ (I925) und STRUGGER u. WEBER (I925) entneh
men la13t. 

Beim Vergleich der Tabelle 25 und 26 zeigt sieh in vielen Fallen eine 
antagonistische Reaktion des Starkeabbaues in den Sehlie13- und Meso
phyllzellen, wenngleieh nieht in allen Fallen von einer gegensatzlichen 

Tabelle 25 (nach STRUGGER u. VVEBER 1925). 

Schliel3zellen . . 
Mesophyllzellen . 

Versuchspflanze: Ranzmculus ficaria L. 

CaCl, KCl 

Starke
abball 

gchemmt 
gef6rdert 

Offnungs
bewcgung Starkcabbau Offnungs

bewegung 

gehemmt gefordert gefordert 
in ganz geringem . 
;\1aI3e gefOrdert i 



Die pflanzliche Transpiration. II. 

Ta belle 26 (nach SCHII1ETZ 1925) t. 

+ =F6rderung. + + = starke F6rderung, - =VerminderungdesStarkeabbaus. 

Alkalien . . { 

Erdalkalien. .1 
l' 

Leichtmetall 
Schwermetall . 
Anorg. Sauren i 
Organ. Sauren . { 

Nach SCHMETZ (1925) Nach lLJ1N I Nach WEBER 
Assimilationsstarke (1922) ! (1923) 

im Mesophyll Schliel3zellenstarke 

K+ 
Na+ 

Li + (-) Eindringen 
durch offene Spalten 

Mg+ 
Ba + (-) an den 

Wundranden 
Ca+ 
Sr+ 
Al+ 
Cu-
Cl+ 
NO. + 

COOHCOO+ 
CH.COO + (-) durch 
Eindringen in offene I 

Spalten I 

K+ 
Na+ 
Li++ 

Mg neutral 
Ba-

Ca-
Sr-

Cl+ 
NO. + 

COOHCOO+ 
CH.COO+ 

K+ 
Na+ 

Ca-

Cu-

Reaktion gesprochen werden kann. 1LJIN (I922) stellte bei Einwirkungen 
von Zuckerlosungen bei den Schlie13zellen zuerst Starkesynthese, her
nach Hydrolyse und spater Verschwinden der osmotisch wirksamen Sub
stanz fest. Bei den Mesophyllzellen war aber nur ein beschleunigter 
Starkeabbau festzustellen. Die Kohlehydratsynthese und -Analyse ver
halt sich aHem Anschein nach verschieden, ob aber die Plastiden der 
Schlie13zellen von denen des Mesophylls, "structurally, physiologically 
and genetically" (SAYRE I923), unterschieden sind, kann auf Grund der 
wenigen Untersuchungen schlechthin nicht behauptet werden. Die Frage 
der antagonistischen Wirkung chemischer Agenzien auf Schlie13- imd 
Mesophyllzellen ist fUr das Problem der Saugdruckgefalle und deren 
Regulation von der gro13ten Bedeutung. 

Bei dem verfugbaren Raum ist es unmoglich, die ganze Frage der 
-chemischen Einwirkung auf die Schlie13zellen aufzurollen, da wir uns 
viel zu sehr in die Probleme der Assimilations- und Atmungsphysiologie 
verlieren wurden. Einige Fragen werden wir spater (siehe S. 646) noch
mals streifen mussen. 

1st eine Beeinflussung der Schlie13zellen durch chemische Agenzien, 
vor allem durch Salze, hinsichtlich der Veranderung ihres osmotischen 
Wertes wahrscheinlich, so konnen auf keinen Fall die Transpirations
messungen unter chemischem Einflu13 auf Grund dieser Befunde allein 
geklart werden. Die Fragestellung der Versuche, die sich mit dem Ein-

I Da Ergebnisse mit verschiedenen Versuchspflanzen einander gegen
:fiber gestellt werden, ist der Vergleich nur bedingt zulassig. 

Ergebnisse dcr Biologic YI. 41 
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fluB chemischer Agenzien auf die Transpiration befaBten, war auch nie 
die, in welchem MaBe die Permeabilitat, die Quellung usw., des Tran
spirationssystems geandert wurde, und ob die Transpirationsschwan
kungen allein auf die Variation der Stomata zuruckzufUhren ist. Wenn 
auch gelegentlich das Problem gestreift wurde, so begnugten sich die 
meisten Arbeiten mit der Feststellung, daB chemische Agenzien die Tran
spiration erhohen, erniedrigen oder unbeeinfluBt lassen. GemaB den 
Fragestellungen, die teils durch praktische Probleme bedingt waren, 
gruppierten sich die Arbeiten auch mehr nach praktischen Gesichts
punkten, wie BURGERSTEIN (I, 1904, 1920, 1925) sie gegeben hat. Die 
Zusammenstellung ist vollkommen ausreichend, so daB wir darauf 
verweisen konnen. 

Von praktischen Fragen ausgehend, wurde so die Wirkung der Kup
ferkalkbruhe (Bordeauxbruhe, Kupfersulfat) auf die Transpiration ge
pruft, da eine Reihe von Kulturpflanzen, vor all em die Weinrebe, Kar
toffel und Tomate gegen Infektion von Pilzen mit dies em chemischen 
Agens behandelt werden. Es ist nun auBerordentlich schwierig, ein 
quantitatives MaB fUr die Bespritzung zu geben, so daB die vielen 
Widerspruche nicht wundernehmen mussen. Teils ergaben die Unter
suchungen Transpirationshemmung, teils -Forde rung (siehe BURGER
STEIN). Da es sehr wohl moglich ist, daB eine starke Bespritzung die 
Stomata verstopft, eine schwachere aber durch Endosmose von Ionen 
den Saugdruck erhoht und die Spalten offnet, so konnen natiirlich keine 
einheitlichen Ergebnisse erzielt werden. Die Permeabilitat kann durch 
die Salzwirkung erhoht werden, so daB sowohl die Antiklinaltranspiration 
der Kutikula und die Transpiration des Mesophylls gesteigert werden. 
Exakte, systematisch durchgefUhrte Untersuchungen stehen noch aus. 

Mit dem Problem der Salzwirkung befaBten sich SACHS (1859). 
BURGERSTEIN (1876), REED (1910), HANSTEEN-CRANNER (1910, 1914). 
MUENSCHER (1922) u. a.; in letzter Zeit vor allem KISSER (1927). Das 
Problem hat fUr die Frage der Nahrsalzkulturen, fUr die Okologie, vor 
allem die Halophyten und fur die landwirtschaftlichen Untersuchungen 
gleich groBes Interesse. Die Darstellung der Salzeinwirkung auf die 
Transpiration kann bei der Komplikation der Reaktionen nicht ausfUhr
lich dargetan werden, zumal nur einzelne zuverlassige Daten vorliegen. 
Hier k6nnen auch nur einige von ihnen mitgeteilt werden. In derTabelle 27 
seien einige Transpirationsangaben von KISSER (1927) wiedergegeben, 
denen in Tabelle 28 einige Ergebnisse morphogenetischer Salzwirkung 
verschiedener Konzentrationen auf Spaltenlange und Spaltenzahl an die 
Seite gestellt seien. GemaB den Tabellen 27 und 28 lassen sich die 
Ionenwirkungen in foIgenden fallen den Reihen darstellen: 

Transpiration: Ca > Mg > K > Na 
SpaltengroBe: C~ > K > Nl > Ca 
Spaltenzahl: Mg > Na > K > Ca. 
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Bei Blattern verschiedenen Alters vertauschen verschiedene lonen 
ihre Stellung, so daB der vorliegende spezielle Fall sich nicht ohne weiteres 
verallgemeinern laBt. REED (1910) und HANSTEEN-CRANNER (1910, 
1914) fanden jedoch auch eine TranspirationserhOhung bei Ca-Ionen
einwirkung, wahrend K- und Na-Ionen die Transpiration herabsetzten. 
Da gemaB den Befunden von ILJIN (1922) und WEBER u. STRUGGER 

Tabelle 27 (nach KISSER 1927). 
Tt'iticum sativum. Wasserabgabe auf I g SproBmasse bezogen . . 

Konzentration der Ca(N03). Mg(N03). KN03 NaN03 Losung 

m/50 97 117,5 78,0 67,0 
m/loo 111,0 103,5 83,5 73.5 
m/200 109,4 8804 82,5 79,7 
m/4OO 117,1 87,9 87.2 83,7 
m/8oo 108,8 91,9 85,0 78,4 
m/I6oo 104,3 92 ,2 87,4 88,8 
m/32oo 105,5 97,8 93,2 91,2 

dest. Wasser 100,0 100,0 100,0 100,0 

(1925) (siehe Tabelle 25) die Spaltoffnungsbewegung durch Ca-Ionen ge
hemmt wird. durch K- und Na-Ionen aber gefOrdert, mUssen die "inneren 
Transpirationswiderstande" im Mesophyll herabgesetzt werden (vgl. 
Abb. 9. Ergebn. d. BioI., Bd. 3, S. 315). LEE U. PRIETLEY (1924) finden 
bei Ribes-Arten Ubrigens, daB durch K-Ionen eine starkere Kutikula-

Tabelle 28 (nach KISSER 1927). 
Tt'iticum sativ~'m. I. Blatt. Blattunterseite. Spaltoffnungszahl und 

SpaltenHi.nge. 

Ca(N03). Mg(N03). KN03 NaN03 

Konzen- +l ....z I~~ 
!..,.J 

c;ja 18 !C;t't 
tration Lange d. 0..8 Lange d. Lange d. Jr § Lange d'l Jr § der Spalten Cl!8 Spalten Cl!8 Spalten -ci Spalten -ci 
Losung in f' ~o in f' ~8 in f' ;2 8 inf'I;28 1-; a -;0.. I ~ 0.. olP. 

.N N N 

m/50 68,5 18 63,8 35 
m/loo 68,8 20 - - 57,0 30 
m/200 73.5 20 68,3 31 66,3 40 
m/4OO 76,3 20 61,0 53 70,0 32 55,5 28 
m/8oo 75,0 ! 20 61,5 47 76,0 25 67,5 38 

m/l600 83,1 18 62,0 56 71,3 26 60,0 26 
m/32oo 75,3 17 63,8 44 69,8 28 63,0 39 
m/6400 77,8 

I 

21 69,0 37 69,3 25 61,3 34 
m/12800 77.5 27 71,3 31 70,0 30 65,0 38 

dest.Wass. 73.5 37 73.5 37 73.5 37 73.5 37 

bildung eintritt als durch Ca-Ionen. KISSER (I, 1927) kam jedoch zum ent
gegengesetzten Resultat, so daB die Frage einer weiteren analytischen 
Untersuchung zu unterwerfen ist. 

41* 
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Einwirkung von Siiuren. 
Die Untersuchungen von T.\TCHER (1921), welche den PH-Grad des 

Bodens berficksichtigten, kamen zu dem Ergebnis, daB durch Einwirkung 
von Sauren die Transpiration gesteigert wird. Dieses Resultat wurde 
von SAMPSON u. ALLEN (I, 1909), REED (1910), DACHNOWSKI u. GORM
LEY (1914), DACHNOWSKI (1914) und RYBIN (1923) bestatigt. Ffir 
manche okologischen Probleme, vor aHem fur das Halophytenproblem, 
sinddiese F eststellungen von Wichtigkeit. N IKoLle steHte sich als erster die 
Frage, ob die Saurewirkung die "stomatare oder die epidermale (= kp.ti
kulare) Transpiration" betrifft und seine Analyse lieB den SchluB zu, daB 
"die transpirationssteigernde Wirkung der Sauren wenigstens der Haupt
sache nach auf die Forderung des Offnungsvorganges der Stomata zu
rfickzuflihren ist". Die Saurcn haben spezifische Wirkung; auBerdem 
reagieren die Pflanzenarten verschieden. Die Saurewirkung laBt sich 
sowohl im Lichte wie im Dunkeln feststellen. Einbasische Sauren fiben 
eine starkere Wirkung aus als Sauren h6hercr Basizitat, was aus der 
folgenden Tabelle 29 hervorgeht. 

Tabelle 29 (nach NIKOLIC 1925). 

Versuchsp£lanze 
Transpirationswerte der Flacheneinheit 

Tradescantia hypoteuca 

I 
Tageszeit 

8-9 9-10 IO-II I II-12 I 12-1 I Aqua d"t. ... 
I 

0,05 

I 
0,05 I 0,05 0,06 0,03 

1/ n Glycocollsliure. 0,02 0,04 i 0,10 0,19 0,09 
'50 Apfelsliure... I 0,02 0,03 : 0,11 0,12 0,07 

Zltronensaure . I 0,02 0,03 0,10 0,00 0,06 

Hervorzuheben ist noch, daB nicht nur der PH von EinfluB ist, sondern 
daB auch das Saureanion und die chemische Konstitution der Saure in 
Betracht kommen. 

Die Einwirkung von Schwefeldioxyd, schwefliger Saure und Kohlen
saure auf die Transpiration wurde hauptsachlich wegen der Scha
digung der Pflanzen durch Abgase aus den Fabriken untersucht. BUR
GERSTEIN hat eben falls diese Literatur so ausflihrlich wiedergegeben, daB 
wir auf seine Zusammenfassung verweisen konnen. Da sich die quanti~ 
tativen Messungen recht schwer ausflihren lassen (es handelt sich letzten 
Endes stets urn die absorbierte Gasmenge!), so sind auch ganz verschie
dene Angaben gemacht worden. Diese und ahnliche Untersuchungen 
k6nnen meines Erachtens erst dann erfolgreich in Angriff genommen 
werden, wenn die Grundprobleme der physiologischen Komponente der 
Transpiration geklart sind. 

Die Untersuchungen fiber den EinfluB narkotisierender Stoffe auf die 
Transpiration scheinen mir aus diesem Grunde auch noch verfrliht. 
Zweifelsohne ist rein physiologisch genommen die Narkose auBerordent~ 
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lich dazu geeignet, das System in seiner Reaktionsart in vieler Hinsicht 
zu beleuchten. Ein kompliziertes Gewebesystem, wie es die BlaUer sind, 
mu13 jedoch als wenig geeignet erscheinen. Einen Proze13 wie Narkose 
und Transpiration dieser Gewebe zu analysieren, ist recht schwer, so 
da13 man den Einflu13 der Narkose kaum quantitativ wird festlegen 
konnen. Wenn wir versuchen, die Ergebnisse unter den Gesichts
punkten exakter Befunde einzuordnen, so wird uns dieses Vorhaben 
nicht ganz gelingen, obwohl manche Ergebnisse sich mit gesicherten 
Tatsachen in Einklang bringen lassen. 

Die meisten Untersuchungen tiber narkotisierende Stoffe und athe
rische Oleinwirkung suchten die okologische Frage des "Transpirations
schutzes" zu klaren, so da13 dies en Versuchen jede analytische Methode 
abgeht. Es wurde dabei stets au13er acht gelassen, da13 es sich bei wissen
schaftlichen Untersuchungen nur darum handelt, die Gro13enordnung 
von Faktoren festzulegen. Narkose gegen Diathermie auszuspielen ist so 
unwissenschaftlich wie "Schneckenfra13" gegen "Schmetterlingsbestau
bung" (siehe BURGERSTEIN 1925). 

Vom physikalischen Standpunkt aus beurteilt ist bei der Einwirkung 
atherischer Dampfe oder anderer Gase auf die Transpiration nur deren 
Partiardruck, der eine Erniedrigung der Verdunstungsgeschwindigkeit 
bedingt, zu beachten (siehe Teil I, S. 95f£'). Von der diathermen Wirkung 
der atherischen Ole (Herabsetzung der Warmeeinstrahlung, TYNDALL). 
die eine Verdunstungserniedrigung bedingen kann, sei hier abgesehen; 
dieses Problem steht nur indirekt mit un serer Darstellung in Zusammen
hang. AuBer der Einwirkung auf die physikalische Komponente haben 
atherische Ole und Narkotika auch einen Einflu13 auf die physiologische. 
Wir mtissen auch hier wieder fragen: LaJ3t sich eine Veranderung der 
Stomatabewegung bei Einwirkung der Narkotika feststellen, und wird 
die Kutikular- und Mesophylltranspiration beeinfluBt? 

Nach PURIEWITSCH (1898), DELEANO (19II) und SCHMETZ (1925) 
wird durch Narkotika (Ather und Chloroform) in niederen Konzentra
tionen der Starkeabbau beschleunigt, so daB dadurch eine Erh6hung des 
osmotischen Wertes eintritt. woraus eine Porenerweiterung resultieren 
kann (siehe S. 607). VAN SLOGTEREN (I, 1917) und STAHL (1920) fanden 
allerdings bei Einwirkung von Ather, Leuchtgas und Tabakrauch ein 
SchlieBen der Stomata, so da13 STRUGGER u. WEBER (1925), vor allem 
auch auf Grund der Arbeiten von GRAFE u. RICHTER (19II) und MAIGE 
(1923) einen Antagonismus zwischen SchlieB- und Mesophyllzellen (siehe 
oben) auch in dieser Hinsicht annehmen. Da durch den EinfluB von 
Narkotika Quellung und Permeabilitat bei relativ geringen Dosen herab
gesetzt wird, bei starkeren aber manchmal gesteigert (vgl. HOBER 1926, 
s. 592f£.), so konnen bei ungenauer Definition der Dosen von Narkotika 
und atherischen Olen keine einheitlichen Resultate erwartet werden, 
zumal die Stoffe bei verschiedenen Pflanzen sehr verschieden reagieren. 
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Wird die PermeabiliUit herabgesetzt, so wird die Transpiration sich er
niedrigen. Dafiir sprechen Versuche von TEODORESCO (I, 1923) und 
SCHMUCKER (I, 1928). TEODORESCO sucht zur Erklarung auch die Per
meabilitatsanderungen heranzuziehen. Da durch Bergamotol auch die 
seismonastischen Reaktionen von Mimosa pudica beeintrachtigt werden, 
liegt es nahe, Permeabilitatsanderungen anzunehmen, da LEPESCHKIN 
(19II) mit Lichteinwirkung auch Permeabilitatsschwankungen bei nasti
schen Reaktionen angab s. S. 6n. Diese Fragen bedurfen, wie gesagt, 
systematischer, analytischer Untersuchungen, die jedoch erst dann er
folgreich sein werden, wenn die Grundprobleme der physiologischen Kom
ponente an einfacheren Systemen als es die Blatter sind, geklart sind. 

mg 
1700 

I 1l JJ[ 

Abb. 30. Die Transpiration von Rosmarz"nus of/ici
nalis in atherischerOlatmosphare. A: Kontrollpftanzc, 
B: Versuchspftanze; I: ohne Rosmarinol, II: geringe 

Dosis, III: starkerc Dosis von Rosmarinol. 
Nach TEODORESCO (I, 1923). 

In Abb. 30 ist ein Versuchser
gebnis von TEODoREsco (I, 1923) 
wiedergegeben, welches zeigt, 
daB bei geringer Dosis von Ros
marinol (Zustand II) die Tran-

. spiration von Rosmarinus offici
naZis wenig erniedrigt ist, wah
rend eine starkere Dosierung (III) 
eine erhebliche Transpirations
senkung verursacht. SCHMUCKERS 
(I, 1928) potometrische Messun
gen lassen auf die Transpiration 
keine zuverlassigen Schlusse zu; 
was von der hypo thetis chen "ak
tiven Wasserausscheidung" bei 
cler "Transpiration" zuhalten ist, 
sei dahingestelIt! Das Problem 
der Narkose auf die Transpiration 

kann nur mit langandauernden "Transpirationsversuchen" analysiert 
werden, und nur auf diese Weise ist feststellbar, in welchem MaBe der 
Transpirationsverlauf bei Narkotisierung durch Stomata- und Perme
abilitatsregulation des Mesophylls und der Kutikula bestimmt wircl. 

Es mag noch erwahnt sein, daB RUHLAND (I, 1915) bei den Haut
drusen der Plumbaginaceen bei rasch einsetzender Narkose eine voruber
gehende Sekretionssteigerung erzielte. 

9. Die Korrelationen der Transpiration mit anderen 
physiologischen Prozessen. 

Die Transpiration zu den physiologischen Effekten anderer Prozesse 
des Massenaustausches wie Assimilation, Atmung und Nahrsalzabsorption 
in Beziehung zu bringen, ist die kardinale Aufgabe der theoretischen Phy
siologie und das Ziel aller okologischen und landwirtschaftlichen Unter
suchungen. Die Anbaufahigkeit verschiedener Pflanzenarten und -Sorten 
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laBt sich unter dieser Betrachtung gut er6rtern. DaB bei der vollstan
digen Analyse der Leistung eines pflanzlichen Systems der Energie
austausch aller beteiligten Prozesse (Transpiration, Assimilation, At
mung, Belichtung, Absorption usw.) berticksichtigt werden muB, ist klar. 
Augenblicklich bietet jedoch die relativ einfache Analyse des korrelativen 
Massenaustausches so groBe Schwierigkeiten, daB die energetische Seite 
noch nicht quantitativ zu messen ist (vgl. Teil I, S. 62ff.). 

Wir k6nnen uns hier mit der Beziehung des Massenaustausches der 
Transpiration zu dem anderer Prozesse nur kurz befassen, da wir ohne 
eingehende Darstellung der Assimilation, der Wurzelabsorption und At
mung das Problem nicht vollstandig aufrollen k6nnen. 

Vorauszuschicken ist, daB wir den Begriff der Korrelation der Tran
spiration wesentlich weiter fassen als WIESNER (1905), welcher die Tran
spiration von Schatten- und Sonnenblattern einer und derselben Pflanze 
so bezeichnete I • Bei anisotropen Blattern k6nnen sich unter Umstanden 
recht betrachtliche Transpirationsdifferenzen ergeben, die Frage muG 
jedoch erneut experimentell untersucht werden. 

LIVINGSTON (1905) fand bei wachsenden Weidenpflanzen zwischen 
Blattflache und der Transpirationsgr6Ge annahernde Proportionalita.t, 
so daG gegebenenfalls die Transpiration als MaB des Wachstums dienen 
kann. Meines Erachtens kann der Wasserdampfaustausch jedoch fUr 
die Entwicklungs- und Gestaltphysiologie wenig brauchbar sein, womit 
der Wert der Arbeiten tiber Wasserbilanz und Wachstum (vgl. MAC Dou
GAL 1920) nicht im geringsten bezweifelt ist. Naheliegender und relativ 
einfacher sind jedoch die Probleme der korrelativen Massenbildung und 
des korrelativen Massenaustausches, ohne Berticksichtigung der Gestalt
differenzierung. DaB das Wachs tum in starkem MaGe yom Wasser
gehalt des Systems abhangen kann, geht aus den Untersuchungen _ 
von WALTER' (1924) und TOMKI!'<S (1929) hervor. Wir versuchen 
nunmehr einige Ergebnisse der Transpirationskorrelation zu geben. 

HELLRIEGEL (1883) und M. SCHRODER (1895) suchten als erste die 
Beziehungen zwischen Transpirationsgr6Be und Substanzbildung ver
schiedener Pflanzen aufzudecken und stellten bereits fest, daB die ein
zelnen Pflanzen art en bei der Produktion von I g Trockensubstanz im 
SproB verschiedene Mengen Wasser verdunsten. IVANOFF (1913) pragte 
den glticklichen Ausdruck der Produktivita.t der Transpiration (in eng
lischer Literatur efficiency of transpiration). Darunter versteht man das 
Verhaltnis der Gramm-Trockensubstanz, welche in einer bestimmten Zeit 
gebildet wird, in der die Pflanze 1000 g Wasser verdunstet. Der rezi
proke Wert von g Trockensubstanz 

1000 g Transpirationswasser 

,I REED (1910) und BouyoucOS (19II/1Z) verstehen unter der korrela
tiven Transpiration das, was man heute allgemein als relative Transpiration, 
also Transpiration/Evaporation, bezeichnet. 
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ist von BRIGGS u. SHANTZ (1914, 1917), SHANTZ U. PIE MEISEL (1927), 
MAXIMOW (1928) u. a. als Transpirationskoeffizient (auch water riquire
ment) bezeichnet worden. Der Ausdruck: Produktivitat der Transpira
tion scheint wohl am geeignetsten. 

Diese Definition kann uns ein gewisses Bild davon geben, ob ein 
System bezuglich der Substanzbildung bei gleichem Wasserumsatz ratio
neller arbeitet als ein anderes. Der Quotient muB bei eindeutiger Be
urteilung jedoch weiter analysiert werden, da eine Reihe von Faktoren 
auf die GroBe des Quotienten EinfluB haben. MAXIMOW u. ALEXANDROW 
(1917) und SHANTZ u. PIEMEISEL (1927) teilen ein umfangreiches Zahlen
material mit, das in Tabelle 30 im Auszug wiedergegeben ist (Mittelwerte). 
LaBt sich einerseits aus der Tabelle 30 (links) ablesen, daB die xero
morphen Systeme im allgemeinen eine geringere Produktivitat der Tran
spiration haben als die mesomorphen (Sukkulente und Halophyten 

Tabelle 30. 

Nach MAXI~tOV und 
ALEXANDROV ('9'7) 

Transpi. : Produk- 1 

rations- I tivitat d. 
K<;effi. 1 Tra~spi- I' 

Zlent I ratIon 

Nach SHANTZ und 
PIEMEISEL ('927) 

Transpi. Produk
rations- tivitat d. 
Koeffi- Trans pi .. 
zient ration 

Versuche von 1915 I 
ZygoPhy/tum Fabago. 741 
Artemisia scorparia 705 
M edicago sativa 

(England) 664 
(Turkestan) 641 

Cirsium acarna . 574 
Helianthus annuus . 569 
GossYPium hirsutum 462 
Triticum vulgare 

(Poltavka) 435 
Salsola Kali 273 
Zea Mays 

(Bessarabien) . 260 
(Imeretin. hybr.) 260 

Versuche von 1916 
Helichrysum candidis-

simum. 
Brassica arvensis 
Artemisia fasciculata . 
Centaurea ovina 
C. solstitialis . '.1 
Artemisia fragrans. 
Euphorbia virgata. .1 
Zygophyllum Fabago .1 
Phaseolus vulgaris . .! 
Verbascum ovalifoliuml 
H elianthus annuus . 
A maranthus retro- , 

878 
870 
800 
767 
747 
747 
696 
681 
538 
493 
469 

flexus :"1' 333043851 Kochia prostrata 
Portulaca oleracea 
Panicum italicum 302 

Sedum maximum . j 292 

1,5 I 
1,56 
1,74 
1,76 
2,16 

2,30 
3.66 

3,85 
3,85 

1,14 
1,15 
1,25 
J,3o 
1,34 
J,34 
1,44 
1,47 
1,86 

I 2,03 
2,13 

2,go 
3,02 
3,25 
3,3 1 
3,42 

Agropyron smithii . !O35 
Bromus inermis . 977 
Agropyron desertorum. i 678 
Oryza satwa _ _ . .: 682 
Secale cereale . . i 63 t 
Avena sativa (schwed.) I 604 
A. sat. (,,60 Tage"). 594 
Triticum vulgare (Mar-: 

quis) . _ . _ . . 550 
i Avena sat. (Kanadisch)~ 529 
'Hordeum distichon I 
1 (Hannchen) .,. I 52 3 

1 H. dist. (white Hull-i 
, less).......; 506 
I Triticum durum. . .' 491 

T.vulgare (Tiirkei) .: 455 
ZeaMays (China, weill) I J75 
Z.Mays (Indian Flint) I 329 
Z.Mays (Esperanza) .j 229 
A ndropogon halepe- i 

nisis . .j 380 
A. Sorghum (Durra) . I 312 
A. Sorgh. (Milo) . . I 3 [l 
A. Sorgh. (Kowliang).1 282 
A. Sorgh. (Minnesota! 

Amber) , 274 
Panicum miliaceum I 

(Black Voronezh) I 358 
Fagopyrum vulgare. 
Solanum tuberosum. 
Vicia Faba 
H dianthus annuus 
Franseria tenuifolia 

540 

499 
750 

577 
·1 IT3 [ 

0,97 
1,02 
1,47 
1,47 
1,58 
1,66 
1,68 

1,82 
1,89 

1,98 
2,04 
2,20 
2,67 
3,04 
3,34 

2,63 
3,21 
3,22 
3,55 

3,65 

3,88 
2,65 
2,00 

1,33 
1,73 

I 0,88 
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mach en eine Ausnahme), so zeigen die Werte der Zerealien (Tabelle 30, 
rechts), daB selbst bei verschiedenen Sorten einer und derselben Art 
recht betrachtliche Differenzen auftreten k6nnen. Fur die Landwirt
schaft sind diese Ergebnisse von der gr6Bten Bedeutung. Die Quotienten 
als Kriterium fUr Xeromorphismus zu gebrauchen (siehe ALEXANDROW 
I, 1920, TULAIKOW 1922), ist zunachst wenig ratsam, da die Komplika
tionen des physiologischen Prozesses noch wenig analysiert sind. Nach 
den Untersuchungen von ALEXANDROW (I, 1920) sinkt die Produktivitat 
der Transpiration mit Transpirationssteigerung (siehe Tabelle 31), was 
sich vielleicht mit den Befunden von ILJIN (1916, 1923) und COLLORIO 

Tabelle 31 (nach W. ALEXANDROW I, 1920). 
Produktivitat der Transpiration von zu verschiedenen Jahres

zei ten ausgesa ten Pflanzen. 

Datum der Aussaat 
I. April I I.Mai i T5.Juni l 14.Juli II6.Aug·115. Sept. 

Helianthus abs. Werte 3,5 2,9 1,7 
I 

1,5 2,5 3,2 
annuus rel. Werte 100 83 49 43 72 95 
A triplex abs. Werte 4,0 3,0 

I 
2,2 2,3 2,9 3,8 

hortensis rel. Werte 100 75 55 58 73 95 

(1928) in Einklang bringen laJ3t. Nach COLLORIO schein en die Meso
phyten (Pisum, Phaseolus) in einem feuchten Luftstrom eine gr6Bere 
Atmung zu besitzen als in einem trockenen, wahrend die Xerophyten 
(Agave, Genista, Erica) in einem trockenen Luftstrom starker atmen 
als in einem feuchten. Die Assimilation kann jedoch bei starkerer Tran
spiration und selbst beim Welken gesteigert werden (Wassermangel im 
Boden), wie aus den Arbeiten von ILJIN u. TUMANOW (1,1927) zu ent
nehmen ist. In Tabelle 32 ist die gesteigerte Produktivitat der welkenden 

Tabelle 32 (nach TUMANow I, 1927). 

Helianthus annuus Fagopyrum esculentum 
I . ~ I :I: 1""~-5~ -g~-ci>~c 

~ 'i: ~" ... c,:: ~ ~ 
~ c .... c .... N 

V V I (IJ ::l1·('3 0 C C v v -0 ~:~.£ ~ ; "0 N Stadium der Entwicklung 10...;0: '!::'.o;: '"'~ "ON Stadium der Entwicklung ~ -0 "ii .~ ~ ~ 0: ~ ::al~~~:;:; ~ ~ 
bei der Emte ~~ bei der Ernte .!it;: 

1- ~ -3 '50::! • 
~~ .::t ..... :l 

<~ i~ ~ -g ~ ~~ <~ ~~.;~·5~ 
o (Ij bO v 

C (IJ ::t ~ v ~ ~~~ 
~~ " 

35 1 101,9 15-35 Beginn der Elute. 1 89,9 
50 Beginn der Bildung 35-55 Beginn der Samen-

des Blutenkorbes. 3 102,3 bildung 3 II 5,4 
65 Ende der Bildung 55-75 SchluB der Elute. 3 121,3 

desselben 6 114,1 
80 Ende der Blute 13 1I2,1 
96 Beginn d. Samenreife 16 104,5 

Pflanzen in Prozenten der Werte der Kontrollpflanzen angegeben. Die 
Steigerung wird naturlich nur bis zu einem gewissen Grade m6glich sein 
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(vgl. BACHMAN I90S). LEBEDINCEV (I, 1927) fand, daBnicht nur die Pro
duktivitat durch ungleich starke Wasserversorgung durch die Wurzeln 
beeinfluBt werden kann, sondern daB auch die Luftfeuchtigkeit von Ein
fluB ist. Die Produktivitat ist somit bis zu einem gewissen Grade Funk
tion des Dampfdruckdefizits: Blattsystem/Luft. In Tabelle 33 sind einige 
Werte wiedergegeben, die erhe11en, daB die starkere Transpiration eine 
geringere Produktivitat ermoglicht, was mit den Ergebnissen von 
ALEXANDROW (I, I920) in Einklang steht. Ob die gesteigerte Assimila
tion durch die groBeren disponiblen Wasserreserven oder durch groBere 
Stomataapertur bedingt ist, sei dahingestellt. 

Tabelle 33 (naeh LEBEDINCEV I, 1927). 

I Gesamter VVasserverbr.pro Produktivitat der 

Ivv~sserv~rbr~~~ em2 Blattfl. in mg Transpiration 

~ I ~ I~ ~ ~ ~ ~-;;- 1: i ~ 1~-= 
I g g 13 II '-' '-' 13 II '-' ! '-' l~ II 
~ ~ ~t:.. ::l 0 <Il"'"' ::l I 0 ~"'"' 

~ .P >::: ~ -P >:;r 

Helianthus annuus . , 186 516 I 280 17 52 I 306 11,3 4,3 38 
Soja hispida 93 178 I 191 27 60 I 222 6,8 3,5 51 
A maranthusretroflexus I 365 406 i III 28 34 

I 

121 II,I 6,1 55 
X anthium strumarium 159 267 

[ 
168 18 , 45 250 8,3 3,5 42 I Phaseolus vulgaris. . 147 223 152 II 21 191 9,5 5,2 55 

LINSBAUER (1916, 1927) konnte in Obereinstimmung mit anderen 
Untersuchungen zeigen, daB die Stomatavariation nicht schlechthin eine 
einfache Funktion der CO.-Assimilation ist (siehe S. 614). Wohl ergibt 
sich aus einer Reihe von Untersuchungen, daB mit abnehmelldem CO.
Partiardruck die Transpiration gesteigert ist; dies wird als Ausdruck 
der Turgeszenzzunahme der SchlieBze11en gedeutet, die zu einer Spal
tenvergroBerung fiihrt. Da diese Frage nicht a11ein mit der CO2 -Assimi
lation behandelt werden kann, sondern die Wasserbilanz des ganzen 
Blattes berticksiehtigt werden muJ3, sol1 auf die hypothetischen Er
orterungen nieht weiter eingegangen werden, abgesehen davon, daB die 
Transpiration nicht a11ein von der Porenweite abhangig ist. Die Re
aktionsverlaufe von Assimilation, Dissimilation und Transpiration, ein
schlieJ3lieh der dadurch bedingten Veranderungen, Permeabilitat usw. 
sind so kompliziert, daB, solange quantitative Messungen noch ausstehen, 
tiber die Brauchbarkeit der Einzelwerte niehts ausgesagt werden kann. 

Es kommt bei vergleiehend physiologischen Untersuchungen nun 
ganz darauf an, unter welchen Bedingungen die Untersuchungen an
gestellt werden. ILJIN (1916) untersuchte vergleichend die Transpiration 
und Assimilation von Steppen- und mesophytischen Pflanzen, wobei die 
Mesophyten an ihrem nattirlichen Standort (Wiese, Wiesensteppe) und 
am Standort der Xerophyten (Steppe, Grassteppe) geprtift wurden 
(siehe Tabe11e 34). In bezug auf die CO2 -Assimilation ergibt sich, daB 
die Xerophyten ihr Wasser in der Steppe "okonomischer" verbrauchen 
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als die Mesophyten, daB diese jedoch an ihrem natiirlichen Standort 
besser assimilieren als unter gesteigerter Transpiration. Die Transpira
tion der mesophytischen Pflanzen ist in allen Fallen am "unnatiirlichen" 
Standort groBer als am natiirlichen und groBer als die der Xerophyten 
(vgl. Abb. 36, S.686). Bei der Verkettung von Transpiration und 
Assimilation laBt sich apodiktisch nicht entscheiden, ob die eine oder 
andere Pflanzenart mehr oder weniger korrelativ transpiriert, assimiliert 
und dissimiliert. 

Tabelle 34 (nach ILJIN 1916). 

~ I . I o~ . 0 0 .S ~ ~ u -g t " '::; hi! 
§-g~ I g.e~ °;(0) U 

t: :!" o a ~ .- " '::; =~ . ~r.n c.J 0 ~a 'E ~~ ." f(J) ~ I g e~ 
" "e .- 0 L.. ':: Clof ._ ... c.I 

l! ... - """"" ~~ Co '"' f-4 t\I ~ en ~~ ~ "" /-.., ... ~ .. a tID bG 's e bG " .. ~ 
~..c eu-e 
." ~ue 'iii=f! 

""' 
~ 

c§ Clo I <0- Po 
,. r ristolochia clematitis . Grube I Grube 48 4,25 II 

I Grube 
I 

Steppe 1492 4,25 35 1 
Centaurea orientalis . Steppe Steppe 35 6,26 56 

{COrOnilla varia Wiesensteppe 584 2,65 220 
IV Wiesenst. I Grasst. 1II5 2,65 421 

Stipa capillata Grassteppe 458 2,87 160 

{GaleOPSis ladanum Grube 

I 
Grube 173 45,03 3,8 

V Grube Steppe 1681 45,03 37,3 
Phlomis pungens Steppe Steppe 318 21,34 14,9 
Geranium pratense Wiese 

I 
Wiese 308 10,16 30 ,3 

Wiese Grasst. 1216 10,16 119,7 

XU 
Senecio Doria .. Wiesensteppe 313 3,99 78,S 

Wiesenst. I Grasst. 617 3,99 154,6 
Stipa capillata Grassteppe 284 5,22 54,4 
Centaurea sibirica ·1 Grassteppe 335 5,22 64,2 

Die Analyse dieser Ergebnisse kann hier ebensowenig angetreten, wie 
die gesamte einschlagige Literatur besprochen werden. Wir miiBten hier 
vor aHem die Frage der Kohlehydratbildung als Funktion des Wasser
gehaltes der Blatter (siehe SCHRODER u. HORN 1922, AHRENS I925, dort 
weitere Literatur) erortern. 

Erwahnt sei hier nur eine Berechnungsweise von SHREVE (1923), die 
'aufzeigen kann, daB die Transpiration vom Wassergehalt des Bodens 
und den Verdunstungsbedingungen der Luft abhangig ist (siehe S. 634). 
SHREVE formulierte den Quotienten folgendermaBen: 

Tt 
E t x S = k 

T t und Et bedeuten die 24stiindigen Verdunstungsraten der FHichen
einheit, S den Wassergehalt im Boden pro 100 g Trockengewicht. Es 
zeigte sich nun bei den Messungen unter verschiedenen Beding)lngen in 
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verschiedenen Jahreszeiten, daB der Quotient fUr die einzelnen Arten 
eine bestimmte, annahernd konstante Grol3e hat. In der Tabelle 35 sind 
die Extremwerte und die Mittelwerte angegeben. 

Tabelle 35 (nach E. B. SHREVE 1923). 

Zahl der 
~Iaximal- Minimal-Mes- wert fur k wert Mittelwert 

sungen 

9 Encelia farinosa 0,00023 0,0001 5 0,000202 
7 Streptanthus arizonicus 0,00004 0,00006 0,000056 
4 Amaranthus Palmeri 0,00012 0,0001 9 0,00016 
5 Phaseolus sp. 0,00008 0,00011 o,oooog 

Der Physiologie steht hier ein weites Feld der Erforschung offen. 
In welch em Mal3e ein System "rationeller arbeitet" als ein anderes, und 
unter welchen Bedingungen ein System produktivere Transpiration 
leistet, lal3t sich jedenfalls nicht allgemein gtiltig beantworten. 

Die Beziehungen, die zwischen dem Boden als wasserabgebendes 
System und der Transpiration der Pflanzen bestehen, konnen wir hier 
nicht analysieren, da diese Aufgabe der Darstellung des Gesamtwasser
haushaltes der Pflanze zugeh6rt. Die Frage kann ohne die Ergebnisse 
der Messungen tiber Saugdruckdifferenzen, die zwischen dem Wurzel
system und dem Boden bestehen, nicht er6rtert werden, auBerdem kom
men die komplizierten Probleme der Nahrsalzaufnahme hinzu, ganz zu 
schweigen von der Schwierigkeit der Wasserleitung in derPflanze selbst 
und den Problemen der Bodenphysik und -Chemie. Diese sind in der 
Bodenkunde zu behandeln '. Rier sei nur darauf hingewiesen, daB man 
den Wassergehalt des Bodens und die Welkungserscheinungen der ver
schiedenen Pflanzen in Beziehung gebracht hat. Solange das Wasser 
im Boden "im DberschuI3" vorhanden ist, kann von einem EinfluB des 
Wassergehaltes des Bodens im engeren Sinne nicht gesprochen werden. 
Sobald jedoch ein gewisses Minimum an Bodenwasser erreicht ist und 
die Transpiration fortdauert, wird die Pflanze in ein Welkungsstadium 
eintreten, vorausgesetzt, daB die Pflanze das Minimum an Bodenwasser 
nicht noch weiter betrachtlich herabdrticken kann. BRIGGS u. SHANTZ 
(1912, 1913), CALDWELL (1913), SHIVE U. LIVINGSTON (1914) u. a. be
dienten sich der Definition: absoluter Welkungskoeffizient des Bodens. 
Unter diesem Koeffizienten wird der Wassergehalt des Bodens ausge
drtickt in Prozenten seines Trockengewichtes, der zu der Zeit vorhanden 
ist, wo die Pflanze beginnt, in ein dauerndes Welksein (permanent wil
ting) tiberzugehen. Unter dem relativen Welkungskoeffizienten des Bo-

, Die Untersuchungen uber Wurzelatmung und Transpiration, die vor 
al1em CER1GHELLI (1921) und L6wENECK (1930) anstellten, sind bei einer 
ausfiihrlichen Darstellung der Korrelationen physiologischer Prozesse heran
zuziehen. 
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dens wird ein auf ein und derselben Bodenart interpolierter Wert ver
standen. Fur das Problem des Welkens sind diese Untersuchungen von 
groBtem Wert (siehe S. 634). Die zahlreichen Bestimmungen vieler Un
tersucher ergaben, daB die relativen Welkungskoeffizienten des Bodens 
bei den verschiedenen Pflanzenarten wenig voneinander abweichen. Der 
durchschnittliche, relative Welkungskoeffizient wurde bei Hygrophyten 
= 1,10, bei Mesophyten = 1,02 und bei Xerophyten = 1,06 gefunden. 
Der Koeffizient kann so mit nicht als Kriterium der Transpirationsleistung 
verschiedener Systeme mit herangezogen werden. 

Auf die Untersuchungen der Transpirationsintensitat bei verschie
denem Wassergehalt des Bodens haben wir bereits hingewiesen (siehe 
Tabelle 2 20-23). 

10. Transpiration und Guttation. 

Vom physiologischen Standpunkt aus geurteilt kann die Transpira
tion auch als Sekretion betrachtet werden, wenn sie auch nur passiver 
Art ist. Bei vielen Pflanzen treffen wir neben der "Transpirations
sekretion von Wasser" eine aktive Ausscheidung von Wasser in tropf
barer Form. In dem ausgeschiedenen Wasser konnen sich verschiedene 
Salze befinden, die nach Verdunsten des guttier ten Wassers sich auf der 
Blattoberflache als "Verdunstungsruckstand" be find en konnen. Diese 
tropfbare Ausscheidung wird seit BURGERSTEIN (1889) heute ganz all
gemein als Guttation bezeichnet. Diese Ausscheidung findet vornehm
lich am Blattrand und an den Blattspitzen statt. BURGERSTEIN (I, 1904, 
1920) referierte nicht nur uber die Guttationsuntersuchungen, sondern 
machte auch eine Zusammenstellung der guttierenden Pflanzen, die bis
her als solche beschrieben wurden. Die Guttation findet sich bei etwa 
100 Pflanzenfamilien und etwa 400 Gattungen. Einzelheiten konnen der 
genannten Zusammenfassung entnommen werden. Auf die anatomi
schen Verhaltnisse der "Guttationsorgane" kann hier ebensowenig ein
gegangen werden, wie auf die Physiologie der Guttation. Hier genuge 
der Hinweis, daB die guttierenden Wasserspalten (vgl. Hydropoten der 
submersen Wasserpflanzen) den gleichen morphologischen Wert be
sitzen wie die Spaltoffnungen, und daB die Ausscheidung der Wasser
tropfen auf einer aktiven Wassersekretion des unter den Wasserspalten 
liegenden Gewebes (Epithem) beruht. In welchem MaBe der Wurzel
druck (Blutungsdruck) an der Sekretion direkt und indirekt beteiligt 
ist, kann hier nicht kritisch behandelt werden. Die gesamte Guttations
frage bedarf unter kritischen Gesichtspunkten einer eigenen monogra
phischen Darstellung. Hier solI nur die Frage gestreift werden, in wel
chern MaBe die Guttation Funktion der Transpiration ist und umgekehrt, 
welche Abhangigkeit die Transpiration von der Guttation besitzt. 

Von der Tatsache ausgehend, daB durch eine Erhohung des hydro
statischen Druckes in den Leitungs- und Mesophyllgeweben (was sich 
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durch Wassereinpressung in Spro13teile leicht experimentell verwirk
lichen HiBt) eine Transpirationssteigerung eintritt (WIESNER 1871, 
BOUSSINGAULT 1878), so ist der experimentelle Befund nur so zu erklaren, 
daB das transpirierende System vor Erhohung des hydrostatischen 
Druckes unter einem Sattigungsdefizit stand, das durch die verstarkte 
Wasserzufuhr aufgehoben wird. Durch Turgeszenzzunahme der Sto
matazellen ist eine VergroBerung der Stomataapertur und Erniedrigung 
des Porendiffusionswiderstandes gegeben. Konnte BOHM (1863) keine 
Transpirationssteigerung bei Erhohung des hydrostatischen Druckes im 
SproBsystem wahrnehmen, so braucht dieses Ergebnis in keinem Wider
spruch zu den Befunden von WIESNER und BOUSSINGAULT zu stehen 
und keineswegs "gewiB falsch" zu sein. Es kommt ganz darauf an, in 
we1chem Gebiet der Wasservorrate sich das System vor Erhohung des 
hydrostatischen "befand (siehe S. 575 ff.). 

Yom physikalischen Standpunkt aus geurteilt, wird eine Erhohung 
des hydrostatischen Druckes die Dampfspannung in den Membranen 
kaum erhohen, so daB eine direkte Transpirationssteigerung auf diese 
Weise nicht in Betracht kommt. Ein negativer Druck von 138 Atm. 
erniedrigt nach den Berechnungen von REINGANUM (1896) die Dampf
spannung eines wassergetrankten Gipsblockes urn 10 vH. Nach RENNER 
(I, 1915) betragt die Dampfspannungserniedrigung bei 99 Atm. 7,2 vH. 
Die experimentellen Untersuchungen von HULETT (1906) ergaben jedoch 
bei Erhohung des negativen Druckes von etwa 7 Atm. auf II Atm. eine 
Verringerung der Verdunstungsgeschwindigkeit des Wassers aus dem 
ASKENASYschen Gipsblock urn etwa 20 vH. RENNER macht bereits auf 
die Versuchsfehler aufrnerksam, die zu den zu hoch liegenden Ergeb
nissen von HULETT flihren muBten. Die Erhohung der Transpiration 
beim Abschneiden der Sprosse bewurzelter Pflanzen ermittelte IWANOFF 
(1928). Bei Pinus silvestris trat eine vortibergehende Erhohung im 
Mittel von 27 vH, bei Picea excelsa urn 34 vH und bei Quercus peduncu
lata urn 20 vH ein. Bei der Komplikation der in dem SproBsystern vor
handenen Prozesse sind die von den kohasionstheoretischen Bedingungen 
abweichenden Resultate nicht verwunderlich. 

Nach diesen Ergebnissen zu schlieBen, wird ebenfalls eine Erhohung 
des hydrostatischen Druckes sich in der Dampfspannung der verdunsten
den Membranen nicht oder nur sehr schwach auswirken. 

Es liegen nun mehrere Versuche vor, die Guttationsbedingungen zu 
analysieren. Die Guttation erwies sich immer am kraftigsten, wenn die 
Transpiration weniger aufgehoben wurde. Die "nachtliche Guttation", 
die tagstiber fehlte, ist damit gut in Einklang zu bringen, da die Tran
spiration in der Nacht geringere Werte annimmt. v. FABER (1915) 
suchte die Relationen zwischen Transpiration und Guttationsintensitat 
zu ermitteln, seine Angaben konnen jedoch kaum als quantitative 
gelten. 
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Tabelle 36 (naeh v. FABER 1915). 

Transpiration und Guttation pro 100 em2 BlattfHiehe pro Stunde 
in Gramm. 

Elatostema acuminatum. 
Peperomia laevijolia . . 
Peperomia picta. . . . : I 

Transpiration 
(Tag) 

O,O~ 

.0,08 
0,03 

Guttation 
(Naeht) 

0,60 
0.65 
0,60 

Die Zahlen sind vorderhand noch nicht ausreichend, der These Gtiltig
keit zu verleihen, daB die geringe Transpiration durch starke Guttation 
ersetzt werden mull, urn die notwendige Wasserbewegung in der Pflanze 
aufrecht zu erhalten . Zunachst sind die Versuche abzuwarten, die 
die quantitativen Beziehungen zwischen Transpiration und Guttation 
unter den verschiedensten Bedingungen klarstellen. Vorher kann von 
Notwendigkeit nicht ge-
sprochen werden. ___ r ~Ji.:.I< _ __ __ ___ ~_= ____ _ 

GemaB der Abb. 31 ist 
Aufgabe ktinftiger Unter
suchungen festzustellen, 
ob die durch Guttation und 
Transpiration ausgeschie
dene Wassermasse unter 

verschiedenem Dampf
druckpotential: Blattsy
stem/Luft eine Konstante 
ist (wie in Abb. 31 unter 
T + G = k angenommen 
wurde); oder ob bei einem 

1 

, 
'-€ 

""- ...... 
........ -

3 . " 56 78 
lJampfdrucko'ejizif 

Abb.31. Theoretische Kun'en der Transpiration und Gut .. 
tation und die Summe heider. I. Fall: T + G = k. 2 . Fall: 

T + G' = fl . S. Text . 

bestimmten Dampfdruckpotential sich eine maximale Wasserabgabe 
zeigt. Es wird festzustellen sein, wie stark sich die maximale Abgabe 
tiber den Mittelwert und das Minimum erhebt, we1chen Anteil Guttation 
und Transpiration haben und wie die Abgabe zeitlich variiert (siehe 
Kurve T + G' = a). Soweit die Erfahrung reicht, wird die Guttation 
bei bestimmter Transpirationsstarke sistiert, noch ehe die Transpiration 
ihren Maximalwert erreicht hat. Die einzelnen Systeme werden sich 
in dieser Hinsicht recht verschieden verhalten. 

Auf die neueren Untersuchungen tiber die Guttation als physiolo
gisches Kriterium der Wasseraufnahme und des Wasserhaushaltes, die 
vor aHem RUHLAND (I, 1915), MONFORT (1920 und weitere Arbeiten) an
stellten, kann hier ebensowenig eingegangen werden, wie auf die Fragen 
der diagnostischen Guttationsmethode zur Charakterisierung bestimmter 
Pflanzentypen. MERKENSCHLAGER (1927), MUNKELT (1927) und GOR
BING (1928) haben sich mit dies en Problemen bescbaftigt. 
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II. Die Okologie der Transpiration. 

1. Einleitung. 

LieB sich die physikalische Komponente der pflanzlichen Transpira
tion mit den Gesetzen der Verdunstungsphysik und die physiologische 
Komponente mit den Gesetzen der osmotischen Zustandsgleichung ein
heitlich darstellen, so ist eine eiilheitliche Zusammenfassung der Ar
beiten, die sich mit der Okologie der Transpiration befaBten, wohl kaum 
moglich. Will man mit der Unterscheidung zwischen okologischen und 
physiologischen (physikalischen) Untersuchungen nur zum Ausdruck 
bringen, daB die einen in der "freien Natur", die anderen im "Labora
torium" gemacht wurden, so ist im Grunde genommen eine solche Unter
scheidung hinfiillig, zumal wenn beide Richtungen auf die quantitative 
Erfassung der Transpiration ausgehen. Ob man Versuchen mit "natiir
lichen Bedingungen", die schlecht definierbar sind, oder "Laboratoriums
versuchen", deren Bedingungen sich in erster Annaherung zuverlassig 
messen oder auch konstant halt en lassen, den Vorzug gibt, hangt mehr 
davon ab, ob der Untersucher kausal-analytisch oder teleologisch-syn
thetisch veranlagt ist, als von der Verschiedenheit der Fragestellung. 
Jedenfalls stellt jeder Untersucher fUr ihn charakteristische Fragen! 
Die Laboratoriumsversuche tragen berechtigt analytischen Charakter, 
wahrend Freilandversuche nicht ohne weiteres als "synthetische" gelten 
konnen, wenn sie sich von den Laboratoriumsversuchen nur durch eine 
schlechtere Methodik unterscheiden. 1m Grunde genommen sind beide 
Richtungen bestrebt, die GesetzmaBigkeiten der Wasserabgabe aufzu
decken. Die Gegensatzlichkeit, die oft zwischen den beiden besteht, 
beruht letzten Endes darauf, daB viele okologische Messungen und daraus 
gezogene SchluBfolgerungen der Kritik analytischer Einstellung nicht 
standhalten . konnen, wahrend umgekehrt Laboratoriumsversuche als 
"Kunstprodukte" keinen Anspruch auf Gtiltigkeit ihrer Ergebnisse in 
der "freien Natur" mach en konnen. Die Gegensatzlichkeit ist jedoch 
sofort aufgehoben, wenn die okologischen Messungen zuverlassig sind 
und die Laboratoriumsversuche sich damit bescheiden, die GroBenord
nung der aktiven Faktoren, welche die Organismen in der freien Natur 
beeinflussen, festzulegen. Die einzige berechtigte Unterscheidung ist die, 
daB exakt oder spekulativ gearbeitet wird. Die Trennungslinie ist somit 
nicht zwischen Physiologie und Okologie zu fUhren, sondern zwischen 
zuverlassigen Ergebnissen und kurzlebigen Meinungen. 

DaB die Transpirationsokologie im Speziellen heute viele unbewiesene 
und unbeweisbare Meinungen beherbergt, wird kaum zu bezweifeln sein. 
Schon deshalb ist eine zusammenfassende Darstellung eine sehr undank
bare Aufgabe, abgesehen davon, daB die Mannigfaltigkeit der Pflanzen
welt unter den stark wechselnden AuBenbedingungen ein zahlenmaBiges 
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Erfassen der physiologischen Vorgange recht schwierig macht; sei es, daB 
einzelne Pflanzenarten oder Pflanzengesellschaften untersucht werden. 

lch gebe gern zu, daB es manchem Fachmann besser gelingen wird, 
aus den okologischen Untersuchungen der Transpiration mehr heraus
zuarbeiten als es mir gelang. Vielleicht kann es uberhaupt ernstlich in 
Abrede gestellt werden, eine Okologie der Transpiration zu schreiben, 
da es cigentlich nicht im Sinne der Okologie ist, wenn ein EinzelprozeB 
herausgegriffen wird, die Transpiration also analysiert und Wurzelabsorp
tion, Wasserleitung, Bodenphysik usw. ignoriert werden. Es gibt be
reits eine Reihe von erfolgreichen Versuchen, die Okologie des Wasser
haushaltes darzustellen. Es sei hier auf die Zusammenfassungen von 
HUBER (I, I924), WALTER (I925/26) und MAXIMOW (I925, englisch von 
YAPP I929) hingewiesen. 

Wenn nun doch eine Darstellung der Okologie der Transpiration 
versucht wird, so geschieht es nicht nur deswegen, weil eine groBe Zahl 
von okologischen Arbeiten vorliegt, die sich nur mit der Transpiration 
befaBten, sondern vor aHem deshalb, weil okologische Theorien sich 
allein auf das Transpirationskriterium stutzen. Ob zu Recht oder Un
recht, sei dahingestellt. 

Unter der Okologie der Transpiration seien hier die Arbeiten zusam
mengefaBt, welche schlieBlich auch vergleichende Transpirationsphysio
logie verschiedener Pflanzensysteme "unter freiem Himmel" genannt 
werden konnten. 

Da sich die vorliegende Zusammenfassung nur mit einem Einzel
prozeB der Wasserokonomie befaBt, kann sie auf Einzelheiten mehr ein
gehen, als die in den eben erwahnten Darstellungen. Sie konnte aber 
auf einen synthetischen Hintergrund verzichten, da an "weittragenden 
SchluBfolgerungen" zur Zeit kein Mangel herrscht. 

Kann die Transpiration nur als ein Teil des Gesamtwasserhaushaltes 
der Pflanze gelten, so ist ihre Bedeutung als Faktor der Bilanz langst 
erkannt. Es gab daher zahlreiche okologische Arbeiten, die ffir die 
eine oder andere biologische Theorie, mit und ohne selektionshypothe
tischem Einschlag, eintraten, ohne sich mit den anderen Faktoren 
des Wasserhaushaltes auseinanderzusetzen. Den okologischen Unter
suchungen der letzten Jahre kommt aber das groBe Verdienst zu, daB 
der Wasserhaushalt der Pflanze nicht einseitig nur mit dem Transpira
tionskriterium beurteilt werden darf, sondern daB die Wasserbilanz, also 
das Verhaltnis der Wasseraufnahme zur Wasserabgabe daruber ent
scheidet, ob eine Pflanzenart oder Pflanzenvarietat bzw. -Sorte unter 
bestimmten Bedingungen leben kann oder nicht. Besonders in den letz
ten IO Jahren ist die experimentelle Untersuchung in die Okologie auf
genom men worden, wobei sich herausstellte, daB viele experimentelle 
Daten mit teleologischen SchluBfolgerungen, die aus anatomisch-histo
logischen Untersuchungen gezogen wurden, nicht in Einklang zu bringen 
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waren. Die neueren okologischen Untersuchungen sind allerdings ebenso
sehr von Teleologie durchsetzt, wenngleich die kausale Einstellung dabei 
betont wird. An Stelle der Ausdeutungen tiber die ZweckmaJ3igkeit von 
bestimmten anatomischen Ausbildungen traten Meinungen uber die Not
wendigkeit physiologischer ZusUi.nde; die alte "morphologische Zweck
maJ3igkeitstheorie" hat sich in den letzten Jahren in die Gewander der 
zeitgemaJ3en Physiologie gehullt. 

Eine Reihe von trans'pirationsokologischen Arbeiten mit anatomischer 
oder physiologischer Betonung sind reich an teleologischen Perspektiven, 
die wir hier aber aIle beiseite lassen, womit allerdings die Darstellung 
nicht befriedigen wird, wenn teleologische Bedurfnisse vorhanden sind. 
Da diese jenseits der empirischen Feststellung liegen, konnen wir aIle 
theoretischen Erorterungen ubergehen. Wer ubrigens der Auffassung 
huldigt, daJ3 Okologie nur unter teleologischen Gesichtspunkten be
trieben werden kann, wird sich die mitgeteilten Daten leicht nutzbar 
machen konnen. 

Wir wollen jedoch versuchen, die prtifbaren Ergebnisse der okologi
schen Transpirationsforschung darzustellen, ohne teleologische Theorien 
zu erortern. Auf Vollstandigkeit macht die Zusammenfassung keinen 
Anspruch, da es so auJ3erordentlich viel okologische Transpirationsdaten 
gibt, die sieh in der Literatur zerstreut vorfinden. Sie tragen jedoch 
haufig den Charakter des mehr oder weniger zufalligen, so daJ3 sie nicht 
allgemein giiltig sein konnen. 

Der Okologie kommt es nun nicht nur darauf an, die Transpiration 
von Pflanzenarten festzustellen, sondern vor allem die Transpirations
rat en von Pflanzengesellschaften miteinander zu vergleichen. Da die 
"natiirlichen Bedingungen" eine Inkonstanz der AuJ3enfaktoren, welche 
die Transpiration beeinflussen, mit sich bringen, sind die Transpirations
raten erst zum Vergleiche brauchbar, wenn Umrechnungen vorgenommen 
werden, die eine Vergleichsbasis schaffen. Die Umrechnungen erubrigen 
sich, wenn man die absoluten TranspirationsgroJ3en der Individuen mit
einander vergleicht; sobald aber eine Fragestellung aufkommt, ob die 
eine oder andere Art "starker transpiriert", ob sich Beziehungen zwischen 
der Transpiration und dem Blattbau feststellen lassen usw., mussen zu
lassige Umrechnungen der absoluten Transpirationsraten erfolgen. 

Die Transpirationsokologie ist also vor die Aufgabe gestellt zu prufen, 
wie stark die Transpiration der Pflanzenarten und -Gesellschaften unter 
den "naturlichen Bedingungen" ist und welche Beziehungen sieh zwi
schen der morphologischen anatomischen Differenzierung und den Tran
spirationsraten ergeben. Scheinen zwischen den Standortsbedingungen 
und der pflanzlichen Gestaltung bestimmte GesetzmaJ3igkeiten vorzu
liegen, so verspricht eine transpirations-okologische Messung eine erfolg
reiche Analyse des Problems, wenngleieh sicherlich der Wasser- bzw. 
Transpirationsfaktor allein daruber nieht entscheidet, ob eine Pflanze 
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an einer bestimmten Stelle wachsen kann oder nicht. Der Vergleich 
zwischen verschiedenen Pflanzentypen kann nun auf sehr verschiedener 
Basis erfolgen, wobei zunachst die auBeren Transpirationsbedingungen 
auOer acht gelassen werden konnen. Will aber die Analyse weiter vor
dringen, so sind die absoluten und die relativen (im weitesten Sinne des 
Wortes gebraucht; nicht nur die Berechnung TjE) Transpirations
berechnungen zu den Transpirationsbedingungen in Beziehung zu 
bringen. 

Diese Ergebnisse konnen die Grundlagen zu einer okologischen Tran
spirationstheorie der Pflanzengesellschaften geben und fUr die Pflanzen
geographie von Bedeutung sein. 

Der erste Schritt in der okologischen Transpirationsanalyse ist der, 
die Transpirationsraten auf eine vergleichbare, zulassige Bezugseinheit 
umzurechnen. Der zweite Schritt ist, die Verdunstungsbedingungen 
quantitativ zu messen. Diese Aufgabe fallt der Verdunstungsphysik zu 
(siehe T eill, S. 33) und erst bei befriedigender Losung dieser Aufga be un ter 
den besonderen Bedingungen des Gelandes, konnen die umgerechneten 
Transpirationsraten von Pflanzen verschiedener Standorte verglichen 
und zu den Verdunstungsbedingungen in Beziehung gebracht werden. 

2. Die Bezugseinheiten der Transpiration. 
Wie die Resultate der vergleichenden Transpirationsmessung aus

gewertet werden durfen, hangt von der Versuchsanstellung abo Da die 
Frage, welche Beziehungen sich zwischen anatomisch-morphologischer 
Gestaltung, vor aHem der Transpirationssysteme und der Transpirations
starke ergeben, heute noch im Mittelpunkt der Forschung steht, wird 
hier auf Ergebnisse besonders eingegangen, welche zur Beantwortung 
herangezogen werden konnen. Freilich konnen wir hier von den einzelnen 
Pflanzenarten und Pflanzengesellschaften keine Beschreibung der Struk
tur- und Gestaltverhaltnisse geben, wir mussen vielmehr die elementaren 
Kenntnisse hier voraussetzen. AuBerdem lassen sich allgemeingultige 
Aussagen nicht machen. Wir verweisen auf den I. Teil, S. IOSff. 

Die meteorologische Charakterisierung der Standorte, vor aHem das 
"Klima auf kleinstem Raum~' ist fUr die Transpirationsokologie von 
groBer Bedeutung, eine einheitliche und einigermaOen zuverlassige An
gabe laOt sich jedoch hier nicht geben. Wir mussen von Fall zu Fall 
die Originalarbeit zur Hand nehmen. 

Den Transpirationsaustausch konnten wir vom physikalischen Stand
punkt aus beurteilt .nur auf die Flacheneinheit des verdunstenden 
Systems beziehen. Bei der Beurteilung der pflanzlichen Transpiration 
mussen wir uns aber dariiber Rechenschaft geben, ob mit dieser Definition 
die Starke der Transpiration, vor aHem beim Vergleich verschiedener 
Systeme, ausreichend erfaBt und gekennzeichnet ist. Die okologischen 
Untersucher bemiihten sich vor aHem in den letzten J ahren darum, eine 

42* 
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brauchbare und allgemeingiiltige Bezugseinheit herauszuarbeiten. Bei 
der Mannigfaltigkeit der pflanzlichen Gestaltung findet es die Okologie 
nun auBerordentlich schwer, eine allgemeingultige MaBeinheit zu ge
winnen, was bei einem Vergleich der Wasserokologie verschiedener 
Pflanzengesellschaften unbedingt erste Forderung ist. 

1m folgenden wollen wir kurz die Bezugseinheiten, soweit sie fur un
sere Frage in Betracht kommen, darstellen und einer Kritik unterziehen. 

Von vornherein mussen wir uns daruber klar sein, daB mit der Frage
stellung und den Abgrenzungen des Problems auch die Definition der 
Bezugseinheit gegeben ist. Solange wir die physikalische Komponente 
der Transpiration untersuchen (nicht zu verwechseln mit der Physik 
der Wasserleitung und der Wasserspeicherung in den Transpirations
systemen), muss en die Transpirationsraten in erster Linie auf die Flachen
einheit bezogen werden. Wenngleich in speziellen Fallen durch die Wir
kung der Randfeldaktivitat (siehe Teil 1, S. 52f£') die Verdunstung nicht 
flachenrelativ erfolgt, so hat die flachenrelative Berechnung ihre Be
rechtigung und ein empirisch zu ermittelnder Korrektionsfaktor muB 
die Wirksamkeit der Randfeldaktivitat zum Ausdruck bringen. WALTER 
(1926) au Berte vor allem bei der nichtflachenrelativen Transpiration 
gegen die okologische Transpirationsberechnung pro Flacheneinheit 
Bedenken, die wohl im speziellen Fall bei Nichtbeachtung der Korrek
tionsfaktoren berechtigt sind, diese Berechnungsweise aber schlechthin 
nicht als ungeeignet erscheinen lassen konnen. Wenn yom physikalischen 
und physiologischen Standpunkte aus der Widerstand eines Transpira
tionssystems im Wasserdampfaustausch: Blattsystem/Luft untersucht 
wird, muB das Austauschsystem auf die Flacheneinheit bezogen werden, 
wobei als Blattoberflache die Summe beider Blattseiten eingesetzt 
wird, ungeachtet ihrer anatomisch-histologischen Unterschiede. Das 
Problem des Transpirationswiderstandes oder des Transpirations
schutzes, wenn man teleologische Erorterungen vorzieht, mull die Tran
spiration pro Flacheneinheit als Faktor ihrer Bezugseinheit nehmen. 
Dabei ist von den Fragen der Oberfiachenentwicklung und der Reduk
tion der Transpirationssysteme abzusehen. Die Kardinaifrage, in wel
chern Malle xero-, meso- und hygromorphe Systeme vergleichsweise tran
spirieren, also dem Wasserdampfaustausch einen Widerstand entgegen
setzen, kann nur mit flachenrelativen Transpirationsberechnungen be
antwortet werden. Wenn die Fragestellung eine andere ist, beispiels
halber wie groB die Transpiration der verschiedenen Typen zum Wasser
gehalt ist, muB die Bezugseinheit eine andere sein. 

Der Vergleich der flachenrelativen Transpiration mit der Verdunstung 
einer freien Wasserflache (Diffusionswiderstand 1) (siehe Teil 1, S. 28 
und SEYBOLD 1929) fiihrte zu der Definition der relativen Transpiration 

Tra21sp~r~t~~de~Flacheneinheit = TIE 
Evaporation der Flacheneinheit . 
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"Dieser Quotient sucht den jeweiligen KlimaeinfluB zu eliminieren 
und ermoglicht einen Vergleich der FHi.cheneinheitstranspiration von 
Pflanzen verschiedener Standorte" (STOCKER 1928). Wenn wir uns in 
der okologischen Literatur nach Definitionen der Evaporation selbst 
umsehen, so finden wir verschiedene Formulierungen. Nach HUBER 
(I, 1924, S.53) ist die Evaporation bzw. die Verdunstungskraft "die 
Summe aller die Verdunstung beeinflussenden Faktoren, vergleichsweise 
gemessen an der VerdunstungsgroBe irgendeines wassergesattigten Kor
pers" oder (nach S. 13) ist die Evaporation der praktische Ausdruck des 
Dampfdruckdefizits: Blattsystem/Luft. Bei der Analyse der Verdun
stung erwies sich jedoch (vgl. SEYBOLD I, 1929), daB die Evaporation 
auf keinen Fall als zuverlassiges MaB "der Verdunstungskraft" dienen 
kann. Die Evaporimeterwerte sind VerdunstungsgroBen bestimmter 
Korper, konnen aber als Vergleichsinstrumente fur "Klima" oder "Ver
dunstungskraft" nicht zuverlassig sein. Gegen den letzten Ausdruck 
und gegen die Zuverlassigkeit der Messungen lassen sich schwerwiegende 
physikalische Bedenken auBern. Ohne hier auf dieses Problem weiter 
einzugehen, muB noch darauf hingewiesen werden, daB den "relativen 
Transpirationswerten" oder dem Transpirationsvermogen durchaus keine 
groBe Zuverlassigkeit zukommt, wie sich aus der okologischen Literatur 
beim Vergleichen selbst ergibt. 

Die Berechnung der relativen Transpiration setzt somit stets die Be
rechnung der Oberflache als Bezugseinheit voraus, auBerdem nimmt sie 
fUr Evaporation und Transpiration die gleichen Austauschzahlen des 
Massen- und Energieaustausches an, was keineswegs zulassig ist (siehe 
S. 671 und vgl. 1. Teil, S. 52ff. und SEYBOLD I, 1929, S. 20, SEYBOLD u. 
VAN DER WEY I, 1929). Auf die Frage der oberflachenrelativen Tran
spiration werden wir spater nochmals zuruckkommen. 

In dem Satze von HUBER (I, 1924): "Fur manche okologischen 
Fragen wird die Bezugnahme des Wasserverbrauches auf den Wasser
gehalt am anschaulichsten, wie sich denn uberhaupt die Berechnungs
weise moglichst nach den besonderen jeweiligen Bedurfnissen richten 
und jede starre Schablone beim Organismus vermieden werden muB," 
kommt deutlich zum Ausdruck, daB eine Reihe von okologischen Pro
blemen bezuglich des Wasserhaushaltes sich nicht erschopfend durch die 
Berechnung auf die Flacheneinheit darsteIlen lassen. Zweifelsohne ist es 
ein groBes Verdienst der Okologen, darauf aufmerksam gemacht zu 
haben. 

Allerdings gingen die Mehrzahl der Untersucher bei der Definition 
der fUr die Wasserokologie notwendigen Begriffe nicht kritisch genug 
vor, was zu einem Teil wahrscheinlich in dem groBen synthetischen Be
dUlfnis der Untersucher liegt. Es kann hier nicht unsere Aufgabe sein, 
aIle Bezugseinheiten kritisch zu revidieren, da gemaB den Problemen 
der Okologie viele Faktoren mitberucksichtigt werden mussen, die auBer-
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halb des Transpirationsproblems liegen. Wir fassen hier nur diejenigen 
ins Auge, die fUr das Verstandnis der im folgenden mitgeteilten Daten 
notwendig sind. 

STOCKER (1928) hat das Fiir und Wider einer groBen Zahl von Be
zugseinheiten behandelt und seinen AusfUhrungen sei zunachst gefolgt. 
Traten HUBER (I, 1924) und WALTER (1,1926) fUr die Bezugseinheit auf das 
Frischgewicht der Transpirationssysteme ein, so auBert STOCKER mehrere 
Bedenken gegen eine Verwendbarkeit. 1st das Frischgewicht keine kon
stante GroBe, so kann nach WALTER diese maximal in dunstgesattigtem 
Raum konstant erhalten werden, wogegen sich allerdings geltend machen 
laBt, daB die Transpirationsorgane von vielen Pflanzen bei den natiir
lichen Bedingungen (und darauf kommt es der Okologie ja immer an!) 
dauernd unter einem Wasserdefizit stehen (STOCKER 1929, siehe S.669). 
AuBerdem ist nach STOCKER (1928) die Menge des Protoplasmas, des 
Betriebswassers, der Reservesubstanzen, der Zellwandbestandteile usw. 
bei den einzelnen Pflanzenarten schwankend, so daB giinstigstenfalls 
diese Berechnungsweise auf das Frischgewicht nur bei ein und derselben 
Pflanzen art oder ahnlich gebauten zulassig ist, wenn es sich darum 
handelt, den Einflul3 auBerer und innerer Faktor auf die Transpiration 
zu ermitteln. WALTER (vgl. auch HUBER 1924) gibt der Frischgewichts
beziehung aul3er den oben genannten Bedenken, vor allem den Vorzug, 
weil sie eine groBe Einfachheit in der Ausfiihrung hat. Seine Berech
nungen von empirischen Daten aus den Arbeiten von STOCKER fUhren 
in vielen Fallen zu entgegengesetzten Resultaten, wenn man von der 
Einstellung ausgeht, daB verschiedene Pflanzen sich bei soIchen Be
rechnungsweisen vergleichen lassen. So kommt WALTER in einem spe
ziellen Falle bei einer Berechnung auf das Frischgewicht (Tabelle 57) 
zu der Formulierung: "Wir finden fast samtliche Pflanzen so angeordnet, 
wie wir sie anordnen wiirden, wenn wir uns einzig und allein nach ihrem 
Habitus richten wiirden, zuerst kommen die Sukkulenten, dann die Pflan
zen mit immergriinem hartem Laub, schlieBlich Pflanzen mal3ig trockener 
Standorte und zum Schlul3 die Schattenpflanzen. Demnach eignet sich 
das Frischgewicht doch noch am besten." Bei der Berechnung der 
Strand- und Diinenpflanzen schreibt WALTER: "Welcher Berechnungs
weise wir im vorliegenden Falle den Vorzug geben werden, laBt sich schwer 
sagen." Es darf meines Erachtens nicht auBer acht gelassen werden, dal3 
je nach der Fragestellung die Bezugseinheit zu wahlen ist, es sich also 
nie sagen lal3t, daB die eine oder die andere Bezugseinheit Vorteile hat. 
Wir miissen uns stets fragen, weIche Faktoren pflanzlicher Gestaltung 
bringe ich mit dieser oder jener Definition zu der Transpiration in Be
ziehung (vgl. S. 660). 

Unter diesen Gesichtspunkten ist die Beziehung auf das Trocken
gewicht unter Umstanden nicht so "ungliicklich" und sagar ganz brauch
bar, vor allem, wenn man von der Produktivitat der Transpiration 
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spricht. IWANOFF (1913), MAXIMOW U. ALEXANDROW (1917) verstehen 
darunter, wieviel Gramm Trockensubstanz die Pflanze in dem Zeit
abschnitt produziert, in welchem sie 1 kg Wasser verdunstet. Wir 
konnen auf das mit der Assimilation und Atmung in Zusammen
hang stehende Problem hier nicht naher eingehen (siehe S. 647). Wir 
haben auf die groBe Bedeutung dieser Bezugseinheit, vornehmlich bei 
Kulturpflanzen und deren Sorten, bereits hingewiesen (siehe S. 648). 

Die Bestimmung des Wassergehaltes und die Beziehung der Tran
spiration auf diesen gibt jedenfalls auch einen gewissen Einblick in die 
Wasserbilanz, wenngleich bei dieser Bestimmung nicht allein die Mengen 
des fUr die Transpiration verfiigbaren Wassers bestimmt wird, sondern 
die an das Protoplasma gebundenen Wassermengen in die Bestimmung 
mit einbezogen werden. NEGER u. LAKON (1914) bilden folgenden Quo
tienten der "spezifischen Transpiration" 

Transpiration in vH pro Zeiteinheit· 100 

'w~a-ss-e-r-ge---:h·aitdes-Systenis- in:-vH -cler -maximlllenS""'a;-C-tt77ig-u-n-g' 

Bis zu einem gewissen Grade kann man in dem Verhaltnis der Tran
spiration zum Wassergehalt bei gleicher Oberflache ein Bild yom Diffu
sionswiderstand des Systems bekommen. 

Damit beriihren wir die Fragen, die indirekt mit der Begriffsbestim
mung der Transpirationsrelationen zusammenhangen, namlich die Frage 
des Volumens, der Oberflachenentwicklung und dem Grad der Sukku
lenz. 1m I. Teil, S. 115, streiften wir bereits diese Verhaltnisse. HUBER 
(1,1924) hat iibrigens dieselben eingehend erortert und einige MeB
methoden komplizierterSysteme mitgeteilt. 1st nach HUBER "das Ver
haltnis der in Quadratzentimeter ausgedruckten Oberflache zu dem in 
Kubikzentimetern ausgedriickten Volumen als Grad der Oberflachen
entwicklung" (Tabelle 37) zu verstehen, so kann nach STOCKER u. W AL
TER (1926) auch das Verhaltnis Oberflache:Gewicht gewahlt werden. 
DaB TSCHIRCH (1,1880-1882) dieses Verhaltnis in reziproker Form ge
geben hat, darf nicht iibersehen werden. 

Unter dem Grad der Sukkulenz wird der Quotient 

Wassergehalt: Oberflache 

verstanden, der beispielshalber fur die Kakteen recht hoch liegt, im 
Gegensatz zu hygromorphen Blattern (siehe Tabelle 38). 

Obgleich diese und andere Quotienten zum Transpirationsproblem 
nur in indirekter Beziehung stehen, muB noch eine weitere Bezugseinheit 
der Transpiration kritisch beleuchtet werden, die heute von okologisch 
arbeitenden Forschern stark bevorzugt wird. STOCKER (I, 1923) ging von 
dem richtigen Gedanken aus, daB die Wasserokologie am besten zum 
Ausdruck gebracht wird, wenn der Wasserabgabe durch die Blatter di~ 
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Tabelle 37 (nach HUBER I, 1924, siehe auch WALTER 1926). 

Oberfiachenentwicklung 

Sommergriine (hygromorphe) 
Prenanthes purpurea. . .. 200 
Chelidonium majus 190 

Oxalis acetosella. . . .. 167 
Fagus silvatica (SchattenbL) 153 
Larix ettropaea . . . .. 133 
Convallaria majalis . .. 125 
Fagus silv. (Sonnenblatt) . 123 
Atropa belladonna . . . . . . 1I0 
Quercus peduncttlata (Schatten-

blatt) .......... 109 
Syringa v,ltlgaris. . . . . . . 91 
Daphne mezereum. . . . etwa 90 
Quercus cerris (junge BL) 88 
Q. ped. (SonnenbL) . . . . . 84 
Betula verrucosa. . . . . . . 84 

Oberfiache der transpirierenden Systeme 
VolUlDen -dertr~nspirierend~n-Sy~teme-

Wintergriine (xeromorphe) 
Buxus sempervirens . . . . . 82 
Rhododendron hirsutum. . etwa 73 
Quercus Itex (Gewachshaus) 70 
Abies pectinata (Schatten) . 70 
Erica carnea . . . . . 66 
Ruscus aculeatus. . . . 60 
Loiseleuria procumbens . 56 
Empetrum nigrum . 53 
H elleborus niger . 50 
Daphne laureola . 50 
Pinus austriaca . . 44 
P. Cembra . . . . 44 
P. montana. . . . 42 
Picea excelsa (Schatten) 40 
Genista radiata . . . . 40 
flex aqui/olium . . . . 40 
Ficus elastica . . . . . 40 
Abies pectinata (Licht) . 39 
N erium oleander 38 
Sarothamnus scoparius . 34 
Picea excelsa (Licht). . . 30 

! SPartium junceum (unbelaubt). 20 

Sukkulente 
Opuntia sp. 3 
Echinopsis sp. 1,6 
Euphorbia canadensis 1.5 

Wasserabsorption durch die Wurzeln gegeniibergestellt werden. Spe
zieller betrachtet, formulierte sich der Quotient 

Oberfiachentranspiration des Sprosses 
- Oberllachenabsofption--der -Wurzel . 

STOCKER gibt dem Verhiiltnis folgende Formulierung: 

Transpira~ion 
Wassersaugeinrichtung d;-e-s'W...-u-r-z'el;--w-e-rkes 

und schreibt dazu: "Leider ist eine Auswertung dieses Quotienten vor
Hiufig nur in beschranktem Umfang moglich, weil der Nenner eine Summe 
von Einrichtungen - GroBe der saugenden Oberflache, Wurzelhaar
ausbildung, Langen- und Breitenentwicklung, sowie Dichte des ganzen 
Wurzelwerkes, osmotische Saugkrafte, Wurzelverpilzung - darstellt, 
deren Wirkungsweise und deren praktische Ausmessung zum groBen Teil 
noch unbekannt oder unmoglich ist." 

Vom kritischen Standpunkt aus kann dieser Quotient nur un zuver
lassige Werte ergeben, da wir eine Relation zwischen einem Massenaus
tausch eines Systems (Transpiration der Blatter bzw. des Sprosses) und 
der M assenausbildung eines anderen (Wurzel) bilden. Auf keinem Fall 
kann man diesem Quotienten auch nicht "in erster Annii.herung" eine 
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Tabelle 38 (nach STOCKER 1924 und WALTER 1926). 

Grad der Oberfiachenentwicklung (siehe Tabelle 37) = O. Grade der Sukkulenz, 
VerhaItnis Wassergehalt zu OberfHiche = S. 

S 0 I I S I 0 

Sukkulente 
.1 Cereus sp .. · ; 5,2 24 Salsola Kali 6,2 IS 

Sempervivum tectorum 9,2 II Suaeda maritima. • I 3,4 
Sedum purpureum 7,9 16 A triplex hastatum 3,6 24 
Sedum album ... I 4,6 20 Pflanzen der Sand-

Diinengraser flachen 
Elymus arenarius 3d 28 Hieracium umbeUatum 5,1 48 
/I mmophila arenaria 5,0 23 Galium M oUugo . 3,6 
Calamagrostis epigeios 2,6 31 H elichrysum arenarium 2,4 35 

Sumpf- u. Waldpflanz. i 
Corynephorus canescens 0,7 91 

Mesophyten 
Caltha palustris 6,5 48 Senecio vulgaris 2,7 39 Viola odorata 2,3 72 A rnica montana 4,4 59 Potentit/a palustris . 

i 
1,7 67 M olinia coerulea . 3,3 48 Anemone nemorosa . · . 304 88 A egopodium podagraria 2,4 62 

Strandpflanzen Viola odorata I 1,7 72 

Salicornia herbacea . 6,5 IS Ericaceen 
Cakile maritima . • I 2,8 6 Cat/una vulgaris . 

: I 

6g 
H onckenya peploides · I 6,6 16 Erica tetralix 1,5 45 

Erfassung der Faktoren wie: GroJ3e der saugende,n Ober/lache, Wurzel
haarentwicklung, Langen- und Breitenentwicklung, sowie Dichte des 
ganzen Wurzelwerkes, osmotische Saugkrafte usw. zugestehen, da bei 
einem Vergleich der Quotienten nicht nur gleiche anatomisch-histolo
gische Differenzierung, sondern auch gleiche physiologische Leistung pro 
Einheit der Wurzelmasse vorausgesetzt werden. AIle Pflanzen mit re
lativ wasserarmen, unter Umstanden aber physiologisch sehr leistungs
fahigen Wurzeln, schneiden bei dieser Quotientenbildung bezuglich der 
Transpiration so ab, daJ3 sie als Pflanzen mit erhohter Transpiration aus
gegeben werden (vgl. Kritik SEYBOLD I, I929). Von dieser Unzulassig
keit des Quotienten abgesehen, konnen die Werte niemals zu SchluJ3-
folgerungen bei der Frage der Diffusionswiderstande der Transpirations
systeme (SCHIMPER-, MAXIMow-Theorien!) herangezogen werden, was 
widerrechtlich geschieht. 

Selbstverstandlich konnen VerhaltnisgroJ3en zwischen Transpiration 
und Wurzelgewicht hergestellt werden, wenn damit nur zum Ausdruck 
gebracht werden will, daJ3 Wurzelsysteme der einzelnen Pflanzenarten 
qualitativ recht verschieden konstruiert sind und bei gleicher Einheit der 
Ausbildung der Massen recht verschiedenen Anforderungen der Tran
spiration nachkommen konnen. AIle Pflanzen mit hohem Quotienten 
haben ein leistungsfahiges Wurzelsystem, gleiche Transpiration voraus
gesetzt. Wenn im folgenden in manche TabelIen die auf das Wurzel
frischgewicht bezogenen Transpirationswerte mitaufgenommen werden, 
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so muJ3te das aus dem Grunde geschehen, weil sie gegen Oberflachen
transpiration ausgespielt werden. Auf keinen Fall sprechen hohe, auf 
das Wurzelfrischgewicht bezogene Transpirationswerte fUr eine ver
starkte Transpiration, es kommt in ihnen nur die Leistungsfahigkeit des 
Wurzelsystems pro Masseneinheit zum Ausdruck. Bei der Diskussion 
der Xerophyten-, Halophyten- und Solfatarentranspiration kommen wir 
nochmals darauf zurlick. 

Der eben falls von STOCKER (1924, 1925, 1928) gebildete Quotient 

transpirierende Oberflache 
--- W urzelfrischgewiClrt -- -

hat natlirlich einen Sinn, wenngleich die Bildung der Verhaltnisse 

transpirierende Oberflache 

und 
absorbierende Wurzeloberflache 

Gewicht des Transpirationssystems 
--Cewichf-des Absorptionssystems 

mir noch zuverlassiger und eindeutiger erscheint. 
Diese VerhaltnisgroJ3en sind ohne Zweifel von bestimmtem Wert und 

verschaffen manchen Einblick in die physiologische Leistung pflanzlicher 
Systeme verschiedener Differenzierung. Da sie aber nur indirekt zum 
Transpirationsproblem in Beziehung stehen, konnen wir auf die gewon
nenen Versuchsdaten"hier nicht we iter eingehen. 

Der Kernpunkt der Transpirationsokologie liegt in den flachen- und 
frischgewichtsrelativen TranspirationsgroJ3en, da die meistenFrage
stellungen darauf hinauskommen: in welchem MaJ3e verdunstet das in 
einem System enthaltene Wasser und welche Beziehungen ergeben sich zu 
der anatomisch-histologischen Differenzierung der Transpirationssysteme? 
Die Frage, in welchem MaJ3e das verdunstete Wasser wieder ersetzt wird, 
kann nur durch Untersuchungen der Wasserabsorption und Wasser
leitung analysiert werden. Die Bilanz muJ3 sich so gestalten, daJ3 die 
physiologischen Leistungen des Massen- und Energieaustausches wie 
Assimilation, Wachstum und Fortpflanzung ermoglicht sind. 

Die Bezugnahme der Transpirationsraten auf das Frischgewicht wird 
darliber AufschluJ3 geben konnen, wieviel von dem in den Transpirations
geweben enthaltenen Wasser verdun stet wird. Die Massenausbildung des 
Protoplasmas und wasserarmer Gewebe kann bei einer Frischgewichts
bestimmung vernachlassigt werden. Die Frage der Oberflachenentwick
lung und des Sukkulenzgrades hangt mit der frischgewichtsrelativen 
Transpiration aufs engste zusammen. 

Durch die Reduktion des Transpirationssystems kann bei absolut 
groJ3er, frischgewichts- und oberflachenrelativer Transpiration der Bi
lanzquotient iibrigens sich so verhalten, daJ3 ein hinreichend physiologisch 
leistungsfahiges Wurzelsystem der Wasserabgabe nachkommen kann. 
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Durch die Untersuchungen von KAMERLING (1914) und MAXIMOW und 
seinen Mitarbeitern hat sich auf3erdem ergeben, daf3 stark transpirierende 
Pflanzen bei relativ grof3er OberfHiche und flachen- und frischgewichts
relativer starker Transpiration "durreresistent" sind, weil sie ihre starke 
Wasserabgabe durch starke Wasseraufnahme decken konnen. 

Die obigen Quotienten konnen dazu dienen, die Reduktion des Tran
spirationssystems (blattlose phyllodientragende Pflanze) zu erfassen, 
jedoch sind die Vergleiche nur bis zu einem gewissen Grade brauch
bar, da es keinen zuverlassigen Maf3stab fUr "Reduktion" schlecht
hin gibt. 

Die "Dlirreresistenz" i~t nur mit der Analyse der Wurzelabsorption 
zu erfassen; beide Probleme liegen auf3erhalb un serer Darstellung. 

Zu erortern bleibt aber die Kardinalfrage, in welchem Maf3e der 
Wasserdampfaustausch bei den verschieden differcnzierten Transpira
tionssystemen erfolgt. Die Vergleichsreihen, die aus fHichen- und ge
wichtsrelativen Transpirationsraten aufgestellt werden, vermogen ledig
lich die Frage zu kHi.ren, in welchem Maf3e die Verdunstung durch mor
phologische und anatomisch-histologische Differenzierung der Gewebe 
einerseits und physiologische Reaktionen andererseits funktioniert wird. 
Aus dies en Vergleichen laf3t sich einmal die Tatsache feststellen, daf3 
die Transpiration dieser oder jener Pflanzenart und Pflanzengesellschaft 
relativ gr6f3er oder kleiner ist als die anderer und auf3erdem konnen sie 
zur Bildung von Transpirationstheorien fUhren, nicht aber zu Selektions
und Schutzhypothesen (siehe S.656). 

Da die Berechnungen (relativ und prozentual) auf das Frischgewicht 
aussagen, wieviel von dem in den Geweben enthaltene Wasser verdunstet, 
kann unter Berucksichtigung der Oberflachenentwicklung und des Suk
kulenzgrades (siehe S. 663), ein Transpirationssystem einigermaf3en cha
rakterisiert werden, wenngleich eine formelmaJ3ige Verbindung der ein
zelnen Quotienten nicht ganz einfach ist. Die oberflachenrelativen Tran
spirationsdaten konnen aber angeben, wie grof3 der Wasserdampfaus
tausch pro Querschnittseinheit des Austauschstromes ist. In welch em 
MaJ3e Haarausbildungen, Wachsbelage, Kutinisierung, Stomataeinsen
kungen usw. als Diffusionswiderstande in Betracht kommen, Hi.J3t sich 
mit dieser Berechnungsweise analysieren. Die Schutzhypothesen tiber 
die Notwendigkeit von HaarbeHigen, Wachsbezuge usw. k6nnen sich 
eigentlich nur auf solche Berechnungen berufen! 

Auf die Berechnung der oberflachenrelativen Transpiration werden 
wir nachher zuruckkommen (siehe S.671). 

Wie bereits in dem physiologischen Kapitel sich ergeben hat, erfolgt 
die Transpiration aus keinem konstanten System, vielmehr erleidet dieses 
innerhalb kurzerer oder langerer Zeitraume mehr oder weniger grof3e 
Veranderungen, die zum Teil durch die Transpiration selbst bedingt sind. 
Kommt auJ3erdem noch die Inkonstanz der au/3eren Faktoren hinzu, 
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mit der die Okologie immer rechnen muB (siehe S.656), so sind die 
Transpirationswerte dauemden Schwankungen unterworfen. 

Ohne hier nochmals auf die Frage einzugehen, ob die Stomatavaria
tion auf die Transpiration einen EinfluB hat oder nicht (siehe S. 628), 
was iibrigens eine okologische Untersuchung unter "freiem Himmel" nie 
entscheiden kann, sei unter Hinweis auf Abb. 32 gezeigt, daB die Spal
tenweite ganz und gar von der Wasserbilanz des Blattes abhangt, wie 
ST ALFELT (I929) gezeigt hat. Aus den umfangreichen Messungen von 
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Abb. 32. Der Spaltoffnungsverlauf bei Picea excelsa bei 
verschiedenem Wasservorrat der Blatter. A: Wasservorrat 
dauemd supraoptimal (Regentage, niedrige Temperatur). 
Offnungsreaktion: passiv.photoaktiv; SchlieBreaktion: 
passiv. B: Wasservorrat supraoptimal-dauemd optimal
supraoptimal (Regentage, hohere Temperatur) . Extrem 
giinstige Offnungsbedingungen. Offnungsreaktion: passiv. 
photoaktiv; SchlieBreaktion: passiv. C: Wasservorrat 
supraoptimal , langsam nach suboptimal iibergehend. Der 
gewohnlichste Typo Otrnungsreaktion: passiv-photoaktiv; 
SchlieBreaktion: hydroaktiv-passiv. D: \Vasservorrat supra
optimal, schnell nach suboptimal iibergehend (Trocken
periode). Extrem ungiinstige Offnungsbedingungen. OfT
Dungsreaktion : passiv-photoaktiv; SchlieBreaktion: hydro-

aktiv. Nach STALFELT (1929). 

KERL (I929) geht eben falls 
hervor, daB die okologischen 
Typeneinteilungen der Sto
matavariation nach Pflan
zenarten, wie LOFTFIELD (I, 
I92I) sie vorgenommen hat 
(Getreidetyp, Luzernetyp, 
Kartoffeltyp) ebensowenig 
zuverlassig sind, wie die 
Einteilung nach dem Wet
ter, die WEBER (I923) ver
suchte (Schonwettertypus, 
Schlechtwettertypus, Ver
anderlichwettertypus). Da
mitsei keineswegs geleugnet, 
daB verschiedene Pflanzen
typen verschiedene Stomata
variation en besitzen und daB 
das Wetter ohne EinfluB auf 
diese sei. Von Typen zu 
sprechen, wird jedoch kaum 
moglich sein. Die Analyse 
muB vielmehr im Sinne von 

STALFELT betrieben werden. Je nach dem Stand der Wasserbilanz 
werden sich Photo- und Thermoreaktionen der Stomata auswirken 
(siehe S. 583 ff.). 

Die "okologischen Messungen" der Stomatavariation sei im folgenden 
(mit einigen Ausnahmen) auBer acht gelassen, da diese meist mit der 
qualitativen Infiltrationsmethode ausgefUhrt wurden (siehe I, S. 87) I. Da 
die Stomataapertur nicht allein tiber die GroBe der Transpiration ent
scheidet, hat diese Frage fUr die Okologie der Transpiration nicht die 
Bedeutung wie fUr die Physiologie. 

Aus den Untersuchungen von SHREVE (I923) geht hervor, daB die 

I Anm. bei der Korrektur. Die Untersuchung von SCHORN (1929) er
gab, daB die Infiltrationsmethode zur quantitativen Bestimmung der 
Spaltoffnungsweite nicht zuverHissig ist. 
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Feuchtigkeitsverhaltnisse von Luft und Boden stark die GroBe der Tran
spiration bestimmen. In Abb. 33 sind die relativen Transpirationswerte 
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Abb. 33. Die Beziehung zwischen dem Feuchtigkeitsindex (Bodenwasser/ Evaporation) und der reI. 

Transpiration zur Zeit des Evaporationsmaximums (TC/ EM ). Nach E. SHREV E (1923). 

zur Zeit des Evaporationsmaximums dargestellt, zum Vergleich sind die 
Feuchtigkeitsindizes (BodenwasserjEvaporation) mitangegeben (vgl. 
S.652 ). 

Der Grad der Was
sersattigung der Tran
spirationssysteme ist 
bei den Pflanzen ver
schiedener Klimazonen 
bzw. Standorte auBer
ordentlich verschie
den, worauf vor aHem 
STOCKER (I929) hinge
wiesen hat. In Abb. 34 
sind von einigen typi
schen Pflanzen die 
Sattigungsdefizite der 
Blatter bzw. Sprosse 
in Prozenten der maxi
malen Sattigung gra
phisch dargestellt. In 
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Abb. 34. Wasserdefizit in Prozenten des Wassergehaltes bei Wasser
sattigung. )\,gyptisch-arabische \Vuste : Zygopkyllutll coccz'neum, -
Mitteleuropa (\Vestungarn): Plantago lanceolata. Gestrichelte Kurve: 
Epilobiu11l mon/anum (Schattenpflanze) - Strandsukkulente der Ost

see: Sa/sn/a KaU. - Arktis: Vaccinium vilis idaea. 
Nach STOCKER (1929}. 

we1chem MaBe die durchschnittliche Hohe des Sattigungsdefizits die 
taglichen Schwankungen der Transpirationsstarke beeinfluBt, laBt 
sich mit dies en Kurven nicht entscheiden, denn es gibt keine aHge
mein gliltigen Regeln liber den Grol3enbereich des supraoptimalen, 
optimalen und suboptimalen Wassergehaltes (siehe S. 586). Der Wasser-
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gehalt aber entscheidet in erster Linie iiber die Stomata variation 
(ST ALFELT 1929) und ist fUr das Dampfdruckpotential: SystemjLuft 
bestimmend. AuJ3erdem la13t sich kein bestimmtes Defizit dafUr an
geben, wann fUr Kutikula und Parenchymgewebe "incipient drying" 
einsetzt (siehe S.623). Fiir vergleichend okologische Erorterungen des 
Gesamtwasserhaushaltes sind die Gegeniiberstellungen der Sattigungs
defizite von Wert. SCHANDERL (1930) stellte weitere Zahlen fUr die Flora 
der Wiirzburger Muschel- und Wellenkalkhohen fest. 

Die Transpirationssysteme, die ein Sattigungsdefizit ihrer Gewebe auf
weisen, sind sicherlich schon in ein Welkungsstadium iibergegangen, auch 
wenn dieses makroskopisch nicht feststellbar ist. Wir wiesen darauf 
bereits hin (siehe S. 623); es moge jedoch nochmals hervorgehoben sein, 
da13 die Entquellung der Zellmembran und der Kutikula sich als Diffu
sionswiderstand im Wasserdampfaustausch auswirkt (siehe S.572ff.). 

Die grof3ere Zahl der okologischen Transpirationsversuche erstreckten 
sich nur iiber kurze Zeitraume, so daf3 mehr oder weniger zufallig aus 
den schwankenden Transpirationswerten (nach verschiedenen Berech
nungen) ein "Fall" herausgegriffen wurde, was haufig zu grof3en Wider
spriichen fUhrte. Fiir theoretische Schlu13folgerungen sind solche Messun
gen auf keinen Fall zulassig. Die 24stiindigen Transpirationsmessungen 
liefern gute Mittelwerte des taglichen Transpirationsverlaufes, es ist aber 
gerade fUr die Okologie besonders wichtig, die Extremwerte der Transpi
ration zu ermitteln, wie HUBER (1924) richtig hervorhebt. Der tagliche 
Verlauf der Transpiration und die Registrierung der Au13enbedingungen 
fUhrte zu einer kontinuierlichen Feststellung der stiindlichen (oder noch 
kleinere Zeitabschnitte!) relativen Transpiration, vor allem, wenn Atmo
meter (Evaporimeter) zwischen den Pflanzen aufgestellt wurden, was 
die Okologie allgemein fordert. Da in vielen Fallen ein annahernd par
alleler Verlauf der Transpirations- und Evaporationskurve sich zeigte 
(d. h. gleiche relative Transpirationswerte), so wurde eine Transpirations
regelung durch die Stomatavariation stark in Abrede gestellt (LLOYD 
1908, BRIGGS U. SHANTZ 1916, STOCKER I, 1923). Okologische Unter
suchungen konnen dieses schwierige Problem nicht analysieren; dariiber 
bestehen wohl keine Zweifel mehr. 

Wenn in erster Annaherung der tagliche Transpirationsverlauf eines 
Transpirationssystems unter konstanten Aul3enbedingungen ermittelt 
wird, so muf3 der Quotient 

Maximale Transpiration 
Mimmale Transpiration 

aufzeigen konnen, ob das System zu bestimmten Zeit en grof3ere Diffu
sionswiderstande "einschaltet" als ein anderes, sei es durch Stomata
regulation, sei es durch Permeabilitatsveranderungen in den Membranen 
(Kutikula oder Parenchym). SEYBOLD (I, 1929) hat seine Transpirations-
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rat en daraufhin gepriift, mit dem Ergebnis, daB xeromorphe Systeme 
einen hoheren Quotienten haben als hygromorphe. Hat Lemna minor 
einen Quotienten von 1,2, so Hedera Helix II,6, Sempervivum Haworthii 
sogar 13,4. Die untersuehten Hygro- und Mesomorphen haben einen 
Wert von 1,2-3, die Xeromorphen von 2,6-13,4. Dieses Maximum
Minimumgesetz lieB sieh aueh auf die Ergebnisse von CLAPP (I, 1908) 
ausdehnen (siehe SEYBOLD I, 1929, S. 123). 

Sind jedoeh die AuBenbedingungen inkonstant, so ist dieser Quotient 
nieht mehr zuverlassig anwendbar. Von SEYBOLD (1929) wurde nun der 
Quotient 

Maximaler Diffusionswiderstand 
Minimaler Diffusionswiderstand 

vorgesehlagen, der urn so groBer sein muB, je xeromorpher ein System 
ist. Die Ermittlung des Diffusions- oder Transpirationswiderstandes 
erfolgt naeh der Gleiehung 

w = relativer Diffusionswiderstand, e ist das flir das Blattsystem giiltige 
Dampfdruekpotential; der Dampfdruek wird als gesattigt flir die Blatt
temperatur eingesetzt, wozu einige Bereehtigung vorliegt (siehe S. 570). 
V ist die stiindliche Transpiration pro 100 em 2 Blattoberflaehe. Mit der 
Austausehzahl a ist ein spezifiseher Koeffizient bezeiehnet (Diffusions
koeffizient und Randfeldaktivitat mit eingesehlossen), der zugleieh aueh 
die Abweiehungen der Transpiration von der Flaehenproportionalitat 
mitberiicksichtigt, so daD die von WALTER (I, 1926) berechtigten Ein
wande beachtet werden konnen (siehe S.660). Die Gleiehung griindet 
sich auf das OHMsche Gesetz des elektrischen Widerstandes (siehe Ta
belle 48, S.689). 

Die Gleichung ergibt jedoch nur relative Diffusionswiderstande, so
lange der Austausehfaktor a in dieser mitgeflihrt wird. Nach den Aus
fiihrungen von SEYBOLD (1929) ist der Austausehfaktor flir groDe unge
gliedette Blatter kleiner als flir kleine, gegliederte Blattformen. Durch 
empirische Ermittlung der Austauschzahlen kann dem Diffusionswider
stand absoluter Wert gegeben werden. 

Je groBere Widerstande ein Blattsystem einschalten kann, urn so 
geringer wird die Transpiration sein, je Hinger groDe Transpirations
widerstande eingeschaltet bleiben, urn so geringere 24stiindige Transpira
tionswerte werden resultieren. Die TranspirationsgroB~ eines Systems 
laBt sich somit auf seine physikalisch-physiologisehe Leistung zuriick
fUhren, wahrend die Massenausbildung der anatomisch-histologischen 
Struktur und Architektonik keine zuverlassigen Riiekschliisse auf die 
Wasserabgabe zulaBt. Die gut eingebiirgerten Begriffe: Hygromorph, 
mesomorph und xeromorph sind hinsichtlich der physiologischen Lei
stungen nur bedingt zulassig. Es ist eine Aufgabe der Okologie fest-
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zustelIen, wie die verschiedenen Systeme in den Transpirationsaustausch 
des Wasserdampfes Widerstande einschalten. Die anatomisch-histologi
schen Befunde werden sodann die richtige Einschatzung erfahren k6nnen. 
KELLER (1926) schreibt ganz treffend: "In letzter Zeit laBt sich eine 
Tendenz bemerken, den anatomischen Merkmalen aIle Bedeutung fUr 
die Bestimmung der Widerstandsfahigkeit gegen Diirre und der Xero
philie der Pflanzen abzusprechen. Diese Verneinung erscheint un» als 
voreilig: im Gegenteil man sollte doch den physiologischen Wert der 
anatomischen Charakterziige ergriinden." 

Ob man nun die Pflanzengesellschaften nach dem Standort (vor 
allem STOCKER 1928) oder nach dem Bau beurteilen solI, was schlechthin 
geschieht, ist eine vielumstrittene Frage. Bezeichnet man die Bewohner 
von feuchten Standort en als Hygrophyten (bzw. als Hydrophyten, wenn 
die Pflanzen emers oder submers im Wasser leben) und die trockener 
Standorte als Xerophyten, so ist dabei iiber die Baueigentiimlichkeiten 
der Transpirationssysteme noch nichts ausgesagt. Bevorzugt man die 
Standortsdefinition, so wird man yom xerischen bzw. hygrischen Stand
ort sprechen und die Bewohner solcher als Xerophyten und Hygrophyten 
bezeichnen (STOCKER 1928). Legt man aber das Schwergewicht auf die 
anatomisch-histologische Differenzierung, so spricht man von xeromor
phem und hygromorphem Bau bzw. Struktur, je nachdem die mikroskopi
sche Beurteilung in dem Bau relativ groBe oder kleine Diffusionswider
stan de erkennen will. Eine dritte Einteilung yom rein teleologischen 
Standpunkt aus, wird so vorgenommen, daB man den Trockenheits
liebenden (Xerophilen) die Feuchtigkeitsliebenden (Hygrophilen) gegen
iiberstellt. Da nun aber in manchen Fallen der anatomisch-histologische 
Bau der Pflanze mit dem Standort wenig "iibereinstimmt" und man 
sich oft mit der einen oder anderen " ... -Philie" einer Pflanze ihrem Aus
sehen nach beurteilt wenig einverstanden erklaren kann, bleibt nichts 
anderes iibrig, als sich auf einen Standpunkt zu stellen, oder die Termini 
sinngemaB zu vermahlen. MONFORT (1918) gibt etwa folgende Einteilung: 
xeromorphe Xerophyten, nicht xeromorphe Xerophyten und hygro
morphe Xerophyten. Die letztgenannten waren also Bewohner trockner 
Standorte mit hygromorphem Bau der Transpirationssysteme. Entspre
chend dieser Reihe, stellt MONFORT eine andere auf: hygromorphe Hygro
phyten, nicht hygromorphe Hygrophyten und xeromorphe Hygrophyten. 
Es entzieht sich meinem Urteil, ob diese Doppelausdriicke sich in der 
Okologie einbiir;gern k6nnen, vor aHem nachdem sie von BURGERSTEIN 
(I, 1920) als Pleonasmen, Paradoxa und Negationen bezeichnet wurden. 

Die Transpirationsergebnisse der einzelnen PflanzengeseHschaften 
sind so heterogen, daB sie sich vor allem mangels zuverlassiger Definition 
der Versuchsbedingungen nicht einheitlich umrechnen lassen. Die An
gaben der relativen Luftfeuchtigkeit geniigt ebensowenig, wie die Um
rechnungen der Ergebnisse auf ein bestimmtes Sattigungsdefizit der Luft. 



Die pflanzliche Transpiration. II. 

Die Angaben der Daten mit relativer Transpiration (TjE) sind schon 
innerhalb einer Versuchsreihe nicht ganz einwandfrei (vgl. SEYBOLD I, 
1929, S. 20), ein Vergleich mit anderen Standorten ist wenig zuverlassig. Es 
muBten die Werte so wiedergege ben werden, wie sie mi tgeteil t wurden, n ur 
gelegentlieh konnte eine zuverlassige Umrechnung vorgenommen werden. 

Weil die Umrechnungen so groBe Schwierigkeiten bieten, versuehten 
die meisten Untersueher versehiedene Systeme (im Extrem xeromorphe 
und hygromorphe) in die Versuehe aufzunehmen und unter denselben 
Bedingungen transpirieren zu lassen, was wohl yom analytiseh-physio
logisehen Standpunkt aus zweckmaBig, jedoeh eigentlich sehr unokolo
giseh ist, da doeh die "natiirlichen Bedingungen" stark betont werden. 
Die strittige Frage, ob die xeromorphen oder die hygromorphen Systeme 
starker transpirieren, sollte damit entsehieden werden! Diese Frage laBt 
sieh jedoeh apodiktiseh nicht beantworten, es kann nur festgestellt wer
den, daB unter bestimmten Bedingungen die Xeromorphen weniger als 
die Hygromorphen transpirieren, daB unter anderen aber die Xero
morphen mehr als die Hygromorphen verdunsten. Zu entscheiden ist 
jedoeh die Frage, welche Systeme iiber gr6J3ere Diffusionswiderstande 
"verfiigen" und in welchen Zeitraumen sie die versehiedenen Widerstande 
"einsehalten". Auf dieses Problem werden wir spater nochmals kurz 
zuriiekkommen miissen, nachdem wir die Ergebnisse der 6kologisehen 
Untersuchungen mitgeteilt haben. 

Ehe die Transpiration versehiedener Pflanzentypen und -gesellsehaf
ten an Hand einiger Tabellen und Kurven mitgeteilt wird, sei noeh 
darauf hingewiesen, daB sich mehrere okologische Forscher urn die Me
thodik der Transpirationsbestimmung unter den erschwerten Versuchs
bedingungen "unter freiem Himmel" erfolgreieh bemiihten. HUBER 
(1927), IWANOFF (1928), STOCKER (1929) und ARLAND (1929) arbeiteten 
mit empfindliehen Waagen verschiedener Konstruktion (Torsionswaagen, 
Probierwaagen), welche die Transpiration abgeschnittener Zweige inner
halb so kurzer Zeit ermitteln konnten, daB Welkungserseheinungen nicht 
in Frage kamen (siehe S. 617 ft.). Auf die Einzelheiten dieser Arbeiten ist 
hier nieht einzugehen. 

Vor allem wenn mit abgesehnittenen Sprossen gearbeitet werden 
muB, wird es gut sein, innerhalb kurzer Zeitraume die Transpirations
verluste festzustellen, urn moglichst die Welkungserscheinungen zu elimi
nieren. Diese kurzzeitliche Transpiration moge in Anlehnung an physikali
sehe Definitionen als differentiale Transpiration bezeichnet werden, im 
Gegensatz zu der integralen Transpiration gr6Berer Zeitraume (differen
tiale und integrale Warmetonung usw.). Fiir kiinftige Untersuchungen 
ist es vielleieht sehr angebracht, die differentiale Transpiration festzu
stellen flir den Zeitabsehnitt, wo die Wassersattigung der Transpirations
gewebe und das Dampfdruckpotential BlattsystemjLuft maximal ge
wahlt werden. 1m Hinblick auf die S.687 erorterten Tatsachen mag 
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unter Umstanden die differentiale Transpiration bei optimalen Wasser
vorraten der Gewebe und einem bestimmten Dampfdruckpotential 
(Mittelwert groBer Zeitabschnitte) noch giinstiger sein. Fiir die Analyse 
der Transpiration bedeutete es einen gut en Schritt vorwarts, wenn man 
in diesen Fragen eine gute Einigung erzielen konnte, urn wirklich ver
gleichbares Zahlenmaterial zu erlangen. 

HUBER (1927) unterscheidet zwischen differentialen und integralen 
Transpirationsbestimmungsmethoden und weist vor allem darauf hin, 
daB iiber groBe Zeitraume sich erstreckende Transpirationsbestimmungen 
eine scheinbare Dbereinstimmung von Transpiration und Evaporation 
in Erscheinung treten lassen, was zu einer Ablehnung der Stomataregula
tion der Transpiration fiihren kann (siehe S. 670). 

Es fiihrt jedenfalls zu weit, wenn imFolgenden die methodischen Ein
zelheiten der verschiedenen Versuche kritisch besprochen wiirden. Da 
zudem, wie erwahnt, haufig die Versuchsbedingungen ungeniigend defi
niert sind, kann eine ausfiihrliche Schilderung der Versuchsanstellung 
den mitgeteilten Daten keine groBere Zuverlassigkeit verleihen. Die Er
mittlung der relativen Transpiration ist keineswegs eindeutig und kann 
im giinstigsten Falle nur Annaherungswerte geben. 

Fiir okologische Messungen sind die Bestimmungen von Evapori
meterwerten jedoch sehr charakteristisch. Es gibt nun sogar auch eine 
groBe Zahl vor allem amerikanischer Arbeiten, welche die Verdunstungs
bedingungen verschiedener Standorte mit Evaporimetern bestimmten, 
ohne Transpirationswerte von Pflanzen zu ermitteln. Diese Arbeiten 
sind mehr oder weniger zu okologischen theoretischen Theorien heran
gezogen worden. Unter einem einheitlichen Gesichtspunkt lassen sie sich 
nicht kurz darstellen. Da sie nur indirekt mit unseren Fragen zu tun 
haben, scheiden sie hier aus. 

Wenn wir nun im folgenden die gewonnenen Transpirationsdaten ver
schiedener Pflanzengesellschaften mitteilen, so ist eine iibersichtliche 
Einteilung sehr schwer, da die einzelnen Arbeiten haufig Typen ver
schiedener Standorte in einen Versuch aufgenommen haben, urn eben 
die Unterschiede der Transpirationsgro13en erkennen zu konnen. Wenn 
wir nun uns auch hier diese gegeniiberstellenden Versuche zu nutze 
machen wollen, so kann es nur unterdem Verzicht auf vollige Scheidungvon 
Pflanzen der einen und der anderen anatomisch-morphologischen Diffe
renzierung geschehen. Die Tabellen "auseinander zu reiBen" hat wenig 
Zweck. Da die Okologie nicht darauf ausgehen kann, die Transpiration 
aller Pflanzentypen bei einer bestimmten Temperatur, bestimmtem 
Licht, bestimmtem Dampfdruckdefizit usw. zu bestimmen, wie etwa die 
Physiologie an Anlehnung an die Ermittlung physikalischer Zustands
groBen wohl unternehmen kann, so bleibt ihr nichts anderes iibrig, als 
bei beliebigen Verdunstungsbedingungen bestimmte Pflanzentypen mit
einander zu vergleichen. 
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Da wir hier auBerdem die Pflanzengesellschaften weder nach dem 
Standort, noch nach der anatomisch-morphologischen Differenzierung 
konsequent scheiden konnen, verliert die Zusammenstellung freilich vie! 
an DbersichtIichkeit. Meines Erachtens ist dieses erst ausfiihrbar, wenn 
umfassenderes Zahlenmaterial vorIiegt. 

Die vorIiegende Einteilung schien mir noch am geeignetsten, wenn
gleich viele "Verschiebungen und Verwerfungen" in der Aufeinanderfolge 
vorkommen werden. 

3. Die Transpiration der Hygromorphen. 

Diejenigen Pflanzen, weIche dem Wasserdampfaustausch geringen 
Widerstand entgegensetzen, sei es, daB die Permeabilitat der Kutikula 
groB, sei es, daB die stomatare Diffusionskapazitat hoch ist, bezeichnen 
wir als hygromorphe, bzw. hydromorphe, womit eigentIich schon an
gedeutet ist, daB sie Bewohner feuchter Standorte wie Stimpfe, feuchter 
Waldgrund (Hygromorphe) oder gar des Wassers (Teiche und Seen) 
sind. Wir machen am best en keinen Unterschied zwischen den Hygro
und Hydromorphen, da dieser durchaus nicht wesentlich ist. Die eigent
lichen Wasserpflanzen, die wir hier ins Auge fassen, erheben einen mehr 
oder weniger groBen Teil ihres SproBsystems tiber die Wasserflache, wah
rend das Wurzelsystem im Wassergrund oder im Wasser selbst ruht. 
Im letzten FaIle sprechen wir von Schwimmpflanzen. Teleologisch ein
gestellter Okologie lag die Deutung nahe, daB diese Pflanzen "verschwen
derisch" mit dem Transpirationswasser umgehen konnen, da ihnen 
Wasser im DberfluB zur Verftigung steht. Da viele Transpirations
systeme nicht nur keine anatomisch feststellbaren Merkmale fUr "Tran
spirationsschutz" aufweisen, sondern sogar "Mittel zur Erhohung der 
Transpiration" besitzen, schrieb man diesen Pflanzen eine groBe Tran
spiration zu, ohne diese jedoch quantitativ zu bestimmen. Die Er
fahrung, daB abgeschnittene Sprosse hygromorpher Pflanzen sehr schnell 
welken, machte hohe Transpirationswerte sehr wahrscheinlich. Die 
ZweckmaBigkeitsokologie konnte die "xeromorphen Merkmale" von ge
wissen Pflanzen. die an feuchtem Standort wuchsen, nattirlich mit Fragen 
des Wasserhaushaltes nicht ohne weiteres verstandIich machen, sie 
zog eben andere Erklarungen heran. DaB trotz "xeromorphen" 
Baues eine starke Transpiration vorhanden ist, geht aus einem Versuch 
von SAMPSON und ALLEN (I, 1909) hervor. Der nach dem anatomischen 
Bild als xeromorph beurteiIte Scirpus lacustris transpirierte pro Flachen
einheit etwa doppelt so stark wie Helianthus annuus. Vor aHem machte 
die Pflanzengesellschaft der Moore, die unverkennbare xeromorphe 
Merkmale erkennen laBt (Erica, Calluna, Vaccinium) , einer Deutung 
groBe Schwierigkeiten, bis SCHIMPER den Moorboden "physiologisch 
trocken" bezeichnete und somit den xeromorphen Bau der Transpira-

43* 
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tionssysteme mancher Moorbewohner ;Us zweckmaJ3ig erwies. Auf diese 
Theorie werden wir spater zuriickkommen (siehe S.681). 

Wir konnen hier nicht den Gesamtwasserhaushalt der einzelnen Pflan
zengesellschaften darstellen und uns eingehend urn die Standortsver
haltnisse kiimmem, so daB uns hier auch kein Urteil zusteht, ob wir 
die Pflanzengesellschaften nach dem Standort oder nach der Wasser
bilanz einteilen sollen. Wir vermeiden somit auch die Ausdriicke: hygro
meso-xerophil, bzw. hygrisch-xerisch und reden nur von Xerophyten. 
wenn xeromorphe Merkmale vorhanden sind. was mutatis mutandis fiir 
die Hygrophyten bzw. Mesophyten gilt. 
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Abb. 35. Die fHichenrelativeri. Transpirationswerte (in cm3/Ioo cm2 BlattfHichc/Stunde), die I:lstiindig 
ermittelt worden sind, von Castalia odorata (e), Typha latifolia (T), ScirjJ7Is validlls (Sv), Sdrjlls 

american us (Sa), Sagitta ria latifolia (Se) und Pontederia cordata (P). Evaporation = E. 
Nach OTIS (1914). 

Unter Hinweis auf die Ausfiihrungen des 1. Teiles, vor allem auf den 
Wasseraustausch zwischen A tmos phare-Boden -(W asserfHi.che) -Pflanzen
system (S. 10oH), ist noch zu bemerken, daB sich die Standorte der Hygro
phyten infolge der starken Verdunstung des "Milieus" durch im allge
meinen hohe Luftfeuchtigkeit auszeichnen. Wenn trotzdem die Tran
spiration der Hygromorphen in vielen Fallen sehr hoch gefunden wird. 
so liegt dies nicht nur an den geringen Transpirationswiderstanden, son
dem auch daran, daB der Wind hauptsachlich an offenen Teichen und 
Seen auf die Kutikulartranspiration eine starke Steigerung ausiiben kann 
(siehe 1. Teil, S. 99ff). Die Transpiration kann beispielshalber bei Lemna 
in unbewegter Luft so groB sein wie die Verdunstung einer freien Wasser
flache (vgl. SEYBOLD I, 1929) . 

Die ausgedehntesten Messungen iiber die Transpiration von Wasser
pflanzen stellte OTIS (1,1914) an. In Abb. 35 sind seine Ergebnisse gra
phisch dargestellt, unter gleichzeitiger Angabe des Verlaufes der Eva-
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porimeterverdunstung. Die Tabelle 39 gibt die relative Transpiration 
TjE an. (Die Maximal- und Minimalwerte der Transpiration [pro Stun de 
pro 100 Quadratzentimeter Blattflache in KubikzentimeterJ bei 12stiin
diger Transpirationszeit und die n-fache Steigerung der Transpiration 
des Minimums gegenuber dem Maximum, siehe SEYBOLD I, 1929, 

Tabelle 39 (nach OTIS I, 1914). 
Relative Transpiration TIE. 

.~ '~.~ '" 
<:I.~ '" '" '" ;:;: ~~ ... <:I ;:;: l'! 

Datum "'- .. .. 
""<:I 

~ .... <:I .... 
~~ ~.~ <:I <:I Zeit ~o _0 ... "" .~~ 

_ ... 
1910 - ... ?-.~ ... '" . ..... '" 0 l< 0 h- '" <:I '" " 13~ ci::'" ~ ~~ C/J;:, C/J~ 

<:I 

IO. Aug. Tag 1,3 1,2 0,5 1,8 1,5 1,3 
IO. Aug. Tagu.Nacht 0,2 0,2 0,2 0,4 0,4 0,7 
II. Aug. Tag 0,8 0,6 0,2 1,0 0,3 1,0 
II. Aug. Nacht - 0,0 0,02 0,2 - 0,6 
12. Aug. Tag 0,8 0,8 0,4 0,7 0,7 0,9 
12. Aug. Nacht 0,03 0,03 0,03 1,1 0,4 0,7 
13. Aug. Tag 1,2 1,2 0,7 2,6 2,2 1,4 
13. Aug. Nacht 0,01 0,1 - 0,2 - 0,5 
14. Aug. Tag 1,0 1,2 0,6 1;7 1,3 1,2 
14. Aug. Nacht 0,1 0,1 0,1 0,2 0,1 0,5 
IS. Aug. Tag 1,5 1,7 0,8 2,2 1,2 1,5 
16. Aug. Tag 0,8 1,1 0,6 1,7 1,5 1,0 
16. Aug. Nacht 0,2 0,2 0,1 1,2 0,6 0,8 
17. Aug. Tag 1,3 1,2 0,5 2,4 2,0 1,1 

Tab. 52). Bei der Bildung des Quotienten TjE zeigt sich, daB dieser in 
vielen Fallen> I ist, was sich eben falls bei hygromorphen Pflanzen der 
Versuche von DIETRICH (1925) zeigte. Die Deutung, daB die Transpi
rationssysteme der Hygromorphen pro Flacheneinheit eine starkere Ver
dunstung als das Evaporimeter aufweisen, besteht nicht zu recht, was 
sich aus der Analyse der Verdunstungsphysik ergibt (siehe r. Teil, S. 88 
und SEYBOLD I, 1929). Jedenfalls haben die Hygromorphen eine starke 
Transpiration, was auch aus den Versuchen von HElL (1929) hervorgeht. 
Werden die Befunde von HElL an die Angaben von STOCKER (1928) ange
reiht, so ergibt sich folgende Reihe der relativen (1oofachen) Transpiration: 

{
ErikOide, Xerophyten . . . 

N. W. Deutschland krautbHittrige, Mesophyten. 
sumpfpflanZen,} 

Hygrophyten 
W. Deutschland Schwimmpfianzen, 

3- 6 
7- 19 

II-20 

26-28 

Kommt den relativen Transpirationswerten auch keine groBe Zuver
lassigkeit zu, so konnen sie rein qualitativ zeigen, daB sie den xero
und mesomorphen Transpirationssystemen gegenuber geringere Tran
spirationswiderstande haben, deren GroBe quantitativ noch zu bestim
men ist. 

Was die anatomischen Verhaltnisse der Hygromorphen anlangt (die 
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Zahl der Spaltoffnungen), sind die Angaben des I. Teils zu beach ten (siehe 
S.14off). Uber die Stomatavariation bei Sumpfpflanzen berichtet NIEL
SEN-EHLE (1914, Kobaltprobe). Uber die PermeabiIitat der Kutikula, 
die bei vielen Wasserpflanzen schwach ausgebildet ist, liegen nur zer
streute, qualitative Angaben vor. ARENS (1930) wird aber demnachst 
fiber quantitative Messungen berichten kOnnen. 

An die Hygromorphen, hoheren Pflanzen schlieBt sich die Transpira
tion der Thallosen und vieler Kryptogamen an. 1m I. Teil teilten wir 
mehrere Transpirationskurven solcher mit. PRAT und MINASSIAN (1928), 
fanden in Fortsetzung der Arbeit von IRMSCHER (1912) bei den Laub
moosen (Politrichum commune und SPhagnum sp.) denselben Transpira
tionsverlauf, den PRINGSHEIM (1,1923) fiir Fucus angegeben hat, undder 
in weitem MaBe dem Austrocknen kolloider Systeme entspricht (siehe 
I. Tei!, Abb. 24). 

Die Transpiration der Flechten und Pilze, auch wenn sie trockene 
Standorte bewohnen, ist die eines hygromorphen Systems, wofiir wir 
auch bereits einige Beispiele gaben (I, S. IIoff.). 

Hymenophyllaceen (Hautfarne) und andere Farne werden eine ahn
liche Transpiration aufweisen, wahrend es auch eine Reihe von Farnen 
mit xeromorphem Habitus gibt. Die Untersuchungen von SHREVE (I, 
I9II) miissen fortgesetzt werden. 

Von Fall zu Fall ist zu untersuchen, ob die auBeren Gewebe im 
Wasserdampfaustausch iiber physiologische Regulation, d. h. wirksame 
Permeabilitatsanderungen verfiigen, oder ob eine Wasserabgabe in rein 
physikalischer Weise als "Verdunstung" erfolgt. 

Die Benetzung der Blattoberflache hat wie wir sahen (siehe S.577) 
nach den Versuchen von HABERLANDT (1877) und WIESNER (1882), 
KOHL (1886) u. a. einen transpirationsiOrdernden EinfluB, was sich durch 
Permeabilitatserhohung der Kutikula und der Turgeszenzzunahme der 
SpaltoffnungsschlieBzellen erklaren laBt. Fiir die Pflanzen niederschlags
reicher Orte hat diese Erscheinung Bedeutung und F. SHREVE (1914) 
stellte einige Versuche mit dem Potometer (siehe I. Tei!, S. 77ff.) an. Wie 
die folgende Zahlenreihe zeigt, wird wahrend der Benetzung der Tran
spirationsstrom herabgesetzt; dies tritt aber nicht infolge einer Tem
peraturerniedrigung, die als Verdunstungskalte der Wasserverdunstung 
auf dem Blatte auftreten konnte, ein, da Temperaturmessungen nur 
geringe Temperaturerniedrigung ergab. Die Benetzung setzt zweifellos die 
Kutikulartranspiration herab und auBerdem kann das Blatt bei schwa
cher Kutinisierung Wasser aufnehmen, vorausgesetzt, daB die Blatt
gewebe ein Sattigungsdefizit aufweisen. (Bedeutung des Taus!) 

Allgemein wird sich die Frage nicht entscheiden lassen, ob nach der 
Benetzung, d. h. nachdem das benetzende Wasser verdunstet ist, eine 
Transpirationserhohung oder eine Verminderung einsetzt, jedoch ist die 
Transpirationsverminderung des benetzten Blattes sehr wahrscheinIich. 
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Tabelle 40 (nach F. SHREVE 1914). 
SproG von Heterotrichum patens im Potometer. Ablesung pro 5 Minuten. 

(Temperatur 66-67°, relative Feuchtigkeit 82-77 vH.) 
Absorption in Skalenteilen: 0 115 109 110 Il2 Il4 llS 115 114, 
Bliitter an der Oberseite benetzt: 126 90 73 65 59, 
diinne Wasserschicht verbleibt: 60 65, 
trockene Stellen treten auf: 70 69, 
Oberflache beinahe trocken: 66. 

Fur die Transpirationsokologie von Pflanzen niederschlagsreicher Ge
biete, wie der tropischen Walder, ist diese Frage von Bedeutung. 

Die Transpiration der Pflanzen im feuchtwarmen Tropengebiet sum
marisch zu behandeln, ist unmoglich, da unter den Hygromorphen der 
Regenwalder auch Xeromorphe angetroffen werden. Die Frage, ob die 
Pflanzen des feuchtwarmen Tropengebietes mehr oder weniger als die 
von Westeuropa transpirieren (HABERLANDT 1892, 1894, 1897, 1898 
contra STAHL 1,1894, GILTAY 1,1897, I, 1898, I, 1900 u. a., von BURGER
STEIN I, 1904, 1920 ausfuhrlich dargestdlt) kann eigentlich gar nicht 
gestellt werden. Vielmehr ist nur die Frage zu entscheiden: Wie groB 
sind die Transpirationswiderstande der Pflanzen in den feuchtwarmen 
Tropengebieten, und wie groB sind die der Pflanzen der nordlichen 
Zonen. AuBerdem konnen vergleichende Versuche angestellt werden, 
urn zu ermitteln, welche Widerstande die Pflanzen "einschalten" konnen, 
wenn die hygromorphen Tropenpflanzen einem groBen Dampfdruck
defizit ausgesetzt werden, die Xeromorphen hingegen einem geringen. 
Die von F. SHREVE (1914) ermittelten "relativen Transpirationswerte" 
liegen bei Pflanzen des Regenwaldes zwischen 0,02 und 0,3, wahrend 
dieder agyptisch-arabischen Wustenpflanzen zwischen 0,15 und 1,4 
liegen (vgl. S.7II) (nach STOCKER 1928). 

Die Transpirationssysteme der Regenwaldpflanzen sind jedenfalls 
sehr voneinander verschieden. In der Tabelle 41 sind einige relative 
Transpirationskoeffizienten angegeben, wobei ein Satz von SHREVE hin
zugefiigt sei: "Peperomia basellae/olia is a plant of xerophilous ridges, 

Tabelle 41 (nach F. SHREVE 1914). 

Peperomia basellaefolia. 
.. tur/osa ... 

Pilea nigrescens. . . . 
Diplazium celtidifolium 
Asplenium alatum . .. 

Flachenrelativer 
Transpirations

koeffizient 

1,00 

1,54 
1,64 
3,38 
3,57 

or a mid-height epiphyte, while Peperomia turfosa and Pilea nigrescens 
are found in the Slope and open Ravine forests, and Diplazium and 
Asplenium only in the most hygrophilous of the Windward Ravines." 



680 A.SEYBOLD: 

Bei den hygrophen Systemen ist die Kutikulartranspiration sehr 
hoch, sie kann sogar absolut haher sein als die stomatare (siehe Abb. 4, 

S·577)· 
Me LEAN (1919) untersucht eben falls die Transpiration von Pflanzen 

des Regenwaldes. Die Temperatur betragt etwa 20°, die Feuchtigkeit 
ist 95-60 vH. Pro Stunde ist die Transpiration auf 100 cm 2 Oberflache 
bezogen (auBerdem sind die relativen Transpirationswerte mit 100 multi
pliziert berechnet [T / EJ) : 

SchattenbHitter 

Sonnenbliitter. 

r A nthurium sp.. . . 
·l Echites peltata ., 

Mimosa reparia . . 
J Acalypha communis 

l Passitlora sp. . . . 
Evaporimeter ... 

0,032 
0,170 
0,140 
0,117 
0,068 
0,43 

7 
39 
32 
27 
16 

Ein Vergleich mit den Werten der relativen Transpiration anderer 
Standorte zeigt, daB wir bei den untersuchten Pflanzen mit hygromor
phen Systemen zu tun haben. Me LEAN berucksichtigt auBerdem in 
seiner Untersuchung die anatomischen Verhaltnisse, vor allem die Pro
portion des Mesophylls zum Interzellularraum. 

Jedenfalls verfugen die Hygromorphen uber geringe Diffusionswider
stande, wenigstens im turgeszenten Zustand. Es sei ubrigens nicht in 
Abrede gestellt, daB es an feuchten Orten keine Pflanzen mit xero
morphem Habitus vorkommen kannen. 

F. SHREVE stellt den relativen Transpirationsraten der "hygrophilen" 
Regenwaldflora Daten von LIVINGSTON (1906) und E. SHREVE (1914) der 
Wustenpflanzen aus Arizona gegenuber (vgl. Tabelle 71, S.712), und 
findet zwischen den Pflanzen beider Gebiete eine Obereinstimmung der 
relativen Transpiration. Das Versuchsmaterial ist jedoch schwer ver
gleichbar. 

Weitere qualitative Daten teilen v. FABER (1915) und MIYOSHI (1920) 
mit. Das Problem bedarf einer weiteren Bearbeitung unter kritischen 
Gesichtspunkten. Die relative Transpiration kann als Vergleich der 
Transpirationssysteme verschiedener Gebiete wenig zuverlassig sein, da 
Evaporation und Transpiration verschieden von den AuBenbedingungen 
beeinfluBt werden. 

4. Die Transpiration der Xeromorphen. 

Die fruhere Transpirationsakologie entwickelte ihre Theorien auf 
Grund der anatomisch-histologischen und morphologischen Differen
zierung der Transpirationssysteme. WARMING, SCHIMPER und eine Reihe 
anderer Forscher versuchten auf diesen Grundlagen eine Darstellung der 
Transpirationsakologie. Dabei wurden samtlichen Pflanzen mit xero
morphen Strukturen eine geringe Transpiration zugeschrieben und ent
sprechend allen Pflanzen mit hygromorphem Geprage eine starke. Teleo
logische Urteile machten die Beziehungen zwischen auBeren Bedin-
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gungen und der pflanzlichen Gestaltung stets verstandlich, wenngleich 
viele Erklarungen bei den Haaren herbeigezogen werden muBten. Diese 
theoretischen Spekulationen sind nicht zu erortern, es muB nur darauf 
hingewiesen werden, daB aus der Zeit dieser teleologischen Arbeiten 
brauchbares Zahlenmaterial tiber die anatomischen Verhaltnisse der 
Transpirationsorgane vorliegt. Wir teilten hiervon bereits im 1. Tell 
einiges mit (siehe S. II2ff.). 

Quantitative okologische Messungen tiber die Transpiration schienen 
bei den plausiblen teleologischen ErkHirungen gar nicht mehr notwendig, 
wenngleich man gelegentlich auf Grund sparlicher Versuche verschie
dener Meinung war, ob die Sonnenblumen in Westeuropa mehr trans pi
rieren als in Java. 

Die Flora der Hochmoore, die stark xeromorphes Geprage hat, be
schaftigte die Okologie von jeher jedoch ganz besonders, da es schwer 
verstandlich war, wie die Pflanzen bei dem groBen Wasserreichtum des 
Bodens ,/rranspirationsschutz" notwendig hatten. Da der Moorboden 
aber als "physiologisch trocken" erkHirt wurde, fand das teleologische 
Bedtirfnis hinreichend Befriedigung: Die Pflanzen sollten moglichst wenig 
von den "giftigwirkenden Sauren" aufnehmen, daher muBte der Tran
spirationsstrom durch Transpirationserniedrigung herabgesetzt werden. 
Gelegentliche Zweifel, die dartiber laut wurden, verlangten experimen
telle Untersuchungen, die vor aHem von MONFORT (1922, 1924 u. a.) und 
STOCKER (I, 1923) ausgefiihrt wurden. Unsere Aufgabe ist es nicht, hier 
das Problem der Moorokologie weiter zu analysieren, wir begntigen uns 
mit den Versuchsergebnissen, die auf die Transpiration der Xerophyten 
Licht werfen. Die Frage sei weiterhin unbertihrt, ob die Pflanzen eine 
Transpirationseinschrankung notwendig haben oder nicht. Es handelt 
sich nur darum festzusteHen, ob xeromorphe Systeme dem Wasser
dampfaustausch einen Widerstand entgegensetzen, die Transpiration also 
erniedrigt ist. 

BOYSEN-JENSEN (I9I9) untersuchte einige Hochmoorpflanzen und 
fand als Mittelwerte der relativen Transpiration (T/E) 

Empetrum nigrum .. 
Vaccinium V itis idaea 
Betula sp ...... . 
Vaccinium uliginosum 

und bei den Vergleichspflanzen 

Fagus silvaticus . 
Populus tremula . 
Senecio silvaticus . 

II 

13 
14 
15 

25 
27 
42 

Auf Grund dieses Vergleiches ist die Tanspiration der Hochmoor
pflanzen etwa 2-3ma1 geringer als die des Waldbodens. In der Ta
belle 42 sind auBer den fHichenrelativen Transpirationsraten auch die 
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Tabelle 42 (nach BOYSEN-JENSEN). 
Transpirationsraten pro 100 cm' Blattflache pro Stun de in g. 

II4.JuniI28.JuniI5. Juli h.Aug. 30.Aug. 6. Sept. 

reI. Feuchtigkeit . 
I 

52 I 71 64 86 67 
42 I Mittel-Temperatur . 22,8 IS,S I 22,2 19,0 19,6 17,7 werte Evaporation. 4,52 2,40 1,81 3,08 0,78 4,12 

Empetrum nigr .. 0,28 I 0,23 I 0,27 OAI 0,39 0,32 
Vacc. Vito idaea 0,48 , 

0,28 I 0,22 0,37 0,13 0,63 0,35 
Vacc. uliginos. 0,5 2 i 0,34 0,3 1 0,62 0,12 0,72 0,44 
Betula sp. 0,26 0,27 0,26 0,47 0,19 0,50 0,33 

relative Transpirationswiderstande 
Empetrum 16 9,9 7,7 5,3 4,7 8,7 
Vacc. Vito idaea 9A 8,2 9,5 5,9 6,6 2,9 7,1 
Vacc. uliginos. 8,6 6,7 6,7 3,5 7,2 2,6 5,9 
Betula. 16,9 8,5 8,0 4,6 4,5 3,7 7,7 

Transpirationswiderstande angegeben, die im Mittel zwischen 5,<)-8,7 
liegen (vgl. die Transpirationswiderstande der agyptisch-arabischen Wii
stenpflanzen Tabelle 48). Die Versuche wurden mit abgeschnittenen, 
in Wasser stehenden Sprossen zwischen II-16 Uhr ausgefiihrt. Be
sonders auffallend ist, daB die Transpirationswiderstande vom Juni
Oktober kontinuierlich fallen, was bis zu einem gewissen Grade von der 
zunehmenden Niederschlagsmenge und der graBeren Luftfeuchtigkeit 
abhangen wird. Die Stomataapertur ist allem Anscheine nach im 
Herbst im Durchschnitt weiter als im Sommer. 

THATCHER (1922), der ebenfalls die Transpiration verschiedener Pflan
zen, in Lehm und Moorboden wurzelnd, untersuchte, kommt zu dem 
SchluB, daB der Moorboden nicht als "physiologisch trocken" anzusehen 
ist. Die Transpiration der im Moorboden wurzelnden Pflanzen kann 
ebenso hoch und noch haher sein als die der im Lehmboden wachsenden. 
Darauf sei hier nicht weiter eingegangen, da zur Beurteilung dieser Frage 
noch andere Kriterien auBer der Wasserabgabe heranzuziehen sind. 

Wir bilden jedoch hier den Mittelwert der mitgeteilten relativen 
Transpirationswerte (Tabelle 43), ohne die "Bodenart", worauf die 
Pflanze wuchs zu beriicksichtigen. 

Tabelle 43 (nach Werten von THATCHER 1922). 

Rhododendron ponticum . . . . 
Brassica oleracea (Sovoy-Kohl) . 
Salix pentandra . . . . . . . 
Betula sp .......... . 

i Hundertfache reI. 
I Transpiration 

9,7 
16,0 
27,5 
38,5 

Aus der Tabelle 43 ist ersichtlich, daB Rhododendron eine wesentlich 
geringere relative Transpiration hat als Salix und Betula. 



Die pflanzlicbe Transpiration. II. 

Jedenfalls stehen die Ergebnisse von BOYSEN-JENSEN und THATCHER 
mit den umfangreichen Untersuchungen von STOCKER (I, 1923) voll in 
Einklang. 

Wir verweisen auf die Tabelle 16 im I. Tell (S. lI8), in welcher die 
Transpirationsraten auf verschiedene Weise berechnet wurden, und wel
che auBerdem zeigt, daB die Pflanzengesellschaft der Moor- und Heide
vegetation sich aus Xero- und Hygrophyten zusammensetzt. Die Tran
spiration der Flacheneinheit (bezogen auf Erica I) ist bei den Xero
morphen geringer als bei den Hygromorphen, wenngleich Oxalis und 
Asperula, zwei hygromorphe Pflanzen, eine eben so geringe Transpira
tion haben wie Calluna. Auf dieses "unerwartete" Ergebnis werden 
wir spater zuruckkommen (siehe S. 687). Die relativen Transpira
tionswerte bei den Xeromorphen sind, abgesehen von den eben er
wahnten Hygrophyten, ebenfalls geringer als bei den Hygromorphen. 
Dieser Befund spricht jedenfalls dafUr, daB die xeromorphen Sy
sterne groBere Transpirationswiderstande einschalten als die hygro
morphen. Die Berechnung der Transpirationsraten auf das Wurzel
frischgewicht (siehe S.699) ergab, daB die Xerophyten groBere Quo
tienten haben als die hygromorphen (mit Ausnahmen), was STOCKER 
veranlaBte, die verminderte Transpiration der Xeromorphen in Abrede 
zu stellen. Die alten teleologischen Deutungen muBten fallen gelassen 
werden, an ihre Stelle wurden andere, zeitgemaBere eingesetzt. Was 
von der Berechnung des ebengenannten Quotienten zu halten ist, er
orterten wir bereits (siehe S. 664). Da jedoch zu gleicher Zeit als STOCKERS 
Arbeit erschien, MAXIMOW (1923) seine Untersuchungen mitteilte, die 
sogar fUr eine starkere flachenrelative Transpiration der Xeromorphen 
sprachen, schien es eine feststehende Tatsache, daB die anatomisch
histologischen Merkmale der Xeromorphen nicht als transpirationsernie
drigend anzusehen waren. 

Was nun die Daten von MAXIMOW selbst anlangt, so ist den Wert en 
der Tabellen 44 und 45 nicht eindeutig zu entnehmen, daB die Xero
phyten pro Flacheneinheit eine starkere Transpiration als die Mesophyten 
haben, auch nicht, wenn man die Transpirationswerte auf das gleiche 
Sattigungsdefizit der Luft umrechnet, was nicht zulassig ist (vgl. SEY
BOLD J, 1929). DaB die abgeschnittenen Sprosse von Hygrophyten weni
ger transpirieren konnen als die der Xerophyten, geht aus den Aus
fUhrungen auf S. 687 hervor. (Vgl.Zygophyllum mit Erodium und Sisym
brium; Gypsophila mit Lactuca.) Ebensowenig kann man eindeutig fest
stellen, daB die unbehaarten oder borstenhaarigen Pflanzen eine geringere 
Transpiration als die behaarten aufweisen (vgl. Falcaria mit Helichrysum; 
Coccinia mit Onopordon). 

Die Tabelle 45, die von MAXIMOW (1929) mitgeteilt wird, ist eben falls 
nicht ausreichend, die flachenrelativ starkere Xerophytentranspiration 
zu beweisen. MAXIMOW rechnete die Transpirationsraten, die unter 
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Tabelle 44 (nach MAXIMOW, aus WALTER 1926a). 

Luft- I Psychro- Transpirat.! in vH 

meter- pro I des 
temperaturl differenz FBichen- Wasser-

I einheit in g gehaltes 

Mesophyten I 
Sisymbrium Loeselii 22,2 6,3 

! 
0,62 41 

Lactuca Scanola . . 19,4 9,7 0,95 45 
Erodium ciconium . 17,0 6,2 0,70 63 
Hirsch/eldia adpressa . 0,41 19 
Papaver strigosum 19,6 8,0 0,40 23 

Xerophyten 
Zygophyllum Fabago . 22,4 7,2 0,44 14 
Gypsophila acuti/olia . 23,6 9,5 0,72 27 
Alcea /ici/olia 25,2 9,3 1,02 42 

Schattenpflanzen 
Lamium album. 23,8 7,2 0,15 25 
Lactuca muralis 23,0 6,7 0,28 20 
Viola odorata 24,8 . 8,0 0.38 54 
Sonchus oleraceus. 

I 
21,8 6,5 0,42 30 

Vinca major . .. .. 
I 

23.8 M 0,44 42 
Campanula rapunculoides . 22,8 603 0,57 41 

Unbehaarte oder borstenhaarige Pflanzen 
Verbascum nigrum ... I 24,0 8,6 0,42 31 
Symphytum caucasicum. 24,2 5,5 0,63 65 
Phlomis Herba Venti 27,2 7.3 0,74 86 
Coccinia crassi/olia . 24.8 7,0 0,g6 48 
Glaucium luteum . 24,2 5,6 0,97 42 
Falcaria Rivini. 24,4 6,7 1,47 94 

Stark behaarte Pflanzen 
Phlomis armeniaca . 26,2 7,3 0,57 45 
Onopordon Acanthium 24,8 7,0 0,60 27 
Verbascum ovalifolium 24.0 8.6 1,06 85 
Helichrysum candidissimum . 24,4 6,7 1,44 50 
Stachys Koschyi 24,0 8,6 1,53 143 

verschiedenen Bedingungen gewonnen wurden, auf das Feuchtigkeits
defizit von 10 mm urn, was nur unsichere Werte ergeben kann (siehe 
oben). Abgesehen davon transpirieren nur Stachys, Helichrysum und 
Falcaria mehr als die Mesophyten. 

Wenn das Zahlenmaterial von MAXIMOW nicht ausreichend dafUr ist, 
die starkere, flachenrelative Transpiration der Xerophyten zu beweisen, 
so lassen wir die von MAXIMOW und seinen Mitarbeitern entwickelte 
"Theorie der Dtirreresistenz" ganz unbertihrt. Da diese Theorie mehr 
als das Transpirationskriterium umfaJ3t, k6nnen wir uns hier nicht mit 
ihr auseinander setzen. Wenn in den letztcn Jahren unter den Stich
wort en "SCHIMPERsche Theorie" und "MAXIMowsche Theorie" die Gegen
satzlichkeit ausgedrtickt wurde, daB SCHIMPER fUr eine eingeschrankte 
Xerophytentranspiration, MAXIMOW ftir eine gesteigerte eintrat, so blieb 



Die pflanzliche Transpiration. II. 68 5 

Tabelle 45 (nach MAXIMOW, BADRIEVA und SIMON OVA, aus MAXIMOW 1929). 

I Geschwin-
Transpira- I digkeit des Eigenschaft tion pro Verbrauchs der Blatter 

1 cm' ider Wasser-

I 
vorrate 

Xerophyten 
Sedum maximum 2,8 8 sukkulent 
Zygophyllum Fabago . 4,9 15 I halb-sukkulent 
Gypsophila acutifolia 5,4 20 hart, fleischig 
Caccinia Rauwolfi 8,8 44 hart, mit Kalk 

inkrustiert 
Verbascum ovalifolium 8,8 71 dicht behaart 
Glaucium luteum 9,2 40 fleischig, mit 

Wachs bedeckt 
Salvia verticillata 9,9 55 hart, fleischig 
Stachys Kotschyi. 12.7 119 dieht behaart 
Helichrysum candissimum. 13,2 40 dicht behaart 
Falcaria Rivini (F. Vulgaris) . 13.7 87 hart, mit 

Wachs bedeckt 
Mesophyten 

Lamium album 3.6 58 Scha tten pflanze 
Viola odorata . 4,0 58 Scha tten pflanze 
Vinca major 4.5 45 Schattenpfl. mit 

Campanula rapunculoides . .1 
ledrigen Blattern 

4,8 36 I Schattenpflanze 
Sisymbrium Loeselii . I 

8,3 
62} 

, Sonnen pflanzen 
'! Hirschfeldia adpressa 
O! 

9,8 40 : der Friihlings-
Erodium ciconium . . 9,2 83 ! vegetation 

die Geschichte des Problems unberucksichtigt. Schon KAMERLING (1914) 
u. a. fanden, daB aus dem anatomischen Bau nicht ohne wei teres auf 
die TranspirationsgroBe geschlossen werden kann und schon vor SCHIM
PER bildete sich die Schule der anatomischen Physiologie. 

SEYBOLD (I, 1929) griff in den Streit fUr und wider SCHIMPER ein 
und konnte nicht nur auf eigenes Versuchsmaterial, sondern auch auf 
kritische Sichtung der Literatur gestlitzt, nachweisen, daB die xero
morphen Systeme im allgemeinen eine flachenrelativ geringere Tran
spiration haben als die Hygromorphen. Vom physikalischen Standpunkt 
aus ist dieses Ergebnis verstandlich; er unterscheidet sich jedoch von 
dem teleologischen der anatomischen Physiologie dadurch, daB er eine 
experimentelle Analyse der Verdunstungsphysik und Physiologie fordert, 
und die Teleologie verbietet! 

Die vielen Befunde, die nun tatsachlich eine starkere Transpiration 
d~r Xeromorphen ergaben, muss en nicht als falsch abgetan werden, viel
mehr sind sie nur richtig zu analysieren. 

Schon 1LJIN (I9I5) fand, daB haufig die Xerophyten eine starkere 
Transpiration als die Hygrophyten aufwiesen, "gleiche Bedingungen" 
vorausgesetzt. Man kann demnach nicht schlechthin den Xeromorphen 
eine flachenrelativ geringere Transpiration zuschreiben. 
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In Abb. 36 ist ein Versuchsergebnis von ILJIN graphisch dargestellt. 
Die ausgezogenen Linien entsprechen Versuchen, die in einer Grube 
(geringere Verdun stung) ausgefiihrt wurden, die gestrichelten sind in der 
"Steppe" angestellt worden, wo die physikalische Verdunstung gr6fier 
war. Campanula und Sanguisorba als hygro- bzw. mesomorphe Pflanzen, 
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Abb. 36. Transpiration von Campallula glomcrata, Sallgllisorba officillalis, Ajuga La:nnanni und 
Phlontis jllngens. Die gestricheltcn Kurvcn beziehen sich auf Versuche, die in der "Steppe", die aus
gezogenen Kurven auf Versuchc, die in der "Grube" angestellt wurden. Die Transpirationsraten (bzw. 

Saugraten) sind in cm3 auf der Ordinate angegeben. Nach ILJIX (1915). 

dem Auge nach geurteilt, stehen den xeromorphen Aiuga und Phlomis 
gegeniiber. 1st in man chen Fallen auch die Transpiration der Xerophy\en 
gr6fier als die der Hygrophyten, so wird man bei Betrachtung der Kurven 
schwerlich ganz allgemein von einer starkeren Xerophytentranspiration 
reden k6nnen. 

Aus den Untersuchungen von ILJIN (1916) laBt sich ebenfalls ersehen, 
daB die Transpiration auf das Trockengewicht der Transpirationssysteme 
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berechnet, bei den Xeromorphen geringer ist als bei den Mesomorphen; 
Tabelle 46 (vgl. S. 662). Jedenfalls sind die Mittel- und Maximalwerte 
gr6Ber. Wenn die Minimalwerte in einzelnen Fallen geringer sind, so 
wird sich dies daraus erklaren lassen, daB die mesomorphen Systeme 
im welken Stadium weniger transpirieren k6nnen als xeromorphe im 
turgeszen ten. 

Tabelle 46 (nach ILJIN 1916, aus SEYBOLD I, 1929). 
Transpiration in cg pro g Trockengewicht pro Stunde. 

Mittelwert Minimum Maximum 

Stipa capiltata . 24I 1I5 458 
Phlomis pungens 264 92 420 
Caragena frutescens . 280 156 417 
Centaurea orientalis . 288 253 35 I 
Senecio Doria 347 223 617 
Betonica officinalis . 353 I59 682 
Geranium pratense 467 158 I2I6 
A ristolochia ciematitis . 648 48 I498 
Coronilta varia . 7S3 55 1 I lIS 

Hinsichtlich der Tatsachen, daB die Transpirationssysteme beim 
Welken starke Transpirationswiderstande "einschalten" k6nnen (siehe 
S. 572), ist es wohl m6glich, daB Hygromorphe in einem bestimmten 
Zustand gr6Bere DiffusionswidersUi.nde haben als Xeromorphe. DaB nun 
in Vergleichsversuchen, die eine Untersuchung von Xero- und Hygro
phyten unter "gleichen" Bedingungen erheischen, bei den Hygrophyten 
ein Welken eintrat, wenn die Versuche am "Standort der Xeromorphen" 
vorgenommen wurden, ist wahrscheinlich. Bezweifelt wurde umgekehrt 
ubrigens nie, daB am "Standort der Hygromorphen", die Xerophyten 
eine schwachere Transpiration haben. 

Diese Frage laBt sich nun allgemein nicht entscheiden, wenn Pflanzen 
verschiedenen Standortes an einem und demselben Standort der Tran
spiration ausgesetzt werden. Umrechnungen von Transpirationsraten 
auf gleiche AuBenbedingungen sind wenig zuverHissig. Am besten ge
eignet sind sicherlich die Versuche mit Pflanzen, die als Sonnen- und 
Schattenindividuen vorhanden sind (vgl. S. 706). 

Aus den Versuchen von SEYBOLD (1929) geht jedenfalls hervor, daB 
innerhalb kurzer Zeitraume die Transpiration von hygromorphen Sy
stemen am Standort der Xeromorphen bedeutend starker abfillt als 
die der xeromorphen, so daB in den meisten Fallen die integrale Tran
spiration (siehe S.673) gr6Berer Zeitraume fUr eine starkere Xeromor
phentranspiration sprechen kann (Abb.37). Dies gilt hauptsachlich 
dann, wenn mit abgeschnittenen Sprossen gearbeitet werden muBte, 
trifft aber auch in all den Fallen zu, wo die Hygromorphen zu welken 
begonnen haben. Befindet sich ein hygromorphes Transpirationssystem 
unter einem groBen Defizit der optimalen Wasservorrate, so kann selbst-
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verstandlich die differentiale Transpiration geringer sein als die eines 
xeromorphen Systems, das tiber gtinstigere Wasservorrate verfUgt. 

Unter diesen Gesichtspunkten sind auch die Ergebnisse von KELLER 
(1925) (siehe Tabelle 47) zu betrachten. 1st die groBere Zahl von Spalt

offnungen, die dichtere Nervatur 
und die verkleinerten Epidermis
zellen ein zuverlassiges anatomisches 

,,00 ffWl 1Z00 

Abb. 37. Verdunstungskurven von SOllchus olerll
ceus, Diplotaxis Jlarra, Zilla spinosa uDd Zygo
p11yllum coccin,"m. s. Text. Nach SEYDOLD (I929'. 

Kriterium fUr die Xerophyten gegen
tiber den Hygrophyten, so ist es 
sehr wohl moglich, daB unter Um
standen, wie im vorliegenden Falle 
die integrale Transpiration als Aus
druck geringerer Diffusionswider
stande bei xeromorphen Systemen 
groBer ist als bei hygromorphen einer 
und derselben Gattung. Gam; abge
sehen davon, daB sich auch Reihen 
aufstellen lassen, wo die Xeromor
phen wesentlich weniger Spalten 
aufweisen als die hygromorphen 
(siehe 1. Teil, S. 141 und SEYBOLD I, 
1929, S. 187), kann wie ofters her
vorgehoben mit der Zahl der Spalten 
nicht auf deren Diffusionswiderstand 
geschlossen werden. KOLKUNOW 

(1913) versuchte die SpaltengroBe sogar als relatives MaB der gesamten 
ZellgroBen eines Systems anzugeben (anatomischer Koeffizient); dies 
ist jedoch nach den Untersuchungen von CHRISTIANSEN-WENIGER (1925) 

Asperula odorata { 

A. tinetoria. 1 
A. glauea 1 

Galium erueiata { 

G. rubioides 1 
G. verum { 

Tabelle 47 (nach KELLER 1925). 

316 
308 

581 

70 3 
1075 
1206 

449 
45 1 

476 
444 

II 19 
1203 . 

I 
Zahl der Stomata 
auf I mm2 Blatt

fliichc 

Ob.er- I Un~er
selte sClte 

! 63 I I 49,3 
86,1 II 97,7 , 
gO . 150 ,3 , 

1

385 ! 
41 499,2 I 

75,2 
105 
153,5 
134,6 
504 
376,5 

GroBe der Epi
dermiszellen der 

Dlattoberseite 

0,0057 
0,0064 

0,005 1 
0,0038 

0,0026 
0,0021 
0,0022 

0,0024 
0,0028 
0,0027 

Relative Transpiration 
pro Flacheneinheit 

33 

100 100 
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u. a. nicht zulassig. Die anatomische Differenzierung kann morpholo
gisch geurteilt tiber den Wasserdampfaustausch wenig aussagen. HEU
SER (1915) und SCHEIBE (1927) finden tibrigens einen Parallelismus 
zwischen abnehmender StomatagroBe und Xeromorphie! 

Ohne auf diese ungeklarten Fragen der anatomischen Differenzie
rung und der TranspirationsgroBe weiter einzugehen, sind die Versuche 
von KELLER nicht ausreichend, die starkere Xerophytentranspiration 
schlechthin zu beweisen und die Diffusionswiderstande der Xeromorphen 
in Abrede zu stellen. Da sich die Versuche tiber groBere Zeitraume er
streckten ('/2sttindige Transpirationsraten), mtiBten mindestens die diffe
rentiale Transpiration der abgeschnittenen Sprosse ermittelt oder noch 
besser die Versuche tiber 24 Stunden ausgedehnt werden, moglichst am 
Standort der Xerophyten und der Hygrophyten. 

Wie groB nun die Transpirationseinschrankungen von verschiedenen 
Systemen ist, kann nur zahlenmaBig erfaBt werden. SEYBOLD (1929) 
berechnete mit Hilfe seiner Widerstandsgleichung (siehe S. 671) die Diffu
sionswiderstande, die jedoch nur relativ sind, und auch zunachst nichts 
dariiber aussagen, welchen Anteil die Stomata- und Permeabilitats
variation der Zellmembranen haben. In der Tabelle 48 sind die mittleren 
Diffusionswiderstande, die Maximalen und Minimalen in einer 12stUn
digen Versuchsperiode agyptisch-arabischer Wiistenpflanzen zusammen-

Tabelle 48 (nach SEYBOLD 1929). 
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Tropaeolum mOjus 12,9 4,6 3,6 6,0 1,7 
8onchu8 oleraceus 12,9 5,2 2,5 9,0 3,6 
A f'temisia {udaica • I 9,0 5,9 1,4 II,S 8,2 
Achillea jf'agmntissz'ma 

: I 
9,0 6,1 2,3 10,7 4,6 

A stef'iscus gf'aveolens 9,0 8,2 2,0 17,4 8,7 
Eucalyptus sp. 12,9 8,2 2,6 16,4 6,3 
Stachys aegyptiaca 9.<' 10,8 2,6 30,5 10,9 
Lavandula pubescens 15,6 II,3 6,5 15,2 2,3 
Faf'setia aegyptiaca 15,6 12,6 5,5 25,3 4,6 
Iphiona mUCf'onata • 11,4 12,8 3,5 18,5 5,3 
Gymnocaf'pus decandef' . , 15,6 13,2 5,5 25,3 4,6 
Centauf'ea aegyptiaca II,4 13,3 4,1 18,4 4,6 
Fagonia mollis 15,6 13,6 3,2 42,6 13,3 
Zygophyllum coccineum 15,6 14,4 4,6 35,2 7,7 
N ef'ium olean del' . 12,9 14,4 4,0 42,5 10,6 
Linaf'ia aegyptiaca . 15,6 15,4 8,1 26,4 3,3 ? 
Ef'odium glaucophyllum . ! II,4 15,8 3,8 27,0 7,1 
Nitf'af'ia f'etusa. 15,6 16,6 9,4 36,7 3,8 
Retama f'aetum 15,6 17,5 6,4 32 5,0 
Ef'odium af'bof'escens 11,4 22,2 4,8 50,6 10,4 
Pennisetum dichotomum . 15,6 24,4 12,9 35,2 2,7 

Ergebnisse der Biologie VI. 44 
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gestellt. Einige Hygrophyten (fettgedruckt) sind zum Vergleich mit auf
genommen worden. AuBerdem ist der Quotient 

Maximaler Widerstand 
Mmimaler Widerstamf 

in die Tabelle aufgenommen worden. 
In jtingster Zeit hat SCHANDERL (1930) tiber die durch die Unter

suchungen von G. KRAUS (I, 1904, I, 1906, I, 19II) bekannt gewordene 
Wtirzburger Muschel- und Wellenkalkflora Transpirationsmessungen an
gestellt. Einige Daten seien hier erganzend zum Problem der Xero
phytentranspiration hinzugefUgt. Die zahlreichen Argumente, die SCHAN
DERL in Form von Evaporimetermessungen und Verhaltniszahlen der 
Massenausbildung und des Massenaustausches der Pflanzen fUr den Xero
phytismus dieser Flora beibringt, sollen tibergangen werden; nur die 
speziellen Transpirationsdaten seien in der Tabelle 49 mitgeteilt. Die 
Pflanzenarten sind nach einer steigenden Reihe (loofach) der relativen 

Tabelle 49 (nach SCHANDERL 1930). 

I 
Mittag!. Transpiration MittagI. Transpiration loofache pro [00 cm2 

pro g Frisch- stiindI.Transp. 
relative BlattfIache gewicht in vH des 
Transp. pro Stunde d. oberird. I Gesamt· 

in g Teile I wassergehalts 

Euphorbia cyparissias 1,6 0,12 0,13 
Bupleurum talcatum . 3,5 0,32 0,25 
Sesleria coerulea . .3,8 0,22 (0,44) 0,25 (0,3) 29,3 
A nthericum racemosum . 4,0 0,36 0,08 7,1 
Centaurea Scabiosa 4,1 0,37 0,41 
Aster. linosyris 4,2 0,34 0,20 
Peucedanum cervaria 5,3 0,48 0,55 5,6 
Teucrium montanum 5,8 0,57 0,20 21,5 
Sedum maximum 5,9 0,34 0,03 4,0 
Geranium sanguineum 7,0 0,62 0,25 5,1 
Teucrium chamaedrys 8,1 0,73 0,49 37,0 
Brachypodium pinnatum 8,8 0,79 0,34 16,5 
Clematis recta . 9,0 0,56 i 0,10 
Linum tenuifolium 9,1 0,73 0,34 
A nemone pulsatilla 9,6 0,87 0,35 8,9 
Ranunculus silvestris II,6 0,52 0,24 
Seseli Libanotis . I 1,7 0,82 0,20 
V itis vinifera . . . 16,0 1,2 0,70 
Eryngium campestre 25,5 1,53 0,3 1 

Transpiration angeordnet. Die Werte sind bei den Pflanzen des Seslerie
turns wesentlich geringer als bei den Vergleichspflanzen Vitis vinfera 
und Eryngium campestre. Die anderen Bezeichnungsarten weisen eben
falls darauf hin, daB den Wtirzburger Muschel- und Wellenkalkpflanzen 
so starke oder noch starkere Transpirationswiderstande zukommen wie 
den Pflanzen der agyptisch-arabischen Wtiste. 
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Das Sattigungsdefizit der Transpirationssysteme (siehe S. 669) ist bei 
den meisten Arten sehr groB und ist von der GroBenordnung der Pflanzen 
der agyptisch-arabischen Wuste (STOCKER 1928) und der sudrussischen 
Steppe (ILJIN 1916). Bei den Xeromorphen ist es mit wenigen Aus
nahmen hoher als bei den Hygromorphen. 

Auf Grund dieser Untersuchung ist es wahrscheinlich, daB die Xero
morphen dem Wasserdampfaustausch einen groBeren Widerstand ent
gegensetzen als die Hygromorphen. Es durfte sich ffir kunftige Unter
suchungen empfehlen, diese Berechnungsweise anzuwenden. 

Einige weitere, vergleichende Untersuchungen uber die Transpira
tion von Xero- und Hygromorphen liegen noch vor. 

So untersuchte BAKKE (I, 1914) eine groBere Anzahl Pflanzen mit 
der KOBALT-Standartmethode (siehe Teil I, S. 81); die Mittelwerte der 
Transpirationsindizes sind in der Tabelle 50 wiedergegeben und zwar so, 
daB die Vor- bzw. Nachmittagsbestimmungen getrennt aufgefiihrt wer
den. Die Messungen von BAKKE konnen nicht als quantitative gelten 
und seinem Vorschlag, die Pflanzen mit dem Index 0,3 und niedriger 
als Xerophyten, die mit dem Index 0,7 und hoher als Mesophyten zu 
bezeichnen, wird man nur bedingt beipflichten konnen, da die Indizes 
bei ein und derselben Pflanze auBerordentlich variabel sind. Vor allem 
sind Bestimmungen einer Tagesperiode fur jede Art erforderlich, ehe 
ein zuverHissiges Urteil gefallt werden kann. Jedenfalls HiBt sich der 
Tabelle 50 soviel entnehmen, daB die Mesophyten wie Dahlia und Helian
thus starker transpirieren als Nerium, Ricinus starker als Olea. 

Tabelle 50 (nach BAKKE I, 1914). 
Indizes der Transpirationsstarke, ermittelt mit Kobaltpapier. 

Vormittag 
Dahlia vayiabilis 
VeYbesina encelioides . 
Verbena hybrida. . 
Rudbeckia laciniata . 
M edicago sativa . . . 
Mirabilis Jalapa 
Washingtonia filifeya 
Helianthus annuus 
Parthenium argentatum . 
Prosopis velutina . . 
Schinus molle . . . . 
Jatropha cardiophylla 
Phoenix dactylifera 
Panicum sanguinale 
Sorghum halepense . 
Punica granatum . 
V itex agnus-castus . 
Chloris elegans . . 
Melia. azedarach. . 
Pittosporum tobira . 
A triplex canescens . 
A maranthus paniculatus 

.0,9288 

.0,8723 
· 0,8473 
· 0,7893 
· 0,7853 
· 0,7580 
.0,6450 
.0,6243 
· 0,6210 
· 0,611 4 
.0,5°45 
· 0,4702 
· 004639 
.0,3653 
.0,35II 

.0,3349 

.0,3333 
· 0,3 132 
.0,3072 
.0,301 5 
.0,2767 
. 0,2627 

Ficus carica. . . . 
Rosa lamarque 
Pelargonium zonale 
N erium oleander 
Chrysanthemum indicum 
Grabowskia glauca. . . 

.0,2075 
· 0,1944 
.0,1761 
· 0, 1676 
.0,1560 
.0,0691 

N achmi ttags (einschl. Mittag) 
A run do Donax . . 
Zinnia elegans 
Ricinus communis . 
Tropaeolum maius 
Petunia hybrida. . 
Populus Fremonti . 
Viola odorata . . . 
A nthirrinum maius 
Dasylirion Wheeleri 
Olea europaea. . . 
Canna indica . . . 
Atriplex Wrightii . 
Chenopodium incanum 
Eriogonum aberteanum 
A triplex elegans . 

44* 

.0,7960 
· 0,7849 
.0,6922 
.0,5978 
.0,5345 
.0,3986 
.0,3674 
.0,3526 
.0,2520 
.0,2258 
· 0, 1251 
.0,0996 
.0,06°3 
.0,0066 
.0,0025 



A. SEYBOLD: 

BAKKE U. LIVINGSTON (I9I6) untersuchten die Indexvariation bei 
Xanthium canadense und Helianthus annuus sehr eingehend. Nachts
iiber ist der Index in beiden Fallen sehr klein, wahrend er in den Mittags
stunden seine hochsten Werte erreicht. 

Fiir die Beurteilung der Transpiration der Xerophyten ist die Arbeit 
von CANNON (I, I924) noch heranzuziehen. 

Die mit der Kobaltprobe ermittelten Indizes der Transpirations
starken (nach LIVINGSTON u. BAKKE, siehe Teil I, S. 8I), die CANNON 
(I, I924) in den trockenen siid(west)afrikanischen Gebieten gewann 
(Tabelle5I), zeigen im Vergleich mit den Indizes, welche BAKKE (I, I9I4) 
ermittelte (siehe Tabelle 50, S. 69I), daB die Transpiration auBerordent-

Tabellc 51 (nach CANNON I, 1924). 

Durchschnittsindizes des taglichen Verlaufes der 
Transpira tionss tarken. 

Zeit: 

Aloe Schlechteri 
A. striata. . . 
Cotyledon coruscans 
C. paniculata . . . 
Eucalyptus globulosus. 
Euclea undulata . . 
Euryops lateriflorus. . 
Gasteria distich a . . . 
Grewia can a . . . . . 
Gymnosporia buxifolia 
M assonia latifoha . 
Protea neri~"folia . . . 
Rhus viminahs 
Bauhenia Marlothii . 
Welwitschia mirabihs . 

I 6-8 I 8-10 I 10-12 

! 0,106 I 0'0981 0,03 2 
, 0,052 . 0,020 0,01 I 

i 0,01 3 '0,009 0,008 

: 0,029 0,013 'I 0,010 

i 0,~2 o,~8 o:?o 

i 0,133 0,0391 0,032 
. 0,070 0,052 0,022 

0,120 0,21 3 .
1 

0,145 
0,106 0,111 0,212 

~ 0,01 7 0,067 I 0,099 
- 0,333 

. 0,132 0,194 
0,138 
0, T38 

I 
.0,024 I 

0,014 - 10,0I2! -
0,022 . 0,009 I 0,012 . 0,012 

! 0,008 0,010 0.012 

- 0,143 0,155 
I .0,049 

- i 0.023 , 0,030 . 0,015 
0.019 : . 0,010 ! 

0,207 0.115 
0,125 I 0,081 

I 0,094 . 0,069 

1
0,30 5 

O'~I I 

lich gering ist, namentlich bei den Sukkulenten. Der hochste Index 
von Protea neriifolia (in der Tabelle 0,333) ist wenig hoher als er fiir 
Xerophyten von BAKKE angegeben wurde. Bauhinia und Welwitschia 
"have surprisingly high transpiration power", jedoch wird man auf 
Grund ihrer Indizes Transpirationswiderstande kaum in Abrede stellen 
kOnnen. 

Ehe auf die Transpiration der Sukkulenten eingegangen sei, solI noch 
die Transpiration der immergriinen, mediteranen Hartlaubflora - ohne 
die Wasserbilanz zu behandeln - erwahnt werden, die BERGEN (I, I903, 
I, I904, I905, I907) und v. GUTTENBERG (1, I907) untersuchten. Wir 
teilten bereits im 1. Teil (siehe S. I36, Tabelle 25 ') einige Daten mit, 
woraus ersichtlich ist, daB die alten und jungen Blatter sich in der 

I In dieser Tabelle ist irrtiimlicherweise die Transpiration der alten (vor
jahrigen), anstatt der jungen (diesjahrigen) Blatter gleich I gesetzt worden. 
1m allgemeinen haben die alten Blatter eine starkere Transpiration als die 
jungen. 



Die pflanzliche Transpiration. n. 

Transpiration unterscheiden. Wenn wir die von v. GUTTENBERG mit
geteilten fHichenrelativen Transpirationswerte der Tabelle S2 zu Be
rechnungen der relativen Diffusionswiderstande gemaB der Formel S. 67I 
benutzen, so k6nnen wir sehen, daB die untersuchten Xeromorphen 

Tabelle 52 (nach v. GUTTENBERG 1907). 
Transpiration pro loocm2 BlattfHichejpro Stun de (Mittelwert) 

in g und relative DiffusionswidersHinde. 

Transpiration 
100 cm2 Blatt

fla.che 

re1ativer 
Diffusions
widerstand 

relative 
Feuchtigkeit 

Transpirationswerte im Friihjahr: 

Quercus Itex 
Laurus nobilis 
Ceratonia Siliqua 
Pistacia Lentiscus 
J,fyrtus communis 
Arbutus U nedo 
Olea europaea . 
Smilax aspera . 
Cistus villosus . 

0,12 
0,07 
0,07 
0,1 I 
0,13 
0,25 
0,11 
0,08 
0,67 

Transpirationswerte im Sommer: 
a vorjahrige Blatter 
j diesjahrige Blatter 

Quercus !lex ai 0,34 
· j! 0,25 

Laurus nobilis a, 0,16 
'r 0,08 

Pistacia Lentiscus a 0,42 
j' 0,07 

ll,;lyrtus communis · j 0,23 

Arbutus Unedo a: 0,24 
· j 0.14 

Olea europaea · j 0,1 I 

Viburnum Tinus. a 0,41 
· j' 0,12 

Rhamnus A laternus a 0,68 
· j 0,87 

Cistus villosus . 1,25 

C. monospeliensis 1,56 

Durchschnittstemperatur 12,7° 
Pflanzen in der Sonne 

4,8 85 
16,5 67 
II,3 80 
16,0 55 
13,6 55 
2,3 85 
9,8 73 
7,2 85 
1,6 73 

Durchschnittstemperatur 20° 
Pflanzen in der Sonne 

8,8 
53 II,9 

13,5 
27,0 66 

5,0 
30,0 

61 

9,2 61 

12,4 
53 21,3 

19,3 61 

5,3 66 18,0 
3.1 
2,7 

62 

2,8 45 

2,2 45 

Transpirationswiderstande von der Gr6Benordnung haben, wie sie bei 
den agyptisch-arabischen Wiistenpflanzen vorkommen. Die errechneten 
Relativwiderstande k6nnen nur Annaherungswerte sein, da den Angaben 
v. GUTTENBERG genauere Temperaturangaben fehlen. Die Angaben iiber 
Transpiration und Widerstande der Cistus-Arten diirften etwas zu hoch 
bzw. zu niedrig liegen (vgl. v. GUTTENBERG). Jedenfalls ist aus der 
Tabelle ersichtlich, daB im allgemeinen bei h6herer Transpiration im 



A.SEYBOLD: 

Sommer im Verhaltnis zum Frlihling, die Xeromorphen groBere Diffusions
widerstande "einschalten". In den Laboratoriumsversuchen von SEY
BOLD (I, 1929) liegen die relativen Diffusionswiderstande bei den unter
such ten Mediterranen noch hoher. Bis zu welchem Grade die Erhohung 
der Widerstande der Stomatabewegung und der Veranderung der Kuti
kulartranspiration zuzuschreiben ist, muB weiteren Untersuchungen an
heimgestellt werden. Die Messungen der Stomataweiten mittels der In
filtrationsmethode von GRADMANN (1,1923) und von v. GUTTENBERG 
(1927), ergaben kein libereinstimmendes Resultat. Wie wir sahen, ist 
der Wassergehalt der Blatter in gewissem MaBe flir den Stomatazu
stand einerseits und die Kutikulartranspiration andererseits bestimmend. 
Unter Hinweis auf die Abb. 34 ist es sehr wohl moglich, daB unter den 
wechselnden AuBenbedingungen bei einer und derselben Pflanzenart, 
recht betrachtliche Differenzen vorkommen konnen. 

BERGEN (1905) teilt auch einige Daten mit, die vor aHem erkennen 
lassen, daB unter der Mediterranflora sich auch stark transpirierende 
Arten befinden, die eine dreifach starkere Transpiration als die Hart
laubpflanzen besitzen (siehe Tabelle 53). Solange jedoch liber groBe Zeit
raume ausgedehnte Transpirationsversuche ausstehen, kann liber die 
Transpirationswiderstande der verschiedenen Arten nichts ausgesagt 
werden. 

Tabelle 53 (nach BERGEN 1905). 
Transpiration pro 100 cm2 BlattfUi.che (nur Unterseite) pro Stunde, 

Temperatnr 300. 
Olea europaea. . . 
M atthiola rupestris 
H elichrysum rupestre 
Medicago arborea . 
Inula viscosa . . . 

450mg 
661 mg 
750mg 

1200 mg 
1431 mg 

5. Die Transpiration der Sukkulenten. 

Die Transpiration der Sukkulenten ist so gering, daB ihre flachen
und gewichtsrelativen Transpirationsraten bei vergleichenden Unter
suchungen verschiedener Pflanzensysteme immer am geringsten aus
fallen (vgl. Tabelle 45, S.685). Auch bei anderen Berechnungsweisen 
lassen die Sukkulenten die geringste Wasserabgabe und liberhaupt den 
geringsten Wasserumsatz erkennen. Hervorzuheben ist jedoch, daB eine 
makroskopisch-spekulative Entscheidung liber Sukkulenz und Transpira
tionsgroBe nicht zuverlassig ist. So ist die Transpiration der sukkulenten 
Halophyten jedenfalls wesentlich groBer, als man "meinte" (vgl. S. 697). 
Die Sukkulenten, die wir hier ins Auge fassen, sind vor aHem Kakteen, 
sukkulente Euphorbien und Mesembryanthaceen. 

In Abb.38 sind Versuchsresultate nach MAC DOUGAL (LONG U. 

BROWN 1915) graphisch dargestellt; in die Tabelle 54 habe ich noch ap
proximative Werte der flachenrelativen Transpiration mitaufgenommen. 



Die pfianzliche Transpiration. II. 

Mit der Transpiration der Sukkulenten befaBte sich auBer BRENNER 
(1900), MAC DOUGAL, SPALDING (MAC DOUGAL U. SPALDING 1910), CAN
NON (19II), SHANTZ U. PIEMEISEL (1924), hauptsachlich jedoch E.SHREVE 
(1916). In Abb. 39 sind einige charakteristische Kurven angegeben. Sie 
beziehen sich nicht auf ubereinstimmende MaBeinheiten, es sind daher 
nur die Kurvenverlaufe und nicht die Variationen absolut miteinander 
zu vergleichen. Die Wasservorrate von Opuntia versicolor gestaltet sich 
nun unter den typischen Bedingungen so, daB wahrend der Dunkelheit 
die Stomata sich offnen (linke Halfte der Abb. 3q); zugleich sinkt das 

W asserzuruckhal tungsver
mogen (water holding capa
city) der Gewebe (festgestellt 
mit ausgeschnittenen Ge
webezylindern, und mit Ent
quellung und Permeabilitats
erhohung der Zellmembra
nen zu erklaren). Somit 
nimmt die Transpiration die 
maximalen Werte an, wenn 
die Stomataapertur groB, die 
water holding capacity klein 
ist. Der Sauregrad der Ge
webe (a c) erfahrt dabei eben
falls eine Steigerung. Mit 
dieser Frage bescMftigte 
sich SPOEHR (1913). Der 
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Abb. 38. Gewichtsabnahme eines Ecltlnocactus Wisllzenivom 
Nov. 1908 - Dez. 1914, in kg" (ausgezogene Linie). Die ge
strichelte Linie gibt die durchschnittlichen, taglichen Ge
wichtsverlustein can. MACDOUGAL, LONG U.BROWN (19I5)' 

Quotient TranspirationjWasseraufnahme (TjA) weist relativ geringe 
Schwankungen auf. Der rechte Teil der Abb. 39 zeigt, daB die Stomata
apertur wahrend der ganzen Zeit gering ist und daB die maximalen 

Tabelle 54 (nach MAC DOUGAL 1912). 
Echinocactus Wieslizeni. 

UrspriingI. Verdunstung! In Gewichts- Verdunstung 
Gewicht verlust in 24 St./ 

in kg in kg I Monaten vH 100 em' 
I Oberflache 

49,4 23,8 13 48 0,180 Licht 
42,7 I 4,6 15 II 0,030 Schatten 
35,8 4,2 30 I I 0,016 

" 28,6 3,7 30 13 0,018 
" 5,2 1.7 18 33 0,053 

1,2 0.64 36 54 0,50 Licht 

Transpirationswerte in die Tagesstunden fallen. Das Wasserzuruck
haltungsvermogen steigt in diesem Falle bei verminderter Transpi
ration. 
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Da die Transpiration in weitgehendem MaBe von der GroBe der 
Stomataweite und der"Wasserpermeabilitat der Gewebe" abhangig ist 
und beide Prozesse vom Wassergehalt beeinfluBt werden, miissen die 

Tgpische fJeo'ingungen Atypiscne Betfingungen 
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Abb.39_ Die Transpiration von Ojuntia versicolor (T), S = Stomatabewegung, E = Evaporation, 
T/ E = reI. Transpiration, AI T= Wasseraufnahme: Wasserabgabe, Te = Lufttemperatur, W.C. =Wasser
zuriickha1tungsvermogen, Ac = Aziditatsgrad. Links: typische, rechts: atypische Versuchsbedingungen. 

:-Iach E. SHREVE (1916). 

Transpirationsraten bei den wechselnden AuBenbedingungen groBe 
Schwankungen aufweisen. 

Die frischgewichtsrelativen Transpirationsraten sind von der GroBen
ordnung der Tabelle 54. 



Die pflanzIiche Transpiration. II. 

Auf die Volumschwankungen der Kakteen, die auf variierenden Wasser· 
gehalt zuriickzufiihren sind, haben wir bereits hingewiesen (siehe S. 582). 

1m AnschluB daran sollen einige Daten von HENRICI (1923, 1926) 
mitgeteilt werden, welche aus Versuchen im siidwestafrikanischen Gebiet 
gewonnen wurden (Tabelle 55). 1st die Transpiration von Mesembryan
themum und den Xerophyten Limeum und 5tachys (Karroopflanze) sehr 
gering, so weisen die Graser lebhafte Transpiration auf. Wahrend der 
trockenen J ahreszeit vertrocknen die Graser, was bei dem kleinen Wurzel
system und der relativ starken Transpiration verstandlich erscheint. Da 
viele Graser die Stomata beiderseits tragen, ist die Einrollung der Blatt-

Tabelle 55 (nach HENRlel 1923). 
Stiindliche Transpirationsmittelwerte in Gramm pro 

100 cm' Blattflache. 

Eragrostis superba 
Tragus racemosus 
Digitaria eriantha 
Thedema triandra . 
Panicum M arlothii . 
Cynodon Dactylon 
Limeum viscosum 
Stachys spathulata 

0,461'°,521 - '0,261 0,16 0,19 
0,67 ,0,56 ,°,85 ; 

I I 0,61 0,08 
0,78 [ 10,58 0,16 

0,59' I 

!0,40[ ':,1

0,24 [°,22 , 

I l I 

0,09 0,28 i 0,67-2,1 
0,6g 1,03-3,4 

0,19 0,29 0,9 -3,3 
0,50 1,15-3,3 
(0,59) 1,5 -2,3 

I
, 0,271 0,3 -1,5 
0,22 0,5 
0,19 i 0,4 -1,0 

(Mesembryanthemum Lesliei 0,001 -0,004 g pro 1 g Frischgewicht.) 

spreite (siehe 1. Teil, S. 121 und II. Teil, S. 620) in bezug auf die Tran
spirationserniedrigung tJ.icht in dem MaBe wirksam, wie wenn die Spalt
offnungen nur oberseitig vorhanden waren. 1m vorliegenden Falle muS 
die Teleologie andere Zweckdeutungen vornehmen. 

6. Die Transpiration der Halophyten. 
Was nun die Transpiration der Halophyten anlangt, deren Transpira

tionssysteme nach CHERMEZON (1910) und STOCKER (1924, 1925) keine 
anatomischen, optisch feststellbaren Merkmale, die als Verdunstungs
widerstande wirken konnen, besitzen, liegen vor allem die umfassen
den Untersuchungen von STOCKER (1924, 1925) vor. STOCKER hat das 
Halophytenproblem im 3. Bd. der Ergebn. d. BioI. bereits eingehend 
dargestellt (1928). AuBerdem behandeln die Arbeiten von MONFORT (1922, 
1926, 1927) und MONFORT u. BRANDRUP (1927) und KELLER (1925, 
1926) das Halpohytenproblem auf breiter Basis, so daB auf diese Ar
beiten verwiesen sei. 

Von den alteren Arbeiten, die sich meist mit qualitativen Proben be
gniigten, wie die von STAHL (I, 1894), ROSENBERG (1, 1897), kann hier 
abgesehen werden. DELF (I, 19II) kam zu dem Ergebnis (Tabelle 56), 



A. SEYBOLD: 

daB die Halophyten eine wesentlich starkere Transpiration aufweisen 
als die Mesophyten Saponaria und Vicia. 1st der Tabelle 56 nach die 
Transpiration der Halophyten starker als die von Vicia Faba, so ist auch 
die von M esembryanthemum ebenso stark, was allen anderen Ergebnissen 

Tabelle 56 (nach DELF 1912). 

relative Transpiration 

Wasserflache ..... roo 
Salsola Kali ..... 64,0 
Mesembryanthemum edule 66,9 (47,6) 
A triplex portulacoides 6 r,7 
Salicornia annua . 32,0 
Sedum spurium . . 36,0 
S. Sieboldii . . . . 49.6 
Saponaria officinalis 27.6 (7,4) 
V icia F aba . . . . 26,0 
Aster tripolium 22,4 

der Sukkulententranspiration widerspricht. Den Versuchen von DELF 
kann keine groBe Zuverlassigkeit zukommen, da die abgeschnittenen 
Sprosse der Mesophyten wahrscheinlich in einen Welkungszustand iiber
gingen. 1mmerhin machte die Untersuchung von DELF darauf aufmerk
sam, daB die Transpiration der Halophyten nicht so gering zu sein braucht 
wie die anderer Sukkulenten. Der Sukkulenzgrad der Halophyten ist 
in manchen Fallen verhaltnismaBig groB (siehe Tabelle 38, S. 665); er 
vermag jedoch iiber Transpirationswiderstande nichts auszusagen. 

Werden die von STOCKER (1924, 1925) ermittelten Transpirations
daten auf die Flache bezogen, so zeichnen sich die Halophyten durch 
starke Transpiration aus, die so groB oder groBer ist als die von Meso
phyten gewohnlicher Standorte. (MONFORT [1922] findet mittels der 
Kobaltprobe eben falls starke Transpiration.) Nimmt man jedoch eine 
Berechnung auf das Frischgewicht vor, was WALTER (I, 1926) fUr rich
tiger halt, so zeigt sich, daB die Halophyten keine starkere Transpira
tion als Pflanzen trockener und son niger Stansdorte hci.ben. Die Ta
belle 57 enthalt beide Berechnungswerte. Die 1924 ermittelten Werte 
wurden mit abgeschnittenen Pflanzen bei 1 1/.stiindiger Transpiration 
gewonnen, wahrend die von 1925 mit eingetopften Pflanzen ermittelt 
worden sind. Den letzteren kommt sicherlich eine groBere Zuverlassigkeit 
zu, wahrend den Wert en mit abgeschnittenen Sprossen bei der langen 
Expositionszeit eine gewisse Unsicherheit anhaftet (vgl. kritische Be
merkungen, S. 687). Ob bei der okologischen Beurteilung der Transpira
tion der Oberflachen- oder der Frischgewichtsberechnung der Vorzug 
gegeben werden muB, sei dahingestellt. Wie wir bereits erwahnten ist 
je nach der Fragestellung die Berechnungsweise festgelegt (siehe S. 659). 
Wenn nun aHem Anscheine nach gemaB der Oberflachenberechnung den 
Halophyten Transpirationswiderstande fehlen, so ist eine quantitative 
Bestimmung der letzteren im Sinne der Gleichung S.671 erwiinscht. 
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Die pflanzliche Transpiration. II. 

Tabelle 57 (nach STOCKER-WALTER 1926). 

Transpiration der Strand- und Diinenpflanzen des 
Drass nach Versuchen von STOCKER (1924) Tran

spiration von Erica = I gesetzt! 

auf die FHicheneinheit 
bereehnet I

'auf das Gesamtfriseh
gewiclit berechnet 

auf I g 
Wurzelfrischgewicht 

Corynephorus canescens 0,2 Ammoph. aren . . 0,581: Ammoph. aren. 0,2 

Caltuna vulgaris . . . 0,7 Coryneph. can. . 0,61 Elymus aren.. 0,3 
Elymus arenarius. . . 0,8 Elymus aren. . . 0,62 ' Calam. epig. 0,5 
Calamagrostis epigeios. 0,8 Calam. epig. . . 0,75 Galium Moll. 0,5 
Ammophila arenaria . . 0,91 Salsola Kali .. 0,82 Helichrys. aren. 0,6 
H eliochrysum arenarium I, I , Sueda maritima . 1,01 fherac. umbell. 0,6 
Sueda maritima. . 1,31 Honkenya pepl . . 1,06 Coryneph. can. 0,7 
Galium molugo. .. 1,8 i Heliochrys. aren .. 1,18 Honkenya pepl. 0,7 
Atriplex hastatum 1,9 I Calluna vUlg . .. 1,21 Caltuna vulg. . 1,4 
Salsola Kali . . .. 2,1 'I A triplex hast . .. 1,30 A triplex hast. 2,3 
Honkenya peploides . 2,4 Galium Mollugo . 1,46 Sueda marit. 4,1 
Hieracium umbellatum. 2,71 Hierac. umbel!. . 1,47 Cakile mar.. 4,6 
Cakile maritima . . . 9,2 Cakile maritima. 1,59 Salsola Kali 49 

Transpiration der Nordsee-Halophyten nach Versuehen von STOCKER (1925). 
Erica tetralix 1,0 Erica tetralix. 1,0 A ster Trip... 0,7 
Artemisia maritima 1,1 Artemis. mar . .. 1,5 Trigloch. mar. 0,9 
Fragaria vesca . .. 2,4 Triglochin mar.. 1,9 Erica tetr. .. 1,0 
Sueda maritima. .. 2,5 Sueda maritima. 2,0 Statice Lim.. 1,0 

Glyceria maritima.. 2,9 Aster Tripolium. 2,1 Artimisia mar. 1,3 
Triglockin maritima 3,1 Salicornia herb . . 2,2 Fragarie ves.. 1,5 
Statice Limonum . 3, I Statice Limonum. 2,4 Glyceria mar. 2,9 
Aster Tripolium " 4,3 Glyceria mar. . . 2,4 Salicornia herb.'i,3 
Salicornia herbacea. 5,7 Fragaria vesca. . 2,7 Sueda mar. . 18,4 

Die Transpiration mancher Halophyten kann auch nach den Unter
suchungen von RUHLAND (1915) groBer sein als die von Mesophyten. 
So verglich RUHLAND Statice Gmelini mit Fagopyrum esculentum und 
Vicia Faba und fand, daB der Halophyt pro Flacheneinheit eine starkere 
Transpiration aufweist. Aeonium tabuliforme, eine ausgepragt sukku
lente Pflanze hat jedoch wesentlich niedrigere Werte als die anderen 
Pflanzen, wie aus der Tabelle 58 hervorgeht. 

Ta belle 58 (naeh RUHLAND 1915). 

Tempe- Relative Transpiration pro Stun de / 100 em2 Oberflaehe 
Zeit i ratur Feueh- Fagopyrum I der Statice Vicia Aeonium 

Luft tigkeit Gmelini Faba esculentum tabuliforme 

II 19,9 90,9 0,59 0,30 0,31 0,07 
13 20,4 79,8 0,52 0,32 0,3 2 0,08 
IS 20,8 78,1 0,5 I 0,29 0,35 0,07 
17 20,6 76,9 0,45 0,32 0,3 1 0,07 
19 19,5 78,7 0,50 0,30 0,29 0,08 

DaB die relativ starke Transpiration von Statice durch die aktive 
Sekretion von Wasser durch die Hautdriisen erfolgt (siehe Ergebn. d. 
BioI., Bd.3, STOCKER: Das Halophytenproblem) geht auch aus einem 
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Versuch von RUHLAND hervor, in welchem mit abgeschnittenen Blattern 
gearbeitet wurde (Abb.40). Zeigen die Kurven von Fagopyrum (F) und 
Aeonium (A) einen kontinuierlichen Verlauf, so ist bei Statice an der 

1 2 J § (; 

Slvntlen 
Abb. 40. Transpiration von Statice Gmelinl (5), Fagojyrum escu
lentum (F) und Aeonium tnhulijoyme (A). D" Pfeil gibt den 
Zeitpunkt an, wo die Sekretion der Hautdruscn von Statice auf-

mit dem abwarts ge
richteten Pfeil bezeich
neten Stelle ein plotz
licher Kurvenabfall er
sichtlich, der auf einer 
Sistierung der Wasser
abscheidung durch die 
Drusen zurtickzufuhren 
ist. Die Verdunstungs
werte von Statice sind 
nach dem Abfall denen 
der anderen Pflanzen 
gleieh. Diese interes
sante Reaktion bedarf 
einer weiteren Analyse. 

Auf die Salzwirkung 
hurte. ~ach RUHLAND (I9IS). 

bei dem Transpirations
prozeB haben wir bereits fruher hingewiesen (siehe S. 637), so daB wir 
uns einem anderen Pflanzentypus zuwenden konnen, der selbst bis zu 
einem gewissen Grade zu den Halophyten zahlt. 

7. Die Transpiration der Mangrove. 

Die Strandflora der indomalayischen Inseln besitzt nach SCHIMPER 
(l89l) anatomisch-xeromorphe Merkmale der Transpirationssysteme, die 
einen langsamen Transpirationsstrom des Wassers in der Pflanze ermog
lichen, so daB eine starke Anreicherung der Chloride des Meereswassers 
verhindert wird. Die Mangrove, wie man diese Strandflora bezeichnet, 
ist zum Tei! eine Pflanzengesellschaft von fakuItativen Halophyten. 
Von v. FABER (l9l3, 1923) werden die xeromorphen Merkmale bezweifeIt 
(l923): "Die anatomischen Untersuchungen haben gezeigt, daB die Man
grove keine ,Xerophyten' sind; ihre Blatter haben samtliche Merkmale 
(etwas verdickte Kutikula, zum Teil schwach eingesenkte· Stomata, 
Hypoderm), die bei sehr vielen tropischen Mesophytenbaumen der Regen
walder noch weit starker entwickeIt sein konnen (Ficus-Arten, Mangi
fera indica, Garcinia-Arten, Mimusops und verschiedene andere) und 
auch bei den nahen Verwandten der Rhiziphoren in den Regenwaldern 
(Carallia, Gynotroches) eben falls bcobachtet werden." Damit ist jedoch 
noch nicht der Beweis erbracht, daB die Mangroven keine Transpirations
widerstande besitzen, denn es ist ganz und gar nieht ausgeschlossen, daB 
eine Reihe von Pflanzen des Regenwaldes eben falls so1che besitzen, auch 
wenn sic diese dem Klima nach geurteilt nicht "notwendig" hatten. 



Die pflanzliche Transpiration. II. 

Da die Transpiration der Mangrove sehr stark sein soll, sind sie naeh 
KAMERLING (19II) und v. FABER (1913, 1923) aus den Xerophyten aus
zuscheiden. HUBER (I, 1924) ist auf Grund der hohen osmotisehen Werte 
der Mangrovepflanzen anderer Ansieht: "Man fragt sieh wirklieh, welche 
Pflanzen man dann Xerophyten - Trockenpflanzen - heil3en soIl, wenn 
Pflanzen, die so ungeheure Krafte brauchen, urn dem Boden Wasser 
zu entreiBen, keine sein sollen!" 

Tabelle 59 (nach KAMERLING 1911). 
Gewichte der Sprosse in vH des Anfangsgewichtes. 

I. Tag Tag: 
29. September bis 

7·0ktober Stunde: ,2. I 3· II 4· I 5· I 6. I 9· 
I. 2. I 3. ' 

in der Sonne im Schatten 

Excoecaria Agallocha 
M angitera indica. 
Opuntia sp ...... 
Casuarina equisetifolia 
Nipafr'ltticans .. 
Tamarindus indica 
Pluchea indica 
Eucalyptus sp. 
Leucas linifolia 
Calotropis gigantea . 

1.-7. Oktober 

94 91 
98 g6 
99,5 99 
92 84 
92 90 
94.5 87 
89 80 
86 7I 
92,5 80 
85,5 80 

nach 
4 ! 14 

I 

89 
95,5 
98,5 
78 
89 

1
83 
73 
63 

172 
72 

Bruguiera gymnorrhiza 96 192 1 88 , 
I 90,5 I 85 

78 64,5 
73.5 65 

Carapa moluccensis. .. 96 
Acanthus ilicifolius. 92 
Jl itis trifoliata.. . . . . . 86 

(Strandform) 
Chrysodium aureum . 
Ficus elastica . . . . . 

a) nicht fruktifiz. . . 
b) mit Feigen. . . . 

.• 9 1 74,5 58 

: 198,5 • 97 
. 97 95 

95 
92 

69 56 47 ! 41 I 40 
86 79 70 66 I 

54 54 52 S2 
79 71 66 61 58 
63 50 ,45 
43 34,5 30 30 
54 53 :50 50 
49 38 30 25 
49 38 ,30 25 

im Schatten 
5· 7· Tag 

42 
i 39 

47 47 

92 I 89 87 83 I 

87 82 72 I 1 

39 

53 

1st zweifellos naeh verschiedenen qualitativen Messungen die Tran
spiration nieht so niedrig, wie man sich auf Grund der SCHIMPERsehen 
Theorie und des anatomischen Baues der Blatter vorgestellt haben mag, 
so stehen bis jetzt noeh einwandfreie Transpirationsversuche der indo
malayisehen Mangrove aus. Die Untersuchungen von KAMERLING (19II, 
1914), die in den Tabellen 59 und 60 wiedergegeben sind, konnen kaum 
eindeutig beweisen, daB die Mangrove starker transpiriert als die anderen 
Vergleichspflanzen (Mangrovepflanzen sind fett gedruckt I). Eucalyptus 
und Vitis tritol. transpirieren, oder besser gesagt, welken unter groBerem 
Wasserverlust als die Mangroven. Die Versuche von KAMERLING sind 
eigentlieh Austroeknungsversuche und lassen nur unsichere Riiekschltisse 
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auf die Transpirationswiderstande der Mangrove zu. Mit der Ermittlung 
der Transpirationswiderstande ist der Wasserhaushalt der Mangrove
pflanzen nicht geklart, jedoch aber die Frage entscheidbar, ob die Blatter 
den Wasserdampfaustausch herabsetzen. 

Tabelle 60 (nach KAMERLING 1914). 

Transpiration pro 1 g Frischgewicht pro Stunde: 

Mangijera indica. . . . . . 0,02 Eucalyptus sp. . . . 0,14 
Rhizophora sp ....... 0,02 Sonneratia sp. . . 0,23 

CattoPhyttum inophyttu11l 0,06 Spinijex squarrosus . 0,29 
Casuarina equisetijolia. 0,08-0,10 Ipomoea pes caprae . 0,30 

Wurde von KAMERLING die Stomatavariation der Mangrove in Ab
rede gestellt, so geht aus den Versuchen von DETMER (1907), LLOYD 

(19u) und v. FABER (1923) hervor, daB in vielen Fallen eine lebhafte 
Stomataaktivitat vorhanden ist. 

8. Die Transpiration der Solfataren. 

Die Solfatarenflora Javas, die auf vulkanischen Boden bei hohen 
Temperaturen (bis 75° in der Nahe des brodelnden Schlammes) in einer 
Atmosphare giftiger Vulkangase angesiedelte Pflanzengesellschaft wurde 
von SCHIMPER (1890, 1908) xerophytisch genannt. Sahen schon ZOL
LINGER (1844) und JUNGHUHN (1857) in der Besiedlung ein ernahrungs
physiologisches Problem, so erklarte SCHIMPER den Vulkanboden 
als "physiologisch trocken" und faBte nur die Wasserokologie der Sol
fataren ins Auge. DaB das Problem sich mit der Wasserbilanz nicht er
schopft, geht aus den Untersuchungen von HOLTERMANN (1907) und 
vor allem der von v. FABER (1925, 1927) hervor. Bezweifelte HOLTER
MANN den "xerophilen Charakter" der Solfataren, so fand v. FABER 
neben xeromorphen auch meso- und hygromorphe Typen. Auf die viel
verzweigten Probleme der Solfatarenphysiologie kann hier nicht ein
gegangen werden, hier seien nur die Transpirationsergebnisse mit ver
schiedenen Berechnungsweisen nach v. FABER wiedergegeben (Tabelle61) 
Die in der ersten und zweiten Spalte in steigender Reihe der Transpira
tionswerte (100fach relative Transpiration bzw. Transpiration pro Fla
cheneinheit) angeordneten Pflanzen zeigen, daB die Solfataren (durch 
Fettdruck hervorgehoben) eine geringere Transpiration als die Meso
phyten aus dem Botanischen Garten aus Buitenzorg aufweisen. Rapanea 
avenis und Albizzia montana mach en eine Ausnahme. Die Befunde 
v. FABERS werden unrichtigerweise als Argument gegen die Ausfiihrung 
von SCHIMPER, daB die Solfataren eine verminderte Transpiration haben, 
ins Feld gefiihrt. Dazu verfiihrten vor allem die in der dritten Spalte 
auf das Wurzelfrischgewicht berechneten Werte. DaB eine soIche Be
rechnung unzulassig ist, haben wir bereits auseinandergesetzt (siehe 
S.664). Rapanea rtickt bei dieser Berechnung tibrigens an die dritte 
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Stelle! Wenn der Standort der Solfataren auch nicht physiologisch 
trocken sich erweist (die Saugdrucke der Blattzellen sind etwa 10 bis 
IS Atm.), so ist es auf Grund der Zahlen von v. FABER sehr wahrschein
lich, daB die Solfataren Transpirationswiderstande besitzen, vor allem 
die Ericaceen. Damit sei nicht gesagt, daB die Solfataren allein infolge 
der Transpirationswiderstiinde die abnormen Vegetationsbedingungen 
ertragen k6nnten, sondern es sei lediglich die Tatsache ihrer Transpira
tionsgr6Ben geltend gemacht (vgl. die Kritik von SEYBOLD 1,1929, S. ISO). 

Tabelle 61 (nach v. FABER 1925, 1927). 
!ihe steigender Werte: 

Transpiration pro dm>· IOJ FHichenrelative Transp. 
g tagl. Transpiration 

Evaporation pro 100 dm> Vaccinium = I 
g Wurzelfrischgewicht 

Vaccinium = I 

accinium varangiifolium 3,2 Vacc. var •. 1,0 Melast. set. 
hododendron malayanum . 34 Ficus dive 1,0 Elaeoc. ang. 
aultheria leucocarpa 3,6 Rhod.mal. 1,1 Rapan. avo 
icus diversifolia 4,2 R/lOd. ret •. 1,2 Mangij. indo 
hododendron retusum 4,6 Gaultl,. lettc. 1,4 Ficus dive . 
relastoma setigerum 6,8 Querc. indo 2,4 Sympl. sess •. 
laeocarpus angustifolius 9,4 Melast. set. 2,8 Querc. indo 
"angijera indica . 12,3 Elaeoc. ang •. 3.4 Albizz. mol. 
'1mplocos sessi/folia 12,6 Mangij. indo . 3,6 Albizz. mont. 
~ercus induta . 13,2 Sympl. sess •. 3,8 Cedrela ser. 
lbizzia montana 13,4 Albizz. mol. 3,8 Rhod. mal. 
!bizzia moluccana 13,6, Alb. mont. 4,2 Gaulth. leuc. 
apanea avenis 16,2. Cedrela ser .. 44 Vacc. var •. 
~drela serrata . 164 ! Bapan. avo 4,8 Rhod. ret •. 

9. Die Transpiration der Mesophyten (Kulturpflanzen). 
Die Transpiration von Pflanzengesellschaften weniger extremer Stand

orte kann hier nicht dargetan werden, da systematische, vergleichende 
Untersuchungen fehlen und nur eine groBe Zahl von Einzelbeobachtungen 
vorliegen, die bei der heterogenen Darstellung sich auch nicht einheit
lich zusammenfassen lassen. BURGERSTEIN (I, 1904, 1920, 1925) hat die 
einzelnen Arbeiten referiert. Wir verweisen auf seine Darstellung. 

AuBerdem gibt es eine gr6Bere Anzahl von Untersuchungen, die sich 
speziell mit der Transpiration von Kulturpflanzen, die mehr oder weniger 
ausgesprochen mesophytisch sind, befaBten. Diese Arbeiten sollten 
meist Perspektiven fur den praktischen Ackerbau ergeben und gingen 
daher weniger auf die kritische Transpirationsanalyse ein als auf die 
absoluten Transpirationsgr6Ben. Die Versuchsangaben sind meist sehr 
mangelhaft, haufig fehlen sogar Kontrollversuche. 

Hier m6ge nur eine Tabelle (62) mitgeteilt sein, welche die Tran
I spirationsstarke verschiedener Weizenarten und -Sorten, auf verschie

dene Einheiten berechnet, enthalt. SCHEIBE (I927, dort weitere Lite
ratur) kommt zu dem Resultat, daB die Sorten mit xeromorphem Ge-

0,4 
0,5 
0,5 
0,5 
0,6 
0,6 
0,6 
0,6 
0,7 
0,8 
0,9 
0,9 
1,0 
1,0 
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prage (in welchem MaBe diese als Xerophyten beim Vergleich mit Erica, 
Calluna usw. gelten konnen, sei dahingestellt), wie Triticum aegylopoides, 
eine starkere Transpiration aufweisen als die hygromorphen, z. B. Triti
cum vulgare, STRUBES roter Schlanstedter. Die Transpiration, auf die 
Oberflache, Frischgewicht, Volumen und Wurzelfrischgewicht bezogen, 
zeigt jedenfalls, daB bei den einzelnen Sort en recht verschiedene Werte 

Tabelle 62 (nach SCHEIBE 1927). 

I. Triticum aegytopoides 
boeticum BOISS •. 

2. T. aegyl. Thaoudar 
REUTER 

3. T. monococcum var. 
Hornemanni CL .. 

4. T. com pactum var. 
icterinum AL .. 

5. T. spelta var. album 
AL. 

6. Chaco - Argent. 
Landweizen 

7. Altai - Sibir. Land-

Reihe a 

207,9 280,2; 199,5 

193,5 163,9 160,7 

166,3 161,81 165,2 

148,9 125.7 112,4 

109,8 104,3 101,9 

Reihe b 

192,4 258,9 168,2 

172,4 144,8 147,9 

-I 
I 

137,1 I lII,21 107,7 

108,6 102,5 109,4 

140,0 150,7 155,2 

139 

ql 

143 

109 

101 

133 

weizen . 154,3 132,7 II 6,8 137,1 123,0 II3,4 100 
8. J ANETZK1S frtiher Som-

merweizen 143,5 118,8 109,9 141,2 105,2 104,2 !OI 
9. STRUBES roter Schlan-

stedter . 100,0 100,0 100.0 100,0 100,0 100,0 lDO 

vorhanden sind. SCHEIBE sieht das Ergebnis in vollem Einklang mit 
der "starken Xerophytentranspiration" (MAXIMowsche Theorie). Wei
tere Untersuchungen miissen angestellt werden; vor allem aber sind 
zahlreichere anatomische Kriterien anzugeben als die variable Spalt
offnungszahl. AuBerdem ist der Untersuchung nicht zu entnehmen, ob 
die Versuchsbedingungen einem "hygrischen" oder "xerischen" Stand
ort entsprachen, so daB der SchluB der starkeren Xerophytentranspira
tion bei Kulturpflanzen zunachst noch keinen Anspruch auf Allgemein
giiltigkeit machen kann. 

10. Die Transpiration der Epiphytcn und Parasiten. 

Von besonderem Interesse ist noch die Transpiration der Epiphyten 
und Parasiten, da diese infolge ihres Standortes und ihrer speziellen 
Lebensweise auch haufig einen eigenartigen Wasserhaushalt besitzen, 
der noch wenig analysiert ist. 1m folgenden seien einige Daten tiber die 
Wasserabgabe mitgeteilt. 
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Dber die Transpiration der Epiphyten liegen nur zerstreute Angaben 
vor. Die Arbeit von KAMERLING (19II) enthalt viele Zahlen; da die Ver
suchsanordnung jedoch mangelhaft war und die au/3eren Versuchsbe
dingungen unzuverlassig definiert wurden, k6nnen die Versuchsdaten 
nicht weiter ausgewertet werden. Die in der Tabelle 63 verzeichneten 
Werte sprechen fUr relativ geringe Transpiration. Da die Epiphyten 
keine einheitlichen anatomischen Merkmale der Transpirationssysteme 
aufweisen, wird man auch kaum erwarten konnen, da/3 ihr Wasserhaus
halt einheitlichen Charakter tragt. Die Standorte der Epiphyten sind 
beziiglich der Verdunstungsbedingungen schon so verschieden, da/3 

Tabelle 63 (naeh KAMERLING IgII). 

Mittlere Verdunstung Gesamtverlust durch 
it:' vH pro Tag Verdunstun~ 

in den nach lim letztcn 
in den in den in Versuchsdauer ca. 3 !'.lon<J.te ersten ca. 30 ersten ersten 

Tagen Tagen I Monat 8 Tagen 16 Tagen 3 Monaten 

Dendrobium Pandaneti 8 0,18 0,055 29,9 32,5 45 
D. crumenatum 2,9 0,68 0,24 22,6 32,7 67 
D. secundum ',4 0,29 0,28 7,8 29 
Rhynchostylis retusa 2,9 0,5 I 0,20 16,5 42 
Eria ornata r,6 0,65 0,30 r6,3 24,2 63 
A erides virens 1,26 16,6 19,6 
Phalenopsis amabilis 27 

die Transpirationsgro/3en allein aus diesem Grunde sehr verschieden 
sein werden, ganz abgesehen davon, daB unter den Epiphyten, dem 
Auge nach geurteilt, extreme Hygrophyten (viele Fame) und extreme 
Xerophyten (z. B. Tillandsia usneoides) , selbst mit sukkulentem Ge
prage, sich finden (vgl. SHREVE 1909. 19II. SHANTZ 1927). 

Da/3 die Transpirationsorgane vieler Epiphyten auch als wasser
absorbierende wirken konnen, sei beilaufig erwahnt (vgl. SCHIMPER 1889, 
MEZ I, 1904 und WETZEL 1924. daselbst weitere Literatur). 

Dber die Transpiration von parasitierenden Pflanzen liegen eben falls 
einige Untersuchungen vor (CANNON 1905). HEINRICHER (19IO). SEEGER 
(1910) und KAMERLING (1914) fanden. da/3 die Transpiration von Rinan
thaceen, Loranthaceen und anderen relativ sehr betrachtlich sein kann. 
So gibt KAMERLING folgende Werte an: 

TabeIle 64. 
pro roo em' Blattflaehe / Stunde (r stiindige Versuehe). 

Viscum album . . . . .. 

(Zweig mit alteren Blattern) 
Populus nigra 
Malus communis 
I lex aquifolium 
Hedera Helix. 
Pinus Strobus 

Ergebnisse der Biologie VI. 

240} 
2[0 

90 

225 

350 
190 
r60 
66 

367 
45 
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Die Untersuchungen von CANNON (I, 1905) und KAMERLING (1914) 
tiber die Transpiration der WirtspfIanzen und der Parasiten sind quan
titativ fortzusetzen. Sie werden sicherlich in die Saugdruckpotential
verteilung und die osmotischen Zustande bei Wirt und Parasit weiteren 
Einblick gewahren. Durch die Untersuchungen von HARRIS u. LAW
RENCE (1917) und BERGDOLT (1927) ist sichergestellt, da/3 der Paras it 
tiber hahere Saugdrucke verftigt als der Wirt. BERGDOLT gibt jedoch 
an, da/3 innerhalb des Haustoriums von Lathraea squamaria kein kon
tinuierlicher Saugdruckanstieg erfolgt (Epidermissprung der Wurzel ver
gleichbar!) und HARRIS u. LAWRENCE finden, daB Cuscuta salina, auf 
dem halophytischen Spirostachys occidenhlis schmarotzend, gering ere 
osmotische Drucke hat als der Wirt (24,8-27 zu 38,5-44.4 Atm.). 
Auf aIle FaIle mu/3 der Parasit graf3ere Saugdrucke als der Wirt be
sit zen (vgl. S. 586). 

II. Die Transpiration von Sonnen- und Schattenblattern. 

Bei der Frage nach der Transpirationsstarke von hygro- und xero
morphen Systemen ist die vergleichende Transpirationsmessung von 
Sonnen- und Schattenblattern herangezogen worden. 1m 1. Teil er
wahnten wir bereits (S, 144), da/3 die Sonnenblatter gegentiber den 
Schattenblattern xeromorpheres Geprage haben, 

Da die Untersuchungen tiber die Transpiration von Sonnen- und 
Schattenblattern teils mit verschiedenen Pflanzenarten, die sich als 
Sonnen- bzw. als Schattenpflanzen charakterisieren lie/3en, und teils mit 
Sonnen- und Schattenexemplaren einer und derselben Art, angestellt 
wurden, mtissen die Ergebnisse auseinandergehalten werden. 

HESSELMAN (I, 1904), STOCKER (I, 1923), MAXDWW (1923, 1928), 
HUBER (1,1925), DIETRICH (1,1925) und KELLER (1925) stellten fest, 
da/3 die Sonnen pflanzen in der Sonne starker transpirieren als die Schat
tenpflanzen im Schatten. Die Tabelle 65 von HESSELMAN enthalt einige 
Daten, wonach die Sonnenpflanzen und die Sonnenexemplare von Schat-

Tabelle 65 (nach HESSELMAN I, 1904). 

Transpiration in Gramm pro IOocm 2 Blattflache in 4 Tagen. 

Sonnenstandort 

Spiraea ulmaria . . 
Veronica chamaedrys 
Allium ursinum . . 
Trientalis europaea . 
Actaea spicata . . . . 
Majanthemum bijolium 

55 g 
49,3 " 
3°,5 " 
29,2 " 
28,5 " 
28,5 " 

Schattenstandort 

Veronica chamaedrvs .. 
Spiraea ulmaria . '. . . 
Trientalis europaea . . 
M ajanthem um bi johu m . 

· 8,1 g 
· 6,7" 
· 6,3" 
· 504" 

ten pflanzen eine vielfach starkere Transpiration haben als die Schatten
pflanzen und Schattenexemplare. Solange jedoch die au/3eren Be
dingungen der Versuche nicht angegeben werden, kann das Ergebnis 
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nicht weiter analysiert werden. Mehrere andere Angaben konnen auch 
nur als Stichproben gelten, so daB wir sic hier iibergehen konnen. 

Wichtig fUr un sere Darstellung sind jedoch die Versuche, die Tran
spiration von Sonnen- und Schattenexemplaren einer und derselben Art 
festzustellen. GENEAU DE LAMARLIERE (1,1892) fand, daB bei gleichem 
Licht, gleicher Temperatur und gleicher Feuchtigkeit die flachenrelative 
Transpiration der Sonnenblatter groBer ist als die der Schattenblatter. 
BERGEN (1904), SAMPSON U. ALLEN (1,1909), SENN (1922) und FREY 
(1923) bestatigten dieses Ergebnis. RUBEL (I, 1919) fand die relative 
Transpiration der Sonnenblatter ebenfalls hoher. Entgegengesetzte An
gaben finden sich bei STRAKOSCH (1906), FURLANI (1914), POOL (1923) 
zum Teil bei SENN (1922) und HUBER (I, 1925). Findet HUBER in man
chen Fallen eine starkere Transpiration der Sonnenblatter gegeniiber den 
Schattenblattern, so macht HUBER folgende richtige Bemerkung: "Unter 
besonders giinstigen Wasserversorgungsverhaltnissen ist aber auch im 
natiirlichen Stammverband die Transpiration der Schattenblatter groBer 
als die der Sonnenblatter. So fand ich an einer Birke an Stammaus
schlagen von ausgesprochenem Schattenblattcharakter in 2 m Stamm
hOhe die Transpiration mehr als doppelt bis iiber dreimal so groB wie 
an den Sonnenzweigen. Es gilt also gewiB nicht allgemein, daB Sonnen
blatter starker transpirieren als Schattenblatter, sondern hangt von den 
Wasserverhaltnissen ab, wieviel an von dem an und fUr sich groBeren 
Transpirationsvermogen der SchattenbIatter zur Geltung kommt. 
Daraus erklaren sich auch die zum Teil widersprechenden Befunde ver
schiedener F orscher." 

In der Tabelle 66 sind die Ergebnisse von FREY (1923) wiedergegeben. 

Tabelle 66 (nach FREY 1923, aus MAXIMOW 1923). 

Mittlere Tageswerte der Transpirationsstarke bei Sonnen- und 
Schattenexemplaren Flachenrelative Werte. 

Helianthus annuus . 

Phaseolus vulgaris . 

{ 
8. Juni 
9· " 

10. " 

{ 27· " 
28. " 

Schattenexcmplare Sonnenexemplare 

6,6 
7,6 
8,0 
5,5 
5,3 

8,2 
8,7 
9,6 
9,1 
8,2 

1st nach FREY die starkere Transpiration der Sonnenblatter eindeutig 
starker als die der Schattenblatter, so zeigt die Tabelle 67 von POOL 
(1, 1923) das Gegenteil. Diese Zahlen sind die Kobaltindizes nach der 
Methode von LIVINGSTON (siehe S. 691). 

Die umfassenden Untersuchungen von DIETRICH (1, 1925) suchten 
die Frage weiter zu klaren, was hinsichtlich der Streitfrage der Xero
phytentranspiration besonders wichtig war. 

45* 
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Tabelle 67 (nach POOL I. 1923). 

xeromorph 
Rhus trilobata 
Quercus Cambetli 
Geranium Richardsonii 
Cercocarpus parvifolius 
Thermopsis arenosa . . 

mesomorph 

Sonnenform 

0.1623 
0,2706 
0,4825 
0,35 2 3 
0,65 21 

Schattenform 

0,4694 
0,4181 
1,0651 

0,5586 
0,7791 

Die Durchschnittswerte 24stiindiger Transpirationsbestimmungen 
von DIETRICH (1925) sind in der Tabelle 68 zusammengestellt. Die fett
gedruckten Namen kennzeichnen die Art als Sonnenindividuum. Be
trachten wir zunachst die flachenrelativen Werte "im Schatten", so zeigt 
sich, daB die Schattenexemplare von Sonnen- und Schattenpflanzen im 

Tabelle 68 (nach DIETRICH I, 1925). 
Transpiration pro Ioocm2 in 24 Stunden. 

1m Schatten (umgerechnet auf 
Evaporation = 9,00 g) 

In der Sonne (umgerechnet auf 
Evaporation = 36,00 g) 

Aegopodium podagraria 1.14 Circaea lut. 3044 
Pulmonaria off. . . 1,18 Impatiens Noli t. 3.94 
Circaea lut. 1.40 I. parv. 4,38 
Pulmonaria off. 1.49 Mercurialis peren. 4,49 
Impatiens parviflora I,S6 Aegopodium pod. 4,98 
I. Noli tangere. . 2.08 Pulmonaria off. S,94 
Alliara officinalis 2,18 Alharia off. 6,93 
Mercurialis perennis 2,SO Pulmonaria ofl. 7,So 
Datura Stt'am. 2.59 Tussilago Farf .. 9,35 
Tussilago Farf. 2.91 Tussilago Farf. .10,83 
Tussilago Farf.. 4,20 Datura Stram. . II,33 

pro Gramm Frischgewicht in 24 Stunden 

Pulmonaria off. 0.83 Impatiens parv. 2,58 
Circaea lutetiana 0,9 1 Circaea jut. 2,92 
Pulmonaria off. 1,04 Aegopodium pod. 3,93 
Datura Stram. 1,06 ]VI ercurialis peren. 4,13 
Aegopodium pod. 1,08 Pulmonaria off. 4,16 
Tttssilago Farfara Sonne. 1.37 Datura Stram. 4,65 
Impatiens parvif .. 1,64 Impatiens Noli t. 4,73 
Mercurialis per. 2.10 TU8silago Farf. 7,78 
Tussilago Fart .. 2.40 PlIlmonaria ofl. 5,25 
Impatiens Noli t. 2.S0 Tussilago Far! .. 5,33 
Alharia off. 3.08 Altiaria off. 9,35 

Schatten haufig ebenso stark und starker transpirieren als die Sonnen
exemplare derselben Art, was darauf hinweist, daB unter den "natiir
lichen Bedingungen" (und darauf kommt es der Okologie ja in erster 
Linie an!) die Transpirationswiderstande der Schattenexemplare geringer 
sein miissen als die der Sonnenexemplare. Wenn in der Sonne die Schat
tenexemplare eine geringere Transpiration aufweisen als die Sonnen-
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exemplare, so kann dies nur so erklart werden, daB die Schattenexem
plare bei graBerem Dampfdruckpotential (in den Versuchen hahere Eva
porimeterwerte) starkere Widerstande einschalten kannen. Bilden wir 
die Quotienten 

Transpiration i,l der Sonne 
--transpiratlori.-im SchaUen ' 

so ergibt sich, daB die Sonnenexemplare ihre Transpiration starker 
steigern als die Schattenexemplare (siehe Tabelle 69). Aus 24stiindigen 
Messungen laBt sich nicht entnehmen, ob die Schattenexemplare nicht 
doch in der Sonne zu bestimmten Stuna:n (morgens?) eine hahere Tran
spiration aufweisen als die Sonnenex .mplare, urn infolge starker Tran
spiration zu Spaltenschlu13 und incipient drying iiberzugehen, so daB 
die Gesamttranspiration innerhalb 24 Stunden effektiv bei den Schatten
exemplaren geringer wird als die dt>r Sonnenexemplare. (Die von DIET
RICH mitgeteilten Versuche, in der en die Pflanzen mehrmals am Tage 
abgewogen wurden, faBten die Transpiration von mehreren Stunden zu
sammen.) 

Die Versuche von DIETRICH sind nicht beweiskraftig genug, den Satz 
zu stiitzen: "Was zunachst den Unterschied in der Transpiration der 

Tabelle 69 (nach DIETRICH 1925). 

Transp. 
Sonne 

Transp. 
I Schatten 

]V! ercurialis peren. 1.76 
Impatiens Nolit. 1,89 
Tussilago Far/. 2,23 
Circaea lut. 2,46 
Impatiens parv. 2.80 
Alliaria off .. 3,18 
Tussilago Farl. 3.69 
Pulmonaria off. 3.98 
Aegopodium pod. 4,37 
Datura Stramonium 4.38 
Pulmonaria ofl . . 6,36 

I Oberflache I _ .. -----
I Frisch-

gewicht = 
i Oberflachen
. entwicklung 

83 
120 
58 
70 
71 

138 
43 
75 
90 
41 
75 

Sonnen- und Schattenarten betrifft, so haben meine Versuche (die DIET
RICHS) die Auffassung von SCHIMPER, da13 die Sonnenarten ceteris paribus 
weniger transpirieren als die Schattenarten, nicht bestatigt, sondern in 
Obereinstimmung mit den Versuchen von STOCKER und MAXIMOW er
geben, daB unter gleichen Bedingungen die Transpiration der Flachen
einheit bei den Sonnenarten gra13er ist, und zwar ohne Riicksicht auf 
den Standort, an dem die Versuche vorgenommen werden." Die Frage 
laBt sich nieht apodiktiseh entscheiden, ob die Schatten· oder Sonnen
blatter mehr oder weniger transpirieren, es kommt ganz darauf an, unter 



710 A. SEYBOLD: 

welch en Umstanden die Transpiration stattfindet und in welchem 
Zustand des Wasservorrates das System ist. Da13 unter gewissen 
Bedingungen die xeromorphen Systeme, wie sie die Sonnenblatter sein 
sollen hinsichtlich Kutikula und Spaltenausbildung in Zahl und Gro13e 
(siehe Teil I, S. I44), mehr transr.rieren konnen als hygromorphe, sci 
damit nicht in Abrede gestellt. 

Wenn au13erdem noch die Transpirationsraten auf das Frischgewicht 
bezogen werden, so ergibt sich, d 113 die Schattenexemplare eher cine 
starkere Transpiration als die Sonnenexcmplare haben, was hinsichtlich 
der starken Oberflachenentwid 'ung (siehe Tabelle 37 u. 38) verstand
lich ist. Auch HUBER (I, I924)tindet bei den Schattenblattern eine 
gro13ere Oberflachenen twicklung. 

Die Sonnenexemplare und Sonnenpflanzen haben allem Anscheine 
nach (siehe STOCKER I, I923, DIETRICH I, I925) die Stomata in der Sonne 
weiter geoffnet als die Schattcnpflallzen unter denselben Bedingungen, 
so da13 durch weitere Untersuchungen festgestellt werden mu13, in welchem 
Ma13e Diffusionswiderstande durch Stomatavariation eingeschaltet wer
den konnen. Jedenfalls wird das Vcrhaltnis Maximaler Transpirations
widerstand/Minimaler Transpirationswidcrstand die Frage der Sonnen
und Schattenblatttranspiration weiter klaren konnen. 

Transpiration 'Von Okotypen. Als weitere wichtige Frage zur verglei
chenden Transpirationsuntersuchung sind die Versuche mit einer undder
selben Art, die als Okotypen (Kleinarten, die an verschiedenen Stand
orten mit verschiedenem Habitus wachsen und unter anderen Bedin
gungen diesen auch beibehalten) charakterisiert sind. 

TURESSON (I928) begann in seine wertvollen Untersuchungen tiber 
Okotypen auch Transpirationsuntersuchungen miteinzubeziehen. Es er
gab sich, da13 beispielshalber die fHichenrelative Transpiration von Bellis 
perennis bei dem kontinentalen Typ gro13er ist als bei dem maritimen. 
Wird die Transpiration von Bellis (Faroerinseln) gleich I gesetzt, so ist 
die von Bellis (Umgegend von Mtinchen) I,3. Bei Melandrium ergaben 
sich die Zahlen r :r,7, bei Rumex (alpiner und maritimer Typus) r: 2,3. 
Die Versuche erstreckten sich nur tiber kurze Zeitraume, so da13 das 
Ergebnis: die Okotypen feuchter Standorte haben cine niedrigere Tran
spiration als die trockener, noch nicht allgemein gtiltig sein kann. 

I2. Der Vergleich der Transpiration verschiedener 
Pflan zengesellsch aften. 

Die vergleichende Darstellung physiologischer Reaktionen verschie
dener Pflanzengesellschaften wurzelt in dem gro13en synthetischen Be
dtirfnis der Okologie. Wurden frtiher unkritisch anatomisch-morpholo
gische Vergleichsreihen aufgestellt, urn "Anpassung" und "Zweck
maJ3igkeit" zu beweisen, so fing man in den letzten Jahren an, Zahlen 
eines Massenaustausches zu Reihen zusammenzustellen, urn Selektion 
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und Teleologie neu zu beleben. Dieses Verfahren schien ganz besonders 
berechtigt, da physikalische Prinzipien in den Augen von Okologen 
eben falls zweckmailig waren! Obgleich das Zahlenmaterial ganz unvoll
standig und unzuverlassig war, wurden gelegentlich Vergleichsreihen 
aufgestellt, die zu weittragenden Schltissen dienten. Wenn man schon 
die Aufstellung von Vergleichsreihen anstellt, so wird eine ntichteme 
Betrachtung fruchtbarer sich auswirken als voreilige Theorienbildung. 
Wir lassen diese alle auBer acht und fUhren jene nur an, urn zu zeigen, 
wie dringend notwendig weitere Untersuchungen sind. 

STOCKER (1928) versuchte die Resultate okologischer Transpirations
versuche zusammenzustellen. Die Zusammenstellung der flachenrela
tiven Transpirationsraten Ial3t ohne Angaben der Verdunstungsbedin
gungen weiter keine Schltisse zu, zumal die untersuchten Pflanzen meist 
so sparlich sind, daB die Zufalligkeit der Werte sehr groB ist. Gibt 
STOCKER die folgende summarische Zusammenfassung der Transpiration 
in der Mittagsstunde (Tabelle 70), so laBt sich jedenfalls daraus ablesen, 
daB es "tiberall auf der Welt" stark und schwach transpirierende Arten 
gibt. Es gibt aber auch tiberall groBe und kleine Dampfdruckpotentiale! 
Umrechnungen auf gleiche Verdunstungsbedingungen sind so gut wie 
unmoglich. Brauchbare zuverlassige Zahlen erhalt man keinesfalls. 

Tabelle 70 (nach STOCKER 1928). 
Transpiration, pro 100 cm2 BlattfUiche pro Stunde. 

FHi.chenrcl. Grenzwerte. 

Agyptische Wiiste . 
Deutschland 
Alpen ...... . 
Buitenzorg . . . . 
Javanisches Gebirge . 
Mittelamerik. Regenwald 

(Schattenpflanzen) 

0,15- 1,4 
0,07- 1,2 

0,1 -2,0 
0,4 -1,5 
0,6 -1,9 
0,02-0,3 

Waren die Werte der relativen Transpiration zuverlassiger (siebe 
TeilI, S. 88ff und Teil II, S.660), so lieBe sich an Hand einer Zusammen
stellung solcher sicherlich die Einreihung und Typisierung der verschie
denen Pflanzengesellschaften der verschiedenen Standorte ermoglichen. 
Da die Werte aber sehr unzuverlassig sind, muB diese fUr einen Ver
gleich relativer Transpirationswerte erst recht gelten. 

Wir geben mit einigen Erganzungen die 100fache relative Transpira
tion in der Tabelle 71 nach STOCKER wieder. 

An Hand der Tabelle 71 wird es kaum jemand gelingen, irgendeine 
Beziehung herauszuschalen. schon aus dem einfachen Grunde, weil das 
Vergleichsmaterial zu heterogen und zu ltickenhaft ist. GroBztigige zu
sammenfassende Vergleiche werden sich tiberhaupt nicht anstellenlassen. 
da die Transpirationssysteme und die AuBenbedingungen zu variabel 
sind. 
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Die aUe Frage, ob die eine Pflanzen art bzw. Pflanzengesellschaft 
mehr oder weniger transpiriert als die andere, ist allgemeingiiltig nicht 
zu beantworten. Sie kann im Grunde genommen uberhaupt nicht ge-

Tabelle 71 (nach STOCKER 1928). 
Hundertfach relative Transpiratio·n. 

Mittelwert. 

Wasserpflanzen . 26-28 27 HElL 1929 
Sumpfpflanzen 11-20 17 I STOCKER I, 1923 
Pflanzen d. jamaikan. 

Regenwalds . 5-21 (IJ) SHREVE 1914 
Pflanzen d. brasi!.Regenw. 4 '-20 :\1cLEAN 1919 
N ordseehaloph yten 8-18 III STOCKER 1, 1923 Mesophyten (Deutsch!.) 7- 19 12 J 
Solfatarenpflanzen 3-5 4 
Java (andere Standorte) 7-- 16 12 v. FABER 1925 
-(\rizona (Wiiste). 3-20 LIVINGSTO~ 1906 
Agypt. Wiiste. 2-14 6 STOCKER 1928 
Erikoide (Deutsch!.) . 3-6 4 STOCKER 1, 1923 
Wiirzburger Muschel- und 

Wellenkalkpflanzen 1,6--II,7 6 I SCHANDERL 1930 

stellt werden. WohllaJ3t sich fragen, ob die eine Pflanzen art bzw. Pflan
zengesellschaft unter bestimmten Bedingungen mehr oder weniger tran
spiriert als die andere. DaJ3 die Okologie die "naturlichen Bedingungen" 
vorzieht, ist verstandlich, nur wird man sehr schwer eine Einigung er
zielen konnen, was man unter den "naturlichen Bedingungen" ver
stehen solI. 

In welchem MaJ3e nun die anatomische Differenzierung und die physio
logischen Regulationen der Transpirationssysteme als Diffusionswider
stande bei der Transpiration wirken, was letztlich die Frage aller Tran
spirationstheorien ist, kann nur experimentell ermittelt werden. Zu 
streiten gibt es im Grunde sehr wenig, zu mess en jedoch sehr viel! 

Die Untersuchungen der Transpiration am natiirlichen Standort 
mussen mit rich tiger kritischer Einstellung weiter fortgesetzt werden. 
Einer ungeheuer schwierigen Arbeit steht die kritische Okologie gegen
uber, die sie nur mit Hilfe der physikalischen und physiologischen 
Grundlagen der Transpiration uberhaupt in Angriff nehmen kann. Spe
kulationen werden urn so mehr ihre Beliebtheit einbiiJ3en, je groJ3er das 
Zahlenmaterial brauchbarer Versuche wird. ~an wird sich dann mehr 
urn die physiologischen Leistungen der pflanzlichen Systeme unter 
natlirlichen Bedingungen kiimmern als urn Meinungen und Ansichten. 
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Sachverzeichnis. 
Die kursiv gesetzten Zahlen beziehen sich auf die Seitenzahlen 

von A bbildungen. 

Aal s. Anguilla. 
Aalbiindel 23. 
Aalfallen I 7. 
Aallarven 28. 

Eigenbewegung 39. 
Entwicklung, Meta
morphose 40ff. 
positiv phototak
tisch und negativ 
heliotaktisch 4 I. 

Aalmutter s. Zoarces. 
Abburnus lucid us, Berg

wanderung 7 I. 

- - Lebensweise 76. 
Abhangigkeit derTrans

pirationssysteme 
vom Winde s.Trans
spiration. 

Abramis, Bergwande
rung 71, 72. 
ballerus 76. 
blicca 76. 
brama, Laichen, 
Laichzeit, Wandern 
75· 
vimba, Laichen 75. 
saba 76. 
Verbreitung 75. 

Abwanderung der Ma
krele an die ver
schiedenen Kiisten 
127ff. 
der markierten 
Thune aus dem :Mit
telmeer 144. 

Abyssocottus, Tiefen
vorkommen II5. 

Acanthephyrapurpurea, I 

Tag und Nachtfiinge 
32 3. 

Acanthopterygii 84. 
Acathurus 106. I 
AccessorischeSchwimm- :1' 

blasenatmung 68. 

AccessorischesAtmungs- i 
organ 102. 

- - bei \Velsen 80. 
Acerina ceruna, Ver

breitung, Wande
rung, Laichen <)6. 
- Schraetzer, Ver
breitung, \Vande
rung, Laichen 96. 

I 

Achirus faciatus, Vor-' 
kommen 185. ' 

Achselhohlensekret 537. 
Ahrenfische s. Atherini

dae. 
Agonidae, Vorkommen, I 

Lebensweise 115· I 

Agonus (agonopsis) chi- I 
lonsis, Yorkommen 

Ameiurus nebulosus, 
Laichen, monogame 
Brutpflege 79, 80. 

Ammodytes 230. 
americanus 190. 
cicerellus, Vorkom
men 189. 
dubius 190. 
lanceolatus 259. 
- Verbreitung' 1<)0. 
personatus 190. 
tobianus, Yorkom-
men, Laichen 189. 

Ammodytidae 188. 
Amphioxus 28. 
Amphipnoidae 66. 
Amphipnous cuchia, Le-

bensweise 66. 

II5· I Amphisilidae 110. 
decagonus, Vorkom-
men 115. 

Agonostomus 88. 
Agriopus spinifer I I I. ' 

Aktionsstrome einerein- I 

zelnen Phrenicus- [ 
faser 372. 

Aktionsstromverlauf, 
Froschsartorius 384. 

A lIes-oder-~ ich tsgesetz 
368 ff. 

Alligator lucius 493. 
Amalopenaeus elegans, I' 

Tag- und Nachtwan
derungen, Statistik, I 
Fange 322. 
tinayrei, Tag- und 
~achtfange 323. 
valens, Tag- und 
~achtfange 323. 

Ambassiridae 97. 
Ambloplites rupestris, 

Nestbau 91. 
Amblyopsidae 83. 

Anabantidae, Verbrei
tung, Lebensweise 
102, 103. 

Anacathini 150. 
- Allgemeines 197. 
Anadrome Wanderbe-

wegung bei Lobotes 
9 2 . 

Anadromie 54. 
Analdriisen s. Talgdrii

sen. 
- vom )laulwurf 529. 
Analyse des Lichtein

flusses 610ff. 
Anarrhichidae 192. 
Anarrhichas latifrons 

194· 
- lepturus 194. 
- lupus, Vorkommen, 

Laichen, Wandern 
193· 
minor 194. 

Anema, Vorkommen 
196. 



Anguilla, Alter der ab- i 

wandemden Aale27· i 

Altersbestimmung 1 

13· , 
Anpassung an den I 

Salzgehalt 24. 
~ an die pelagische : 
Lebensweise, Erwei- I 

chung des Skeletts, 
20. 
aucklandi 7, 55· 
Aufzuchtsversuche 
54· 
AusbildungdesWan- i 

derkleides, Zeit- I 

dauer 20. ' 
australis 7, 55, 59· I 

bathypelagische 
Entwicklung der 
Eier 34. 
Beobachtung der 
WanderstraBen 2I. 
Bewegungsrich tung 
der Larve 35. 
Entwicklung der 
Larven 36. 
Erklarungsversuch 
fUr die Wanderung 
der Aallarven, WE
GENERSche Theorie 
37, 38. 
Fangstatistik, We
ser 22, Tabelle. 
- mecklenburgi
sche Seen, Mittel
rhein 22, Tabelle. 
Farbwechsel, Wan
derkleid 17, 19. 
Fortpflanzung, Ent
wicklung 14ff. 
fossil 38. 
Fundorte der Aal
larven 34, Tabelle. 
Gewichtsabnahme 
26. 
Gonaden, mannliche, 
weibliche 15, 53, 55· 

- - der aufsteigen
den Aale in Dalelv 
und Oberrhein 47, 
Tabelle. 
GroBe, Gewicht da
nischer Aale 13, Ta
belle. 

Sachverzeichnis. 

Anguilla, GroBe der i 
Larven 32. 

~ ~ Alter in Fltissen : 
12. 

- - und Verbreitung , 
der ] ahresklassen 
von Aallarven 34, 
Tabelle. 
GroBen und Ge
wichtsverhaltnisse 
an Gelb- und Blank- ' 
aalen aus danischen 
Gewassern 20, Ta
belle. 
Hochzeitsplatze 17. 

I 

- Histologisch-physio
logische Y organge 
bei der l:mwand-: 
lung der Farbung20. 
Historisches 14. 
hydrographische Be
dingungen ftir das 
Laichen 31. 
japonica 7, 55, 58. 

- ]ungaale, Alter der 
:vIontees 49. 

- - Bergwanderung 
49· 

- - Erscheinen an 
der Ktiste 42, 44,46. 

Gewicht 46. 
- - GroBe 44. 
~ Lange der an den I 

Trollhattafallen auf- 'I' 

steigenden Aale 46, I 

Tabelle. 
~ - Nahrungsauf

nahme 45. 
~ ~Pigmentierung43· 

- Verhalten bei 
den Gezeiten 42. 
- Wanderzug der 
:vIontees 48. 

~ Laichwanderung 11. 
- Laichplatz 29, 30, 

33, 34, 36, 56, 58. 
Laichzeit 30, 31, 32, 
33, 34, 36. 
Landwanderung II. 

- Lange und Ge
schlechtsverhalt
nisse der holland i
schen Aale 51, 52, 
Tabelle. 

745 

Anguilla latirostris 55. 
Lebenszahigkei t, 
Regenerationsfahig
keit 11. 
:\;larkierungsver
suche 25. 
mauritiana 7, 55· 
Meerestromungen im 
:'.1ittelmeer 43. 
:\1erkmale, perm a
nente, variable 9. 
Yietamorphose 33. 
mossambica 7. 
morphologische Ver
anderung, VergroJ3e
rungder Augen18,19. 
Nahrung 9. 
Orientierung 12. 
Ovarialeier, Messun
gen 24. 

- reinhardti 7, 55· 
rostrata, Vorkom
men, Lebensweise 7, 
8, 30, 33, 36, 37, 60. 
Sexual ver haitnisse, 
Umdeterminierung 
52 ff. 

~ Talwanderung 20. 
Unterschied der Ge
schlechter an einer 
Reihe variabler 
Merkmale 16. 
Urheimat des Aal
geschlechts 38, 56. 
Verbleiben in Bin
nengewassern 13, 14· 
Verbreitung der Aal
larven 32. 
Verbreitungsgebiet 
7, 8. 

- - im Indopazifik 57. 
Verhaltnis der weib
lichen und mannli
chen aufsteigenden 
Aale 50. 
Verteilung der ftinf 
Anguillaarten der 
gemaJ3igten Zone 58. 
~ ~ ~ - Ein
fluB der Temperatur 
verhaltnisse 59. 
vulgaris, Vorkom
men 7, 8, 30, 32, 33, 
35, 36, 37, 55, 60. 



Anguilla vulgaris, Men
genverhaltnisse der 
Larven 36. 

- Wandergeschwindig
keit 26. 

- Wanderlust, gestei
gerte I I. 

- - an Ost- und Nord
see 24, 25. 
- lichtscheu 24. 
Wanderzeit, Meer
wanderung 17. 

Wanderung Abhangig
keit von den Witte
rungsverhaltnissen 
23,25· 
- - yom Wasser
stand 24. 
- Beginn 25. 
Zeitpunkt des Ab
wanderns 23ff. ; 
Zugrundegehen der i 
Aale nach dem Lai- i 

chen 34. 
Anomura (Thalassini-

deal 316. I 

Antennaridae, Vorkom- . 
men 247. 

Ankerkuilen 20. 
An tiklinen transpiration 

580ff. 
Antiperistaltik am Her

zen 40r. 
Antigonia 105. 
Apeltes quadratus, Vor

kommen 108. 
Aphia 147. 
Aphredoderus sayanus, 

Lebensweise, Brut
pflege 90. 

Apocrytes, Lebensweise 
147· 

Apodes 5, 28. 
Apodichthys 193. 
Apogonidae 97. 
Apokrine Driisen 497. 
Archoplites interruptus 

91. 
Arnoglossus grohmanni, 

Vorkommen 181. 
laterna, Vorkommen 
181. 
thori, Vorkommen 
181. 

Sach verzeichnis. 

Artediellus II3. 
Aspredinidae 79. 
Aspro 97. 
- asper, Verbreitung, 

Laichen 97. 
- jingel, Verbreitung, 

Laichen 97. 
- streber, Verbreitung 

Laichen 97. 
Asprocottus, Tiefenvor

kommen 115. 
Astacidae 306. 
Astrocospus, Vorkom-' 

men 196. 
Atherina bleekeri 87. 
- bojeri 87. 
- hepsetus 87. 

ins ularis 87. 
lacunosa 87. 
mochion 87. 
presbyter 87. 
stipes 87. 

Atherinichthys notata 
87· 

Atherinidae, Verbrei
tung, fossil 87. 

Aterinops affinis 88. 
Atka mackerel s. Plero

grammus. 
Atydae 306. 
Atypisch heterobolische 

Systeme 4°7. 
AUERBAcHscherNerven

plexus 388. 
Aulorhynchidae, Vor

k0mmen 110. 
Aulostomatidae, Vor-

kommen 110. 
Auxis, Vorkommen 146. 
Axillargeruch 538. 
Axonreflex 401. 
Azidofiles Sekret 438. 

Bairdiella armata, V or
kommen 101. 

Balistea capriscus, Vor
kommen 106. 

Balistidae 106. 
Bandfisch s. Taenio

somi. 
Bandfisch s. Cepola. 
Barbe 7If. 

Barbus fluviatilis, Le
bensweise, Laich
wanderung 74. 
mahecola 75. 
tor 75. 

Barracudas-Sphyraeni
dae 89. 

Barsche, Laichen, 
Schwarmen, l'IIah
rungswanderung 94. 

Basilychtis 88. 
Bathyagomos nigripin-

nis, Vorkommen 115. 
Bathydraconidae 195. 
Bathymasteridae 195. 
Bathyonus 191. 
Batrachidae 191. 
Batrachus didaktylus, 

Vorkommen 19I. 
- tau, Vorkommen, 

Eiablage 191. 
Batrachocottus, Tiefen

vorkommen I 15. 
- baikalensis, Tiefen

vorkommen 115. 
Bdellostoma, Epider

mis 428. 
Becherzellen bei Fo
- rellenembryo 442. 

bei Plagiostoma 442. 
Bech terew -Gri boj edow

sche Zone 544. 
Belonidae 84. 
Belone fossil 84. 

marinus, Laichen, 
Wandern 85. 
vulgaris (Rhamphi
stoma belone), Ver
breitung, Wandern 
85· 

Berycidae 90. 
Beryx decadactylus, 

Verbreitung 90. 
Betta, Brutpflege 104. 
Birgus latro, Vorkom

men, Lebensweise, 
Wanderung 306,319. 

Blankaal 20. 
Blaue Krabbe s. Calli

nectes sapidus. 
Bleekeria, Vorkommen 

190. 
Blenniidae 192. 



Blennius cagnota, Vor
kommen 192. 
gattorugine, Vor
kommen 193. 
galerita, Vorkom
men 193. 
ocellaris, Vorkom
men 193. 
pholis, Vorkommen 
193· 
vulgaris, Vorkom
men, Lebensweise 
193, 259· 

Boleophthalmus 147. 
Bonellia 54. 
Borichthyidae 195. 
Box vulgaris 100. 
Brachsen s. Abramis 

branca. 
- Markierung 72. 
Brama raii, Vorkom

men, Nahrungswan
derung 134. 
longipinnis, Vor
kommen 134. 

Brosmius brosme, Wan-
derungen 245. 

- - Laichplatze 246. 
Brotulidae 191. 
Brunstausschlag bei 

Rana esculenta 461. 
Brunstdruse der Gemse 

505· 
Brunstveranderungen 

der Haut der Am
phibien, bei Lachs 
460. 

Brunstwarzen 461. 
Bufidin 488. 
Bufonin 488. 
Bufotalin 488 ff. 
Bufotenin 489. 
Bufotoxin 490. 
Burzeldruse der Ente 

513. 
der Vogel, Ent
wicklung, Bau, 
Funktion 498, 508f£. 
Exstirpation 509, 
510. 
Bildung des Sekrets 
512 . 

Sachverzeichnis. 747 

Burzeldriise, chemische I Cataetyx 191. 
Zusammensetzung Catostominae, Verbrei-
des Sekrets 514. . tung, Fortp£lanzung 

Bythites 19I. I 68, 69, 78. 
Catostomus, Laichwan-

Callianassa grondidieri derung 78. 
316, 317. Catosteomi(Gasterostei-
turnerana, Vorkom- formes) 108. 
men, Wanderung Centrarchidae, Verbrei-
316,317. tung 90. 

Callichthys 79. Centrarchus macropte-
Callinectes sapid us, rus, Lebensweise 90. 

Vorkommen, Wan- Centridermichthys 113. 
derung, Fortp£lan-: Centropominae, Ver-
zung 307, 313, 314. breitung, Laichen99. 

Callionymidae, Vor- ! Cepolidae 102. 
kommen 196. I Cepola rubescens, Vor-

Callionymus festivus, kommen, Wandern 
£luviatilis, lyra, ma- 102. 
cula tus, opercularis, Ceratiidae 247. 
Vorkommen, Laich- Cercopithecus callitri-
platze 196, 25CJ. chus, Schwei13drlisen 

Cambarus 305. 523. 
Campostoma 78. sabaeus 523. 
Cancer pagurus, Wan- Ceruminaldrusen 497. 

derung der Weib- Chaenichthyidae 195. 
chen 312, 313, 314. Chaetodipterus faber, 

Capros aper, Verbrei- Laichen 105. 
tung 105. Chaetodontidae, fossil 

Carangidae 135. 105, 106. 
Carangus 136. Chantarus lineatus 1-00. 
Caranx trachurus, Ver- Characinidae, Verbrei-

breitung, Wan de- tung, fossiles Vor-
rung, Laichen 135. kommen 66. 
136. Charanx 259. 

Carassius carassius, Chaunacidae 247. 
Verbreitung 74. Chiasmodon niger 102. 

Carcius maenas 315. Chilkasee, Vorkommen, 
Cardisoma armutum, Wandern 315. 

carnifex, guanhumi, Chionoecetes opilio 315. 
hirtipes, Verbrei- Chirolophis galerita, 
tung. Lebensweise, Vorkommen, Le-
Fortp£lanzung,Wan- bensweise 193. 
derung 320. Chirolophius, Vorkom-

Careproctus gelatinasus men 247. 
(C. reinhardtii) 116. Chirostoma 88. 

Carnegiella, vergro13erte Cholesterin 440, 536. 
Brust£lossen, Flie- Cholesterinfette 517. 
gen 68. Chondrostei 252. 

Carpiodes 78. Chondrostoma nasus 12, 
Castoreum 501, 520. 77. 
Castropelecus, ver- Chromides 104. 

gro13erte Brust- Chronaxie 336,337, 341, 
£lossen, Fliegen 68. 343, 347, 366. 
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Chronaxiewerte 343, Ta
belle, verschiedener, 
Pflanzen und Tiere. 

Chrosomus 78. 
Cichlidae 104. 
Cieche 12. 
Citharininae 68. 
Civellis 12. 
Clariiden 262. 
Clariinen, accessorische 

Atmungsorgane 79. 
Clarius, Landwande-

rung 79. 
Clinidae 192. 
Cliola 78. 
Clupea longiceps, Fange 

258. 
- pallasii 266. 
- pilchardus 259. 
- sprattus 259. 
Clupeidae 197. 
Cobitidinae, Verbrei-

tung 68, 69. 
- Sommerschlaf 73. 
Cobitopis fossil 84. 
Coelorhynchus australis 

247· 
Coenobita, Lebensweise 

3 19. 
- cavipes, Lebens

weise 319. 
- perlata, Lebens

weise 319. 
- rubescens, Lebens-. 

weise 319. 
- rugosa 319. 
- spinosus, Lebens- : 

weise 319. I 
Coenobitidae 306, 318. i 

Cololabis 86. 
Columbia transmon-

tana, Vorkommen 
90. 

Comacchio, groJ3te Aal
fangstation 22. 

Comephorus baikalen
sis, Vorkommen II5. 

- dybofski, Vorkom-
men, Laichen 115. 

Conger, Verbreitung 60. , 
- balearicus 63, 65· . 
- - Verbreitung der II 

Larven von 64. 
- candilimbatus 65. I 

~~=~= .-'- .---~-=~-=== 

Conger flava 64. I' Cycleptus elongatus 78. 
- marginalis 65. Cyclopteridae II6, Tab. 
- myriaster 65. Cyclopterus atlantic us 
- mystax 63, 65. II6. 
- - Verbreitung der - lumpus, Laich-

Larven von 65. wanderung, Brut-
- Vergro/3erung der pflege II6. 

Augen, Erweichung - montagui 116. 
des Skeletts 63. , - vulgaris 116. 
vulgaris 60ff. I Cynocephalus mormon, 

- - Laichen, Laich- SchweiJ3driisen 523. 
platze 62. 'I Cynoscion regalis, Ver-

- - :\letamorphose63· breitung, Laichen 
- - Verbreitung der 101. 

Larven von 62. I Cypriniden, Laich- und 
Congrogadus 192. Nahrungswande-
Congromuraena 60. ' rung 71. 
Coregoniden 252. _ Tageswanderung, 
Coris julis, Vorkommen, Winterschlaf 73. 

La.ichen 104. _ Temperaturreize 71. 
Corevma 101. - Verbreitung 66, 68. 
Coryphaenidae, vor- l Cyprininae, amerikani-

kom~en 134· ,sche 73. 
Cory.thrOlch_thys .r I I. _ Laichausschlage, 
CottI?ae,. verbreltung Lebensweise 77. 

wlchtlgster Arten, _ Verbreitung Ur-
Winterlaicher II3, heimat 68, '69. 
114. Cyprinodon 82. 

Cotto.com~p~orus gre- Cyprinus carpio, Le-
wmgkl, vorkommen bensweise, Verbrei-
115· tung Laichwande-

Cott~nculus microps, I rung' 73, 74· 
\'orkommen 113· Cypselurus 86. 

Cottus scorpius, Vor-, 
kommen, Artenauf-' 
zahlung, Laichen 113. Dactylopterus volitans, 

Couchia 244. d. orientalis, Vor-
Crangon crangon, kommen 121. 

Lebensweise, Nah- Daector 191. 
rungswanderungen Daicocus peterseni, 
307, 310. Vorkommen 121. 

Criticeps australis, I Dallia pectoralis, Vor-
Vorkommen 192. kommen 84. 

Crocodilus madagasca- Daumendriisen, Dege-
rensis 493. neration, Regenera-

Crystallogobius nils- tion 464. 
sonii 147. von Froschen 463. 

Ctenolabrus rupestris, Daumenschwielen bei 
Vorkommen 104. Froschen460ff., 462. 

Cuticularsaum der Danio 75. 
Schleimzellen 428. Daras, Landwanderung 

Cybium maculatum, 79. 
Vorkommen, Wan- Decapoden, Fortpflan
derung 131, 133. zung, Laichen 306. 



Decapoden, vertikale 
VerbreitungimNord
atlantik 323, Tabelle. 

Dentex vulgaris 100. 
Dermocerin 5 17· 
Dermoolein 5 I 7. 
Diaminomonophospha- I 

tid 440. ; 
Diaminophosphatid440. I 
Diastole 383. 
Dickriickige Zunge s. I 

Solea variegata. 
Dilatometer - Methode 

636 . 
Diodon maculatus, Lai- ! 

chen 107. 
Diodontidae 106. 
Dipnoer 80. 
Dipnoi 66, 252. 
Dircocephali 146. 
Doebel s. [SquaJius ce-

Sachverzeichnis. 749 

Systems yom prima- ; Erregungsleitung bei 
ren System 364. i Frosch, Schlange, 

Einzelerregung bei elek- : Homarus, Maja, 
trischen Fischen 360, ' Bdellostoma, Loligo, 
Tabelle. Limulus, Octopus, 

Ekkrine Driisen 497. Limax, Pleurobran-
Elassomidae, Verbrei- chaea, Ariolimax 

tung 90. I 396, Tabelle. 
Eleginus s. Sadus na- I - bei Hummer, Maja. 

vaga. 
Eleidin 520. 
Elektrischer Reiz 33off. 

- auf Pflanzen374. 
Reizversuch am 
Froschsartorius mit I 
Hg-Tropfen 373. 

Elektrokardiogramm 
von Octopus, Ele
done, Aplysiaherz, 
Helixherz, Limulus, 
Maja, Astakus 366. 

Limulus 395, Tab. 
Irreziprozitat 404ff. 
Reziprozitat 402ff. 
- Versuch bei Cas
siopea, bei Penna
tula luminescens403. 
Versuch bei Biophy
tum sensitivum 404, 
408 . 

phalus 77. 
Doradinen, accessori-

sche Atmungsor-

i Eleotris dormitor, Vor
kommen 146. 

- Schildkroten
herzmuskulatur 404. 
- Wirbeltierherz 
40 7. 
- Wirbeltierdiinn
darm 407. 

gane 80. 
Dorichthys I I I. 

Dorsch s. Gadus calla-
rias. 

Drepane 106. 
Driisenbildungen bei 

Knochenfischen 498. 
Driisenknospen 456. 
Driisenzellen bei Axo

lotl 454. 
Duftstofte s. SchweiJ3-

driisen 536. 
Dytiscus roeselli 15. 

Earrupa 98. 
Eberfisch s. Capros. 
Echeneididae, Haft-

scheibe 148. ~ 
Echeneis naucrates, ! 

Vorkommen 148. ! 
Eigenrhythmus der : 

Neuronen 365. II 

Einwanderung der mit 
Angelhaken mar- ~ 

kierten Thune im 
Mittelmeer 143. 

Einzelerregung 349ff. 
- Abhangigkeit teta-I 

nisch reagierenden 

- marmorata 146. 
Elritze s. Phoxinus lae-

VIS. 

Elvers 12. 
Embiotocidae, Vorkom-

men 104. 
Embolychthys, 

kommen 90. 
Vor-

Energietransformation 
330 . 

Erregungsleitungsge
schwindigkeiten in 
verschiedenen Or
ganen 408-413, Ta
belle. 

Erregungssubstanzen 
394· 

Erregungsii bertragung 
365 ff . 

Ephippidae 105. Erregungsvorgang, 
Epidermis von Bdello- Fortleitung 393 ff. 

stoma 428. - Crustaceenherz 369. 
Epinephelus 99. Driisenzellen 370. 
Eques lOr. '1- Fischherz 369. 
Erilepsis 98. - Gaumenorgan der 
Eriocheir sinensis, Vor-. . Schleie 394. 

kommen 317. i - Krebsschere 369. 
- japonicus 318. - Molluskenherz 369. 
Erregungsablaufbei ver- 1 - Narkose 378ff. 

schiedenen Fasern' - Wirbeltierherz 368ff. 
367, Tabelle. I Erregungswelle, Ak-

Erregungsleitung 394. tionsstrome einer 
- in Beziehung zur, einzelnen Phren i-

Chronaxie 398, Tab. i cusfaser 372. 
Fischherz, Amphi-. Ablauf in der Opti-
bienherz, Rachen- I cusfaser 376ft . 
schleimhaut des Chronaxie 361, Tab. 
Frosches, Trachea d. in der Osophagus-
Hundes 405. muskulatur 363. 



Erregungswelle, Ver-
lauf im Zentral
nervensystem 375. 

Erythrinus 66. 
accessorische 
Schwimmblasen
atmung 68. 

Escocidae, Lebensweise, 
Laichen 81, 82. 

Esox luius, Verbreitung, 
Lebensweise 81, 82. I 

masguinongy, rei- I 
cherti, reticulatus,' 
vermiculatus8 I. 

Etheostoma coeruleum, 
Laichen 97. 

Etheostomidae, Ver- , 
breitung 97. 

Eucalia inconstans, Vor
kommen 108, 109. 

Eupomotis aureus, Vor
kommen 91. 

Exaltationsphase s. 
iibemormale Phase. 

Exocoetidae, F}ugfahig
keit 84, 86. 

Exocoetus volitans, cir
cumaquatoriale Ver
brei tung 86. 

Exonautes 86. 
Expansion des Stieles 

einer Vorticelle 357. 
Eythynnus (Pelamis) 

Vorkommen 146. 

Facherfische s. Histio
phoridae. 

Fadenzellen imSchleim
sack von Myxine 
432, 433, 434ff. 

Faserdickenregel 3991f. 
Femoralorgan 493. 

Fet~~~~~: 9~~i Salmo- ,I 

Fierasfer 194ff., 255. 
Entwicklung 195. 
Wohn ungsparasitis
mus 194. 
acus, Vorkommen 
194· 
dentatus, Vorkom
men 194. 

Fistulariidae, Vorkom
men 110. 

Sach verzeichnis. 

Flotzmauldriise 536. I' Gadidae, Wanderbewe-
Flugfische s. Exocoeti- gung 200ff. 

dae. ! - Wanderrichtung der 
Flunder s. Pleuronec- I' Larven 202. 

tes. Gadiden 197 if. 
Flu13aal, Vorkommen 6, I Gadioformis 197. 

17. Gadus aeglefinus,Laich-
Flu13krebs s. Astacidae. gebiete 226. 
Fodiator 86. - \Vachstum und 
Forellenbarsch s. l\1icro- Alter, Tabelle, Wan-

pterus salmoides. 
Fortleitung der Erre

gung s. Erregungs
vorgang. 

Franzosische Zunge s. 
Solea lascaris. 

Fre13aale 12, 20. 
Fre13formen bei Bar

schen 92. 
Froschdorsch s. Rani-

ceps. 
Funchalia woodwardi, 

Tag- u. Nachtfange 
32 3, 

Fundulichthys 82. 
Fundulus, Verhalten 

gegen osmotischen 
Druck 82, 259, 262. 
heteroclitus, Wande
rung, Laichen 82. 

Gadiculus (Gadus) ar
genteus, Verbrei
tung, Laichzeit 234. 
- - Laichgebiet 
:!35. 

Gadidae, Einteilung in ' 
biologische Gruppen 
20 I, Tabelle. 
Entwicklung 201 ff. 
Fischerei 197 ff. ' 
Hauptlaichgebiete 

dem, Zusammen
setzung der Schell
fischschwarme im 
Skagerrak, Tabelle 
227, 228, 230. 
- Wandern, Lai
chen 225. 
callari as , GroBe jun
ger Dorsche an ver
schiedenen Kiisten 
214, Tabelle. 

- - Laichplatze, Eier, 
Laichzeit 203, 210, 
211, 212, Tab, 
- Laichschwarme, 
Alter und Zusam
mensetzung der 
Dorschschwarme 
218f£. 
- Verhalten der 
Gruppen 214. 

Verteilung der 
Dorsche in der Baa
rents see 216, Tab. 
- Wachstum 217ff. 
Tabelle. 

- - Wanderung, Mar
kierungsvnrsuche 
215 ff. 
esmarkii, Laichen, 
Wanderung der 

200ff. i -
Brut 232, 233. 
luscus, Vorkommen, 
Laichplatze 224,234' 

I 
Hauptverbreitung ! 
Aufenthaltsort, 
Laichzeit, Laich- : 
platze 204ff., Tab. I 
Laichgebiete 224. I 

prozen tuale V ertei
lung der Fange 200, 
Tabelle. 
- Zusammenstel
lung des Fischerei- i 

ertrages 197. I 

merlangus, Laichen, 
Laichgebiete 230, 
23I,259· 
- Larvenvorkom
men, Alter u. Lange 
232, Tabelle. 
minutus, Laichge
biet 197, 224. 
- Vorkommen, 
Laichen 233. 



Gadus navaga, Vor
kommen 225. 
pollachius, Laichge
biete, Wanderung 
224, 259. 
poutasson, Laichbe
dingung, Laichge
biete 197, 234, 235. 
said a, LaichpUi.tze 
197, 220. 
virens, Laichgebiete, 
Verbreitung 220, 
221. 
- Wanderung, 
Markierungsversu
che 222, 223. 

Galathea squamifera 
315. 

Galeichthys 79. 
Gambusia, lebendig ge

barend 83. 
- affinis, Malariabe-

kampfung 83. 
Garneelen s. Palaemon. 
Gasterostei 108. 
Gasterosteus aculeatus, 

Vorkommen, Brut
pflege, Wanderung 
lO8. 

Gecarcinidae (Brachyu
ra) 306, 318, 320. 

Gecarcin us lagos tom a 
321, 322 . 

- ruricola, Vorkom
men, Wand ern 321. . 

Gecarcoidea lalandei,' 
Vorkommen, Le- . 
bensweise 321. I 

Genypterus 194. i 
Geotropische Reizzeit s .. 

Reizzeit. i 
Germon s. Thynnus ala- : 

longa. 
Gerridae 100. 
Geschlechtsgeruch 537. 
Giftdriisen bei Amphi-

bien, Kontraktion: 
477· . 

Verhalten bei: 
Anwendung von In- : 
duktionsstromen . 
478. 
bei Bufo 449. 

Sachverzeichnis. 75 r 

Giftdriisen bei Kroten I Hautdriisen,Bewegungs-
und Salamandern i erscheinungen, In-
448ff. I nervation, Form-
bei Triton 453, 454. I anderung 469ff. 

- - alpestris, Rege- Reizversuche 478ff. 
neration 455, 457. bei Reptilien 481. 
Umwandlung aus der Saugetiere, vgl. 
einer indifferenten Betrachtung 495. 
Zelle einer Driisen- Hautdriisensekret 481. 
anlage 451. - bei Salamander, 

Gigantactinidae 247. Bombinator, Bufo 
Gillichthys mirabilis, vulgaris 481ff. 

Lebensweise 147. chemische Zusam-
Glandula glomerifor- mensetzung 485. 

mes s. Knaueldriisen. von Kroten, Gift-
- uropygii s. Biirzel- i wirkung, chemische 

driise. I Untersuchung 486ff. 
Glas- und Steigaale 12 .. - von R. esculenta, 
Glattbutt s. Rhombus. Giftwirkung 484ff. 
Glaucosoma 98. I - von Salamandra ma-
Gobiesocidae (Xeno-, culata und atra 491. 

pterygii) 191. : Hautsekrete bei Fischen 
Gobio, Artenaufzah- 427. 

lung, Laichgewohn- Hauttalg bei Menschen 
heiten, Wanderung 516. 
147. Heilbutt s. Hippoglos-

Gobiodei 146. sus. 
Gobius 259. Hemibranchii ro8. 
Goldmakrele s Cory- Hemiramphus 85, 86. 

phaena Hepatoide Driise 505. 
Goldbrasse s. Sparus. Heringsk6nig s. Zeus fa-
Gonaden 15, 53. ber. 
Grenzplasmolyse 564, Heterandria 82. 

566, 598, 605ff. Heterobranchus 80. 
Griinaal 20. Heterognathi 66. 
Guttation 653. Heterosomata, Lebens-
Gymnelis viridis, Vor- weise, Wanderung 

kommen, Fortpflan- 150, 197, 203, 261. 
zung 190. Hexagrammidae, Vor-

Gymnotiden 66. kommen 112. 

Haaranlage 499. 
Haarbalgdriisen 496. 
Haftscheibe bei Eche-

neididae 148. 
Halichaeres bivittatus 

I04· 
Halimochirurgus lO7. 
Halophytentranspira-

tion 666. 
Haplochilus 82. 
Haplomi 81. 
Harnstoff 533. 
Hautdriisenorgane 497. 

Hexagrammus deca
grammus, Vorkom
men 113. 

HILLsche Formel 335, 
347· 

Hippocampus antiquo
rum, Vorkommen 
1I0. 

Hippoglossinae, Verbrei
tung, Aufzahlung 
der Arten 151. 

Hippoglossoides liman
doides (Hippoglos
sus platessoides), 
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Vorkommen, Laich
pHi.tze 152. 

Hippoglossoides vul-
garis (Hippoglos- • 
sus), Verteilung des 
Heilbuttes in der 
Nordsee 151. 
- Laichen 152. 

Hirnrindenerregbar kei t 
bei Schimpansen, 
Macacus, Katze, 
Hund 331. 

HIsssche Bundel 365. 
Histiophoridae 134. 
Holokrine Driisen 49S. 
Holostei 252. 
Homalopterinae, Ver-

breitung 6S, 69. 
Homarus americanus, 

Nahrungswanderung 
30S. 

- - Vorkommen, 
Wandern 213. 

- vulgaris, Vorkom
men, Lebensweise 
30S. 

- - Wand ern 3II, 
312. 

HOORWEG-WEIsssches 
Gesetz 33S. 

Hoplophoridae 322. 
Hornhecht s. Belone. 
Hummer, Nahrungs-

wanderungen, Mar-, 
kierung 307, 30S. 

Hundezunge s. Pleuro- ! 
nectes cynoglossus. 

Hydrocyoninae 6S. 
Hypostomidae lOS. 
Hypotychus dybowskii, ' 

Vorkommen 190. ' 
Hysterocarpus 104. 

Icelus 113. 
Ictalurus furcatus So. 
Ictiobus bubalus, Lai-

chen 7S. 
- cyprinella 7S. 
- urus 7S. 
Idus idus (melanotus), 

Verbreitung, Lai
chen 76. 

Indifferenzzellen 450. 
Individualgeriiche 537. i 

Sachverzeichnis. 

Inguinaldrusen 502. I Kloaken und Stinkdrii-
Innervation d. Schwei13- I sen der Schildkroten 

drusen bei Pfoten- I 49S. 
ballen der Katze HI. I Knaueldrusen 496. 
beim Pferd, Russel- ! Kohler s. Gadus virens. 
scheibe des Schwei- i Kornerdrusen 447, 449, 
nes 54 I. i 459, 466. 
Beobachtung beim' - bei Rana esculenta 
:\Ienschen, Wirkung , 447. 
bei Einspriztung von 'Kokosdieb s. Birgus 
Pilocarpin 542. latro. 

Integument der Wirbel- ' Kolbenzellen bei Cyclo-
tiere 426. stom, Thysostom, 

Intersexualitat 52. , Anguilla, Leptoce-
Ionenpermeabilitat der! phalus, Conger 43S, 

Grenzmembran 402, I 439· 
403. bei Petromyzon 437. 

Isobolisches System36S, Konstitutionsgeruch 
407. 537· 

Isochroniegesetz 395, Kontraktionskurve, 
40S. Vorhof vom Frosch

herz 383. 
Jagebarsch 92. 
Jordanicus 194. 
Joturus SS. 
Jugulares ISS. 
Julis 105. 

Kabeljau s. Gadus cal
larias. 

Kapillarelektrische 
Theorie der Erre
gung 32Sff. 

Karausche s. Carrassius 
carrassius. 

Karibenfische 6S. 
Karpaldriisen 524. 
Karpfen s. Cyprinus 

carpio. 
Katalytische Wirksam

keit der Kernstoffe 
430 • 

Kathetostoma 196. 
Kaulbarsch s. Acerina. 
Kehldriise von Molossus 

50 4. 
Keratohyalin 520. 
Kirtlandia SS. 
Kleine Zunge s. Solea 

lutea. 
Kliesche s. Pleuronectes 

limanda. 
Klirotisdriise der Maus 

51 I. 

'Korallenfische s. Epi-
! nephelus. 
I Krautbarsch 92. 
, Krohnius 246. 

Kuhlia taeniura, Ver
brei tung 92. 

Kurve der Langenande
rung des Stieles von 
Vorticella 357. 

Kutikula, Wasserdurch
lassigkeit 577. 

Kutikulartranspiration 
s. Transpiration der 
Pflanzen. 

Laberus 259. 
bergylta, Verbrei
tung, Laichen 104, 
105. 
exoletus 104. 

- melops 104. 
- mixtus 104. 
Labridae, Verbreitung, 

Lebensweise, Brut
pflege 104. 

Labyrinthici, akzesori
sche Atmungsorgane 
102. 

Lagocephalus laeviga
tus, Vorkommen 
106. 



Lagocephalus, lagoce
phalus, Vorkommen 
ro6. 

Laichzeit der Fische 30, 
31, 32, 33, 34, 36, 
118, 125, 146, 234, 
238, 247 usw. 
s. bei den Spezies. 

Lammzunge s. Arno
glossus. 

Lampris luna, Vorkom
men 134. 

Languste, Nahrungs
wanderung, Markie
rung 307, 308. 

Lanolin 520. 
LAPICQuEsche Regel 

398 . 
Lappenorgan 15. 
Larimus 101. 
Lates, Verbreitung 99. 
Leander adspersus, Vor-

kommen, Wande
rung 31 I. 
longirostris, Vor
kommen 316. 
styliferus, Wand ern 
3 16. 
subsp. fabricii 3 I I. 
tenoipes, Wandern 
316. 

Lebistes 82. 
Leiostomus 201. 
Leng s. Molva molva. 
Lepadogaster bimacula-

tus, Vorkommen, 
Eiablage 191. 
gonani, Vorkommen 
191. 

Lepidopus candatus, 
Vorkommen, Lai-
chen 133. 

Lepidorhombus bosci, 
Vorkommen 184. 

- whiff (megastoma), 
Vorkommen 184. 

Lepidotrigla, Vorkom-
men II7. 

Lepophidium 194. 
Leptocephalen 256,259. 
Leptocephalus 28, 29, 

30 , 31, 35, 40, 62, 
63, 65· 
andreae 63. 

Ergebnisse der Biologie VI. 

Sachverzeichnis. 

Leptocephalus breviro
stris 28. 
diaphanus 63. 
eckmanni 63. 
grassii 31. 
igolfianus 63. 
inornatus 63. 
lanceolatus 63. 

- latissimus 63. 
morrisii 63. 
mystax 64. 
punctatus 63. 
spallanzani 28. 
von Nettastoma me
lanurum, von Sau
renchelys, cancrivo
rus, von Synapho
branchus pinatus 65. 

Leptops 81. 
Leptoscopidae 195. 
Leuciscus, Bergwande-

rung 71. 
meidingeri, Laich
ausschlag 77. 
rutilus, Lebensweise 
n 
virgo 77. 

Leucosparion, Vorkom
men 147. 

Leyerfisch s. Calliony
mus lyra. 

Lezithine 440. 
Lich tq uan tenreaktion 

auf die Schliel3zellen 
605. 

Limnocottus, Tiefenvor
kommen lI5. 

- megalops, Tiefenvor-
kommen lI5. 

Liparis 117. 
Lippfisch s. Labius. 
Lithogenes 79. 
Lobotes surinamensis, 

anadorme Wander
bewegung 92. 

Lophiidae 247, 255· 
Lophius, Vorkommen, 

Laichzeit 247, 248 . 
americanus 247. 
piscatorius, Verbrei
tung der Larven248. 
- LaichpHitze und 
Vorkommen 247, 
249· 
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Lophius upsicephalus 
247· 

Lophobranchii I ro. 
Lopholotilus lopholati

Ius, Vorkommen, 
Massensterben 102, 
262. 

Loricariidae, Lebens
weise 79. 

Lota, Verbreitungskarte 
242. 
vulgaris, Verbrei
tung, Vorkommen, 
Laichen, Laichwan
derung 242, 241 ff. 

Luceocephalus 104. 
Lucifuga 191. 
Lucioperca, Verbrei-

tung, Nahrungswan
derung 93, 95. 
sandra, Verbreitung, 
Laichen 95. 
volgensis, V er brei
tung 95. 

Lumpenus 92. 
maculatus, medius, 
lampretifornis, Vor
kommen, Laichen 
192. 

Lumpfisch s. Cyclopte
rus. 

Lycodes, Vorkommen, 
Fortpflanzen 190. 

Macropodus, Brutpflege 
104. 

Macror ham phosid us 
scolapax, Vorkom
men 110. 

Macuridae, Vorkom
men, Wandern 245, 
246 . 

Maenidae 100. 
Maja squinado 315. 
Makrele 122, 265. 
Malacocottus 113. 
Malacopterygii 66. 
Malapterurus 80. 
Mallotus 230. 
Markierungsversuche an 

Barbe,Nasen, Aland, 
Brachsen, Rotaugen 
72 . 

Mantidactylus 465. 
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Megalopa 321. 
Meeraschen s. 

dae. 

I ~101va, Verbreitungs- 1 Mullus barbatus, Ver-
Mugili- I karte 242, 259. breitung, Laichen 

Meeresstromungen 253, I 
254. ! 

- im Mittelmeer 43. 
Megrim s. Lepidorhom- i 

bus. I 
MEIBoMscheDriisen 496, ' 

500, 505, 509. 520. 
Membrantheorie 250, 

350 . 

Mene 136. 
Menidia 88. 
Menticirrhus 101. 
Merlang s. Gadus mer-

langus. 
Merlucius merluci us 197. 
- - Fangkurve 237. 
- - Laichenverbrei- , 

tung der Eier. mo-I 
natliche Fange 237'1 
Tabelle. 

- - Laichzeit und 
Entwicklung der Go
naden 238. 

- - Vorkommen, 
Wandern 336ff. 

- productus 236. 
Merokrine Driise 505. 
Merophylltranspiration 

597· 
Micracanthus, Brut-

pflege 104. 
Micropogon 101. 
Micropterus (Grystes) 

91. 
. - dolomien, Lebens

weise, Brutpflege 91. 
- salmoides, Lebens

weise, Brutpflege 91. 
Migrationstheorie beim 

Thunfisch 139. 
Mimosa, Auslosung von 

Erregung 330. 
Minnows 78. 
Mirgurnus fosilis, Le

bensweise, Vorkom-
men 78. . 

Molamola, Vorkommen, : 
Lebensweise 107. . 

Molidae, morphologi
sches 106, 107. 

MOLLsche Drusen 497. 

- byrkelange (diptery- 101. 
gia) , Verbreitung - surmuletus, Verbrei-
239, 240, 242. tung 100. 

- elongata, Laichge- Mulloides 100. 
biet, Verbreitung Muraena polyuranodon 
239, 240, 242. 65. 

- molva, Wanderung, Muraenedae 30, 34, 65. 
Fange. Verbreitung Muraenoiden 28. 
239. 240. 241, 242. :\-luscularis mamillae, 

Mondfisch s. Molidae. areolae, sexualis 525. 
Monocanthidae 106. Myctophum glaciale. 
Monocanthus hispidus. Verbreitung 83. 

Vorkommen, Fort- Myomeren 35. 
pflanzung 106. :\lyripristis. Vorkom-

Monocentridae 90. 
Monoptyche Driise 505. 
Montata 12. 
Montee 12, 42, 44ff. 
MO:'TGOMMERYSche 

Driisen 527. 
Morone americana 98. 
- interupta, Laichen 

98. 

men 90. 
:\Iyxine glutinosa s. 

Schleimzellen. 

Narkose s. Erregungs
vorgang. 

Naseus 106. 
Nase s. Chondrostoma - lineata 98. 

_ laprax, Verbreitung, nasus. 
Laichzeit 97. Naucrates ductor, Ver-

_ punktatus, Verbrei- breitung, Laichen, 
tung 98. Larven 137· 

Moschusdriisen der Negativitatsriickstand 
Krokodile 493, 498. 357 ff. 

Motella, Onos, Lebens- Negativitatswelle, An-
weise, Wanderung, stiegszeit, Lange, 
Arten 243, 244. untersuchungen bei 

Moxostoma, Laich- verschiedenen Pflan-
wanderung 78. zen u. Tieren 358, 

Mucigengranula 449. Tabelle . 
Mucin 441. - und Leitungs-
Muffeldriisen 536. geschwindigkeit der 
Mugilidae, Vorkommen, Erregung. Anstiegs-

Laichen, Wand ern zeit, Anstiegslange 
87ff. 358, Tabelle. 

Mugil auratus. Yerbrei- Nemachilus, Vorkom-
tung 89. men 69, 78. 

- capito 89. Nemichthyidae 34, 65· 
- cephalus, Vorkom- Neptunia, Auslosung d. 

men, Wandern15, 89. Erregung 330. 
- chelo 89. I Nerfling s. Idus idus. 
- curema, Verbreitung : Nerophis aequorens, 

88. i Fortpflanzung 110. 
Mullidae, Wanderung in II Nettastoma melanurum 

gesonderten Schwar- 65. 
men 100. Nickhautdriisen 444. 



Nickhautdriisen, Form
veranderung, Ner
ven, Verhalten bei 
Reizung, Sekretion 
470ff. 

Nomeus 137. 
Nototheniiformis 195. 
Notropis 77, 78. 
Noturus 8!. 
Nuc1eoalbumin 440. 
N ucleoproteide 441. 

Ocypode 306. 
Ogcocephalidae 247. 
Ogilbia 19!. 
Oncorhynchus 35, 25 2, 

262. 
Onos s. Motella 244, 259. 
- cimbrius, Laichen, 

Wandern 244. 
- mustellus, Laichen, 

Wandern 244, 259· 
Ophichthyidae 65. 
Ophichthys boro 65. 
Ophidiidae 194. 
Ophidium barbatum, 

Vorkommen 194, 
255· 

Ophiocephalidae, Ver
breitung, Lebens
weise 102, 103, 262. 

Ophiodon elegans 113. 
Opistodromie 404. 
Orcynus orientalis 145. 
- thynnus 138. 
Orthagoriscus mola 27. 
Oryias 82. 
Osmerus 35. 
Osmotischer Druck 82. 
Osmotische Zustands-

gleichung 562, 564, 
566. 
- Analyse des 
Lichteinflusses 613. 

Osphromenus, Brut
pflege 104. 

Ostraciontidae 106. 
Ostrariophysi fossil, 

heutige Verbreitung 
66. 

Ostseegarnele s. Lean
der acspersus. 

Sachverzeichnis. 755 

Pagellus acarne 100. 
bogaravea 100. 
centrodontus 99. 
erythrinus 100. 

lithognatus 100. 

Percatopus 82. 
Percesoces 84, 87· 
Perciformes 90, 102. 
Percomorphen fossil 

15°· 
owenll 100. Percopsidae 40. 

Palaemon 306. Percopsis guttatus,Vor-
carcinus, Vorkom- kommen 90. 
men 318 . Permeabilitat der Epi-
lamarrei, Vorkom- dermis 580ff. 
men 318 . _ TemperatureinfluI3 
malcolmsi, Wande- 595 ft. 
rung 3 I 8. Permeabilitatstheorie 
rudis, Lebensweise 57!. 

318. Periklintranspiration 
Palinurus interuptus 58 1. 

308 . Periophthalmus 192, 
- vulgaris, Wande- 262. 

rungen 308 . Periphthalmus, Lebens-
Paraliparis bathybii, weise 147. 

Laichwanderung 
Peristedion II7. 

I 17· Petermannchen s. Tra-
Paraproktische Driisen 

chinus. 
502 . 

Parastacidae 30 5. Petromyzon s. Schleim-
Pareioplitaei I I I. zelle. 
Pasiphaeidae 322 . Petropedetes 465. 
Pasiphae mutidentata, Petroscirtes heyligeri, 

Tag- und Nacht- Vorkommen 192. 
fange 323. PFEFFERscheZellen 595· 
sivado, Tag- und Pfeilhechte s. Sphy-
N"achtfange 32 3. raenidae 89· 

Pandalina brevirostris I Pharyngognathi 40 4. 
3 1 5. I Pholis gunellus, Vor-

Panadalus borealis, kommen, Fortpflan-
Vorkommen,Lebens- zung 193. 
weise 3 I I. Photische Offnungs-

- motagui, Vorkom- bewegung der Sto-
men, Wand ern 310. mata von Vicia Faba 

Pediculati 247. s. Transpiration. 
Pelecus cultratus 76. s. Pflanzen. 
Pempheridae 90. Reaktion d. SchlieI3-
Penaeidae 307, 322. zellen 605. 
Penaeopsis dobsoni 315. Photochemisches Wir-
Penaeus carinatus, Vor- kun,gsgesetz 611. 

kommen 315, 316. Phoximes laevis 77fL 
Peprilus 137. . - Laichgeschaft 69· 
Perea flavescens 92, 94, : Phrynin 487. 

fluviatilis, Verbrei- Phrynolysin 487. 
tung, Laichzeit 92. Phycis, europaische 
94. Arten 243· 

Percarina maeodica, Physeter catadon 27. 
Verbreitung, Lai- Pimelomepoton 105. 
chen, Fressen 96. Pimephales 78. 
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Pira ten barsche 
s. Aphredoderus. 

Plagioscion 101. 
Plasmolyse 563. 
PIa tysoma tich th ys 

hippoglossoides, 
Vorkommen 152. 

Platystoma 79. 
Plectognathen 105, 106, 

107. 
Plerogrammes mono

pterygius, Vorkom
men, Lebensweise 
112, 113. 

Pleuronectiden 259, 262, 
270. 

Pleuronectes cynoglos
sus, Verteilung in 
der Nordsee, Lai
chen, Wand ern 179, 
180. 
die Hauptwander
richtungen der 
Nord- und Ostsee
scholle 163, 164ff. 
flesus, Verteilung d. 
Flunder in der Nord
see, LaichpHitze, 
Laichzeit, Laich
wanderung 171, 72, 
174, 175. 
glacialis 171. 
limanda, Vorkom
men, LaichpHitze, 
Verteilung in der 
Nordsee 176, 177. 
microcephalus, Vor
kommen, Laich
pHitze, Verteilung in 
der Nordsee 178,179, 
259· 
Metamorphose 157. 
N ahrungswande-
rung, Wanderung 
158ft. 
quadritu berculatus 
153· 
plates sa, Laichzeit, 
Laichplatze 156,155, 
162. 
stellatus 171. 
Verbreitung der 
Eier 155. 

Sachverzeichnis. 

Pleuronectes, Verbrei
tung der Scholle in 
der N ordsee nach der 
GroBe 161. 
Verteilung der 
Scholle in der Nord
see 153. 
Wanderrichtung der 
Islandscholle 171. 

Pleuronectinae, Aufzah-
lung der Rassen 154. 

- Vorkommen 151. 
P16tze s. Leuciscus. 
Podateles 192. 
Poeciliidae 82. 
Pogonias chromis 101. 
Polardorsch s. Gadus 

saida. 
Polybius henslowi, Nah

rungswanderung, 
Wanderzeit, Fort
pflanzung 307, 308, 
30 9. 

Polycanthus, Brut
pflege 104. 

Polymixidae 90. 
Polynemus, Vorkom

men 89. 
Polyprion americanus, 

Verbreitung, Le
bensweise 98. 

Polyptyche Driisen 
498, 505· 

Pomacentridae 104. 
Pomatomus (Cheilodi

pterus) saltatrix, 
Vorkommen, Wan
dem 137. 

Pomoxis annularis, Ver
breitung, Lebens
weise 90. 
sparoides, Verbrei
tung, Lebensweise 
90. 

Porichthys, Vorkom
men 191. 

Portunas puber 309, 
31 5. 

Portunidae 309. 
Potamorrhaphis 86. 
Potamonidae 305, 306. 
Praputialdriise der 

Maus 512. 
Prasen tationszei ten 340. 

PRATT-EISENBERGER
sche Kapillarelek
trode 339. 

PRATTsche Porenelek
trode 331. 

Prionotus, Vorkommen 
II7· 

Prochilodus reticula-
tus, Wand em in brei
ten Schwarm en 68, 
79· 

Promicrops 98. 
Psettinae 181. 
Pseudochromididae 

102. 
Pseudoplatystoma fas-

ciatum 79. 
- coruscans 79. 
Psychrolutes 113. 
Psychrometerdifferenz 

570, Tabelle. 
Pterygotrigla II 7. 
Pulsation der Stomata

zellen von Vicia Fa
ba 591. 

Pulsationstheorie 592. 
Pygocentrus 66. 
- pyraya, Vorkom

men 68. 
Pygosteus pungitius, 

Vorkommen 108, 
109· 
platygaster 108. 
sivensis 108. 
tymensis 108. 

Pyrrhulina filamentosa, 
Verhalten bei der 
Eiablage 68. 

Quappe s. Lota vul
garis. 

Quellbarkeit des Proto
plasmas 639. 

Quellungserscheinung s. 
Transpiration bei 
Pflanzen. 

Quellung von Agar
Agar, Beeinflussung 
durch Salze 639. 

Quellungsgrad von 
Agar-Agar 578. 

Quellungskurven 578. 



Rachycentron cana
drum, Vorkommen 
137· 

Rana esculenta 461,483. 
- fusca, Hautgewicht, 

Hautyeranderung, 
Auszug aus der Haut, 
Giftwirkung 460, 
461 , 483. 

Raniceps raninus, Vor-
kommen, Larven 
244· 

Raspora 75. 
Rassengeriiche 537. 
Rauhe Scholle s. Hippo-

glossoides. 
Ranzania macua, Vor

kommen 107. 
- truncata, Vorkom

men 107. 
Reaktion der SchlieB

zellen 562. 
Refraktarlange 386, Ta

belle 7. 
Refraktarstadium des 

Achillessehnenre
flexes 388. 

- Atemzentrum 381, 
382. 

- autogenes 387. 
- Herz von Bdellosto-

rna, Herz von Mol
lusken, Froschner-
ven. 

- - von Evertibrata 
379 ff. 

- induziertes 387. 
- bei Pflanzen und 

Tieren 385, Tabelle. 
- iibernormale Phase 

392, Tabelle. 
- Veranderung 389, 

Tabelle. 
Regalecus glesne, Vor

kommen 148. 
- russelli, Vorkom

men 148. 
Regeneration der 

Schleimzellen bei 
Triton cristatus 457, 
460. 

Regionalgeruch, Ver-
such mit Polizeihun
den 538ff. 

Sachverzeichnis. 

Regio sexualis 537. 
Reflexion des Lichtes 

beim Laubblatt 602. 
Reizphysiologie 328. 
Reizzeit, geotropische 

und Zentrifugal
kraft bei Keim
sprossen von Vida 
Faba 341. 

Reizzeit - Intensitats" 
kurve 332 ff. 

Reizzeit - Spannungs
kurve graphische, 
Ableitung 335. 

- bei Froschmuskeln 
339· 

- der Fu13muskulatur 
von Helix und der 
Chromatophoren 
von Spirogyra 337. 

- logarithmische Dar
steHung 338. 

- des Kaninchen
ureter 332. 

- Lage des Chronaxie
wertes 336. 

- M. adductor der 
Hummerschere 339. 

Remora remora, Vor
kommen 148. 

Reziprozitat der Erre
gung s. Erregungs
leitung. 

Rhegnopteri 84, 89. 
Rheobase s. Schwellen

spannung. 
Rhodeus amarus, Brut

parasitismus 71. 
Rhombus (Psetta) lae

vis, Verteilung in 
der Nordsee, Laich
pliitze 183. 

- maximus, Vorkom
men, Verteilung in 
der Nordsee 181,182. 

Rissola 194. 
Roccus chrysops (Mo

rone) multilineata, 
Verbreitung 98. 
lineatus 98. 

Rockfisch 98. 
Rotauge, Markierung 

72 • 
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Rotzunge s. Pleuronec
tes microcephalus. 

Rupiscartes, Lebens
weise 192. 

Rutte s. Lota vulgaris. 

Saccopharyngidae 34, 
65· 

Salarias, Lebensweise 
192. 

Salminus brevidens 68. 
Salmo salar 252. 
Salmoniden 261. 
Salmopercae, Fettflosse 

90 • 

Samandaridin 492. 
Samandarin 492. 
Samandatrin 493. 
Sarcodeces od6i, Eiab-

lage 68. 
Sarda sarda, Vorkom

men 133. 
- chilensis, Vorkom

men 133. 
Salzgehalt und Tem

peraturen im nord-
6stlichen Atlantik 
198, 199. 

Sandaal s. Ammodytes. 
Sargus (Archosargus) 

unimaculatus 100. 
- - probatocephalus 

100. 
Saugdruck 565. 
Saugdruckgefalle inner

halb der Mesophyles 
610. 

Saurenchelys cancri-
vorus 65. 

Scardinius 77. 
Schedophilus meduso

phagus, Vorkom
men, Laichen 137. 

Schellfisch s. Gadus 
aeglefinus. 

Schenkelorgane der 
Anuren 467. 

Schenkeldrusen der 
Anuren und der Uru
delen 493. 

- bei Fr6schen 460ff., 
465. 

- der Lacertilier 498. 



Schenkelfalten bei La
certilien 467. 

- bei Triton virides-
cens 468. 

Schied s. Aspius rapax. 
Schilbeodes 8I. 
Schleie s. Tinca tinca. 
Schleimdriisen 466ff. 

bei Amphibien, Zu
sammenfassung 459. 
der Froschhaut in 
verschiedenen Zu
standen 470. 
beim Laubfrosch 
476 . 
bei Rana esculenta 
477. 
bei Rana fusca 448. 
bei Triton 444. 
bei Triton alpestris, 
Regeneration 457. 

Schleimfarbung 44 I. 
Schleimsacke 429. 
Schleimsack von My-

xine 432. 
Schleimsacke der Myxi

noiden 498. 
Schleimspeicheldriise d. 

Saugetiere 445. 
Schleimzellen bei My

xine glutinosa 429, 
431ff. 
bei Anuren 446. 
vonBdellostoma 428. 
bei Larven von 
Landsalamandern 
446 . 
bei Petromyzon flu
viatilis 428. 
bei Teleostiern 429, 
438. 
bei Urodelen 446. 
Schleimsekretion 
42 7. 

SchlieJ3zellen 562, 589, 
59I. 

- Einwirkung des 
Lichtes 60I. 

Schnabeldriisen von 
Ornithorhynchus 
52 7. 

Scholle s. Pleuronectes. 
Schwarzbarsch s. Micro

pterus. 

Sachverzeichnis. 

SchweiJ3driisen 495 ff. 
beim Affen, beim 
Hund, bei der Katze 
beim Mensch, beim 
Schwein 523. 
apokrine Duftstoffe 
536. 
apokrine, ekkrine 
521 , 534 ff. 
EinfluB von Bakte
rien 540. 
am FuJ3riicken 522. 
in der Haut des 
FluJ3pferdes 536. 
Innervation 54!. 
Knauel-Elastikafar
bung 523. 
beim Menschen,:\ius
kulatur, Ausbrei
tung, histologischer 
Bau 524ff. 

SchweiBdriisensekret 
529· 
physikalische, che
mische Eigenschaf
ten 530. 
Sekretion bei Affen, 
bei Hund, bei Katze, 
bei Planta pedis, bei 
Pferd, bei Vola ma
nus, beim Igel 529ff. 
- bei Bleivergif
tung 533. 
- EiweiBgehalt des 
PferdeschweiBes 

Scomber scombrus, Ab
wand ern an die ver
schiedenen Kiisten, 
Verbreitung, Lai-
chen, Laichzeit 
I22f£., 132. 

Scombresocidae 84, 261. 
Scombresox saurus,Ver

breitung, Laichen85, 
86. 

Scombriden 122, 267. 
Scombriformis 138. 
Scopelidae 83. 
Scorpaenidae, Vorkom-

men III. 
Scorpaena dactyloptera, 

Vorkommen Il2. 
porcus II!, Il2. 
scrofa 112. 

Sebastes III, 255. 
marinus, Vorkom
men, Wandern, 
GroBe der Larven, 
Massensterben I I I. 

Sebastobolus I! 1. 
Sebastodes I! 1. 

Sebastopsis I I I. 

Sebstichthys I! 1. 
Seebarsch s. Serranus. 
Seehecht s. Merlucius 

merlucius. 
Seewolf s. Anarrhichas. 
Seezunge s. Solea vul

garis. 
Sekretfaden 435. 

534· 
__ Harnsaure 534. Sekretgranula 430, 435. 

_ chemische Zu- Sekretmantel 437· 
sammensetzung des Sekretretention 454· 
Ohrenschmalzes534. Semotilus bullaris, Ei-

Schwellenreiz 330. ablage 7I. 
Schwellenspannung 336 Sergesticlae 322 . 
Sciaenidae, amerikani- Seriola, Vorkommen 

sche, Verbreitung, 146. 
Laichen 10 1. Serranidae, Verbrei tung 

Sciaena aquila, Verbrei- 97· 
tung 101. Serranus cabrilla, Ver-

Sclerocottus, Vorkom- breitung, Laichen 
men 113. 98. 

Scomber 265. scriba, Verbreitung, 
colias, Vorkommen! Laichen 99. 
122. I Serrasalmo 66. 
- Verbreitung 13 I, i Serrasalminae 68. 
132. I Sesarma 306. 



Siluridae, fossile Funde, 
Verbreitung, Brut
pflege 66, 79. 

Silurus glanis, Vorkom
men, Laichen, Brut
pflege 80. 

Smegma 501, 520. 
Soldatenfische s. Myri

pristis. 
Solea lascaris, Vorkom

men 188. 
lutea, Vorkommen, 
Laichen ISS. 
variegata, Vorkom
men ISS, 259. 
vulgaris, Laichge
biete, LaichpHi.tze 
IS7· 
- Verbreitung, 
Fangstatistik 185, 
Tabelle. 

- - Verteilung in der 
Nordsee, Wande
rung 186. 

Soleinae 151, 185. 
Soifatarentranspiration 

666. 
Sonnenbarsche s. Elas-I 

somidae. 
Sonnenfisch s. Molidae. 
Sparidae, Verbreitung, 

Lebensweise, Wan
dern 99. 

Sparus (Chrysophrys) 
auratus, Verbrei
tung, Lebensweise 
100. 

Spheroides maculatus 
106. 

- politus, Vorkommen 
106. 

Sphyraena picuda, ar
gentea, commersoni, 
jello, sphyraena 89. 

Sphyraenidae 87. 
Spinachia 35, ro8. 

spinachia, Vorkom
men, Brutpflege lOS, 
109. 

Spindelbarsch s. Aspro. 
Squalius cephalus, Le

bensweise 77. 
- leuciscus 77. 
Squamipinnes 105. 

Sachverzeichnis. 

Stammesgeriiche 537. 
STANNIUsschc Signatur 

40 5. 
Steinbarsche s. Centrar-

chidae. 
Stein butt s. Rhombus. 
Stellifer 101. 
Stenotomus chrysops, 

Lebensweise 100. 
- (Pagrus), Vorkom

men 100. 
Stereolepsis 9S. 
Stizostedion canadense 

95· 
- vitreum, Verbrei

tung, Lebensweise 
95· 

Stomatartranspiration 
s. Transpiration der 
Pflanzen. 

Stomatatranspiration s. 
Transpiration der 
Pflanzen. 

Stratum mucosum 427. 
Streifenbarsch s. Roc

cus. 
Stromateidae 137. 
Stromungen im Mittel

meer 141. 
- des Oberflachen

wassers im Nord
atlantik 202. 

Strongulurus 86. 
Strophantin, Wirkung 

am Froschherz 491. 
Stygicola 191. 
SiiBwasserkrabben s. 

Potamonidae. 
Symbranchiformis 66. 
Symbranchii 65, 66. 
Synaphobranchidae 34. 
Synaphobranchus pin-

natus 65. 
Synaptura 185. 
Synentognathi 84. 
Syncythium 449, 450, 

452, 482 . 
Syngnathidae, Brut

pflege 110. 
Syngnathus acus, Fort

pflanzung 110. 
Syphonostoma starskii, 

Vorkommen II 1. 

759 

Syphonostoma typhle, 
Vorkommen, Brut
pflege IIO. 

SYRSKISches Organ 15, 
16, 53. 

Systellaspis debilis, Tag 
und Nachtfange 323. 

Systole 364ff. 
- riicklaufige 401. 
Systolenaufstiegzeiten 

367. 

Tachykardie 530. 
Tachypnoe 530. 
Taeniosomi 146, 148. 
Talgdriisen 595 ff. 
- Abhangigkeit vom 

Haarwuchs 506ff. 
Analdriisen beim Bi
ber, bei Didelphys, 
bei Halmaturus, 
beimHasen, beiHer
pestes, beim Maul
wurf, bei Mausen, 
bei Meerschwein
chen, bei Metachi
rus, bei Mephis 501, 
502 , 503, 504. 

- Bildung des Sekrets 
510, 511. 

- Haaranlage 499. 
- Haarwurzel 500. 

bei Labia minora 
50 5. 
am Praputialsack 
beim Hund 501. 

- - - beim Wiesel 
502 . 

- Riechstoffe 539. 
Talgdriisensekret 532. 
- Methoden derUnter-

suchung SIS. 
- chemische Zusam-

mensetzung 519. 
- "Cmwandlung 502. 
Tantoga onitis 104. 
Taschenkrebs, Markie-

rung 307. 
Telestes 77. 
Tellia 82. 
Temperaturen und Salz-

gehalte im nordost
lichen Atlantik 198, 
199. 



Temperaturreize, Berg
wanderung der Cy
primidae 71, 72. 

Tetanus 352. 
Tetragonopterus mexi

canus 66. 
Tetragonuridae 137. 
Tetragonurus cuvieri, 

Vorkommen 137. 
Tetrapturus imperator, 

Vorkommen 134. 
Tetrodontidae 106. 
Tetrodon cutcutia, 

Fortpflanzung 107. 
fahaca, Vorkommen 
107. 
levigatus !O7. 

Teuthis 106. 
Thalassoma 105. 
Thalassophryne 191. 
Thalassothia, Vorkom-

men 191. 
Thunfisch s. Thynnus. 
Thunnia, Vorkommen 

146 . 
Thynnidae 138, 266. 
- Abwandern d. mar

kierten Thunfische 
aus dem Mittelmeer 
144. 
Einwanderung der 
markierten Thun-
fische ins Mittel
meer 143. 
N ahrungswande
rung abgelaichter 
Thunfische 145. 

Thynnus alalonga, Vor
kommen, Laichen, 
Laichwanderung 
138ff. 
thunnina 138. 
vulgaris, Vorkom
men, Wandern, 
Eier, Laichzeit 
138ff. 

Thyristes, Verbreitung 
132, 133. 

Tinca tinca, Lebns
weise 74. 

Tintenbarsch 92. 
Toxotidae, Vorkommen 

92. 
Trachichthys 90. 

Sachverzeichnis. 

Trachinidae 195. 
Trachinus draco, Vor

kommen 195. 
- vipera, Vorkommen 

195, 259· 
Trachypterus arctic us, 

Vorkommen, Lar
ven 148, 149. 
iris 149. 

- ishikawae 149. 
- rexalmonorum 149. 
Transferierungsver

suche bei Scholl en 
160. 

Transitorische Inter
sexualitat 54. 

Transpiration b. Pflan
zen 559ff. 
Abhangigkeit von 
chemischen Agen
zien 637. 
- der photischen 
Offnungsbewegung 
der Stomata von 
Vicia 888. 
- - Permeabilitat 
vom Licht 614. 
- - Quellung von 
Agar-Agar bei Son
nenlicht und H6hen
sonne 613. 
- vom Wasser
gehalt des Bodens 
651, Tabelle. 

- - des Wei kens v. 
\Vassergehalt 621, 
Tabelle. 

- - vom Winde 616. 
abgeschnittener 
Zweige, Messung mit 
empfindlichen Wa
gen 673. 
bei agyptischen, 
arabischen Wiisten
pflanzen 679. 
Analyse der Stoma
tareaktion beim W el
ken 623. 

des Lichtein-
flusses 610. 
Anderungen der 
Permea bili tatscoef
fizienten bei ver
schiedener Licht-

intensitat bei Buxus 
610, 611. 

Transpiration, Beein-
flussung der Kuti
kular - :'I1esophyll
transpiration durch 
chemische Agenzien 
637· 
bei Benetzung der 
Blattoberflache 678. 
Berechnungen der 
oberflachenrela ti
ven 667. 
Bestimm ungsme
theoden, differen
tial, integral 674. 
Beziehung zwischen 
photischer Reaktion 
und Lichtinduktion 
607, 608. 
Bezugseinheiten 
659 f f. 
Blattflache, relati
ver Diffusions
widerstand, relative 
Feuchtigkeit 693. 
pro Blattflache, 
Stunde, Tempera
tur, Mediterranflora 
694· 
BUNSEN - ROSCOE

sches Gesetz 608. 
bunter Blatter 615. 
von Campanula glo
merata, Sanguisorba 
officinalis, Ajuga 
laxmani, Phlomis 
pungens 686. 
von Cyperus alter
nus in monochroma
tisch em Licht und 
im Dunkel 602. 
Dampfdruckkurve 
des Hydrogels der 
Kieselsaure 579. 
Dampfdruckisother
men 580. 
Dampfruck -Tabelle 
570 . 

Daten zur Xerophy
ten-, Tabelle 690. 
Diatometermethode 
636. 



Transpiration, Diato
meterwerte 637, Ta
belle. 

- Diffusionswider
stand, Transpira
tionswiderstand, 
Gleichung 67 I. 

- Diirreresistenz 636, 
667, Tabelle. 

- Echinocactus Wisli
zeni 695, Tabelle. 

- EinfluB des Lichtes 
bei Ausschalten der 
Stomatavariationen 
durch Verschmieren 
der Epidermis 609. 

- - auf die Permea
bilitat, Versuch bei 
Rhoeo discolor 6II. 

- - - Versuch an 
Mimosa pudica 612. 

- - des Welkens auf 
die Blattsysteme 618. 

- - - auf die 635, 
Tabelle. 

- - - auf den Saug
druck 630, Tabelle. 

- Einschalten von 
Transpirations
widerstanden 687. 

- Einwirkung des 
Lichtes auf die 
SchlieBzellen 601. 

- - - Erwarmungs-
theorie 602. 

- - von Sauren 644, 
Tabelle. 

- - von narkotisie
renden Stoffen644ff. 

- Erhohung des osmo
tischen Wertes durch 
gesteigerte 
- im Winde 633, 
Tabellen. 

- - der Zahl der Spal
ten pro Flachen
einheit durch ofte
res Welken 619. 

- der Epiphyten und I 
Parasiten 704, 705, 
Tabellen. 

- Evaporimeterver
dunstung, flachen
relative Transpira-

Sachverzeichnis. 

tionswerte von Ca- tabelle, bei Meso-
stalia, Odorata, Ty- phyten, Xerophy-
pha, latifolia, Scir- ten, SChattenpflan-
pus validus, Sirpus zen, unbehaarten 
americanus, Sagit- und borstenhaarigen 
taria latofolia, Pon- Pflanzen 684, 685. 
tederia cordata 667. Transpiration, Licht-

Transpiration bei Far- quantenreaktion auf 
nen, bei Hautfarnen die SchlieBzellen605. 
678. - der Mangrove. Ver-

- bei Flechten und gleichstabelle, 700ff. 
Pilzen 678. - Maximal- und Mini-

- der Flora der Hoch- malwerte bei zwolf-
moore, Transpira- stiindiger Transpi-
tionsschutz 681. rationszeit 677, Ta-

- Geschwindigkeit des belle. 
Starkeabbaus bei - MAXIMowsche Theo-
frischen und ver- rie 684. 
welkten Biattern - bei Mesophyten 703. 
632, Tabelle. - Okologie 656ff. 

- Graphische Dar- - okologische Typen-
stellung der Satti- einteilung 668. 
gungsdefizite der - Okotypen, Rellis, 
Blatter 669. Melandrium, Rumex 

- und Guttation 653, 710. 
655, Tabel\e. bei optimalem Was-

- der Halophyten, servorrat der Ge-
Flacheneinheit, Ge- webe und bestimm-
samtfrischgewicht, tern Dampfdruck-
Wurzelfrisch- potential 674. 
gewicht 697ff. - von Opuntia verrico-

- der Hartlaubflora lor 696. 
692ff. - osmotische Zustande 

- der Hygromorphen, beim Welken 630. 
- im Tropenklima - - Zustandsglei-
675· chung 552, 576. 

- - Xerophyten, photische Offnungs-
Hygrophilen, Xero- bewegung der Sto-
philen 672. mata von Vida fa-
Infiltrations- ba 607. 
methode 605. - photochemischeAus-
Korrelation mit an- beute in Gegeniiber-
deren physiologi- stellung der Quo-
gischen Prozessen I tienten der Licht-
646. wellenlange 604, Ta-
Kurve der Reaktion I belle. 
bei wechselnder Be- II - Physiologie 561 . 
lichtung 612. - Porometermethode 

- kutikulare 562. I 605. 
- Lufttemperatur, I - Produktivitat 647, 

Psychrometerdiffe- Tabelle 648. 
renz, Wassergehalt, - gesteigerte Produk-
Eigenschaft der tivitat in welkenden 
Blatter, Vergleichs- Pflanzen, Tab. 649. 



----------------- -- --------

Transpiration. geringere 
Produktivitat. Tab. 
650 . 

Quellungserschei
nungen 575. 
Reaktionssystem. 
Stomata variation 
590. Tabelle. 
relative Transpira
tionswerte bei Em
petrum. Vaccinium. 
Betula 6SI. 
- - zur Zeit des 
Evaporationsmaxi
mums 669. 
- Werte fiir Xero
phyten. Mesophy
ten. Hygrophyten 
Deutschlands 677. 
von Rosmarinus offi
cinalis in atherischer 
Olatmosphare 646. 
Sattigungsdefizit 
der Systeme 691. 
Saugdruck 565. 
Saugdruckgefalle 
innerhalb des Meso
phylls 6ro. 

- Schrumpfeln der 
Membran 620. 

- der Solfataren. Eva
poration. Flachenre
lative Transpiration 
Wurzelfrischgewich t 
702. Tabelle. 
Sonnen- und Schat
tenblatter 706ff .• 
Tabelle. 
- und Schatten
pflanzen 70S. 709. 
Tabelle. 
und Schattenexem
plare. mi ttlere Tages
werte. Flachenrela
tivwerte 707.Tabelle. 
- - Kobalindizes. I 

LIVINGSToN-:VIe
thode 707. Tabelle. 
Spaltoffnungsbewe
gung von Trades
cantia 626. 
Spalt6ffnungsver- I 

lauf bei Pica exselsa I 
bei verschiedenem i 

Sach verzeichnis. 

Wasservorrat der 
Blatter 668. 

Transpiration. stoma
tare 562. 
Stomatamessungen 
am lebenden Blatt 
bei Zebrina. Impa
tiens 605. 
Stomatareaktion 
bei Welken 625, Ta
belle. 
Stomataapertur 629, 
Tabelle. 
Stomataregulation 
628. 
Stomatavariation. 
.:'Ifessungen 66S. 
- bei Sumpfpflan
zen 678. 
Stomataweiten, :\fes
sungen mit der Infilt
rationsmethode 694. 
bei Sukkulenten. 
Aeonium tabulifor
mis 699. 
- Statice. Gmelini. 
Fagopyrum. escu
lentum. Aeonium 
tabuliformis 700. 
- stiindliche Tran
spiration. Mittel
werte 697, Tabelle. 
- Versuchsresul
tate bei Echinocac
tus Wislizeni 692. 
694. 695. 
summarischc Zu-

Transpiration. Vergleich 
verschieclcner Pflan
zengesellschaften 
7IO. 
Vergleichend Tran
spiration und Assi
milation. steppen
uncl mesophytischer 
Pflanzen 650, 651. 
Tabelle. 
Verhaltnis cler Tran
spiration zur Was
seraufnahme der 
Wurzel 644ff. 
Verhaltnis zum Was 
sergehalt 663ff .• Ta
bellen. 
Versuch mit clem 
Spektrophor 603. 
Volumensverande
rung cler Zellver
bande. beobachtet 
bei Cestrum, Cocus. 
Cereus, Sanchezia 
582. 
Welken, Spalt6ff
nungszustand zweier 
Blatter von Phaseo
Ius vulgaris 624. 
Welken, Systems
veranclerung 617. 
\Velkungsstufen 623. 
Widerstandsglei
chung. Diffusions
wiclerstancle 689, Ta
belle. 

sammenfassung, ' 
IOofach relative ! -
Transpiration. Mit- I 

tclwerte 712, Tab. I 

Wirkung tier Kup
ferkalkbriihc 642. 
- von Salzen 642. 
und \"v'urzelatmung 

- - pro Blattfla-! 
che. Stunde. fla- ! 
chenrelative Grenz- i 
werte, aus cler gan-
zen _\Velt 711, Tab. 
tierphysiologische 
Versuche 612. 
Turgesccns cles Blat-
tes 586. 
\' eranclerung der os
motischen \Verte 
clurch Salzwirkung 
640 . 

65 2 . 

bei Xeromorphen. 
flachenrelativc Tran
spirationsclaten und 
-widerstancle 682. 
Tabellc. 
- - relativc Tran
spiration, Gesamt
lange cler )i erven. 
Gr6!3e der Epider
miszellen, Zahl cler 
Stomata 688. Tab. 
- - relative Werte 
bei Fagus silvaticus. 



Populus, Senecio sil
vaticus 68!. 

Transpiration bei Xero
morphen, Stomata 
582ft. 
- - theoretische 
Spekulation 680ff. 
- - Verdunstung 
stungskurven von 
Sonchus oleracens, 
Diplotaxis Harra, 
Zilla spinosa, Zyglo
phyllum corcineum 
688. 
- Xerophyten, MA
XIMowsche Theorie, 
SCHIMPERsche Theo
rie, Theorie der 
Diirreresistenz 684. 

T ranspira tionsgro13e 
eines Systems im 
Verhaltnis zur phy
sikalisch-physio
logischen Leistung 
671. 

TranspirationsprozeB 
bei Wassermangel 
635, Tabelle. 

Transpirationssekretion 
von Wasser 653. 

T ranspira tionsstar ke 
bei Mesophyten, 
verschiedene Wei
zenarten auf ver
schiedene Einheiten 
berechnet 704, Ta
belle. 

Transpirationsstarke, 
Durchschnittsindi- I 
zes des taglichen Ver- , 
laufes 692, Tabelle. i 
Indizes ermittelt . 
mit Kobaltpapier 
691, Tabelle. 

Transpirationssteige
rung im blauen 
Licht 602. 

Transpirationssystem, 
Abhangigkeit vom 
Licht 599. 
- - bei Bellis pe
rennis 600. 

- - vom Was serge
halt 575. 

Sachverzeichnis. 

Transspirationssystem, 
kutikuHtres 576ff., 
Tabelle, 577. 
stomatares, Auf
stellen verschiedener 
Typen 583. 
der Regenwald
pflanzen 679. 

Transpirationssysteme. 
Abhangigkeit von 
der Temperatur, 
Versuche an Medi
cago sativa 593. 
- vom Winde, 
Versuch bei Leuna 
minor 616. 
Auftrockengewicht 
687, Tabelle. 
Breitenzunahme der 
SchlieBzellen bei 
Vicia faba 855. 
EinfluB der Tempe
ratur auf den osmo
tischen Wert 598, 
599. Tabellen. 
- - Versuche an 
Helianthus, Allium, 
Spirogyra, Trades
cantia, Taraxacum, 
Quellung der Kar
toffel 595. 596. 

Transpirationsverlauf, 
Maximum - Mini
mumgesetz 67!. 
- des \Velkens der 
Vegetation des Bech
nanalands 619. 

Transpirationsvermin
derung im roten 
Licht 602. 

Transpirationswerte 
von Moorpflanzen 
682. 

Transpirationswider-
stande 705, Tabelle. 

Triacanthidae 106. 
Trichiuridae 133. 
Trichiurus atum, T. lep-

turus, Vorkommen 
133· 

Trichterzellen 448. 
Triglidae II7, 259. 
Trigla cuculus 118. 

i Triglagurnadus,Wande
rung, Laichen,Laich
zeit, Gro13e der J ah
resklassen, Entwick
lung 1I8ff. 
hirundo 118. 
lineata II8. 
lyra II8. 
obscura lI8. 

Triglops II3. 
Triodon bursarias, Vor

kommen 106, 
Triodontidae 106. 
Tripterygium fenestra

tum, Vorkommen 
192. 

Triton viridescens 467, 
468. 

Triische s. Lota vulgaris. 
Turgordehnung 564. 
Turgorregulation und 

-variation 57!. 
Tylosurus 86. 
Typheogobius californi

cus, Lebensweise 
147· 

TYSONSche Theorie 501. 

Ubernormale Phase am 
Froschnerven, am 
Schlie13muskel der 
Krebsschere 390, 
391. 

Uca 306. 
Ukelei 76. 
Umbridae 81. 
- Aufzahlung der Ar

ten 82. 
Umbrina cirrhosa 101. 
Umkreisungstheorie des 

Thunfisches 138. 
Upeneichthys 100. 
Upeneus 100. 
t:ranoscopus scaber, 

Vorkommen 196. 
- japonicus 196. 

V AN 'r HOFFsches Ge
setz 594. 

Vasodilatatorische 
Funktion 401. 

Vernix caseosa 501,516. 
Violdriise beim Fuchs 

50 5. 



Vorticelle, Kontrak
tions- und Expan
sionsphase 357. 

Wanderung bei Deca- I 

poden 305. ! 
Wanderungen der Fische 

257ff. 
- EinfluB chemischer I 

Reize 262 ff. 
Erscheinen an den: 
Kiisten 265 ff. 
Einflul3 von Wind 
und Meeresstromung : 
256 . : 
Ortsgedachtnis 270. i 

- optische Reize 258ff .. 
- Stromungsreize 

257 ff . 
- Temperatureinfliisse ; 

260ff. I 

- des Herings 258ff. ! 
WEBERscher Knochen 

66. 

Sachverzeichnis. 

Wittling s. Gadus mer-I Zander s. Lucioperca. 
langus. Zaniolepis latipinnis 

W ohn ungsparasi tism us I 13. 
bei den Fierasferiden . Zeidae 134. 
194. Zellensysteme, Verhal-

Woltsbarsche s. Morone. ten beim Was server-
Wollhandkrabbe, chine- lust 572, 573. 

sische, s. Eriocheir Zellfett der Haut 520. 
sinensis. Zeugopterus mimacula-

WollschweiB der Schafe tus, Vorkommen 
507, 517, 534. . 184. 

\Vollustorgane 461. i - norvegicus, Vor-

Xenomi 84. 
Xenorhynchichthys 88. 
Xerophyten transpira-

tion 666. 
Xiphias gladius, Vor

kommen, Wande
rung, Laichzeit 27, 
146. 

Xyphophorus 82. 
Xyrichthys novacula 

105. 
Xystophorus 137. 

I kommen 184. 
, - punctatis 184' 

Zeus faber, Vorkommen. 
Wandern, Laichen 
134· 

Zirkumanaldriise 497, 
50 3. 

, Zoarces 255. 
i - anguillaris 190 . 

- elongatus 190. 
viviparus,Fortpflan
zung, Verbreitung 
15, 188, 190. 

Welken der Transpira- : 
tionssysteme 617. I Zahrte s. Abramis 

\Velkungsphanomene I vimba. 

Zungendriisen bei Am
phibien 443. 

bei Pflanzen 571. I, Zalembius resacens 104. 
WeIse s. Siluridae. Zanclus 106. 

ZWARDEMAKERsche 
Kaprylgeriiche 539. 

Zwitterdriisen 458ff. 
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