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Erregungsspezifitat und Erregungsresonanz. 
Grundziige einerTheorie dermotorischenN erventatigkeit auf Grund 
spezifischer Zuordnung ("Abstimmung") zwischen zentraler und 
peripherer Erregungsform. (Nach experimentellen Ergebnissen.), 

Von PAUL WEISS, Wien. 
Mit IO Abbildungen. 

Erster Teil. 

Einleitung. 
Urn es gleich eingangs zu sagen: Es handelt sich in den nachfolgenden 

Ausfiihrungen urn nichts weniger als urn die Ersetzung des bisher herr
schenden Prinzips der geometrischen Erregungsverteilung im Nerven
system durch ein dynamisches Prinzip, welches in der Funktion Ordnung 
gewahrleistet, die nicht an strukt~treller Ordnung der Bahnen hangt. 
Eine solche Wandlung vorzunehmen, war nicht mutwilliger Einfall, noch 
auch ist es mir etwa aus allgemeinen Dberlegungen eingegeben worden; 
nur rein induktiv wurde ich zu der neuartigen Theorie gefiihrt, und dies 
geschah von folgendem Ausgang her: 

Mit fortlaufenden Untersuchungen uber die Physiologie der Regene
ration beschaftigt, sah ich mich unter anderem vor die Notwendigkeit 
gestellt, die Transplantation entwickelter Extremitiiten auszufiihren. Ein 
unerhOrt glucklicher Griff des Zufalls brachte dabei plotzlich Faktoren 
in so gunstiger Kombination zusammen, daB ein auBerordentliches und 
merkwurdiges funktionelles Phiinomen zustande kam und sich meiner, 
auf ganz wesentlich andere Fragen gerichteten Beobachtung aufdrangen 
muBte. Die Bedingungen, wie sie mir der Zufall in die Hande gespielt 
hatte. waren die denkbar gunstigsten; nicht noch so scharfsinnige Ver
suchsanstellunghatte es besser machen konnen, und alles, was sich weiter
hin aus dem einen funktionellen Befund bei folgerichtiger Auswertung 
an notwendigen Schlussen ergeben muBte - und davon wird in der vor-

, A nmerkung des fiir die A ufnahme des A rtikels verantwortlichen H eraus
gebers (WINTERSTEIN): Der Beitrag des Herrn WEISS weicht insofern von 
den sonst in den "Ergebnissen der Biologie" ver6ffentlichten ab, als er nicht 
die zusammenfassende Darstellimg eines Tatsachengebietes, sondern die einer 
neuen Theorie bringt. Die auf biologische Experimente begriindete und zu 
einem groBen Gebiet physiologischer Erscheinungen kritisch in Beziehung 
gebrachte Resonanztheorie der Nervenleitung scheint mir jedoch von allgemein 
biologischem Gesichtspunkt so ernsthafter Beachtung wert, daB ich glaube, 
sie einem gr6Beren Kreise biologisch Interessierter unterbreiten zu, sollen. 
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2 PAUL WEISS: 

liegenden Arbeit im wesentlichen die Rede sein -, hatte sich kaum 
unter nur ein wenig anderen Bedingungen so mit einem Schlage nber
sehen und erfassen lassen. Moge die Tatsache, daB dem mit ganz anderer 
Einstellung Arbeitenden sich das Phanomen aufzudrangen vermochte, 
datur zeugen, wie ausgesprochen deutlich es zur Beobaehtung gekommen 
war, und moge weiter die Tatsache, daB weder das Phanomen selbst, 
noeh irgendwelche Bestatigung etwa vorgefaBter theoretischer V or
stellungen gesucht war, als Anzeichen datur genommen werden, daB die 
Folgerungen, die aus den Beobachtungen gezogen werden muBten, wirk
lich "Folgerungen" waren und nicht etwa Voraussetzungen, denen ge
maB erst die Erscheinung zurecht gedeutet worden ware. 

I. Ein neuartiges funktionelles Phanomen. 
Die Transplantation ganzer entwickelter Extremitiiten war mir bei 

Amphibien geglnckt; nber Operation und Einheilungsverlauf habe ich 
an anderem Orte berichtet (3). Folgende Punkte hatte ich bei Anstellung 
der ersten Versuche im Auge gehabt: 1. sollte eine entwickelte Extre
mitat transplantiert werden (im Gegensatz zu der von anderen Autoren 
schon haufig ausgetuhrten Transplantation des unentwickelten Anlage
materials der Extremitat), 2. soUte die Extremitat als ganze trans
plantiert werden, 3. sollte sie neben eine andere oder an die Stelle einer 
anderen Extremitat transplantiert werden, 4. sollte sie wie eine normale 
frei vom Korper abstehen, und 5. sollte sie womoglich Innervation von 
den Segmenten des neuen Standortes her, also aueh wieder aus Ex
tremitiitensegmenten, bekommen. 

Allen tunf Bedingungen konnte ieh gereeht werden und erzielte 
insgesamt 70 erfolgreiche Transplantationen von ganzen entwickel
tcn Extremitaten, neben oder an Stelle einer anderen Extremitat, frei 
vom Korper vorstehend. Die Transplantate waren vorznglich einge
heilt, wuchsen mit dem Korper mit und metamorphosierten schlieBlich 
mit dem nbrigen Organismus. Beznglich der Einzelheiten verweise ich 
auf die erwahnte Mitteilung nber den Einheilungsverlauf. In den meisten 
Fallen waren Vorderbeine in die Beckcngegend oder Hinterbeine an 
die Schulter gepfropft worden, in einem Fall jedoch aueh ein Vorder
bein an die Schulter. 

Da, nach wenigen Wochen, begann eine Erseheinung merklich zu 
werden, die ich nicht erwartet, ja auf die ich nicht einmal Bedacht ge
nommen hatte: Die transplantierte Extremitat, die bis dahin als pas
siver Anhanger herumgeschleppt worden war, begann aktiv zu funktio
nieren. Erst waren es nur schwache Bewegungen, geringe Winkelaus
schlage in den Gelenken, doch in rascher Folge stellte sich eine derart 
vollstandige aktive Bewegungsfunktion der Transplantate her, daB sie 
hinter der normalen Funktion intakter Extremitaten in keiner Weise 
zuriickstand. 
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Urn von vornherein MiBdeutungen auszuschlieBen, sei zu dem Terminus 
"aktive Funktion ", obwohl sich das im weiteren Verlauf der Arbeit als selbst
verstandlich herausstellen wird, doch folgendes bemerkt: Der Ausdruck 
"aktive Funktion" ist im strengsten Sinne seines Inhaltes zu verstehen; er 
bezeichnet die durch nervose Impulse vermittelte koordinierte Muskeltatigkeit 
innerhalb der Extremitat, jene Tiitigkeit, die sich nach auBen hin in normaler, 
geordneter (im Gegensatz zu krampfartiger) Bewegung der Extremitat kund
tut. "Aktive Funktion" in dem hier definierten Sinne wird von jeder nor
malen Extremitat geleistet und kann in gleicher Weise und in gleichem Aus
maBe, das zeigt sich in den Versuchen, von den Transplantaten geleistet 
werden. Auf keinen Fall handelt es sich, wenI). von "aktiver Funktion" die 
Rede ist, urn irgendwelche mechanischen Mitbewegungen seitens des Wirts
tieres, welche ja, wenn auch nur in rudimentiirster Art, durch irgendwelche 
Spannungsanderungen der Raut hervorgerufen gedacht werden konnten. 

Zwischen der Bewegungskoordination der normalen Extremitat und 
der Bewegungskoordination des nebenstehenden Transplantates besteht 
nun eine feste gesetzmaBige Beziehung. Gerade diese GesetzmaBigkeit 
ist der Kernpunkt der folgenden Erorterungen; sie laBt sich zuna.;hst 
kurz in folgenden Satz fassen: Transplantierte Extremitat (wenn nur 
uberhaupt funktionstuchtig) und Ortsextremitat (das ist die Extremitat, 
neben der das Transplantat steht) funktionieren stets und ausnahmslos 
beide-gleichzeitig und die eine der anderen homolog; jede von ihnen macht 
in jedem Augenblick in skh die gleichen Bewegungen wie die andere. 
Weiter unten wir:d eine erweiterte Darstellung der Erscheinung folgen; 
nur urn bei der immer wiederkehrenden Erwahnung des Phanomens 
nicht stets erst langatmig die ganze Sachlage neu berichten zu mussen, 
sei es zur vorlaufigen Verstandigung als Phiinomen der "homologen Funk
tion" (h. F.) (sci!. von Ortsextremitat und Transplantat) bezeichnet. 

Kurze Berichte uber das Phiinomen habe ich, abgesehen von den vor
liiufigen Mitteilungen in den Sitzungsberichten der Wiener Akademie der 
Wissenschaften (1, 2), auf der 87. Versammlung (Jahrhundertfeier) der Ge
sellschaft deutscher Naturforscher und Arzte in Leipzig 1922 (mit Vorwei
sungen an den lebenden Versuchstieren), in einer Sitzung der Wiener Gesell
schaft fur Neurologie und Psychiatrie, auf der Tubinger Tagung der Deut
schen Physiologischen Gesellschaft 1923 (mit FilmvorfUhrung) und in der 
Biologischen Gesellschaft Wien 1925 vorgelegtI • Eine ausfuhrliche Dar
stellung lieB ich dann mit genauer Beschreibung der anatomischen Details, 
insbesondere der Nervenversorgung, im Archiv fUr mikroskopische Ana
tomie und Entwicklungsmechanik (Bd. 102. 1924) folgen (7). In der eben 
genannten Arbeit findet man nun auch den Weg genau angegeben, der, 
nachdem die Funktion der Transplantate uberhaupt einmal zur Beobach
tung gekommen war, weiter zur Aufdeckung auch ihrer GesetzmiiBigkeit 
gefuhrt hatte'. 

I Seither auf dem Internationalen Physiologen-KongreB in Stockllolm 
1926. 

2 Seither habe ich noch eine kurze Darstellung des Phiinomens und der 
daraus abzuleitenden Theorie in Zusammenhang mit einer Erwiderung gegen 
die miBverstiindliche Deutung derselben durch DETWILER (6) beigebracht 
(Journ. of Compo Neurol. 40, 241. 1926). 

r* 
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Die in Beobachtung stehenden Tiere waren experimentell flinfbeinig 
und von den flinf Extremitaten standen zwei knapp beieinander, die 
eine als ortszugehorig (sie sei abgekiirzt in Hinkunft mit ,,0" bezeichnet), 
die andere als Transplantat (" T"). Nur dieses beisammenstehende Glied
maBenpaar hat uns im weiteren Verlauf zu kiimmern. 

Die Funktion eines solchen Paares (0 + T) zeigt sich ohne Aus
nahme an die folgenden Regeln gebunden (nur von "aktiver Bewegungs
funktion" ist natiirlich die Rede; Beoba.;htung an 28 Tieren bis zu einem 
J ahr Beobachtungsdauer bei taglicher Untersuchung): 

I. Wenn ° in Tatigkeit tritt, so tritt auch Tin Tatigkeit und umgekehrt. 
Nie sieht man bloB den einen Partner des Paares allein ohne den anderen 
Bewegungen ausflihren. 

Diese Synchronie der Funktion kann unmittelbar nur dann in Erschei
nung treten, wenn beide Extremitaten des Paares frei in das Medium vor
stehen, wie es beim schwimmenden Tier der Fall ist und wie es sich durch 
Einspannen des Beobachtungstieres in einen Giirtel erzielen laBt (s. Abb. 2 

in P. WEISS, 7). Unter anderen Beobachtungsbedingungen, wenn man das 
Tier z. B. kriechen la13t, scheint das Transplantat mit seinen Bewegungen 
dem Ortsbein urn ein wenig vorauszueilen. Das kommt daher: Das 0, das 
in diesem FaIle an der Fortbewegung des Korpers Anteil nimmt, stiitzt sich 
am Boden auf; dabei konnen sich die Muskelkontraktionen noch nicht von 
Anfang an als Bewegungen der einzelnen Teile der GliedmaBe auBern, denn 
zunachst werden sie zum Uberwinden der Widerstande, zum Anstemmen usw. 
aufgebraucht, und erst iiber einen gewissen Grad hinaus bringen die weiteren 
dann Bewegung hervor. .So beim 0; das T dagegen kann, da es frei in die 
Luft vorsteht, die Muskeltatigkeit schon yom allerersten Anfang an durch 
Bewegungen seiner Glieder zu erkennen geben; es setzt also wohl die Muskel
tatigkeit in 0 und T gleichzeitig ein, nur wird sie im 0 zunachst noch nicht 
zur Bewegung, sondern zur Widerstandsbekampfung verwertet und laBt 
sich daher auBerlich erst urn eine Spur spater wahrnehmen als beim T, das 
keine oder doch nur geringste Widerstande zu iiberwinden hat. Am frei auf
gehangten oder schwimmenden Tier ist aber vollkommene Synchronie der 
Bewegungstatigkeit von 0 und T zu beobachten. 

2. Und das ist der Hauptpunkt: Die gleichzeitigen Bewegungen von ° und T sind stets bis in alle erkennbaren Einzelheiten an beiden Extremi
taten die gleichen. Das ist es, was als Homologie der Funktion von ° 
und T bezeichnet werden soll. Es tritt eine iede Muskelgruppe von T 
nur dann, aber dann auch immer, in Tatigkeit, wenn die gleichnamige 
M uskelgruppe von ° in T atigkeit tritt. Analog kann ein M uskel in ° 
(bzw. T) nur dann in Ruhe bleiben, wenn der gleichnamige in T (bzw. 
in 0) in Ruhe bleibt. Dies ist die Regel, die die Bewegungen von ° und 
T ihrer Richtung nach aneinander bindet. 

Besteht das Paar aus zwei gleichnamigen Extremitaten, etwa zwei Vor
derbeinen, so heiBt Identitat der Bewegungen in beiden, mit anderen Worten 
ausgedriickt, soviel wie: Jeder Muskel der einen Extremitat kontrahiert sich 
synchron mit dem gleicben Muskel in der anderen Extremitat. Gewohnlich 
aber bestand das Paar nicht aus gleichnamigen Extremitaten, sondern aus 
einem Vorder- und einem Hinterbein. Die Synchronie und Gleichsinnigkeit 
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der Bewegungen betrifft dann hier die homonomen Gelenke, also Ellbogen
und Kniegelenk, Hand- und FuBgelenk, Finger- und Zehengelenke. Die Be
wegungen wieder durch die Muskeltatigkeit ausgedriickt, gilt also die Syn
chronie der Funktion hier fiir die homodynamen Muskeln. Die weitgehende 
Lrbereinstimmung zwischen Vorder- und Hinterbein, wie sie bei diesen primi
tivsten Tetrapoden noch herrscht, bringt es mit sich, daB die Bewegungen 
in beiden der Erscheinung nach vi:illig identisch auftreten. Genau genommen, 
miissen sich in feineren Einzelheiten gewisse Abweichungen ergeben zufolge 
der Tatsache, daB trotz aHem eine v611ig durchgreifende Homologie der ein
zelnen Muskeln des Paares scheinbar nicht gegeben ist; diese Abweichungen 
sind jedoch so geringfiigig, daB sie iiberhaupt nur vermutet, nicht eigent
lich aber durch Beobachtung festgestellt werden ki:innen. 1m wesentlichen 
liegt die Sache also hier genau so wie bei zwei gleichnamigen Extremitaten. 
Und obwohl natiirlich nicht der einzelne Muskel selbst, sondern bloB die aus 
einer Gemeinschaftshandlung mehrerer resultierende Bewegung unmittelbar 
beobachtet werden kann, mi:igen wir auch hier riickschlieBen, daB es jeweils 
beiderseits die homologen Muskeln sind, welche gleichzeitig in Tatigkeit tre
ten; daher denn das Phanomen als das der "homologen Funktion" allgemein 
benannt werden kann. 

Aber auch der Grad und Umfang der Tiitigkeit gleichnamiger Muskeln 
an beiden Extremitiiten ist in jedem A ~tgenblicke der gleiche. Das heiBt, 
es ist nicht nur uberhaupt eine Kontraktion etwa des Biceps in T von 
einer Kontraktion des Biceps in 0 begleitet, sondern die Kontraktion 
in T ist auch ebenso stark wie in O. Es ist bei solcher Sachlage selbst
versUindlich, daB eine Bewegung innerhalb der Extremitat, die sich bei 
o nur auf ein einziges Gelenk erstreckt, wahrend die anderen Gelenke 
in Ruhe bleiben, auch im T auf das eine gleichnamige Gelenk beschrankt 
bleibt. Wenn also z. B. 0 seine Zehen spreizt, so spreizt auch T die 
seinen, wenn 0 auBerdem noch eine Knieflexion ausfiihrt, so zeigt T 
eine ebenso starke Knieflexion usw. 

3. Bei all dem sind die Bewegungen der Ortsextremitat im Be
wegungskomplex des ganzen Tieres vi:illig koordiniert. Die gleiche Ko
ordination wird dann eben auch vom Transplantat befolgt, nnd zwar 
gleichviel, in welcher anatomischen SteHung es sich gegenuber dem Kar
per befinden mage. 

Die Homologie der Funktion beisammenstehender Extremitaten ist in 
allen Fallen mit gesetzmaBiger Strenge realisiert. Seit meiner Ver6ffent
lichung ist die Erscheinung mehrfach nachgepriift und in vollem Umfange 
bestatigt worden: 

G. HERTWIG hat in weiterer Ausgestaltung meiner Methode die Trans
plantation von entwickelten Extremitaten bei Triton ausgefiihrt und das 
Phanomen der h. F. dabei sogar dann noch beobachten k6nnen, wenn die 
Transplantate von Tieren anderer Species stammten als das Wirtstier (He
teroplastik von Triton- auf Salamanderlarven). 

DETWILER (6) hat beim Embryo des Axolotl das Anlagematerial einer 
Extremitat urn vier Segmente kaudalwarts transplantiert, so daB sich zwei 
Extremitaten unabhangig nebeneinander entwickelten: das Transplantat und 
ein Regenerat an der normalen Extremitatenstelle. Die Bewegungen dieses 
Beinpaares waren wieder durchweg synchron und homolog. 
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W. BRANDT hat an einer durch experimentellen Eingriff auf dem Anlage
stadium verdoppelten Extremitat ebenfalls das Phanomen der h. F. beob
achtet. 

Urn das Phanomen uberzeugend stets vor Augen flihren zu konnen. 
wurden durch die staatliche Bundesfilmstelle in W ien Filmaufnahmen 
von einer Reihe von Tieren mit funktionierenden transplantierten Ex
tremitaten hergestellt. Die Analyse der Filmaufnahmen bestatigte nur, 
was die Beobachtung schon gelehrt hatte. Wenn man die Stellungsande
rung der beiden in Rede stehenden Extremitaten von Bild zu Bild ver
folgt, so ist man von ihrer ausnahmslosen volligen Dbereinstimmung 
uberzeugt. Naturlich sind im Film nur jene Bewegungen unmittelbar 
vergleichlich, welche in einer zur Bildebene parallelen Richtung vor sich 
gehen. 

Zur Illustration des Phanomens bringe ich nun im folgenden eine Bild
folge aus einem dieser Films vergroBert zur Wiedergabe. Das Tier, bereits 
metamorphosiert, befindet sich in einer parallelwandigen engen Glaskiivette, 
die mit Wasser gefiillt ist. Die Kuvette steht vertikal, doch kann das 
Tier infolge der Enge des Raumes sich nur so bewegen, daB seine Trans
versalebene auch vertikal zu stehen kommt; zum Umdrehen ist kaum Platz. 
Daher sind fast immer aIle Extremitaten im Bild enthalten. 0 und T sind 
beide im Wasser frei bewegt, ein Anstemmen oder irgendwelche besondere 
Widerstandsuberwindung wird von keinem von ihnen geleistet. Abb. I, I. 

Die weiteren Abbildungen stellen nur jenen Ausschnitt aus dem Film 
dar, der das uns interessierende Extremitatenpaar enthalt, auch diesen ver
groBert. Dicht hinter der Ortsextremitat der linken Seite sehen wir das 
Transplantat yom Korper abstehen. Dieses Transplantat ist ein Vorderbein. 
Der Oberarm steckt zur Halfte im K6rper, seine Richtung ist gegen die Bild
ebene stark geneigt, so daB er in erheblicher Verkurzung erscheinen muB. 
Der Unterarm dagegen liegt parallel zur Bildebene, so daB wir ihn in ganzer 
Lange freistehen sehen. Wahrend im Bilde der Fibularrand der Ortsextre
mitat genau gegen den Beschauer zu liegt, zeigt das Transplantat in der Ruhe
lage, obwohl es ebenfalls im groBen und ganzen mit seiner Ulnarseite uns zuge
wendet ist, doch auch ein Stuck der Plantarflache. Die morphologischen 
Hauptebenen der beiden Extremitaten sind etwa unter 45° gegeneinander 
geneigt. Nichtsdestoweniger geht aus den Bildern schon unmittelbar die 
Gleichsinnigkeit der Funktion hervor, insbesondere wenn man die Bewe
gungen der A utopodien betrachtet. Bewegungen des Ellbogens von T werden 
namlich im Bilde dadurch, daB sich der Oberarm nicht annahernd parallel 
zur Bildflache befindet, nicht sehr deutlich. Um die Bewegungen des Stylo
podiums wollen wir uns nicht kummern, da ja T kein Hiiftgelenk besitzt. 

Stellung I: Knie befindet sich in: schwacher Streckung, Autopodien in 
halb erschlaffter Stellung. 

Stellung 2 und 3: Noch wie I. 

Stellung 4: Beginnende Knie- und Plantarflexion an 0 und T. 
Stellung 5: Knieflexion und Plantarflexion verstarkt. 
Stellung 6: Weitere Verstarkung der Knie- und Plantarflexion. 
SteHung 7 und 8: Bei gleichbleibender Knieflexion deutliche Abnahme 

der Plantarflexion. Beide Autopodien gehen nach der Ruhelage zuruck. 
SteHung 9 und 10: Unverandert. 
SteHung II und 12: Bei 0 und T volliges Zuruckgehen der Plantar

flexion. 



Abb. I. Film einer Bewegungsfolgc eines Tieres mit transplantierter iiberzahliger ExtremiHit. Das 
Tier befindet sich im Wasser; die WasseroberfHiche ist an der rechten Seite der Aufnahme sichtbar. 

Die BUder sind der he.sseren Vergleichbarkeit halber statt hintereinander nebeneinander gereiht. 
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Stellung 13: Extension des Knies. Die Autopodien gehen in Dorsal
flexion uber. 

Stellung 14: Die Dorsalflexion der Autopodien nimmt zu, Spreizung der 
Zehen. 

Stellung 15 und 16: Die Dorsalflexion geht wieder zuruck. 
Stellung 17-19: Kniestreckung. Autopodien in Normalstellung. 
Stellung 20: Erschlaffung und Beugung der Zehen. 
Stellung 21: Beginnende Plantarflexion. 
Stellung 22 und 23: Knieflexion. Erhebliche Verstarkung der Plantar

flexion. 
Stellung 24: Zuruckgehen der Plantarflexion. 
Stellung 25-27: Starkes Vorbringen des Oberschenkels von O. Bei 0 

und T Knieflexion und Plantarflexion. Die Knieflexion ist so stark, daB 
der Unterarm von T ganz an den Karper angezogen wird. 

Stellung 28: Beginnende Knieextension. Infolgedessen kommt der 
Unterarm von T wieder vom Karper los. 

Stellung 29 und 30: Die Kniestreckung schreitet rasch fort. Die Plan
tarflexion hat ihren Hahepunkt erreicht. 

Stellung 31 und 32: Starke Kniestreckung. Starke Abnahme der Plan
tarflexion. Spreizung der Zehen. 

Stellung 33-36: Die Autopodien gehen in schwache Dorsalflexion uber. 

Damit will ich die Bewegungsfolge abbrechen. Was darin gezeigt 
wurde, kann in Worten nicht deutlicher und instruktiver ausgedruckt 
werden. Das Hauptgewicht sei auf die Bewegungen der Autopodien 
gelegt; denn die Bewegungen im Knie kommen, was das T anlangt, 
im Bilde nicht schon zum Ausdruck, was auf die fur die Aufnahme 
ungiinstige SteHung zuruckzufUhren ist. Auch mussen die Autopodien 
fUr Zweifler ganz besonders beweisend sein, da sie ja sicherlich anato
misch eins yom anderen ganzlich unabhangig sind. Man beachte nun, wie 
vollig di~ jeweiligen Stellungen der beiden Autopodien einander gleichen. 
Nicht allein die Anfangs- und Endpunkte einer Bewegung, Plantar
flexion oder Dorsalflexion, sind fur beide Extremitaten die gleichen, 
sondern auch alle Zwischenphasen sind fur das 0 und das T bis in aIle 
Einzelheiten identisch. Dabei ist zu bedenken, daB jede Aufnahme gegen 
die vorhergehende nur urn den Bruchteil einer Sekunde verschoben ist. 
Die Synchronie und Homologie der Funktion ist also ganz exakt ver
wirklicht, so daB man mit gutem Recht von GesetzmaBigkeit sprechen 
kann. 

Das Phanomen der h. F. ist, wie aus seiner Konstanz in allen den 
verschiedenartigen Einzelfallen hervorgeht, vollig unabhangig von der 
anatomischen Stellung des Transplantates. Wie das Transplantat am 
Korper angewachsen ist, ist allein durch die Orientierung bestimmt, 
die ihm bei der Transplantation gegeben worden ist, und diese Orien
tierung wieder konnte ganz nach Belieben des Experimentators auf die 
mannigfachste Weise variiert werden und war bei jedem einzelnen Tier 
eine andere. Wahrend manche Transplantate in normaler Orientierung 
zum Korper eingesetzt und lagerichtig eingeheilt waren, wurden andere 
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wieder in starker VerdrehHng gegenuber der normalen Lage implantiert 
und blieben dann dauernd in der absonderlichen Orientierung zum K6r
per, die ihnen nun einmal gegeben war (vgl. 3, S. 156). Derart ver
drehte und abnormal zum K6rper stehende GliedmaBen funktionieren 
darum doch nicht minder gut als lagerichtig implantierte. Dnd in allen 
Fallen, wie immer auch das T gegen das 0 und gegen den K6rper 
orientiert sein mag, ist, das sei nachdrucklichst hervorgehoben, die Funk
tion in 0 und T synchron und homolog. Wenn, urn ein Beispiel anzu
fUhren, T etwa urn 1800 gegen die normale Orientierung einer Extre
mitat (und damit auch gegen 0) verdreht eingeheilt wurde, so geht trotz
dem wieder mit jeder Kontraktion der Kniebeuger in 0 eine gleichstarke 
Kontraktion der Kniebeuger in T einher; in der auBeren Erscheinung 
sind in diesem FaIle naturlich die beiden Bewegungen zueinander un
gefahr spiegelbildlich, denn es sind ja die Streckseiten beider Extremi
taten einander zugewendet und beide Beugeseiten sehen nach auBen 
(wahrend bei lagerichtiger Transplantation Streckseite des einen gegen 
Beugeseite des anderen Partners zu liegen kommt). 

Bedeutsam scheint mir die Feststellung, daB die Funktion des Or
ganes Extremitat von der anatomischen Orientierung dieses Organes 
zum Organismus (in dem bezeichneten Dmfang) unabhangig ist. Dabei 
bleibt die Funktion, yom Standpunkt des Organes als abgeschlossener 
Einheit betrachtet, stets "richtig". Wenn also der Impuls: "Knie
flexion" das Organ Extremitat trifft, so antwortet dieses darauf stereotyp 
mit "Knieflexion", mag es nun wie immer am K6rper befestigt sein. 
So k6nnen wir sagen, die Funktion der Extremitat sei unter allen Dm
standen "organrichtig", jedoch nur dann auch "k6rperrichtig", wenn 
sich die Extremitat in der anatomisch typischen Orientierung am K6rper 
angeheftet befindet. 

Die sinnlose Funktion verdreht eingeheilter GliedmaBen blieb bei 
allen Versuchstieren zeitlebens erhalten und zeitlebens genau so sinnlos 
wie zu Anfang. Diese Tatsache m6ge man sich insbesondere dann vor 
Augen halten, wenn man den naheliegenden Versuch machen wollte, das 
Phanomen der h. F. unter dem Schlagworte "Umlernen" unterzubringen: 
Wozu sollte denn das Tier diese dumme und zwecklose, wenn nicht gar 
hinderliche Funktion des Transplantates erlernen? Dnd wenn das Zen
trum wirklich fUr das Transplantat gesondert etwas erlernen k6nnte, 
warum lernt es denn dann nicht, wenn es die Zweckwidrigkeit der Be
wegungen in Erfahrung gebracht hat, nochmals urn, auf daB das un
sinnige Gestrampel des Beines in brauchbare Bewegungsfolgen gewan
delt und dem K6rper dienstbar gemacht werde? - Dies nur nebenbei, 
denn, wie weiter unten bewiesen werden solI, kann aus ganz anderen 
zwingenden Grunden von einem "Erlernen" der h. F. nicht die Rede 
sein (vgl. S. 35f.). 
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Alle im bisherigen dargestellten Befunde uber das Phanomen der 
homologen Funktion waren einfach aus der normalen Bewegungstiitigkeit 
des beisammenstehenden Extremitatenpaares 0 und T am frei einge
spannten Tier unmittelbar abzulesen gewesen. Insbesondere bei den 
langsamen Lagekorrektionsbewegungen, die das frei hangende Tier 
immer wieder versucht, springt die Erscheinung mit jeder nur wunschens
werten Deutlichkeit in die Augen. Eine solche Bewegungsfolge ist ja 
auch die in der Filmserie dargestellte. 

Was fur den komplizierten Reflexablauf, wie er in der normalen 
Bewegungstatigkeit vorlag, Geltung hatte, muBte im einzelnen Reflex, 
wenn ein solcher experimentell zu erzielen war, erst recht zum Aus
druck kommen. So suchte ich denn als Probe auf das Exempel einen 
einfachen, deutlichen und regelmaBigen Reflex. Es ist nicht leicht, bei 
den ganz auBerordentlich behabigen und tragen Urodelen, denen unser 
Versuchstier zugehort, einen solchen zu finden. SchlieBlich erwies sich 
ein kompensatorischer (propriozeptiver) Reflex desAutopodiums als vor
zuglich geeignet, vor allem weil er zumeist ganz prompt und mit ausge
sprochener Starke, j a sel bst q uan ti ta ti v a bstufbar, erhal ten werden konn te. 

Der Reflex betrifft nur die A~ttopodien, also FuB oder Hand, auBert 
sich mithin nur in einer Bewegungim FuB- (bzw. Hand-)gelenk, wahrend 
die ubrigen Gelenke in Ruhe bleiben; er besteht in folgendem (vgl. 
auch 7, S. 641): Wenn der FuB durch den Experimentator passiv in 
irgendeiner Richtung gegen den Unterschenkel gebeugt wird, so erfolgt 
sofort eine reflektorische Spannungszunahme in den dabei passiv gedehn
ten Muskeln. Diese Spannungszunahme wirkt im Sinne der Wiederher
stell ung der ursprunglichen Gelenkstellung, hat also das Bestre ben, die pas
sive Bewegung durch eine gegensinnige aktive zu kompensieren. Bei einer 
passiven Plantarflexion erfolgt die Spannungszunahme also in den Dor
salflektoren und bei einer passiven Dorsalflexion in den Plantarflektoren. 

DaB dieser Reflex bei den Urodelen so sehr ausgebildet ist, hat seinen 
Grund wohl in den Besonderheiten der Fortbewegungsart dieser Tiere. Sie 
verwenden namlich bei der Lokomotion in betrachtlichem Umfange Hand
und FuBgelenk, was aus der Tatsache heraus, daB bei dieser niedrigen Wirbel
tiergruppe die Beugeseite vor aHem der Hinterextremitat noch nach abwarts 
gegen den Boden gerichtet ist, verstandlich wird; dadurch steht ja die 
Arbeitsebene des Kniegelenkes fast senkrecht zur Fortbewegungsrichtung, 
also kann in dieser keine rechte Wirksamkeit durch die Betatigung der Knie
muskulatur entfaltet werden. So gelangen die Autopodien zu erhohter Be
deutung. Die durch drei Extremitaten hervorgerufene Vorwartsbewegung 
bringt nun an der vierten jeweils eine passive Dorsalflexion hervor, es wird 
die kompensatorische Plantarflexion ausgel6st, dadurch tragt die Extremitat 
nun ihrerseits zum Vorwartsschieben bei und so geht das Spiel von einer 
Extremitat zur anderen. 

Wahrend ich im Reflexversuch an dem Autopodium die passive Be
wegung vomehme, kann die gegensinnige Kompensation naturlich nicht 
unmittelbar in Erscheinung treten; bestenfalls kann ich den verstarkten 
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Gegendruck spfuen oder das nachherige Zuruckschlagen des Auto
podiums in die Ausgangsstellung als Anzeichen werten; doch offenbart 
sich darin noch nicht der reflektorische Charakter der Erscheinung. 
Da bewahrt sich nun die nebenstehende unberuhrte Extremitat, die ich 
an meinen Versuchstieren zur Verfugung habe, so wie ein Manometer, 
das mich uber den Druck in einem verschlossenen Kessel informiert: 
1m gleichen Augenblick namlich, in dem ich an der einen Extremitat, 
sei es Ooder T, die passive Bewegung des FuBes gegen den Unterschenkel 
ausfUhre, geM auch schon die nebenstehende andere, an der nicht ge
ruhrt wurde, mit ihrem FuB die gegen.sinnige Bewegung ein; nehme ich 
etwa an 0 eine Plantarflexion vor, so schlagt zugleich der FuB von 
T nach dorsal aus, gehe ich mit 0 dann wieder in die AusgangssteJlung 
zuruck, so geht auch T wieder zuruck; nehme ich an der einen Ex
tremitat eine Dorsalflexion des Autopodiums vor, so geM das Auto
podium der anderen in Plantarflexion tiber und bei all dem ist es gleich
gilltig, ob ich die passive Bewegung, also die Reflexauslosung, von T 
oder von 0 her vornehme: der aktive Erfolg tritt jeweils an beiden Ex
tremitaten auf. Die Sachlage war natlirlich nach den Befunden uber 
die Homologie der Funktion nicht anders zu erwarten gewesen; die 
mit der passiven Plantarflexion einhergchende Dehnung der Dorsal
flektoren ruft zentral die Anordnung fur einen Reflex (Eigenreflex?): 
"Kontraktion der Dorsalflektoren des Autopodiums" hervor, und dieser 
Reflex wird von beiden beisammenstehenden Extremitaten in gleicher 
Weise ausgefUhrt; in der einen gibt er sich als Widerstand gegen die 
passive Bewegung, in der anderen, unberuhrten, als Bewegung zu er
kennen. Es sei aus gewissen Grunden besonders darauf hingewiesen, 
daB die reflektorische Kontraktion in der unberuhrten Extremitat Mus
keln betrifft, deren Dehmmgszustand in keiner Weise selbst verandert 
wurde. Gerade die Impulse, die an der passiv bewegten Extremitat ein 
Zuruckkehren in die Ausgangslage des Gelenkes anstrebten, bewirkten an 
der passiv nicht bewegten anderen Extremitat das Ausschlagen aus der 
Ruhelage in die Jcner passiven Bewegung gegensinnige Richtung. 

So haben wir nicht nur die reflektorische Natur der Spannungszu
nahme dargetan, sondern gleichzeitig in reinster Form das Prinzip 
der Homologie der Funktion bestatigt gefunden. Der Reflex gewahrt 
vor allem insofern besonders klaren Uberbli<;:k uber die Sachlage, als 
er jeweils nur eine eng umschriebene Muskelgruppe betrifft und sich 
nur auf ein einziges Gelenk erstreckt, wahrend die anderen Gelenke 
dabei vollkommen ruhig bleiben. 

Noch ein weiteres sieht man aus dem beschriebenen Reflex, namlich: 
Daraus, daB es fUr den Erfolg gleichgilltig bleibt, von welcher Extremitat 
aus man die Ausli:isung vornimmt, konnen wir schlieBen, daB, unab
hangig von der Orientierung des T zum Korper, die sensiblen Erregungen, 
die von den einzelnen Muskeln ausgehen, im Zentrum so erkannt und 
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verwertet werden, als sttinde die Extremitat normal. Es wird also z. B. 
eine passive Plantarflexion, die man am Tvomimmt, im Zentrum richtig 
als Dehnungserregung der Dorsalflektoren erkannt und verwertet. 

Noch in einigen anderen Versuchen mit anderen Bedingungen war 
es moglich, das Phanomen der homologen Funktion bei sinngemaBer 
Ausdeutung wiederzufinden. lch habe daruber (7, S.642ff.) ausfiihr
licher berichtet und will die Wiederholung vermeiden. Es handelt sich 
im Prinzip stets Um den gleichen Effekt: Wo es gelingt, zwei gleich
namige Muskeln auf der gleichen Seite des gleichen Tieres beide von 
der gleichen Ruckenmarkshohe her innerviert werden zU lassen, dort 
zeigen sie sich in der Funktion einer an den anderen untrennbar gebunden, 
eben so eng wie Bild und Spiegelbild aneinander oder wie zwei Rader 
auf gleicher Achse. J eder tut, was der andere tut, und keiner auch nur 
einmal fur einen Augenblick etwas anderes. Solche Falle lassen sich 
durch Mischregeneration aus vereinigten Extremitatenstammen (6, S.680, 
686 und 7, S. 642) und durch Hyperregeneration (seitliche, 10; aus ver
doppeltem Extremitatenquerschnitt, 5) nach Belieben herstellen. 

SchlieBlich brauchen, urn das Phiinomen zu zeigen, nicht immer zwei 
gleichnamige Muskelgruppen vorhanden zu sein. Wenn man niimlich den 
normalen Bewegungsablauf der reflektorischen rhythmischen Lokomotions
tiitigkeit analysiert, so kann man die Phasendifferenz zwischen linker und 
l'echter Extremitiit feststellen; man kann dann die eine Extremitiit ruhig 
entfernen und wird trotzdem bei einiger Ubung stets an der anderen ver
bliebenen der Gegenseite ablesen konnen, in welcher Bewegungsphase die 
entfernte sich im gleichen Augenblick befunden hiitte, wiire sie noch an Ort 
und Stelle. Die entfel'nte Extremitiit ist also imaginiil' vorhanden und ich 
kenne ihre Funktion in jedem Moment so gut wie irgendeine. 1st nun aber 
an der Stelle eine andere (transplantierte) Extremitiit in starker anatomischer 
Verdrehung zugegen, dann sieht man, daB das Transplantat sich wieder 
homolog mit del' imaginiiren (entfernten) Extremitiit bewegt; so macht es 
jetzt etwa eine Dorsalflexion immer dann, wenn die imaginiire Extremitiit 
an der gleichen Stelle in normaler Lage im Fortbewegungsrhythmus eine 
Dorsalflexion ausgefiihrt hiitte, usw. Auch dieser Fall konnte experimentell 
hergestellt werden; besonders bemerkenswert ist dabei, daB an solchen Tieren 
auch Extremitiiten ohne Stylopodium mit guter Funktion erhalten wurden; 
in der Schulter artikulierte unmittelbar der Unterarm, an diesen setzte sich 
dann die Hand an, Oberarm fehlte; das Handgelenk befand sich also in der 
Hohe, in der sonst das Ellbogengelenk steht, doch funktionierte es stets 
homolog mit dem Handgelenk der erwiihnten imaginiiren Extremitiit und 
nicht etwa mit dem Ellbogen (P. WEISS 4). 

II. Die Innervationsverhaltnisse an den Extremitaten 
mit h. F. 

Jedem Versuch einer Ausdeutung des Phanomens muB die Kenntnis 
der Innervationsverhiiltnisse vorausgehen. Es war die transplantierte 
Extremitat bei der Amputation ihres nervosen Zusammenhanges mit 
dem Zentralnervensystem beraubt worden und muBte an ihrem neuen 
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Standort irgendwie neu mit funktionierenden Nervenverbindungen aus
gestattet worden sein, sonst hatte sie ja nicht aktiv funktionieren konnen. 

Darauf, daB die Nervenneuversorgung des Transplantates moglichst aus 
derselben Ruckenmarkshohe erfolgte, aus der die Innervation der Orts
extremitat stammte, war, wie gesagt, schon bei der Operation Rucksicht ge
nommen worden; dies nur aus dem Grunde, weil ich damals den Zusammen
hang zwischen Extremita tenregeneration und N ervensystem noch nicht ganz 
gekHirt hatie und eine Fehlerquelle von dieser Seite bei den Regenerations
versuchen ausschlieBen wollte. Einen Bedacht auf funktionsphysiologische 
Ergebnisse hatie ich damals noch nicht genommen; trotzderp. war es mir 
sehr darum zu tun, ordentliche Nervenregeneration in das Transplantat 
hinein zu erzielen. Nach dem, was uber funktionelle Nervenregeneration 
trotz mancher Ungeklartheit im einzelnen doch schon als feststehend be
kannt war, lieB sich wenigstens in groBen Zugen voraussagen, wie die Neuro
tisation des Transplantates geleistet werden wurde. 

Eine ausfiihrliche Zusammenstellung der bisherigen Forschungs
ergebnisse auf dem Gebiete der Nervenregenel"ation bringt BOEKE (2). 
Wer sich noch von einer zweiten Seite her uber das Problem informieren 
will, sei auf die Arbeit von NAGEOTTE hingewiesen; es wird bei einem 
Vergleich der beiden Arbeiten ganz besonders klar, wie sich trotz oft 
gegensatzlicher Anschauungen uber die feineren histologischen Details 
des Vorganges der Nervenregeneration doch bereits ein fester Grund
stock allgeinein anerkannter Tatsachen herausgeschalt und ZUr Geltung 
gebracht hat. Diese allgemeinen Tatsachen genugen aber fur unsere 
Zwecke hier vollkommen, so daB sich keine Veranlassung ergeben wird, 
den strittigen Boden zu betreten. 

Zunachst sei im AnschluB an die eben genannten Autoren ein Dber
sichtsbild uber die Vorgange nach Kontinuitatstrennung im peripheren 
Verlauf eines Spinalnerven eni:worfen; wir wollen die Vorgange an einer 
einzelnen N ervenfaser I studieren. 

Der von der Ganglienzelle des Zentralorganes zur Peripherie hin
ziehende, erregungsleitende Auslaufer (Nervenfaser" Neurit) sei irgend
wo innerhalb seines peripheren Verlaufes durchschnitten. Das proximal 
von der Schnittstelle im Zusammenhang mit der Ganglienzelle ver
bliebene Stuck heiBe "zentraler Stumpf" der Faser, das distalwarts von 
der Schnittstelle gelegene "periphertw Stumpf". 

Nach der Schnittlegung treten degenerative Veranderungen auf: am 
zentralen Stumpf beschranken sie sich auf die unmittelbare Nachbar
schaft der Wundstelle; der periphere Stumpf jedoch wird von ihnen in 
seiner Ganze ergriffen und entartet zu einem plasmatischen Strang 
(BuENGNERsches Band), der als solcher dann erhalten bleibt. Bald 

I Unter Nervenfaser ist, wie ja in der Physiologie ublich, der Neurit der 
einzelnen Ganglienzelle verstanden und nicht etwa, wie es von chirurgischer 
Seite (STOFFEL) geschieht, ein topographisch einigermaBen selbstandiger 
Unterteil eines Nerven, welcher selbst noch ein ganzes Bundel von Nerven
fasern enthalt. 
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hernach setzen am zentralen Stumpf progressive Veranderungen ein, 
welche zu lebhafter Proliferation flihren: Der zentrale Stumpf beginnt 
uber das Schnittende hinaus nach der Peripherie vorzuwachsen und sich 
dabei - immer nur distalwiirts von der urspriinglichen Schnittstelle -
lebhaft dichotomisch zu teilen. So kommt es, daf3 aus dem einen zentralen 
Faserstumpf peripheriewiirts schlief3lich ein ganzes Buschel von jungen 
F~seriisten hervorgeht, wie die Aste eines Baumes aus dem Stamm. Es ist 
zU betonen, daB der zentrale Stumpf und seine Ganglienzelle weiterhin 
dauernd einheitlich bleiben. Die neugebildeten Astchen wachsen weiter 
durch das Bindegewebe der Narbe und bleiben bisweilen auch darinnen 
stecken. Ihre Fiihrung, die Bestimmung, welchen Weg sie durch die 
Narbe nehmen, bleibt ganz der zutiilligen Topographie der Umgebung, 
in die sie gelangen, iiberlassen; maBgebend schei.nt ein Prinzip des ge
ringsten Widerstandes, dann tigmotaktische Einfliisse und vielleicht, 
wie es einige Autoren (FORSMAN, CAJAL) annehmen, noch dazu ein 
genereller, wie sie meinen, chemischer AttraktionseinfluB von der Peri
pherie oder von degenerierter Nervensubstanz her. So wachsen also 
die Faseraste zunachst wild und wirr in die Umgebung aus. 

Erst wenn eine Faser bei ihrem Vordringen auf ei.nen alten, degene
rierten, peripheren Stumpf auftrifft, andert sich das Bild: ist sie namlich 
einmal durch das proximalwarts gerichtete offene Ende eines BUENGNER
schen Bandes eingetreten, so vermag sie aus der plasmatischen Scheide 
nicht mehr herauszugelangen; auBerdem scheint sie gerade darin ein 
ausgezeichnetes Leitgewebe gefunden zu haben, denn sie schieBt jetzt mit, 
im Vergleich zu £riiher, bedeutend erhohter Geschwindigkeit vorwarts 
und erreicht so bald das (inzwischen ebenfalls degenerierte) Endorgan, 
zu dem das BUENGNERSche Band hinflihrt. Da es dem Zufall iiberlassen 
war, ob und auf welches BUENGNERSche Band der Ast ·eines zentralen 
Faserstumpfes beim Auswachsen stoBt, ist es a~tch Zufallssache, zu wel
chem Endgebiet er getuhrt wird. 

Zu welchem Endorgan immer aber die Faser auch gelangt, sie ver
mag dort einen neuen Endapparat auszubilden; dabei scheint die spe
zielle Art der neUen nervosen Verbindung, die hier mit dem peripheren 
Organ hergestellt wird, also die Qualitat des Nervenendapparates, ganz 
wesentlich durch das periphere, nicht nervose Endorgan mitbestimmt 
zu sein. BOEKE (1) fand namlich, daB selbst die sensiblen Lingualis
fasern, wenn sie in den degenerierten peripheren Hypoglossus hinein
geleitet und so zur Zungenmuskulatur gebracht werden, an dieser mo
torische Endplatten ausbilden. Gleichzeitig auch der schonste Beweis 
fiir die Unspezifitiit des Auswachsens der Nervenfasern bei der Nerven
regeneration! Es sei darauf aufmerksam gemacht, daB die einzelne re
generierende Nervenfaser nicht nur nicht die Fahigkeit besitzt, gerade 
ihren eigenen, alten, peripheren Teil wiederzufinden, sondern auch etwas 
derartiges gar nicht notig hat, da sie ja in jeden beliebigen degenerie-
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renden peripheren Teil eindringen und an seinem Ende einen neuen 
Endapparat ausbilden kann, mag dieses Ende auch einem tunktionell 
ganz anderen Organ angehoren a]s sie ehedem versorgt hat. Das wiirde 
ii brigens schon ohne die tatsach
lichen Befunde iiber das wahllose 
Auswachsen der regenerierenden Fa
sem aus der einfachen Oberlegung 
entnommen werden konnen, daB ja 
die Faser, die vor der Regeneration 
zumeist einfach war, also auch nUr 
zu einem Endelement gefiihrt hatte, 
nach der Durchtrennung infolge der 
mehrfachen Aufspaltung wahrend 
des Neuauswachsens mehrere End-
organe versorgt. 

Es sind also vor aHem zwei auf
falligeErscheinungen, welche die N er
venregeneration und Neurotisation 
eines denervierten peripheren Gebie
tes kennzeichnen: einmal die Wahl
losigkeit des A usschwiirmens der vor
dringenden Fasem, und dann ihre 
ausgiebige Vermehrung. Wird durch 
die erstere die Wahrcheinlichkeit 
einer griindlichen Neuinnervation 
eines gewi.ssen Endgebietes erheblich 
gemindert, so wird sie durch letztere 
wieder bedeutend erhoht; die Nach
teile, die die Fiihrungslosigkeit mit 
sich bringt, werden durch die lebhafte 
Oberproduktion wettgemacht. ] a, es 
wird verstandlich, wie selbst eine klei
ne Anzahl von zentralen Faserstiimp
fen Ausgang fiir die Neurotisation 
eines ausgedehnten peripheren Gebie
tes werden kann. 

Da nicht jedem Leser Bilder iiber 
Nervenregeneration gelaufig oder 

F 

8 
A 

D 

Abu.2. Langsschnitt durch das distale Ende 
des zentralen Stumpfes eines durchschnittenen 
und in Regeneration begriffenen Ischiadicus 
(Katze). Oben ist proximal, unten distal. Leb
hafte Faserverzweigung und allseitiges Aus
schwarmen. (Nach CAJAL.) A junge Portion des 
zentralen Axons; Fmarkhaltige Portion; B ver
zweigte Faser mit ruckHiufigem Ast; y Achsen
zylinder, dernoch nichtgespalten und mit eioem 
Wachstumsknopf verse hen ist; a kleine End
knopfe in der Narhe; " groBe Knopfe; d ein 
Endknopf, an dem neue Fasern entspringen j 

c Endring; e riickHiufiger Kolben. 

gleich zur Hand sein diirften, halte ich es fiir angezeigt, der Anschau
lichkeit zU Hilfe zu kommen und einige typische Abbildungen aus der 
groBen Arbeit von CAJAL wiederzugeben. Die Bilder sind so gewahlt, 
daB sie die fortlaufend sich steigemde Verwirrung der auswachsenden 
Faseraste vor Augen fiihren. Nirgendwo sehen wir die Tochteraste der 
gleichen Faser auch nUr halbwegs benachbart bleiben, sondem wie ein-
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mal die Dichotomie vollzogen ist, ziehen sie ganz unabhangig voneinander 
jeder seinen beliebigen Weg weiter. In der ersten Abbildung (Abb. 2) 

Abb. 3. StUck aus der nach Nervendurchschneidung ausgebilde
ten Narhe, reichlich mit vorwachsenden und sich verzweigenden 
Fasern durchsetzt. (Nach CAJAL.) A dicker Axon mit einem Kol
ben endend; D gespaltene Faser; B varikose Endverzweigung. 

Abb.4 . Ubcrgang von der NaTbe in den peripheren Abscbnitt 
cines durchtrennten Nerven. Die jungen Nervenfasern waD
den} in die zentralwarts offenstehenden Enden der periphe. 
ren Bt,;ENGNERSchen Bander cin. (Nach CAJAL.) a u. 0 Nerven
fasern der NaThe, deren .Astc in verschiedene Scheiden des 
distalen Segmentes eindrangen; e cine Faser, welche sich in 
einen dick en und dUnn en Ast spaltete, Ietzterer interstitiell; 

d Wachstumskolben; f leere Scheide. 

sehen wir das distale 
Ende des zentralen 
Stumpfes und staunen 
tiber das zerzauste Aus
sehen der jungen Faser
aste schon hier, gleich 
bei ihrem Abgang von 
den alten Fasern. Wie 
die Wirrheit und Re
gellosigkeit des Durch
einanderwachsens sich 
dann in der leitbahn
losen Narbengegend erst 
recht steigert, zeigt 
deutlich Abb. 3. Dnd im 
dritten Bild (Abb. 4), 
welches das proximale 
Ende des peri pheren 
Stumpfes darstellt, er
kennen wir, wie bis 
zum letzten Augenblick 
vor ihrem Eindringen 
in altes peri pheres Lei t
gewebe die Faseraste 
sich noch weiter teilen 
und wie selbst hier noch 
die einzelnen a us der 
Teilung hervorgehen
den Aste keineswegs bei
sammen oder benach
bart bleiben, sondern 
auf oft wie entfernte 
Strecken hin, ganz dem 
Zufall nach, verteilt wer
den. Dnd wenn man 
nun bedenkt, daB wir 
von der Narbengegend, 
dem eigentlichen Tei
lungs- und Verwirrungs
gebiet, ja nur einen klei
nen Ausschnitt im Bild 
vorfiihren konnten, so 
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wird man sieh nieht m hr b ikommen la en, die - fiir den mit d r 
aehlage weniger rtrauten ja sehli f31ieh verzeihlieh - ermutung 

zu auJ3ern, moehtendie einz InenZweig , 
die au d rfortgesetz ten pal ung der aIten 
• a rn hcrvorgehen, twa wahrend de V or-

dring n zur Pcriph ri b isamm n bleiben 
und g m in am W iterlauf n. 

Abb. 5. Sche-matisches Rekonstruktionsbild des N ervenverlaufes nach der Regeneration bei dem Tier 
0,-22. (Abb. 6 aus P. WEISS, [7]; ErHiuterung dortselbst S. 655). 0 Ortsbein; T Transplantat. An

sieht von caudal her. 

Obwohl sieh, wie man sieht, naeh dem derzeitigen Stand unseres 
Wissens schon ein Bild entwerfen HiJ3t, aus dem auch hervorgeht, wie 
sieh im wesentliehen die Neurotisation 
der Transplantate abgespielt haben muB, 
wurden selbstverstandlieh auBerdem die 
Transplantate selbst auf ihre Nervenver
sorgung untersucht. Die Ergebnisse sind 
an anderem Ort detailliert zusammen
gestellt und mit Abbildungen belegt (7, 
S.648ff.). Zwei von den Rekonstruk
tionsbildern bringe ich hier neuerdings 
als Beispiele zur Wiedergabe (Abb. S' 6). 

1m groBen und ganzen ergab sich 
folgendes: 

1. Die Nervenbahnenim Transplantat 
sind vollstandig mit normalen Fasern ge- Abb.6. Sch.matisches Rekonstruktions

bild des Nf"rvenverlaufes bei dem Tier 
filllt; die Querschnitte der Nerven weisen O'-I3. (Abb·7 aus P. WEISS, [7]; Er-

Hiuterung dortselbst S. 657 .) 0 Ortsbein; 
innerhalb des Transplantates dieselbe TTransplantat. Ansicht von dorsal. 

GroBe auf wie im N ormalzustand und die 
Dichte ihrer Fiillung ist ebenfalls normal; man erkennt das unmittelbar 
aus dem Vergleieh mit der normal en Extremitat der Gegenseite. Auch 
die Nervenbahnen der Ortsextremitat sind ganz mit Fasern voll. Wenn 

Ergebnisse der Biologie III. 2a 
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nun aber 0 und T jedes die volle Menge an Nervenfasern enthalt, so 
heiBt das nichts anderes, als daB an der Peripherie des Extremitaten
abschnittes jener Seite, auf der T neben 0 steht, im ganzen etwa doppelt 
so viel Nervenfasern vorhanden sind als normal. 

2. Eine Vermehrung der zentralen Ganglienzellen im zugehorigen 
Riickenmarksbezirk hat nicht stattgefunden. Das Riickenmark ist durch
wegs symmetrisch, die Vorderhomer auf der Seite der Operation nicht 
starker als auf der normalen Kontrollseite I (Abb.7). 

Abb. 7. Riickenmarksquerschnitt aus der Innervationshohe des Transplantates beim Tier 0 I-4. Die 
Ganglienzellmasse der link en Seite, yon der aus zwei Extremitaten (T und 0) versorgt werden, ist 
nieht starker ausgebildet als die der rechten Seite, von der aus nUT eine Extremitat innerviert wird. 
Zahl der Vorderhornzellen links : 73; rechts: 79; Zahl der Hinterhornzellen links: 50; rechts: 46. 

3. Die aus den Wurzelfasem sich sammelnden ventralen Extremi
tatennervenstamme sind bei ihrem Abgang und weiter noch wahrend 
ihres Verlaufes zur Basis der Hinterextremitat auf beiden Seiten des 
Tieres gleich stark, sie enthalten links und rechts die gleiche Fasermenge 
(Abb.8). 

I DaB trotz der funktionellen Uberladung det Peripherie keine Ver
mehrung der zentralen motorischen Elemente stattgehabt hat, entspricht 
vollig dem Verhalten, das DETWILER (2) bei entsprechenden embryonalen 
Operationen festgestellt hat; dagegen ist im Gegensatz zu den embryonalen 
Befunden an meinen ausgebildeten Tieren auch keine Vermehrung der sen
siblen Elemente eingetreten: die Spinalganglien sind auf der Operations- nnd 
Kontrollseite gleich stark ausgebildet. 
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Wahrend also peripher die Zahl der Nervenfasern gegeniiber der 
Normalzahl verdoppelt ist, sind die zentralen Ursprungselemente a2tch 
weiterhin nur in der normalen einfachen Anzahl vorhanden. Die Faser
vermehrung ist erst weiter drauBen, fern yom Zentralsystem, am Wege 
zur Peripherie. vor sich gegangen. 

4. Wenn wir die Nervenfasern des T von den Endigungen proximal
warts verfolgen, so stoBen wir schlieBlich auf eine Gegend, in der wir 
sie von Nervenstammchen des ortszugehorigen Plexus entspringen sehen. 
Es sind das bei jedem ein
zelnen Tier andere Stamm
chen, und zwar immer sol
che, die durch das Einbrin
gen des T bei der Trans
plantation durchtrennt 
worden waren. Diese Ab
zweigungszone ist zugleich 
auch die Vermehrungszone. 
Bei manchen Tieren befin
det sie sich proximal von 
der peripheren Plexusbil
dung, bei anderen distal da
von, bei manchen wieder 
zum Teil proximalwarts, 
zum Teil distalwarts. 

S. Ein relativkleinerTeil 
(siehe wei ter un ten) des Orts
nervenplexus vermag in
folge der Aufspaltung seiner 
regenerierenden Fasern das 
ganze T voll zu neuroti. 
sieren. Welches der inner
vierende Teil ist, hangt 
allein yom Operationszu
fall abo 

6. Dieselben Stamm-

Abb. 8. Querschnitt dUTch das Tier 01-4 in der Innervations
hohe des Transplantates . Auf derlinken Seite erkennt man den 
dem Darm anliegenden Humerus des Tim Querschnitt; lateral 
von ihm Muskulatur des T; aufihn zulaufend den ventralen 
Ast des Zll 0 und T leitenden Spinalnerven; das unterste 
Ende dieses Nerven in der Abbildung zeigt den Beginn der 
Verzweigungszone in Form einer Verdickung; symmetrisch 
Zll diesem N enoen der Spinalnery der normalen rechten Seite. 

chen, die das T innervieren, sind manchmal mit einem anderen Teil 
ihrer Faseraste wieder in das 0 hinein regeneriert. 

7. Von der Verletzungs-, das ist Regenerations- und Teilungszone, 
ziehen sich die Fasern zunachst auf ganz atypischen, bloB durch die 
zufiillige Topographie der Narbengegend gewiesenen Wegen durch die 
Gewebsmasse, die das eingeheilte Ende des Transplantates umgibt und 
festhalt, hinduTch; in kleinen Scharen, ohne besondere Richtung, aber 
auch ohne erhebliches Durcheinander, wie sie gerade liegen, bald in 
vielfach gewundenen Schleifen, bald wieder hiibsch geradlinig, je nach 

2* 
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dem Hindernisreichtum der Strecke. Nach langerer ungeordneter Wan
derung findet man die vielen kleinen Stammchen schlieBlich in die alten 
leerstehenden Bahnen des T eingefangen und darin bis zur Peripherie 
gefiihrt. 

Alles das lehrt unmittelbar das Schnittbild und die Rekonstruktion 
der Nervenbahnen. Wir bekommen dadurch eine klare Anschauung da
von, wie die Neurotisation des T vor sich gegangen ist: 

Vor jeder Transplantation hatte, urn fur die zu verpflanzende 
Extremitat ein Lager zu schaffen, an der Basis der Ortsextremitat 
eine Stichoffnung angelegt werden mussen. Dabei wurde der in 
eben dieser Hohe befindliche Beinnervenplexus zum Teil durchtrennt 
und auf solche Art -nur geschadigte Nervenfasern sind regenerations
fahig - wurde einer Nervenregeneration in das T hinein die Moglich
keit eroffnet. 

DaB bei dem Einbringen des Transplantates nicht der ganze Plexus, 
sondern nur ein sehr unbedeutender Teil desselben unterbrochen 
wurde, geht einerseits schon aus der Tatsache hervor, daB die Orts
extremitat, die ja von diesem Plexus aus innerviert ist, sich selbst un
mittelbar nach der Operation keineswegs in ihrer Funktion merklich 
gestort erweist, und dann vor allem aus der Rekonstruktion des Nerven
verlaufes. Welcher Anteil des Plexus gerade im einzelnen Falle getroffen 
wurde, das war ganz dem Operationszufall uberlassen; das hing ab von 
der Operationsart, von der Stelle, an der die Offnung hergestellt wurde, 
von der Neigung des Stiches, schlieBlich auch von der interindividuell 
schwankenden Lage der einzelnen Plexusaste. Tatsache bleibt, daB es 
bei fedem Tier andere Plexusiiste waren, die durch die Kontinuitats
trennung in regenerationsfahigen Zustand versetzt wurden. 

In die Gegend des verletzten Nervenplexus war dann die Ampu
tationsflache des T zu liegen gekommen, so daB die regenerierenden 
Fasern reichlich alte Bahnen zum Fiillen vor sich hatten. Dnd tatsach
lich haben denn die verletzten Plexusastchen infolge lebhafter Ver
mehrung und kr1iftigen Neuaussprossens nicht nur ihre eigenen alten 
Endgebiete, von denen sie abgetrennt worden waren, sondern noch dazu 
das ganze T zu versorgen vermocht. Dnd wo immer sie Muskeln er
reichten, sie bildeten dort funktionsfahige Endapparate aus. 

Es erfolgte - urn einen konkreten Fall herauszugreifen - einmal 
z. B. fast die ganze Innervation des Transplantates von einem Nerven
stammchen her, das vordem nur zu Kniebeugern gefiihrt hatte. Die 
durchtrennten "Kniebeugerfasern" proliferierten lebhaft und schickten 
nunmehr ihre Aste hinaus zu samtlichen verschiedenartigen Muskeln, 
wie sie eben eine ganze Extremitat enthalt. Nicht nur nun, daB die Fa
sern, die vordem Kniebeuger innerviert hatten, neuerdings jetzt in ihrer 
Mehrzahl mit funktionell ganz anderen Muskeln verbunden waren, son-
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dem noch mehr: die vielen Zweige, in die sich jede einzelne Faser auf
spaltet, bleiben beim Auswachsen keineswegs beisammen; dazu fehlt 
ihnen ja in der lockeren Narbengegend jeglicher Zwang (vgl. Abb. 2 

bis 4). Infolgedessen gehen sie jeder seinen eigenen Weg, und wenn 
sie sich dann schlieBlich nach langerer Wanderung in den geschlossenen 
Bahnen des Transplantates fangen, dann liegen sie tn ganz anderer 
Kombination beisammen als seinerzeit bei ihrer Verzweigung. So kommt 
es, daB schlieBlich die verschi. d.men Endigungen tiner und derselben 
F aser an ganz verschiedene M uskeln Z~t liegen kommen, 

Man kann die Sache begreiflicherweise nur statistisch behandeln; bei rein 
statistischer, wahlloser Verstreuung aber 1st es fUr eine Faser immer das 
wahrscheinlichere, daB ihre verschiedenen Aste in verschiedene Endgebiete 
einwachsen, und dieser Fall ist denn auch als die Regel zu betrachten. DaB 
natiirlich das eine oder andere Mal eine Faser auch aIle ihre Endorgane am 
gleichen Muskel liegen haben kann, ist kIar, wird aber immer eben nur als 
Ausnahme von der Regel zu werten sein. 

Selbstverstandlich und sinngemaB gilt analoges auch fur die auswach
senden sensiblen Fasem; auch sie versorgen nunmehr dank ihrer peri
pheren Aufspaltung ein weit ausgedehnteres Endgebiet als ehedem, auch 
bei ihnen erfolgt die Verstreuung rein statistisch, ohne Wahl und Ord
nung. DaB nun aber auch fUr die sensiblen Erregungen eine ahnliche 
Bindung zwischen 0 und T bestehen muB, wie sie nach dem Phanomen 
der h. F. fUr die motorischen Erregungen gilt, steht auBer Zweifel, denn 
andemfalls ware das Verhalten bei dem beschriebenen kompensatori
schen Reflex, wie schon oben anlaBlich seiner Besprechung bemerkt 
wurde, bloB halb verstandlich. Die propriozeptiven Erregungen, welche 
von einem Muskel von T einlangen, werden yom Zentrum so beant
wortet, als kamen sie von dem entsprechenden Muskel des O. 1m Grunde 
haben wir also "homologe Funktion" auch im Bereich der zentripetalen 
Erregungen. Da wir aber fur die sensible Erregung lange keinen so 
scharfen Index besitzen wie fUr die motorische in Form der Muskelaktion, 
so leiden die Verhaltnisse auf dem sensiblen Gebiet unserer Beobachtung 
gegenuber an einer gewissen Verschwommenheit; zumindest sehen wir 
uns hier auch nicht annahemd vor eine so eindringlich klare Sachlage 
gestellt wie auf motorischem Gebiet. Weil wir aber nur vellig durch
sichtige Verhaltnisse als Grundlage fur die weitere Behandlung aner
kennen wollen, sollen die ganzen folgenden Auseinandersetzungen auf 
die motorische Sphare beschrankt bleiben. 

Vom Zufall war es abhiingig, welche N erveniiste zur Regeneration kamen, 
vom Zufall war es abhiingig, welchen Weg sie im einzelnen beim A us
sprossen nahmen, vom Zufall war es schlie(Jlich also auch im wesentlichen 
abhiingig, zu welchen Endorganen die einzelnen Faseriiste endlich ge
fiihrt wurden. Ohne im ubrigen hier nochmals auf die genauere Beweis
fiihrung eingehen zu kennen, die ich ja in der fruheren Arbeit nieder-

Ergebnisse der Biologie III. 
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gelegt habe, sei zusammenfassend festgestellt, daB keinerlei funktionelle 
SPezifitat das Auswachsen der regenerierenden Nervenfasern leitet'. 

FORBES hat in einer kurzen Kritik meiner Theorie unter anderem Punkte 
beruhrt, die uns an dieser Stelle hier angehen und die demnach am besten 
gleich hier klargestellt werden mogen. Die Leichtigkeit, mit welcher FORBES 
die Hindernisse zu nehmen glaupt, ruhrt leider bloB daher, daB er sie zuvor 
einfach niedergerissen hat; ich kann alSo nicht umhin, sie neuerdings vor ihm 
aufzubauen, wie folgt: 

FORBES meint: "WEISS furnishes neither proof nor evidence for his 
assertion that a single motor neurone may innervate antagonistic muscle 
fibers. The only reason for that conclusion appears to be the fact that when 
a supernumerary limb is added, an increased number of muscle fibers is 
innervated from the same number of ganglion cells that normally innervated 
but a single limb. This implies increased branching of neurones. It is well 
known that a single motor neurone normally innervates several muscle 
fibers, and if there is an incr~ase in the number of muscle fibers without a 
corresponding increase in motor neurones, this condition must be intensi
fied ... The individual axon may (and probably does) remain unbranched 
till it approaches the muscle and there distributes itself only to adjacent 
fibers, which are necessarily synergic." 

Nun schon; daB jede motorische Nervenfaser normalerweise mehrere 
Muskelfasern innerviert, ist wohl bekannt, und ist auch mir wohlbekannt; 
so kommt z. B. nach BORS beim Semitendinosus auf 50 Muskelfasern weiter 
proximalwarts bloB eine Nervenfaser. Ebenso bekannt ist aber auch, daB 
diese Verzweigung der Nervenfasern erst knapp vor ihrer Endigung, innerhalb 
des Muskels selbst, erfolgt - im Normalfall. In unserem Experimentalfall 
dagegen spielt sich - entgegen der Meinung von FORBES - die Verzweigung 
ganz wo anders ab: viel, viel weiter proximalwarts, ja uberhaupt noch ganz 
aufJerhalb des Bereiches der Extremitat. DaB bei einer Aufspaltung innerhalb 
des Muskels die Tochteraste aller Fasern immer am selben Muskel endigen 
mussen, kann niemand bezweifeln; ausdrucklich habe ich aber fiir unseren 
Experimentalfall betont, daB die Aufspaltung eben nicht erst drauBen im 
Muskel vor sich geht, sondern schon vor dem Eintreten der Nervenfasern in 
die peripheren Nervenbahnen der Extremitat uberhaupt. Was solI da noch 
FORBES' Bemerkung "and probably does", wenn ich mit allen Belegen und 
allem Nachdruck ausgefuhrt habe, daB, was er annimmt, dem Tatbestand 
keineswegs entspricht. DaB in unserem Experimental/all dann im Muskel die 
normale Aufspaltung auch noch vor sich gehen mag, geht uns hier gar 
nicht an. Nicht sie ist fur ihn charakteristisch, sondern die Tatsache, daB 
das einzelne Axon eben nicht "unverzweigt bleibt, bis es sich dem Muskel 
genahert hatte, und sich dann freilich dort bloB auf die umliegenden Muskel
fasern verteilte, welche notwendigerweise synergisch waren"; charakteristisch 
ist fur ihn die wahllose Zerstreuung der einzelnen Nervenfaseraste uber die 
Peripherie, welche Verstreuung eben gerade dadurch erfolgt, daB die Auf
spaltung und Verzweigung schon weit zentralwarts yom Muskelsystem vor 
sich geht. Es kann also keine Rede davon sein, daB unser Fall bloB einen 
"gesteigerten" Normalfall darstellte, da die eben genannte charakteristische 
und grundlegende Verschiedenheit die beiden Falle trennt. 

, Auch DETWILER (6) hat in seinen oben erwahnten Versuchen, in wel
chen er das Phanomen der h. F. transplantierter Extremitaten bestatigte, nach 
sorgfaltiger mikroskopischer Untersuchung festgestellt, daB da keinerlei Spezi
fitat beim Ausbilden der zentral-peripheren N ervenverbindungen im Spiele ist. 
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Wenn FORBES dann bezuglich der Regellosigkeit der Verteilung der aus
wachsenden Nervenfasern meint: "But the proof that there is any such 
remote distribution of branches does not exist", so hoffe ich, seiner begreif
licherweise geringen Vertrautheit mit dem Vorgang der Nervenregeneration 
und seiner - weniger begreiflicherweise - geringen Vertrautheit mit der 
von ihm kritisierten Arbeit, auf we1che seine AuBerung schlie Ben liiBt, durch 
die ausfiihrlichere Darstellung in der vorliegenden Arbeit ein wenig abge
holfen und hinliinglich "proof" sowohl, als auch "evidence" beigebracht zu 
haben. V gl. im ubrigen meine seither erschienene Erwiderung in Science, 
Bd. 65, Nr. 1676, S. 16I. 1927. 

Es ist begreiflich, warum wir auf die negative Feststellung des Fehlens 
ieglicher SPezifitat beim Auswachsen der regenerierenden Nervenfasern 
solche Betonung legen mussen: Es hatte ja doch Spezifitat des Regene
rationsverlaufes ein brauchbares Erklarungsprinzip im Falle unseres 
Phanomens abgeben konnen. Man hatte dann so argumentieren konnen 
- und man hat es auch versuchsweise getan -: Wenn jede Nervenfaser 
die Fahigkeit hat, sich bei der Regeneration den Weg zu eben jenem 
Endorgan, und nur zu gerade diesem, zu finden, das sie vordem ver
sorgt hatte, wenn weiter bei peripherer Spaltung diese Fahigkeit auch 
auf die Tochteraste ubergeht, so wird ein denervierter Biceps immer 
nur von ehemaligen Bicepsfasern, ein Semitendinosus nur von gewesenen 
Semitendinosusfasern usw. neurotisiert werden konnen. Es wurde dann 
auch eine jede in T hineinregenerierende Faser gerade zu jenem Muskel 
hinfinden, der dem fruher von ihr in 0 versorgten gleichnamig ware, 
und wenn sie schlieBlich mit einigen Asten nach T, mit anderen nach 0 
hineinflihrte, so wfuden ihre Endigungen wieder in beiden Extremitaten 
an gleichnarnige Endorgane zu liegen kommen. So schiene dann die 
Synchronie der Funktion glei~hnamiger Muskeln - allerdings auch nur 
auf den ersten Blick - verstandlich. 

Es hat nun aber keinen Sinn, Moglichkeiten zu diskutieren, die durch 
die Untersuchung der Tatsachen als Unmoglichkeiten gekennzeichnet 
wurden. Darum sei allen Erwagungen der eben bezeichneten Art, welche 
irgendwie die Erklarung des Phanomens der "h. F." auf SPezifitat des 
Regenerationsverlaufes grlinden wollen, der Boden entzogen durch die 
Feststellung, daB eine derartige SPezifitat nicht existiert. Es klingt fast 
banal, heute noch darauf hinzuweisen, wie anstandslos das Endgebiet 
eines Peroneus durch den Tibialis, das des Radialis durch den Medianus, 
ja sogar das des Hypoglossus durch den Lingualis innerviert werden kann. 
Und gar erst die Unspezifitat im Falle unserer Tiere! Wir haben ge
hOrt, daB nur ein Teil des Plexus die Regeneration leistet. Wie die 
Schllittbilder lehren, kann das ein Teil sein, der vordem nur zu einer 
einzigen, funktionell eng umschriebenen Muskelgruppe geflihrt hatte, 
etwa nur zu den Kniebeugern; und dieser Teil versorgt nach der Re
generation im T nicht nur Kniebeuger, sondern das ganze Transplantat 
mit allen seinen M uskeln. 
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Und dennoch funktioniert das T ganz geordnet gemaB dem Prin
zip der h. F. 

Fassen wir also zusammen: 
Wenn T nur uberhaupt von einem Bruchstiick des Extremitaten

plexus her mit Fasem gefilllt wird, so funktioniert es schon koordiniert 
nnd nach dem Prinzip der h. F., mag der neurotisierende Nerventeil 
auch welcher immer sein, m6gen die auswachsenden Nervenfasem, der 
zufalligen Topographie der Gegend folgend, im einzelnen zu welchen 
Endorganen immer gelangt sein. Es kann nach all dem die topographische 
Anordnung der Verbindungen zwischen Zentrum und Peripherie nicht maf3-
gebend sein fur die geordnete A usfuhrung der zentral bedingten Koordination. 

Wir werden sehen, wie gerade diese negative Feststellung uns den 
\Veg zur L6sung des Problems schlieBlich weisen wird. Wir begeben 
uns von hier ab mehr und mehr in Neuland und die Darste11ungsweise 
wird vorsichtiger werden mussen. Ohne vage Spekulationen, bloB in 
logischem Fortschreiten von Stufe zu Stufe bin ich ans Ziel gelangt und 
ich will nun den Leser den gleichen Weg zu fUhren versuchen. Da hier 
nicht anders als beim Klettem in schwierigem Terrain kein Schritt ge
wagt sein dad, ehe der vorangegangene zu sicherem Stand gefUhrt hat, 
wird es geboten sein, die einzelnen Schritte der BeweisfUhrung lang
samer und ausfUhrlicher zu behandeln. 

III. Ausarbeitung eines Schemas zur Diskussion 
des Sachverhaltes. 

Da die Sachlage sich auf den ersten Blick recht kompliziert ausnimmt 
oder doch die wesentlichen Punkte nicht ubersichtlich genug hervor
treten laBt, "wird es angezeigt sein, ein Schema der Innervationsverhiilt
nisse herauszuarbeiten und der weiteren Besprechung zugrunde zu legen. 
Dieses Schema muB selbstredend in engster Anlehnung an die Tatsachen 
entwoden werden. 

In der Hauptsache ist dabel folgendes zu berucksichtigen: Da es uns 
nicht gelungen ist, fUr Gemeinsamkeiten der Funktionsart Gemeinsam
keiten der morphologischen Grundlagen, die jene erklaren k6nnten, aus
findig zu machen, bleibt als Problem, das im Schema auch zum Aus
druck kommen sol1, dieses: 

Wodurch ist die Koordination der peripheren Funktion bei beliebiger 
und noch so verschiedenartiger anatomischer A nordnung der Obermittlungs
wege gewiihrleistet? 

Unsere Befunde haben ja genug schad betont, wie gleichgilltig es 
fUr die Funktion ist, ob nun dieser oder jener Nervenast Peripherie und 
Zentrum verbindet; bleibt es ja doch sogar belanglos fUr die Funktion, 
daB die verschiedenen Zweige der einzelnen motorischen Nervenfasem 
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an ganz verschiedenartigen Muskeln endigen. Wir haben gesehen, daB, 
wie auch immer die Neurotisation erfolgen mag, wenn sie nur uberhaupt 
ausgiebig ist, stets koordinierte, und zwar in ganz bestimmter Weise 
koordinierte Funktion an der Peripherie geleistet wird. Wir haben also 
am Anfang des motorischen Geschehens die zentrale Koordination, wir 
haben am Ende die ihr streng zugeordnete periphere Koordination; 
zwischen beiden aber die Leitungswege in beliebiger Unordnung. Dnd 
trotzdem stets periphere A usfiihrung der zentralen Weisung entsprechend, 
Anfangs- und Endglied gleich, mogen sie nun auf diese oder jene Art ver
bunden sein. 

Wenn wir nun unser Schema diesem Sachverhalt anpassen wollen, 
so werden wir statt jeglicher Abstraktion gerade einen ganz speziellen 
Einzelfall mit einer bestimmten, aber ganz beliebigen Art der Nerven
verbindungen Peripherie-Zentrum darzustellen haben und daran wird 
zu erkHiren sein, wieso auch gerade in diesem Falle, wie in jedem anderen, 
von Anfang an die zentrale Koordination der Peripherie richtig uber
mittelt werden kann. 

Das Schema wird weiter zu berucksichtigen haben, daB eine geringe 
Anzahl von Abgangswegen durch mannigfache Aufzweigung unterwegs 
zu einer weit grof3eren Menge von Endstationen fUhrt, daB jedes der be
treffenden zentralen Elemente mit mehreren Endorganenverbunden ist, 
daB also auch jedes Endorgan mit jedem anderen Endorgan zentrale 
Elemente gemeinsam haben kann. \\-ir imitieren einfach durch unsere 
Willkiir das Spiel des Zufalls, das bei der wirklichen HerstelJung der 
Bahnen vorwiegend wal tet. 

Nur was die quantitativen Verhaltnisse der Nervenversorgung an
langt, solI an Stelle einer willkurlichen Annahme der Durchschnitt aus 
den tatsachlichen Befunden wenigstens annahernd wiedergegeben wer
den. Diesen Punkt wollen wir als ersten betrachten. 

Es sei n die normale Zahl der motorischen Vorderhornzellen fUr eine 
Extremitat, von ihnen gehen n efferente Fasern zur Peripherie und 
bilden dort normalerweise mindestens n Endapparate aus. Bei unseren 
Versuchstieren ist nun die Peripherie auf der einen Seite im Extremi
tatenabschnitt durch das Hinzukommen des Transplantates vergroBert, 
und zwar verdoppelt. Essind weiterhin nur n Vorderhornzellen da, von 
ihnen gehen auch nur n Wurzelfasern aus, an der Peripherie finden wir 
aber 2 n motorische Fasern vor. 

Den algebraischen Zahlen, die im folgenden das Schema charakteri
sieren sollen, will ich der Anschaulichkeit halber stets auch reelle Durch
schnittswerte, die den tatsachlichen Verhaltnissen entnommen seien, in 
() beigesellen. So wird z. B. die Normalzahl motorischer Elemente fUr 
eine Extremitat, welche Zahl wir mit n bezeichnet hatten, nach Zah
lungen von DETWILER (5) an der jungen Axolotllarve mit der GroBen
ordnung 2000 einzusetzen sein. 
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Bei der Operation sind ~ Nervenfasem durehtrennt worden, wobei 
z 

es dem Durehsehnitt der untersuehten Tiere entsprieht, ~sehatzungs
z 

weise mit etwa!- anzunehmen. N aeh der Operation sind also zunaehst .~ 
4 z 

(500) Endapparate denerviert, dagegen bleiben n (I-+) weiterhin in-

takt (I500). Fiir regenerative Neurotisation stehen nur die ~ (500) Faser
z 

stumpfe zur Verfugung. 
Ralten wir dem gegenuber, welche peripheren Gebiete zu versorgen 

sind und aueh tatsaehlich versorgt werden: Da sind einmal die zu den 

~ durehtrennten Fasem zugehorigen ~ (500) Endorgane von 0 und dann 
z z. 
vor allem das ganze T mit seinen n (2000) Endorganen, welche samtlieh 
infolge der Amputation denerviert sind. Somit ist insgesamt eine Peri-

pherie von n + ~ (2500) Endorganen zu neurotisieren. Da dies nur 
z 

dureh die Aufspaltung von ~ (500) zentralen Faserstumpfen gesehieht, 
. z 

kommen im Durchschnitt auf jeden einzelnen zentralen Faserstumpf 

n (:-+ I) : ~ = Z + I (5) periphere Aste und Endorgane, also urn Z (4) . z z 
mehr als im N ormalzustand I. 

Man ersieht unmittelbar, daB,"je groBer z, je kleiner also~, d. i. aber 
z 

der Bruehteil durehtrennter Fasem, ist, desto groBer die durehsehnitt
liehe Anzahl von Endapparaten sein wird, welche von jeder einzelnen 
zentralen regenerierenden Faser zur Versorgung ubernommen werden 

muB. Ware nur i- des Plexus durehtrennt gewesen, so wiirden von jedem 

zentralen Stumpf durchsehnittlieh 9 Aste zu 9 Endorganen abgehen 
mussen, wenn wieder 0 und T vollstandig mit Fasem erfiillt sein sollten. 

Die angefiihrten Zahlen haben natiirlieh nur als Durchschnittswerte 
einen Sinn; von einer Faser werden mehr Aste die Peripherie erreiehen 
als von einer anderen, von einzelnen werden vielleieht nur I oder 2 Aste 
abgehen, von anderen dafiir meder IO und noeh mehr. Bei der Unzahl 
und dem Gewirr von Nervenfasem ist es ausgesehlossen, das Problem 
anders als statistiseh zu behandeln. 

Die Anzahl Muskeln, die die freie Extremitat enthalt, sei m (fiir unser 
Objekt vielleicht 20). Auf ihnen liegen die n Endapparate. 1m Durch-

sehnitt kommen auf jeden Muskel ~ Fasem und Endorgane; allerdings 
m 

I Hier ist bloB die Zahl der Faseriiste, welche wirklich bis zur Peripherie 
haben vordringen k6nnen, eingesetzt; diese Zahl ist natiirlich bedeutend 
kleiner, als die der uberhaupt vorhandenen Spaltiiste, denn viele von diesen 
bleiben am Wege stecken, ehe sie ein Endorgan erreicht haben. 
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sind im einzelnen die Betrage fiir die verschiedenen Muskeln auBer
ordentlich verschieden. 

1m weiteren legen wir dem Schema die Annahme eines speziellen 
Falles zugrunde, daB die Durchtrennungsstelle der Fasern sich distal
warts von der Plexusbildung befinde. 1m Plexus treten ja die Fasern 
mehrerer Segmente untereinander zu den endgiiltigen morphologischen 
Verbanden zusammen, in denen sie den einzelnen Endgebieten zugefiihrt 
werden. Wir haben also distal von der Plexusbildung bloB noch Nerven
bahnen vor uns, von deren jeder wir aussagen konnen, daB sie nur zu 
einer bestimmt umschriebenen Teilgruppe der Gesamtmuskulatur fiihrt 
und zu welcher. 1m Nervenquerschnitt distalwarts yom Plexus finden 
wir demnach eine feste Topographie vor, welche der Topographie der 
zu innervierenden Muskelgebiete streng zugeordnet ist (STOFFEL). 

Wahrend die Durchtrennung eines Nervenstammes proximal von 
der Plexusbildung moglicherweiseNervenfasern zu fast alienMuskelnder 
Extremitat trifft, werden durch eine Unterbrechung distal yom Plexus 
die Zuleitungswege zu abgegrenzten Teilgruppen von Muskeln abge
schnitten. Da nun die Untersuchungen lehrten, daB auch distal yom 
Plexus durchtrennte Nervenstammchen, also auch solche, die nur zu 
einerlei Funktionsendgebieten gefiihrt hatten, die vol1ige Neurotisation 
des Transplantates zu leisten imstande sind, und da gerade in solchen 
Fallen, wo die samtlichen Muskeln des Transplantates von einem Nerven
stammchen her neurotisiert werden, das friiher nur etwa zu Kniebeugern 
gefiihrt hatte, der Kern des Problems am deutlichsten hervorsticht, so 
wollen wir einen solchen Fall denn auch als besonders instruktiv in 

unserem Schema festhalten. Durch die Unterbrechung der ~ Nerven-
z 

fasern distal yom Plexus werden demnach im Durchschnitt ~ (= !: . ~) 
z z n 

(s) Muskeln des 0 mehr oder weniger vollstandig auBer Betrieb gesetzt, 

wahrend der Rest von m-~ (IS) Muskeln intakt bleibt. 
z 

Die m (20) Muskeln des 0 seien mit den Buchstaben Ao, Eo, Co, Do, 
Eo, Fo, Go, Ho, 1o, K o, Lo, M o, No, 00, Po, Qo, Ro, So, To, Uo bezeichnet; 
die des T entsprechend mit At, Et, Ct, ... Ut. Von den Muskeln des 0 

sind ~ (S) denerviert. es seien dies: Qo, Ro, So, To, Uo; die Verbindungen z . 
zu A o bis Po sind intakt geblieben. 

Von den Nervenfasern, die vordem zu Qo bis Uo gefiihrt hatten, wird 
im RegenerationsprozeB nun auBer dem alten Versorgungsgebiet eben 
dieser Fasern noch das neu hinzu gekommene in T, das ist At bis Ut, mit 
Fasern beschickt und mit dem ZNS verbunden. Da gerade dies der 
springende Punk! des Problems ist, wird erhohte Anschaulichkeit notig 
und wir wollen zur graphischen Darstellung des Schemas iibergehen 
(Abb·9)· 
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Die Fasermassen, die vor der Durchtrennung zu Qo bis Uo hingeleitet 
hatten und deren zentrale Faserstumpfe den Ausgang der Nerven
regeneration bildeten, sollen als (qo) , (Yo) usw. bezeichnet sein; die 

ifo 

ho 00 

Co i 

Ao 

C'o 

Eo Ho Lo 00 eo 

Fo Io Mo Po 

110 Ko No 

to 

Uo 

To 

Klammer deutet an, daB sie 
nur ehedem, doch nicht mehr 
jetzt, zu dem Muskel gezogen 
waren, dessen Buchstaben
symbol ihnen beigegeben ist. 

Statt der (durchschnittlich) 

n (100) zentralen Faser
m 
stumpfe, die jeder von diesen 
Stammen (qo), (Yo) ... enthalt, 
ist im Schema nur einer als In
begriff und Vertreter alier dar-

'----------~v~---------J 
Ortsextremittit Transplantat 

Abb.9. Schema der Neurotisation des Transplantates. ErHiuterung im Text. 
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gestellt; ebensoist jeder Muskel (Qo, Ro, ... ) der Reprasentant samtlicher 
aufihm liegender Endapparate. Mit einem Wort, das graphische Schema 

verkleinert die wirklichen Zahlenverhaltnisse im MaBstab '!!: (1: roo). 
n 

SinngemaB sind auch die insgesamt '!!- + n (2SOO) peripheren Aste nur z 
durch den angemessen verkleinerten Betrag reprasentiert. Wollten wir den 
Durchschnitt bei gleichmaBiger Verteilung zur Darstellung bringen, so 
miiBte jeder Reprasentant der zentralen Faserstiimpfe sich, wie oben abge
leitet, in 1 + z (S) Aste teilen. Urn nun aber die das wirkliche Verhalten 
kennzeichnende Mannigfaltigkeit und Zufilligkeit in der peripheren Ver
teilung der neugebildeten Aste zum Ausdruck zu bringen, weicht das 
Schema von dem errechneten DurchschnittsmaB nach beiden Seiten hin 
schwankend ab, so daB der eine zentrale Stamm mehr, der andere dafiir 
urn ebensoviel weniger Peripherie iibernimmt. 

In der graphischen Darstellung muBten wir die Reduktion der wirk-

lichen Zahlenverhaltnisse auf '!!: (_1_) vornehmen, wenn anders der 
n 100 

Zweck des Schemas, uns des Arbeiten~ mit der unftbersichtlichen und 
verwirrenden Mannigfaltigkeit der wirklichen Verhaltnisse zu iiberheben, 
erreicht sein sollte. Wenn wir uns nun aber ein zweites Schema iiber 
das erste dariibergelegt denken, dem erst en analog, nur mit etwas 
andersartiger Verteilung der peripheren Faseraste, iiber dieses dann ein 
drittes mit wieder anderer Weise der Faserverbindungen, dann ein 

viertes usw., bis wir ~ (roo) Schemata iibereinandergetiirmt haben, 
m 

dann erst gewinnen wir ein typisches Abbild der wirklichen Verhalt-

nisse. J edes einzelne enthalt '!!: (S) zentrale Faserstiimpfe, alle zusammen 
z 

mithin '!!: . ~ = ~ (soo) - dies aber ist, wie wir wissen, die Gesamtzahl z m z 
durchtrennt gewesener Fasern. 

Die Dberlegung von soeben solI uns folgende Erleichterung ver
schaffen: Durch sie wird es zulassig, in unserer graphischen Darstellung 
nicht mehr bloB einen statistischen Reprasentanten der Gesamtinner-

vation in Verkleinerung !'!! zu erblicken,' sondern wir diirfen sie als 
n 

Wiedergabe der ganz speziellen Anordnung der einzelnen Faserverbin-

dungen in irgendeiner beliebigen der ~ Schichten ansehen. (qo), (ro), ... . m 

sind dann nicht mehr Inbegriff von je ~ Faserstiimpfen, sondern sie 
m 

sind jeder nur ein einziger Faserstumpf, und die Aste, in die sie sich spal
ten, sind einzelne Faseraste und die Qo, Ro, So, . .. sind einzelne End
organe auf den Muskeln, deren Namen sie als Symbole tragen. Unser 
Vorgehen gleicht dem des Geometers, der ein raumliches Problem in 
der Ebene behandelt; dem des Anatomen, der den Querschnitt zur Er
lauterung der raumlichen Form wahlt. 
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]etzt ist das Schema gebrauchsfahig. An ihm allein solI en aIle wei
teren Erorterungen vorgenommen werden. Warum auf seine Grund
legung in solcher Ausfuhrlichkeit eingegangen werden muBte, das wird 
im Verlauf der Diskussion klar werden. 

IV. Behandlung des Problems am Schema. 
So hat sich nun denn aus unseren Kenntnissen und Erfahrungen, 

die wir an einer Anzahl Einzelfalle sammeln konnten, ein Bild heraus
kristallisiert, welches in ubersichtlicher Form die Art der Reinnervation 
der denervierten Peripherie in 0 und in dem neu hinzugekommenen T 
uns vor Augen zu fiihren imstande ist. Wenn auch in der graphischen 
Darstellung nur eine ,.,Schicht" herausgegriffen ist, so wissen wir doch 
nach den vorangegangenen uberschlagigen Berechnungen und Er
orterungen, daB aIle ubrigen Schichten prinzipiell gleichartiges Aus
sehen haben mussen, daB also unser Schema ein treues Abbild der wirk
lichen Verhaltnisse liefert. Die Mannigfaltigkeit der Verbindungen 
zwischen pelipherem Organ und Zentrum, auf die es besonders ankommt, 
ist auch genugend zum Ausdruck gebracht. 

Eins muB man sich im folgenden immer vor Augen halten: Der ein
zelne zentrale Faserstumpt, der im RegenerationsprozefJ mehrere periphere 
Aste aus sich hat hervorgehen lassen, kommt von einer einzigen Vorderhorn
zelle her; da wir uns doch die EinfluBnahme des Zentralorganes auf die 
Peripherie klar machen wollen, so wird es gut tun, auch in der Bespre
chung nicht den zentralen Faserstumpf, sondern die Ganglienzelle, von 
der er herkommt, in den Vordergrund zu stellen. Bisher wurde das nur 
darum vermieden, weil sich sonst leicht von vornherein ein MiBver
standnis hatte einschleichen konnen; zunachst muBte sich ja erst die 
richtige Vorstellung von der Sachlage festwurzeln, deren Kern dalin 
erblickt werden muB, daB die Autzweigztng der regenerierenden Fasern 
erst drauBen am Wege zur Peripherie vor sich geht, jern,vQm Korper 
der Ganglienzelle - urn das ganze Stuck Lange von ihr getrennt, das 
zwischen Verietzungsstelle und Ruckenmark dazwischenliegt und inner
halb dessen der zentrale Stumpf auch weiterhin einfach, ungespalten 
und einheitlich verblieben ist. Halten wir uns diese Verhaltnisse stets 
vor Augen, so wird nunmehr eine miBverstandliche Auffassung nicht 
mehr zu befiirchten sein und wir konnen statt des zentralen Faserstumpfes 
seine Ursprungszelle in die Betrachtung einfiihren: Die vielen peripheren 
Aste, die aus einem regenerierenden zentralen Faserstumpfhervorsprossen, 
sie alle gehoren zu der einen Ganglienzelle, aus der der ihnen allen ge
meinsame Stumpf wegleitet. 

Sehen wir nun ZU, mit was allem so eine Ganglienzelle des Regenera
tionsgebietes verbunden ist, eine Ganglienzelle, die, wie sich gezeigt hat, 
selbst weder sich vergroBert, noch sich oder die Zahl ihrer Auslaufer 
vermehrt hat: Merkwurdig genug, an jeder fast hangt ein Stamm, dessen 
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Aste zu den verschiedenartigsten Endorganen fUhren. Unter den letz
teren ist gar nur das eine oder andere Mal eins darunter, das auch 
fruher schon von derselben Faser versorgt gewesen war; und auch dieses 
hangt dann wieder nicht allein, sondem mit vielen fremden Endorganen 
gleichberechtigt an derselben Ganglienzelle. Eine Faser, die auch ihr 
altes Endgebiet wieder innerviert, ist zum Beispiel (qo); nun aber, wohl 
geht es von ihr wieder zum Muskel Qo, aber nicht mehr blof3 zu ihm wie 
ehedem, sondem mit anderen Asten noch zu anderen, funktionell ganz 
verschiedenen Muskeln, zu Ro, So, To, Uo, At. Und analoges gilt auch 
fUr die Faser (uo). So hat schlieBlich jede Ganglienzelle Aste in aller
hand Endgebieten liegen, in Endgebieten, mit denen sie zumeist vor
her noch nie zu tun gehabt hat, und vor allem: in funktionell ganz be
liebig verschiedenen Endgebieten zugleich. Alles dies dank dem Mangel 
an jeglicher Spezifitat beim Auswachsen der regenerierenden Aste. 

Aber nicht, daB es andere Muskeln sind als vordem, die nunmehr an 
die Ganglienzelle angeschaltet sind, solI hervorgehoben werden; denn 
wer hiitte der Ganglienzelle nicht so viel Plastizitat zugetraut, daB sie 
sich nicht auch in die geanderten Verhaltnisse sollte hineinzufinden wis
sen. Vielmehr den anderen Punkt wollen wir starker und starker be
tonen und immer wieder auf ihn zuruckkommen, denn in ihm steckt 
das Problem: daB es viele ganz verschiedene Muskeln sind, mit welch en 
die einzelne Ganglienzelle verbunden ist und, wie wir oben abgeleitet 
haben, in betrachtlichem AusmaB verbunden sein muB, wenn anders 
das Transplantat uberhaupt voll innerviert istt. Und das Transplantat 
ist voll innerviert, folglich ist die Mehrzahl der Ganglienzellen mit ver
schiedenartigen Endorganen verbunden (urn es nochmals zu sagen: es 
ist ja doch nur ein Teil und gar nur ein beliebiger Teil der Ortsnerven
fasern, welcher das ganze Transplantat in wahlloser Weise fUIlt), und 
folglich besteht das Problem auch wirklich. 

Alles Anatomische des Problems liegt nun, wie ich meine, klar zu
tage; wir haben Dbersicht uber die Sachlage und suchen vergeblich, 
aus dem Anatomischen allein heraus zu einer Erklarung des funktio
nellen Phanomens der h. F. zu gelangen. Man erkennt unmittelbar, daB 
die morphologische Struktur der Verbindungen Peripherie -Zentrum fUr 
irgendwelche Ordnung in der Funktion nicht, aber auch in keiner Weise, 

1 Selbstverstiindlich und sicherlich kommt es hiiufig vor, daB mehrere 
Aste der gleichen Faser an dem gleichen Muskel endigen. Dieser Fall ist aber 
durchaus nicht so problematisch, wie eben der ebenso unzweifelhafte, daB 
die Endigungen der gleichen Faser an verschiedenen Muskeln liegen. Hier 
erst tritt das Problem in seiner vollen Schiirfe hervor und von hier aus hat 
logischerweise denn auch die Erorterung ihren Ausgang zu nehmen. LiiBt 
man das auBer acht, so gelingt es ohne besondere Miihe, iiber den Kernpunkt 
des Problems hinweg zu jonglieren. DETWILER (6) hat das in seiner Behand
lung des Phiinomens der h. F. iibersehen. Vgl. diesbezuglich meine Ent
gegnung (11) an DETWILER, S.250. 
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verantwortlich gemacht werden kann. Gleichartigkeiten konnen ander
seits aber nur durch Gleichartigkeiten erklart werden; und sehen wir 
mit Gleichartigkeiten in einem Belange Ungleichartigkeiten, ja beliebige 
Mannigfaltigkeit und Variation in anderem Belange verbunden einher
gehen, so notigt uns primitivste Logik zur Feststellung, daB die Ver
haltnisse, deren mannigfachste Veranderung an der Gleichartigkeit jenes 
anderen mit ihnen verketteten Geschehens nichts andert, mit der Ge
setzmaBigkeit des letzteren Geschehens eben in gar keinem Zusammen
hang stehen. 50 auch sehen wir aber geordnete Funktion von Zentrum 
und Peripherie einerseits und ungeordnete Obermittelung anderseits 
einander gegeniiberstehen. Sollte die periphere Funktion etwa ebenso 
verwirrt sein wie die Bahnen, iiber die sie ins Werk gesetzt wird? Wir 
wissen, daB sie es nicht ist. Wir finden an der Peripherie stets ganz 
regelrecht koordinierte Funktion, dem Prinzip der h. F. gemaB, obwohl 
die Nervenfaserverbindungen, welche diese Funktion von zentral her 
vermitteln, in beliebiger Anordnung, oder was dassel be ist, Unordnung 
angetroffen werden. Was ist zwingender als der 5chluB, daB die Anord
nung der nervosen Verbindungen, also die topographisch-anatomische 
Struktur selbst nicht an der Rerstellung der peripheren Ordnung be
teiligt sein kann! So im Falle uJ.seres Versuches, in dem die Erscheinung 
der h. F. offenbar wird. Man wird es sich kaum einfallen lassen anzu
nehmen, daB das Nervensystem sich fiir die Innervation des Trans
plantates einen wesentlich neuartigen Mechanismus ersonnen hatte, dem
zufolge in dem besonderen Fall zwar die Funktion von der Struktur 
ihrer Dbermittler unabhangig ware. der aber auch gerade nur fiir diesen 
Fall am Werke ware, wahfend vielleicht fiir die normale Funktion und 
ihre Koordination weiterhin die feste Bindung an eine geometrisch ge
ordnete Unterlage anzunehmen ware. Ich denke, es kann keinem Zweifel 
unterliegen, daB die periphere Koordination, wenn wir sie in dem einen 
Falle ganz unabhangig von geordneter Verteilung der Zufuhrbahnen fin
den, es auch in allen iibrigen Fallen und normalerweise sein wird. Wir 
konnen also ruhig allgemein sagen, daB die regelrecht koordinierte A IlS

fiihrung der zentral bedingten Bewegungskoordination nicht dem M echa
nismus einer bestimmten Anordnung des Zuleitungssystems zu danken ist. 
Nun fragt es sich also, wem sonst? 

Raben sich Besonderheiten der strukturellen (anatomischen) Grund
lagen nicht ausfindig machen lassen, die zu einer Erklarung der stereo
typen Ordnung in der peripheren Funktion hatten herhalten konnen, 
so miissen wir unseben dem Problem von derdynamischen (physiolo
gischen) Seite her zu nahern versuchen. Es heiBt also nunmehr Aus
schau halten nach einem Mechanismus der Funktionsiibermittlung, der 
Ordnung in der A usfiihrung gewiihrleistet, ohne von den Zufiilligkeiten der 
Obermittlungswege abhiingig zu sein. Wir brauchen nicht blind herum
zutasten, urn auf die Losung zu stoBen; ich sagte ja schon eingangs, 
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die VerhaItnisse, unter denen unser Phanomen der h. F. aufgetreten ist, 
liegen so iiberaus giinstig, daB wir durch ihre folgerichtige Auswertung 
allein schon sicher zum Ziele gefiihrt werden. 

Der Erorterung sei ein bestimmter Reflex zugrunde gelegt. Da die 
Buchstaben, die wir den einzelnen Muskeln beigelegt haben, beliebige 
Bezeichnungen sind, konnen wir auch den Reflex, den wir als Beispiel 
einzufiihren wiinschen, aus ihnen belie big zusammenstellen. Er heiBe: 
Aa Ee Nn Qq Ss. Dieses sei sein Name, ebenso wie wir ein andermal 
von "flexion-reflex" oder "extensor-thrust" sprechen; nur daB in un
serem Namen auch schon die genaue Angabe enthalten ist, welche Mus
keln und in welcher Starke sie jeder in dem Reflex in Tatigkeit treten. 
Die GroBbuchstaben sind die Namen der Muskeln und die Kleinbuch
staben seien der Ausdruck der Aktionsintensitat, die dem betreffenden 
Muskel gerade zukommt. Einfachheitshalber wollen wir dabei aile ge
nannten fiinf Muskeln sich kontrahieren lassen, aile iibrigen I5 Muskeln 
dagegen als ruhig verharrend annehmen. Von Hemmung der Antago
nisten sei zunachst gar nicht die Rede, um die Besprechung nicht zu 
komplizieren; es wird auf die Hemmung weiter unten noch im beson
deren eingegangen werden. 1m Schema (S. 28) sind die an diesem 
Reflex zu beteiligenden Muskeln durch einen Kreisring hervorgehoben. 

Wir brauchen nicht nachzuspiiren, ,wie Aa He Nn Qq Ss aufgebaut 
und zusammengestellt wurde, we1che sensiblen oder auch kortikalen 
Erregungen zusammenstromen muBten, welcher physiologische Zustand 
des ZNS gegeben war, damit gerade dieser Reflex zustande kam. Wir 
stehen ja vor einem motorischen Problem (siehe weiter unten) und ffir 
uns gilt der Reflex als fertige Ware; uns hat hier nicht ihr Werdegang 
yom Rohprodukt zum versandbereiten Gegenstand zu kiimmern, son
dern einzig und allein der Transport des Fertigen. Kurz, wir haben nur 
mit dem nervosen Geschehen zu tun, das sich auf den "letzten gemein
samen Strecken" SHERRINGTONS abspielt. Die Ganglienzellmasse der 
Vorderhorner ist fiir uns der Bahnhof, von dem aus der fertige Reflex 
abgeschickt wird. 

Wie geht nun nach der herrschenden M einung der Transport vor sich? 
Man sagt: Die Vorderhornzellen sind jede mit einer (oder mit wenigen 
benachbarten) Muskelfasem verbunden; die Vorderhornzelle braucht nur 
in Erregung zu geraten, so teilt sich dieser Zustand iiber ih): Axon hin 
auch schon dem Muskelelement mit und dieses tritt in Funktion, muf3 
in Funktion treten (falls es nur iiberhaupt funktionell erregbar ist 1). So 
hat jeder Muskel seine Zellgruppe in den Vorderhornern, Init ihr ist er 
(Element ffir Element mit Zelle ffir Zelle) verbunden, von ihr bezieht er 
seine Erregungen. 

Es hatte, um im Bilde unseres Schemas zu sprechen, der Muskel A 
seine Ganglienzellgruppe (a), der Muskel B seine (b), C seine (c) usw., 

Ergebnisse der Biologie III. 3 
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welche Ganglienzellgruppen dem betreffenden Muskel dadurch zuge
prdnet waren, daB sie ailein mit ihm verbunden sind, ailein ihm Er
regungen zuschicken. Wenn nun ein Bewegungsimpuls mit koordinierter 
Muskeltatigkeit, also etwa unser Aa Ee Nn Qq 5s, an der Peripherie 
in der gleichen Koordination ausgefiihrt wird, wie sie zentral beab
sichtigt war, so lage dem (immer: nach der herrschenden Auffassung!) 
der folgende Mechanismus zugrunde: Es werden nur gerade die Ganglien
zellgruppen (a), (e), (n), (q), (s), die mit den Muskeln, die in Tatigkeit 
treten sollen, verbunden sind, in Erregung versetzt, wodurch schon auch 
die periphere Verteilung cler Koordination entsprechend geregelt er
scheint; strittig ist dabei nur die Frage der Abstufung der Intensitat 
des In-Tatigkeit-Tretens, ob namlich die Regelung des Kontraktions
grades dadurch erfolgt, daB die einzelnen Zellen in verschiedener Starke 
erregt werden, oder aber dadurch, daB eine verschieden grope Anzahl von 
Zellen jeder Gruppe in Erregungszustand versetzt wird. Die Zellgruppen 
und Fasem jener Muskeln aber, welche der zentralen Koordination ge
maB am Reflex nicht beteiligt sind, bleiben in unverandertem Zustand, 
weil ihnen keine Erregung gesandt wird. 

J etzt nehmen wir wieder unser Schema (Abb. 9) vor und machen 
einmal daran das Geschehen nach, genau so, wie es die herrschende Auf
fassung verlangt. Wir wollen nachsehen, was im Faile unseres Bei
spieles geschehen muB, wenn wlr die eben skizzierte Anschauung yom 
Mechanismus der Koordinationsubertragung annehmen. Wir lassen also 
demnach zunachst, dem Reflex Aa Ee Nn Qq Ss gemaB, wirklich nur 
die Ganglienzellgruppen (ao), (eo), (no), (qo) und (so) in Erregung ver
setzt werden und lassen sie diese Erregung auf ihre Auslaufer nach peri
pheriewarts weitergeben. Was geschieht? 

(ao) ist mit Ao verbunden, Ao tritt in Funktion. - (eo) ist mit Eo 
verbunden, Eo tiitt in Funktion. - (no) ist mit No verbunden, No hitt 
in Funktion. - Bis daher klappt alles ganz schOn. Aber jetzt bei (qo)! 
Jede Ganglienzelle (qo) ist mit etwa sechserlei Muskeln in Verbindung, 
darunter ailerdings auch mit Qo, und Qo soIl doch in Tatigkeit gesetzt 
werden. Die (qo) sind also in Erregung, die Erregung geht auf die zen
tralen Stumpfe uber, zur Peripherie hinaus, und nun - welch heillose 
Konfusion! - auf die Aste und unaufhaltsa~ hin zu Qo und Ro und So 
und To und Uo und At. Freilich: Qo, So, At sollen ja auch erregt werden, 
aber doch nicht die ubrigen! Ro, To, Uo, was haben sie in einem 
Reflex Aa Ee Nn Qq 5s zu suchen? Dnd von da ab geht es in ahnlichem 
Durcheinander weiter. (ro) ist unerregt, Et kann also nicht ansprechen 
(wahrend Eo in Funktion ist). (so) ist in Erregung versetzt und alle an 
ihm hangenden Muskeln, Ft, Gt, H t, It, kontrahieren sich, aile mit der 
Starke s und lauter Muskeln, welche wieder mit dem ReflexA (i)!:e Nn rjqSs 
nicht das mindeste zu tun haben.Dafiir fehlt dem Transplantat 
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wieder die Funktion seiner Muskeln Nt, Qt und St, welche mit den Gan
glienzeilen (to) und (uo) verbunden sind, welche letztere beide unerregt 
bleiben. 

Steilen wir also nun dem zentral beabsichtigten Aa Ee Nn Qq Ss 
gegenuber, was peripher ausgeftihrt wird, so gibt die Ortsextremitat: 

Aa Ee Nn Qq Rq Sq Tq Uq, 
und das Transplantat: 

Aq Fs Gs Hs Is! 
Worte konnen nicht deutlicher sprechen: Nicht nur, daB von einer 

Homologie der Funktion von 0 und T keine Spur zu merken ist, es kommt 
iiberhaupt keine geordnete Funktion zustande. Was die Peripherie dabei 
treibt, ist etwas ganz anderes als das, was der zentralen Koordination 
entsprechen wtirde. Und das schon bei Betrachtung der einen Schicht, 
die wir in unserem Schema vor uns haben; denke man sich noch die ub
rigen Schichten aile hinzu und es wird einem vor der ftirchterlichen 
Verwirrung schwindeln; was an peripherer Funktion dann resultierte, 
ware naturlich nichts anderes als koordinationsloser Krampf. 

Mag nun auch die Darstellung im vorigen recht drastisch erscheinen, 
es ware doch in Wirklichkeit urn die Funktion nach der Reinnervation 
urn kein Haar besser besteilt, wenn der bisher angenommene Mechanismus 
der Koordinationsubertragung der· wirkliche ware. Urn diese Aussage 
nicht in so apodiktischer Form stehen lassen zu mussen, sei ihr gleich 
jetzt die Besprechung der moglichen Einwande undZweifel angeschlossen. 

Zuerst aile unter dem Schlagworte des "Umlernens" vorgebrachten 
oder vorzubringenden Einwtirfe: 

Man konnte ja aufs erste vermuten, daB irgendwelche zentrale Um
stellung neue Ordnung zu vermitteln vermochte. Aber wenn wir naher 
zusehen, mussen wir erkennen, daB es die Sachlage gar nicht andern 
wtirde, wenn die ubergeordneten Zentren etwa unter dem EinfluB sen
sibler, besonders propriozeptiver Kenntnisnahme von der peripheren 
Unordnung lernen wfuden, die Erregung auf andere Vorderhornzeilen 
zu leiten als frtiher, also im Reflex Aa Ee Nn Qq Ss nicht mehr auf (so), 
damit nicht die unbeteiligten Ft, Gt, Ht, It in Tatigkeit traten, daffu 
aber auf (ro) , damit Et, auf (to), damit Nt, auf (Uo) , damit Qt und St 
in Funktion trete. Ein solches Umlernen ware nach unseren heutigen 
Kenntnissen ffu die herrschende Anschauung gewiB vorsteilbar X, nur 

I Unvorstellbar bliebe allerdings auch dann, erstens zu we1chem Zweck 
denn das ZNS fUr ein - seiner anatomischen SteUung nach - zu korper
dienlichen Leistungen in keiner Weise verwendbares (vgl. S. 9), frei in die 
Luft schauendes Transplantat die schone Bewegungsinnervation erlernen 
soUte, zweitens, auf we1che Weise die Kopplung mit den raumlich ganz ab
Iiegenden .. Zentren" der gleichnamigen Muskeln der Ortsextremitat in der 
strengen Form, wie sie das Phanomen der h. F. fordert, geschafft zu werden 
vermochte. 
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hillfe es nichts; die periphere Funktion wiirde dadurch nur noch ver
wirrter: denn wohl wiirden jetzt auch im Transplantat die fiir den Re
flex bestimmten Muskeln A, E, N, Q und 5 in Aktion gesetzt, aber was 
an Muskeln nicht alles mit ihnen zugleich! Von (ro) her Bt, Ct, Dt; 
von (to) her K t, L t, Mt, Ot, Pt; von (uo) her R t, T t, Ut; so volifiihrte 
dann das Transplantat schlieBlich: 

Aq Be Ce De-Ee Kn Ln Mn Nn On Pn Qq Rq 5q Tq Uq., 
und die Unordnung in der Ortsextremitiit bliebe auBerdem bestehen. 

Von dieser Seite ist also keine Ensicht zu erhoffen. Ein anderer 
Gedanke verdient noch Beachtung: Namlich ob nicht vielleicht die ein
zelne Ganglienzelie Mittel besaBe, vermoge deren sie bestimmen konnte, 
ob die Erregung zu diesem oder jenem der mehreren von ihr innervierten 
Endorgane weitergehen solie. J ede Vorderhomzelie des Regenerations
gebietes miiBte dann die Fahigkeit haben, ihre verschiedenen Endorgane 
einzeln zu beherrschen und nach Bedarf einzeln und unabhiingig von
einander in Funktion zu setzen. Wir wolien als Beispiel etwa die Gan
glienzelle (qo) vomehmen. Es ist klar, daB wenn sie die Moglichkeit hat, 
die Erregung bloB an Qo, 50 und At weiterzuleiten, dagegen die Zu
leitung zu Ro, To und Uo zu sperren, wir dann einer Losung unseres 
Problems naher gekommen sind. Eins bliebe zwar ungeklart: wieso 
Qo, 50 und At jeder seinen Erregungszustand in der fiir gerade ihn be
stimmten, also von den anderen abweichenden Intensitiit soli zugefiihrt 
erhalten. Doch kommen wir gar nicht bis zum Nachdenken iiber diesen 
letzteren Punkt, denn schon die Grundannahme erweist sich wieder als 
unmoglich und haltlos. 

Bedenken wir doch nur, daB nicht nur die Ganglienzelle selbst, son
dem auch die von ihr abgehende Wurzelfaser nach der Reinnervation 
weiterhin einfach und einheitlich geblieben ist, daB an dem Stiick Lei
tungsstrecke zwischen Zellkorper und Verletzungsstelie, auch nachdem 
peripher bereits mehrere Aste abgegeben und mehrere Endorgane ein
geschaltet sind, keine merkliche Veranderung, weder VergroBerung noch 
Vermehrung, vor sich gegangen ist; ist ja doch zwischen Ganglienzelle 
und Verzweigungsstelle alles genau so geblieben wie es vordem, als die 
Faser nur zu einem einzigen Endorgan fiihrte, gewesen war. Da doch 
offenbar normalerweise der Querschnitt der einzelnen Faser alles, was 
an Erregung von der Ganglienzelle abgegeben wird, einheitlich weiter
leitet, ist nicht einzusehen, woher nun plOtzlich eine sechsfache Diffe
renzierung innerhalb des Querschnittes hergeschafft werden sollte, ohne 
daB eine raumliche Vermehrung oder doch zumindest Sonderung ver
merkt wiirde. 

Machen wir uns das im Bilde klar! (Abb.10.) 
Die periphere Vermehrung erfolgt durch fortgesetzte Dichotomie, 

wie in der Abbildung angedeutet. Die Ganglienzelle (qo) miiBte nun einer 
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Erregung, die fUr Endorgan S bestimmt ist, iiber die weite Entfernung 
bis zu den Verzweigungen hin befehlen konnen: "Bei Punkt I naeh reehts 
flieBen! Bei 2' naeh links! Bei 3' nach links!" So kame die Erregung 
dann allerdings nur zu S. SolI auf gleiche Art der auf die Ganglien
zelle (q 0) zur Beforderung entfallende Anteil des Reflexes A a Ee N n Qq Ss, 
also Qq, Ss und Aa richtig dirigiert werden, so muB die Erregung bei 
Abzweigung lund 2' auf beide Aste der Dichotomie iibergeleitet werden, 
bei 3' muB das Dbergehen auf den Ast zu R verhindert werden, bei 
2" und 3" darf die Weiterleitung nur jeweils auf den linken Ast erfolgen. 
Wie die Ganglienzelle eine solche Wirkung auf die Entfermmg kin okne 
A usbildung neuer Verbindungsstrukturen zu jedem 
einzelnen neuen Ast - und solche neue Verbin- f{o 

dungen wiirden eine Versechsfachung der von der 
Ganglienzelle abgehenden Wege bedeuten - durch 
ein bloBes Kommando soIl entfalten konnen, da
fUr wird sich kaum ein vorstellbarer Mechanis
mus ausfindig machen lassen. Man wird ver
geblich suchen, solange man nicht den wesent
lichen Punkt aus dem Auge verliert: daB die 
Ganglienzelle bis zur Abzweigung I nur einen ein
zigen Weg zur Verfiigung hat, von I zu 2' wieder 
nureinen, usw. Ja und selbstwenn man sich schon 
die Sache im Sinne einer Fernwirkungsfahigkeit 
zurecht gelegt hatte, so ware damit das Problem 
noch immer nicht gelost; denn was hiilfe es, daB 
die Ganglienzelle gesondert uber die einzelnen an 
sie angeschalteten Endorgane verfiigen konnte, 
wenn sie nicht auch von den iibergeordneten 
Elementen her die Erregungsanteile fUr die ver
schiedenen Endorgane gesondert zu empfangen 
imstande ware; nicht· aus eigenem gibt ja die So 

Vorderhornzelle die Erregung aus, sondern als Abb. IO. Verlaufder Faser qO 
des Schemas. 

letzter Ausfiihrender eines von "Vorgesetzten" 
ausgearbeiteten Befehles. Demnach miiBte schon das vorgeschaltete 
Element die V orderhornzelle instruieren konnen, wie sie iiber ihre Aste 
zu verfiigen hatte ; die'Vorderhornzelle miiBte die Instruktion "verstehen" 
konnen, sie gesondert nach Anteilen aufnehmen, in sich nicht vermengen, 
und dannerst, wie gesagt, auf die Entfernung hin ihren Endorganen 
kommandieren konnen. 

Ich halte es fUr iiberfliissig, solchen paradoxen Vorstellungen noch 
weiter Raum zu geben. SchlieBlich vermogen die wenigen Satze 
oben, in denen so unglaubliche Fahigkeiten und Leistungen von der 
"Intelligenz" einer einzelnen Ganglienzelle verlangt werden muBten, 
hinlanglich klar zu machen, daB es einen Funktionsmechanismus vor-
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stellbarer Art nicht geben kann, der solchen Forderungen gerecht zu 
werden vermochte. Wenn trotzdem jemand lieber den festen Boden 
bekannter Tatsachen, widerspruchsloser Schlusse und klarer Vorstel
lungen verlassen und sich mit der Begrlindung: "Es konnte immerhin 
sein, daB irgendwie ... " in das Luftgebiet phantastischer Spekulation 
begeben will, so wurde er sich auch durch eine weiter ins einzelne gehende 
Erorterung nicht uberzeugen lassen von der Unmoglichkeit jener ab
strusen Auffassung, einer Auffassung, die uber die Anerkennung einer 
allmachtigen Intelligenz jeder einzelnen. Ganglienzelle noch hinausgehen 
wurde; auch die Intelligenz kann namlich nur mit den Mitteln arbeiten, 
die ihr zur Verfugung stehen, von der Ganglienzelle aber wurde man ver
langen, daB sie sich weltfremde Mechanismen ersinnt und sie dann be
nutzt, und das gerade fUr die dem Organismus hochst unwichtige, wenn 
schon nicht hinderliche Funktion eines in der Luft sinnlos herumfuch
telnden Transplantates. Es ist angezeigt, uber diesen Punkt die Dis
kussion zu schlieBen. 

Wir wollen aus der Sackgasse, in die wir uns verirrt haben, wieder 
heraus in klarere Gedankengange. Der Widerspruch zwischen neuer 
Beobachtung und alter Anschauung hatte dort begonnen, wo einerseits 
die Beobachtung geordnete Funktion lemte, anderseits gemaB der ein
fachen Anwendung gewohnter und bisher fUr ausreichend befundener 
Vorstellungen von der Art der Erregungsleitung und -verteilung eine 
furchtbare Konfusion an der Peripherie hatte erwartet werden mussen. 
Nun, recht hat naturlich das wirkliche Verhalten und nicht unsere Vor
stellung. Wir mussen an unseren V orstellungen, wenn wir' sehen, daB 
sie fur einen neuartigen Fall keine Gilltigkeit mem besitzen, wenn wir 
dies auch grlindlich und kritisch gepruft haben, dann eine Korrektur 
anbringen, urn hernach das neue und das alte Geschehen unter einem 
begreifen zu konnen. Wissenschaft ist Anpassung der Gedanken an die 
Tatsachen, sagt MACH. Wollen wir uns nicht scheuen, diese Anpassung 
nun vorzunehmen. 

Es hat offenbar in unserer bisherigen Vorstellung von der Fortleitung 
des Erregungsvorganges und von der AusfUhrung der zentralen Befehle 
an der Peripherie irgend etwas nicht ganz gestimmt. Horen wir noch
mals, welches diese Vorstellung war: Die Vorderhornzelle ~chickt die 
Erregung fUr das am Ende ihres Auslaufers angeschaltete Endorgan zur 
Peripherie und das Endorgan wird durch den ankommenden Erregungs
prozeB, sofern es nur uberhaupt in funktionsfahigemZustand ist, zwangs
laufig in Tatigkeit gesetzt. Das erregbare Endorgan mu/3, so nahm man 
an, ansprechen und in Aktion treten, wenn Erregung von der Ganglien
zelle her zu ihm kommt. 

Wie nun aber, wenn dieses "MuB" doch kein so unbedingtes ware, 
wenn das Endorgan also nicht auf jede beliebige zu ihm kommende ner-
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vose Erregung hin ansprechen muBte? Dnd in der Tat, wir werden sehen, 
daB diese Erwagung uns weiter bringt. Der fundament ale SchluB aus 
unseren neuen Erkenntnissen, der flir alle weitere Klarung die Grund
lage abgegeben hat und auf den alle Nerventheorien, wenn sie das 
Phanomen der h. F. nicht ignorieren wollen, zuruckgreifen mussen, 
sei hier gezogen: 

Wenn eine und dieselbe GanglienzeUe mehrere Organe gleichzeitig mit 
Erregung zu versorgen hat, wenn ihr aber, und sei es auch nur ein Stilck 
weit, blofJ ein einziger, liir alle Endorgane gemeinsamer Weg zur Ver
tiigung steht, und wenn dann dennoch die einzelnen Endorgane gesondert, 
unabhangig voneinander und jedes gerade, wenn es ihm zukommt, anzu
sprechen vermogen, wie es uns ja das Phanomen der h. F. eindeutig ge
lehrt hat, dann miissen wir logischerweise annehmen, dafJ die Peripherie 
selbst so konstituiert ist, dafJ darin irgendwie eine K ontrolle ihres ko
ordinationsgemafJen In-Funktion- Tretens begriindet liegt. 

Mit dem Augenblick, wo wir das Endorgan nicht mehr als sklavi
schen Befolger eines jeden beliebigen zu ihm gelangenden Erregungs
befehles vor uns sehen, erkennen wir auch schon Moglichkeiten, daB die 
Ganglienzelle sich mit jedem ihrer Endorgane separat, auch ohne ge
sonderte Verbindungen zu jedem, verstandigen konntc. 

Zunachst mochte es scheinen, als ob schon bisher dem Endorgan eine 
gewissc Mitentscheidungsfahigkeit uber das "Ob oder nicht" seines 1n
Tatigkeit-Tretens zugeschrieben worden ware, und zwar in dem Zuastze: 
"sofern es nur uberhaupt in funktionsfahigem Zustand ist". Da viel
leicht schon hierin eine Losung unseres Problems vermutet werden 
konnte, wollen wir auf diesen Punkt kurz eingehen: 

Man denkt natlirlich gleich an eine Erweiterung des UEXKuLLschen 
"Erregungsgesetzes"; flir niedere Tiere mit Nervennetz sagt VON DEX
KULL, daB die Erregung stets den erschlatften Muskeln zuflieBe. Aber 
auch wenn man zu den erschlafften noch die gedehnten Muskeln hinzu
nimmt, kommt dem Satz zumindest bei den hoheren Tieren keine all
gemeine Gilltigkeit als Koordinationsprinzip zu. Man konnte allenfalls 
der negativen Seite des Satzes Stichhaltigkeit zusprechen: Muskeln, die 
passiv bereits maximal verklirzt sind, konnen auch durch Zufuhr ner
voser Erregung nicht zu weiterer Verklirzung gebracht werden I. SO er
fahren wir allerdings von einer peripheren Einschrankung der Funktion, 
namlich: wann der Muskel nicht funktionieren kann. Aber· positives 
uber eine Wahlfahigkeit des Muskels den Erregungsimpulsen gegenuber 

I Es ist eine bekannte Tatsache, daB der Mensch die Faust nicht fest 
schlie Ben kann, wenn sich die Hand in maximaler Volarflexion befindet; es 
sind dann die langen Fingerbeuger schon passiv so stark verkiirzt, daB eine 
noch weitere Kontraktion nicht mehr statthaben kann. 



PAUL WEISS: 

ist damit ebensowenig ausgesagt, wie etwa mit der Erkenntnis, daB ein 
erschOpfter Muskel nicht aktionsfahig ist. 

Wir brauchen aber einen Mechanismus positiver Wahlfiihigkeit des 
Endorganes, welcher uns angeben konnen muB, warum von zwei im 
gleichen Zustand befindlichen Muskeln der eine in Funktion tritt und 
der and~re nicht, wenn doch beiden, da sie an eine und dieselbe Ganglien
zelle angeschlossen sind, in gleicher Weise Erregung zuflieBt. Dnd in 
diesem Belange kann uns keine Erklarung geniigen, die nur die Zustande 
des nicht weiter erregbaren und nicht weiter verkiirzbaren Muskels als 
AusschlieBungsgrund fUr die Impulsbefolgung zulaBt. Es sei auf den 
besonders klaren Fall des oben von uns beschriebenen kompensatori
schen Reflexes hingewiesen, weil ja der kompensatorische Reflex im 
allgemeinen mit seiner Impulszuleitung gerade zu den gedehnten Mus
keln dem DEXKuLLschen Schema noch am nachsten steht. Gehen wir 
etwa von der Ruhestellung der Autopodien aus, in welchen Plantar
und Dorsalflexoren gleich stark innerviert sind. Fiihre ich nun an dem 
einen Autopodium, etwa von 0, eine passive Flexion nach dorsal oder 
plantar aus, so wird wirklich die reflektorische Erregung an diesem Auto
podium den passiv gedehnten Muskeln zugeleitet; gleichzeitig gehen 
aber die diesen Muskeln gleichnamigen im Autopodium des nicht passiv 
bewegten Tin Kontraktion iiber und bringen das Autopodium aus der 
Ruhelage heraus in Flexion. Dies ist nun, je nachdem in welcher Rich
tung die erstere ExtremWit gebeugt wurde, eine Plantar- oder eine 
Dorsalflexion. Da es also der Experimentator in der Hand hat, ohne 
am Zustand der Muskeln des passiv nicht bewegten Partners etwas 
zu andern, ohne sie zu dehnen oder zu verkiirzen, zu bestimmen, ob 
aus einer beliebigen Ausgangsstellung her die Agonisten oder die Ant
agonisten in Tatigkeit treten sollen, kann es natiirlich nicht im funktio
nellen Zustand dieser Muskeln begriindet sein, ob die einen oder die 
anderen ansprechen. 

Denken wir nur gleich auch wieder an die Art, wie die Impulsver
sorgung der beteiligten beiden Muskelgruppen erfolgt: Wieviele Fasern 
mogen doch daran teilhaben, die gespalten mit einem Ast zu einem 
Plantar-, mit einem anderenAst zu einem Dorsalflexor fUhren; und doch 
sprechen nicht beide Muskeln an, sondern nur eben der, von dem es 
das Zentrum haben will. Dnd gerade daraus, daB wir selbst nach Gut
diinken beliebig bestimmen konnen, welche von den beiden Muskel
gruppen sich kontrahieren soll, miissen wir entnehmen, daB sich beide 
in funktionsbereitem Zustand befinden und daB es demnach nicht an 
funktioneller Insuffizienz (Erschopfung, Refraktarstadium, maximale 
Verkiirzung u. dgl.) gelgen sein kann, wenn die eine Muskelgruppe, ob
wohl sie an die gleichen Ganglienzellen wie die in Tatigkeit tretende ah
geschlossen ist, in Ruhe bleibt. So sehen wir denn, daB, wenn auch schon 
die bisher herrschende Anschauung eine gewisse ausschlieBende Fahig-
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keit der Peripherie gekannt hat, diese doch nicht etwa, wie man zunachst 
hatte vermuten konnen, einen Mechanismus darstellt, in weIchem eine 
Losung unseres Problems erblickt werden konnte. 

v. Die Losung des Problems. 
Suchen wir also weiter! Wir hatten der eben vorangegangenen Er

orterung zuliebe aus dem Problem, wieso bei gleicher Impulszufuhr von 
der gleichen Ganglienzelle her das eine Endorgan ansprache, das andere 
aber nicht, die negative Seite hervorgehoben: daB das trotz Erregungs
zufuhr in Ruhe verbliebene Organ sich von der Impulsbefolgung aus
zuschliefJen vermochte. Dies geschah aber eben nur, urn noch die.letzte 
rnogliche Handhabe, weIche sich im Riistzeug der bisherigen Theorie 
vorfand und die aUs der Ferne uns, den Losung Suchenden, Halt zu 
versprechen schien, besser greifen zu konnen. So ist denn auch der ganze 
Gedankengang von einer "ausschlieBenden Entscheidungsfahigkeit" des 
Endorganes, wenn man genau zusieht, noch deutlich ein Kind der alten 
Theorie, denn er ist ja mit ihrem grundsatzlichen Vorurteil von der nor
malen Zwangsgefolgschaft des Endorganes gegeniiber iederart eintreffender 
nervoser Erregung behaftet. Man will erklaren, warum Erregung nicht 
immer befolgt werden muB - daB dem so ist, hat man den Tatsachen 
entnommen -, und im geheimen geht man dabei doch von der fest 
eingewurzelten Vorstellung aus, daB auf das Zubringen von allgemein 
"Erregung" das Organ eigentlich folgen sollte. Man bleibt im Prinzip 
weiter bei der Grundannahme: Jegliche Erregung der Nervenfaser geht 
auf das Endorgan iiber; und den Fall, daB ein Endorgan einmal nicht 
antwortet, betrachtet man gewissermaBen als Ausnahme und sucht nach 
einem Mechanismus, ihn zu erklaren. Bedenken wir doch aber, daB 
der Ausnahmen mehr sein miiBten als der RegelmaBigkeiten! Dnd so 
haben wir gar keinen Grund, auf der "Regel" zu bestehen, die nun einmal 
doch keine soIche mehr ist. Wir wollen also den Grundsatz, dafJ auf 
Erregungszufuhr beliebiger Art Kontraktion folgen mufJ, einfach ganz fallen 
lassen und haben dann nicht mehr notig, gerade einem Mechanismus 
nachzuspiiren, der den AusschlufJ des Endorganes von der vermeintlich 
grundsatzlichen Zwangsgefolgschaft zu ermoglichen hatte. 

Damit beginnt das Problem ein ganz anderes Gesicht zu bekommen. 
Sein Wesen bleibt unverandert und doch eroffnet es ganz neue Aus
blicke, sobald wir uns jetzt im Gegensatz zu vorhin mehr nach der posi
tiven Seite hinwenden. Auch die Fassung des Problems bleibt noch 
immer die gleiche wie vordem: "Wieso spricht bei gleicher Impulszufuhr 
aus der gleichen Ganglienzelle das eine Organ an, das andere nicht, 
wenn beide doch sich in gleichem funktionsbereitem Zustand befinden?" 
Nur heben wir jetzt nicht mehr hervor, daB das eine nicht anspricht, 
sondern im Gegenteil, gerade das A nsprechen des anderen betrachten wir 
als den Kernpunkt des Problems. Zwischen uns und dem Problem er-
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folgt also eine Dmstellung von der Art etwa, wie sie der Musiker als 
enharmonische Verwechslung bezeichnen wiirde; das heiBt, die Dm
stellung erfolgt in Wirklichkeit gar nicht am Objekt, dem Problem, 
sondern die Dmstellung erfolgt in uns. Wir sind es, die von den beiden 
Teilen des Problems den friiher als selbstverstandlich hingenommenen 
nun als den problematischen und den vordemproblemhaften als den nun
mehr nicht weiter erklarungsbediirftigen schauen. Nicht mehr gilt fiir 
uns als selbstverstandlich, daB das Endorgan beliebigen Erregungen fol~ 
gen muB, nicht mehr als Problem, warum es dann und dann nicht folgt; 
als normales Verhalten gelte uns fort an, daB ein Endorgan einer beliebigen 
nervosen Erregung I iiberhaupt nicht zuganglich ist, und Problem wird, 
wie besonders geartet die Erregung sein mu{3, damit sie imstande sei, ein 
Endorgan zur Tiitigkeit zu bringen, wie beschaffen das Endorgan sein 
mu{3, urn dieser einen Erregungsform auch wirklich zugiinglich zu sein. 
Oder sprechen wir einmal ein biBchen anthropomorph: Wie wir friiher 
das Problem betrachtet hatten, da war das Endorgan horend fiir alle 
beliebigen Befehle und hat nur die ihm nicht gemaBen unausgefiihrt 
gelassen; nach der Anschauung von unserem jetzigen Standpunkt aus ist 
das Endorgan fiir aile Befehle auBer fiir die ihm selbst bestimmten taub. 

Wir werden so dazu gefiihrt, im nervosen motorischen Geschehen 
Erregungen verschiedener SPezifitiit und diesen verschiedenen zentralen 
Erregungsformen zugeordnete Erregungsspezifitiiten der verschiedenen 
peripheren Endorgane anzunehmen. 

Dnd mit diesem Schritt sind wir auch schon in Neuland eingetreten. 
Auf motorischem Gebiet hatte man dergleichen bisher gar nicht ver
mutet und - von einigen gedanklichen Schwierigkeiten abgesehen -
auch nicht zu fordern notig gehabt. Man kam mit der bisherigen An
schauung sehr gut aus Naher stehen dagegen unserer jetzigen Fassung 
des Problems die Erkenntnisse, die das Studium der sensorischen Vorgange 
geliefert hatte: AIle Theorien, die dabei die "spezifischen Sinnesenergien" 
nicht bloB im auBerst vorgeschobenen Rezeptor, sondern noch ein Stuck 
weit im nervosen Geschehen zentralwarts gelegen sein lieBen (wie weit 
zentralwarts, kommt dabei nicht in Betracht; man erinnere sich z. B. 
bloB des in dieser Hinsicht ungefarbten HERINGSchen Ausdrucks: Seh
substanz), aile diese Theorien also sprechen in mehr oder weniger offener 
Form eine gewisse Abgestimmtheit der beteiligten Elemente gegeniiber 
ihnen spezifisch adaquaten Erregungen aus. Diese Andeutung moge 
hier geniigen; eine zusammenfassende Darstellung der Verhaltnisse auf 
sensiblem Gebiet liegt vorlaufig nicht in meiner Absicht. Auch konnte 
man einer Erweiterung von Auffassungen, die aus dem sensiblen Gebiet 
hergeholt sind, auf das motorische Gebiet MiBtrauen entgegenbringen 
mit der Begrundung, daB wir es dort mit nervosen, hier mit nicht 

I Vorausgesetzt, daB es sich urn naturliche Erregung handelt. 
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nervosen Endorganen zu tun hatten; dem muB ich jedoch entgegenhalten, 
daB solche Scheidung nur einem groblichen MiBverstandnis des bisher 
Gesagten, einer zu engen Auffassung der verwendeten Begriffe ent
sprange, denn nirgends habe ich ausgesprochen, welcher Anteil des 
Muskels im speziellen unter "Endorgan" verstanden sein soll, ob der 
nervose oder der eigentlich muskulare oder ein zwischengeschalteter; 
vielmehr bleibt diese Frage hier noch offen, der Ausdruck "Endorgan" 
wird, um nichts zu prajudizieren, weiter in seiner Unbestimmtheit bei
behalten, und auf die genauere Betrachtung dieses Punktes werden wir 
erst viel weiter unten eingehen konnen. 

Tatsache bleibt, daB wir eine spezifische Erregungsfiihigkeit, so wie 
wir sie fUr unser "Endorgan" brauchen, auf dem Gebiet der afferenten 
Erregungen kennen. Ich lege an dieser Stelle noch keinen groBen Wert 
auf die Anerkennung dieser Gleichartigkeit im sensiblen und motori
schen Geschehen, ich wollte sie nur gerade eben erwahnen, urn nicht alle 
Briicken hinter dem Leser abzubrechen und ihn nicht auf dem neuen 
Gebiet, in das ich ihn zu fiihren im Begriffe stehe, ganz ohne Zusammen
hang mit eingewohnten Vorstellungen zu lassen. 

Wir sind also so weit, fUr die Endorgane irgendwelche spezifische, 
sie voneinander unterscheidende Konstitution postulieren zu miissen, durch 
welche sie in die Lage gesetzt wiirden, auf die fiir sie spezifischen Er
regungen anzusprechen. Natiirlich ist damit zugleich die Annahme ge
geben, daB es eine fiir das einzelne Endorgan adiiquate Erregung iiber
haupt gibt, die fiir das andere und fiir alle anderen nicht adiiquat ware. 
Dnd es ist ja sofort klar, daB wir die beiden Punkte gar nicht hatten 
trennen konnen: Spezifitat des Endorgans und Spezifitat der Erregung 
gehoren als Einheit zusammen; welchen Sinn hatten verschieden spezi
fizierte Endorgane, wenn es nur einerlei Erregung gabe. Und wieder 
tallt uns die Zuordnung zwischen spezifischem Reiz und spezifischer 
Sinnesenergie ein. 

Immer naher kommen wir der Losung. ~'ir erkennen schon ihre 
Umrisse: Wenn das Zentrum fiir jedes Endorgan eine spezifische Er
regungsform besitzt und wenn das Endorgan in gleicher Spezifitat kon
stituiert ist, dergestalt, daB es an dem Index, der schon von zentral 
her der ihm bestimmten Erregung anhaftet, sie als ihm gehorig erkennen 
und aufnehmen kann, dann braucht allerdings die Ganglienzelle nicht 
mehr gesonderte Wege, um sich auch bei einer Mehrzahl von Endorganen 
mit jedem einzeln und unabhangig von den iibrigen auseinandersetzen 
zu konnen. 

Schon mochte es schein en, daB wir hier einfach und bloB auf die 
von HERING so lebhaft geforderte Theorie der Ungleichartigkeit der Er
regungsvorgiinge hinauskommen. Wir werden spater sehen, daB etwas 
Ahnliches nur in weitestem Sinne vorliegt, doch hat es hier noch keinen 
rechten Wert, dariiber ausfUhrlicher zu reden. Der Einwurf sollte nur 
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vorgebracht werden, urn von vornherein zu verhindern, daB der Leser 
irgendwelche festeren Vorstellungen von "Ungleichartigkeit" der Er
regung, wie sie sich vielleicht im AnschluB an HERINGS AusfUhrungen 
bei ihm entwickelt haben mogen, zu den folgenden Erorterungen mit
bringe. 

Was im vorigen an Einsicht gewonnen wurde, sei hier zusammen
gestellt: 

I a) Die geordnete Verteilung der Erregung I auf die Peripherie ent
sprechend der zentral bestimmten Koordination erfolgt nicht auf Grund 
eines Verfahrens geometrisch geordneter Oberr~itt1ung auf gesonderten 
Bahnen (denn: die periphere Ordnung bleibt der zentralen Koordination 
entsprechend, auch wenn gesonderte Bahnen zur Obermittlung nicht 
mehr zur Verfugung stehen). 

za) Es gibt nicht "Erregung ' schlechthin" im Sinne eines Vorganges, 
der filr alle Endorgane in die gleiche Form gekleidet ware (denn: sonst 
konnte nur ein Mechanismus von der Art, die unter Ia abgelehnt werden 
muBte, koordinierte AusfUhrung gewahrleisten). 

:ib) Das koordinationsgemiifJe In-Funktion-Treten eines Endorganes 
ist, wenn wir die Hypothese von der geometrisch geordneten Dber
mittlungfallen lassen mussen, nur dann moglich, wenn das Endorgan 
mcht ieder beliebigen, vielmehr nur einer ganz bestimmten, fur ihn spezi
fischen Erregungsform zugiinglich ist. 

zb) folgt unmittelbar aus Ib und besagt, daB an Stelle des bisherigen 
"Erregung schlechthin" nunmehr fUr die einzelnen Endorgane spezi
fische Erregungsformen angenommen werden. mussen. 

Die Nebeneinanderstellung des unter a und b Gesagten laBt deut
lich die Abweichungen der neuen Auffassung von der frliheren erkennen. 
Noch klarer mach en wollen wir uns den Unterschied an einem Bilde: 

Denken wir uns das Endorgan als SchloB, das durch den Schlussel 
"Erregung" geOffnet werden solI; vor jedem SchloB steht ein SchlieBer, 
der zunachst keinen Schlussel bei sich hat; der SchlieBer hat zur Pflicht, 
stets wenn ein Schlussel zu ihm kommt, damit das SchloB zu offnen. 

a) Nach der bisher ublichen Anschauung: Die Endorgane haben 
alle das gleiche SchloB, sind also alle mit einer Art Schlussel zu sperren; 
vom Zentrum fUhrt zu jedem SchloB ein gesonderter Weg. SolI nun 
eine bestimmte Auswahl von Schlossern geoffnet werden, so werden vom 
Zentrum auf den entsprechend ausgewahlten Pfaden - und nur auf 
diesen - die Universalschlussel hinausgesandt; am Ende der Wege 
nehmen die SchlieBer die Schlussel in Empfang und offnen. Sind die 
Wege in Ordnung, so werden die richtigen Schlosser erreicht. Sind in-

I Nur von der adiiquaten, im Zentrum abgelassenen nervosen Erregung 
ist hier die Rede. 
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folge peripherer Vorkommnisse die Wege durcheinander geraten, so kom
men die Schliissel in falsche Bahnen und zu Schlossern, deren Offnung 
das Zentrum gar nicht beabsichtigt hatte; trotzdem, der SchlieBer nimmt 
den Schliissel in Empfang und offnet, denn jeder SchlUssel pa[3t in jedes 
Schlo[3, und die Konfusion ist fertig. Teilt sich ein Weg peripher entzwei, 
so geht ein Teil der Schliissel rechts weiter, der andere links, und an 
beiden Enden stehen die SchlieBer, empfangen die Schliissel und offnen; 
wieder Konfusion! Wesentlich fiir den peripheren Erfolg sind also hier 
die Wege, auf denen die Schliissel hinausgesandt werden. Konfusion der 
Wege fiihrt zu Konfusion der Funktion. 

b) Nach unserer nunmehrigen Anschauung: Jedes Endorgan hat ein 
SchloB eigener Art, alle Schlosser sind untereinander verschieden; zu 
jedem SchloB paBt nur eine Art von Schliissel, es gibt also so viele 
Arten Schliissel als Schlosser. Soil jetzt eine bestimmte Auswahl von 
SchlOssern geoffnet werden, so sendet das Zentrum nur solche Schliissel 
nach der Peripherie hin, die auf die zu eroffnenden Schlosser passen. 
Und auf welchem Wege immer nun die Schliissel zur Peripherie gelangen 
mogen, gleichviel: es werden doch stets nur solche Schlosser gesperrt werden 
kOnnen, zu denen passende Schliissel eingetrotfen sind. Wir konnen im 
Bilde ja annehmen, jeder SchlieBer kenne die Form seines Schlosses und 
erkenne, wenn viele Schliissel zusammen ankommen, gleich, ob seiner 
darunter ist; er nimmt ihn auf und offnet. Wir konnell vorHiufig 
auch ruhig jede aktive AuswahWihigkeit des SchlieBers aus dem Bilde 
fortlassen; wenn die ganze Auswahl Schliissel zu ihm gelangt, probiert 
er sie der Reihe nach durch, so lange, bis einer in sein SchloB paBt; 
ware keiner fiir ihn dabei, so fande er keinen passenden und das SchloB 
bliebe eben uneroffnet. So odeI;' so, es wird bei solchem Verfahren stets 
nur die richtige Auswahl Schlosser gesperrt werden konnen, auf welchem 
Wege auch immer die Schliissel zugefiihrt werden; nur miissen natiir
lich die Schliissel auch wirklich allen Schlossern zur Auswahl gesandt 
werden. . 

Wesentlich fiir den peripheren Erfolg ist hier nichts weiter als die 
entsprechende Auswahl der Schliissel; da diese Auswahl nun aber nichts 
anderes ist, als was wir als zentrale Koordination bezeichnen, sieht man, 
daB solcherart die geordnete Ausfiihrung der zentralen Koordination an 
der Peripherie nicht abhangig ist von der Anordnung der Zuleitungs
wege, infolgedessen auch von allen Variationen und Storungen dieser 
Anordnung in keiner Weise betroffen wird. 

Nehmen wir wieder unseren Reflex Aa Ee Nn Qq Ss vor: Wir waren 
eben mit unserer urspriinglichen Annahme, und zwar mit der der herr
schenden Meinung entsprechenden, daB unser Reflex dadurch ~ur Aus
fiihrung kame, daB gerade den Fasern zu den Muskeln A, E, N, Q, S 
Erregung mitgegeben wiirde, den Fasern zu den anderen Muskeln da-
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gegen niehts, ad absurdum gefiihrt worden; denn wir haben erkannt, 
daB dann im Falle unseres Experimentes statt h. F. ein koordinations
loser Krampf sieh hatte zeigen miissen. Unserem jetzigen Standpunkt 
gemaB stellt sieh die Sache aber so dar: 

Die Muskelfasern des Muskels A sind nur einer bestimmten Er
regungsform a zuganglieh, analog E nur e, N nur 'P, Q nur w, 5 nur (] usw. 
Diese Erregungsformen und nieht die einzelnen Abgangswege, sind die 
Mittel, mit denen das Zentrum arbeitet, urn die riehtige periphere Ver
teilung der Funktion hervorzubringen. 

Der Voraussetzung gemaB kann A nur auf a !lnspreehen; wenn statt 
a eine andere Erregungsform, also etwa {J, yoder sonst welche, zu A 
kommt, so bleibt A in Ruhe, wie wenn gar niehts gesehehen ware. 
Wenn a, e, 'P, W, (] ZU A kommen, so wirkt von allen diesen wieder nur a, 
genau so, wie wenn alle iibrigen auBer a weggeblieben waren. Analoges 
gilt natiirlieh fiir die anderen Endorgane. 

Wir wollen a ({J, y, 15, ... ) die dem Endorgan A (B, C, D, ... ) "ad
aquate Erregungskomponente" nennen I. 

Es konnen bei solcher Saehlage ohne wei teres derselben Ganglien
zelle und derselben Wurzelfaser versehiedenartige Erregungskomponen
ten mitgegeben werden, es werden doeh nur jene Endorgane anspreehen, 
fiir die eine adaquate Komponente darunter ist. Unter einer Voraus
setzung: daB namlieh die verschiedenen Komponenten einander gegen
seitig nicht beeinflussen. Dieser Punkt wird spater, wenn wir zu genaueren 
Vorstellungen iiberzugehen versuehen werden, besonders zu beaehten 
sein. Wenn die Bedingung aber erfi.i1lt ist, so konnen von der Ganglien
zelle (qo) aus auf dem einen und einzigen Abgangswege, der ihr zur Ve-
fiigung steht, gleiehzeitig und durehein~der die Erregungskomponenten 
w, (] und a hinausgesehiekt. werden; sie gelangen zur Aufzweigung der 
Faser, gehen alle auf alle peripheren Aste iiber und kommen zu den End
organen Qo, Ro, 50, To, Uo, At; da nur Q, 5 und A in der ankommenden 
Erregung adaquate Komponenten vorfinden, treten nur sie in Funktion, 
wahrend R, T und U in Ruhe bleiben, ganz wie es das Zentrum ver
langt. Ein andermal, bei einem anderen Reflex, werden wieder andere 
Endorgane in Tatigkeit versetzt werden konnen; es miissen dann 

I DaB hier fiir den ganzen Muske1 eine einzige adaquate Erregungsform 
angenommen wird, hat vorerst seinen Grund nur in der dadurch erzie1ten 
Einfachheit der DarsteIlung; erst weiter unten werde ich wahrscheinlich 
machen konnen, daB die Annahme der Wirklichkeit entspricht. Man konnte 
natiirlich von vornherein ebensogut fUr jedes Muske1e1ement eine eigene, nur 
ihm spezifisch zugeordnete Erregungsform annehmen, es ware der Sach
verha1t doch im Prinzip der namliche, nur eben bedeutend komplizierter und 
daher weniger iibersichtlich bei der Beschreibung. Darum sei auch im fo1-
genden unter Hinweis auf die spater beizubringende Verifizierung so vor
gegangen, a1s ob wir bereits festgesteIlt hatten, daB aIle E1emente des Mus
ke1s A die gleiche adaquate Erregungsform a besaBen. 
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nur die entsprechend anderen adaquaten Komponenten abgegeben 
werden. 

Jede Vorderhornzelle muB selbstredend die Fahigkeit haben, die 
adaquaten Komponenten fiir siimtliche Endorgane, die an sie angeschlossen 
sind, weiterzugeben. Jede Vorderhornzelle des Regenerationsgebietes 
kann aber je nach dem zufilligen Weg, den ihre Aste im Regenerations
prozeB gefiihrt worden sind, mit jedem beliebigen Endorgan verbunden 
sein, und es kommen dafur samtliche Extremitatenmuskeln in Be
tracht. Also muB jede Vorderhornzelle die adaquate Komponente fUr 
jedes Extremitatenendorgan abzugeben zum mindesten imstande sein. 
Es liegt auf der Hand anzunehmen, daB sie es nicht nur imstande ist, 
sondern auch wirklich tut, obwohl ja nicht alle, sondern nur einige 
Extremitatenmuskeln an jede angeschaltet sind. 

Der Effekt an der Peripherie ware allerdings der gleiche, auch wenn 
jede motorische Ganglienzelle nur fur ihre durchschnittlich sechs End
organe die Komponenten abgabe: (qQ) nur W, e, (1, 7:, v, a; (ro) nur p, 
y, CJ, s usw. - Die Annahme einer solchen Beschrankung erfordert aber 
zugleich auch die Annahme eines uberaus komplizierten Mechanismus 
der Erregungsverteilung auf die Ganglienzellen. Die Vorderhornzelle 
erhalt ja ihre Auftrage von vorgesetzten, ubergeordneten Zentralteilen. 
Sollten also im Rahmen einer Reflexinstruktion auf jede "letzte gemein
same Strecke" nur die Reflexkomponenten fiir jene Endorgane, mit 
denen sie verbunden ist, zur Beforderung ubergeben werden, so miiBte 
das Zentrum ein genaues Bild davon besitzen, mit welchen Endorganen 
jede einzelne Ganglienzelle verbunden ist. Wenn man nun bedenkt, 
daB von den vielen Hunderten Vorderhornzellen, die das Transplantat 
innervieren, fast jede mit einer anderen Kombination von Endorganen 
in Zusammenhang steht, wenn man die eine Schicht unseres Schemas 
sich vor Augen halt, und sich jetzt noch alle ubrigen, jede wieder mit 
anderen Verzweigungen der Aste, vorstellt, dann sieht man erst, welche 
ungeheuerliche Forderung man da an das Vermogen desZentralapparates 
stellen wurde, sobald man ihm einen im einzelnen genauen Oberblick 
uber diese Mannigfaltigkeit zumutete. Wollte man einwenden, daB sich 
das Zentrum ja nur ein einziges Mal auf die geanderten Verhaltnisse 
einstellen miiBte (durch afferente Erregungen konnte es ja durch Erfolg 
und MiBerfolg uber die neue periphere Konstellation schlieBlich infor
miert werden) und daB sich im weiteren dann die einmal eingestellte 
Situation durch Ausbildung neuer struktureller intrazentraler Ver
bindungen fixieren konnte, so halte ich dem zunachst entgegen, daB es 
unwahrscheinlich ist, daB die Art der intrazentralen Erregungsverteilung 
von der Anordnung fixer Strukturen abhangig sein sollte, wo wir doch 
eben horten, daB die extrazentrale Erregungsverteilung es nicht ist; dann 
aber wird man wohl in Rechnung ziehen mussen, daB zu solchem Um
stellen und Ausbilden eines neuen morphologischen Verteilungssub-
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strates immerhin einige merkliche Zeit notig ware, daB aber in den Ex
perimenten die Funktion, wie bereits mehrfach erwahnt, schon von 
allererstem Anfang an geordnet aufgetreten war. 

Da wir genau so gut ohne die Annahme solchen komplizierten Ver
haltens - schlieBlich, alles kann das ZNS ja denn doch nicht - aus
kommen konnen, so besteht kein Grund, weiterhin eine Komplikation 
zu erortem, fUr deren wirkliches Vorhandensein sich noch dazu nicht 
einmal der Schatten eines Beweises geboten hat. Es ist ja auch ganz 
uberflussig, daB jede einzelne Vorderhomzelle abgesondert und streng 
abgezirkelt nur die ihren eigenen Endorganen adaquaten Erregungs
komponenten zur Abgabe auf die letzte gemeinsame Strecke erhalt; 
denn andere Endorgane als die, welche ansprechen sollen, konnen ja 
ohnedies nicht in Funktion treten; die ganze kunstvolle Aufteilung ware 
also nur gewissermaBen ein Sport des ZNS. 

Von der Annahme irgendwelcher A ufte~lung der Erregungskompo
nenten auf einzelne V orderhornzellen sehen wir also ab, weil sie unwahr
scheinlich, uberflussig und sinnlos ist. DaB uberhaupt dergleichen Ver
mutung aufkommen konnte, ist ein Rudiment der alten Auffassung, 
welche mit Aufteilung zu arbeiten gezwungen war. 

Es bekommt also jede Vorderhornzelle (des Extremitatenabschnittes 
einer Korperseite) aile Erregungskomponenten mit, die dem jeweiligen 
Reflex zugehoren. Obwohl so alle motorischen Ganglienzellen (des Ex
tremitatenabschnittes einer Korperseite) ganz gleich behandelt werden, 
ist doch die periphere Funktion der zentralen Absicht gemaB geordnet. 
1m Reflex unseres Beispieles fUhren dementsprechend alle "letzten ge
meinsamen Strecken" zu 0 und T die Erregungskomponenten a, e, v, W 

unda, alle gleichzeitig und alle das gleiche. DaB dann in 0 und T nur die 
Muskeln A, E, N, Q und 5 ansprechen, wissen wir. Dnd das ist es, 
was auch die Beobachtung gelehrt hat und was erklart werden sollte. 

Der Aktionsimpuls (AI) a e v w a wird als ganzer auf alle "letzten 
gemeinsamen Strecken" abgegeben 2tnd als ganzer von ihnen an die Peri
pherie gebracht, und erst dort uJerden von den einzelnen Endorganen die 
ihnen adiiquaten Komponenten herausgeklaubt. Die Zusammensetzung 
des Aktionsimpulses ist fur jeden Reflex eine andere und, in solchem Sinne 
genommen, kann die Nervenfaser, die alle Aktionsimpulse weiterleitet, 
verschiedenstes fUhren. Andersei ts ist das Geschehen, das uber die 
motorischen Nervenfasem ablauft, im gleichen Augenblick fur alle (im 
ExtreInitatenabschnitt der einen Korperseite) das gleiche. 

Es ist gar nicht erstaunlich, wenn mir an dieser Stelle eingewendet 
wird, ob es denn nicht eine hochst uberflussige Energievergeudung des 
sonst so haushalterischen Organismus ist, wenn er zu Muskeln Erregung 
hinschickt, die gar nieht fiir sie bestimmt ist und die dort wirkungslos 
verpufft. Ware die Saehlage wirklleh so energetisch aufzufassen, ieh 
gestehe, die Annahme wurde dann auch mir betraehtliches Dnbehagen 
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schaffen. Nun steht aber doch die Erregungsmitteilung yom Nerven an 
den Muskel in keinem energetischen Aquivalenzverhaltnis zu der Muskel
leistung; nur urn einen Aus16sevorgang handelt es sich und nicht von 
seiner Energie (Intensitat und Menge), sondern vielmehr von seiner 
Form hangt der Umfang des ausgelOsten Geschehens abo Daher macht 
es denn auch energetisch keinen Unterschied, ob der Vorgang die Er
regungsform nur eines oder mehrerer Muskel aufweist; und wenn wir 
den Unterschied zwischen dem Aus16sevorgang ffir einen Muskel und 
zwischen dem fiir mehrere kennzeichnen sollen, so miissen wir sagen, 
fiir viele Muskeln wird nicht mehr herbeigebracht als fiir einen, sondern 
bloB anderes; nicht die Intensitat, sondern die Form des AuslOsepro
zesses ist ei.ne andere. Es wird weiter unten, wenn wir naher auf die 
"Form" des Erregungsvorganges eingehen werden, all das sich noch 
klarer ausdriicken lassen. 

J etzt haben wir aber immer noch erst den einen Teil unseres Pro
blems gelOst, den augenfalligsten zwar, abel' nicht den einzigen: Wir 
haben erklaren konnen, wieso die allgemeine Qualitat del' peripheren 
Reflexausfiihrung, d. h. die Zusammenstellung del' Muskeln, welche die 
Bewegung auszufiihren bestimmt sind, stereotyp del' zentralenKoordina
tion gemaB ist, ohne daB ein struktureller Mechanismus koordinierter 
Leitungswege vorhanden ist. Wohlgemerkt, nur die allgemeine Qualitat 
haben wir bisher betrachtet; wir wissen, welche Einrichtungen es er
moglichen, daB im Reflex Aa Ee Nn Qq Ss wirklich gerade immer die 
Muskeln A, E, N, Q und 5 ansprechen, von welchen es das Zentrum haben 
will, wir wissen abel' noch nicht, warum diese Muskeln es auch jeder in 
del' Starke tun, die ihnen yom Zentrum vorgeschrieben ist. Das Pha
nomen der h. F. zeigt ja nicht bloB, daB homologe Muskeln in 0 und T 
gleichzeitig funktionieren, sondern daB sie dies auch beide in del' gleichen 
Starke tun. Die Verfolgung del' Filmserie (S. 7) laBt das deutlich genug 
erkennen und besonders klar kommt die feine Intensitatsabstufung im 
kompensatorischen Reflex zum Ausdruck, wo der Umfang des aktiven 
Ausschlagens des einen Autopodiums der Starke der passiven Flexion, 
die am anderen vorgenommen wird, proportional ist. 

Halten wir uns wieder an unser Schema: Wir lieBen die Ganglien
zelle (qo) die Erregungskomponenten von der Form a, e, 1', w und (j 

hinausbefordern; dadurch kamen die an sie angeschlossenen Elemente 
der Muskeln Qo, So und At in Tatigkei.t; aber in welcher Starke, wenn 
ihnen doch nichts weiter mitgeteilt wird, als daB sie iiberhaupt anzu
sprechen haben? Greifen wir zu unseren oben festgesetzten Bezeich
nungsweisen zuriick, so erinnern wir uns, daB die Starke, mit der jeder 
Muskel im Reflex vertreten war, durch den entsprechenden Kleinbuch
staben ausgedriickt war; also A kontrahiert sich mit der Intensitat a 
(ein andermal kann es sich natiirlich wieder mit der Intensitat a' oder 
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a" usw. kontrahieren, je nachdem es im Aktionsimpuls vorgeschrieben 
1st), E in diesem Faile mit der Starke e usw. Wir diirfen also, wie sich 
zeigt, den Aktionsimpuls, der auf die Vorderhomer zum Transport uber
geben wird. nicht einfach als U B 'V W a bezeichnen, sondem er heiBt: 
Ua Be 'lin Wq as. J ede Erregungskomponente besteht also, wie wir jetzt 
erganzend feststellen konnen, aus zwei Faktoren: der eine gibt die Form 
an, das waren die u, B usw.; wir konnen ihn den SPezifitiitstaktor nennen; 
der andere gibt die Intensitat an, a, e usw.; daher sei er Intensitiits
faktor genannt. Und beide zusammen sind erst die Charakteristik der 
Erregungskomponente. 

Die Intensitiitsverhiiltn;sse der peripheren Funktion mussen unbe
dingt im Aktionsimpuls als F aktoren enthalten sein und es geht nicht mehr 
an, sie bloB auf die mehr oder weniger grope Zahl erregter Fasern zuruck
zufiihren. Die ganze Beweisfuhrung, die oben fiir die Spezifitat des An
sprechens uberhaupt beigebracht wurde, findet hier wieder sinngemaBe 
Wiederholung. Wir wollen sie nicht nochmals bringen. Wir muBten 
ja wieder genau so vorgehen wie friiher: Ware die Anzahl erregter Fasem 
maBgebend fur die Intensitat des In-Funktion-Tretens der einzelnen 
Muskeln, so wiirden wieder aile an (qo) angeschlossenen ansprechenden 
Muskelelemente in gleicher Starke in Aktion gesetzt werden mussen; 
dies nun abermals durch aile Schichten hindurch in analoger Weise 
durchgedacht, ergibt, daB, wenn auch nur jene Muskeln in Tatigkeit 
treten, welche im Reflex zu tun haben, doch wieder die Starke ihrer 
Tatigkeit von den zufilligen anatomischen Verbindungen abhangig ware, 
so daB die Starkeverhiiltnisse, wie sie bei der zentralen Koordination 
fiir die Peripherie festgesetzt wurden, an der Peripherie vollkommen 
falsch und verzerrt wiedergegeben wiirden, usw. Durch so1che Beweis
fUhrung kamen wir, auch ohne noch von der Spezifitat der Endorgane 
zu wissen, dahin, sie zu fordem. Jetzt aber, wo wir die Spezifitat be
reits festgestellt haben, wird die gesonderte Beweisfuhrung fUr die In
tensitatsverhiiltnisse uberflussig. Es geschah naturlich uberhaupt nur 
aus methodischen Rucksichten, urn die Darstellung nicht zu sehr zu 
komplizieren, daB wir nicht von vornherein die Intensitat gleich mit 
berucksichtigten, daB wir von "Ansprechen" schlechthin sprachen, als 
ob es Ansprechen ohne einen bestimmten Grad gabe. 

tlbrigens deckt sich die Erkenntnis, daB die Intensitat der Funktion 
nicht durch die numerische Beteiligung von Nervenelementen geregelt 
wird, !nit der friiheren Feststellung, daB bei jedem Reflex jeweils alle 
vorderen Wurzelfasem beteiligtsind. Urn den Zusammenhang nicht zu 
zerreiBen, sei auf die Beziehung ail dieser neuen Feststellungen zu den 
experimentellen Ergebnissen, auf denen die bisher herrschende Theorie 
aufgebaut ist, insbesondere auch auf die Kollision mit dem "Alles-oder
Nichts" -Gesetz, hier noch nicht eingegangen; manchem werden die Wider
spriiche dort und hier ja geradezu absurd scheinen mussen; er moge 
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sich einstweilen mit dem.Hinweis begniigen, daB ein ernster Widerspruch 
nirgends gefunden wird, solange man nicht reflektorisches Geschehen 
(adiiquate Erregung) einerseits und kiinstlich durch inadaquate Reizung 
des peripheren Nerven hervorgerufene Erregung anderseits durch
einander wirft. Es sind ja nicht Gesetze der Elektrophysiologie, sondern 
Gesetze der normalen adaquaten Erregungsart, die wir aus dem funk
tionellen Verhalten des lebenden Tieres herauszulesen vermogen. 

Wir haben festgestellt, daB verschiedene Intensitat des In-Tatigkeit
Tretens eines Muskels nicht durch verschieden groBe Zahl gleich stark 
erregter, sondern durch verschieden starke Erregung stets der gleichen 
Zahl Endorgane vermittelt wird, daB also die Funktionsstarke durch 
die I ntensitat und nicht durch die Exiensitiit der Erregung geregelt wird. 
Bei del' Ableitung eines jeden Impulses zur Peripherie sind, wenn auch 
jedesmal in ganz anderer Weise, samtliche Fasern des Reflexabschnittes 
als "letzte gemeinsame Strecken" beschaftigt und alle fiihren sie das 
gleiche Geschehen hinaus. Man konnte nun fragen, wozu denn dann 
iiberhaupt die groBe Menge an Fasern, wie wir sie vorfinden, notig ist. 
Die Antwort ist einfach: Urn iiber alle Muskelelemente verfiigen zu 
konnen, muB das Zentrum natiirlich mit ihnen allen verbunden sein. 
Die erhebliche Anzahl Fasern ist also durch das Vorhandensein einer 
ebenso betrachtlichen Anzahl von Muskelelementen gefordert und ist 
Notwendigkeit, wenn anders die Aktionsimpulse zu allen Erfolgsorganen 
sollen gelangen konnen. Die volle funktionelle Leistung ist gewahr
leistet, wenn nur aIle Muskelelemente mit dem Zentrum leitend ver
bunden sind, mag auch die volle Faserzahl von einer geringeren. Zahl 
Ganglienzellen ihren Abgang nehmen, wie etwa im Fall der Transplantate. 
Eine gleichmaBige Verringerung der Fasermenge durch das ganze Ge
biet hindurch muB selbstredend die Intensitat der Reflexausfiihrung 
als ganze herabsetzen, denn es werden bei gleichbleibenden Intensitats
faktoren der Erregungskomponenten weniger ausfiihrungsbereite Muskel
elemente angetroffen; der Reflex leidet dann nicht an Koordination, 
aber er ist in allen seinen Teilen kraftloser. Solches konnte man ja tat
sachlich an den Transplantaten in der ersten Zeit ihrer Reinnervation 
beobachten und es wurde oben auch schon darauf hingewiesen: Die 
Bewegungen der Transplantate sind zwar von Anfang an wohlkoordi
niert, doch sind sie zunachst noch schwacher, die Winkelausschlage in 
den einzelnen Gelenken geringer als an der Ortsextremitat; das Prinzip 
der h. F. ist anfangs also nur beziiglich der Qualitat, nicht noch bezug
lich der Intensitat der Bewegungen verwirklicht zu sehen. Das kommt 
eben daher, daB ja nicht aile regenerierenden Fasern zur gleichen Zeit 
die Peripherie erreichen, so daB an der Reflexausfiihrung nicht alle 
Muskelelemente der vom Zentrum verlangten Muskeln teilnehmen kon
nen; weil aber die Intensitatsfaktoren des Reflexes fiir normale Faser-

4* 
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filllung der Extremitat berechnet sind, kann der Reflex nur an der Orts
extremitat in voller Starke ausgefUhrt werden. Mehr und mehr, wie 
die Faserfilllung des Transplantates zunimmt, werden ja dann auch seine 
Bewegungen kraftiger und stehen schlieBlich auch an Intensitat hinter 
denen der Ortsextremitat in keiner Weise zuriick, obwohl, urn es noch
mals zu sagen, die Zahl Vorderhornzellen, mit der das Transplantat ver
bunden ist, sich betrachtlich unter der Normalzahl halt. Es andert an 
der Intensitat eines Reflexes gar nichts, wenn ihm nur eine geringere 
Menge Ganglienzellen als Abgangsstationen zur Verfiigung stehen, wenn 
nur die Zahl der Geleise, auf die er von diesen Stationen aus gelangen 
kann, die normale ist. Man konnte nun noch weiter fragen, warum denn 
dann so eine groBe Menge Ganglienzellen vorhanden ist, wenn doch mit 
weniger ebensogut das Auslangen gefunden werden kann. Wenn wir 
aber bedenken, daB die Ganglienzelle nicht nur Abgangsstation fUr die 
Erregung, sondern auch trophisches Zentrum der ganzen Faser ist, wer
den wir vielleicht eher begreifen, warum der normale Organismus im 
allgemeinen doch nur eine einzige oder einige wenige Fasern an jede 
motorische Ganglienzelle angeschlossen sein laBt und den Mechanismus 
der peripheren Faservermehrung nur bei der Regeneration betatigt. 
Auch entwicklungsgeschichtliche Griinde sprechen dabei mit, deren Er
orterung hier nicht hergehort. 1m groBen und ganzen ist es iibrigens 
eine recht miiBige, unfruchtbare Sache urn diese Frage; wir miissen 
die Tatsache eben hinnehmen, wie sie ist; mit dem Organismus dariiber 
zu rechten, daB er es hatte vielleicht besser machen k5nnen, wenn er 
mit unserem Wissen ausgestattet ware, hat wenig Sinn. 

Wir wollen wieder einen Schritt weiter gehen: Wir haben bis nun 
die AusfUhrung eines Reflexes betrachtet, der gewissermaBen aus einer 
Ruhelage v6llig entspannter M uskeln her ins Werk gesetzt wurde. Solches 
entspricht nicht dem allgemeinen Fall. Die Regel ist, daB ein Reflex 
den anderen ablOst. Es ist mithin unsere Aufgabe, den Ubergang von 
einem Reflex auf den anderen zu untersuchen und wir werden hierbei 
mit dem Problem der "H emmung" in Beriihrung kommen. Es soIl also 
unser Reflex Aa EeJvn Qq S8 abgelost werden durch einen anderen, 
etwa: Aa' Ft Ii Pp. Die Muskeln E und Fund dann Q und P sollen 
beispielsweise zueinander im Verhaltnis von Antagonisten stehen. In 
dieser Ausdrucksweise ist zunachst nur das augenfallige Geschehen an 
der Peripherie wiedergegeben; wir sehen eine Bewegung an der Ex
tremitat auftreten, welche von del' friihel'en Stellung weg in der Wir
kungsresultanten del' Muskeln A, F, lund P verlauft; was mit den nicht 
mehr benotigten Muskeln des friihel'en Reflexes geschieht, werden wir 
gleich zu horen bekommen. Vorerst wollen wir die Muskeln mit auBer
lich merklicher Wirkung betrachten, und das ist A, F, I, P. Von diesen 
war A schon beim friiheren Reflex beteiligt und kontrahiert sich jetzt 
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noch starker; wir wissen nach den friiheren AusfUhrungen, daB diese 
Anderung seiner Tatigkeit nicht einer Ausbreitung der "Erregung" auf 
eine groBere Fasermenge zugeschrieben werden darf - es waren ja auch 
friiher aIle Fasern betatigt -, sondern daB nur eine Anderung des In
tensitiitslaktors der Erregungskomponente eine Anderung in der Starke 
der Funktion erklart. Der vergroBerte IntensWi.tsfaktor a' mit dem Spe
zifitatsfaktor a zusammen ist die Charakteristik der neuen, dem Muskel 
A bestimmten Erregungskomponente aa', die denn auch an der Peri
pherie wirklich die im Reflex geforderte Tatigkeitssteigerung von Aa 
auf Aa' zur Folge hat. Der neue Reflex enthalt dann auBer a noch Er
regungskomponenten von der Spezifitat cp, Lund n; dafUr werden e, V, 

0) und (J nicht mehr benotigt. 
Die Tatigkeit von A wird, sobald der Aktionsimpuls zu ihm kommt, 

von der Intensitat a auf die Intensitat a' hinaufgestimmt; F, lund P 
sprechen auf ihre adaquaten Erregungskomponenten von der Spezifitat 
cp, l und n mit den entsprechenden Intensitaten I, i und pan; es fragt 
sich nur noch, was mit E und Q, den Antagonisten der Muskeln Fund 
P, und ferner mit den Muskeln N und 5 geschieht. 

Wir wissen vor allem durch die Untersuchungen von SHERRINGTON, 
daB im gesunden Zentrum ein Koordinationsmechanismus zugegen ist, 
der durch ein Prinzip der "reziproken antagonistischen Innervation" 
die ungestorte Bewegungsfolge, besonders die glatte Ablosung jeder Be
wegung durch die nachste, gewahrleistet; das Prinzip auBert sich darin, 
daB gleichzeitig mit der Anregung eines bis dahin minder erregten 
Muskels zu erhohter Tatigkeit der Antagonist dieses Muskels auf einen 
entsprechend geringeren Grad von Tatigkeit gesetzt wird. Diese Herab
setzung der Tatigkeit des Antagonisten auf ein niedrigeres Niveau be
zeichnen wir als "Hemmung". Die Hemmung ist durch SHERRINGTON (1) 
und spatere Untersucher unbedingt als zentrales Phanomen erwiesen 
worden, wenigstens soweit das Innervationsgebiet der somatischen spi
nalen N erven in Betracht kommt. 

Das Problem der Hemmung driickt sich also in unserem Schema 
in der Frage aus, welchen zentralen Einrichtungen es zuzuschreiben ist, 
daB das Eintreten der Komponenten fUr Fund P in den neuen Aktions
impuls sogleich die Elimination der antagonistischen Komponenten E 
und Q mit sich bringt. 1m groBen und ganzen liegt also das Problem 
intrazentral, demnach jenseits der Untersuchungen dieser Arbeit, welche 
sich nur auf die Ableitung des zentralen Geschehens an die Peripherie 
hin beziehen; Abtransport der fertigen Ware hatten wir es genannt. 
Und doch konnen wir die Hemmungsvorgange nicht ganz unberiick
sichtigt lassen, denn auch vom peripheren Geschehen muB man anderes 
voraussetzen, je nachdem welcher spezieIlen Auffassung iiber die Genese 
der Hemmungen man zuneigt. Nun kann freilich hier eine Diskussion 
der bis nun in der Physiologie vorgebrachten Theorien der Hemmung 
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nicht vorgenommen werden, doch darf ja wohl das Wesentliche als be
kannt gelten. Erwahnt sei nur, daB durch die neueren Experimente 
v. BRUCKES fUr die Innervationsgebiete der somatischen Spinalnerven 
das Vorhandensein eines intrazentralen Mechanismus der Hemmung von 
der Art, wie er in Auswertung des WEDENSKy-Phiinomens von VER
WORN, F. W. FROHLICH, KEITH LUCAS u. a. konzipiert wurde, mehr als 
wahrscheinlich gemacht wird. 

Man darf sich nur nicht verleiten lassen, sich unter dem Bilde der 
Hemmung allgemein die vollstiindige Erschlaffung der Antagonisten vor
zustellen; durchaus nicht immer halt sich der Zustand des gehemmten 
Muskels "unter der Schwelle des sichtbaren Reizerfolges". SHERRINGTON 
(1, S. 98) sagt ausdrucklich: " ... it is often noticeable that the relaxation 
thus induced in the contraction does not reduce the contraction to zero. 
The relaxation ensues down to another grade of contraction, at which 
grade the inhibition often continues to hold it: at least, the muscle 
continues to remain at that length. In such cases the contraction is 
reduced suddenly from a high level of intensity to a lower level, but 
a remainder of contraction persists". Zudem hat WACHHOLDER in 
der letzten Zeit bei widerstandslosen Bewegungen von den Antago
nisten regelrechte Aktionsstr6me ableiten k6nnen, Zeichen ihrer Tatig
keit. Wir mussen also von einer Theorie der zentralen Hemmung 
verlangen, daB sie nicht nur die Fille von vollstandiger Ausschaltung 
des Antagonisten erklart, sondem diese vielmehr bloB als Extremfille 
der Tiitigkeitsherabsetzung auf einen niedrigeren Grad darstellt. 

Das Problem der Hemmung bleibt danach die Tatigkeitsherabsetzung, 
diese aber wird zentral bestimmt, und was uber die letzten gemeinsamen 
Strecken den adaquaten Erregungskomponenten fur die zu hemmenden, 
das ist auf ein niedrigeres Niveau von Tatigkeit zu setzenden Muskeln 
mitgegeben wird, ist dann nicht etwa eine dem Erregungsbefehl irgend
wie antagonistische Anweisung, die den Muskel ganz auBer Tatigkeit 
setzt, wenigstens nicht allgemein; sondem der "Antagonist" erhalt eine 
normale Erregungskomponente mit dem gleichen Spezifitatsfaktor wie 
fruher, nur mit geandertem, diesfalls herabgesetztem Intensitiitsfaktor. 

Es ist also fUr unsere Untersuchung der Leitungsverhaltnisse der Fall 
der Hemmung als Tatigkeitsherabsetzung v611ig gleichartig mit dem der 
Tatigkeitsanregung zu behandeln. Was am Muskel E und Q vor sich 
geht, ist im Prinzip das gleiche wie am Muskel A, dem auch ein anderer 
Tatigkeitsgrad vorgeschrieben wurde, ist aber auch das gleiche wie an 
den Muskeln N und S. ]etzt sehen wir natiirlich, daB unsere Bezeich
nungsweise fiir die Anderung des einen Reflexes in den anderen keines
wegs tatsachengetreu, noch auch geeignet war, zu richtigem Verstandnis 
hinzuleiten. Wir wollen uns auch alsogleich verbessem: Die totale Er
schlaffung eines Muskels sei, urn sie als Grenzfall der einfachen Tatig
keitsherabsetzung zu kennzeichnen, durch den Index ,,0", der dem Inten-
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sitatsfaktor beigesetzt wird, kenntlich gemacht; "Eeo" heiBt, daB der 
Muskel E ganz erschlafft, im Aktionsstrombild stromlos ist. Wir mussen 
jetzt auch nochmals den fruheren Reflex darstellen, denn auch bei ihm 
haben wir die etwaige Innervation der Antagonisten nicht beriicksich
tigt. Von den Muskeln, deren Zustand sich beim Ubergang des einen 
Reflexes in den anderen nicht andert, wollen wir absehen. In der korri
gierten Schreibweise lautet nun der erste Reflex etwa: 

Aa Ee" Flo Iio Nn" ppo Qq" Ss" 
und der geht uber beispielsweise in: 

Aa' Eeo FI" Ii" Nn' Pp"-iJ(j'-Sso; 
d. h.: Die Erregungskomponenten fUr E und S fallen beim Ubergang 
zum zweiten Reflex ganz aus; es kommen Komponenten von der Spezi
fitat f/J, t, n hinzu; A geht von der Intensitat a auf a'; N und Q (letzteres 
ist Antagonist von P) werden aber nicht vollig ausgeschaltet, sondern 
bloB auf ein niedrigeres Tatigkeitsniveau gebracht, N von n" auf n', 
Q von q" auf q'. So stellt uns die Hemmung bei Betrachtung des Lei
tungsgeschehens vor keine prinzipiell neue Aufgabe. 

Das neue Bild von den motorischen Nervenleitungsvorgangen ist nun 
in den groBen Umrissen fertig gezeichnet; es ist so vollstandig, als man 
es uberhaupt bei so aUgemein gehaltener Ausdrucksweise verlangen kann. 
Ganz absichtlich ist ja vorerst ein Eingehen auf Einzelheiten vermieden 
worden; gefUhrt an Hand des Phanomens der h. F., nur in logischer Aus
wertung der von der Natur mit einem Schlage offenbarten Erscheinung, 
waren wir bis hierher gelangt, ohne daB mehr hatte zur Deutung heran
gezogen werden mussen, als aus den Tatsachen unmittelbar herauszu
lesen war. Dnd gerade durch den Verzicht auf jede spezielle Formulie
rung war es moglich, den wesentlichen Kern der neuen Anschauung in 
allgemein gUltiger Form herauszuarbeiten, in so allgemeiner Form, daB 
im einzelnen fUr die verschiedenartigsten Auslegungen Raum geblieben 
ist. Dnd ich will es hervorgehoben wissen, daB mehr als das ganz allge
meine Prinzzp, wie es eben im vorigen dargestellt wurde, aus meinen 
Versuchen nie und nimmer entnommen werden kann. 

Zusatz bei der Korrektur: 
Soeben ist eine Kritik meiner Resonanztheorie von der Hand eines ver

gleichenden Anatomen, JAN VERSLUYS, erschienen (Biologia generalis, Bd. 3, 
S.385. 1927). An Einwanden, denen Stichhaltigkeit zugebilligt werden 
konnte, findet sich darin nur einer, und den habe ich inzwischen schon auf
geklart. Zwar werde ich, wie ublich, Herrn VERSLUYS an der gleichen Stelle, 
an welcher er sich geauBert hat, erwidern; doch erwachst mir die Pflicht, 
auch an dieser Stelle hier den Leser uber die Einwande und ihre Entkraftung, 
wenn auch nur in aller Kurze, zu informieren. 

1. VERSLUYS findet mit meiner Theorie unvereinbar, daB in den Ver
suchen nicht nur gleichnamige Extrernitaten, sondern auch Hinter- und Vor
derbein homolog funktionieren konnen; denn "die Entwicklung der Fisch
£lossen zu den Beinen der Urodelen ging bei beiden GliedmaBenpaaren durch
aus nebeneinander her. Dabei wurde dann der Bau der Muskulatur der 
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Urodelen erreicht, der fUr die Vorder- und HintergliedmaBen zwar groBe 
Ahnlichkeit zeigt, aber durchaus nicht identisch ist" (S. 391); demnach ware 
phylogenetisch nicht einzusehen, warum die angeblich einander bloB un
gefahr entsprechenden Muskeln der Vorder- und Hinterextremitat gleiche 
Erregungsspezifitat besitzen sollten. 

Demgegenuber will ich nun fur hier v6llig dahingestellt sein lassen, 
1. daB sich phylogenetisch leichter spekulieren als beweisen laBt, 2. daB dem
entsprechend die Anschauung von der Nichthomologisierbarkeit von Vorder
und Hinterextremitat, die VERSLUYS hier einfach mit den Worten: "Es ist 
klar, daB ... " (S. 392) hinsetzt, sich auch im Kreise der einschlagigen Fach
leute durchaus nicht allgemeiner Anerkennung erfreut, daB vielmehr andere 
eine mehr oder weniger strikte Homologisierung der Muskeln von Vorder
und Hinterextremitat selbst noch beim Saugetier durchzufuhren in der Lage 
sind (vgl. neuerdings DRENNAN, Anat. Record 35, 113. 1927); 3. daB ich 
mich nicht berufen fUhle, in phylogenetischen Fragen selbst zu urteilen; 
4. schlieBlich, daB die "grope Ahnlichkeit", welche VERSLUYS ja auch zugibt, 
v6llig genugt, da ja, wie oben bemerkt (S. 50.), die Homologie der Funktion 
naturgemaB auch nur fur die wesentlichen Muskeln unmittelbar beobachtet 
worden ist; alles dieses bleibe also meinethalben vorlallfig unberucksichtigt, 
und nur das eine sei bedacht: daB sich, wenn man genau uberlegt, der Ein
wand von VERSLUYS ja gar nicht gegen die Theorie richtet, sondern gegen 
das beobachtete Phiinomen selbst. Wird nicht geradezu gegen die V ()1'der
extremitat der Vorwurf erhoben, daB ihr Betragen, daB sie namlich "ho
molog" mit einer Hinterextremitat funktioniert, nach dem Gesichtspunkt 
einiger Phylogenetiker eigentlich ein ganz unzulassiges sei? In Rede steht 
also bloB noch die Entscheidung, ob man die Tatsache, daB eine Zehenbeu
gung von einer Fingerbeugung, eine Zehenspreizung von einer Finger
spreizung, eine Dorsalflexion des FuBes von einer Dorsalflexion der Hand, 
eine Plantarflexion des FuBes von einer Plantarflexion der Hand, eine Knie
beugung von einer Ellbogenbeugung, eine Kniestreckung von einer Ell
bogenstreckung begleitet wird, ob man also all dies als lauter zufalliges 
Zusammentreffen auffassen will. VERSLUYS meint, es muBte ein "merk
wurdiger Zufall" sein, wenn im Laufe der Phylogenese "die sich funktionell 
entsprechenden (aber nicht homologen) Muskeln den gleichen Erregungston" 
erhalten haben sollten (S. 393); ich dagegen meine, daB es ein viel merk
wurdigerer Zufall ware, wenn die einander "funktionell entsprechenden Mus
keln" in der beobachteten augenfalligen Weise miteinander funktionell ver
knupft waren, ohne innerlich, sagen wir ihrem Wesen nach, miteinander 
verwandt zu sein. Wir haben den Tatsachen ihr Recht zu geben und nicht 
gegen sie anzukampfen; und wEmn die Erfahrung eben lehrt, daB das Zen
trum entsprechende Muskeln an homonomen Gelenken als homodynam behan
delt, so haben wir das anzuerkennen und auch die Phylogenetik wird es eben 
in Rechnung stellen mussen. Die Anerkennung der "Homologie" der Funk
tion - und die leugnet VERSLUYS ja nicht - ist also zugleich schon Anerken
nung der physiologischen Homodynamie von Vorder- und Hinterextremitat; 
zu einer besonderen Stellungnahme gegenuber irgendwelchen von dem Pha
nomen dann ausgehenden Theorien gelangt man dann gar nicht mehr. Es 
ist sehr bemerkenswert, daB VERSLUYS selbst anlaBlich cines eigenen Er
klarungsversuches (s. unten) selbst implizite darauf zuruckgreifen muB, daB 
das Zentrum entsprechende Muskeln von Vorder- und Hinterextremitat 
irgendwie in ihrer funktionellen Verwandtschaft erkennt (S.402, 403). 

II. VERSLUYS wendet ein, daB ich zwar Vorder- und Hinterextremitat 
von Urodelen homolog sein lasse, nicht mehr dagegen (im AnschluB aIi ge
wisse Versuchsergebnisse von.BRAus) bei den Anuren, wahrend sich der 
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phylogenetischen Betrachtung die Extremitaten der Anuren und Urodelen 
als fast vollig homolog darstellten; es ware also nicht einzusehen, warum 
dann bei den Anuren ein Vorderbein nicht sollte an Stelle eines Hinterbeines 
funktionieren konnen. Dieser Einwand ist tatsachlich der einzig gerecht
fertigte, nur in anderem Sinne, als VERSLUYS meint: Wie namlich weiter 
unten schon (S. 82) angefiihrt ist, hat sich inzwischen in Versuchen von 
GRAPER herausgestellt, daB tatsachlich auch bei A nuren Vorderbein mit 
Hinterbeininnervation funktionieren kann, so daB also wirklich ein Unter
schied zwischen Anuren und Urodelen nicht besteht. 

III. VERSLUYS fiihrt gegeniiber der Resonanztheorie den chirurgischen 
Befund an, wonach beim Menschen nach kiinstlicher Innervation der Facia
lismuskulatur durch den N. hypoglossus Wiederherstellung der Funktion er
reicht werden kann, obwohl phylogenetisch die Innervationsgebiete des Nervus 
facialis und des N. hypoglossus, ebenso auch die Ursprungsgebiete der beiden 
Nerven, die denkbar verschiedensten seien; es sei nicht einzusehen, wieso 
dann von den Hypoglossusfasern Erregungsklange fiir Facialismuskeln ge
fiihrt wiirden. 

Abermals, wie bei Punkt I, kann ich nicht finden, daB dieser Einwand 
die Resonanztheorie unmittelbar trifft. Nirgendwo enthalt die Theorie eine 
bindende Aussage iiber die Abgrenzung der Funktionsgebiete im Riicken
mark (s. dariiber unten S. 78ff.); wenn sich zeigt, da[J Facialismuskulatur 
durch den Hypoglossus zur Funktion gebracht werden kann, so fuhrt eben 
der Hypoglossus offenbar doch die "Erregungstone" fiir die Facialismusku
latur, ob diese nun phylogenetisch mit seinem normalen Endgebiet ver
wandt ist oder nicht; so viel steht dann einmal fest; ob aber der Hypo
glossus auch normalerweise diese Klange leitet, was verstandlich ware, wenn 
Facialis- und Hypoglossuskerne einem einheitlichen Funktionsbereich ange
horten oder wenn auch bloB die Erregung vom Facialisbereich auf den ziem
lich benachbarten Hypoglossusbereich iibergriffe, so wie von den Extremi
tatensegmenten auf die benachbarten Rumpfsegmente (s. unten, S. 83), -
oder ob erst als Auswirkung der geanderten Verhaltnisse gewissermaBen 
eine A ufladung der Zentren auf die Spezifitat des neuen Endgebietes statt
findet, das ist eine ganz andere Frage, die zu beantworten unsere Kenntnisse 
noch lange nicht ausreichen. Jedenfalls handeIt es sich dabei urn eine Physio
logische und keine phylogene#sche Frage. 

Dieses sind also die drei Punkte, we1che VERSLUYS veranlassen, die Re
sonanztheorie abzulehnen. Aus der Ablehnung haben sich aber dann natur
gemaB zwei weitere Konsequenzen fiir VERSLUYS ergeben miissen: einmal 
muBte, wenn die Theorie falsch sein sollte, in meiner Ableitung irgendwo 
ein Fehler stecken und der muBte nachgewiesen werden; und zum anderen 
war zu zeigen, wie das Phanomen der h. F., das VERSLUYS ja anerkennt, 
auf andere Weise erklart werden konnte. 

Des ersten Tells dieser Aufgabe entledigt sich VERSLUYS nun in der 
folgenden Weise: Er geht davon aus, daB die Resonanztheorie steht und 
fallt mit der Richtigkeit oder Unrichtigkeit der Feststellung, daB im all
gemeinen die verschiedenen Aste der gleichen Ganglienzellen zu verschiedenen 
Endgebieten gelangen. Daher er denn auch hier ansetzt: "WEISS hat nicht 
beobachtet, da[J eine verastelte Nervenfaser wirklich mit ihren Asten zu ganz 
verschiedenen Muskeln zieht und dort normale Endplatten bildet; es ist dies 
auch von keinem anderen Forscher beobachtet worden. Die Aufzweigung und 
der Verlauf der Nerven machen an sich den Verlauf einer verastelten Nerven
faser zu verschiedenen Muskeln moglich, aber bewiesen ist dies als dauernder, 
funktionsfahiger Zustand nicht" (S. 399). 
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Es ist richtig, daB ich fiir die einzelne Nervenfaser ihre Verbindung mit 
verschiedenen Endgebieten nicht direkt beobachtet, sondern in der auch 
oben ausfUhrlich geschilderten statistischen Weise erschlossen habe. In dem 
Gewirr von regenerierenden Fasern die einzelne durchzuveriolgen, ist unter 
den gegebenen Verhaltnissen, bei den weiten Strecken, urn die es sich han
delt, technisch fast vollig ausgeschlossen. SchlieBlich wird niemand, der die 
Erscheinungen der Nervenregeneration auch nur halbwegs kennt, leugnen, 
daB selbst eine solche Einzelverfolgung jeder Faser auch zu keinem anderen 
Ergebnis fiihren wiirde als eben zum Nachweis einer ganz wahllosen Ver
teilung; und auch VERSLUYS leugnet das ja nicht, denn er sagt doch (S. 399): 
"Es ist gewiB nicht unwahrscheinlich, daB dabei Verastelungen derselben 
Nervenfaser zu BUNGNERSchen Bandern gelangen, die zu ganz verschiedenen 
Nerven gehoren, und in diese hineinwachse~." In diesem Punkte also, daB 
primar ein ganz willer AnschluB verschiedener Endgebiete an die gleiche 
Ganglienzelle Tatsache ist, widerspricht VERSLUYS meiner Darstellung durch
aus nicht, nimmt sie vielmehr vollig an. Da aber das Bestehenbleiben solcher 
wirrer Verbindungen zwingend zur Resonanztheorie fUhren muB, sucht 
VERSLUYS nun in Zweifel zu ziehen, daB die Unordnung in den Verbindungen 
eine dauernde sei. Es ware seiner Ansicht nach durchaus moglich. daB nach 
anfanglicher starker Dberproduktion von Nervenfasern die Mehrzahl der
selben wieder zugrunde ginge. "Und es ist die Frage, ob dabei nicht eine 
Auswahl unter den Verastelungen eintritt; man konnte sich z. B. vorstellen, 
daB wenn einmal eine oder einige Verastelungen einer Nervenfaser in einige 
BUNGNERSche Bander einen Muskel erreicht haben und unter Bildung ihrer 
motorischen Endplatten in Funktion getreten sind, dann die anderen Ver
astelungen derselben Faser zu anderen Muskeln in ihrem Wachstum ge
hemmt werden und dadurch verkiimmern" (S.399). 

Gegeniiber dieser Annahme ist nun folgendes zu bemerken: 
I. Es ist zwar durchaus moglich, daB eine Anzahl von neugebildeten 

Fasern, wenn sie keinen funktionellen AnschluB gefunden haben, degene
rieren; niemals ist aber von irgendeinem Forscher irgend etwas beobachtet 
worden, was nur im entferntesten dafiir sprache, daB bei solcher Degene
ration irgendein selektives Prinzip mitspielte. 

2. Auf der anderen Seite wissen wir aber, daB Amputationsneurome, 
jene vollig wirren Netzwerke von regenerierten Nervenfasern, jahrelang fort
bestehen, ohne einer Ordnung Platz zu machen. 

3. Wir wissen iiberdies. daB auf sensiblem Gebiet der Zustand, daB eine 
und dieselbe Nervenfaser mit verschiedenartigen Endigungen verbunden sein 
kann, etwa durch einen Ast mit einem MEISSNERschen Korperchen, durch 
einen anderen mit einer freien Endigung, nicht nur ein dauernder ist, sondern 
ein haufiges physiologisches Vorkommnis darstellt (DOGIEL, vgl. OHMORI: 
Zeitschr. f. Anat. u. Entwicklungsgesch. 70, 347. 1924!); es liegt also kein 
Grund vor, fUr die motorischen Fasern das Gegenteil anzunehmen. 

4. VERSLUYS nimmt an, daB die Herstellung einer funktionellen Ver
bindung von seiten eines Faserastes die Entwicklung der anderen Aste 
hemmt; nun geniigt aber ein Ast von jeder Faser nicht, da, wie sich gezeigt 
hat, einer geringen Menge von Ganglienzellen eine grope Menge von peri
pheren Faserzweigen zugehort; wenn aber wieder, wie es der Fall ist, jede 
Faser dauernd in viele Aste gespalten bleiben muB, dann miiBte im Sinne 
VERSLUYS' angenommen werden, daB nur die Abgabe von Asten an andere 
Muskeln, nicht aber an den eigenen Muskel gehemmt wird, wornit wieder 
in anderer Form die SPezijitiit beim Auswachsen der Nervenfasern einge
fiihrt ware, die nun einmal nicht existiert. 
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5. Die ganze Annahme tragt, wie man sieht, nicht das mindeste zur 
Erklarung des Phanomens der h. F. beL Daher denn VERSLUYS, auch dieses 
zu erklaren, weitere Annahmen zu Hilfe holen muB, und diese sind die fol
genden: 

Wenn, wie VERSLUYS annimmt, Verwirrung. in den Bahnen am Ende 
nicht mehr besteht, dann k6nnte auf dem Wege iiber den sensiblen Kontroll
apparat eine Umstellung im Zentrum entsprechend dem beobachteten Pha
nomen erfolgen. Wenn "eine Vorderextremitat neben eine Vorderextremitat 
transplantiert wird, so k6nnten z. B. die Meldungen Streckung des Ell
bogengelenkes des Transplantates und Beugung desselben Gelenkes bei der 
Ortsextremitat gleichzeitig eintreffen. Bei so widersprechenden Reizungen 
des betreffenden Zentrums im Zentralnervensystem ware es gar nicht be
fremdend, wenn jede Bewegung eingestellt wiirde, ebenso wie eine Bewegung 
bekanntlich eingestellt wird, wenn die sensiblen Kontrollreize, etwa bei 
Durchschneidung der betreffenden Nervenfasern, fehlen. Aber bei ,homo
loger Funktion' wiirde vielleicht kein Widerspruch in den zentripetalen sen
siblen Meldungen eintreten und so1che Bewegungen wiirden durchgefiihrt 
werden; d. h.: der Salamander wird, falls er die Ortsextremitat bewegt, 
die Gelenke der transplantierten Extremitat immer gleichsinnig mitbewegen 
. . .. 1st es nicht denkbar, daf3 die homologe Funktion das einzige Verhalten 
des Transplantats darstellt, welches keine Storung hervorruft? Die Lrberein
stimmung der Bewegung von Ortsextremitat und Transplantat darf daher 
meines Erachtens nicht von vornherein als ,unsinnig' (WEISS, 1924, s. 639) 
bezeichnet werden" (S. 403). 

Demgegeniiber muB ich zunachst hervorheben, daB VERSLUYS si.chtlich 
irrt, wenn er meint, daB "bekanntlich" die Bewegungen nach Ausschaltung 
der sensiblen Kontrollreize sistiert werden; es tritt zwar eine gewisse Alte
ration der Bewegungsfolgen ein, die Bewegungen sind weniger ausgeglichen, 
aber eingestellt werden sie "bekanntlich" nicht und keineswegs. Zur Sache 
selbst ware mancherlei zu sagen, doch sol1en nur zwei Ungereimtheiten 
hervorgehoben sein: 

I. VERSLUYS baut seine Erklarung auf dem Fall auf, daB eine Vorder
extremitat neben eine Vorderextremitat transplantiert ist; nur zentripetale 
Erregungen, die von homologen Muskeln kommen, sollen sich dabei ver
tragen, nicht-homologe sich verl6schen. Warum behandelt VERSLUYS nun 
hier nicht den allgemeinen Fall, in we1chem eine Vorder- neben einer Hinter
extremitat steht? Offensichtlich aus dem Grunde, weil er dann, urn die gleiche 
Erklarung beizubehalten, feststellen miiBte, daB wieder nur Erregungen aus 
entsprechenden (ich sage nicht: homologen) Muskeln miteinander vertrag
lich waren, was aber zur Voraussetzung hatte, daB eben Erregungen ent
sprechender Muskeln yom Zentrum als "homolog" behandelt wiirden, wo
mit VERSLUYS selbst auf den Punkt gelangen wiirde, dessentwegen er die 
ganze Resonanztheorie ablehnen zu miissen vermeint. 

2. Es wird iiberhaupt die ganze Lrberleguug von VERSLUYS hinfallig 
in dem Augenblick, wo nicht der Fall mit zwei beisammenstehenden Ex
tremitaten, sondern der Fall einer einzigen Extremitat ins Auge gefaBt wird. 
Wie ich beschrieben (4) und oben (S. 12) wiederholt habe, funktioniert eine 
Extremitat, die man nicht neben eine andere, sondern an die Stelle einer an
deren, jedoch in abnormer Orientierung eingepflanzt hat, zeitlebens so, als 
stande sie in normaler Orientierung; oder, anders ausgedruckt, sie funktio
niert homolog mit einer imaginaren normal orientierten Ortsextremitat an der 
gleichen Stelle. Bei entsprechender Verdrehung arbeiten also die Bewegungen 
des Transplantates den intendierten K6rperbewegungen gerade zuwider, und 
das zeitlebens. Nicht nur, daB dieses Verhalten wirklich v611ig sinnwidrig 
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ist, nicht nur, daB nicht einzusehen ist, warum, wenn Erlernen irgend etwas 
dabei zu retten vermochte, es das nicht im Sinne eines Umlernens zu brauch
barer Funktion tate, - in diesem Faile haben wir ja uberhaupt nicht Er
regungen von verschiedenen Extremitaten im gleichen Zentrum eintreffend, 
die sich, wie VERSLUYS annimmt, gegenseitig beeintrachtigen konnten. Die 
imaginare Extremitat kami. doch wohl keine zentripetalen Erregungen sen
den, denen sich die Funktion des Transplantates anpassen sollte. 

So ist denn kurz gezeigt, daB weder die Einwande gegenuber der Theorie, 
noch auch die Verbesserungsvorschlage ihrerseits einer angemessenen Kritik 
standzuhalten vermogen. 

VI. Oberblick. 
Ein kurzer Dberblick soll uns nun das Erreichte vor Augen fUhren; 

alles, was darin gesagt wird, gilt zunachst und unmittelbar nur fiir den 
Bereich, fUr den es abgeleitet wurde, das ist fUr das motorische Geschehen 
einer Extremitiit, die von normalen Extremitiitensegmenten her innerviert 
u;ird. 

Die Erfolgsorgane (Endorgane; wobei offen bIeibt, was im speziellen 
ais Endorgan zu geiten hat) besitzen eine spezifische Konstitution, welche 
sie eines vom anderen unterscheidet; diese Spezifitat auBert sich darin, 
daB sie jedes nur auf eine ganz bestimmte Form von Erregung ansprechen 
konnen, und daB diese Form ffir jedes Erfoigsorgan eine andere ist. Soll 
also ein Erfoigsorgan auf nervose Erregung ansprechen konnen, so darf 
diese nicht "Erregung schlechthin", sondern muB der Eigenerregungs
form des Endorganes "adaquate" Erregung sein. Nicht aber etwa, daB 
das Erfoigsorgan auch der ihm adaquaten Erregung gegeniiber noch ein 
Entscheidungsvermogen iiber sein In-Funktion-Treten besaBe; ihr kann 
es nicht nur, sondern ihr mufJ es folgen, wenn es nur iiberhaupt sich in 
funktionsfahigem Zustand befindet. Das Zentralorgan muB also, urn ein 
Erfoigsorgan in Tatigkeit zu bringen, ihm die Erregung in der ihm ad
aquaten Form zuschicken; solche auf die Spezifitat eines bestimmten End
organes zugeschnittene Erregung haben wir "adaquate Erregungskompo
nente" genannt; Komponente darum, weil sie ja einen Bestandteil des 
Gesamtimpulses fUr den ins Werk zu setzenden Reflex ausmacht. Die 
"adaquate Erregungskomponente" enthalt auch die Anweisung iiber den 
Grad der Tatigkeit fUr das Endorgan, dem sie zugehOrt; diesen Faktor, 
der die Intensitatsverhaltnisse angibt, nennen wir "Intensitiitsfaktor", 
wahrend das Merkmal, das die Erregungskomponente gerade einem be
stimmten Erfoigsorgan angemessen sein HiBt, als "Spezifitatsfaktor" zu 
bezeichnen ist. Die Gesamtheit adaquater Erregungskomponenten, die 
fiir eine bestimmte Bewegung abgeschickt werden, ist der "Aktions
impuls" (AI). Der Aktionsimpuis wird iiber aUe motorischen Wurzel
fasern des Abschnittes in gieicher Weise abgelassen und dringt so zu 
allen Endorganen des Bezirkes vor. Nur jene Erfoigsorgane jedoch, fUr 
die er adaquate Komponenten mit sich bringt, konnen und miissen an
sprechen. Ob die Komponenten im Gesamtimpuis nebeneinander und 
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durcheinander laufen oder ob der ganze Impuls als einheitliche Resultie
rende abgeht, so daB an der Peripherie die Komponenten effektiv heraus
gelOst werden, HiBt sieh im Rahmen der bisherigen, nur ganz allgemeinen 
Einsichten nieht entscheiden; je nach der besonderen Vorstellung, die 
man sich nachher von der Art des Vorganges wird bilden wollen, wird das 
eine oder das andere angenommen werden miissen. Eines aber ist jeden
falls zu fordem: daB die Komponenten, auch wenn sie zu einer Resul
tierenden zusammengetan sind, einander gegenseitig nieht beeinflussen, 
sondem an der Peripherie in der gleichen Form erscheinen, in der sie 
von zentral abgefertigt sind. 

Der Kern der neuen Auffassung liegt darin: Das M uskelsystem stelU 
eine M annigfaUigkeit spezifisch konstituierter und bezuglich ihrer nerv6sen 
Erregbarkeit spezifisch voneinander verschiedener Endbezirke dar, das Zen
trum verfugt uber die gleiche M annigfaltigkeit spezifischer Erregungs
foYmen, je ein Endbezirk und je eine Erregungsform sind einander ange
messen, aufeinander "abgesttmmt", und jegliches Endgebiet vermag nur aut 
die ihm allein zugelt6rige Erregungsform anzusprechen und in Tatigkeit 
zu treten. 

Zweiter Teil. 

I. Einleitung. 
Es ist von Vorteil, die Trennung zwischen dem vorhergegangenen 

ersten Tell dieser Arbeit und dem nun folgenden zweiten stark zu unter
streichen, urn zu einer riehtigen Wertung des Inhaltes hier wie dort zu 
gelangen. Folgendes ist der Unterschied: 1m elsten Teil war ein iiber 
aile Zweifel delltliches, mit gesetzmaBiger Gleichartigkeit unter den ver
schiedenartigsten Bedingungen auftretendes Phanomen beschrieben wor
den; damit ist ein Stiick gesieherter Besitz gewonnen. Durch logische 
Konstruktion wurde aus der Erscheinung herausgeholt, was an allge
meiner Einsieht sie zu liefem imstande war. Hypothetisches ist dabei 
nirgends zu Hilfe genommen worden. 

Wesentlich anders ist nml der lnhalt des zweiten Teiles. Hier werden 
erst Plane entworfen, die fiir die weitere Ausgestaltung des als Rohbau 
fertigen Gebaudes die Richtung weisen sollen. Der sichere Boden der 
Tatsachen wird oft genug verlassen werden miissen, Vermutungen werden 
an Stelle von Schliissen treten; bisher konnten wir einer geraden Bahn 
ohne Abweichungen folgen und nun sind wir an einem Kreuzweg ange
langt, sehen mehrere Wege nach verschiedenen Richtungen hin abgehen 
und wissen doch nieht, welcher der richtige ist. Neue Annahmen werden 
getroffen und auf ihre Haltbarkeit gepriift werden miissen, aber nieht 
mehr wie friiher Annahmen, die einem gesieherten Tatbestand ange
messen als solche einzig mogliche sind, sondem Annahmen, die vorerst 
noch in der Luft hangen und ihrer Bestatigung durch tatsachliehe Be-
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funde harren und von denen zunachst nichts weiter gefordert werden 
kann, als daB sie allen Punkten der allgemeinen Theorie gerecht werden. 
Wo aber mehrere Annahmen angehen, wo der einen oder anderen nur 
vorbehaltlich spaterer experimenteller Bestatigung der Vorrang zuer
kannt wird, dort ist alles Hypothese. 

Und so verschieden wie gesicherte Tatsache und hypothetische An
nahme sind eben auch die beiden Teile dieser Arbeit, die von jenen 
handeln. Was im ersten Teil gesagt wurde, besteht ganz unabhangig von 
jedweder Aussage des zweiten. Die allgemeinen Folgerungen des ersten 
Teiles haben Tatsachenwert, die speziellen Ausdeutungen des zweiten 
entbehren noch eines solchen; m6gen die letzteren auch zur Ganze ab
gelehnt und widerlegt werden, der Rahmen, dem sie eingepaBt waren, 
die allgemeine Theorie von der Spezijitatszuordnung zwischen Endorgan 
~tndErregung, wird dadurch nicht zugleich zerst6rt. Und es werden viel
leicht dereinst ganz andere, als die im folgenden zur Auswahl vorgelegten 
Hypothesen, soIche auch, an die hier noch gar nicht einmal gedacht ist. 
geschaffen werden und zur Geltung kommen, doch auch sie alle werden 
gezwungen sein, sich in jenem Rahmen zu halten. Nochmals: Von der 
Annahme oder Ablehnung eines der in den folgenden Abschnitten er-
6rterten Punkte, irgendeiner oder auch aller im weiteren vorgeschlagenen 
Ausdeutungen, bleiben die Ergebnisse des ersten Teiles unberiihl t. 

Sachlich zerfallen die nachfolgenden Darlegungen in drei Abschnitte: 
Der erste bringt einige Erganzungen zur allgemeinen Theorie, im groBen 
und ganzen noch ohne Bezug auf spezielle Annahmen iiber die Art der 
Spezifitat des Erregungsgeschehens, also fiir alle Hypothesen passend, 
dennoch aber gesondert yom ersten Teil behandelt, weil die Experimente, 
die zur Aufstellung der allgemeinen Theorie gefiihrt haben, hier zur Auf
klaIUng nicht mehr ausreichen. Es handelt sich vor allem urn die Fragen, 
was als Endorgan zu gelten hat, bzw. ob und in weIchem Bereich meh
reren Endorganen gleiche Spezifitat zuzuerkennen ist, und dann urn die 
Entstehungsraume der Aktionsimpulse und ihre gegenseitige Abgrenzung 
im ZNS. 1m zweiten Abschnitt werden Hypothesen zu entwickeln ver
sucht, weIche iiber die Art der Spezifitat des Erregungsgeschehens Vor
stellungen an die Hand geben sollen. 1m dritten Abschnitt werden dann 
die Beziehungen zu den bisherigen Ergebnissen der Nervenphysiologie 
hergestellt; schlieBlich wird kurz Bezug genommen auf einschlagige Pro
bleme und Ergebnisse der Entwicklungsgeschichte, der Chirurgie und der 
Psychologie, soweit unserer Theorie darein Licht zu werfen gegeben ist. 

Schon die Namengebung kann unter Umstanden AnlaB zu MiBver
standnissen werden. Darum habe ich es im erst en Teil vermieden, die 
Theorie mit einem bestimmten Namen zu belegen. Diese Namenlosig
keit macht sich aber mit der Zeit unangenehm fiihlbar und kann auf die 
Dauer nicht beibehalten werden; wir miissen also zusehen, wie die 
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Theorie am besten zu benennen ware: Der Titel soll nichts Hypotheti
sches enthalten, nichts prajudizieren. In ihrem Kern lehrt die Theorie 

1. die Existenz von verschieden spezifizierten Erregungen, 
2. die Existenz von adaquat auf die einzelnen Erregungsformen ab

gestimmten Erfolgsorganen. 
Die Miterregung des peripheren Organes durch die ihm spezifisch 

adaquate Erregung konnen wir als "Erregungsresonanz" im weitesten 
Sinne bezeichnen. So verdient denn die Theorie am ehesten den Namen: 
"Theorie der Erregungsspezifitiit ~tnd Erregungsresonanz im motorischen 
Nervensystem" , oder abgekiirzt: "Resonanztheorie der motorischen Er
regung". Dieser Titel sei denn auch im folgenden beibehalten, weil er 
anschaulich mit einem Schlage das Wesentliche der Sachlage vor Augen 
fUhrt, und uberdies weil er auch schon von anderer Seite zur Bezeichnung 
meiner Theorie verwendet worden ist. 

II. Erganzungen zur Theorie. 
Das Effektorensystem an der Peripherie enthalt jene spezifisch kon

stituierten Gebilde, die wir im vorigen stets schlechthin als "Endorgane" 
oder "Erfolgsorgane" angesprochen hatten. Als Effekt des nervosen 
Geschehens ist naturlich nur die Veranderung im Zustand des Muskels 
anzusehen, und so gehoren aile peripheren Vorrichtungen, welche der 
mechanischen Leistungsubertragung dienen, Faszien, Sehnen usw., sicher 
nicht zum "Endorgan" und ebensowenig wie sie durfen wir Hiill- und 
Ernahrungsvorrichtungen, sensible Endapparate und ahnliches dazu 
zahlen. Als Trager der spezifischen Konstitution bleibt also nur der rein 
muskulare und motorisch-nervose Anteil des Muskels zur Betrachtung. 

Dem Herkommen gemaB wollen wir am Erfolgsorgan drei unter
schiedliche Gebiete auseinanderhalten: die Nervenendplatte als Terminal
struktur des nervosen Systems, die M uskelfaser 'als rein muskularen Kon
traktionsapparat, und zwischen beide geschaltet eine Intermediiirsubstanz 
(Myoneuraljunktion, "receptive substance" LANGLEY), fiir die BOEKE 
im periterminalen Netzwerk das anatomische Substrat vermutet. 

Es ist nun die Frage, fUr welchen dieser drei Teile jene spezifische 
Konstitution mit einiger Wahrscheinlichkeit in Anspruch genommen 
werden kann. 

Wir wissen heute, daB die leitenden Verbindungen zwischen ZNS und 
Peripherie in der Ontogenese durch Auswachsen der Nervenfasern von 
den Ganglienzellen desZentrums aus hergestellt werden (vgl. S. 130£); daB 
die Regeneration prinzipiell gleichartig verlauft, haben wir gehOrt. 
Halten wir uns, urn mit dem Beweismaterial moglichst nahe an unseren 
eigenen Versuchen bleiben zu konnen, in erster Linie an das Regenera
tionsgeschehen; da haben wir erfahren, daB der auswachsenden Nerven
faser keine funktionelle Spezifitat zu eigen ist. Sie erreicht das periphere 
Muskelelement und geht mit ihm, welches immer es auch sei, eine lei-
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tende Verbindung ein; der Dbertragungsapparat wird dabei von der 
Faser selbst in Form der Endplatte ausgebildet. Kann nun diese End
platte aus eigenem sich ortsgemiifJ spezilisch organisieren, wenn die Faser 
selbst indifferent ist? "Aus eigenem" will besagen: ohne Mithilfe auBer
halb ihrer gelegener Faktoren. 

OrtsgemaB muB die Spezifitat sein, das verlangt die Theorie; sonst 
k6nnte es nicht stets organrichtige Funktion (S. 9) an der Peripherie 
geben. 

Es laBt sich nun leicht erweisen, daB die Nervenendplatte aus eigenem 
zu solcher ortsgemaBer Spezifikation nicht fahig sein kann; denn die 
Nervenfaser, von der sie gebildet wird; hat ja im vorhinein keine Ahnung 
davon, an welchen Ort, zu welchem peripheren Gebiet sie hingeleltet 
wird; es muB also die Nervenendplatte, wenn sie selbst bereits den orts
gemaB spezifizierten Bestandteil darstellen soll, bei der Ortlichkeit, an 
der sie zur Ausbildung gelangt, irgendwelche Instruktionen erhalten, 
durch die sie iiber die Ortlichkeit orientiert wird.Um aber solche In
struktionen erteilen zu k6nnen, um der werdenden Endplatte angeben 
zu k6nnen, welche besondere Konstitution die.ortsgemaBe ist, muB die 
Ortlichkei.t selbst irgendwie besonders geartet sein; und damit die End
platten an verschiedenen Orten verschiedene Instruktionen erhalten 
k6nnen, miissen eben. die verschiedenen Orte selbst in der gleichen 
Mannigfaltigkeit, wie sie fUr die fertigen Endplatten zu fordern ist, ver
schieden konstituiert sein. Die instruierende Ortlichkeit ist aber offenbar 
das Muskelelement. Somit miissen jedenfalls die Muskelelemente selbst 
spezifisch konstituiert sein und die M6g1ichkeit, an die man zuerst hatte 
denken k6nnen, daB namlich nur die Nervenendplatte allein Trager der 
Spezifitat ware, filit weg. Die Spezifitat der "Erfolgsorgane" muB an 
der Peripherie begriindet sein, noch ehe iiberhaupt die Nervenverbin
dungen hergestellt sind; sie kann nur allenfalls dem spater erstehenden 
Nervenendapparat mitgeteilt werden. 

Damit ist nun keineswegs gesagt, daB das fUr die Aufnahme der ad
aquaten Erregungsformen zugeschnittene Element nicht doch die N erven
endplatte sein k6nnte; ja ich m6chte sogar gerade diese Annahme, solange 
nicht experimentelle Beweise dagegen sprechen, festzuhalten versuchen 
aus folgendem Grunde: Die Endplatte geh6rt dem nervosen System an 
und wir haben daher die spezifische Zuordnung zwischen Zentrum und 
Peripherie wenigstens als Zuordnung innerhalb eines und desselben Sy
stems; die Annahme einer Zuordnung von Elementen verschiedener Sy
steme zueinander wiirde Komplizierteres fordern, das Experiment kann 
uns natiirlich auch vielleicht gerade ihre Richtigkeit lehren, das bleibt 
zunachst abzuwarten. Auf jeden Fall muB festgehalten werden, daB die 
Nervenendplatte, wenn sie wirklich als der Trager jener spezifischen 
Konstitution, welche das Endorgan nur einer einzigen Form von Er
regung zuganglich sein laBt, erwiesen werden sollte, doch diese ihre 
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Spezifitat sich erst unter dem EinfluB eines spezifisch organisierten 
M uskelel~mentes erworben haben kann. Daher ist das (wenigstens ent
wicklungsgeschichtlich) Primare offenbar die SPezifitat del' rein musku
laren Gebilde. 

Moglich ware immerhin auch die Annahme, daB die Nervenendplatten 
noch alle untereinander gleichartig konstituiert waren und nur die Inter
mediarsubstanz oder nur der rein muskulare Anteil spezifisch ware. Es 
scheint aber eine experimentelle Tatsache gegen die Indifferenz der End
platte zu sprechen, und das ist folgende: 

BOEKE (1) war es, nachdem bereits seit langem sich verdiente For
scher urn das Problem bemiiht hatten, in einwandfreier Weise gelungen, 
den Stumpf eines sensiblen Nerven in eine motorische Nervenbahn hinein 
regenerieren und zu motorischen Anteilen der Peripherie gelangen zu 
lassen. Auch das Umgekehrte gliickte - Regeneration motorischen 
Nervs in sensible Bahn. Einmal wurde zentraler Stul1!pf des Lingualis 

in den peripheren Hypoglossus, das andere Mal zentraler Hypoglossus 
in die periphere Lingualisbahn hineingeleitet. Da, wie sich gerade in 
diesen Versuchen wieder sehr klar zeigte, die in einen degenerierten peri
pheren Nervenfaserabschnitt hineingelangte regenerierende Nervenfaser 
zwangslaufig zu dem am distalen Ende der Leitstrecke liegenden (degene
rierten) Endorgan hingefiihrt wird, kamen im einen Fall schlieBlich sen
sible Fasern zu den degenerierten motorischen Endplatten der Zungen
muskulatur und im anderen Fall motorische Fasern zu sensiblen End
korpern. Es ist nun sehr bemerkenswert, was da eintrat: Es hatte ja 
ganz gut erwartet werden konnen, daB die sensiblen Fasern nunmehr 
auch sensible Endapparate ausbilden wiirden. Das geschah aber nicht; 
vielmehr splitterten die sensiblen Lingualisfasern an der Zungenmusku
latur in Form von motorischen Endbaumchen auf, verbanden sich mit dem 
muskularen Anteil und bildeten motorische Endplatten aus, so wie man 
es sonst nur von motorischen Fasern zu sehen gewohnt ist; im weiteren 
Verlauf trat auch das periterrninale Netzwerk wieder hervor und eine 
funktionstiichtige Verbindung schien hergestellt. Also: Sensible Fasern 
hatten an motorischer Peripherie motorische Endapparate ausdifferen
ziert. Darin, daB, wie wir daraus erkennen mogen, nicht einmal die 
allgemeine Qualitat des nervosen Endapparates - ob motorisch oder 
sensibel -in der Faser vorgebildet ist, daB vielmehr diese QUalitat ganz 
unter dem EinfluB der Entstehungsortlichkeit bestimmt wird, kommt 
die entwicklungsgeschichtliche Abhangigkeit der Nervenendplatte yom 
Muskel deutlich genug zum Ausdruck. 

Wenn nun schon die Bestimmung "motorische Endplatte" durch den 
Muskel erfolgt, so liegt es nahe, das Muskelelement auch dafiir verant
wortlich zu machen, daB die Nervenendplatte in ortsgemafJer Erregungs
spezilitat ausgebildet wird. Gelangt nun eine Nervenfaser zum Muskel
element, so wird sie eben dort nicht bloB veranlaBt, iiberhaupt motori-

Ergebnisse der Biologie III. 5 
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sche Endplatte schlechthin, sondern am Muskel A Endplatten von der 
Erregungsspezifitat a, an B von der Spezifitat f3 usw. auszubilden. 

Vom entwicklungsphysiologischen Standpunkt aus macht eine soIche 
Annahme keinerlei Schwierigkeiten. Dem Entwicklungsmechanikei ist ein 
soIches Verhalten als "abhangige Differenzierung"·durchaus gelaufig, ja es 
sieht sogar so aus, als ob auch die meisten Faile von "Selbstdifferenzierung" 
auf eine ontogenetisch frillier erfolgte Determination der Gestaltung des Ge
bildes durch ortsgemaBe Einwirkungen der Umgebung, in der das Material 
zur Entwicklung kommt, zuruckgingen, also ursprunglich "abhangige" Diffe
renzierungen waren (vgl. WEISS, 12). Transplantate von Keimbezirken aus 
frillien Stadien entwickeln sich der Qualitat des neuen Standortes gemaB 
(SPEMANN, MANGOLD). Die Wirbeltierlinse bildet sich vielfach unter der 
Einwirkung der vom Gehirn aus vorgestUlpten Augenblase aus dem dar
uberliegenden Ektoderm~ Beispiele dieser Art konnten noch in Menge bei
gebracht werden; sie aile haben gemein, daB die Entwicklung eines noch 
einigermaBen indifferenten Anlagemateriales durch andere bereits weiter 
differenzierte Teile zur ortsgemiif3en Ausbildung veranlaBt werden kann. Und 
dasselbe liegt schlieBlich in unserem Fall bei der Ausgestaltung der Nerven
endplatten yor: Unter dem EinfluB eines bereits individueil spezialisierten 
Muskels bildet die bis dahin indifferente Faser die ortsgemiif3 spezitische End
platte aus. 

Wir kommen nach all dem zu dem vorlaufigen Ergebnis - und die 
Annahme hat viel Wahrscheinlichkeit fUr sich -, daB als Endorgan, 
welches fiir die Erregungsauswahl geeignet gebaut ist, die Nervenend
platteanzusehen ist, daB sie selbst aber ihre spezifische Konstitution erst 
unter dem EinfluB des ebenfalls spezifisch konstituierten Muskelelemen
tes, auf dem sie zur Ausbildung kommt, ontogenetisch erworben hat. 
Maglich bleibt auBerdem, daB sich die Spezifitat noch ein Stiick weit 
zentral in die Nervenfaser selbst hineinzieht. 

Nachdem wir nun die Frage behandelt haben, wer als "Endorgan", 
als Trager der Spezifitat iiberhaupt in Betracht kommt, miissen wir des 
weiteren untersuchen, in welchem Umfang den Endorganen Eigenspezifi
tat zuzusprechen ist. Die Schliisse, welche zur Annahme der Spezifitat 
iiberhaupt gefiihrt hatten, waren auf die Erscheinung der h. F. gegriindet, 
die da lehrte, daB unter den angegebenen Bedingungen gleichnamige 
Muskeln synchron funktionieren; dabei kam, da die Beobachtung sich 
auf Bewegungsphanomene stiitzte, stets nur die Tatigkeit ganzer M uskeln, 
also einheitlicher Verbande von Muskelelementen, in Betracht. Aus der 
Erscheinung der h. F. kann demnach nicht gefolgert werden, ob dem 
ganzen Muskel als solchem oder aber jedem seiner Elemente eine Eigen
spezifitat zukommt. 

Ein einkapfiger Muske! wird bei seiner anatomisch starren Anordnung 
nur eine Wirkungsrichtung besitzen kannen, mag er auch aus noch so 
viel Elementen zusammengesetzt sein. Eine Teilfunktion der Art, daB 
nicht der ganze ·Muskel in Aktion tritt, kannte nur auf die Intensitat, 
nicht aber auf die Richtung des Bewegungserfolges von EinfluB sein. Da 
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also der Muskel als geschlossener Verband von unter aIlen Umstanden 
untereinander synergistischen Elementen in Funktion tritt, ist er - zu
nachst physiologisch - als Individuum zu betrachten. So wird es auch 
wahrscheinlich, daB ihm auch hinsichtlich der Erregungsspezifitat als 
ganzem eine individuelle Charakteristik zukommt, und daB dementspre
chend aIle auf ihm liegenden Endapparate untereinander gleiche Spezi
fitat hiitten. 

Dieses ist ja eine Annahme, welche wir bisher schon stets stillschwei
gend hatten mitlaufen lassen, urn die Darstellung nicht zu sehr zu kom
plizieren; im ersten Tell wa.r an gelegener Stelle auf das Interimistische 
der Annahme hingewiesen worden. Zur Erklarung des Phanomens der 
h. F. ist es schlieBlich vollkommen ausreichend, wenn fiir jeden Muskel 
als ganzen eine einzige Charakteristik angenommen wird, wenn also aIle 
Endapparate am Muskel A die gleiche Spezifitat a besitzen. Die Sach
lage bliebe, darauf sei nachdriicklich hingewiesen, ihrem Wesen nach 
ganz unverandert, wenn sich vielleicht einmal diese Annahme als ni.:ht 
zutreffend erweisen sollte; man hatte in so1chem FaIle dann nur (in den 
Ausdriicken und Zahlen unseres Schemas gesprochen) statt der m (20) 
Spezifitaten des Extremitatenbezirkes, wie sie durch das Vorhandensein 
von m (20) selbstandigen Muskeln mindestens gefordert wird, fUr jedes 
Nervenendorgan eine eigene, also insgesamt einige tausend Spezifitaten 
anzunehmen, denen ebensoviele spezifische Erregungsformen zugehoren 
wiirden. 

Doch erscheint auf motorischem Gebiet die Annahme einer ebenso 
groBen Mannigfaltigkeit von Spezifitaten, wie Endapparate und Muskel
elemente da sind, sehr unwahrschein1ich. Nicht nur, weil eine Differen
zierungsfahigkeit Muskelelementen gegeniiber keinen Sinn hatte, wo doch 
ohnedies der Muskel als ganzer nur eine einzige Aktionsrichtung besitzt; 
sondem es gibt auch tatsachliche Befunde, we1che die einheitliche Be
schaffenheit innerhalb eines und desselben M uskels, auch soweit es sich 
urn seine Funktion handelt, darzutun geeignet sind (siehe weiter unten). 

Anderseits dad nicht iibersehen werden, daB das, was sich der 
Anatomie als Muskel darstel1t, noch nicht wirkliche Physiologische Einheit 
zu sein braucht. 1m allgemeinen wird zwar morphologische Abgeschlos
senheit und Selbstandigkeit auch fUr funktionelle Einheitlichkeit zeugen, 
das vor aIlem iiberall dort, wo es sich urn einkopfige Muskeln handelt, 
denn dort ist ja das Gebilde schon durch die anatomischen Bedingungen 
zu einer Stereotypie der Funktion verurteilt. Anders aber bei den mehr
kopfigen Muskeln: da wird vielleicht dem Antell eines jeden Kopfes eine 
gesonderte Spezifitat zuzuerkennen sein. Nur die Empirie kann uns dann 
lehren, was in physiologischem Sinne als letzter einheitlicher Verband zu 
gelten hat; es wird das immer jener Verband sein miissen, dessen Ele
mente niemals gesondert in Bewegungsfunktion befunden werden. Sol
chern Verband wird dann, mag er auch nur Teil eines anatomischen Mus-

5* 
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kels sein, schon eine ihm allein zukommende Eigenspezifitat zugehoren 
mussen. Wenn also im folgenden yom Muskel als Trager einheitlicher 
Spezifit"tt gesprochen wird, so ist damit stets nur der funktionell einheit
liche Verb and von Muskelelementen gemeint, gleichviel ob er nun mor
phologisch deutlich abgeschlossen ist oder nicht. 

Es gibt nun, wie oben erwahnt, Kriterien, welche es wahrscheinlich 
machen, daB tatsachlich alle Elemente eines solchen Verbandes unter
einander von gleicher Funktionsspezifitat sind, und daB nur so viele 
Spezifitaten vorhanden sind wie Muskeln. 

SCHIEFFERDECKER (1,2) hat in eingehenden Untersuchungen am 
Frosch und Vogel gezeigt, daB der quergestreifte Skelettmuskel als sol
cher wirklich in gewissem Sinne strenge I ndividualitiit besitzt, die sich 
nicht etwa bloB in der auBeren Form und Anlagerung, sondern in seinem 
ganzen inneren Bau durchaus auspragt und ihn von allen ubrigen Mus
keln merklich unterscheidet. Nach SCHIEFFERDECKER sind der feinere 
histologische Bau, die FasergroBe im Querschnitt, die "absolute Kern
zahl" , "absolute KerngroBe" und "relative Kernmasse", kurz, alle Kri
terien, die uberhaupt als Charakteristik zellularer Gebilde und ihrer Ver
bande genommen werden konnen, fur die verschiedenen Muskeln grund
verschieden, so daB etwa ein Gastrocnemius und ein Semitendinosus als 
zwei Personen von nicht nur auBerlich, sondern bis ins Innerste verschie
denem Charakter erscheinen. Es geht "deutlich aus den Untersuchungen 
hervor, da{3 auch beim Frosch schon jeder M uskel in bezug auf seine Kern
und Faserverhiiltnisse ein ganz spezifisches Verhalten zeigt" (1, S.43I). 

Bei den Vogelmuskeln findet SCHIEFFERDECKER die gleiche Sachlage 
noch scharfer ausgepragt. Hier kommt noch dazu, daB sogar das Binde
gewebsgerust fiir jeden Muskel anders gebaut ist; fiir uns mag das be
sonders lehrreich sein, weil es sich dabei urn nichtmuskulare Strukturen 
handelt, die unter dem EinfluB spezifisch verschiedener Muskelelemente 
ausgebildet werden, also urn den analogen Fall wie bei der Nerven
endplatte. Homologe Muskeln verschiedener Species sind, was den hi
stologischen Bau betrifft, einander viel ahnlicher, als verschiedene Mus
keln eines und desselben Tieres. "Sehr wichtig scheint es mir, daB hier 
bei den Vogelmuskeln der Pectoralis maior bei drei so verschiedenen 
Vogeln" (Huhn, Sperling, Griinfink) "deutlich denselben Typus auf
weist" I (2, S. 50I). 

I Es sind also sogar homologe Muskeln verschiedener Species einander 
ahnlicher, als nicht homologe Muskeln der gleichen Species; hier ist das fur 
ihren anatomischen Bau festgestellt; daB es sich aber auch mit der Erregungs
spezifitat ganz ebenso verhalt, geht aus den oben (S.5 u.) erwahnten Ver
suchen von G. HERTWIG hervor, welcher auch bei heteroplastischen, das ist 
von einer fremden Art stammenden, Extremitatentransplantaten das Pha
nomen der homologen Funktion realisiert fand. 
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Zugleich aber - und das stimmt sehr gut zu den Dberlegungen des 
vorigen Abschnittes - wird gefunden, daB schon A nteile eines und des
selben Muskels, auch wenn sie anatomisch nicht durchgehends gesondert 
sind, untereinander verschiedenen Intimbau aufweisen konnen, dann 
namlich, wenn die Moglichkeit zu getrennter Funktion anatomisch ge
geben ist, also bei den verschiedenen Portionen mehrkopfiger Muskeln. 
Einige Zahlen aus der Arbeit SCHIEFFERDECKERS mogen das illustrieren: 
Zur Charakterisierung der einzelnen Muskeln ging SCHIEFFERDECKER so 
vor, daB er die 16 untersuchten Muskeln in drei Tabellen nach "absoluter 
Kernzahl", "absoluter KerngroBe" und "relativer Kernmasse" den 
Werten nach geordnet zusammenstellte und dann jedem Muskel die drei 
Zahlen, welche seine Rangordnung in den drei Tabellen angaben, als 
Charakteristik beisetzte, z. B. Coraco-Radialis: 8, II, 9. "Die beiden 
Bauchmuskeln zeigen hier wieder sehr groBe Unterschiede: Rectus ab
dominis 3, 4, 3; Transversus abdominis 16, I, 16; die beiden Teile des 
Pectoralis sind ebenfalls recht verschieden: Pars epicoracoidea 9, 6, 7, 
Pars sternalis 4, 14, 5; die beiden Teile des Anconaeus sind sehr wesent
lich verschieden: Caput scapulare IS, 2, IS, Caput mediale 6, 7, 8.". 

Was also die Untersuchungen SCHIEFFERDECKERS exakt erwiesen 
haben: 1. daB jeder Muskel (bzw. selbstandige Anteil eines solchen) einen 
bestimmten charakteristischen Aufbau besitzt, der ihn von allen anderen 
Muskeln unterscheidet, und 2. daB die Elemente eines und desselben Mus
kels (bzw. selbstandigen Anteiles) untereinander verhaltnismaBig gleich
artig konstituiert sind, all das entspricht vollkommen einem Verhalten, wie 
wir es oben auch fur die Funktion fUrwahrscheinlich erachtet hatten. Denn 
wenn wir alle direkt faBbaren Eigenschaften der Muskelelemente durch 
den ganzen Muskel hindurch gleichartig, jedoch in einer nur fUr den be
treffenden Muskel allein charakteristischen Weise ausgepragt finden, so 
ist es doch auch hochst wahrscheinlich, daB auch jene Eigenschaft, welche 
die Muskelelemente spezifischer Erregungsform zuganglich sein laBt oder 
sie Nervenendplatten von spezifischer Erregungsfahigkeit determinieren. 
laBt, sich gleich wie die ubrigen Eigenschaften verhalten durfte, also: 
fUr die verschiedenen'Muskeln (bzw. selbstandig funktionsfahigen Mus
kelanteile) verschieden, innerhalb eines und desselben Muskels aber uber
all gleich geartet ist. 

Die Merkmale am Muskel, die SCHIEFFERDECKER auf Gleichartigkeit 
oder Verschiedenheit untersucht hat, sind naturlich nicht schon zugleich 
solche, die unmittelbar mit der Erregungsspezifitat des Muskels etwas 
zu tun haben durften, doch konnen wir sie mit gutem Recht als Indika
toren werten, die UilS dartun, daB eine spezifische Konstitution dem M uskel 
als ganzem eigen ist, eine Spezifitat, deren eine Seite nur eben sich hier 
als morphologische Besonderheit zu erkennen gibt, die sich uns aber in 
der Erregungsspezifitat von einer anderen Seite zeigt, und die vor aHem 
fUr alle Elemente eines und desselben Muskels die gleiche ist. 
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Auf physiologischem Wege mit HiIfe der Aktionsstromregistrierung 
haben WACHHOLDER und ALTENBURGER (1) nachgewiesen, daB der will
kiirlichen Bewegungsinnervation gegeniiber der einzelne Muskel als Ein
heit funktioniert. Auch hier aber erwiesen sich die einzelnen Kopfe mehr
kopfiger Muskeln als selbstandige Einheiten. Naheres iiber diese Ver
suche siehe unten S. II6. 

SO spricht also nicht nur die Wahrscheinlichkeit dafiir, daB jeder 
ganze Muskel, bzw. selbstandige Anteil eines solchen, in allen seinen 
Fasem die gleiche Erregungsspezifitat besitzt, sondem es stehen mor
phologische und physiologische Befunde zur Hand, diesen Sachverhalt 
zu erharten. 

Wir wollen nun ein wenig den Verhaltnissen im ZNS nachspiiren, die 
sich ja im Lichte der Resonanztheorie anders ausnehmen werden als 
bisher. Bei der Ausdeutung unserer Versuche hatten wir den yom Zen
trum abgehenden Aktionsimpuls (AI) als "fertige Ware" behandelt. 
Wir wollen uns nun doch auch um ihre Herstellung und Verladung kiim
mem, wenn auch die eigenen Versuche uns nicht mehr Wegweiser sein 
konnen. 

Eins nur hatten wir immerhin schon im ersten Teil folgem konnen: 
daB der charakteristisch geformte Aktionsimpuls, der die Ausfiihrung 
einer bestimmten Bewegung der Extremitat anregt, iiber alle zur Extre
mitiit fiihrenden Wurzelfasern in gleicher Form und Weise ablauft; dem
nach befinden sich auch die Ursprungszellen dieser Fasem im gleichen 
Augenblick alle untereinander im gleichen Erregungszustand; und zwar 
ist dieser gemeinsame Erregungszustand charakterisiert durch eine be
stimmte, dem betreffenden AI zugehorige resultierende Erregungsform, 
welche selbst die Erregungskomponenten fUr alle darin zur Tatigkeit ge
forderten Endorgane enthalt t. Die Ursprungszellen der motorischen 
Wurzelfasem in den Vorderhomem miissen natiirlich allen den ver
schiedenen Formen, die der AI annehmen kann, zuganglich sein und 
sie unverandert weitergeben konnen. 

1st ein bestimmter AI fiir die Peripherie zusanimengestellt, so finden 
wir durch ihn alle Wege zur Peripherie, also alle motorischen Wurzel
fasem des betreffenden Abschnittes und ihre Abgangszellen in den Vor
derhOmem in gleicher Weise mit Beschlag belegt. Diese Einsicht hat 
aber eine wichtige Folge:Sie nimmt namlich der einzelnen Ganglienzelle 
ihre Bedeutung als funktionelles Element und verweist die einzelne Zelle 
gegeniiber dem Verband in den Hintergrund. Denn, aIle motorischen 
Wurzelzellen tun gleichzeitig das gleiche, kann auch heiBen: keine tut 

t Der Aktionsimpuls ist ein Vorgang, dessen Besonderheit und dessen 
Vermogen zu differentieller Wirkung in seiner "Form" begrundet ist; mag 
er auch zusammengesetzt sein, so ist er es doch wieder nur aus "geformten" 
Komponenten. 
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allein etwas, sondern der Verband aus ihnen, der ist es, der einheitlich 
in seiner ganzen A usdehnung hin von einerlei Geschehen erfiillt ist. 

Die einzelne Ganglienzelle agiert offenbar bei der Betriebsfunktion uber
haupt nicht in ausschlaggebender Weise, sondern alles Wesentliche am 
Reflexgeschehen wird durch Gemeinschaftshandlungen, durch die Masse 
als ganzes bestimmt, durch ein Geschehen nachst hoherer GroBenordnung, 
demgegeniiber der EinfluB des einzelnen Elementes verschwindet. 

Wir finden somit im ZNS in diesem Plmkte ahnliche Verhaltnisse wie 
schon vorher bei den Muskeln. So wie dort dem einzelnen Element keine 
Selbstandigkeit zukam, so auch hier keine; stets ist der hohere Komplex 
als ganzer in Aktion und das Fazit ist: die Betriebsfunktion des ZNS voll
zieht sich in einer anderen Grof3enordnung; als man gemeiniglich annimmt. 

Als trophisches Zentrum bleibt die einzelne Nervenzelle selbstandiges 
Element, als morphologisches Zentrum scheint sie es noch zu sein, als 
entwicklungsgeschichtliches vielleicht schon nur mehr so weit. als es sich 
eben urn ihre trophische Funktion handelt, bei der Betriebsfunktion aber 
tritt vollends als agierende Einheit an die Stelle des Einzelwesens der 
Zellverband, und ob dieser nicht gegenuber der bloBen Summe seiner Zell
elemente ein M ehr darstellt, bleibt zwar vorlaufig noch offen, scheint 
aber nach naturphilosophischen, tierpsychologischen (WEISS, 8) und ent
wicklungsphysiologischen Erwagungen uberaus wahrscheinlich. Dieses 
"Mehr" besteht nicht darin, daB etwas Neues greifbar zu der Summe der 
Elemente hinzukame, vielmehr hat es damit seine ganz eigenartige Be
wandtnis: Von vornherein ist der ganze Komplex als Einheit gegeben, 
Elemente niedrigerer GroBenordnung enthalt er in charakteristischer 
U nterordnung unter das Ganze oder, was dasselbe ist, in beziehungsvoller 
Zuordnung zueinander. Lose ich, analytisch vorgehend, den Komplex 
auf und zerschlage ihn in seine Elemente, so bleiben diese mir als 
"Summe" zuruck, einzeln der Betrachtung zuganglich, doch ihrer gegen
seitigen EinfluBnahme entzogen, ihres beziehungsvollen Ineinander
wirkens beraubt; und darum ist die Summe der Elemente ein "Weniger" 
gegenuber der vorher bestandenen Einheit; und darum erscheint uns, 
wenn wir in Gedanken aus den Elemellten die hohere Einheit wieder
herstellen wollen, ein "Mehr" erforderlich. 

Der Organismus arbeitet bei seinen Formfunktionen in Entwicklung 
und Regeneration durchaus grof3enordnungsgemiif3; keineswegs steht jede 
Zelle mit jeder anderen in determinativer Gegenwirkung, sondem es zer
fant der ganze Organismus in einzelne "Wirkungskreise", jeder von 
diesen in Unterwirkungskreise usw., so herab bis zur Zelle; das Geschehen 
im einzelnen Wirkungskreise wird von dem 'nachst ubergeordneten (zu
meist zeitlich zu verstehen) als ganzes bestimmt und die Einzelheiten 
werden der Bestimmung des Ganzen gemaB allein im eigenen \Virkungs
kreis durchgefUhrt (WEISS, 12). So verMlt es sich mit der Formfunktion; 
sollte es bei der Betriebsfunktion. vor allem beim Nervengeschehen, so 
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wesentlich anders zugehen, sollte da der Organismus wieder mit jeder 
einzelnen Zelle zu schalten beginnen, in der ungeheuren Zahl die einzelne 
von Bedeutung sein lassen? Das sahe fast aus, als wenn man in der 
Technik Maschinen aus Atomen bauen wollte und mit Atomen einzeln 
im Betrieb verfiihre. 

Es muB hier gesagt sein, daB, wahrend sich in den psychologischen 
(Gestalttheorie, vgl. W. KOHLER, 2) und morphologisch-entwicklungs
physiologischen (vgl. HEIDENHAIN) Zweigen der Biologie ein dem groBen
ordnungsgemaBen Verhalten des Organismus gerechtes groBenordnungs
gemaBes Denken mehr und mehr Bahn bricht, in der Physiologie der 
Betriebsfunktionen bisher scheinbar das Unbehagen, das der Versuch 
mit sich bringt, alles und jedes Geschehen am Organismus als Summe von 
einzelnen Zellfunktionen restlos deuten zu wollen, sich noch nicht recht 
fuhlbar gemacht hat. 

Solches Unbehagen muBte sonst schon durch die Konzeption des 
dreineuronigen oder iiberhaupt wenigzelligen Reflexbogens bei den 
hoheren Tieren geweckt werden. Auch wenn man die Anordnung Re
zeptorzelle-Schaltzelle-Effektorzelle nur als Schema ausgibt, wird 
meines Erachtens die wahre Sachiage schon durch die bloBe Hervor
hebung des isolierten Zellgeschehens verschieiert. Demgegenuber scheint 
es mir offen bar, daB die GroBenordnung, in der sich die Gesamtfunk
tionen abspielen, die der hoheren Zellverbande ist, und daB dementspre
chend der Funktionsablauf bis zu einem gewissen Grade Unabhangigkeit 
von der Funktion des einen oder anderen Elementes innerhalb dieser 
Verbande besitzt. Und so wie es fur die Form eines Gebirgszuges nichts 
ausmacht, ob nun da ein Maulwurf seinen Hugel aufwirft, dort ein Dachs 
seinen Bau grabt, wie es auch fUr die Aktionsfahigkeit eines Regimentes 
gleichgilltig bleibt, ob nun zwei Mann mehr oder weniger seinem Be
stande angchoren, so wird ganz allgemein jede durch eine bestimmte 
GroBenordnung gekennzeichnete Erscheinung durch Vorgange an einem 
ihrer Elemente, welche Elemente der nachst niedrigeren GroBenordllung 
angehoren, nicht mehr beruhrt, als es dem Verhaltnis der beiden GroBen
ordnungen zueinander entspricht. Da man aber uberhaupt erst dort, wo 
dieses Verhaltnis einen sehr hohen Wert annimmt, von nachst hoherer 
GroBenordnung sprechen kann, ist im allgemeinen das Elementarge
schehen gegeniiber dem Geschehen im Komplex hoherer GroBenordnung 
als "zu vernachiassigende GroBe" im Sinne der Mathematik zu bezeich
nen. Mehr summativ und nicht groBenordnungsgemaB verhalt sich die 
Maschin', allerdings auch nur, wenn man den Plan ihres Aufbaues ihr 
nicht zurechnet; also die fertige Maschine. Sie in ihrer Starrheit, mit ihrem 
IneinandergepaBtsein Element fUr Element, sie ist in ihrem Gang auch 
von den kleinstell ihrer Aufbauteile abhangig; das kleinste Zahnchen am 
unscheinbarsten Radchen kann, verbogen, den Lauf des Ganzen storen. 
Aber selbst bei der Maschine ist ein so exaktes Ineinandergearbeitetsein, 
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daB nicht doch schlieBlich ein genugend geringer Grad von Veranderung 
an den Teilen ausfindig gemacht werden konnte, der ohne EinfluB auf 
den Gang des Ganzen bliebe, reines Gedankenprodukt. DaB sich hin
langlich geringe Anderungen ohne Beeinflussung des Ganzen durchfiihren 
lassen, ist aber dann schon mehr einem groBenordnungsgemaBen Ver
halt en derTeile dennder ganzen Maschine gutzuschreiben, so daB die fertige 
starre Maschine uns immerhin noch weiterhin als Bild fur nicht groBen
ordnungsgemaBes Verhalten dienen mag, fur ein Verhalten also, bei dem 
die Anderung an einem Teil und die dadurch mitbedingte Anderung am 
Ganzen in einem durchaus anderen Verhaltnis zueinander stehen als dem 
Verhaltnis des Teiles zum Ganzen entspricht. 

Demgegenuber weist uns nun aber die Resonanztheorie einen Weg, 
das Verhalten des Organismus auch bei der Betriebsfunktion, im be
sonderen des Nervensystems, als durchaus groBenordnungsgemaB zu er
fassen, indem sie die hoheren Zellverbande von einheitlichem Geschehen 
erfiillt erweist und so die Rolle der einzelnen Zelle auf ein ertraglich be
scheidenes MaB herabdruckt. Man hat schlieBlich auch noch nicht gehort 
oder doch wenigstens in keiner Weise erwiesen, daB durch das Aus
springen der einen oder anderen Zelle des ZNS der Funktionsgang des 
Ganzen sollte merklich beeinfluBt werden konnen, wie der Gang der Ma
schine durch das Ausfalien eines Teilchens. 

Noch vor 6 Jahren habe ich selbst, als ich nach einem physiologischen 
Korrelat fUr das (der psychologischen Betrachtung) groBenordnungsgemaB 
geordnet erscheinende Verhalten der Tiere bei ihren Reaktionen suchte 
(vgl. dariiber WEISS, 8), das Geschehen im wenigzelligen Reflexbogen als 
funktionelles Element der nervi:isen Gesamtfunktion angesehen. Wie ich 
phrinomenologisch die "plastischen Reaktionen" als beziehungsvolles Zu
sammenwirken der "stereotypen einfachen Reflexe" darstellte, jener Ein
heiten nachst niedriger GroBenordnung, welche in die "plastische Reaktion" 
als Elemente eingehen, so schien mir auch die physiologische Grundlage der 
"plastischen Reaktion" in dem gleichen beziehungsvollen Ineinander phy
siologischer Einheiten nachst niedriger Gri:iBenordnung, also der physiologi
schen Substrate jener "stereotypen Reflexe", gegeben, und als solche phy
siologische Einheit nahm ich, der eingewurzelten Vorstellung folgend, noch 
"Vorgange in Nervenelementen" an, wobei ich, ohne daB es besonders aus
gedriickt ware, natiirlich an morphologische Elemente, also einzelne Zellen 
dachte. Mit Freuden wende ich mich heute von dieser Darstellung ab, wo 
sich jetzt die Gelegenheit bietet, auch schon beim einfachsten Reflex als Ele
ment der Gesamtfunktion das Geschehen in einheitlichen Komplexen und 
nicht mehr in einzelnen Zellen anzunehmen. Korrigierend miiBte ich heute 
sagen: Die Gesamtfunktion ist ein beziehungsvolles Ineinander von Teil
funktionen, wobei die Beziehungen die gleichen sind, die jeweils die elemen
taren Reflexe zur plastischen Reaktion zusammengebaut zeigen; die Teil
funktionen selbst aber sind Vorgange in einheitlichen Zellkomplexen und 
nicht in einzelnen Zellen. 

Man wird vielleicht einwenden, daB die Fiktion des Reflexbogens als 
einer Aneinanderreihung von selbstiindigen Zellen nicht aus der Luft ge
griffen, sondern in Anlehnung an Verhaltnisse bei niederen Tieren mit 
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noch wenig zentralisiertem Nervensystem geschaffen wurde. Aber nichts 
konnte besser als dieser Einwurf dartun, welch machtiger Bann zu Un
recht von der alten Bausteintheorie ausgeht, die da den Organismus nur 
als summative Aneinanderreihung von selbstandigen Zellelementen 
geIten laBt. Denn nur dadurch, daB man der Zelle schlechthin ein ge
wisses, durch alle Formen derTierreihe hindurch gleichartiges Wirkungs
vermogen zuteiIt, konnte man dazu gelangen, die niederen Tiere als die 
"einfachen" zu betrachten. Nur wenige kamen auf den Gedanken, das 
Problem von der anderen Seite, von "oben" her, anzugehen. Denn wie 
ware es anders erklarlich, daB man von der Zelle des niederen Tieres die 
gleiche "Einfachheit" ihrer Leistung voraussetzte, die man am hoheren 
Tier kennen gelemt hatte, wenn doch die Beobachtung lehIt, daB je 
niedriger ein Tier steht, d sto mannigfaltigere Leistungen von der ein
zelnen Zelle erfilllt werden miissen? Warum sonst versuchte man dann, 
aus den vermeintlich "einfachen" Verhaltnissen als Elementen das Ge
schehen bei den komplizierteren der hoheren Tiere zu rekonstruieren, 
und ging nicht lieber umgel,<ehrt vor und fragte, wieso die von so mannig
faltigen Elementen am "hoheren" Tier geleisteten Funktionen beim 
"niederen" Tier denn ohne einen so differenzierten Apparat geschafft 
werden konnten? Aus vorgefaBter Meinung kam man so dazu, die Nerven
zelle des niederen Tieres der einzelnen Nervenzelle des hoheren einfach 
gleichzusetzen. Dann iibemahm man das Schema des wenigneuronigen 
Reflexbogens fiir die hoheren Tiere, indem man sich berechtigt glaubte, 
der funktionellen Leistung eines dreizelligen Verbandes der niederen 
Tiere die eines dreizelligen Verbandes hoherer Tiere an die Seite stellen 
zu diirfen. In dieser Verallgemeinerung auf wohlausgepragte Zentral
nervensysteme liegt nun der Fehler; warum eine solche nicht anerkannt 
werden kann, sei noch ein wenig ausgefiihrt: 

Nehmen wir einmal jene vom deszendenztheoretischen Standpunkt 
aus als "niedrigste" gekennzeichnete Tiergruppe, die Protisten, vor. Was 
spielt sich hier nicht alles an Form-, Betriebs-, Erhaltungs-, Fortpflan
zungs- und Anpassungsfunktionen in einer einzigen Zelle ab! Diese Tiere 
sind eben mcht nur Zellen, sondem sie sind Organismen. Sie haben ihr 
Verdauungs- und Exkretionssystem, sie haben ihr Bewegungssystem mit 
Rezeptoren, Effektoren und vielleicht mit einem zwischen beide einge
schalteten integrierenden Zentralsystem. Nicht nur, daB das morpholo
gische Substrat eines Leitungssystems gefunden ist (R. G. SHARP; CIi. 
V. TAYLOR), es ist auch durch JENNINGS, BUYTENDIJK und neuer
dings durch MAST und PUSCH der Nachweis gefiihrt, daB das Ver
halten schon des Einzellers durch Anpassung und Erfahrungen modi
fiziert werden kann. Und alles dieses Geschehen geht in 'einer und der
selben Zelle vor sich; wer wollte da noch in dem Glauben verharren, es 
miiBte funktionelles Geschehen an einen Mechanismus gebunden sein, 
in dem die einzelne Zelle Arbeitselement ware? 
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Gehen wir zu "hoheren" Tieren iiber: Wir kennen Metazoen (Ne
matoden), bei denen das ganze Exkretionssystem nur aus einer ein
zigen Zelle besteht; aueh hier also liegt durehaus noch nicht der Funktion 
ein differenzierter Meehanismus differenter Zellelemente zugrunde. Es 
gibt noch beim hOheren Tier einzellige Driisen, welche in sieh dasselbe 
leisten wie die vielzellige Driise, so daB die Aufteilung in Zellen fiir die 
Funktion als von durehaus untergeordneter Bedeutung erseheint. 

Was hindert uns dann, der Nervenzelle des "niederen" Tieres auch 
Eigenschaften zuzuschreiben, welche sie als einzelne beim hoheren Tier 
gar nicht besitzt, oder, besser ausgedriickt, ein Geschehen, das beim 
"hoheren" Tier iiber eine Vielheit von Zellen hin ausgebreitet ist, beim 
"niederen" sich in einer einzigen Zelle abspielen zu lassen? Dann mogen 
der Sehaltzelle, der einzelnen Zelle, im Nervennetz niederer Tiere eben 
zentrale Eigenschaften zukommen, sie mag wirklich Funktionselement 
sein, das bei der Herstellung der Aktionsimpulse fiir die Effektoren ge
wiehtig mitzuspreehen hat. Aber wenn man nun diese einzelne Zelle mit 
zentraler (integrierender) Wirkungsweise einer Einrichtung am hoheren 
Organismus in Analogie setzen will, so hat man sie eben nicht mit der 
einzelnen Nervenzelle, sondern mit jenem aus einer Vielheit von Zellen 
bestehenden Verbande zu vergleiehen, der die namlichen Funktionen er
flillt wie sie. Dnd wenn man beim niederen Tier einen einfachsten 
Reflexbogen abgeleitet hat, der, aus Rezeptor, zellularer Zwisehenstrecke 
(mit zentralen Eigensehaften) und einer Effektorengruppe bestehend, als 
funktionelles Element Geltung haben kann, so wird man dem eben beim 
hoheren Tier, wenn iiberhaupt, dann einen Reflexbogen in Analogie zu 
setzen haben, der sich in Rezeptor, zentralen Ganglienzellkomplex und 
Effektorenkomplex zerlegen laBt. Hier wie dort handelt es sich urn inner
halb gewisser Grenzen funktionell gleiehwertige Systeme, deren struktu
reller Aufbau aus mehr oder weniger Zellen offenbar nicht das wesent
liehe Merkmal darstellen kann, da schon eine Zelle allein geniigen mag. 

Es soIl jedoch, was hier von allgemein biologischen Gesichtspunkten 
aus gesagt wurde, aueh nieht allzu weit aufgefaBt werden; denn wenn 
auch wahrseheinlich wird, daB bei den "hoheren" Organismen mit enor
mer Zellenzahl bei den Gesamtfunktionen des Nervensystems nicht mehr 
die einzelne Zelle als essentielles Element angesehen werden kann, daB 
vielmehr, was bei "niederen" Tieren noch in einer Zelle sieh abspielen 
mag, auf groBere Komplexe verteilt ist, so darf doeh dariiber nicht iiber
sehen werden, daB, wie grundlegendeBeobachtung uns lehrt, die "hoheren" 
Tiere dureh eine zunehmend groBere Mannigfaltigkeit an Reaktions
mogliehkeiten ausgezeichnet. sind, welche Mannigfaltigkeit doch sieher
lieh mit der erhohten Anzahl funktionsbereiter Strukturen zusammen
hangt. Aber man verstehe wohl: Diese Mannigfaltigkeit beim hOheren 
Tier hraucht nieht ein Mehr (im Sinne einer Summierung) an solchem 
Gesehehen, das beim niederen Tier auf eine oder doch nur wenige Zellen 
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beschrankt ist, zu sein; vielmehr ist sie eine Mannigfaltigkeit innerhalb 
des mit vielzelligen Verbanden als funktionellen Elementen arbeitenden 
Geschehens, welches letztere als ganzes und solches jenem der niederen 
Tiere, bei dem noch die einzelne Zelle Arbeitseinheit ist, analog ist; d. h. 
was wir als zentrale Eigenschaft ansehen, die integrative Fahigkeit, 
Einzeleindriicke zu Gesamthandlungen des Organismus zu verarbeiten, 
die ist als solche beim niederen und Mheren Tier die gleiche, ist die gleiche, 
ob nun einzelne Zellen oder groBe Verbande dabei als funktionelle Ele
mente agieren; aber im Rahmen dieser Eigenschaft ist das Geschehen 
beim Mheren Tier ein mannigfaltigeres. Vielleicht wird ein Vergleich 
die Verhaltnisse klarer ausdriicken konnen: Man denke etwa an die 
Reichhaltigkeit einer groBen Personlichkeit; es ist klar, daB das nicht 
eine Summe von mehreren unbedeutenden Personlichkeiten ist. Oder 
ist etwa ein groBer Berg gleichbedeutend mit einer Anzahl kleiner? Wir 
sehen, die Eigenschaft, welche die Personlichkeit zur Personlichkeit, den 
Berg zum Berg macht, ist fiir die groBen und kleinen, fiir die einfachen 
und mannigfaltigen die gleiche, weder ist der groBe Berg ein Mehr an 
Bergen, noch auch mehr "Berg" als der kleine. 

Dnd so ist auch das element are Geschehen im Nervensystem beidemal 
gleicher Art, ob es sich nun beim niederen Tier noch in einer einzelnen 
Zelle oder beim hoheren in einem hochzelligen Verband abspielen mag. 
So ergibt sich denn aus allgemein biologischen Oberlegungen - und ver
gleichend Physiologisches spricht zumindest nicht dagegen - die Forde
rung, anzunehmen, daB beim hOheren Tier in das elementare Geschehen 
schon des einfachsten Reflexbogens gropere Komplexe von Nervenzellen als 
funktionelle Einheiten einbezogen sind. Schon im einfachsten stereotypen 
Reflexbogen des hoheren Tieres sind mithin solche Mengen von Zellen 
beschaftigt, daB es sinnwidrig ware, auch nur in einem Schema das ein
zelne Neuron eine wichtige Rolle spielen zu lassen. 

Wie es scheint, ist der Organismus in dieser seiner groBenordnungs
gemaBen Funktionsweise okonomischer eingerichtet, ;lis es von der Phy
siologie bisher angenommen wurde. Nicht nur der Hinweis auf das be
liebte Gleichnis vom Heere, in dem ja auch nicht der Feldherr jedem 
einzelnen Soldaten die Befehle gesondert zukommen laBt, sondern auch 
eine kurze Oberlegung iiber die Forderungen, denen eigentlich das 
Zentralorgan eines funktionstiichtigen Organismus gerecht zu werden 
hatte, konnen von dieser Okonomie zeugen: 

Vhr sprechen von der Bewegungsfunktion und ihrer zentralen Be
dingtheit. Zur Ausfiihrung der Bewegungen sind bei den Mheren Tieren 
anatomische Mechanismen eigens vorgebildet, durch die die allgemeine 
Bewegungsart des Tieres festgelegt ist und deren allein sich das Zentrum 
zur Verwirklichung der verschiedenen Reaktionen bedienen kann. Jedes 
Tier ist in eine gewisse spezifische Bewegungsart formlich hineingebaut; 
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wieso das kommt, hat uns hier gar nicht zu kiimmem. Innerhalb der 
allgemeinen Bewegungsqualitat genieBt nun aber der Organismus Be
wegungsfreiheit, und das kommt daher: 

Die einzeinen fest angeordneten Teilmechanismen des Bewegungs
apparates sind voneinander mehr oder weniger unabhangig, so daB sie 
bald in dieser, bald in jener Kombination von mehreren untereinander 
in Betrieb gesetzt werden konnen. Durch die vielfache Kombinations
moglichkeit solcher wenn auch selbst starrer Einzeimechanismen ist aber 
eine ganz erhebliche und fUr die Bediirfnisse des Tieres ausreichende 
Mannigfaltigkeit an resultierenden Bewegungen gewahrleistet. Ein ein
zeIner anatomisch fest angeordneter Mechanismus ist z. B. ein einkopfiger 
Muskel; mit den zugehorigen Skelettstaben konnte er als peripheres 
funktionelles Element bezeichnet werden. Element darum, weil ja nur 
eine und immer dieselbe Funktionsrichtung existiert, in der hin sich 
dieses System betatigen kann. Die einzige Mannigfaltigkeit seiner Wir
kungsweise ist eine solche der Intensitat. Die qualitative Mannigfaltig
keit wird erst erhoht, wenn zu dem ersten ein zweites Element hinzu
tritt, und jeder weitere Muskel mehr bedeutet die Moglichkeit weiterer 
Vermannigfaltigung, welche proportional der Zahl der Kombinationen 
aller vorhandenen Elemente anwachst. 

Durch die freie Kombinationsmoglichkeit der verhaltnismaBig ge
ringen Zahl von peripheren Funktionselementen (Muskeln) ist es dem 
Organismus moglich, eine unendliche Mannigfaltigkeit von Bewegungen 
zu erzielen. Mehr Bewegungen als durch die verschiedenartigen Kom
binationen aus der beschrankten Anzahl von Muskein ermoglicht sind, 
konnen natiirlich nicht ausgefUhrt werden. Demnach hatte es au~h gar 
keinen Sinn, wenn das zentrale Geschehen, das die Bewegungen ins Werk 
zu setzen hat, im Aktionsplan mehr Elemente verwenden wiirde, als an 
der Peripherie vorhanden sind, denn es konnte ja doch auf keinen Fall 
eine noch groBere Reichhaltigkeit an Bewegungen bewirken. Das heiBt 
aber: Urn das periphere Geschehen restlos als Folge des zentralen ver
stehen zu konnen, geniigt vollkommen die Annahme von nur so viel zen
tralen Funktionselementen als periphere Funktionselemente, das sind 
Muskeln, vorhanden sind. Diese Zahl ist natiirlich von wesentlich an
derer GroBenordnung als die Zahl der Ganglienzellen, und so gelangen 
wir denn auf einem anderen Wege wieder dahin zuriick, es fUr ausreichend 
zu befinden, wenn an Stelle der einzeinen Zelle hohere Zellverbande als 
Funktionseinheiten im zentralen Geschehen angesehen werden. 

Es ist verstandlich, daB bisher solche Vereinfachung nicht hat in Gel
tung kommen konnen, da man ja die Intensitat der Muskelaktion auf die 
Anzahl der betatigten Elemente zuriickfUhrte. Dann allerdings, wenn 
das periphere Funktionselement nicht der Muskel, sondem die einzelne 
Faser ware, dann hatten wir eine Peripherie von vieltausendfach mehr 
Elementen und diese miiBten ebensovieltausendfach mehr Elementen 
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im Zentrum zugehoren. Nun wir erkannt haben, daB die Intensitat der 
Muskelaktion keine Sache der Extensitat ist, sondern durch einen der 
Erregung selbst immanenten Intensitatsfaktor geregelt wird, schrumpft 
eben die Anzahl von Elementen, deren Annahme notwendig und hin
reichend ist, zusammen auf die Zahl von peripheren Abschnitten mit 
Eigenerregungsform, das ist aber gleich die Anzahl von Muskeln. 

Bleiben wir vorlaufig mit unserer Betrachtung bloB bei dem um
grenzten Abschnitt des ZNS, von dem wir noch mit Sicherheit sagen 
konnen, daB sich aile seine Vorderwurzelfasern jeweils untereinander im 
gleichgeformten Erregungszustand befinden; den Versuchsergebnissen 
des ersten Teiles nach haben wir diese GewiBheit nur fill jenen iiber etwa 
drei anatomische Segmente ausgedehnten Bezirk, von dem die drei 
Hauptwurzeln der Hinterextremitatennerven ausgehen. Mit Bestimmt
heit wissen wir es daher, weil ja tatsachlich bei der histologischen Unter
suchung sich ergeben hatte, daB ein Transplantat nur von irgendeinem 
der drei Hauptstamme her seine Innervation zu bekommen brauchte, 
urn die ganzen Aktionsimpulse, wie sie fill die ganze Extremitat besiimmt 
sind, zugestellt zu erhalten. Zumindest in diesem dreisegmentigen Ab
schnitt ist also die ganze Masse der Vorderhornzellen jeder Riickenmarks
halfte mitsamt ihren Wurzelfasern von dem Erregungsgeschehen des 
jeweiligen Aktionsimpulses einheitlich iiberschwemmt. So miiBte denn 
der AI, wenn er iiberhaupt erst zusammengestellt wird und nicht etwa 
schon als ganzer, der AuslOsung gewartig, im ZNS parat liegt, schon 
weiter zentralwarts ausgeformt worden sein. 

Dariiber lieBe sich nun folgendes deilken: Wir haben gesehen, daB 
die Annahme von so vielen spezifischen Erregungsformen, als es Muskeln 
gibt, notwendig und hinreichend ist. Es ware durchaus moglich, daB fill 
jede dieser Erregungsformen im Riickenmark eine eigene Ganglienzell
gruppe als Erzeuger enthalten ware, deren Betatigung die betreffenden 
adaquaten Komponenten fUr den AI abgeben wiirde. Diese Zellkom
plexe waren zentralwarts vor die Abgangsstationen, welche bereits den 
ganzen AI fiihren, vorgeschaltet. In dem hier ailein betrachteten Ex
tremitatenbereich gabe es ihrer so viele, als Extremitatenmuskeln vor
handen sind. Natiirlich ware keines von diesen Zentren mit dem Muskel, 
dessen Eigenerregungsform es erzeugt und abgibt, unmittelbar ver
bunden; wir wissen ja auch, daB jede strukturelle Sonderverbindung 
belanglos ware. Vielmehr willden aile zur Tatigkeit angesprochenen 
Gruppen ihren eigentiimlich geformten Erregungszustand auf die Zell
masse der motorischen Wurzelzellen flieBen lassen, so daB eigentlich erst 
auf diesen von einem einheitlichen AI die Rede sein konnte. Der wiirde 
dann in der angegebenen Weise an die Peripherie geleitet und hier von 
den Endorganen vermoge ihrer analysationsfahigen Konstitution richtig 
ausgefiihrt. Bei solcher Annahrne kame der fertige AI durch eine echte 
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Synthese im ZNS zustande (siehe weiter unten). J eder Muskel hatte 
"sein" Zentrum im Riickenmark und die Tatigkeit dieser Zentren ware 
die element are nervose Funktion. Die Mannigfaltigkeit der Reaktionen 
ware durch die freie Kombinationsfahigkeit dieser Elementarfunktionen 
untereinander und durch die Abstufungsmoglichkeit der Intensitat ihrer 
Tatigkeit gewahrleistet. 

Diese ganze Konzeption scheint aufs erste zu befriedigen und ver
tragt sich wohl im groBen und ganzen auch mit der heute vorwiegenden 
physiologischen Denkrichtung. Vor allem scheint eine gewisse Konti
nuitat des Dberganges von der alten zur neuen Theorie dabei gewahrt. 
So hatte ja jene auch "Zentren" fiir die einzelnen Muskeln annehmen 
miissen; das waren namlich jene Ganglienzellgruppen der Vorderhorner, 
deren Auslaufer die anatomische Verbindung zu den betreffenden Mus
keln herstellten. Der Unterschied gegen friiher besteht jetzt nur darin, 
daB in der abgeanderten Anschauung, unserer neuen Theorie gemaB, an 
Stelle eines strukturellen Dbertragungsmechanismus mit geometrisch ge
ordneter Aufteilung jetzt eben ein anderer Mechanismus, namlich jener der 
spezifischen Erregungsempfanglichkeit der Endorgane, eingefiihrt ist. 

Die Erfahrungen mit den Eigenreflexen der Muskeln (P. HOFFMANN) 

sind nicht nur, aber doch am einfachsten irn Sinne einer Muskelzentren
theorie zu verwerten. Es konnte ja sein, daB auch die sensiblen Endapparate 
des Muskels schon jene charakteristische Spezifitat der Erregungsform be
saBen, die dem Muskel bei seiner motorischen Innervation eigen ist, so daB 
eine vom Muskel A abgehende zentripetale Erregung bereits mit dem Spezi
fitatsfaktor a gezeichnet ware; nach Reizung der sensiblen Endorgane des 
Muskels A (wie sie bei Dehnung erfolgt) wiirde dann am promptesten gerade 
das auf die Erregungsform a abgestirnmte Zentrum ansprechen, in Eigen
erregung versetzt, nach peripher hin wieder Erregung von der Form a ab
geben, auf diese wiirde wieder nur der Muskel A ansprechen, so daB schlieB
lich tatsachlich zunachst der gereizte Muskel selbst reflektorische Erregung 
auBerte. Ja, es ware sogar zu bedenken, ob nicht die propriozeptiven El'
regungen von der Spezifitat a einfach das Zentrum passierten und in Art 
eines Kurzschlusses unmittelbar nach der Peripherie zuriickflossen, so daB 
der gedehnte Muskel sich gewissermaBen reflektorisch selbst erregte. DaB 
dieses wirklich der Mechanismus der Eigenreflexe ware, vor allem aber 
schon, daB die Erregungsspezifitat der sensiblen Elemente eines Muskels die 
gleiche sein sollte, wie die der motorischen, dafiir liegt bis nun freilich noch 
keinerlei Beweis vor. 

AuBer an die Existenz diskreter Muskelzentren ist noch an eine zweite 
Moglichkeit zu denken, welche allerdings den eingewohnten physiologi
schen Anschauungen etwas ferner liegt, eher noch sich mit mancherlei 
aus der Psychologie beriihrt: DaB namlich ein ganzer Riickenmarks
abschnitt oder anch das ganze Riickenmark in seiner Betriebsfunktion 
als Einheit agierte. 

Wir miiBten nns dann den ganzen Riickenmarksabschnitt von einem 
einheitlichen, aber "gestalteten" Geschehen erfiillt denken, welches etwa 
folgendermaBen beschaffen ware: 
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Es enthielte in sich verschmolzen jeweils die Gesamtheit der Er
regungskomponenten fiir die Betatigung der zugehorigen Peripherie im 
betreffenden Moment. Diese Komponenten sind uns ja in ihrer wirk
lichen Existenz durch die analysatorische Tatigkeit der Endorgane be
kannt geworden. Ihre Gesamtheit hatten wir als Aktionsimpuls (AI) 
bezeichnet und hatten ihn uns in der Erkenntnis seiner Auflosbarkeit 
zunachst so vorgesteilt, als ob er wirklich zusammengestellt worden ware. 
Wiirden wir aber der Vorsteilung von einheitlicher Erfiillung des zen
tralen Abschnittes Raum geben, so konnte von wahrer Synthese des AI 
nicht mehr die Rede sein. Der AI hatte dann die Zusammensetzung und 
Gestalt, die er unserer ganzen Theorie nach in den Vorderhornern be
sitzt, nicht erst in diesen, sondern in gleicher Weise auch schon weiter 
zentralwarts von ihnen und iiberhaupt im ganzen Abschnitt. 

Einheitlich ware das Geschehen dann insofern, als freies Kraftespiel 
durch den ganzen erfaBten Bereich hindurch, den jeweiligen Gesamt
bedingungen gemaB, die Eigenart und Struktur seiner Funktion be
stimmte; frei ware die Dynamik innerhalb dieses Systems wieder in
sofern, als bei Anderungen an irgendeinem Systempunkt das restliche 
System nicht vermoge etwaiger starrer Bindungen unberiihrt verharrte, 
vielmehr in seiner Giinze sich den geanderten Bedingungen entsprechend 
umsteilte, derart, daB die Systemteile zu einer isolierten, selbstandigen 
Aktion, wie eine solche von nebengeordneten diskreten Muskelzentren 
verlangt werden miiBte, durchaus unfahig waren. 

" Gestaltet", d. h. raumlich oder zeitlich typisch heterogen, ware das 
Geschehen schlieBlich insofern, als seine Auswirkungen polar ungleich
wertig waren: nach vorn andere als nach hinten (Irradiation SHER
RINGTONS) und nach links selbstverstandlich andere als nach rechts; und 
dann schon insofern, als seine Form ja je nach dem jeweiligen Gehalt 
an spezifisch geformten Erregungskomponenten schwankte. 

Zugunsten solcher Anschauung laBt sich heute noch nicht viel 
Nervenphysiologisches vorbringen, hauptsachlich wohl aus dem Grunde, 
weil die Nervenphysiologie nie in dieser Richtung gesucht hat. Immerhin 
weisen psychologische Befunde (vgl. GOLDSTEIN) und ganz neuerdings 
Experimente von BETHE, welche eine erstaunliche Plastizitat der Dyna
mik des ZNS bei Tieren erweisen, in diese Richtung. Da eine konse
quent auf freie und einheitliche Dynamik gegriiudete Theorie der zen
tralen Funktionen nicht mit starren Einzelverbindungen zu arbeiten ver
anlaBt ist, kommt sie, wie man leicht einsieht, auf halbem Wege unserer 
Theorie entgegen. Natiirlich muB beriicksichtigt werden, daB mog
licherweise Hirn und Riickenmark nicht beide unter gleichem Gesichts
punkt behandel t zu werden vertragen. 

Wir woilen uns aber nicht weiter auf die Besprechung dieser Mog
lichkeit einlassen, denn die letzten Erorterungen haben uns schon weiter 
in das zentrale Gebiet hineingefiihrt, als es im Plane dieser Arbeit ge-
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legen ist. Kehren wir also wieder zu den VorderhOrnern zUrUck; von 
ihnen wissen wir ja, wenigstens der Theorie gemW, daB in ihnen der AI 
in der Tat einheitlich ist, und wir wollen weiterhin ganz auBer Betracht 
lassen, ob er es auch vorher schon war oder ob er wirklich aus Kompo
nenten zusammengesetzt wurde. 

Die nachste Frage ist nun die, ob die Masse der Vorderhornzellen 
einer Seite bloB innerhalb des betreffenden funktionellen Segmentes, 
oder ob sie nicht etwa durch die ganze Lange des Ruckenmarkes hin
durch einen einheitlichen Verband bildet, ob also, was wir ffir den Ex
tremitatenbereich abgeleitet haben, narnlich die gleichmafJige Verteilung 
des AI tiber den gesamten Komplex, auch tiber diesen hinaus Geltung hat. 
Das ware also so: Es gabe in den Vorderhornern in jedem Augenblick 
einen groBen resultierenden AI fUr rechts und einen fUr links, und jeder 
enthielte jeweils die Erregungskomponenten fUr samtliche Muskeln auf 
seiner Korperseite, die im betreffenden Augenblick in Tatigkeit gesetzt 
werden sollen. 

Nun, daB dies die wirkliche Sachlage nicht ist, das konnen wir mit 
erheblicher Wahrscheinlichkeit aussagen; die Vorderhornzellmasse stellt 
nicht einen einzigen groBen See vor, aus dem uberall die gleichen Strome 
ausflieBen, sondern unverkennbar besteht einelangsweise Unterteilung 
nach einzelnen Funktionsgebieten, wobei die Frage zunachst offen bleibt, 
in welcher Weise die Unterteilung zustande kommt; je nachdem, ob man 
eine Zentrentheorie oder eine dynamische Theorie der zentralen Funktion 
annimmt, wird man im einen Fall eine starr vorgebildete Unterteilung 
der morphologischen Strukturen zugrunde legen, im anderen Fall ein 
"gestaltetes" Kraftespiel die Unterteilung entsprechend dem Gesamt
zustand aus sich heraus herstellen lassen. 

Fur eine segment weise Unterteilung der Funktion spricht zunachst 
manches aus der reinen Nervenphysiologie (vgl. VAN RYNBERK). Die 
segment ale Abgrenzung druckt sich vor allem darin aus, daB unter ge
wissen Bedingungen einzelne von den serial angeordneten Funktions
gebieten isoliert zur Tatigkeit gebracht werden konnen. Es braucht aber 
keineswegs - und tut es auch in der Tat nicht - das funktionelle Seg
ment dem anatomischen Segment entsprechen 1. Vielmehr haben wir ja 
gerade in dem Fall unserer Experimente den Beweis vor uns, daB ffir die 
Hinterextremitat zumindest drei bis vier anatomische Segmente den 
funktionell einheitlichen Bereich ausmachen, wahr~cheinlich sind es 
sogar noch mehr. 

DETWILER (1, 3, 4) hat in verschiedenen Versuchsreihen gezeigt und 

I Wieder diirfen hier Versuche, die mit inadaquater Reizung vorgehen, 
nicht mitsprechen, da bei inadaquater Reizung, wie unten noch ausgefiihrt 
werden wird, die anatomisch-strukturelle Untedage des Leitungsvorganges 
eine andere Rolle spielt, als bei der normalen Nerventiitigkeit. 

Ergebnisse der Biologie III. 6 
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hervorgehoben, daB eine Extremitat nur dann koordiniert funktionieren 
kil.lln, wenn unter den Ruckenmarkssegmenten, von denen aus sie ihre 
motorische Innervation erh1i.lt, zumindest eins von den normalen Ex
tremitatensegmentenenthalten ist; wenn die Extremitat dagegen von 
lauter fremden Segmenten her innerviert wird, so mogen aile ihre Mus
keln in vollem AusmaB mit funktionstuchtigen efferent en Verbindungen 
vom Ruckenmark her ausgestattet sein, von koordinierter Funktion ist 
dennoch keine Spur. Aus den Experimenten DETWILERS geht ohne 
weiteres hervor, daB die Aktionsimpulse, welche fUr die Extremitat be
stimmt sind, welche also die den Extremitatenmuskeln adaquaten Kom~ 
ponertten enthalten mussen, nur von den normalen Extreinitatensegmen~ 
ten her geliefert werden konnen. Die aus den Rumpfsegmenten zur Ex
tremitat gelangenden Erregungen bleiben wirkungslos: es sind in diesen 
Rumpfimpulsen eben bloB lauter fremde Komponenten enthalten, die 
nicht fUr die Extremitat bestimmt sind undo auf die die Extremitaten
muskeln infolge ihrerErregungsspezifitat theoriegemaB nicht ansprechen 
konnen. 

Hinzuzufiigen ist, daB, wie meine Versuche ergeben haben, die einander 
homologen Muskeln von Vorder- und Hinterextremitat wenigstens bei den 
-Urodelen gleiche Spezifitatsfaktoien besitzen, so daB ein Vorderbein zwar 
::licht mit Rumpfinnervation, wohl aber wieder mit Hinterbeininnervation 
Aktionsimpulse aufzunehmen vermag_ In der friiheren Arbeit zu diesem 
Thema (7) hatte ich aus Versuchen von BRAUS geglaubt folgern zu diirfen, daB 
schon bei den hoher als die Urodelen organisierten Anuren eine solche Ver
tretbarkeit von Arm durch Bein nicht mehr moglich ware; nun entnehme ich 
einer seither erschienenen Arbeit von GRAPER die kurze Mitteilung, daB auch 
bei Anuren ein Arm mit Beininnervation zu koordinierter Funktion imstande 
sei, so daB also in dieser Beziehung ein Unterschied des Verhaltens von 
Anuren und Urodelen nicht zu bestehen scheint. 

Durch die Versuche DETWILERS ist also die Annahme eines durch das 
ganze Ruckenmark hindurch gleichartig ausgebreiteten Funktionszu
standes der Vorderhorner experimentell widerlegt. Hatten unsere Ver
suche gelehrt, daB die motorischen Fasern (der einen Seite) eines Funk
tionsabschnittes (in unserem Fail: Extremitatenabschnitt) im gleichen 
Augenblick jede aile Erregungskomponenten zumindest fUr das ganze 
zugehorige Endgebiet hinausleiten, so entnehnien wir nun weiterhin den 
Mitteilungen DETWILERS, daB diese Fasern kaum viel mehr, als fUr 
den eigenen Abschnitt bestimmt ist, zur Peripherie fUhren. 

So dargestellt, sieht das nun aus, als ob wirklich eine scharfe Grenze 
in der Funktion benachbarter Abschnitte bestunde; doch auch hier helfen 
uns die Experimente DETWILERS auf die richtige Bahn, indem sie uns eine 
wichtige Einschrankung kennen lehren: Uneingeschrankt bleibt bestehen 
-das sei festgehalten -, daB nur die Innervation aus den normalen 
Beinsegmenten koordinierte' Funktion zu vermitteln imstande ist, nur 
von hier aus flieBen also alle der Extremitat und nur ihr bestimmten 
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Erregungskomponenten zur Peripherie. Aber: Bei Innervation aus den 
unmittelbaren Nachbarsegmenten des Extremitatenbereiches ist noch 
nicht fede Funktionsfahigkeit der Extremitat aufgehoben, sondern bloB 
die Fahigkeit zu koordinierter Funktion; schwache Bewegungen werden, 
wenn auch nur in rudimentarem MaBe, auch noch an Extremitaten be
obachtet, die nur aus den den typischen Extremitatensegmenten be
nachbarten Segmenten innerViert sind. Hier funktionieren noch einzelne 
Muskeln, andere allerdings gar nicht mehr. Und je weiter nun die inner
vierenden Segmente von den normalen Extremitatensegmenten entfernt 
sind, desto unvol1kommener ist die Funktion der Extremitat. Erst 
Innervation schlieBlich aus Segmenten, die schon einen gewissen Abstand 
von der normalen Extremitatenhohe des Riickenmarkes haben, bleibt 
ganz unwirksam; die so versorgten Extremitaten ermangeln jedweder 
Funktion. 

Die Abnahme der Funktionsfahigkeit der Extremitat mit zunehmen
der Entfernung der innervierenden von den normalen, der Extremitat 
zugehorigen Zentren geht ganz regelmaBig vor sich, und zwar in proximo
distaler Richtcing der Extremitatenachse fortschreitend. Als erste sprin
gen die proximalen Muskeln aus; sie tun schon nicht mehr mit, wenn die 
Innervation selbst noch aus den, den normalen unmittelbarbenachbarten 
Segmenten stammt; da mag die Innervation noch so reichlich sein. 
Stammt die Innervation der Extremitat aus noch ein wenig weiter ab
liegenden Segmenten, so findet man nun auch die Oberarmmuskulatur 
untatig, es funktionieren nur mehr - und auch sie nur ganz schwach -
die distalen Gelenke. Noch weiter weg endlich, und auch diese weisen 
keine Bewegungen mehr auf. 

Zu au dem sei hervorgehoben, daB es sich bei den Beobachtungen 
stets urn Tiere handelt, bei denen die transplantierten Extremitaten ganz 
vorziiglich mit Nerven erfiillt sind, so daB also der Ausfall an Funktion 
nicht etwa durch Insuffizienz der Zuleitungsbahnen bedingt sein kann. 
Das geht ja schlieBlich, wie man leicht einsieht, schon aus der Tatsache 
hervor, daB gerade die proximalen Teile als erste auslassen; zu ihnen 
kommen ja die auswachsenden (oder regenerierenden) Nervenfasern vor 
allem, und wenn dem weiteren Vordringen der Fasern irgendwo am Wege 
uniiberwindbare Hindernisse entgegentraten, so waren natiirlich immer 
die am weitesten distalliegenden Gebiete am meisten geschadigt; gerade 
sie aber sind es, die bei rudimentarer Funktion der Extremitat noch am 
ehesten in Funktion befunden werden. 

So muB denn wohl die Abnahme der Funktionsfahigkeit daran liegen, 
daB die Nervenfasern, die nicht aus den Extremitatensegmenten stam
men, mit zunehmender Entfernung von den Extremitatensegmenten 
immer weniger und weniger an Erregungskomponenten von der Spezifitat 
der Extremitatenmuskeln fiihren. So gehen iiber die Vorderwurzeln der 
Nachbarabschnitte noch adaquate Erregungskomponenten fiir die di-

6* 
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stalen Extremitatenmuskeln ab und erst die weiteren Rumpfsegmente 
senden ausschlieBlich extremitatenfremde Komponenten, bis dann ali
mahlich bei Annaherung der innervierenden Segmente an die Segmente 
der homodynamen Extremitat Funktion wieder moglich wird. 

Wir sehen demnach, daB, wenn auch die koordinierte Funktion nur 
aus den typisch zugehorigen Segmenten ubermittelt wird, so doch der 
Dbergang von Segment zu Segment ein fliefJender ist; die Funktion des 
einen Segmentes klingt in die des anderen uber, d. h. von Segment zu 
Segment erlischt die Fahigkeit zur Abgabe mancher Komponenten, 
andere wieder bleiben noch erhalten, neue treten dazu. 

III. Allgemeines Uber SpezifiUit und Abstimmung. 
Es wird manchem schon unangenehm aufgefallen sein, daB die ganze 

Darstellung der Theorie bisher recht unanschaulich gehalten war. Aber 
das muBte sein, wenn anders verhindert werden sollte, daB sich schon 
spezielle Vorstellungen einnisten, wo doch nur erst der allgemeine Rahmen 
geschaffen ist, dem sie einzufugen waren. Bis jetzt haben wir mit Sicher
heit einzig eine SPezifitritszuordnung zwischen Peripherie und Zentrum 
postulieren konnen; engeren Gedanken uber die Art der Spezifitat durften 
wir nicht Raum geben, urn nicht Gesichertes mit Zweifelhaftem zu ver
mengen. Nun wollen wir aber weiterspahen. Naturgeschehen mannig
fachster Art kann uns Belege bieten, daB es Mechanismen solcher Funk
tionsweise, wie wir sie fUr das Nervengeschehen fordern mussen, gibt. 
Und wenn wir uns im folgenden daran machen, eine Reihe solcher Me
chanismen zu prufen, so werden wir eben Bilder und Analogien nicht 
vermeiden durfen. Mit der Sicherheit der Aussage ist es natiirlich zu
gleich vorbei: Von allen den anzufiihrenden Mechanismen wird ja, wenn 
uberhaupt, hochstens einer zutreffen konnen. 

Einer Prinzipienfrage uber die Energieform des nervosen Erregungs
vorganges wollen wir moglichst aus dem Wege gehen. Physikalisch~ 

physiko-chemisch, chemisch oder vital? Die Antwort muB vorlaufig 
immer noch - trotz alier Fortschritte ist unser Wissen auch heute noch 
recht armselig! - so etwas wie Glaubenssache sein; so moge sie denn 
lieber hier ganz wegbleiben. 

Die Gesetze aber, die die energetischen Erscheinungen untereinander 
binden, finden sich in gleicher Art in den verschiedensten Energiegebieten 
wieder. Die Beziehungen, in denen wir die energetischen Elemente in 
die Naturgeschehnisse eingehen sehen, zeigen RegelmaBigkeiten, welche 
uns gestatten, jene Beziehungen, die "Funktion" im mathematischen 
Sinne, als solche, 10sgelOst von der sonstigen Eigenart der Elemente, 
herauszugreifen und rein logisch zu bearbeiten; die Verifikation erfolgt 
dann bei Wiedereinsetzen der Elemente in die Endformel durch die 
Dbereinstimmung mit den Tatsachen. Wir konnen demnach gut und 
sicher den Lauf eines Geschehens konstatieren, seine Gesetze heraus-
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losen, mit bekannten Gesetzen in Beziehung bringen, dem Erkannten 
gemaB das Einzelgeschehen im besonderen Fall voraussagen, alles das, 
auch ohne iiber die Energieform des Vorganges selbst und iiber die Ele
mentarvorgange, zwischen denen jene Gesetze bestehen, im klaren zu 
sein. Es konnen also sehr wohl Gesetze des N ervengeschehens ohne 
Wissen urn die Energieart des Vorganges festgestellt werden. DaB frei
lich unser Wissensdrang damit nicht restlos befriedigt werden kann, ist 
eine andere Sache. 

Aber wenn im folgenden von physikalischen und chemischen Mecha
nismen gesprochen wird, welche die gleichen Kriterien, die wir beim 
Nervenvorgang gefunden hatten, aufweisen, so soU das nicht zur Auf
fassung verleiten, es mufJte unter einer der erorterten Naturerscheinungen 
auch schon der NervenprozefJ implizite enthalten sein. Unsere Absicht ist 
nur, die Analogie jener anderen energetischen (physikalischen und che
mischen) Erscheinungen uns Wegweiser sein zu lassen zu dem Ziel, die 
GesetzmaBigke; t des beim N ervenvorgang in gleicher Wirkungsart wieder
gefundenen Mechanismus vollstandig zu begreifen und damit auch schon 
halb zu beherrschen. 

Welchen Anspriichen ein der Nerventatigkeit analoger Mechanismus 
entsprechen muB, sei nochmals kurz iiberblickt: 

Wir haben einerseits an der Peripherie die Gesamtheit der Effek
toren, alle und jeden mit einer besonderen Spezifitat ausgestattet. 
Anderseits ist jede dieser Spezifitaten im zentralen Geschehen irgend
wie reprasentiert, so daB also jedem einheitlich funktionierenden Be
standteil des Effektorensystems ein adaquater Bestandteil zentral zu
geordnet ist. Diese Zuordnung ist keine strukturell-geometrische; nicht 
feste raumliche Verbindung ist es, die Teil fiir Teil des einen Systems 
an Teil fiir Teil des anderen kettet. Die Zuordnung ist vielmehr in der 
adaquaten Konstitution je eines Bestandteiles an der Peripherie und 
im Zentrum begriindet. Das ist das eine Kriterium, dem jeder Mecha
nismus der Nerventatigkeit geniigen muB; nennen wir es etwa "Spezi
fitiitskriterium" . 

Wir haben weiter abgeleitet, daB die Intensitat der peripheren Ge
samtfunktion nicht durch die Extensitat des Erregungsgeschehens ge
regelt wird; wir miissen demnach einen Mechanismus fordem, welcher 
das Geschehen bei der Dbertragung in der Intensitiit unverandert laBt, 
welcher also die quantitativen Einzelheiten des Prozesses richtig weiter
leitet ("Quantitiitskriterium"). 

Der AI, das ist die Gesamtheit der jeweils fiir die Peripherie bestimm
ten spezifischen Erregungskomponenten, kommt (infolge der geome
trisch ungeordneten Dbermittlung) zu allen Effektoren; es wird also 
gleichzeitig Geschehen verschiedenartigster Spezifitiit auf den gleichen 
Dbermittlungswegen gefiihrt. Notwendigerweise muB dann aber ge-
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fordert werden, daB die einzelnen Komponenten unterwegs sich gegen
seitig nicht abandem oder sonstwie storen. Diese Eigenschaft des Ge
schehens konnen wir ,,1 nturbanzkriterium" nennen. 

Es gibt da zwei Moglichkeiten: Entweder die Komponenten laufen 
die ganze Zeit gesondert nebeneinander -ein solcher Fall war oben durch 
das Beispiel mit den Schliisseln illustriert worden ...:..-, oder aber die Kom
ponenten verschmelzen zu einer Resultierenden und diese wird dann 
an der Peripherie wieder zerlegt. 1m letzteren Fall ist von dem ProzeB 
zu fordem, daB er nur eine einzige Art der Zerlegung in Komponenten 
zulaBt. 

Ein Beispiel dafiir, wie das gemeint ist: Wenn mehrere Krafte nach dem 
Krafteparallelogramm zu einer Resultierenden zusammengesetzt werden, so 
kann diese Resultierende nicht bloB wieder in die Entst~hungskomponenten. 
sondern noch auf unendlich viele andere Arten zerlegt werden. Wir k6nnten 
nun etwa die Richtungen der Krafte als Indizes irgendwe1cher Spezifitat 
werten. Treten die Komponenten zusammen, so gehen ihre Spezifitaten in 
die spezifische Konstitution (Richtung) der Resultierenden ein; jetzt laBt 
sich die Spezifitat der einzelnen Komponenten aber nicht mehr he!ausfinden, 
und da die Resultierende in Komponenten von beliebig anderer Richtung, also 
in Bestandteile von beliebig anderer Spezifitat, zerlegt werden kann, ent
spricht ein Mechanismus von so1cher Form nie unserer Bedingung. 

Als Hauptkriterien bleiben also zu fordem: SpezifWit, Proportio
nalitat der Intensitaten, Unwirksamkeit der Bestandteile aufeinander 
und Eindeutigkeit der endlichen Zerlegung (letzteres fiir den Eventual
fall, daB eine Superposition der Komponenten stattfindet). 

Sehen wir uns in der Natur urn, welche Arten von Spezifitat iiber
haupt fiir den gesuchten Mechanismus zur Verfiigung stehen, so stoBen 
wir unter den besser bekannten Naturerscheinungen, wie mir scheint, 
auf dreierlei: riiumliche, stoffliche und zeitliche Spezifitat. 

Die erstere konnen wir schnell abtun: Spezifische Raumformen liefert 
die Natur in den Kristallen; da aber die Kristallform im allgemeinen an 
die stoffliche" KonstitutIon gebunden erscheint (Isomorphie z. B.; aller
dings ist die Art der Verkniipfung heute noch nicht ganz durchschaut), 
so werden wir solche Spezifitat besser der stofflichen zuzahlen. Die Spe
zifitat der organischen Formen filit zum Teil vielleicht in dasselbe Ge
biet; auf jeden Fall ist sie heute noch viel zu wenig durchforscht, als 
daB wir sie selbst schon als Erklarungs- oder auch nur Erlauterungs
prinzip benutzen konnten in einem Falle, wo es sich, wie hier, darum 
handelt, anschaulich zu werden. Nur yom Menschen wird auBerdem 
noch Spezifitat der Raumform als Mechanismus angewandt. Das ein
leuchtendste Beispiel dafiir ist Schliissel und SchloB. Wir haben es des
halb auch vorhin zu einer vorlaufigen Illustration der Verhaltnisse heran
gezogen; schlieBlich in Umrissen die Eigenheiten des gefundenen Me
chanismus vor Augen zu fiihren, das Wesentliche daran eindringlich 
hervorzuheben und insbesondere auch die Unterschiede gegeniiber der 
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friiheren Auffassung drastisch darzustellen, dazu mochte das Bild ja 
langen. Weiteren Gewinn konnen wir aber aus dem Vergleich nicht eigent
lich ziehen und so wollen wir uns besser vorstellbaren Mechanismen 
zuwenden. 

Zunachst verdient ein eigenartiger, noch der raumlichen Spezifitat 
zuzurechnender Mechanismus Erwahnung: das Sieb. Von molekularen 
bis herauf zu makroskopischen GroBenordnungen haben doch Gitter
oder Maschenwerke die Fahigkeit, aus einem Gemisch von verschieden 
groBen Bestandteilen die kleineren durchzulassen, die groBeren zuriick
zuhalten. Die Maschenweite stellt einen kritischen Grenzwert fiir die 
GroBe der noch passierfahigen Teilchen vor; gegeniiber TeilchengroBen, 
die sich unter diesem Grenzwert halten, hat das Sieb aber keine selektive 
Fahigkeit mehr; es kann nur die groBeren von den kleineren, nicht aber 
die kleineren von den noch kleineren sondern und deshalb ist seine Wir
kungsweise keine so streng spezifische, wie wir sie brauchten. Das muB 
bedacht werden; denn wir wissen, daB die Wande der lebenden Zellen 
in der Tat physiko-chemische Siebwerke vorstellen, so daB es gar nicht 
so ferne liegt, an eine spezifische lonendurchlassigkeit oder dergleichen 
als Grundlage der Erregungsspezifitat zu denken. 

a) :Stoff1iche Spezifitat. 

Stoffliche Spezifitat auBert sich in der chemischen Affinitiit. All
gemein lieBe sie sich wohl einem Gesetz einordnen yonder Art: Ein 
System, dem als geschlossenem Ganzen ein stabiler (stationarer) Gleich
gewichtszustand zukommt, erfaBt, solange es sich nicht in diesem Zu
stand der Stabilitat befindet, jede geeignete Moglichkeit, dahin zu ge
langen. lin besonderen ergibt sich daraus das Bestreben, die mblekulare 
Integritat zu erhalten bzw. wiederherzusteUen. Freilich diirfen wir uns 
nicht mit solchen Analogien begniigen, wo einfach freie Valenzen durch 
irgendwelche andere, wenn nur gleichwertige Valenzen, also in viel
deutiger Weise, abgesattigt werden. Vielmehr miissen wir an jene Falle 
denken, in denen nur bestimmt konstituierte Bestandteile dem Mole
kularverband eingegliedert werden. Rier ware nun ungefahr auch an 
die Kristalle zu erinnern: Ein wachsender Kristall vermag aus einer 
Mutterlauge, in welcher sich unter anderen die ffir seinen Aufbau ver
wertbaren Bestandteile vorfinden, dieselben freizumachen und sich an
zubauen. 

ZahUos aber sind die Beispiele von spezifischer Affinitat im che
mischen Getriebe der Zelle. Ob es nun wachsende oder in der Betriebs
funktion des ausdifferenzierten Organismus beschaftigte Zellen sind, sie 
vermogen aus dem ihnen allen gemeinasm zuflieBenden Strom der Kor
perfliissigkeiten dank ihrer Konstitution jede gerade das zu entnehmen, 
was sie fUr sich benotigen. 
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Besonders scharf ausgepragt findet sich dieses Verhalten bei der 
inneren Sekretion. Die Produkte der verschiedenen inkretorischen Drii
sen gelangen mit dem Blut- und Saftestrom zu allen nur iiberhaupt 
humoral versorgten Teilen des Organismus hin. Und obwohl infolge
dessen alle Teile in qualitativ ziemlich gleicher Art von den Hormonen 
bespiilt werden, tritt doch im wesentlichen nur in eng umschriebenen 
Gebieten die spezifische hormonale Wirksamkeit hervor. Wenn sich 
auch offenbar nebenher diffuse Wirkungen auf die ganze Peripherie 
erstrecken, so bleibt immer das Bezeichnende an den hormonalen Me
chanismen gerade ihre Fahigkeit zu streng lokalisierter Wirkung trotz 
diffuser Ausschiittung des Hormones. 1m ganzen Korper des briinstigen 
Frosches kreisen die Sexualhormone und nur eine bestimmte Stelle am 
Daumenballen reagiert darauf mit Ausbildung der Brunstschwiele. Ana
log ist es beirn Hahn oder beim briinstigen Triton-Mannchen gerade der 
Kamm, der .zu wachsen beginnt. Und so handelt ja schlieBlich der Haupt
teil der Pharmakologie von nichts anderem als von der lokalisierten 
Wirkung -lokalisiert trotz diffuser Ausschiittung! - der verschieden
artigsten Stoffe auf bestimmte Organe oder sonstige Bestandteile des 
Organismus. 

Wenn aber die Reaktion, die durch ein gleichmaBig iiberallhin sich 
ausbreitendes Agens hervorgerufen wird, an verschiedenen Stellen ver
schieden ist oder auch nur an der einen Stelle auftritt, an der anderen 
dagegen ausbleibt, so muB die Verschiedenheit des Verhaltens hier und 
dortauf verschiedener Reaktionsfiihigkeit der betroffenen Stellen be
ruhen, das ist klar. Solche lokalen Verschiedenheiten in der Reaktions
fahigkeit mogen oft nur temporar hervortreten, auch dadurch ware dann 
schon differenzierter Erfolg auf diffuse Einwirkungen hin erzielbar. Ein 
solcher Gedankengang einer temporaren Verschiedenheit hat ja im we
sentlichen dem UEXKuLLschen Erregungsgesetz zugrunde gelegen. Ge
rade demgegeniiber haben wir aber feststellen miissen, daB die verschie
dene Reaktionsfahigkeit an der Peripherie, durch welche das spezifische 
Verhalten bei der motorischen Nerventatigkeit bedingt ist, konstitu
tionell ist; und ebenso ist die lokal verschiedene Empfanglichkeit ver
schiedener Korpergebiete fiir hormonale Einfliisse in der Konstitution 
und nicht in dem momentanen Zustand dieser Gebiete begriindet. 

Bestimmte Mechanismen, die mit chemischer Affiriitat arbeiten, im 
besonderen die hormonale Koordination, weisen also unzweideutig das 
Spezifitatskriterium auf, stehen mithin wenigstens in diesem Kennzeichen 
dem Mechanismus der Nerventatigkeit nahe. Es fragt sich nun noch, 
ob die hormonale Wirksamkeit auch die iibrigen Kriterien, zunachst also 
das der unveranderten Dbertragung der Intensitatsverhaltnisse, befolgt. 

Dem Quantitatskriterium entsprache bei der inneren Sekretion die 
Proportionalitat zwischen hormonaler Menge pro Zeiteinheit und hormo
naler Wirksamkeit. 
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Solche Proportionalitat wird wohl im allgemeinen angenommen wer
den konnen; nur PEZARD widerspricht ihr fUr das Testikelinkret durch 
die Aufstellung eines "Alles-oder-Nichts"-Gesetzes. PEZARD stiitzt sich 
dabei auf Beobachtungen, wonach ein Schwellenwert der Hormonpro
duktionzu existieren scheint, unterhalb dessen keinerlei Wirksamkeit des 
Hormons festzustellen ist; wahrend schon die kleinste Steigerung der 
Produktion iiber den Schwellenwert hinaus die volle Entfaltung der hor
monalen Wirkungen an der Peripherie nach sich zieht. Demgegeniiber 
haben aber LIPSCHUTZ, ARON und BENOIT Ergebnisse veroffentlicht, 
welche einen ausgesprochenen Parallelismus zwischen Menge und Wirk
samkeit beim Sexualhormon einwandfrei bezeugen. Zumal es gelungen 
ist, bei iiberschwelliger, aber unternormaler Hormonproduktion (ge
messen an der GroBe des produzierenden Organes) dauerndes Verharren 
der von dem Hormon abhangigen peripheren Gebiete auf unvollkommenem 
Ausbildungszustand nachzuweisen, ist die Annahme einer "Alles-oder
Nichts"-Wirksamkeit wohl widerlegt. 

Es spricht demnach nichts dagegen dem Mechanismus der inkre
torischen Funktionen auch das Quantitiitskriterium zuzusprechen. 

Dnd was schlieBlich das dritte Kriterium anlangt, das da besagt, 
daB die Komponentalprozesse bei Koexistenz einander nicht alterieren 
diirfen, so scheint auch dieses bei der inneren Sekretion erfiillt. Denn 
auch die zahlreichen bekannten gegenseitigen Wirkungen der einzelnen 
hormonalen Teilsysteme aufeinander sind wohl ganz allgemein nicht 
als Beeintrachtigung der aktiven Driisenprodukte durcheinander, son
dern als EinfluBnahme der einzelnen Produkte auf die Entstehungs
bedingungen der iibrigen zu deuten. 

Die Ahnlichkeit des nervosen und des inkretorischen Mechanismus 
ist nach all dem sehr ausgesprochen. Wir erkennen, daB der Organis
mus sich in seinen beiden groBen Integrationssystemen, im humoralen 
und nervosen, wesentlich der gleichen Mittel zur Koordinationsiiber
tragung bedient. Da man bisher von der insbesondere durch das Spezi
fitatskriterium gekennzeichneten Eigenart des Nervengeschehens l1ichts 
wuBte, konnte die Erkenntnis der Ahnlichkeit, auch wenn sie sich man
chern aufdrangte, nicht zur voUen Analogisierung erweitert werden. 

Wenn man trotzdem auch schon bisher von Beziehungen des nervosen 
zum inkretorischen System sprach, so dachte man, vor allem in Aus
wertung der pharmakologischen Erfahrungen, an die direkte Wirkung 
vonTeilen des einen Systems auf Teile des anderen; noch enger wurde die 
Verkniipfung, alsdie Versuche von LOEWI die humorale Dbertragbar
keit von spezifischen Nervenwirkungen erwiesen. Dnd so drangt wohl 
alles darauf hin, versuchsweise in Gedanken sogar eine wesentliche Iden
tifikation beiderlei Geschehens vorzunehmen. Nicht ganz zu dieser letz
ten Konsequenz, aber doch ein Stiick Weges ihr naher gelangte LUGARO; 
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und wir finden dementsprechend bei ihm auch schon Andeutungen, 
welche fUr das Nervengeschehen selbst eine Spezifitat, wie erst unsere 
Versuche sie erwiesen haben, zu fordern scheinen. 

Wenn nun gleichzeitig einerseits die Ahnlichkeit des hormonalen und 
des nervosen Koordinationsmechanismus, anderseits wirkliche gegen
seitige Abhiingigkeit der beiden Systeme hervorgehobenwird, so lage darin 
vielleicht der Kern zu mancherlei Verwirrung, wenn nicht unter einem 
auch betont wird, daB man keineswegs das Zusammentreffen der beiden 
Tatsachen, einmal daB die zwei Systeme dem Wesen nach ahnlich funk
tionieren, zum anderen, daB sie tatsachlich aufeinander EinfluB zu 
nehmen fahig sind, schon als Argument fur die Identifikation beiderlei 
Geschehens werten darf. Beide Systeme arbeiten nach der gleichen 
Methode und beide wirken an gewissen Umschlagstellen aufeinander ein. 
das ist alles; deshalb braucht noch lange nicht das Geschehen in ihnen 
beiden das gleiche zu sein. 

Dies muB schon darum betont werden, weil man es ja schon friiher nicht 
an Versuchen hat fehlen lassen, Nerven- und Inkretionsvorgang ihrer Natur 
nach zu identifizieren. Besonders, wenn man das vegetative Nervensystem 
in den Vordergrund stellt, liegt ein so1cher Versuch ja recht nahe, da zwischen 
vegetativem Nervensystem und endokrinem System vielfach enge entwick
lungsgeschichtliche Beziehungen aufweisbar sind. In der Tat ist die Ansicht 
ausgesprochen worden, daB im Nerven ahnlich wie in den Blutbahnen ein 
Transport dahin sezernierter Stoffe stattfande. Neuerdings will COLLIN die 
unmittelbare Sekretion der Hypophyse in das Nervensystem beobachtet 
haben. Vor aHem ist hier aber an die Versuche von LICHTWITZ (1, 2) zu er
innern: Er hatte beim Frosch eine Hinterextremitat so prapariert, daB sie 
nur mehr mittels des intakten Nervus ischiadicus mit dem iibrigen Korper 
in Verbindung stand; aHe iibrigen Gewebe auBer dem Nerven waren durch
trennt. Wurde nun in die so1chermaBen isolierte Extremitat Adrenalin inji
ziert, so traten nach einer gewissen Latenzzeit im Korper Symptome auf, 
wie man sie sonst nach Adrenalinapplikation zu sehen gewohnt war: Pu
pillenerweiterung und gesteigerte Hautsekretion. LICHTWITZ selbst sah in 
diesen Versuchsergebnissen den Beweis fiir einen wirklichen Transport des 
Adrenalins im Nerven. Das beobachtete Phanomen wurde, wenigstens zum 
Teil, auch von den Nachuntersuchern (ROSENBACH, LEPINE) bestatigt; doch 
legte schon MELTZER eine wesentlich andere Deutung, als LICHTWITZ sie den 
Befunden gegeben hatte, nahe. Klarheit brachte schlieBlich erst neuerdings 
eine Untersuchung von REBELLO und PEREIRA (1,2); diese Autoren ver
mochten unter Variation und Erweiterung der Versuche den Nachweis zu 
fiihren, daB durch die Adrenalininjektion (in wesentlich der gleichen Art 
aber auch durch_ Injektion von Ringerlosung, Atropin, Eserin) einfach die 
Nervenendigungen der isolierten Extremitat in Erregung versetzt werden, 
derart, daB es eine echt nervose, zentripetale- Erregung ist, we1che durch den 
erhaltenen Ischiadicus zum Korper geleitet wird, we1che Erregung dann erst 
retlektorisch die von LICHTWITZ beobachteten Symptome: Pupillendilatation 
und vermehrte Hautsekretion hervorruft. Da der direkte Versuch, nach der 
Injektion ins Bein Adrenalin auch nur in Spuren im Nerven nachzuweisen, 
vollig negativ ausfiel, ist, aHes in aHem, wohl auBer Zweifel, daB von einem 
wirklichen Transport des Adrenalins in den Nerven"bahnen" nicht die ~ede 
sein karin, we1che Annahme, ware sie zutreffend gewesen, ja sehr zu einer 
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Identifikation von Nerven- und Inkretionsvorgang hiitte ermuntern konnen. 
Auch die Versuche von LOEWI zeigen nicht Transport von Stoffen im Nerven, 
sondern sprechen seiner eigenen Deutung nach fur die lokale Entstehung der 
spezifischen Reizstoffe als Folge des im ubrigen noch unbekannten Nerven
prozesses. So kann denn an Tatsachen vorerst noch soviel wie nichts an
gefiihrt werden, was zur Annahme wirklicher Identitiit von hormonalem und 
nervosem Geschehen driingen wiirde. 

Es ware also ganz verfehlt, in der Erkenntnis der recht weit gehenden 
Analogie in den Mechanismen, die im inkretorischen System einerseits, 
im nervosen anderseits die periphere Koordination gewahrleisten, einen 
neuen Ansporn erblicken zu wollen, die zugrunde liegenden Prozesse zu 
identifizieren. 

Was uns der Vergleich mit der inneren Sekretion leisten kann, ist 
nicht Erklarung, sondern Aufk1arung. Die G~etzlichkeit des Nerven
geschehens wird uns vertrauter zugleich dadurch, dp.B wir auf anderem 
Gebiete die gleiche wiederfinden. So a,uch hat man die Gesetze der Optik 
lange gekannt, ehe noch iiber das "Wesen" des Lichtes irgend etwas 
feststand; man hatte nur der Analogie zwischen Lichtvorgangen und 
mechanischen Wellenbewegungen nachzugehen brauchen und kam ~chon 
zu den Gesetzen. Nun miiBte sich freilich die Analogie zwischen innerer 
Sekretion und Nervenvorgang noch weiter ins einzelne bestatigen, wenn 
dauernde Werte damit gewonnen sein sollten; schlieBlich ist ja unsere 
Bekanntschaft mit der inneren Sekretion auch noch ziemlich iungen 
Datums, gar vieles ist darin noch dunkel, so daB der Vorsprung gegen
iiber dem VVissen urn den Spezifitatsmechanismus des Nervensystems 
nicht betrachtlich ist. Wir werden gleich auch noch einen anderen 
Mechanismus zu besprechen haben, der weitaus aufk1arender wirkt als 
die eben erorterte Analogie: dennoch aber miissen wir auch sie, ehe wir 
genaueres wissen, vorerst im Auge behalten. DaB sie uns schlieBlich 
mehr leistet als ein Vergleich mit Schliissel und SchloB, ist wohl jedem 
ersichtlich. 

In einem Punkt geht das Nervengeschehen aber offenbar --'- wenig
stens soweit unsere derzeitige Kenntnis reicht - iiber das hormonale 
hinaus: in der Reichhaltigkeit an spezifischell Bestandteilen. Den paar 
Driisen- und Organsubstanzen steht schon allein im motorischen Ge
schehen eine Mannigfaltigkeit yon mindestens ebensoviel Spezifitaten 
gegeniiber, a1s es individualisierte Muskeln gibt. Wie weit diese Mannig
faltigkeit noch erhOht wiirde, wenn wir das sensible Geschehen auch 
noch in den Kreis unserer Betrachtung ziehen wollten, muB hier un
erortert bleiben, da ja unsere ganzen Betrachtungen vorlaufig nur auf 
das Motorische zugeschnitten sind. 

b) Zeitliche Spezifitat. 
Als die dritte Art von Spezifitat hatte ich die zeitliche angefiihrt; 

ihrer Besprechung wollen wir uns jetzt zuwenden. Unter zeitlicher Spezi-
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fWit kann allgemein jede typische und regelmaBige Anordnung eines 
Geschehens beliebiger Art in seinem zeitlichen Ablauf verstanden werden. 
Der betreffende V organg erhalt dadurch eine Besonderheit, die man viel
leicht am besten eingedenk der analogen Benennung raumlicher Ord
nung a1s "Form" (Zeitform) bezeichnen sollte. Soviel ich sehe, kommen 
aber fUr uns als Mechanismen nur ganz bestimmte Zeitformen in Be
tracht, namlich die periodischen und quasiperiodischen. 

Die Grundform des periodischen Geschehens ist die harmonische 
Schwingung; ihr mathematischer Ausdruck ist die Funktion: 

y = a sin (2 3t'JIt + (J), 
wobei 'II die Frequenz (Schwingungszahl), a die Amplitude und {J die 
Ausgangsphase bezeichnet; t ist der veranderliche Zeitwert. 

Die allumspannende Verbreitung von Vorgangen dieser Form ist ja 
wohl jedem gelaufig. Das Bild der Schwingung, unter dem sie gemeinig
lich dargestellt zu werden pflegen, ist der Mechanik entlehnt (Pendel-, 
Wellenbewegung); als Symbol wurde es in die Optik, Warme- und Elek
trizitatslehre ubernommen. Dies war durchaus angangig, weil die Ge
setze, welche aus den periodischen Bewegungen der K6rper (Mechanik, 
Akustik) abgeleitet worden waren, in gleicher Art fur die periodischen 
Zustandsanderungen im Gebiete der Warme-, elektromagnetischen 
(Licht-) und elektrischen Erscheinungen zutreffend befunden worden 
waren. Es ist demnach - und das ist kein geringer V orteil fur uns -
bei Besprechung und Anwendung der einschlagigen Gesetze jede Be
zugnahme auf bestimmte Energiearten oder uberhaupt besondere Eigen
schaften des mit Periodizitat auftretenden V organges auBer eben seiner 
Rhythmik uberflussig. 

Da wir es beim Nervengeschehen scheinbar auch mit periodi
schen Prozessen (siehe weiter unten) zu tun haben, so wird jedem die 
zeitliche Spezifitat einer besonders eingehenden Untersuchung wert 
scheinen daraufhin, ob nicht von hier aus der Mechanismus der Nerven
tatigkeit am einsichtigsten zu behandeln ware. Wenn eine restlose Dar
stellung des nerv6sen Mechanismus nach den allgemeinen Gesetzen der 
periodischen Prozesse m6gJich sein soil, so mussen wir unsere vier Kri
terien bis in aile Einzelheiten an den Schwingungsgesetzen wiederfinden. 
Festgehalten sei nur stets, daB "Schwingung" nur ein bildlicher, der 
Einfachheit halber eingefUhrter Ausdruck anstatt "periodische Zustands
anderung" ist; daB da, wenn von Schwingungsvorgangen im Nerven die 
Rede sein sollte, nicht vielleicht einer glaube, daB damit irgendein Zittern 
im Nerv gemeint sei. 

Es seien in kurzem die wesentlichen Eigenschaften und Gesetze 
periodischen Geschehens aufgezeigt: 

1. Die zeitliche SPezititiit einer Schwingung ist durch die Konstanz 
ihrer Periode gegeben; die eigene Periode ist es, welche verschiedene 
Schwingungen wesentlich voneinander unterscheidet; in der Funktion 
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y = a sin (2:n;v t + 1'1) ist mithin die Frequenz v der Spezifitatsfaktor; 
a ist der von dem zeitlichen Ablauf ganz unabhangige Intensitatsfaktor, 
im Bilde der Schwingung als Amplitude bezeichnet. 

2. Mehrere gleichzeitig bestehende Schwingungen iiberlagern sich 
einander rein summativ: Der (Bewegungs)zustand des aus der Super
position hervorgehenden resultierenden Geschehens in einem beliebigen 
Zeitpunkt t ist gleich der Summe der (Bewegungs)zustande alIer Kom
ponentalschwingungen im gleichen Zeitpunkt. Die Wirkung der Re
sultierenden ist demnach einfach die Summe der komponentalen· Einzel
wirkungen, wie sie jede einzeln feststeilbar ware. Bei Superposition 
von einfachen Schwingungen, deren Frequenzen ganzzahlige Vielfache 
einer Grundfrequenz sind, ist der resultierende Vorgang wieder perio
disch. Durch Superposition von Schwingungen beliebiger Frequenz ent
stehen die aperiodischen oder quasiperiodischen Schwebungen. 

3. J eder periodische Vorgang, mag er auch noch so kompliziert sein, 
laBt sich nach FOURIER eindeutig und restlos in eine Reihe von einfachen 
Sinusschwingungen auflosen, deren Frequenzen sich zueinander wie 
ganze Zahlen verhalten. Es ist namlich mathematisch jede periodische 
Funktion /(tp) darsteilbar als 

f(tp) =Ao + AI sin (tp + PI) +A2 . sin (2tp+ 1'12) +A3 . sin (3tp+P3) + .... 
Diese Auflosung wird als harmonische Analyse bezeichnet. 

4. Es gibt Systeme, die von sich aus zu einer ganz bestimmten Schwin
gungsform disponiert sind, und solche, die es nicht sind. Den letzteren 
vermag von auBen her jeder beliebige Schwingungszustand aufgezwungen 
werden, sie konnen natiirlich zu periodischer Tatigkeit nur durch selbst 
periodische Vorgange angeregt werden, nehmen dann aber getreu alIe 
Charakteristika des erregenden Geschehens, insbesondere auch dessen 
Frequenz, also Spezifitat, an. Anders die eigenschwingungsfiihigen Sy
sterne; sie sind dadurch gekennzeichnet, daB ihnen nur eine bestimmte 
Form von Schwingung moglich ist, die Frequenz also ein fUr alIemal 
feststeht und gleichbleibt, wahrend die IntensitatsverhaItnisse (Ampli
tuden) eine Abstufung zulassen. Die· Tatigkeit eines solchen Systems 
bezeichnen wir sinngemaB als "Eigenschwingung" ; in dem Zusatz "eigen" 
ist ja zum Ausdruck gebracht, daB die Schwingungsform fiir das System 
eine personliche Charakteristik darsteilt, die es von anderen unterscheidet 
und auch, wie wir im folgenden noch sehen werden, sein Verhalten den 
anderen gegeniiber bestimmt. Die Eigenschwingung kann unter ge
wissen Umstanden auch durch aperiodische AnstoBe angeregt werden. 
Die Amplitude erweist sich von der Intensitat des erregenden Geschehens 
abhangig. 

5. Trifft eine einfache Schwingung auf ein durch Geschehen gleicher 
Art erregbares eigenschwingungsfahiges System, so wird das letztere in 
dem Faile, daB die Frequenz des erregenden Geschehens der Eigen-
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frequenz des betroffenen Systems gleich ist (oder ein ganzzahliges Viel
faches davon; im letzteren Falle mit abnehmender Starke, je hoher das 
Vielfache ist) , zum Mitschwingen gebracht. Den Vorgang nennen wir 
Resonanz. Er erklart sich, einfach dargestellt, etwa so, daB bei gleicher 
Frequenz des erregenden und erregten Geschehens jeder (oder jeder z., 
3., ... ) Impuls der erregenden Schwingung mit einer gleichsinnigen 
Bewegungsanderung im erregten System zusammentrifft, so daB sich 
die Impulse stets summieren; wohingegen bei ungleicher Frequenz der 
beiden Vorgange sofort auch gegensinnige Impulse deserregendenGe
schehens die Eigenschwingungen verloschen bzw. unterdriicken mussen. 
Zwei Systeme, die die gleiche Eigenschwingungsform (Frequenz) be
sitzen, nennt man in Anlehnung an die Bezeichnungsweise der Akustik 
"aufeinander abgestimmt". Ein Resonator ist also ein auf eine bestimmte 
Schwingungsform abgestimmtes eigenschwingungsfahiges System. 

6. Vermittels der Resonatoren gelingt es, die durch Superposition 
von einfachen Komponentalschwingungen entstandenen hochkompli
zierten periodischen Vorgange physisch wieder in ihre einzelnen Bestand
teile aufzu16sen (hatmonische Analyse). Dabei zeigt sich, daB die Kom
ponenten in ganz der gleichen und einzigen Form in der Zusammen
setzung nachgewiesen werden konnen, in der sie in die Resultierende 
eingegangen waren. Das heiBt: 1st eine einfache Schwingung von der 
Frequenz v mit anderen Schwingungen von den Frequenzen ~, 17, C ... 
zusammengesetzt worden und ttifft der daraus resultierende kompli
zierte Vorgang auf ein eigenschwingungsfahiges System von der Fre
quenz v, so wird dieses System durch die in dem Gesamtgeschehen ent
haltene Komponente von der gleichen Frequenz v in Miterregung ver
setzt. Auf eine andere Schwingung, deren Frequenz nicht v ist (und 
die auch mit v in keinem einfachen rationalen Verhaltnis steM), spricht 
der auf v abgestimmte Resonator nicht an. 

An dem Beispiel der Akustik konnen wir uns den Sinn dieser Schwin
gungsgesetze anschaulich machen; wir behalten die gleiche Reihen
folge bei: 

1. Die einfache akustische Schwingung wird als Ton empfunden. 
Jedem Ton kommt eine bestimmte Qualitat zu, die subjektiv als spezi
fische Tonhohe zur Geltung kommt und sich physikalisch als Funktion 
der Frequenz erweist; dem physikalischen Spezifitatsfaktor finden wir 
physiologische Spezifitat zugeordnet. J eder Ton besitzt weiterhin eine 
bestimmte Intensitat, welche, physikalisch durch die Amplitude der 
Schwingung gekennzeichnet, subjektiv als Tonstarke imponiert. 

z. Durch die Zusammensetzung mehrerer voneinander qualitatsver
schiedener Tone erhalt man, wenn die Komponentaltone untereinander 
in einfachen Schwingungszahlenverhaltnissen stehen, einen Klang, an
dernfalls ein· Gerausch. . Schroff sind die Ubergange yom periodischen 
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(schwingenden) liber das quasiperiodische zum aperiodischen (schweben
den) Geschehen nicht. 

3. Jeder Klang HiBt sich in einfache Tone als Bestandteile auflOsen. 
4. u. 5. Die eigenschwingungsfiihigen akustischen Systeme (Resona

toren, Stimmgabeln, Saiten) ergeben bei Erregung stets Tone der gleichen 
Spezifitat; die Starke des erregten Tones ist jedoch der Starke der Er
regung angemessen. Der Ton, auf weIchen soIche Systeme ein fiir alle
mal abgestimmt sind, heiBt ihi "Eigenton". Resonatoren w.erden nicht 
nur durch Tone von der gleichen Frequenz wie die Eigentonfrequenz 
zum Erklingen gebracht, sondern auch durch Tone, deren Schwingungs
zahl zu der des Resonators in einem ganzzahligen Verhaltnis steht (Ober
tone). 

6. Trifft ein zusammengesetzter Klang auf einen Resonator, so wird 
dieser nur dann in Erregung versetzt, wenn in dem Klang ein Kom
ponentalton von der Frequenz des Eigentons des Resonators (oder eines 
seiner Obertone) enthalten ist. 

Nun hatten wir also die Charakteristika des periodischen Geschehens 
im allgemeinen und an einem erlauternden Beispiel hervorgehoben und 
wollen jetzt mit ihnen, zunachst nur in groBen Ziigen, die Charakteristika 
des N ervengeschehens vergleichen, also unsere vier Kriterien: 

Der SPezifitatsfaktor ist vorhanden und in aller Strenge, mathematisch 
fa:Bbar, aufgetreten (Frequenz, TonhOhe). 

Das V orhandensein eines I ntensitatsfaktors entspricht unserer F or
derung nach quantitativer Abstufungsfiihigkeit und unveranderter 
Weiterleitung der Intensitatsverhaltnisse des Nervenprozesses (Ampli
tude, Tonstarke). 

DaB die Komponenten, wie es durch das Inturbanzkriterium ver
langt wird, unbeeinfluBt voneinander bleiben, wenn sie sich zu mehreren 
zusammentun, entnehmen wir aus der Tatsache, daB sie aus dem re
sultierenden Geschehen jederzeit alle in der gleichen Form, in der sie 
in die Zusammensetzung eingegangen waren, wieder herausgelost werden 
konnen (Resonanzprinzip). 

Die Auflosung selbst ist, wie durch das vierte Kriterium gefordert 
wird, dem FOURIERschen Satze nach eine durchaus eindeutige (harmo
nische Analyse). 

Tatsachlich finden wir also in den Hauptpunkten schOnste Uberein
stimmung zwischen den Spezifitatsgesetzen des Nervengeschehens und 
den allgemeinen Gesetzen, denen periodische V organge beliebiger Art 
schon allein vermoge ihrer Rhythmik unterworfen sind. 

Da konnen wir uns des Gedenkens an die drahtlose Telegraphie nicht 
mehr erwehren; haben wir es doch dabei nicht nur mit dem gleichen 
Mechanismus wie imNervengeschehen,sondern mit fast genau derselben 
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Verwendungsart zu tun. In der drahtlosen Telegraphie werden Nach
richten, die von einem Punkte ausgesandt sind, an einem anderen ge
ordnet aufgenommen, ohne daB raumlich geordnete Dberleitungswege 
bestiinden - im N ervengesehehen werden Befehle, die yom ZNS ab
gegeben werden, an der Peripherie geordnet ausgefUhrt, ohne daB dabei 
eine bestimmte Anordnung der Zuleitungsstrecken als K~ordinations
prinzip eine Rolle spielte. Was der Menschengeist in bewuBter Aus
wertung der Resonanzeigenschaften periodischer Vorgange sich als Me
chanismus eben erst dienstbar gemacht hat, die Natur hat es, wie wir 
jetzterkennen, schon langst im Organismus in Anwendung. 

Durfen wir nun wirklich die drahtlose Telegraphie als in einiger 
Beziehung zutreffendes Abbild des motorischen Nervengeschehens be
trachten? Mancher wird einwenden, daB das Nervengeschehen ja ge
rade nieht "drahtlos" vor sich geht. Zunachst, es soli doch nicht ge
sagt sein, daB drahtlose Telegraphie und Nervenvorgang dasselbe sind, 
nur die Analogie zwischen beiden springt in die Augen und diese Analogie 
ist auch bei genauerem Zusehen durchfUhrbar. Die drahtlose Tele
graphie beruht darauf, daB ein zeitlich spezifisch konstituierter ProzeB 
bei diffuser Ausbreitung durch ein selbst gar nicht in besonderer Art 
angeordnetes Medium - diesfalls den Ather - seine Charakteristika 
beibehalt und an geeigneten V orrichtungen manifest werden laBt; das 
ist das Wesentliche und nicht, daB dieses Medium gerade der Ather, also 
ein in unserer Welt" alluberall gegenwartiges ist. Behalt man das im 
Auge, so findet man keine wesentliche Verschiedenheit gegenuber dem 
Nervengeschehen mehr; hier heiBt das Medium eben nicht Ather, son
dernNervensubstanz, und es ist fUr das Nervengeschehen ganz in gleicher 
Weise wie fur die drahtlose Telegraphie bezeichnend, daB es Nachrichter 
geordnet ubermitteln kann, ohne daB es dazu einer besonderen An
ordnung der Leitungswege innerhalb des Mediums, also innerhalb der 
Nervensubstanz. bediirfte. Wenn wir uns selbst in die Nervensubstanz 
hineingesteckt und von ihr v611ig umgeben dachten, so aber, daB wir 
nicht und nie aus ihr herausschauen, noch auch herausdringen k6nnten, 
dann ware uns, die wir auBer dieser mit Nervensubstanz erfiillten Welt 
nichts kennten, die Nervensubstanz dasselbe, Was uns so der Ather ist, 
sie ware uberall, und daB sie in einer bestimmten Struktur in einem 
"AuBen" (morphologisch) eingeordnet ist, bliebe unserem Wissen ver
schlossen. Innen aber wiirden wir die Gesetze der drahtlosen Telegraphie 
- in der Nervensubstanz - ableiten k6nnen. 

Immer wieder muB es betont werden: GewiB, das leitende Medium 
des Nervengeschehens ist nicht der ganze Organismus; da es im Organis
mus ist, muB es also gegen die ubrigen Teile eine bestimmte Abgrenzung 
aufweisen, es muB also natiirlich irgendwie angeordnet sein; diese An
ordnung ist netzf6rmig und kommt im Laufe der Ontogenese zustande; 
wie die Ausbildung der ganzen K6rperform, wie auch etwa die Herstellung 
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der Blutbahnen, so geht die Legung der nervosen Leitungsbahnen nach 
bestimmten morphogenetischen Regeln vor sieh; aueh da gibt es einen 
Typus und nieht jeder Einzelfall ist von j edem anderen grundversehieden; 
gewiB also, es gibt eine bestimmte Struktur des Mediums der nervosen 
V organge im Organismus - aber: diese Anordnung ist. nach den Ge
setzen des werdenden Organismus, entwicklungsgeschichtlich, bedingt und 
nieht ihr verdankt es die Funktion des ausgebildeten Organismus, daB 
aueh sie geordnet bleibt. Die anatomisehe Ordnung der Leitungsbahnen 
ist ohne Bedeutung fUr die Ordnung in der Funktion. 

Ieh muB das so oft hervorheben, weil ieh mir Fragen entgegen
stiirmen hore: "ja, wenn das Nervensystem wie ein drahtloser Tele
graph arbeitet, wozu sind denn dann iiberhaupt die peripheren Nerven 
da?" oder "Wenn die raumliehe Anordnung der Nervenfasern mit ge
ordneter Funktion niehts zu tun hat, wozu sind sie dann iiberhaupt 
geordnet?" und ahnliehe. Darum noehmals: Die Nerven sind darum 
da, weil beim hochorganisierten Tier sieh nervoses Geschehen eben nur 
in nervoser Substanz abspielt. Wohin keine lebende Nervensubstanz 
fUhrt, dahin gelangt kein nervoser Impuls, das ebensowenig, wie dureh 
luftleeren Raum hindurch ein Schall vernommen wird; was der Schall
welle die Luft, der elektrischen Welle der Ather, das ist der "Nerven
welle" die lebende Nervensubstanz. Darum muB, soll anders die Peri
pherie durch die zentralnervosen Befehle erreichbar sein, ein Medium 
aus Nervensubstanz dahin gelegt werden. Dnd da diese Leitungslegung 
ebenso wie die anderen Entwicklungsvorgange GesetzmaBigkeiten der 
Morphogenie folgt, sind die Leitungen schlieBlich in einer im graBen und 
ganzen regelmaBigen Weise angeordnet; wo bei gleieh hinzugefUgt sei, 
auch das wirklieh nur "im groBen und ganzen", denn gerade im peri
pheren Nervensystem sind die interindividuellen entwicklungsgeschieht
lichen Variationen ganz besonders ausgesprochen; im einzelnen kann 
<\lso beileibe nicht von einer Stereotypie der Anordnung bei verschie
denen Individuen die Rede sein. 

Man darf aber gegeniiber einer gewissen Einschriinkung des Gesagten: 
"NervenprozeB braucht zur Weiterleitung Nervensubstanz" nicht blind 
sein: Andeutungen der Eigenschaften, welche dem N ervensystem in ausge
zeichnetem MaBe und hochstem Grade zukommen, finden wir in aller Art 
lebender Substanz, ist ja auch das Nervensystem selbst nicht anders ge
worden denn durch historische Spezifikation aus primitiveren Formen orga
nischer Substanz; sehen wir doch, wie in jeder Ontogenese diese Spezifikation 
von neuem erreicht werden muB, ganz besonders eindringlich in den Ver
suchen von SPEMANN, in denen sich ein Stiick aus beliebiger Gegend eines 
Keimes (etwa spiitere Bauchhaut) an die Stelle der Medullarplatte ver
pflanzt, dort zu typischem ZNS entwickelt hat. So leiten sich die Eigen
schaften des Nervensystems phylogenetisch und ontogenetisch allmiihlich 
aus allgemein der lebenden Substanz eigentiimlichen her. Wir werden von 
aller lebenden Substanz voraussetzen, daB sie, wenn auch nur iri Spuren, mit 
der speziell nervos differenzierten Substanz die Fiihigkeit zur Leitung ner-

Il.rgebnissc der Biologie III. 7 
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vosen Geschehens gemein haben mag; wenn wir den Vergleich mit der Akustik 
wieder vornehmen, so heiBt das: Es wird die nervose Erregung in nicht ner
vos differenziertem, lebendem Gebiet so fortgepflanzt, wie der Schall in 
einem ungeheuer stark verdiinnten Luftraum. Dem AbschluB gegen soIche 
schwach leitende Umgebung mogen vielleicht die Isolierungsscheiden der 
Nerven dienen. 

Alles in allem ist die drahtlose Telegraphie uns ein treffliches und 
einwandfreies Abbild der Vorgange im Nervensystem zwischen Zentrum 
und Peripherie. 

Einer mathema:tischen Formulierung lieBe sich das Nervengeschehen 
unter Zugrundelegung der Zeitspezifitatshypothese leicht zuganglich 
machen. Wollen wir weiterhin, da doch jetzt wohl kein MiBverstandnis 
mehr zu befiirchten ist, der einfachen Verstandigung halber den der Lehre 
von den periodischen Zustandsanderungen entnommenen Ausdruck 
"Schwingung" mit demselben Recht, mit dem wir ein andermal das Licht 
als Ather"schwingung" bezeichnen, beibehalten. Zur Einfuhrung halte 
ich es geradezu fUr vorteilhaft, die Terminologie der Akustik zur Be
schreibung des periodischen Nervengeschehens heranzuziehen, aller
dings auch stets durch Beifugung des artbestimmenden Zusatzes "Er
regung-" das rein Analogistische solcher Bezeichnungsweise gegenwartig 
zu halten. 

Versuchen wir nunmehr, speziellere Vorstellungen in das Bild unserer 
Hypothese einzufUhren, so hebt sich als Grundvorstellung hervor, daB 
der im ersten Teil fur die nervose Erregung abgeleitete SPezifitiitsfaktor 
(durch griechische Buchstaben bezeichnet) als Eigenfrequenz, der In
tensitatsfaktor (durch kleine lateinische Buchstaben bezeichnet) als Am
plitude auszudeuten ist. Das Endorgan A (Endorgan wieder im weitesten 
Sinne genommen) ist danach ein eigenschwingungsfahiges System, ein 
Resonator, von der Eigenperiode a, der als solcher zwar unter gewissen 
Bedingungen auch durch aperiodische AnstoBe, in vollem MaBe abe,r 
nur durch periodische Erregungen von der Schwingungsfrequenz a in 
Miterregung versetzt werden kann. Von der erwahnten Bezugnahme 
auf die Analogie der Akustik Gebrauch machend, bezeichne ich eine 
Erregung von der Frequenz a als "Erregungston" von der "Tonqualitat" 
a und nenne das Endorgan auf die Erregungsqualitat (-frequenz) a "ab
gestimmt". Der in der Theorie abgeleitete Intensitatsfaktor a ist die 
Schwingungsamplitude der Erregung und werde als "Erregungstonstiirke" 
bezeichnet. 

Ich muB zugeben, ich fiihlte zunachst selbst auch die unbehagliche 
Schwierigkeit, die darin liegt, daB wir uns unter "Amplitude" des Erregungs
geschehens nichts Rechtes vorstellen konnen. Es ist das ein Punkt, der seine 
restlose Aufklarung natiirlich erst dann wird finden konnen, wenn wir einmal 
iiber die Art des Nervengeschehens genaueres wissen sollten. EinigermaBen 
erleichtert 'wird uns aber das Hinweggehen iiber diese Schwierigkeit, wenn 
wir bedenken, daB im Grunde unser Unbehagen nur daher riihren mag, daB 
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wir gerade mit dem Begriff der Amplitude die mechanische Bedeutung, die 
ihm bei der Schwingung sensu strictiori zukommt, besonders festgewurzelt 
in unserer Anschauung vorfinden. Wir stellen uns namlich unwillkiirlich 
- und ganz begreiflicherweise, da tatsachlich die iiberwiegende Mehrzahl 
der periodischen Erscheinungen in diesen Grenzen liegt - unter dem Bilde 
der Schwingung, wenn schon nicht immer einfach Korperbewegungen, so 
doch einen durch eine Weg-Zeit-Beziehung charakterisierten Vorgang vor. 
Die abhangige Variable y in der Grundgleichung der harmonischen Schwin
gungy = a sin (2 n "t +~) wirdals Symbolfiir Raumlageiinderungen, fiirWege, 
aufgefaBt, und man stiinde freilich ratIos vor dem Versuche, solche Auffas
sung dem Nervenvorgang zurecht zu biegen. Fassen wir aber y nicht als 
RaumgroBe, sondern etwa als Geschwindigkeit oder als Stoffmenge oder 
sonstwie - ich will mich ja mit Absicht nicht auf genauere Vorstellungen 
in diesem Belange einlassen -, so fallt die gedankliche Hemmung, die wir 
vordem empfunden hatten, zugleich mit dem Unbehagen des Unbestimm
baren von uns. a, die "Amplitude", ist nur, solange y ein Weg ist, selbst auch 
riiumliche Exkursion; ist aber die in der Gleichung zum Ausdruck gebrachte 
Abhangigkeitsbeziehung zwischen y und der Zeit t keine Weg-Zeit-Beziehung 
mehr, sondern eben eine Geschwindigkeits-Zeit- oder eine Mengen-Zeit-Be
ziehung, d. h., betrifft das in der Gleichung dargestellte Gesetz eine peri
odische .Anderung der Geschwindigkeit eines Vorganges oder der Menge eines 
Stoffes, so wird damit zugleich auch a, die Amplitude des Geschehens, im 
einen Fall eine GroBe von der Dimension einer Geschwindigkeit, im anderen 
Fall einer Masse. 

So wie das Endorgan A seine Eigenfrequenz a, so haben alle ubrigen 
Endorgane die ihre. Aufgabe zukiinftiger Forschung wird es sein mussen, 
zu untersuchen, ob und in we1chen Beziehungen die verschiedenen Spe
zifitatsfaktoren der einzelnen Endorgane zueinander stehen. J etzt 
schon haben meine Versuche mit voller Sicherheit ergeben, daB metamer 
homologe (homodyname) Muskeln von Vorder- und Hinterextremitat 
bei den Urodelen auf die gleiche Spezifitat (Eigenerregungsfrequenz) 
abgestimmt sind. Es ware auch nicht undenkbar, daB sich selbst bei 
nicht mehr homologen Muskeln phylogenetische Verwandtschaft in Form 
von naherer oder weiterer Ahnlichkeit der Erregungsfrequenzen zu er
kennen gabe. 

Man konnte sich ja vorstellen, daB Hand in Hand mit der morpho
logischen Spezifikation und Auseinanderdifferenzierung zweier Muskeln 
eine funktionelle "Verstimmung" vor sich geht. 

Hinsichtlich einer etwaigen Behandlung des AI nach den Grund
satzen periodischer Vorgange ist nun an einen Punkt zu erinnern: In der 
graphischen Abbildung einer zusammengesetzten Schwingung ist die 
Eigenperiode des resultierenden Vorganges nur durch genaueste Kurven
auswertung feststellbar; bei bloBem Anblick dagegen imponiert als 
Grundrhythmus jeweils der Rhythmus der intensivsten Komponental
schwingung und so wird der falsche Eindruck erweckt, als diktiere die 
Komponente groBter Amplitude den resultierenden Rhythmus. 

Auch im Schwingungsbilde des Nervenvorganges wiirde also der 

7* 
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Eigenrhythmus des AI gegenuber dem Eigenrhythmus der intensitats
sHi,rksten Komponentalerregung voIlkommen in den Hintergrund treten. 
Da aber nur der exaktesten Kurvenanalyse sich der wahre Eigenrhyth
mus des AI zu erkennen geben konnte, da anderseits die Methoden, 
die uns heute zur Registrierung der rhythmischen Vorgange im Nerven 
zur Verfugung stehen, vergleichsweise noch viel zu grob sind, urn an 
eine so subtile mathematische Ausbeutung der empirischen Kurven auch 
nur denken zu lassen, konnen wir wohl bis auf weiteres fiir praktische 
Erorterungen den Eigenrhythmus des AI auBer Betracht lassen. 

Man wird nicht genug Vorsicht walten lassen konnen, wenn man es 
ernstlich unternimmt, in dem bisher bekannt gewordenen Rustzeug der 
Nervenphysiologie strikte Beweise fiir unsere Theorie aufzusuchen. DaB 
aber ein erster Versuch davon ausgehen muB und wird, Beziehungen 
zwischen unserer Zeitspezifitatshypothese und dem, was nach und nach 
uber "Periodizitat des Erregungsverlaufes" in Erfahrung gebracht wor
den ist, aufzudecken, liegt auf der Hand. Ein bloB oberflachlicher Hin
weis auf gewisse scheinbare Parallelismen wiirde fiirs erste ebenso sug
gestiv zugunsten der Hypothese wirken, wie ein tieferes, immer aber 
noch nicht hinreichend griindliches Eindringen ihr Gefahr brachte. DaB 
jedoch am Ende, wenn man die Verfolgung ganz bis auf den Grund vor
nimmt, weder viel Stutzen, noch auch aber zwingende Gegenbeweise 
geerntet werden, soIl im folgenden gezeigt werden: 

DaB irgend etwas am Nervengeschehen periodisch sein muB, ist ge
rade fur die uns interessierende Motorik aus dem charakteristischen Ver
lauf der die Nerventatigkeit begleitenden elektrischen Aktionsstrome ge
folgert worden: Das Abbild des sich gewissermaBen selbst registrierenden 
Nervenprozesses imponiert in erster Annaherung als Wellenlinie. 

Nun kann es zwar kaum einem Zweifel unterliegen, daB die beob
achteten elektrischen AuBerungen des Nervenprozesses mit diesem selbst 
in irgendeinem Konnex stehen, dennoch aber ist uns vollig unbekannt, 
wie eng die Koppelung ist, und vor allem, ob man uberhaupt das elek
trische als ein getreues Abbild des nervosen Geschehens ansehen darf. 
1st wirklich aIle Besonderheit des Nervengeschehens im Aktionsstrom 
als Besonderheit gleicher Art wiedergegeben oder ist die beiderseitige 
Beziehung vielleicht nur lose und vieldeutig, in der Art etwa wie gemein
hin bei' chemischen Reaktionen (HERING), wo ja die thermischen und 
elektrischen Begleiterscheinungen auch nicht verraten, welcher ProzeB 
im besonderen hinter ihnen steckt? 

Vorderhand muss en wir beide Eventualitaten als moglich ins Auge 
fassen: das eine Mal, daB der Aktionsstrom nur eine ganz allgemeine und 
~mspezifische AuBerung des Nervenvorganges ware; das andere Mal, daB 
er doch getreues Zeugnis aller Einzelheiten des zugrundeliegenden Ner
venprozesses ablegte. 
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Die letztere der beiden Moglichkeiten wollen wir zuerst diskutieren, 
da ihre Erorterung sich unmittelbar an die AusfUhrungen des vorigen 
Abschnittes anschlieBt. 

Angenommen also jetzt, daB der Aktionsstromverlauf mit allen seinen 
Besonderheiten das wirklich getreue Abbild des nervosen Erregungs
verlaufes mit allen dessen Besonderheiten ware; wie mliBte sich dann 
in der Eigenart des Aktionsstrombildes unsere Hypothese von der zeit
lichen Spezifitat der Erregung enthalten finden; we1che Parallelismen 
lieBen sich aufdecken zwischen dem Bilde des angenommenermaBen ge
treulich sich selbst registrierenden Nervenvorganges und der graphischen 
Darstellung, die diesem ex hypothesi angemessen ist? 

Ginge wirklich der Parallelismus zwischen Aktionsstrombild und 
theoriegemaBer Abbildung des Nervenvorganges so weit, daB die Rhyth
mik des Aktionsstromes strikter Ausdruck jener Rhythmik ware, we1che 
unserer Hypothese nach die Spezifitat des Erregungsgeschehens aus
machte, dann ware nicht nur die Grof3enordnung der Aktionsstrom
frequenzen einerseits und der angenommenen Eigenerregungsfrequenzen 
anderseits die gleiche, sondem es mliBte, gleichwie jedem Erregungs
ton seine Eigenfrequenz zugehorte, so auch die von diesem Erregungston 
hervorgerufene Aktionsstromkomponente eine fUr jeden Muskel andere 
Eigenfrequenz erkennen lassen. 

Wollen wir aber Aktionsstrombilder bis in so1che feineren Einzel
heiten hinein auswerten, so steht im Wege, daB die Registrierung des 
Stromes selbst viel zu grob ist, urn eine genauere, geschweige denn 
eindeutige Analyse der erhaltenen Kurven zuzulassen. In diesem Be
lange wird sich schwer Abhilfe schaffen lassen; man bedenke doch nur, 
we1che Feinheit der Aufzeichnung einer komplizierten Schwingung Grund
bedingung ist, wenn ihre harmonische Analyse durchfUhrbar sein solI. 

Aber dennoch, trotz aller Unreinheit und trotz aller Grobheit, 
mliBten wohl doch schon gewisse Charakteristika im Aktionsstrombild 
hervortreten und erkannt werden konnen, wenn unsere oben getroffene 
Annahme zutrafe; und das waren etwa folgende: 

Wir mlissen bedenken. daB die echte Periodizitat der "Erregungs
klange" bei der groben, nur annaherungsweisen Selbstregistrierung der 
Oszillationen erst recht nicht zum Ausdruck kommen kann. Diese echte 
PeriodizWit wird vielmehr, wie wir oben kurz angedeutet haben, ver
deckt durch die Komponentalschwingung groBter Amplitude. Die 
"Frequenz" des Aktionsstromes entsprache, wenn, wie gesagt, liber
haupt ein derartiger Zusammenhang bestlinde, jeweils der Frequenz des 
starksten "Erregungstones". 

Aus dieser Einsicht ergeben sich aber verschiedene Weiterungen 1: 

1 AIle Folgerungen hier gelten nur fiir reine Bewegungsinnervation. 
Wesentlich anders scheinen die Verhiiltnisse zu liegen, wenn dem Impuls 
eine tonische Komponente beigemengt ist. 
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r. Das Aktionsstrombild ware fiir jeden AIje nach dessenZusammen
setzung ein im Grunde besonderes und eigenartiges, SO wie jedem Klang 
ein charakteristisches Klangbild zugehi:irt. Da aber das Bild des Ak
tionsstromes durch seine Frequenz bestimmt wird, da anderseits als 
diese Frequenz jeweils die Frequenz der stiirksten im AI gegenwartigen 
Erregungskomponente imponierte, das ist die Eigenerregungsfrequenz 
des in der betreffenden Bewegungsphase dominierenden Muskels; und 
da schlieBlich in verschiedenen Reflexen die gleichen Muskel, jeweils 
mit anderen kombiniert, dominieren ki:innen, ergibt sich, daB praktisch 
genommen auch verschiedene Reflexe ein ganz iihnliches Aktionsstrom
bild ergeben ki:innten, immer dann eben, wenn in ihnen der gleiche 
Muskel die Hauptrolle spielte. 

2. Das Aktionsstrombild einer Reflexphase wiirde sich am einfach
sten gestalten mussen, wenn dabei ein Muskel in uberragender Starke 
im Spiele ware; das Bild, das dann von dem Erregungston dieses einen 
Muskels beherrscht wiirde, ware in solchem Fall schon mit betrachtlicher 
Annaherung das einer einfachen harmonischen Schwingung. In je star
kerer Intensitat aber Erregungen fUr andere Muskeln dem AI beige
mengt wiirden, desto komplizierter und einer einfachen Schwingung 
unahnlicher wiirde der Aktionsstromverlauf. 

3. Bei rhythmisch alternierenden Bewegungsfolgen, in denen die Ak
tion eines Agonisten durch die seines Antagonisten abgeli:ist wird, muBte, 
einfachste Sachlage vorausgesetzt, das Bild so beschaffen sein: Zuerst 
dominierte die Frequenz des Agonisten, nur teilweise und unwesentlich 
verdeckt durch die zu gleicher Zeit in weitaus schwacherem Grade tatigen 
Synergisten und Antagonisten; gegen Ende dieser erst en Bewegungs
phase nahme die Intensitat des Agonistenerregungstones ab, die des 
Antagonisten zu, so daB ein Durchgangsstadium erschiene, wo· die Er
regungsti:ine fur Agonist und Antagonist in ungefahr gleicher Starke be
stunden und wo demnach, je nach dem Verhaltnis ihrer beiden Grund
frequenzen, UnregelmaBigkeiten bis zur gelegentlichen Interferenz in der 
Rhythmik merkbar wurden; je weiter dann die Starke des Erregungs
tones fur den urspriinglichen Agonisten ab-, fur den Antagonisten zu
nahme, desto mehr wurde si~h das Bild wieder dem einer einfachen 
Schwingung, und zwar jetzt von der Frequenz des Antagonisten
erregungstones, annahern. 

4. Einer und derselbe Reflex wurde bei steigender Intensitat seiner 
Ausfuhrung nicht nur ein Anwachsen der Amplituden der Aktionsstrom
wellen bedingen, sondern, in dem MaBe, als ja dabei den Synergisten 
in verstarktem Grade Erregung zugeschickt wiirde, muBte das Aus
sehen der Kurve ein anderes, komplizierteres werden bis dahin, daB 
schlieBlich der Eindruck einer Beschleunigung des Rhythmus hervor
gerufen wurde. 
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In der Tat findet man nun in Untersuchungen iiber Aktionsstrome 
manche Angaben vor, die der einen oder anderen dieser Folgerungen 
recht zu geben scheinen. Dennoch aber muB ich der Hypothese die 
Stiitze so1cher Ubereinstimmung versagen, solange mir diese Uberein
stimmung eine nur vage und fragwiirdige sein zu konnen scheint; darum 
insbesondere, weil der moglicherweise herauszudeutende Parallelismus 
wahrscheinlich nur ein ganz oberflachlicher und auBerlicher sein wird, 
die vorschnell erkliigelten Ahnlichkeiten sich mit fortschreitender Ver
feinerung der Methodil-: zu nichts verfliichtigen werden, und dann un
berechtigterweise versucht werden wiirde, daraus der ganzen Theorie 
den Strick zu drehen. 

Uberdies scheint es mir selbst, daB schon in dem heute bekannten 
Tatsachenmaterial geradezu strikte Gegengriinde zu finden sind gegen 
die Annahme, daB die Rhythmik des Aktionsstromes und eine innere 
Rhythmik des Erregungsvorganges, wie sic unsere Hypothese versuchs
weise annimmt, identisch sein konnten. 

Lange hat man sich bemuht, die "Frequenz der motorischen nervosen 
Erregungsimpulse" festzustellen (PIPER, DITTLER und GARTEN, DITTLER und 
GUNTHER, BASS und TRENDELENBURG, ATHANASIU u. a. I ); doch war ein ein
heitliches und allgemein gultiges Resultat zunachst nicht zu erlangen. Ware 
nun, was die Resonanztheorie im ubrigen weiter gar nicht behauptet, sondern 
was nur die spezielle und probeweise eingefiihrte Hypothese der Zeitspezifitat 
annimmt, jeder Erregungsform eine Eigenfrequenz zugeordnet, so konnte 
natiirlich von einer einzigen konstanten Frequenz der Erregung nicht die Rede 
sein. Solange aber die Identitat von Grundrhythmik der Erregung einerseits 
und des Aktionsstromes anderseits nicht erwiesen ist, verliert auch kiinftig
hin das Suchen nach einer Grundfrequenz des Aktionsstromes nicht seinen 
Sinn. Und wenn man vielleicht in dem Faktum, daB es trotz eifrigen Su
chens bis heute nicht gelingen wollte, eine einheitliche Frequenz des Aktions
stromrhythmus ausfindig zu machen bzw. sich uber die Deutung der ver
schiedentlich widersprechenden Befunde zu einigen, einen Hinweis auf die 
Richtigkeit unserer jetzt in Rede stehenden Hypothese erblicken wollte, so 
scheint mir das unberechtigt; und zwar aus folgendem Grunde: 

Es ist zwar richtig, daB ein durchaus konstanter Rhythmus des Aktions
stromes nicht festgestellt ist. Demgegeniiber hat es aber den Anschein, als 
ob sich in allen einschlagigen Versuchen die - nicht eben ganz konstante
Frequenz doch urn einen gewissen bevorzugten Mittelwert recht nahe grup
pierte, und als ob ihre Abweichungen von jenem Mittelwert durch kontinuier
liche Beschleunigung oder Verzogerung desselben zustande kamen. Wiihrend 
nun das Nichtkonstantbleiben der Frequenzen zwar unserer Hypothese ent
spriiche, sind kontinuierliche Frequenzanderungen mit ihr wohl unvereinbar. 
Denn ein Dominanzwechsel von Erregungstonen im Erregungsklang muB 
allerdings im Erregungsbild als Anderungder bisherigen Hauptfrequenz augen
fii1lig werden, der Ubergang vollzieht sich jedoch dabei nicht als allmiihliches 
Langsamer- oder Schnellerwerden, sondern in der Weise, daB zwischen die 
beiden verhiiltnismiiBig einfachen Wellen der dominierenden Erregungstone 
ein Durchgangsstadium von komplizierterem und zumeist uberhaupt nicht 

I Neuerdings FORBES und J. M. D. OLMSTED, Americ. Journ. of Physiol. 
73, 17· 1925. 



104 PAUL WEISS: 

periodisch aussehendem Verlauf zwischengeschaltet ist. Gerade die Kon
tinuitiit der Rhythmusanderungen iro Aktionsstrombild wiirde also dagegen 
sprechen, daB die Aktionsstromrhythmik und die hypothetische Eigen
erregungsrhythmik identisch waren. 

Weitere Worte hieriiber jetzt zu verlieren halte ich nicht fUr angezeigt; 
denn da es sehr gut moglich ist, daB hier dem engeren Fachmann Ver
haltnisse bekannt sind, die eine Entscheidung zulassen, die mir aber 
nicht gelaufig sind, so bleibt das letzte Wort und abschlieBende Urteil 
in diesen Fragen dem speziellen Nervenphysiologen iiberlassen. Er wird 
zu entscheiden haben, ob das Aktionsstrombild den unterliegenden Ner
venprozeB getreu wiedergibt und ob anderseits der Hypothese von 
der zeitlichen Spezifitat des Erregungsvorganges von dieser Seite Be
statigung erwachst oder - was mir wahrscheinlicher diinkt - nicht. 

Hier ist auch der Ort, um noch zu einer anderen Art von Rhythmizitat 
bei Erregungsvorgangen hinsichtlich etwaiger Beziehungen zur Zeit
spezifitatshypothese SteHung zu nehmen, namlich zu jener Rhythmi
zitat, die sich als Foige des Refraktiirstadiums ausbildet (vgl. VERWORN). 
Es ist aber leicht zu zeigen, daB eine derartige Rhythmenbildung mit 
unserer ex hypothesi angenommenen Periodizitat nichts zu schaffen 
haben, geschweige denn jene die Unterlage dieser bilden kann: 

1. Selbst wenn man fUr jedes Endgebiet als Eigencharakteristik einen 
unter gegebenen Bedingungen bestimmten Wert des (absoluten) Refrak
tarstadiums anzunehmen berechtigt ware, durch weIche Annahme eine 
Eigenrhythmik erklart werden sollte, konnte eine soIche Eigenfrequenz 
immer nur einen Grenzwert darsteHen, iiber den hinaus die Frequenz nicht 
gesteigert werden konnte; langsamere Rhythmen dagegen konnten und 
wiirden auch weiter in allen Abstufungen von dem System befolgt werden. 

2. Uberdies blieben aber die Bedingungen, unter denen jener Wert 
des Refraktarstadiums als konstant gelten konnte, gar nicht unver
andert. Lokale Schwankungen von Temperatur und Sauerstoffzufuhr 
mid dergleichen, vor aHem aber die mit dem Tatigkeitserfolg einsetzende 
lokale Ermiidung wiirden fortwahrend Rhythmusschwankungen be
dingen, und da durch soIche Schwankungen das betreffende Endgebiet 
gegeniiber der ibm zugehorigen Erregungsform "verstimmt" wiirde, 
kann in keiner Weise im Refraktarstadium die Grundlage jener gefor
derten Eigenerregungsrhythmik erblickt we!den. 

Ich gebe zu, daB durch eine ziemlich unbegriindete .AuBerung iiber das 
Zustandekommen der Hemmung in meiner ersten (2) und zweiten (7) Mit
teilung iiber die Resonanztheorie bei manchem, so auch bei DETWILER, die 
Vermutung geweckt werden konnte, als wollte ich die - iibrigens nur probe
weise angenommene - spezifische Periodizitiit der Erregung mit einer sich 
als Folge des Refraktiirstadiums ausbildenden Periodizitiit in Zusammen
hang bringen. Ich bin aber schon in meiner Erwiderung (11) gegeniiber 
DETWILER dieser Vermutung entgegengetreten und kann hier nur wieder
holen, daB mir die Annahme eines so1chen Zusammenhanges vollig fern liegt. 
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Die Hypothese, daB die theoretisch geforderte Spezifitat des Er
regungsgeschehens in einer zeitlichen Spezifitat seines Ablaufes begriindet 
und daB jeder Erregungsvorgang seiner Natur nach periodisch, und zwar 
mit einer bestimmten Eigenperiodizitat begabt ware, diese Hypothese 
war in erster Linie dadurch so suggestiv gestaltet worden, daB man den 
"Nervenvorgang" als oszillatorisch anzusprechen gewohnt war, solches 
wieder unter dem Eindruck der fUr Abbildungen des Nervenvorganges 
gehaltenen Aktionsstromkurven mit ihrem einigermaBen wellenformigen 
Verlauf. Wenn sich nun aber zeigen solite, daB gerade diese Aktions
stromwellen nicht Wellen von der Art sind, wie sie die Hypothese ver
langt, dann falit die wesentlichste Stiitze der Hypothese weg. Man 
konnte dann bloB etwa hoff en, daB sich vielleicht einmal auf andere 
Weise die Eigenperiodizitat des Erregungsvorganges wiirde zu erkennen 
geben; bis dahin aber ware der Hypothese nicht mehr Wert zuzumessen, 
als sie als gewiB sehr anschauliches Abbild der Sachlage verdient. 

Moglich bleibt es immerhin, daB der Erregungsvorgang mit Oszilla
tionen notwendig verbunden ist, nur eben mit Oszillationen von unver
hiiltnismiifJig hOherer Frequenz, als sie uns der Aktionsstrom aufweist. 

DaB der Aktionsstrom mit der Erregungsleitung im Nerven selbst, 
wenn auch vielleicht weniger eng als im vorigen angenommen war, zu
sammenhangt, ist wohl auBer Zweifel. Also sind wir, auch wenn wir 
den Aktionsstrom nicht mehr als genaues Abbild der Erregung auffassen, 
keineswegs der Beantwortung der Frage iiberhoben, welches Korrelat im 
NervenprozefJ denn die Aktionsstromrhythmik besiifJe. Denn wahrend frei
lich nicht alle Einzelheiten des N ervengeschehens sich im begleitenden 
elektrischen Geschehen auszudriicken brauchen, so ist anderseits doch 
jede Anderung im elektrischen ProzeB Index irgendwelcher Anderung 
im zugrundeliegenden NervenprozeB. Welche Eigenart des nervosen 
Geschehens bedingt also die Rhythmizitat der Aktionsstrome? 

Es ist, wenn wir einmal erkannt haben, daB die Spezifitat des Er
regungsvorganges nicht in der im Aktionsstromrhythmus geauBerten 
Periodizitat begriindet ist, fur unsere Zwecke hier weiter ganz gleich
giiltig, ob nun der Erregungsvorgang seinem Wesen nach ein zeitlich 
gleichformiger oder aber ein oszillatorischer ProzeB von so hoher Fre
quenz ist, daB sie weit aus der GroBenordnung der Aktionsstromfre
quenzen hinausfallt; die periodische Anderung im ProzeB, die der Ak
ti01isstrom anzeigt, hat ja dann doch nichts mehr mit der SPezititiit des 
Erregungsgeschehens zu tun. Damit aber tritt die Aktionsstrom
rhythmik aus dem Rahmen, den wir unserer Diskussion gestellt hatten, 
hinaus; wollten wir ja doch gerade nur die Beziehungen der Aktions
stromrhythniik zu unserer Hypothese von der Spezifitat als einer zeit
lichen untersuchen. Die Rythmenbildung im Aktionsstrom ist, wenn sie 
eben nicht auf die innere Rhythmik des Erregungsprozesses selbst zu-
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riickgeht, einfach dahin zu interpretieren, daB die - der Hypothese 
nach selbst in sich rhythmisch, aber von weit haherer Frequenz, gebauten 
- Aktionsimpulse vom Zentrum nicht kontinuierlich, sondern in rhyth
mischen StofJen abgegeben werden. Die Aktionsstromrhythmikishlso bloB 
Ausdruck der diskontinuierlichen Innervation. Hierin liegt dann auch 
ein zweites Mittel fiir das ZNS, die Starke des peripheren Erfolges zu 
regulieren: Die Intensitatsfaktoren der einzelnen Erregungstone wiirden 
die relative Starke, mit der die verschiedenen Muskeln in einem be
stimmten Reflex in Aktion zu treten haben, festlegen, indem sie den 
einen Muskel zu starkerer Aktion anweisen als den anderen, etwa seinen 
Antagonisten; so gibt ihr Verhaltnis untereinander das charakteristische 
Reflexbild. Nun kann aber bei gleichem Reflexbild, also bei gleichem 
gegenseitigem Intensitatsverhaltnis der beteiligten Muskelaktionen, der 
Reflex einmal energischer, ein andermal kraftloser ausfallen. Dnd diese 
absolute Starke des Reflexes mag sehr wohl durch die Dichte der Aktions
impulse pro Zeiteinheit reguliert werden; daB aber bei der natiirlichen 
Innervation die Frequenz des Aktionsstromes in dem MaBe, als die Aktion 
intensiver wird, ansteigt, ist mehrfach beobachtet worden. Dies weiter 
ausspinnen, hieBe aber Boden betreten, von dessen Bearbeitung der 
Bestand unserer Hypothese in keiner Weise abhangig ware. 

Wir schlieBen also mit der zusammenfassenden Feststellung, daB 
vorderhand aus der Selbstregistrierung des Nervenvorganges im Aktions
strom keine Stiltze fiir die Annahme, dafJ die SPezi/itiit der Erregungen 
in ihrer Eigenfreq1Jenz gelegen ware, entnommen werden kann. 

c) Zusammenfassung der Erorterungen iiber die moglichen 
Formen von Spezifitat im Nervengeschehen. 

In der vorangegangenen prinzipiellen Dntersuchung war innerhalb 
der wohlbekannten Naturerscheinungen nach Mechanismen Ausschau 
gehalten worden, die, zunachst als Bilder und Analogien, fiir den "Re
sonanzmechanismus" des Erregungsgeschehens aufk1arend wirken kann
ten. Was von einem derartigen Mechanismus gefordert werden muBte, 
war, daB er gewahrleiste, daB raumlich voneinander entfernte Gebiete 
einander fest zugeordnet blieben, wie immer die Verbilldungen zwischen 
ihnen angeordnet sein machten. Die Grundlage jedes soIchen Mecha
nismus muB paarweise spezifische Konstitution der zugeordneten Gebiete 
oder Erscheinungen sein. SoIche Spezifitat wieder finden wir im Bereiche 
der durchforschten Naturerscheinungen als von stofflicher oder zeit
licher Art. 

Spezifitat stotflicher Natur ist im Organismus vielfach eingerichtet, 
so vor allem in den inkretorischen Systemen. Spezifitat zeitlicher Natur 
findet sich bei allen periodischen (Schwillgungs-)vorgangen im Reso
nanzprinzip ausgedriickt. 
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Wir haben aber gesehen, daB an Hand des heute zur Verfiigung 
stehenden Tatsachenmateriales nicht entschieden werden kann, ob die 
nervose Erregungsspezifitat sich auf eine der beiden genannten Spezi
fitaten zuriickfUhren laBt, oder gar, auf welche. Nichts hat fUr, noch 
auch gegen die Moglichkeit einer prinzipiellen Deutung der Erregungs
spezifitat als einer stofflichen der erregten Gebiete oder als einer zeit
lichen des Erregungsverlaufes gesprochen. Ehe eine derartige Zuriick
fiihrung angebahnt ist, leisten die besprochenen Mechanismen in derTat 
nicht mehr als den Dienst von tatsachengetreuen und sehr anschaulichen 
Abbildern und Analogien. 

Dies sei aber gesagt: Sollte sich dauernd und hartnackig die Er
regungsspezifitat einer Behandlung im angedeuteten Sinne widersetzen, 
so ware schlieBlich doch noch - und zwar dann nur mehr mit Bedacht 
auf die allgemein biologische Zulassigkeit - in Erwagung zu ziehen, 
ob das Erregungsgeschehen nicht Spezifitaten sui generis besaBe. 

Solchen prinzipiellen Entscheidungen prajudizieren wir am wenig
sten, wenn wir, ahnlich vorsichtig wie die Physiologie der sensorischen 
Fnnktionen, einfach und farblos von "spezifischen Energien" reden. 
Mag auch der Begriff der "Energie" hier vielleicht nicht gerade sehr 
gliicklich gewahlt sein, so ist er doch nun einmal eingefUhrt und kann 
in dies em Sinne ohne weiteres auf das Motorische erweitert werden. 
Die "spezifischen Sinnesenergien" also, die man bisher den verschiedenen 
Sinnesgebieten gewissermaBen als ihre elementare Charakteristik ein
geraumt hat, finden nun als "spezifische - wenn man so sagen will -
F~tnktionsenergien" der verschiedenen Muskeln in der Motorik ihr 
Gegenstiick. 

IV. Resonanztheorie und klassische Nervenphysiologie. 
Aufgabe des foIgenden Kapitels soli nun sein, die Beziehungen zwi

schen den Grundlagen unserer Resonanztheorie und gewissen bekannten 
Erscheinungen und Ansichten der Nervenphysiologie zu priifen. Da nam
lich die Resonanztheorie in ihrer allgemeinen Form nicht nur eine, son
dern, soviel ich sehe, die einzige tatsachengerechte Erklarung des nun 
einmal gegebenen Phanomens der h. F., eines rein nervenfunktionellen 
Phanomens, darstellt, wird sie, obwohl mit wesentlich anderen Methoden 
als denen der klassischen Nervenphysiologie gewonnen, dennoch sich 
niemals in Widerspruch mit auf anderem Wege abgeleiteten Tatsachen 
befinden konnen. Immerhin ist zu erwarten, daB sich bei der ersten 
Begegnung Reibungen ergeben werden; wo solche auftauchen, wird man 
naturgemaB, und durchaus der wissenschaftlichen Okonomie dienend, 
zunachst versuchen wollen, die Schuld an der Unstimmigkeit Mangeln 
der neuen Theorie zuzuschreiben. Wenn aber der eine oder andere dabei 
so weit gehen sollte, den gordischen Knoten zu durchhauen und die neue 
Theorie einfach als Unsinn und Phantasiegespinst zu brandmarken und 
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abzulehnen, SO konnte man ihm die Berechtigung dazu bloB dann zu
erkennen - wenn er selbst eine andere, ebenso tatsachengetreue Erklarung 
des Phanomens zu liefem imstande ware; wobei gleich hinzugefiigt sei, 
daB man Vertrostungen auf die Zukunft wohl nicht den Vorzug geben 
wird vor einer klaren und bearbeitungsfahigen Losung in der Gegenwart, 
wie sie doch nun einmal in Form der Resonanztheorie vorliegt. Das 
Phanomen der h. F. ist, und wenn es auch noch so unbequem sein mag, 
da und verlangt nach Beriicksichtigung; es geht natiirlich nicht an, nur 
jene Naturerscheinungen, die sich miihelos den gerade geIaufigen wissen
schaftlichen Anschauungen einordnen lassen, zu beachten und andere, 
weniger gefiigige, einfach abseits liegen zu lassen. Freilich, die Pflicht 
zur Beachtung ist eine gegenseitige; und so dad dann die neue Theorie, 
wenn auch gerade aus einem bestimmten Phanomen in voller Scharfe 
ableitbar, dennoch nicht isoliert auf dieses eine Phanomen gebaut blei
ben, sondem muB nach und nach alle alter b~kannten Tatsachen der 
Erregungsphysiologie in ihren Bau einfiigen, oder, wo solches nicht mog
lich erschiene, die Griinde dafiir aufweisen. Wo sich ein Konflikt nicht 
zwischen Theorie und Tatsachen, sondem zwischen Theorie und anderen 
Theorien ergibt, wird jene von den beiden obsiegen, welche die um
fassendere ist, welche nicht nur die Erscheinungen, aus denen sie selbst, 
sondem auch die, aus denen die andere abgeleitet ist, zu erklaren vermag. 

Danach ware es also unsere Pflicht, zu zeigen, nicht nur daB' die 
Resonanztheorie mit den bekannten Tatsachen der Nervenphysiologie 
in keinem un10sbaren Widerspruch steht, sondem vollends, daB sie, wah
rend die herrschende Theorie bei Erklarung des Phanomens der h. F. 
versagen muB, ein umfassendes Begreifen nicht eben alleindieses Pha
nomens, sondem der ganzen Menge bisher in anderer Weise gedeuteter 
E;rscheinungen gestattet. 

Der positive Tell dieser Aufgabe, die ganzen Anschauungen und vor 
allem Darstellungen der klassischen Theorie des N ervengeschehens in 
die Sprache der neuen Theorie zu iibersetzen, kann erst mit der Zeit 
und iiberdies nicht von einem einzelnen allein geleistet werden; Stich
proben will ich immerhin im folgenden da und dort einflechten. Was 
zunachst wichtiger scheint, ist, scheinbare Widerspruche zwischen herr
schender Auffassung und Resonanztheorie aufzudecken und zu be
reinigen. 

Es sei ausdriicklich betont, daB im folgenden jetzt nicht mehr von 
eirier bestimmten Hypothese iiber die Art der Spezifitat die Rede ist: 
wirbeschranken uns darauf, die allgemeine Theorie zu behandeln, in 
welcher bloB das Vorhandensein von Erregungsspezifitat iiberhaupt, 
gleichviel welcher Art, gefordert ist; Widerspriiche gegen eine bestimmte 
Hypothese, etwa gegen die von dem zeitlichen Charakter der Spezifitat, 
trefferi also'die Theorie in keiner Weise und sind hier nicht vorzubringen. 
Um die Scheidung zwischen Theorie und Hypothese reinlich durch-
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fiihren zu k6nnen und MiBverstandnisse auszuschlieBen, halte ich es 
sogar fiir vorteilhaft, von dem Gebrauch der oben bildweise eingefiihrten 
Termini "Erregungston", "Erregungsklang" usw. vorlaufig abzustehen 
und wieder zu den allgemeinen Termini der Theorie "adaquate Er
regungskomponente", "resultierender AI", auch wenn sie etwas lang
schwanzig sind, zuriickzukehren. Nur die ganze Theorie bleibe auch 
fernerhin als "Resonanztheorie" bezeichnet. 

Es sind in erster Linie zwei Punkte, an welchen es zwischen Reso
nanztheorie und herrschender Auffassung scheinbar zum Konflikt kom
men muB: 

1. die Anschauung, daB die normale, von zentral her im Nerve ... lervor
gerufene und die durch direkte kiinstliche Reizung des peripheren N erven 
hervorgerufene Erregung im wesentlichen einander gleichen, und 

2. die Anschauung, daB das Zustandekommen der zentralen Ko
ordinationsleistungen (Integration) daran gebunden ware, daB die ein
zelnen Zellelemente im ZNS in einer his ins einzelne bestimmten. typi
schen Anordnung, gerade in dieser und nur in dieser Anordnung, an
einandergeschlossen waren. 

Wir betrachten zunachst den ersten Punkt. Als charakteristischen 
Ausdruck des normalen und natiirlichen Verhaltens nehmen wir das 
Phanomen der h. F.: koordinierte und der zentralen Koordination ent
sprechende Funktion an der Peripherie bei ganz beliebiger Anordnung 
der Leitungswege; daraus abgeleitet die Wahlfahigkeit, Erregungs
spezifitat, oder wie man es nun nennen will, des einzelnen Muskels 
gegeniiber der zuflieBenden Erregung; kurz gesagt die Feststellung, daB 
im natiirlichen, adaquaten, das ist reflektorischen und willkiiilichen Er
regungsgeschehen der Muskel nicht durch jede Art oder Form von Er
regung im zufiihrenden Nerven in Funktion versetzt wird. Dieses Ver,. 
halten wollen wir im folgenden zur einfacheren Verstandigung mit n 
(natiirlich) bezeichnen. 

Wesentlich anders laufen die Erfahrungen, die man mit kiinstlicher 
Reizung des N erven selbst zu sammeln Gelegenheit hatte. Da ergab 
sich ausnahmslos, daB durch jede Art und Form inadaquater (elektrischer, 
mechanischer, thermischer) Reizung der an den gereizten Nerven an
geschlossene Muskel in Funktion versetzt wird; dieses Verhalten wollen 
wir mit k (kiinstlich) bezeichnen. Freilich fand man dabei Falle, wo 
die Form der Muskelfunktion der Reizform nicht ganz entsprach ,wo 
etwadieFrequenzderKontraktionen eine andere war alsdiederReizung. 
Alles in allem tritt aber ein in voller Funktionsfiihigkeit befindlicher Mus
kel nach der inadaquaten Reizung seines Nerven immer in Funktioil. 

Das Verhalten in n und k ist also ein recht verschiedenes. Am deut
.lichsten wird der Gegensatz, wenn wir an unseren Experimentalfall 
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denken; wie verlauft die Funktion in den transplantierten Extremitaten 
unter den Bedingungen von n und wie unter denen von k? Wir haben: 
eine Ganglienzelle (als Reprasentant aller das Transplantat innervieren
den), von ihr abgehend eine einzige motorische Faser, die Faser im 
peripheren Verlauf in Aste aufgespalten und jeden dieser Aste mit 
einem anderen Muskelelement, Angehorigen der verschiedenartigsten 
Muskeln, verbunden. Die adiiquate zentrale Erregung, die iiber die be
treffende Wurzelfaser nach der Peripherie lauft, ruft mtr in einigen der 
angeschlossenen Muskelelemente - eben koordinationsgemaB - Kon
traktion hervor. Wiirde anderseits die gleiche Wurzelfaser inadiiquat 
gereizt, so kontrahierten sich die Muskelelemente, zu denen die Aste 
der Faser fiihren, nicht in einer bestimmten und von Fall zu Fall wech
selnden Kombination, sondern allesamt; der Experimentator hat es dann 
nicht in der Hand, der proximal von der Verzweigungsstelle der Faser 
eingeleiteten Erregung vorzuschreiben, iiber welchen oder welche von 
den verschiedenen Asten sie ihren Weg zu nehmen hatte, und iiber welche 
nicht. (Man beachte in diesem Sinne die unten, S. 140, angefiihrten Ex
perimente von KENNEDY!) Dnd so sehen wir denn hier die Verschieden
heit des Erfolges nach kiinstlicher Reizung einerseits, nach adaquater, 
re£lektorischer oder willkiirlicher Erregung anderseits ganz scharf aus
gepragt. 

Immerhin gibt es Befunde, welche zwischen den beiden Extremen 
die Mitte halt en und welche eine ahnliche Pradisposition der einzelnen 
Muskeln gegeniiber ganz bestimmten Erregungsformen, wie sie bei der 
naturlichen Innervation offenbar wird, auch schon im inadiiquaten Reiz
versuch aufdecken: Wird der Ischiadicus des Frosches schwach tetanisch 
gereizt, so erhalt man eine Bewegung, in welcher die FuBbeuger domi
nieren; bei stiirkerer tetanischer Reizung des gleichen Nerven bekommen 
jedoch die Strecker das Ubergewicht (RITTER-RoLLETsches Phiinomen). 
WEDENSKY hat nun Versuche zur Klarung dieser Erscheinung ausfiihren 
lassen I; dabei hat sich folgendes ergeben: Jeder der beteiligten Muskel
gruppen kommt eine eigene optimale Kombination von Reizfrequenz 
und Reizstarke zu, durch welche sie in maximalen Tetanus versetzt 
wird. Wird nun im Experiment durch elektrische Reizung des Nerven 
eine Erregungswelle von bestimmter Frequenz und Intensitat zu den 
beiden Muskelgruppen abgelassen, so wird eben diejenige unter ihnen 
in starkeren Tetanus versetzt, deren Optimum die angewendete Reiz
kombination naher liegt. Es kann also durch Reizung des gleichen Ner
yen das eine Mal Streckung und das andere Mal Beugung hervorgerufen 
werden. Somit legt unter gewissen Dmstanden auch schon bei kUnstlich 
hervorgerufener Erregung des Nerven jeder Muskel eine eigenartige Pra
dilektion zu ganz bestimmten Erscheinungsformen dieser Erregung an 

I Ich bin Herrn Priv.-Doz. Dr. K. WACHHOLDER in Breslau fiir den 
Hinweis auf diese alte, mir bis dahin nicht bekannte Angabe sehr dankbar. 
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den Tag, ein Verhalten, welches immerhin einen Abglanz - aber auch 
nicht mehr als eben nur einen matten Abglanz - der strengeri Er
regungsspezifitat des Muskels gegeniiber der zentralen Erregung vorsteilt. 

Ergebnisse wie die ebenerwahnten steilen aber offensichtlich eine 
Briicke dar zwischen dem Verhalten der Muskeln bei adiiquater Erregung 
im Nerven und ihrem Verhalten nach kilnstlicher Reizung des efferent en 
Nerven. Sie mahnen daran, daB es vorschneil ware, aus der Erfolgs
verschiedenheit in n und k ohne weiteres auf eine Wesensverschiedenheit 
der beidemal beteiligten Prozesse zu schlieBen; konnte es sich ja doch 
vieileicht bloB urn Unterschiede des Grades hier und dort handeln. Wenn 
man genau iiberlegt, gibt es namlich der Moglichkeiten drei, das Ver
haltnis zwischen k und n darzusteilen: 

Als erstes konnte man sich vorsteilen, daB der kiinstliche, inadaquate 
Reiz Erregung gleicher Art wie der natiirliche hervorriefe und daB er 
bloB infolge seines Mangels an typischer Organisation einfach die im 
erregbaren System enthaltenen Moglichkeiten, von denen bei adaquater 
Erregung jeweils nur die eine oder andere, namlich die koordinations
gemaB erforderliche, ausgelost wiirde, daB er also diese Moglichkeiten 
ailesamt auf einmal erweckte. Erinnern wir uns der Analogie zur Akustik, 
so ware die auf kiinstliche Reizung folgende Erregung einem " Geraztsch" 
vergleichbar; ein solches setzt freilich alle Resonatoren mit einem Male 
in Erregung. Bei solcher Annahme ware die Elementarerregung im 
Faile k von gleicher Art wie im Faile n und der Unterschied bestiinde 
nur darin, daB im einen Faile samtliche Formen, welche die Erregung an
nehmen kann, im anderen nur eine Auswahl solcher Formen die Peri
pherie trifft. Eine derartige Uberbriickung des Gegensatzes zwischen 
n und k diirfte meines Erachtens der Mehrzahl von Physiologen noch 
am sympathischsten sein. 

Es ist uberdies klar, daB dieser Ausweg fur diejenigen, welche an der 
engeren hypothetischen Fassung des Erregungsbegriffes: Erregung ware eine 
Tatigkeitssteigerung einer Phase des normalen Lebensprozesses im erreg
baren Element, festhalten, der einzig gangbare ist. Keinerlei Agens, ob nun 
im Organismus normalerweise vorgesehen oder kunstlich ihm aufgezwungen, 
vermochte ja jemals an dem zu erregenden Element, im speziellen der Nerven
faser, anderes hervorzubringen, als immer nur eine Anderung des in der 
Konstitution des nervosen Elementes selbst restlos praformierten Funktions
zustandes. Die Gleichartigkeit der adaquat und inadaquat hervorgerufenen 
Erregung muB, wenn man eine solche Definition der Erregung anerkennt, 
auBer Frage stehen. Wenn dann VERWORN etwa die nervose Erregung fort
schreitenden Zerfall der Nervensubstanz sein laBt, und weiter in Anerkennung 
des Alles-oder-Nichts-Gesetzes (allerdings mit Einschrankungen!) annimmt, 
daB dieser Zerfall jeweils ein vollstiindiger ware, so kann diese Auffassung, 
wie sie auf die Ergebnisse der kunstlichen Reizung gegrundet ist, so auch 
zunachst nur fUr die kiinstliche Reizung ihre Geltung bewahren; wenn man 
aber dann in weiterer Differenzierung des Erregungsbegriffes die Annahme 
trafe, daB bei der naturlichen En:egung eben nicht alles an erregbarer Sub
stanz zerfiele, sondem daB innerhalb dieser Substanz verschiedenartige kom-
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ponentale Bestandteile - etwa in Form von Seitenketten - vorhanden 
waren. we1che unabhangig voneinander gesondert zum Zerfall gebracht wer
den k6nnten. und daB schlieBlich die zentrale Erregung nur eine bestimmte 
Auswahl dieser Komponenteil angriffe - dann hatte man damit zugleich 
schon einen Spezifitatsmechanismus. wie ihn die Resonanztheorie in allge
meiner Form fordert. in der speziellen Annahme einer stofflichen Spezifitiit 
in das Erregungsgeschehen eingefuhrt. Wir haben keinerlei Beweise weder 
fur noch gegen eine so1che Konzeption; aber die Erwahnung schien mir ge
boten. urn zu zeigen. daB Theorien von der Art der VERWoRNschen mit der 
Resonanztheorie nicht in Widerspruch zu stehen brauchten. 

Zum zweiten k6nnte zwar die Art des Erregungsprozesses in k und 
n die gleiche sein, die Form. in der der ProzeB aber auftrate. in beiden 
Fallen eine andere: adaquate Erregungskomponenten, wie sie die natiir
liche Erregung ausmachen, waren dann in der kiinstlichen Erregung 
iiberhaupt nicht enthalten; der Muskel wiirde auf ganz andere Weise 
als im normalen Geschehen in Tatigkeit versetzt. Es ist freilich schwer, 
inmitten eines Meeres von UngewiBheit eine deutliche Sprache zu spre
chen; vielleicht wird aber auch hier der Vergleich mit der Akustik 
wenigstens illustrieren k6nnen, was gemeint ist: Wenn z. B. ein WindstoB 
auf ein Resonatorensystem ausgespannter Saiten. trifft, so t6nen die 
Saiten all~; der WindstoB ist der kiinstlichen Erregung vergleichbar, 
das adaquate Geschehen ware wieder ein Klang. der nur bestimmte Saiten 
zur Schwingung reizte. Klang und WindstoB geh6ren beide zur Gattung: 
mechanische Luftbewegung; die Form dieser Bewegung aber ist in beiden 
Fallen eine ganz verschiedene. Der WindstoB veranlaBt, ohne daB er 
etwa, wie das Gerausch. die Komponentalt6ne enthielte, das T6nen auf 
seine besondere Weise, ein T6nen, welches in diesem Falle natiirlich kein 
"Mitt6nen" ist. 

Als drittes und letztes besteht endlich auch weiterhin die M6glichkeit, 
daB die adaquate Erregung ihrem Wesen nach anders als die kiinstlich 
hervorgerufene ware. Gehen wir abermals auf die akustischen Verhalt
nisse zuruck: das Resonatorensystem bestiinde aus Stahlsaiten, die ad
iiquate Erregung wieder im mechanischen Klang. Die inadiiquate Er
regung sei aber jetzt nicht, wie im fruheren Beispiel. durch einen mecha
nischen EinfluB, den Wind, sondern durch eine magnetische Einwirkung 
hervorgerufen gedacht; obwohl von wesentlich anderer Geartung al,s die 
adaquate, vermag sie doch wieder-in Analogie zur kiinstlichen Reizung 
- einen jeden Resonator in Erregung zu versetzen. 

Zum klaren Verstandnis der Sachlage ist es unbedingt erforderlich, 
sich stets vor Augen zu halt en, daB der Unterschied zwischen kiinstlich 
hervorgerufener und natiirlicher Erregung nicht erst fUr die Reizung des 
ganzen N erven, sondern schon fiir die einzelne erregte N ervenfaser gilt. 
DaB in der Tat der periphere Erfolg auch bei einer einzelnen motorischen 
Faser schon ein wesentlich anderer ist, je nachdem ob a,daquate zentrale 
Erregung iiber die Faser lauft oder ob !:lie kiinstlich gereizt wurde, das 
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konnte freilich von der Physiologie bisher nicht beriicksichtigt werden, 
da ja das funktionelle Verhalten in Fallen, wo eine Faser mit mehreren 
verschiedenen Muskeln verbunden ware, vor unserer vorliegenden Unter
suchung gar nicht bekannt sein konnte. 

Nach Reizung eines ganzen efferent en Nerven erscheint natiirlich 
eo ipso ein anderer Endeffekt als im natiirlichen Reflexgeschehen. Und 
diese Verschiedenheit ist genugsam studiert und ganz scharf schon von 
SHERRINGTON (1) charakterisiert worden. Auch dabei hat sich als we
sentlichster Unterschied immer ergeben, daB nach direkter Reizung des 
efferent en Nerven inkoordinierte, im reflektorischen Geschehen dagegen 
koordinierte Funktion an der Peripherie auftritt, daB dort alle mit dem 
gereizten Nerven verbundenen Muskeln, hier nur eine Auswahl von sol
chen tatig ist. Man versteht aber auch, daB es, solange man bei der Be
trachtung des ganzen Nerven verharrte, keine Schwierigkeit machte, an
zunehmen: die kiinstlich hervorgerufene und die natiirliche Erregung 
waren von gleicher Art und Form; der Unterschied im Enderfolg aber 
ware darin begriindet, daB bei der Reflexfunktion statt der Gesamtheit 
von Fasern des Nerven bloB eine bestimmte - koordinationsgemaBe
Auswahl erregt, und zwar, wie gesagt, jede fiir sich betrachtet, in der 
gleichen Weise wie bei kiinstlicher Reizung erregt, wiirde. Diese An
nahme ist unseren Befunden nach, da wir den genannten Unterschied 
auch schon im Verhalten der Peripherie einer einzelnen Faser ausgepragt 
fanden, unhaltbar, und es muB im Sinne der Resonanzth.eorie an Stelle 
einer "Auswahl von Fasern" eine "Auswahl von Erregungsformen" treten. 

Das hat selbstredend weitgehende Konsequenzen, und mancherlei 
Umstellung scheinbar bewahrter Denkgewohnheiten wird nicht zu ver
meiden sein. Man halte sich aber doch vor Augen, daB die meisten Denk
gewohnheiten, deren Modifikation nunmehr notig werden konnte, sich 
nur dadurch festzusetzen vermochten, daB man sich der Hypothese von 
der Uniformitat der nervosen Erregung unter natiirlichen und kiinst
lichen Bedingungen gar zu vertrauensvoll ausgeliefert hat. Es hilft 
nichts, der Vorgang in der einzelnen Nervenfaser ist nun einmal nicht 
ganz der gleiche, wenn sie kiinstlich oder wenn sie von zentral her erregt 
ist; das ist durch das Phanomen der h. F. bzw. durch seine Auswertung 
strikte erwiesen und dem muB Rechnung getragen werden. Und danach 
ist es nicht nur zulassig, sondern vollig sinngemaB, wenn wir jede modi
fikationslose Vera11gemeinerung von Befunden mit dir e kter N ervenreizung 
auf. das normale Nervengeschehen ablehnen, es sei denn, daB diese Ver
allgemeinerung im Reflexversuch verifiziert wiirde. 

So kommen wir zum SchluB: Folgerungen a~ts Versuchen mit direkter, 
inadiiquater Reizung des efferenten N erven einerseits und Resonanztheorie 
anderseits sind, weil unter verschiedenen Bedingungen abgeleitet und fede 
nur fur ihren Bedingungskreis geltend, inkommensurabel und durfen nicht 
gegeneinander ausgespielt werden. 

Ergebnisse der Biologie III. 8 
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Demgegeniiber bleibt, wie hier, urn MiBverstiindnisse auszuschlieBen, 
hervorgehoben sei, der motorische Erfolg nach kiinstlicher Reizung eines 
alferenten Nerven zumeist ein durchaus natiirlicher, koordinierter, insofern 
als die Reizung dann nicht unmittelbar den Endeffekt ergibt, sondern einen 
zentralen Reflex zur Ausli:isung bringt; hier ist es also die zentral abgelassene 
Erregung und nicht die als unmittelbare Reizfolge im gereizten Nerven auf
gestiegene unnatiirliche Erregung, die an die Peripherie gelangt. Derlei Be
funde sind, soweit der zentrifugale Anteil des Prozesses in Betracht kommt, 
mit dem normalen Reflex- und Willkiirgeschehen sehr wohl vergleichbar. 
Unvergleichbar mit dem normalen Verhalten sind, wie gesagt, nur die Be
funde mit kiinstlicher Reizung auf der Strecke zwischen Zentrum und Effektor. 

Sind einmal die fiir kunstliche Reizung des Nerven aufgestellten Re
geln derart in ihre Schranken gewiesen, daB sie nicht mehr im Gebiet 
der naturlichen Erregung nach Anerkennung verlangen, dann ist auch 
schon jeder Widerstand gegen die Resonanztheori"e, der von dieser Seite 
her versucht werden konnte, gebrochen. Und in der Tat, man wird 
merken, daB, wo immer eine gelaufige Anschauung der Nervenphysio
logie nicht zur Resonanztheorie passen will, sie auch nicht zu dem dieser 
Theorie zugrundeliegenden Phanomen der h. F., im weiteren iiberhaupt 
nicht auf das norm ale Erregungsgeschehen paBt; und wenn man dann 
nachpriift, woher die betreffende Anschauung stammt, wird man stets 
irgendwo in ihr Befunde mit inadiiquater Reizung, daher inadaquate 
Befunde, eingearbeitet finden. 

Hier ist nun auch der Ort, lim das Verhaltnis der Resonanztheorie 
zu dem immer mehr Anerkennung findenden "Alles-oder-Nichts-Prinzip" 
der Erregung klarzustellen. 

Das "Alles-oder-Nichts-Gesetz" (AN G) will fUr die einzelne Nerven
faser besagen, daB ihrer jede nur einer Art und nur einer Starke von 
Erregung fahig sei. Die Resonanztheorie leitet aber ab, daB die einzelne 
Nervenfaser verschiedene Formen und Intensitaten von Erregung zu ver
mitteln imstande sein muB. Damit scheint ein strikter Widerspruch 
zwischen Theorie und Theorie gegeben. Besehen wir aber den beider
seitigen Sachverhalt genauer, so werden wir zu entschiedener ZUrUck
haltung im Urteil gemahnt. Diese ZUrUckhaltung wird uns nicht allein 
dadurch auferlegt, daB die bisherige Kenntnis urn den Resonanzmecha
nismus erst noch ganz skizzenhaft ist, sondern in gleicher Weise durch 
gewisse Ungereimtheiten in der Konzepti6n des ANG. Soweit es in aller 
Kiirze moglich ist, soil der Tatbestand im folgenden erortert werden: 

Das Alles-oder-Nichts-Prinzip und seine Ableitung darf als bekannt 
vorausgesetzt werden (vgl. VERWORN, neuerdings DAVIS). Urspriinglich 
ist es aus Experimenten mit direkter, inadiiquater Reizung des Nerven 
abgeleitet worden (K. LUCAS, 2, ADRIAN, 1, 2); des efferenten Nerven, 
wenn es galt, das Prinzip fUr diesen, des afferenten (ADRIAN und FORBES), 
wenn fUr diesen darzutun. So konnte das ANG also zunachst auch nur 
fUr die kiinstlich erzwungene Erregung des N erven Geltung besitzen und 
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eine Verallgemeinerung auf die naturlichen Verhaltnisse war so lange un
zulassig, als nicht erwiesen war, daB die kunstlich erzwungene und die 
naturliche Erregung im N erven identisch waren. 

Die Erregung des einzelnen Neurons galt also zunachst als unteil
bare und dementsprechend auch nicht abstufbare Erregllngseinheit und 
damit war eine Art Quantentheorie der Erregung geschaffen. Es war 
nur folgerichtig, daB man, urn dennoch die Abstufbarkeit der Intensitat 
des peripheren Erfolges erklaren zu k6nnen, die Intensitrit der Gesamt
erregung durch die Zahl der beteiligten Erregungsquanten bestimmt 
sein lieB (GOTCH): Je mehr Neuronen eines Nerven erregt waren, desto 
starker ware die durch ihre Summe hervorgebrachte Gesamterregung; 
was als Intensitrit erscheint, ware also im Grunde genommen Extensitiit. 

Einer derartigen Konsequenz aus dem ANG widerspricht nun die 
Resonanztheorie allerdings ganz sichtlich, indem sie zu dem entgegen
gesetzten SchluB zwingt, daB in iedem Augenblick alle motorischen Fa
sern eines Abschnittes sich in Erregung, und zwar aIle untereinander 
im gleichen Erregungszustand, befinden. Eine Uberbriickung dieses 
Gegensatzes ist ausgeschlossen und die Zuruckfiihrung der Intensitat 
auf die Extensitat der Erregung muB vom Standpunkte der Resonanz
theorie aus, sofern das normale, natiirliche, adaquate Erregungsgeschehen 
in Betracht komrp.t, mit voller Entschiedenheit abgelehnt werden. 

Es haben sich aber auch schon fruher Gegenbeweise geg~n eine der
artige Annahme ergeben. 

So fand GRAHAM BROWN (1), daB sich bei der reflektorischen Kon
traktion des M. tenuissimus der Katze durch Abstufung des reflex
aus16senden Reizes betrachtlich mehr Abstufungen in der Intensitat der 
Muskelaktion erzielen lassen, als der - bei diesem Muskel sehr nied
rigen - Zahl innervierender Nervenfasern entspricht. Was den Autor 
zu dem Ergebnis fuhrt: "It seems best, at present, in view of the diffi
culties met with in assuming an 'all or none' activity, at any rate, in 
certain species of reflex arcs, to hold that the efferent neurones may 
discharge each with graded intensities. If that be the case than it must 
appear that there is an essential difference between the activity of ef
ferent nerves aroused by artificial peripheral stimuli and those evoked 
reflexly through the centres" (S. I40). 

SHERRINGTON und SOWTON beobachteten bei der vom afferenten 
Nerven her ausge16sten reflektorischen Muskelkontraktion eine Steigerung 
des Erfolges im Vergleich zur maximalen Kontraktion nach kiinstlicher 
Reizung des efferent en Nerven unter sonst gleichen Bedingungen; ein 
Befund, der in gleichem Sinne spricht wie der vorige. Dnd wenn SHER
RINGTON (2) bei einer theoretischen Konstruktion eines Reflexschemas 
ohne weitere Diskussion die Gultigkeit des "Alles-oder-Nichts- Prin
zips" hinnimmt, so tut er das nicht etwa auf Grund einer N6tigung, 
die sich ihm im Verlauf seiner eigenen Experimente und Erfahrungen 

8* 
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iiber reflektorische Erregung ergeben hatte, sondern bloB, wie er aus
driicklich hervorhebt, "in accordance with the views established by 
ADRIAN, LUCAS, FORBES, etc.". 

Eingehende Untersuchungen der Verschiedenheit des peripheren Er
folges nach kunstlich erzwungener Erregung einerseits und natiirlicher 
anderseits hatten FORBES und GREGG (1) begonnen. Sie waren zu
nachst zu dem Resultat gelangt, daB es einiger ad hoc zu schaffender 
Hilfsannahmen bediirfte, urn die Giiltigkeit des ANG fiir die naturliche 
Erregung anzuerkennen. Denn die Erfolgsverschiedenheit war freilich 
recht ausgepragt; sehr merkliche Differenzen in Latenzzeit, Anstieg
geschwindigkeit und Aktionsstarke waren beobachtet worden, je nach
dem ob kiinstliche Reizung oder natiirliche Erregung den Erfolg be
stimmt hatte. Die Verfasser erwagen auch die Moglichkeit, daB "die 
Impulse, die aus einem Reflexzentrum abgehen, ihrer Art nach ver
schieden waren von solchen, welche durch einen kiinstlichen, direkt auf 
den Nerven einwirkenden Reiz hervorgerufen wiirden", bevorzugen je
doch eine andere Alternative, urn das ANG auch fiir den natiirlichen 
Erregungsvorgangzuretten: Sie nehmen an, daB, wahrend bei der kunst
lichen Reizung des Nerven aIle Nervenfasern gleichzeitig, in Art einer 
Salve, in Erregung versetzt wiirden, bei der reflektorischen Erregung 
Phasendifferenzen zwischen den Entladungen der einzelnen Neuronen, 
vergleichbar einem "Pelotonfeuer", bestiinden, welche zeitlichen Diffe
renzen dann aIle beobachteten Besonderheiten des reflektorischen, ver
glichen mit dem kiinstlichen Erregungserfolg, zu erklaren imstande 
waren. 

Diese Annahme konnte aber widerlegt werden, und zwar, in weiterer 
Ausfiihrung friiherer Versuche von BASS und TRENDELENBURG, ganz 
neuerdings durch WACHHOLDER und ALTENBURGER (1): Urn zu priifen, 
ob wirklich bei verschiedenen Graden von natiirlicher Tatigkeit der 
Muskel mit verschiedenen Anteilen und verschiedener Zahl seiner Fasern 
beteiligt ist, leiteten die Autoren Aktionsstrome von jeweils zwei be
liebigen Biindeln des gleichen (menschlichen) Muskels zu zwei getrennten 
Saitengalvanometern ab; die beiden Biindel mochten urn mehrere Zenti
meter voneinander entfernt liegen. Da zeigte sich nun, daB bei wider
standslosen Willkiirbewegungen die Aktionsstrombilder beider Biindel 
stets bis in ihre Einzelheiten kongruent waren, und das bei jeder beliebigen 
Starke von Bewegung. Danach agiert also der Muskel bei seiner Be
wegungsfunkti(;m, ganz wie es auch der Resonanztheorie entspricht, in 
jedem Augenblick durchaus als Einheit, und dementsprechend sind nun, 
ob jetzt die Bewegung schwacher oder starker sein mag, gleichviel, 
1. auf jeden Fall alle Muskelfasern dabei in Aktion, und 2. immer aIle 
gleichzeitig im gleichen Z~tstand, da sonst die Kurven beliebig heraus
gegriffener Anteile nicht immer vollig kongruent waren. Und so fiihren 
diese Experimente die Autoren zu dem Ergebnis: "Die Beobachtung, 
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daB der Muskel bei willkiirlichen Bewegungen sowohl bei schwacher als 
auch bei starker Beanspruchung als ganzes tatig ist, ist mit der Annahme 
des Alles-oder-Nichts-Gesetzes fUr den willkiirlich innervierten Muskel 
unvereinbar" (S. 660). 

FORBES und GREGG haben aber in einer zweiten Arbeit (2) selbst 
einen anderen Ausweg such en miissen, urn ihre weiteren Ergebnissse 
erklaren zu konnen; sie reizten in ihren Versuchen afferente Nerven 
mit abgestuften Intensitaten und registrierten einerseits den Aktions
strom und anderseits die Starke des infolge der Reizung ausgelosten 
Reflexes. Dabei hat sich nun ergeben, daB die Intensitat der elektrischen 
Begleiterscheinungen des Erregungsvorganges bald einen Maximalwert 
erreicht, iiber den sie auch bei weiterer Steigerung der Reizintensitat 
nicht hinausgeht, daB aber demgegeniiber die Reflexstarke noch weiterer 
Steigerung mit zunehmender Reizstarke fahig ist. Da nun anzunehmen 
war, daB schon bei jenem Grenzwert siimtliche Fasern des Nerven in 
Erregung standen, konnte die weitere Intensitatszunahme des Reiz
erfolges von da an nicht mehr auf das Ubergreifen der Erregung auf 
eine zunehmende Anzahl von Fasern zuriickgefUhrt werden. Also muBte 
doch die einzelne Faser irgendwie in der Lage sein, verschiedene Ab
stufungen von Erregungsintensitat im Erfolgsorgan zu bestimmen. 

Besonders eindringlich und zwingend wird uns diese Sachlage in 
neuen Versuchen von WINTERSTEIN und HIRSCHBERG vor Augen gefUhrt, 
in welch en die Verfasser zeigen, daB eine Steigerung der Reizintensitat 
von einer Steigerung der Stoffwechselvorgange im Nerven gefolgt ist, 
auch wenn die kritische Intensitat, bei welcher sicherlich alle Fasern 
des Nerven schon in Erregung sind, langst iiberschritten ist. 

FORBES und GREGG suchten nun, urn den Tatsachen ihr Recht zu 
geben, urn aber andererseits auch am ANG nach Moglichkeit festhalten 
zu konnen, die Losung in dem bekannten Faktum, daB die Intensitat 
eines Erregungserfolges nicht allein von der Intensitiit, sondern auch von 
der Freq~tenz der Erregung abhangt, und schlieBen folgendermaBen: 

Angenommen, daB ein starker Reiz dadurch, daB er einen lokalen 
Erregungszustand iiber den Ablauf des Refraktarstadiums hinaus unter
halt, nunmehr das Abgehen einer zweiten Impulswelle veranlaBt, oder 
gar bei langerer Dauer mehrerer solcher Wellen; angenommen weiter, 
daB der zentrale Mechanismus im Sinne von ADRIAN und LUCAS ein 
Bereich ist, in welchem die Erregungsleitung mit Dekrement vor sich 
geht; und angenommen schlieBlich, daB die an der Reflexbildung und 
-ausbreitung beteiligten zentralen Elemente ein kiirzeres Refraktar
stadium als die afferent en N ervenfasern besitzen; dann laBt sich auf 
Grundlage der gelaufigen Anschauungen iiber Summation das Versuchs
resultat erklaren: Denn ein zweiter Impuls, der die afferente Faser noch 
im Zustand ihres relativen Refraktarstadiums passiert, mag nun gemein
sam mit dem zentralen ErregungsrUckstand des vorangegangenen Im-
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pulses einen verstarkten Erfolg ergeben. Die Abstufmtg der Intensitat 
ist dadurch zu erzielen, daB ja ein Reiz wahrend des Refraktarstadiums 
urn so friiher wirksam werden kann, je starker er ist, so daB einem 
starkeren Reiz eine hOhere Frequenz des Erregungsrhythmus zugeordnet 
ist als dem schwacheren, und umgekehrt. Durch eine Umschaltung von 
Reizstarke in Erregungsrhythm~ts und wieder zuruck ware also die einzelne 
Faser doch imstande, in ihren Endorganen Erregungen verschieden ab
gestufter Intensitat einzuleiten. 

Fur die Sinneswahrnehmungen schien es schon immer klar, daB es 
anders gar nicht sein konnte, denn einfache Uberschlagsrechnungen 
muBten zeigen, daB die Zahl vorhandener Elemente auch nicht an
nahernd ausreicht, urn eine Erklarung der lokalen Intensitatsabstufungen 
etwa im Auge oder Ohr, durch die "Zahl der erregten Fasern" zuzulassen. 
Auch fur diese Faile nehmen FORBES und GREGG nun die Umschaltung 
von Erregungsstarke in Erregungsrhythmus in Anspruch. 

Neuerdings wurde im WINTERSTEINschen Institut von K. STUBER 
durch Untersuchung von auf isolierte Rezeptoren beschrankten Reizen 
sowohl im Gebiete der H atttsinne als auch des Lichtsinnes experimentell 
erwiesen, daB auch bei Erregung nur eines einzigen Elementes Inten
sitatsabstufungen entsprechend der Abstufung der physikalischen Reize 
wahrgenommen werden. Auch hier wird von der Transposition von 
ReizgroBe in Erregungsrhythmus als Erklarungsprinzip Gebrauch ge
macht. 

Und wenn man gar die neuesten Untersuchungen von ADRIAN (3) und 
ADRIAN und ZOTTERMANN mit adaquater Reizung verschiedener Re
zeptoren, besonders die Reizung einzelner Muskelsinnesorgane, betrach
tet, mochte einem ein derartiger Zusammenhang ja fast als "erwiesen 
erscheinen. ADRIAN und ZOTTERMANN fanden, daB, wahrend die von 
den erregten Nervenfasern abgeleiteten Aktionsstrome in ihren Ampli
tuden bei verschiedenen Graden von Reizstarke einen gewissen unver
iinderlichen Standardwert aufwiesen, sich mit steigender Reizintensitat 
die Frequenz der ErregungsstoBe zusehends erhohte. Die Versuche 
ADRIANS sind urn so beachtenswerter, als sie mit adaquater Reizung aus
gefUhrt sind. Demgegeniiber scheinen friihere Versuche von OLMSTED 
und WARNER, die Giiltigkeit des ANG auch fUr die natiirliche, reflek
torische Erregung ganz direkt zu bezeugen, in ihren Bedingungen noch 
zu komplex und in ihren Ergebnissen noch zu grob, als daB sie nicht 
noch andere Deutungen als die angestrebte zulassen sollten. Ubrigens 
betonen die Verfasser selbst gewisse Schwierigkeiten, die ihrer Deutung 
entgegenstehen. 

So ist man also heute so weit, trotz Anerkennung des ANG der ein
zelnen N ervenfaser die Fahigkeit zuzusprechen, ihren Endorganen Er
regungen abgestufter Intensitat zu vermitteln, und damit ist aber zu
gleich auch der Hauptpunkt beseitigt, an dem die Resonanztheorie hat 
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AnstoB nehmen miissen: eben die auf GOTCH zuriickgehende Annahme, 
daB die Intensitat der Erregung durch die Zahl der erregten Fasem 
bestimmt wiirde. 

Was nun die zweite Annahme des ANG betrifft: daB die einzelne 
Nervenfaser nur eine einzige Art von Erregung, namlich die in ihr pra
formierte Eigenerregung, kennt, so kann aus dieser Annahme ein strikter 
Widerspruch zur Resonanztheorie nicht abgeleitet werden, wenn auch 
freilich, solange als naheres iiber den Resonanzmechanismus nicht be
kannt ist, jedwedes Urteil unsicher ist. Es hangt hier alles davon ab, 
was sich das ANG auf der einen Seite und was sich die Resonanztheorie 
auf der anderen unter "Art" der Erregung vorstellt. Schon bei Auf
zahlung der fiir einen Resonanzmechanismus iiberhaupt in Betracht 
kommenden Erscheinungen ist hervorgehoben worden, daB es sich so
wohl urn eine qualitative Spezifitat, als auch urn eine Spezifitat der Form 
handeln kann und daB der Rahmen der allgemeinen Resonanztheorie 
so weit gespannt ist, daB eine Entscheidung hier bis auf weiteres ruhig 
offen bleiben kann. Es ist aber natiirlich ein groBer Unterschied, ob 
man Spezifitat und Resonanz der Erregung auf qualitativer Grundlage, 
etwa wie im Bereich der inkretorischen Erscheinungen, oder auf formaler 
Grundlage, etwa als zeitliche Spezifitat, erklaren will. Wahrend im 
ersteren Fall die Nervenfasem selbstredend qualitativ verschiedenen 
Einwirkungen zuganglich sein miiBten, ware es im letzteren Fall nur 
die Form ihrer Eigenerregung, von der die Besonderheit des peripheren 
Erfolges abhangig ware. Gerade in dies em letzteren Fall ist auch die 
Behandlung der Spezifitat und Resonanz der Erregung m6glich, ehe 
noch klargesstellt ist, zu welcher allgemeinen "Art" von Prozessen der 
NervenprozeB iiberhaupt geh6rt, ob es sich nun urn Polarisations- oder 
Diffusionswellen oder sonst was dabei handeln mag; denn es wird von 
seiten der Resonanztheorie an den Vorgang keine weitere Forderung 
gestellt, als daB er verschiedene "Formen" im Sinne der aufgestellten 
Kriterien der Erregung anzunehmen vermag. Aus diesem Grunde er
iibrigt sich fUr uns auch ein Eingehen auf die verschiedenen Hypo
thesen, die heute hinsichtlich der "Art" des Nervengeschehens im Um
lauf sind, insbesondere da diese Hypothesen fast durchweg auf die 
kiinstlich erzwungene Erregung aufgebaut sind und dementsprechend 
die in der Resonanztheorie geforderte Organisation des normalen Er
regungsvorganges noch gar nicht zu beriicksichtigen in der Lage waren. 

Noch eins ist hier zu bedenken: Ob nun die Spezifitat der organi
sierten Erregung auf qualitativen oder ob sie auf formalen Besonder
heiten ihres Aufbaues beruhen sollte, beidemal ist es denkbar, daB die 
einzelnen verschiedenen AI energetisch, d. h. an der Rohbilanz der 
sie begleitenden StoffwechseHinderung, Warmeproduktion, Sauerstoff
verbrauch, Kohlensaureabgabe, u. dgl., gar nicht voneinander unter
schieden werden k6nnten. Denn, wie ich schon oben in diesem Sinne 



120 PAUL WEISS: 

hervorgehoben habe (5.490.), brauchen sich ja die verschiedenen AI 
gar nicht durch ein Mehr oder Weniger, sondern nur durch ein Anders 
an Erregung zu unterscheiden; wobei wir jetzt nochmals hinzufiigen, 
daB dieses Anders gar mcht als qualitativ, sondern bloB als formal 
anders aufgefaBt zu werden braucht. Dann wird energetischen Unter
suchungen die innere Organisation der AI entweder ganz verborgen blei
ben oder doch nur in ihren Intensitatsverhaltnissen offenbar werden 
konnen. Da aber die elektrischen AuBerungen des Nervenprozesses 
ebenso wie seine Stoffwechseltatigkeit offenbar nur die energetische Seite 
wiedergeben, wird man dann nicht zuviel Hoffnung hegen konnen, daB 
mit diesen Mitte1n auch die"Form" des Vorganges unbedingt wird ent
hiillt werden. Mogen also auch die kiinstlich erzwungene und die natiir
liche Erregung einander in ihren energetischen Korrelaten, beispiels
weise in ihren AuBerungen im Aktionsstrom, noch so sehr gleichen; es 
muB doch das Vorhandensein eines tiefgreifenden Unterschiedes zwischen 
den beiden stets bedacht werden: daB die einen organisiert, die anderen 
unorganisiert sind - man denke am besten wieder an den Unterschied 
zwischen Klang und Gerausch! Ob es einstmals gelingen wird, die natiir
liche Organisation mit kiinstlichen Mitteln nachzuahmen, ist eine miiBige 
Frage. 

AbschlieBend konnen wir nun feststellen: Selbst wenn das ANG sich 
im Bereiche der natiirlichen Erregungserscheinungen sollte uneinge
schrankt bestatigen lassen, kann daraus noch nicht ein strikter Wider
spruch zur allgemeinen Resonanztheorie abgeleitet werden, vielmehr 
wiirden dadurch nur die spezielleren Moglichkeiten, die heute noch zur 
Auswahl stehen, eingeschrankt. 

Die Annahme eines Alles-oder-Nichts-Prinzips fiir die Erregung der 
Nervenfaser; die Annahme, daB die Nervenfaser nur einer Form von 
Erregung fahig ware, was gleichbedeutend ist mit der Annahme, daB 
es im Nervensystem nur eine Erregung schlechthin gibt; die Annahme 
weiter, daB die Intensitat der Erregung eines ausgedehnten peripheren 
Gebietes nicht durch einen der zuflieBenden Erregung immanent en In
tensitatsfaktor, sondern durch die Menge an Erregung bestimmt wiirde; 
und die Annahme schlieBlich, daB diese "Menge" zugefiihrter Erregung 
durch die Anzahl im betreffenden Augenblick erregter Nervenfasern 
gegeben ware; - aIle diese Annahmen basieren und sind folgerichtig 
ableitbar aus der einen Grundannahme: daB "die" Erregung der ein
zelnen N ervenfaser "das" Element der nervosen Vorgange, so eine Art 
funktionellen Atoms bedeutete. Die ganze Kompliziertheit der zen
tralen Funktionen hat man sich dann gewohnt darzustellen als den Aus
fluB einer bestimmt . geregelten Aneinandergliederung soundsovieler 
derartiger elementarer Einzelprozesse, und die Grundlage eines so ge-
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regelten Ablaufes erblickte man in der gleicherweise geregelten An
einandergliederung der zentralen Zellen, also in einer bestimmten geo
metrischen Strukturierung. So kam es dann zum Schema des Reflex
bogens als Neuronenkette, zur Bewertung der Zellgrenzen (Synapsen) 
als wesentlicher Faktoren in den zentralen Integrationsmechanismen, 
in letzter Konsequenz schlieBlich dazu, daB zu jeder morphologischen 
Eigentiimlichkeit des Zellgefiiges ein Korrelat der nervosen Betriebs
funktion gesucht wurde und umgekehrt. Der geometrische Grundplan 
des Zellnetzes - daB jede Ganglienzelle durch ihre Auslaufer und Kol
lateralen mit bestimmten anderen Ganglienzellen anderer Riickenmarks
partien, und gerade mit diesen, in Kontakt stiinde - war die Zauber
formel, in der man die ganze Vielfaltigkeit der Tatigkeit des ZNS be
greifen wollte. Gegeniiber dieser hochkomplizierten morphologischen 
Maschine waren die rein dynamischen, funktionellen Prinzipien, die man 
noch heranziehen muBte, relativ bescheiden: eine Art und Starke von 
zellularer Erregung als Funktionselement; und das Refraktarstadium 
als Moment des Funktionsausschlusses und der Rhythmenbildung. So 
hielt man dann z. B. die antagonistische Innervation und die sensible 
Kontrolle der Bewegungen im allgemeinen, schlieBlich jeden Reflex im 
besonderen in der Struktur des zentralen Zellnetzes vorgebildet; besser 
gesagt, man konstruierte zellulare Schemata als hypothetische Trager 
der einzelnen Reflexe. Jede einzelne Zelle, jede einzelne Kollaterale 
sollte und muBte dabei natiirlich durch die besondere Art ihres Ver
laufes und ihrer Verkettung von wesentlichem Belang fiir den Gesamt
erfolg sein. Kurz, es wurde der Blick vollig auf die GroBenordnung der 
Zelle eingestellt und dabei naturgemaB die GroBenordnung des Organis
mus aus dem Auge verloren. 

Aber diese ganze Konzeption kann der Resonanztheorie gegeniiber 
nicht ohne weitgehende Modifikation bestehen bleiben; schiebt ja doch 
die Resonanztheorie gerade die Bedeutung struktureller Mechanismen 
mehr in den Hintergrund und laBt an ihre Stelle kompliziertere dyna
mische Prinzipien treten. 

Da jene erdachten Reflexschemata, wie sie gemeint sind, einen Sinn 
bloB dann haben konnten, wenn eine geometrisch geordnete Erregungs
verteilung auf die einzelnen zur Peripherie fiihrenden Nervenfasem Tat-: 
sache ware, was man ja schlieBlich angenommen und worauf man gebaut 
hatte; da anderseits aber eine derartig geordnete Erregungsverteilung 
auf die einzelnen motorischen Nervenzellen nicht stattfindet; und da 
endlich auch die Annahme der Existenz bloB einer Form von nervoser 
Erregung schlechthin nicht zutrifft; - ist das Fundament jener An
schauung, die da die Besonderheiten des morphologischen Grundplanes 
im Ganglienzellgefiige als Grundlage der zentralen Funktionen auffaBt, 
nicht gar so tragfahig, wie man bisher zu glauben sich gewohnt hatte. 
Uberdies wird, was fiir das motorische Geschehen isoliert abgeleitet wer-
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den konnte: daB da groBere Zellverbande vollig als Einheiten agierten, 
fiir das intrazentrale Geschehen, dessen AusfluB bloB die zentrifugale Er
regung ist, eo ipso erwartet werden konnen. 

Man wird einwenden, daB der aus wenigen Zellen aufgebaute Reflex
bogen ja eben nur als Schema und allereinfachster Fall gedacht ist, daB 
dagegen sonst der Nervenphysiologie nie beikommen wird, zu leugnen, 
daB in der Reflextatigkeit ausgebreitete Zellgebiete, Zentren, als funk
tionelle Einheiten im Betrieb stiinden; sagt doch auch SHERRINGTON (1): 
" ... intraspinally, the various component arcs of the type-reflex are 
interconnected to something like a unitary mechanism" (5.76), oder: 
"The reaction as it irradiates treats the centre as a unit" (5. 78). -
Gut, aber die "connection" ist doch wieder auf struktureller Grundlage, 
d. h. morphologisch praformiert gedacht, die "component arcs" sind 
Zellketten; und so wird die richtige Erkenntnis von der Funktion aus
gedehnter Zellverbande als "unitary mechanisms" durch das Bezug
nehmen und Zuriickfiihren auf geometrische anstatt auf dynamische Prin
zipien wieder verwassert und unbrauchbar gemacht. 

Von einer solchen Auffassung, die da die Geometrie der Zellanordnung 
im einzelnen bindend sein laBt fiir die Ordnung in der Erregungszuteilung 
fiir das Muskelsystem, fiihrt freilich keine Briicke zur Resonanztheorie. 
Dnd das ist der zweite Punkt, wo es, wie ich oben gesagt habe, zum Kon
flikt kommen muB. ja, ist das aber ein Konflikt mit Tatsachen? Be
steht denn irgendein zwingender· Beweis dafiir, daB diese feine Er
regungsverteilung, Zelle fiir Zelle, in Wirklichkeit iiberhaupt stattfindet? 
Ganz und gar nicht! Vielmehr steht vor uns wieder nur eine Hypothese, 
eine sehr fein durchdachte, sehr umfassende, sehr vorstellbare, nicht zu
letzt sehr eingewohnte; aber eben doch wieder nur eine Hypothese: Das 
einzelne Neuron in seiner Erregung als selbstandiges Element, Baustein 
gewissermaBen, des ganzen Nervengeschehens. Hier steht Theorie gegen 
Theorie. Dmfassender ist die Resonanztheorie, denn sie erklart das 
Phanomen der h. F., welchem gegeniiber jene altere Theorie versagen 
muBte. Heimischer fiihlen wir uns begreiflicherweise im Gehege jener 
eingewohnten und vertrauten Anschauungen. Man wird eben trachten 
miissen, die Res.onanztheorie bald auch wohnlich zu gestalten. 

Allen "Zentrentheorien" dagegen, welche mit vielzelligen Verbiinden 
als Einheiten arbeiten, steht die Resonanztheorie neutral gegeniiber; sie 
kann weder Stiitze noch Widerspruch von solcher Seite finden; sie selbst 
kann weder fiir noch gegen jene sprechen. Diese neutrale Einstellung 
halt selbstverstandlich nur dann und so lange, als man sich unter Zentren 
wirklich nach auBen hin einheitliche Eunktionselemente vorstellt; daB 
in solchem Sinne auch die Annahme von einzelnen Muskelzentren im 
Riickenmark durchaus mit der Resonanztheorie vereinbar ist, habe ich 
schon oben gezeigt (5. 78). Sowie aber wieder die Sucht erwachen sollte, 
die einzelnen Zellen dieser Zentren selbstandig werden zu lassen, daB 
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sie gesondert fUr sich Erregung aufnehmen, umwandeln, abgeben und 
zur Peripherie schicken k6nnten, kommt es neuerlich zum Konflikt, 
nicht allein mit der Resonanztheorie, sondern mit den Tatsachen. Denn, 
urn es nochmals hervorzuheben: In der ganzen Masse der motorischen 
Wurzelzellen eines Abschnittes ist keine einzige Zelle darunter, die sich 
in irgendeinem Augenblick in einem anderen Erregungszustand befande 
als irgendeine andere des Verbandes. Es ist also der Verband zwar von 
wechselndem, immer aber durchweg von einem einzigen Geschehen er
filllt, er agiert als "Einheit" im strengsten Sinne des Wortes, und damit 
wiirde auch eine intrazentrale feine Erregungsverteilung Zelle fur Zelle, 
wenn eine solche angenommenermaBen selbst existierte, illusorisch. Was 
bleibt da anders fUr ein Ausweg, als eben sich damit abzufinden, daB eine 
solche Erregungsverteilung auf geometrischer Grundlage, Zelle fur Zelle, 
nicht besteht. Man wolle aber nicht miBverstehen: es ist hier keines
wegs die morphologische Grundlage des N ervengeschehens geleugnet oder 
auch nur verkannt, sondern bloB die einzelnen geometrischen Besonder
heiten dieses Substrates werden aus ihrer engen Koppelung mit par
allelen Besonderheiten der Funktion ge16st. 

Ubrigens scheint es mir niitzlich, yom allgemein biologischen Standpunkt 
aus noch folgendes zu erwahnen: Die starren Zentrentheorien scheinen mir 
eine rechte Halbheit; man nirnmt da an Stelle morphologischer Praformation 
im kleinen einfach eine morphologische Praformation irn gr6Beren an, bleibt 
also auf halbem Wege zwischen geometrischer und dynamischer Auffassung 
stehen. Es ist nun auffallig, daB eine ganz verwandte Inkonsequenz sich 
in der Entwicklungsphysiologie als Annahme von pra/ormierten Organanlagen 
im Keim wiederfindet. Wahrend man sich damit des Gestaltungsproblems 
am Keirn entledigt zu haben vermeinte, indem man doch die Heterogenitat 
cier Endgestalt aus der raumlich heterogenen Anordnung differenter Anlagen 
fUr die einzelnen K6rperpartien herleitete, blieb in Wirklichkeit das Organi
sationsproblem ganz ungel6st, da man ja nunmehr, wie vordem das Zu
standekommen der typischen Differenzierungen irn Keirne, so nunmehr die 
Heterogenitat innerhalb der einzelnen, angeblich einheitlicher Anlage ent
stammenden Organe zu erklaren hatte. Die neuere experimentell-embryolo
gische Forschung hat diesen Standpunkt denn auch bereits so ziemlich iiber
wunden, und zwar in rein dynamischem Sinne: Auch die "Organanlage" 
entsteht erst im Rahmen eines den ganzen Keim einheitlich umfassenden 
Geschehens (vgl. P. WEISS 12). Es ist ganz leicht m6glich, daB nun auch die 
zu starren Zentrentheorien ein ahnliches Ende nehmen werden; sind doch 
Ansatze zu einer rein dynamischen Auffassung des Nervengeschehens tat
sachlich vorhanden (v. UEXKULL) und werden gerade neuerdings mehr und 
mehr herausgearbeitet (z. B. BETHE, K. GOLDSTEIN). Und es ist offensicht
lich, daB einer solchen funktionellen Theorie auf vorwiegend dynamischer 
Grundlage sich die Resonanztheorie aufs beste einfiigen wiirde. . 

Wir haben nunmehr die Hauptpunkte, in denen die Resonanztheorie 
herrschenden Auffassungen widerspricht, hervorgehoben, aber erkannt, 
daB ein Widerspruch nur dort sich fUhlbar macht, wo die herrschende 
Auffassung sich auf eine ungebuhrliche Verallgemeinerung von Befunden 
mit direkter N ervenreizung stutzt. Wir wollen nun noch kurz Ausschau 
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halten,ob auf der anderen Seite sich im Rustzeug der Nervenphysiologie 
direkte Beweise zugunsten der Resonanztheorie vorfinden, bzw. in wel
cher Weise solche Beweise in Zukunft geliefert werden konnten. Wenn 
wir uns da auf Ergebnisse beschranken, die nur durch unsere Theorie 
und nicht anders erklart werden konnten, dann ist allerdings im gegen
wartigen Augenblick die Ernte noch recht mager. Vieles aber, das bisher 
in anderer Weise erklart worden ist, sieht sich im Bilde der Resonanz
theorie weit klarer, einfacher und ungezwungener an. Ein Experiment 
mit den ublichen Methoden ware vor allem wichtig, ist aber noch nicht 
ausgefiihrt worden, und dieses muBte folgendermaBen beschaffen sein: 

Die allgemeine Theorie fordert, daB uber samtliche motorischen Ner
venfasern eines einheitlichen Funktionsabschnittes im gleichen Augen
blick der gleiche Erregungsklang nach der Peripherie geleitet wird. Was 
dabei unter "einheitlichem Funktionsabschnitt" zu verstehen ist, haben 
wir schon oben (S.78f.) klargestellt. Sind die efferenten Fasern eines 
solchen Abschnittes in einem gemeinsamen Nerv zusammengefaBt, so 
fungiert gewissermaBen der ganze Nerv als "letzte gemeinsame Strecke". 

Einerseits nun: Wenn sich ein solcher Nerv in seinem peripheren 
Verlauf teilt, urn seine Aste zu verschiedenen Muskelgruppen hinzusen
den, dann gehen naturlich theoriegemaB uber aIle diese Aste im gleichen 
Augenblick die gleichen Aktionsimpulse. 

Anderseits aber: Wenn der Aktionsstrom nur irgendwie gesetz
maBig mit dem Erregungsvorgang verknupft ist, so gibt doch sicher und 
der Natur der Sache nach der gleiche Aktionsimpuls - gleich hinsicht
lich Zusammensetzung und Starke - bzw. die gleiche Folge von solchen 
in der Impulsserie, immer das gleiche Aktionsstrombild. 

Und als Folge: Es miissen die Aktionsstrombilder, die erhalten werden, 
wenn man zu gleicher Zeit gesondert von verschiedenen Asten eines und 
desselben Nerven oder auch von verschiedenen Nerven des gleichen Ab
schnittes ableitet und gesondert registriert, einander gleichen I. 

Diese Probe auf die Richtigkeit der Theorie wird gemacht werden 
konnen, wo wir so weit sind, reine N ervenaktionsstrome bei willkiirlicher 
oder reflektorischer Innervation abzuleiten und zu registrieren. Das Ex
periment wird sich am bequemsten an der Extremitat ausfiihren lassen. 
Da Saitengalvanometer zumeist nicht in entsprechender Zahl zur Ver
fugung stehen werden, wird man sich begnugen mussen, bloB zwei der 
Extremitatennerven gleichzeitig zu untersuchen, etwa einmal Radialis und 
Medianus, daml Medianus und Ulnaris, und schlieBlich Ulnaris und Ra
dialis - man wird dann je nach der vorgenommenen Bewegung jeweils 
zwei Kurven erhalten und die werden fur jedes Paar einander gleich 
oder doch sehr ahnlich sein mussen. 

I Verunreinigungen des Bildes durch zentripetale Erregungen des ab
geleiteten Nerven mussen naturlich ausgeschlossen werden. 
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DaB sie einander nicht v611ig zu gleichen brauchten, diese Einschriinkung 
miissen wir immerhin noch beriicksichtigen, solange wir nicht iiber die Art 
der Abgrenzung der Funktionsbereiche im Riickenmark, ja nicht einmal 
dariiber, ob eine solche iiberhaupt besteht, informiert sind. Denn, wie schon 
oben auf S. 83 ausgefiihrt worden ist, muB den Tatsachen nach in Betracht 
gezogen werden, daB moglicherweise die einzelnen Funktionsabschnitte kon
tinuierlich ineinander iibergehen; dann aber wiirden in dem mehrere Seg
mente umfassenden Bereich der Extremitiit zwar von allen abgehenden 
Wurzeln die Erregungskliinge fiir die Extremitiit gefiihrt werden; iiber die 
erste Wurzel jedoch wiirden Beimengungen aus weiter cranialen Abschnitten, 
iiber die letzte Wurzel wieder Beimengungen aus den caudal angrenzenden 
Gebieten mitlaufen, und daraus resultierte dann eine gewisse Verunreinigung 
der bloBen Extremitiitenkliinge, eine Verunreinigung; die der Natur der Sache 
nach zwar nicht in der Funktion, wohl aber im Aktionsstrom zum Ausdruck 
kommen konnte. Da aber anderseits die Verfiechtung der verschieden
segmentigen Nerven im Plexus zur Folge hat, daB die einzelnen Nerven 
Anteile verschiedener Segmente fiihren, darf doch wenigstens im groBen und 
ganzen Gleichheit der gleichzeitigen Aktion~strombilder erwartet werden. 

In gewissem Sinne deuten allerdings auch schon die oben erwahnten 
Versuchsergebnisse von WACHHOLDER und ALTENBURGER (1) in die Rich
tung unserer Theorie. Es sind darin freilich nicht Nerven-, sondern 
M uskelstrome abgeleitet, so daB nicht der reine Impuls, sondern auch 
schon der Tatigkeitserfolg am Muskel im Bilde erscheint; im Muskel
aktionsstrom ist aber nicht mehr, oder doch nicht allein, die unanaly
sierte Gesamterregung ausgedriickt. Was also oben fiir das Verhalten 
der reinen Nervenstrome theoriegemaB gefordert ist, das konnen die 
Muskelstrome nicht erfiillen. Aber wenigstens fiir den einzelnen Muskel 
finden wir eine Annahme der Resonanztheorie erfiillt, in dem Beweis, 
daB er bei der normalen reflektorischen und willkiirlichen Bewegungs
innervation durchaus als Einheit funktioniert, so daB es unmoglich wird, 
die Starke der Erregung mit der Zahl erregter Fasern in Zusammenhang 
zu bringen; das ist aber gerade ein Punkt der Resonanztheorie, daB bei 
jeglichem Grad von Tatigkeit siimtliche Fasern innerviert sind. Zugleich 
wird durch dies en Befund nahegelegt, daB nicht jede einzelne Muskel
faser ihre Eigenerregungsspezifitat besitzt, sondern nur jeder Muskel als 
ganzer (siehe oben S. 70). Des weiteren geht aus den Versuchen hervor, 
daB, was als "Muskel" einheitlich funktioniert, nicht einfach der von 
der Anatomie mit einem Namen belegte Muskel ist, sondern daB auch 
schon die verschiedenen Kopfe des gleichen Muskels, sofern sie infolge 
ihrer Anordnung zu selbstandiger Funktion anatomisch befahigt sind, 
funktionelle Einheiten darstellen, also auch jeder eine Eigenerregungs
form zugesprochen erhalten miissen. Hier treffen sich die Feststellungen 
von W ACHHOLDER und ALTENBURGER von der physiologischen Seite mit 
den morphologischen Befunden von SCHIEFFERDECKER, die wir in diesem 
Sinne schon friiher erwahnt hatten. 

Es sei ausdriicklich betont, daB die ganze Auffassung nur fiir die 
willkiirliche Bewegungsfunktion zutrifft. Bei reiner Haltung eines Gliedes 
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unter mittlerer Belastung haben narnlich WACHHOLDER und ALTEN
BURGER (2) sowie HAAS in verschiedenen Teilen des gleichen Muskels im 
gleichen Augenblick verschiedene, und nicht, wie bei der Bewegung, kon
gruente Aktionsstrombilder erhalten. Erst wenn die Haltung wieder in 
Bewegung tibergeht, werden die Bilder verschiedener Muskelanteile ein
ander mehr und mehr ahnlich, bis sie bei der widerstandslosen Bewegung 
einander wieder v611ig gleichen. Bei versteiften Bewegungen merkt man 
deutlich die beiden Innervationsanteile: Die Bewegungsinnervation be
trifft den Muskel als ganzen, die Haltungsinnervation arbeitet mit Teil
funktionen. Es liegt I.l.Un nahe, die bei der Haltung und Sperrung auf
tretende "tonische" Komponente der Innervation durch einen anderen 
Mechanismus betatigt anzunehmen als die "motorische". 

Wir kommen hier in Bertihrung mit dem Tonusproblem. Es ist nicht 
unsere Aufgabe, dazu irgendwie Stellung zu nehmen, da die Resonanz
theorie aus einem Bewegungsphiinomen abgeleitet ist und infolgedessen 
zunachst nur fUr die Bewegungsinnervation gilt. Immerhin sei gesagt, 
daB es nicht nur nach den eben erwahnten Versuchen, welche den Unter
schied zwischen tonischer und motorischer Innervation unmittelbar im 
Bilde vor Augen fUhren, sondern schon nach viel allgemeineren Gesichts
punkten ganz unwahrscheinlich ist, daB die tonische Innervation auch 
einem Resonanzmechanismus, wie er fUr die Bewegungsinnervation in 
Gebrauch steht, folgte. 

Besonders erleichtert und plausibel gemacht wurde dies, sobald man, 
was ja bis heute noch nicht entschieden ist, als Spender der tonischen Inner
vation das autonome Nervensystem erwiese. Dieses arbeitet sicher anders 
als das somatische. Wiihrend, um nur ein Beispiel zu bringen, im somatischen 
System Erregung und Hemmung sich durchaus nicht als wesensverschiedene 
Prozesse darstellen (vgl. neuerdings v. BRUCKE), ist fur das autonome System 
durch die bekannten 'Untersuchungen von o. LOEWI mittels der humoralen 
Dbertragung der Herznervenwirkungen ein wirklicher stofflicher Antagonis
mus zwischen Erregungs- und Hemmungsvorgiingen nachgewiesen worden. 
Anderseits habe ich selbst (9) festgestellt, daB die "tonische" EinfluBnahme 
des Nervensystems auf die Regeneration der Urodelenextremitiit eine quan
titativ mit der Zahl vorhandener Nervenfasem abstufbare Wirkung ist, daB 
niimlich die Geschwindigkeit der Regeneration proportional der Nerven
menge wiichst I , und SCHOTTE hat erwiesen, daB hier nur das sympathische 
Nervensystem im Spiele ist. Wenn nun einerseits die sympathischen Fasern 
selbstiindig, jede fur sich, wirken konnen, so daB im autonomen System die 
Intensitat der Erregung in der Tat durch die Menge erregter Elemente be
dingt sein konnte, und wenn anderseits die "tonische" Komponente der 
willkiirlichen Muskelerregung auch eine so1che Teilfunktion im Muskel, wie 
sie bei der Bewegungsfunktion nicht vorkommen kann, erkennen liiBt, so 
liegt natiirlich der SchluB nahe, daB eben auch diese tonische Komponente 
yom autonomen System geliefert wiirde. Ob dies nun im speziellen zutrifft 
oder nicht, jedenfalls scheinen tonische und motorische Komponente der 

I Es handelt sich dabei um eine direkte Nervenwirkung und nicht viel
leicht um eine Wirkung auf dem Umweg uber das GefiiBsystem. 
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Willkurfunktion je eines anderen Mechanismus sich zu bedienen. 1m Normal
fall, bei der Bewegung gegen Widerstand, uberlagern sich dann tonische, 
Faser fUr Faser wirkende, und "motorische" Innervation; und nur fUr die 
letztere gilt jener Resonanzmechanismus, in dem die Erregung zu verschie
denen Formen differenziert auftritt. Moglich und aus entwicklungsgeschicht
lichen Grunden ganz plausibel (BOK) ware es ja, daB das autonome System 
selbst einen dem Muskelsystem analogen Effektor des somatischen Systems 
darstellte, so daB in den autonomen Ganglien eine Umschaltung yom Re
sonanzmechanismus auf den diffusen Fasermechanismus des autonomen 
Systems statthatte. Was in diesen Satzen hier ausgesprochen wurde, ist 
natiirlich, wie jeder mit der Materie halbwegs Vertraute sofort erkennen 
muB, vollkommen problematisch; es sollte iiberhaupt nur gesagt sein, um 
einer Beziehung zum Tonusproblem zu gedenken, die dem Funktions
physiologen leicht entgeht: namlich eben der tonischen Nervenwirkung 
auf morphogenetische Vorgange. 1m ubrigen ist, wie man weiB, das ganze 
Gebiet heute noch Kampffeld der Meinungen. 

Keinesfalls k6nnen Befunde iiber tonische Phanomene gegen die Re
sonanztheorie als Theorie der Bewegungsinnervation ins Treffen ge
fUhrt werden. 

Von den Grundvorstellungen der Resonanztheorie: daB 1. die ein
zelnen Muskeln eine spezifische Konstitution besitzen, we1che ihr beson
deres Verhalten gegeniiber nerv6sen Erregungen verschiedener Form be
stimmt ("spezifische Erregungskonstitution"), und 2. daB die verschie
denen Muskeln eines Tieres hinsichtlich dieser Konstitution voneinander 
verschieden geartet sind ("difterente Erregungskonstitution"); von dies en 
beiden Punkten also ist bloB der erste eigentlich ganz neu, wahrend der 
zweite sich schon in mancherlei Untersuchungen, auch bei Anwendung 
ganz inadaquater Reizung, in allgemeinerer Form bemerkbar gemacht 
hat. Es ist eben die Erregungsspezifitat, die wir abgeleitet haben, nur 
eine Seite einer auch im iibrigen durch und durch, Muskel fUr Muskel, 
spezifischen Konstitution, so daB es nicht wundernehmen kann, wenn 
noch allerhand andere Indizes so1cher durchgreifenden Verschiedenheit 
gefunden werden, wie es der Fall ist. 

Schon die mehrfach erwahnten anatomischen Befunde von SCHIEFFER
DECKER (1, 2) hatten einen so1chen Index konstitutioneller Verschieden
heit der einzelnen Muskeln geliefert. Aber viel naher noch beriihren 
uns selbstverstandlich entsprechende physiologische Anzeichen. Ganz 
grob sind uns so1che schon im RITTER-RoLLETschen Phanomen begegnet, 
hatten ja doch darin verschiedene Muskelgruppen sich auf ein verschie
denes Optimum von Reizkonstellationen eingestellt erwiesen. Die zu
sehends verfeinerte Methodik hat aber noch viel exaktere Hinweise auf 
die differente physiologische Konstitution der peripheren Bereiche des 
Organismus gef6rdert. Diese Hinweise beschranken sich nicht bloB auf 
Eigenheiten des Muskelsystems, vielmehr erstrecken sie sich vielleicht 
auf aIle effektorischen oder sensorischen Organe; doch sind sie hier, 
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dem Zuschnitt der ganzen Arbeit entsprechend, nur in ihrem Bezug auf 
das Mzeskelsystem zu betrachten. 

Schon KEITH LUCAS hat in mehreren Arbeiten (vgl. 1) ausgefiihrt, 
daB sich bei Versuchen mit elektrischer Reizung von veranderlicher 
Dauer und Anstieggeschwindigkeit fiir jedes erregbare Gewebe ein cha
rakteristischer "Zeitfaktor" seiner Erregung nachweisen laBt, von dem 
das Verhalten des betreffenden Bereiches gegeniiber der jeweiligen Reiz
gestaltung abhangt und welcher, was uns ja hier in erster Linie angeht, 
fiir die verschiedenen Bereiche typisch verschieden ist. Ganz analoge 
Ergebnisse liefert die Untersuchung der "Nutzzeit" (GILDEMEISTER), 
bzw. der "Chronaxie" (LAPICQUE). Alle dieseGroBen ergeben fiir diever
schiedenen Muskeln unter sonst gleichen Bedi.ngungen verschiedene 
Werte (vgl. BOURGUIGNON und LAUGIER). DaB z. B. die bei Messung 
der Chronaxie zutage tretende Verschiedenheit der Muskeln eine durch
greifend konstitutionelle ist, ersieht man am besten daraus, daB sich 
auch die Empfanglichkeit gegeniiber bestimmten Giften entsprechend 
den Chronaxiewerten verschieden erweist (BOURGUIGNON). 

Wenn nun auch der Nachweis einer solchen bis ins innerste aus
gepragten Konstitutionsverschiedenheit der einzelnen Muskeln im Sinne 
der Resonanztheorie sehr willkommen ist, insofern als, was von ihr fiir 
die Erregungsempfanglichkeit allein abgeleitet worden ist, sich danach 
bloB noch als eine neue spezielle Seite einer viel allgemeineren und um
fassenderen Eigenheit zu erkennen gibt, so ist doch anderseits keinerlei 
Anhaltspunkt dafiir vorhanden, daB unter den bis nun als fiir die ver
schiedenen Muskeln different nachgewiesenen Konstitutionsmerkmalen 
schon eins darunter ware, das als unmittelbarer Ausdruck gerade jener 
von der Resonanztheorie geforderten Erregungsabstimmung gegeniiber 
den adaquaten nervosen Erregungen gewertet werden konnte. Selbst 
jene erwahnten individuellen Konstanten der Erregbarkeit, die sich schon 
gegeniiber den kiinstlichen Reizen auBern, sind durchaus nicht von der 
Art, daB sie eine so ausgesprochen strenge Abstimmung des Muskels 
auf eine bestimmte Erregungsform begriinden konnten. 

Wir haben vorlaufig keine Handhabe, um zwischen den mit anderen 
anatomischen und physiologischen Methoden sogar fiir die Erregbarkeit 
selbst, aber durch kiinstliche Reize, aufgefundenen Indizes einer diffe
renten physiologischen Allgemeinkonstitution der Muskeln (Chronaxie 
und dergleichen) und der von der Resonanztheorie aufgedeckten diffe
renten, aber auch spezifischen Erregungskonstitution einen anderen Zu
sammenhang zu sehen als den von parallelen AuBerungen einer funda
mentalen Eigenheit, einen Zusammenhang also, wie er etwa zwischen 
Farbe und Geschmack einer chemischen Verbindung besteht. Aber wenn 
auch die individuelle Reaktionsweise, welche der einzelne Muskel gegen
iiber dem kiinstlichen Reiz oder gegeniiber der durch kiinstlichen Reiz 
im Nerven hervorgerufenen Erregung auBert, nur ein matter Abglanz 
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von der strengen Abgestimmtheit gegeniiber der adaquaten Erregung 
sein mag, so ist schon das allein fiir den Anfang der Resonanztheorie 
eine wertvolle Stiitze. 

Eine Erscheinung, die sich yom Standpunkte der Resonanztheorie aus 
ganz wesentlich anders ansieht und iiberhaupt ihren problematischen 
Charakter verliert, ist die plurisegmenteUe Innervation des Muskels, im 
besonderen die noch strittige plurisegmentelle Innervation der einzelnen 
Muskelfasem (BERITOFF; dagegen SAMOJLOFF, SAMOJLOFF und WASSIL
JEW A, DE BOER), 

Der Theorie nach ist es fiir die Tatigkeit einer Muskelfaser ja ganz 
belanglos, ob eine oder mehrere Nervenfasem an ihr endigen und ob 
diese nun aus dem gleichen oder aus verschiedenen Segmenten stammen. 
Angenommen also eine Muskelfaser, we1che von zwei in verschiedenen 
Segmenten entspringenden N ervenfasem innerviert ist; die Sachlage ist 
dann folgende: 

Gehoren die beiden Segmente dem gleichen Funktionsabschnitt des 
Riickenmarkes an, dann fiihren die beiden N ervenfasem theoriegema13 
ohnedies immer beide den gleichen Erregungszustand, und da iiberdies. 
die Starke der Muskelkontraktion nicht durch die Menge der erregten 
Fasem, sondem durch einen Intensitatsfaktor der Erregung selbst ge
regelt wird, verhalt sich die Muskelfaser den zwei Nervenfasem gegeniiber 
nicht urn eine Spur anders als gegeniiber jeder von ihnen allein, 

Gehoren aber die beiden N ervenfasem etwa verschiedenen spinalen 
Funktionsabschnitten an, dann fiihren sie zwar nicht mehr beide die 
gleiche Erregungsform, aber wirksam an der Muskelfaser wird ja doch 
immer nur die Erregung jener Nervenfaser werden konnen, we1che aus 
dem Bereich, der die adaquaten Komponenten abgibt, herkommt. 

Der letztere Fall wird natiirlich nur se1ten realisiert sein, da die beiden 
Fasem schon aus entwicklungsgeschichtlichen Grunden gewohnlich be
nachbarten Segmenten angehoren werden; dennoch kann durch eine 
Storung im Entwicklungsverlauf oder bei Regenerationserscheinungen 
auch dieser Fall eintreten. 

Die plurisegmentelle Innervation ist also unter Zugrundelegung der 
Resonanztheorie absolut kein Physiologisches Problem mehr. Wenn 
Muskeln von mehreren Segmenten her Innervation beziehen; so hat das 
keinerlei Einflu13 auf ihre Funktion und ist rein entwicklungsgeschicht
lich bedingt. 

v. Entwicklungsgeschichtliches. 
Dies fiihrt uns nun auch dazu, die Beziehungen der Resonanztheorie 

zu den entwicklungsgeschichtlichen Tatsachen etwas naher zu besehen, 
Eine kurze Ubersicht iiber die Morphogenese im Nervensystem I hat 

I Hier ist nur Yom somatischen, spinalen System die Rede .. 
Ergebnisse de. Biologie III. 9 
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neuerdings DETWILER (7) gegeben. Die Vorgange sind dabei etwa die 
folgenden: 

Zunachst entwickeln sich das ZNS und das nichtnervose Muskelsystem 
unabhangig voneinander; spater wachsen dann yom Riickenmark und von 
den Spinalganglien die Nervenfasern aus, urn die leitenden Verbindungen 
mit der Peripherie herzustellen. 

Bei diesern Auswachsen spielen nun vielerlei Faktoren mit; 
Was zunachst die Menge der von einem Segment abgeschickten Fasern 

anlangt, So wird diese, wenn es sich um sensible Fasern handelt, in einer noch 
nicht ganz durchschauten Weise durch die Ausdehnung der zu innervierenden 
rezeptorischen Flache reguliert; dagegen richtet sich die Menge motorischer 
Ursprungszellen bloB nach gewissen intrazentralen Erscheinungen, und zwar 
scheint eine Stimulierung der Nervenzellproduktion durch Endigungen an-
derer Nervenfasern im Spiele zu sein (BOK, DETWILER). . 

Nach Verlassen des Riickenmarkes wenden sich die Fasern gegen die 
Peripherie und wachsen frei in die Nachbarschaft aus. Mehr und mehr ver
dichten sich die Beweise, die dafiir sprechen, daB den Nervenfasem die ali
gemeine Richtung des Auswachsens durch einen generell richtenden EinfluB 
der Peripherie gewiesen wird; ob es sich dabei um "chemotaktische" Ein
wirkungen seitens der Peripherie handelt, ist ganz ungewiB; andere nehmen 
an, daB es bloB elektrische Potentialdifferenzen waren, die richtend wirkten 
(CHILD, !CAPPERS). Wie dem aber auch sei, jedenfalls scheint den aU:s
sprossenden Nervenfasermassen ihre allgemeine Direktion peripherwarls, 
ja selbst zu bestimrnten Gebieten hin, irgendwiegewiesen zu werden. 

Nun ist diese Orientierung der Wachstums- und Wanderungsrichtung 
nur eine ganz grobe; im groBen und ganzen ziehen zwar die Fasern peripher
warts, aber der Weg, den die einzelne Faser dann nimmt, ist in seinen Einzel
heiten damit noch durchaus nicht festgelegt. Vielmehr spielt im einzelnen 
wieder ein ganz anderes Prinzip mit, das man etwa mit HELD ungefarbt als 
"Prinzip der Wegstrecke" bezeichnen konnte: In seinen Einzelheiten ist nam
lich der Lauf jeder Nervenfaser vollig von der Topographie der durchwander
ten Gegend abhangig; die Fasem schmiegen sich gem fester strukturierten 
Gebilden, insbesondere Bindegewebsfibrillen oder Kapillaren, an, laufen ihnen 
entiang. umgehen Widerstande (VANLAIR). derart, daB der feinere Verlauf 
Sache des Zufalls ist. Es ist wie bei einem Heer, das die allgemeine Marsch
richtung gegen den Feind vorgezeichnet hat, sich aber seine Routen ~ ein
zelnen erst seIber sucht. 

Ob die Nervenfasern, wenn sie zur Peripherie kommen, dort in Form von 
Plasmodesm en vorgebildete Leitbahnen vorfinden, wie es BRAUS in Aussoh
nung des HENSEN-HIsschen Gegensatzes anzunehmen versucht hat. kann 
nicht gesagt werden' . Jedenfalls ist, wenn wir die Extremitat betrachten, 
die Konzentration., das mannigfache Zusammendrangen, Durcheinander
schieben und Durcheinanderwachsen der Muskelanlagen stark an der 
Herstellung der groben Topographie der peripheren. Nervenbahnen be
teiligt. 

An der Peripherie bei den Muskeln angelangt, bilden dann die Nerven
fasem ihre sp~zifischEm: Endapparate aus; bei diesem In-Beziehung-Treten 
des Nervensystems mit der Peripherie scheint diese, wenn man die Regene
rationsbefunde (vgl. oben S. 65) auf die erste Entwicklung verallgemeinem 
darf. eine wichtige. vielleicht sogar determinative Rolle zu spielen. Mit der 

I Nach neueren Untersuchungen von NEAL sind die "Plasmodesmen" 
nicht primar. sondern selbst neuralen Ursprunges. 



Erregungsspezifitat und Erregungsresonanz. 

Installierung der Endorgane ist die endgiiltige Verbindung des ZNS mit der 
Peripherie hergestellt. Was weiter noch vorgeht, Scheidenbildung, Myelini
sation u. dgl., ist nur Ausbau des bestehenden Geriistes. 

Nun ist zu beachten, daB von den drei Bereichen, die bei der Ent
wicklung des Nervensystems beteiligt sind-Zentrum, Wegstrecke, Peri
pherie - jeder seine eigenen individuellen £ntwicklungsvariationen un
abhangig von den beiden anderen aufweist. Allbekannt ist, daB der Grad, 
in dem sich die einzelnen Segmente an der Bildung des Extremitaten
plexus beteiligen, irinerhalb gewisser Grenzen schwankt und daB selbst 
die Ordnungszahl dieser Segmente keine durchaus konstante ist. Es gibt 
eben auch hier, wie uberall in der Ontogenese, bloB einen Typus im grofJen, 
von dem die Besonderheiten des Einzelfalles innerhalb einer bestimmten 
Variationsbreite abweichen. Die schon im Zentrum ausgepragte indi
viduelle Variabilitat wird dann durch die Entwicklungszufalligkeiten der 
"Wegstrecke" noch ganz wesentlich erhoht. Nimmt man nun hinzu, daB 
auch die Peripherie selbst ihre individuellen Verschiedenheiten aufweist, 
so erkennt man klar, daB von einer streng priiformierten Zuordnung und 
ZugehOrigkeit bestimmter einzelner Ganglienzellen (und -zellgruppen) und 
ihrer Neuriten zu bestimmten einzelnen Muskelfasern (und -fasergruppen) 
nicht die Rede sein kann. 

Man kann diese Verhiiltnisse natiirlich physiologisch konstatieren; ich 
erwiihne z. B. einen gelegentlichen Befund von SAMOJLOFF und W ASSILJEWA: 
Von jeder der beiden den Froschgastrocnemius innervierenden Wurzeln aus 
wird bei kiinstlicher Reizung ein anderer Anteil des Muskels in Erregung 
versetzt, was sich bei isometrischer Fixierung in verschiedenen Verdrehungen 
iiuBert. Es war nun dieses Verhalten fiir jedes einzelne Muskelpriiparat ein 
anderes und besonderes, was eben vor Augen fiihrt, wie die gleiche Nerven
wurzel bei verschiedenen Tieren nicht stets das gleiche Endgebiet innerviert. 

Uberdies ist durch zahlreiche Experimente einwandfrei festgestellt, 
daB keinerlei SPezifitiit im Zusammentreten zwischen einzelner Nerven
und einzelner Muskelfaser besteht. Man darf da den oben erwahnten 
attraktiven EinfluB der Peripherie auf die auswachsenden Fasermassen 
nicht miBdeuten in dem Sinne, als ob er imstande ware, jeder einzelnen 
Muskelfaser eine etwa gerade nur fur sie bestimmte N ervenfaser zuzu
leiten. Jener EinfluB ist nur ein ganz genereller, welcher bestenfalls die 
N erven in die allgemeine Direktion zur Peripherie hin zu lenken vermag, 
nie aber ist er weiter differenziert oder gar Faser fur Faser spezifisch. 
Anderenfalls konnte es ja doch nicht sein, daB eine Extremitat, die sich 
aus einer an den Rumpf oder Kopf transplantierten Knospe entwicke1t, 
von den ihr vollig fremden Segmenten, in deren Bereich sie steht, neu
rotisiert zu werden vermochte, wie es in Wirklichkeit ganz leicht erfolgt 
(BRAUS, HARRISON, DETWILER u. a.), oder daB Korpermuskulatur vom 
Mittelhirn her innerviert wird, wie es HOADLEY fand, wenn er Teile 
eines Hiihnerkeimes sich in der Chorio-Allantois entwickeln lieB. 

9* 
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. Wir finden also bei der Ontogenese die gleichen Verhaltnisse wieder 
wie bei der Regeneration. Auswachsen der Nervenfasern gegen die Peri
pherie; Mangel einer spezifischen Attraktion oder sonstigen spezifischen 
Zuordnung zwischen einzelner Nervenfaser und einzelner Muskelfaser; 
mannigfache Variationen der Wegstrecke; und infolgedessen Mangel 
einer interindividuellen Stereotypie in den strukturellen Verbindungen 
zwischen Muskel- und Nervensystem, welche als Grundlage einer von 
Anfang an geordneten Funktion angesehen werden ~onnte. Der einzige 
Dnterschied gegenuber der Regeneration ist der, daB in der Ontogenese, 
wenn alich Spaltungen der Nervenfasern im peripheren Verlauf vor
kommen, im allgemeinen die Verzweigung doch keine so reiche ist wie 
bei der Regeneration, daB demnach auch nicht so viele Muskelfasern 
von einer und derselben Ganglienzelle her innerviert werden. Dnd das 
ist auch der Grund, warum sich die N otwendigkeit einer Resonanztheorie 
zuerst bei der regenerativen N eurotisation auBern muBte. Man kann ge
radezu sagen, daB die gleichen Dmstande, welche bei der regenerativen 
Neurotisation eine Resonanztheorie kategorisch gefordert habeny bei der 
primaren Neurotisation wieder, nur in weniger schroffer Form, gegeben 
sind, so daB, was dort Notwendigkeit gewesen, hier bloB noch Vorteil
haftigkeit ist. Wahrend fur die regenerative Neurotisation eine Er
klarung koordinierter peripherer Funktion ohne Resonanztheorie uber
haupt nicht moglich ist, ist fUr die primare Neurotisation mit der Re
sonanztheorie der Weg gefunden, eine im Grunde genommen dem Pha
nomen der h. F. ganz analoge Erscheinung erst so recht zu begreifen: 
die von A nfang an koordinierte A usfiihrung der ererbten Reflexe. 

DaB hier unter Zugrundelegung der herkommlichen Auffassung dem 
Verstandnis Schwierigkeiten erwachsen mussen, Schwierigkeiten aller
dings, welche, da die Physiologie sich vorwiegend mit dem ausgebildeten 
fertigen Organismus beschaftigt, sich nicht besonders fuhlbar gemacbt 
zu haben scheinen; daB anderseits diese Schwierigkeiten durch die An
nahmen der Resonanztheorie vollig behoben werden. kann leicht gezeigt 
werden: 

Fur die ubliche Auffassung ist das letzte Glied der - gleichviel auf 
welche Weise vor sich gehenden - intrazentralen Koordinationstatig
keit die geometrische Erregungsverteilung auf eine bestimnite Auswahl 
von motorischen Ganglienzellen, auf jene Ganglienzellen namlich, welche 
mit den im Reflex benotigten Muskeln verbunden sind. Nun wollen wir 
einmal an den Augenblick denken, da irgendein ererbter Reflex zentral 
erwacht, d. h. seinen samtlichen Bedingungen nach intrazentral fertig 
1st; das morphologische Substrat ware fertig funktionsfahig, die intra
zentralen Verbindungen waren installiert, die supponierte Erregungs
verteilung auf die Vorderwurzeln konnte vor sich gehen, kurz, im Zentrum 
ware alles schon in Ordnung - da aber stocken wir: Woher "weiB" 
denn das Zentrum jetzt plotzlich, mit welchen Muskeln welche seiner 
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Zellen verbunden sind, wo ja doch, wie wir gehort haben, diese Ver
bindungen bei jedem Individuum anders verlaufen, je nach den zufaIligen 
Besonderheiten seines Entwicklungsganges? 

Auf Grund der herrschenden Anschauungen laBt sich hier zur Er
klarung nur ein durchaus unzulangliches KompromiB bieten: Man wird 
annehmen, daB nur ein gewisses allgemeines Schema der intrazentralen 
Erregungsverteilung vererbt wird, daB aber die Verteilung auf die letzten 
gemeinsamen Strecken im einzelnen sich erst empirisch im Wege des 
Probierens unter Vermittlung der sensiblen Kontrolle herstellte; zuerst 
wUrden also auf alle Falle die verschiedenartigsten und ganz unzusam
menhangende Muskelkontraktionen veranlaBt; in ihrer Folge nahme das 
Zentrum auf sensiblem Wege Kenntnis von den Innervationserfolgen 
und damit indirekt von der Anordnung seiner Verbindungen mit der 
Peripherie, und danach vermochte es dann jene Impulskombinationen, 
welche zu richtigen Bewegungserfolgen fUhrten, zu fixieren. Die In
stallierung eines solchen komplizierten Apparates, Zelle fUr Zelle, oder 
auch nur Zellgruppe fUr Gruppe, brauchte reichlich Zeit. In dieser Zeit 
miiBten fortwahrend unkoordinierte Muskelzuckungen und Krampfe, zu
letzt erst ein allmiihliches Platzgreifen geordneter Bewegung zu beob
achten sein. 

Man mutmaBt also etwa, daB das ZNS schrittweise lemen miiBte, 
seinen Erfolgsapparat in die Gewalt zu bekommen. Da nun dieses Lemen 
nur ein Wahlen zwischen Erfolg und MiBerfolg eines Impulses, ein Wah
len mithin unter wirklich aztsgetiihrten Leistungen sein konnte, so miiBte 
es freilich auBerlich merkbar werden. Tritt aber nichts dergleichen in 
Erscheinung, nun dann existiert eben jenes Lemen in der vorgestellten 
Art nicht. Es fragt sich also, ob die Existenz eines solchen Probier
stadiums, wahrend dessen dem ZNS des Embryo Gelegenheit geboten 
ware, von der ganz individuellen Anordnung der nervosen Verbindungen 
zum Effektorensystem Kenntnis zu nehmen, nicht nur spekulativ an
genommen, sondem in der Beobachtung am lebenden Objekt erwiesen 
werden kann. Wir wollen sehen, wie es damit bestellt ist: 

Eins scheint sicher: daB erzwungene Reaktionen am Embryo urn 
so roher ausfallen, auf je friiherem Stadium sie geweckt werden; ist das 
aber auch schon Beweis dafiir, daB die spatere vollkommenere Reaktion 
erst auf dem Wege iiber die unvollkommenere gelernt werden muB? 

COGHILL hat in parallel laufenden anatomischen und funktionellen 
Untersuchungen die Entwicklung der zentralen Reflexapparate beim 
Amphibienembryo verfolgt. Es zeigte sich, daB mit der fortschreitenden 
Ausgestaltung des ZNS auch die Reichhaltigkeit der Reizbeantwortungen 
wachst, weiter, daB das Auftreten oder die Erweckbarkeit bestimmter 
Reflexe mit der strukturellen Fertigstellung bestimmter zentraler FaSer
systeme korreliert ist. Besonders der Umfang eines Reflexes ist natiir
lich, solange die intrazentralen Leitungssysteme nicht vollig instand 
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sind, beschrankt; auch derBewegungsapparat befindet sich ja schlieBlich 
zu solcher Zeit noch auf recht niedrigem Ausbildungsgrad, so daB, alles 
in allem, fiir eine fein lokalisierte Reaktion jede Unterlage mangelt. Wie 
man also sieht, ist die Primitivitat der fruheren Reflexe keineswegs 
in einer unzulanglichen Beherrschung der Peripherie, soweit das Zentrum 
mit ihr verbunden ist, begriindet, sondern bloB darin, daB die zentralen 
Funktionsabschnitte nicht aile auf einmal fertiggesteilt sind. Reizt man 
den Embryo zu einer Zeit, wo noch ailes im Werden ist, so kann natiirlich, 
der Mangelhaftigkeit der vorhandenen Einrichtungen entsprechend, die 
Reaktion nicht anders als primitiv und, verglichen mit dem ausgebildeten 
Organismus, unvollkommen sein. 

Wenn man also in gewissen Fallen merklich Zeit verstreichen findet 
zwischen dem ersten Auftreten von Reaktionen und ihrer Vermannig
faltigung und Vervollkommnung, so ist diese Zeitspanne nicht etwa dazu 
erforderlich, daB in ihr die primitiveren Reaktionen - erlernenshalber 
- Schritt fUr Schritt absolviert zu werden hatten, sondern es ist das 
einfach die Zeit, die iiber der struktureilen Ausdifferenzierung der zen
tralen Apparate vergeht. Oder, pragnanter ausgedriickt: Nicht, oder 
doch wenigstens nicht im wesentlichen, die Erfahrung mit wirklich aus
gefUhrten Reaktionen, sondern die in der fortgeschrittenen strukturellen 
Durchbildung begriindete Fiihigkeit zu weiter greifenden und mannig
faltigeren Reaktionen unterscheidet das spatere Embryonalstadium von 
dem friiheren. 

Freilich, die einzelnen Bewegungskombinationen werden allmahlich 
"eingefahren" und verbessert, auch fortwahrend noch vermannigfaltigt 
und zweckmaBiger gestaltet; aber all dies ist nicht N eubildung, sondern 
nur Umbildung und Weiterbildung einer ererbten Grundorganisation des 
ZNS, in welcher die Elementarbewegungen enthalten sind, derart, daB 
sie ohne Probieren, aufs erste, ins Werk gesetzt werden k6nnen. 

Klar durchschaut man diese Sachlage natiirlich nur in solchen Fallen, 
wo aus irgendwelchen auBeren Grunden der Organismus nicht in der 
Lage ist, Schritt haltend mit seiner Entwicklung, Reaktionen von den 
einfachsten bis schlieBlich zu den wohlgeordnetsten nach und nach zu 
auBern; wo dann aber nach Beseitigung jenes Hemmnisses die Starre 
der Entwicklungszeit mit einem Schlage in perfektes Bewegungsspiel 
ganz unvermittelt umschlagt: 

Wenn man etwa ein triichtiges Salamanderweibchen 6ffnet, so findet 
man in den beiden Uteri bis zu 50 vollentwickelte und lebensfiihige Larven 
von je etwa 2 em Schnauzen-Afterliinge dicht nebeneinander und zwischen 
Dotterresten unentwickelter Eier in den absonderliehsten Verrenkungen zu
sammengepfereht, jede noeh dieht von den Eihiillen umsehlossen, kurz, 
alle auf besehriinktestem Raum derart aneinandergepreBt, daB jede Bewe
gungsm6gliehkeit von vornherein benommen ist. Befreit man nun die Tiere 
aus dem Uterus und den Hiillen, wirft sie ins Wasser und reizt sie dann noeh 
dureh kurze, heftige Beriihrung, so werden sie mit einem Sehlage lebendig 
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und die steife Verrenkung, in der sich ihr Korper auch nach der Entbindung 
noch befunden hatte, macht sofort dem muntersten, vollkommensten und 
geordnetsten Bewegungsspiel Platz: DerGebrauch des Schwanzapparates 
beim Schwimmen, des Extremitiiten- und Rumpfapparates beim Kriechen, 
des Halsmuskel- und Kieferapparates beim Schnappen nach der Beute, all 
dies erfolgt mit einer Gewandtheit und Fertigkeit, daB da niemand auch nur 
eine Spur von Pyobieren wird merken konnen. 

Als weiteres Beispiel bedenke man das Schlupfen des Huhnchens aus 
der Schale oder vielleicht noch drastischer das Schlupfen des Schmetterlings 
aus der Puppenhiille: Nach den ganzen metamorphotischen Umbildungen 
des Nervensystems, ausgestattet mit einem vollig neuen und noch nie ver
wendeten Bewegungsapparat, arbeitet sich der Falter mit wohlkoordinierten 
Bewegungen aus der gesprengten Hulle, ja gleich danach, noch ehe seine 
Flugel sich entfa!ten, vermag er schon, recht triige zwar, aber doch in schonem 
und regelrechtem Gang, ein Stuck zu kriechen. 

Ganz entsprechendes Verhalten hat GRAHAM BROWN (2) an ungeborenen 
Katzenfeten festzustellen vermocht: Wenn die Embryonen kunstlich dem 
Uterus entnommen und in warme physiologische Kochsalzlosung gebracht 
wurden, so konnte man wohlkoordinierte Schreitbewegungen beobachten, 
und auch auf Reizung waren deutliche koordinierte Reflexe zu erhalten. 

Wenn also Tieren nach der zwanghaften mechanischen Beengung 
durch Keim- oder Puppenhiillen plotzliche Bewegungsfreiheit gewahrt 
ist, so zeigen sie sich, vorausgesetzt, daB die Differenzierung ihres ZNS 
schon einen entsprechenden Grad erreicht hat, vom ersten Augenblick an, 
ohne Probieren, in sicherer Beherrschung ihres Bewegungsapparates. 

Nach all dem ist zu erwarten, daB auch jene Tiere, denen infolge des 
Mangels starrer Hiillen schon friihze~tig wahrend der Entwicklung die 
Moglichkeit zur - infolgedessen zunachst primitiven - Bewegung von 
Korper und GliedmaBen offensteht, sich dann, wenn man die Ausfiihrung 
solcher Bewegungen verhindert, auf spaterem Stadium auch wieder un
vermittelt, ohne Einschaltung eines Probierstadiums, in voller Gewalt 
iiber ihren Bewegungsapparat prasentieren werden. Ein derartiges Ex
periment ist in der Tat ganz neuerdings ausgefiihrt worden: 

CARMICHAEL hat Axolotlkeime sich in einer Chloroform-Acetonlosung 
entwickeln lassen, deren Konzentration so gewiihlt war, daB die morpholo
gische Ausdifferenzierung der Embryonen unbehindert weiterging, das junge 
Nervensystem jedoch dauernd unter Narkose sich befand; Bewegungen konn
ten demnach nicht ausgefiihrt werden. Die Entwicklung zur Larve verlief 
bei den Versuchstieren und bei den in Wasser aufgezogenen Kontrollen par
allel. Zur Zeit nun, da die Kontrollarven schon frei im Wasser herum
schwammen, wurden die Versuchslarven durch Einbringen in frisches Lei
tungswasser aus ihrer Narkose erweckt. Nach etwa I/2 Stunde war die 
Narkosewirkung gewichen und da sah man, daB die Versuchstierchen, denen 
bisher jede Bewegungsmoglichkeit genommen gewesen war, mit einem mal 
ebenso rege und sicher wie ihre Kontrollgeschwister zu schwimmen ver
mochten, die da alle Stadien primitiverer Beweglichkeit hatten durch
probieren konnen I • 

I Vgl. neuerdings auch analoge Versuche von MATTHEWS u. DETWILER, 
Journ. Exp. Zool. 45. 279; 1926. 



PAUL WEISS: 

So lehrt die Beobachtung, und das Experiment bekraftigt uns in 
dieser Erkenntnis, daB auch die friihesten Bewegungserfolge nach koordi
nierten nervosen Impulsen schon koordiniert sind; daB also das ZNS von 
allem Anfang an volle Herrschaft iiber das Effektorensystem besitzt. 
Ware dies aber moglich, wenn in jedem einzelnen Fall erst der von 
Tier zu Tier verschiedenen besonderen Art der zentral-peripheren Ver
bindungen Rechnung getragen werden miiBte? 

DaB in dieser Frage die Resonanztheorie geradezu wohltatig auf
klarend wirkt, merkt man wohl, denke ich, ohne weiteres: Konnen und 
miissen ja doch nach der Resonanztheorie ganz ohne Riicksicht darauf, 
wie im einzelnen die zentral-peripheren Verbindungen verlaufen, wenn 
nur iiberhaupt geniigend solcher Verbindungen vorhaDden sind, aus
nahmslos und daher schon von allem Anfang an immer nur jene Muskeln 
in Tatigkeit treten, fiir die es zentral vorgesehen wird, wobei das Zentrum 
niemals notig hat, zu "erfahren", in welcher Art es mit jenen Muskeln 
verbunden ist. ' , 

An Stelle eines kompliziert gebauten und in typischer geometrischer 
I{onstruktion bis in die Einzelheiten vererbten Geriistes, dessen Annahme 
den Tatsachen widerspricht, hat man nunmehr als Grundlage fiir die 
periphere Impulsbefolgung nur eine vererbte Abstimmung zwischen den 
einzelnen Endorganen einerseits und den zugehOrigen Erregungsformen bzw. 
deren zentralen Erzeugern, oder wie man es sich nun vorstellen will, 
anderseits anzunehmen. Eine solche "prastabilierte Harmonie" zweier 
entfernter Funktionsbereiche ist im Organismus durchaus nichts Seltenes. 
'Vie sie zustande kommen kann, ist hier nicht unsere Aufgabe zu er
ortern; beispielsweise sei aber, wie oben, auf das ganze Gebiet der in
kretorischen Erscheinungen verwiesen, bei welchen, ganz besonders in 
ihren morphogenen Wirkungen, analoge Verhaltnisse deutlich ausge
pragt erscheinen; auch dabei sind ja periphere Bereiche auf die Ein
wirkungen von Organen (Drusen), mit welchen sie entwicklungsgeschicht
lich in keinem direkten Zusammenhimg stehen, abgestimmt, derart, daB 
spaterhin an ihnen die Driisenprodukte trotz diffuser Ausschiittung ganz 
spezifische, lokalisierte Wirkungen zu entfalten vermogen. 

Vielleicht drangt sich da manchem der Gedanke auf, daB doch moglicher
weise primare entwicklungsgeschichtliche, nichtfunktionelle Beziehungen, 
wic solche zwischen Muskel und Nervenendplatte, auch zwischen den ein
zelnen Muskeln und den einzelnen ihnen der Erregungsform nach zugehorigen 
Zentren bestiinden. Durch Experimente der SPEMANNschen Schule, insbe
sondere durch MARX und GEINITZ, ist zwar gezeigt worden, daB am Amphi
bienkeim das Ento-Mesoderm, welches normalerweise bei der Gastrulation urn 
den Urmundrand in das Keiminnere invaginiert wird und welchem im wei
teren Verlauf die'Urwirbel und Muskelanlagen entstammen, in dem von ihm 
unterlagerten animalen Ektodermbezirk die Bildung der Medullaranlagen 
determiniert. Dies besagte also, daB sich in derTat das ZNS auf friihem Sta
dium in direkter Abhangigkeit von jenem Keimblatt, dem das Muskelsystem 
entspringt, befunden hatte. Nun ware es aber aus rein entwicklungsphysi01o-
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gischen Griinden unzutreffend, wollte man diesen Sachverhalt so interpre
tieren, als ware darin eine entwicklungsgeschichtliche Beziehung zwischen 
einzelnem Muskel und einzelner Riickenmarkspartie ausgedriickt; die Me
dullaranlage als ganze, nicht ihre Einzelheiten, ist abhangig vom Ento-Meso
derm als ganzem, ohne Riicksicht auf ihre und seine spatere weitere Unter
teilung. Jedes der beiden Systeme bildet sich fortab seine Einzelheiten "im 
eigenen Wirkungskreise" aus, ohne sich urn das andere weiter zu scheren, 
und zur Zeit, wo Muskelanlagen auftreten, ist jede unmittelbare Beziehung 
zum ZNS langst erloschen. Uberdies hat DETWILER experimentell gezeigt, 
daB die Ausgestaltung des Riickenmarkes aus dem Medullarrohr, vor allem 
gerade die typisehe Konfiguration der einzelnen Segmente in ihren motori
sellen Anteilen, rein dureh intrazentral gelegene Faktoren bestimmt wird. 
Demnach ist es ausgesehlossen, die Gleichheit der Erregungsform von Muskel 
und zugeh6rigem zentralem Absehnitt auf einen primaren Beziehungsaustauseh 
zwischen den beiden zuriickzufiihren. Es liegt der Fall tatsaehlieh ganz ana
log wie beim inkretorisehen System. 

Wenn man sich anderseits erinnert, daB die sensiblen Anteile des 
Riickenmarkes, wenigstens was die Starke ihrer Ausbildung anbelangt, von 
peripheren Verhaltnissen, niimlich von der Ausdehnung der zu innervieren
den rezeptorisehen Fliiehe, abhiingig sind (siehe oben), so taucht der Ge
danke auf, es k6nnten zumindest sekundare Beziehungen zwischen Muskel 
und Zentrum die Angleichung beider Erregungsformen veranlassen; es 
wiirden etwa die ersten afferenten Erregungen des Muskels bestimmte prii
disponierte Zentren gewissermaBen zu der adiiquaten Erregungsform eiehen. 
Doeh ist aueh eine soIche Annahme nicht reeht wahrseheinlich, da nicht 
einzusehen ist, worin die doch sicherlich mit der Konstitution des ZNS er
erbten Reflexe bestehen sollten, wenn ihre Elemente, die einzelnen Erregungs
formen, nicht mit vererbt wiiren. 

MuskuHi.re und nerv6se Erregungsform werden also nicht erst onto
genetisch aufeinander abgestimmt, sondern die Harmonie ist eine ver
erbte. Die axiale Abstufung der Funktionsbereiche im Riickenmark geht 
dabei seheinbar v6llig parallel mit der Anordnung der zugestimmten 
Muskelgruppen den K6rper entlang. So haben wir geh6rt, daB Ex
tremitatenimpulse nur aus der· Extremitatenh6he des Riickenmarkes, 
nicht aber aus Rumpfsegmenten abgegeben werden. Die proximo-distale 
Achse der Extremitat entspricht dabei dem cranial-caudalen Gefalle im 
Riickenmark; denn mit Fortschreiten in cranio-caudaler Richtung er
lischt die Impulsabgabe fiir die Extremitat in proximo-distalerRichtung 
(DETWILER, 1, 3, 4). Es k6nnte sich hier urn einen Parallelismus zum 
entwicklungsgeschichtlichen Verhalten der Extremitat handeln, inso
fern, als, wie es scheint, die spateren distalen Glieder der Extremitat aus 
dem caudalwiirts gelegenen Material der Anlage hervorgehen (SWETT, 
PRZIBRAM); sicheres laBt sich nicht sagen. 

Die Zahl angeborener Kombinationen von Erregungsformen schwankt 
auBeror'dentlich von Art zu Art, ist aber in den meisten Fallen gegen
iiber der vom erwachsenen Tier zur Schau getragenen Fiille von Be
wegungskombinationen verhaltnismaBig bescheiden. 1m Laufe des in
dividuellen Lebens kommen zu den ererbten die erlernten hinzu. Dieses 



PAUL WEISS: 

Erlemen steUt sich nun allerdings wieder der Resonanztheorie ein wenig 
anders dar als der herkommlichen Meinung, welche es sich auf Grundlage 
einer geometrischen Umgruppierung ("Bahnung"!) hatte vorstellen 
mussen. Fur die Resonanztheorie ist "Erlemen" nicht eine Neukombi
nation von Erregungswegen, sondem von Erregungsformen. Umlemen 
ist dann eine Anderung der Auswahl am betreffenden AI beteiligter Er
regungskomponenten. Naheres werden wir gleich noch daruber horen. 

VI. Chirurgisches .. 
Betrachtlichen EinfluB muB die Re~onanztheorie auf die orthopa

dische Chirurgie uben, faUt ja doch durch unsere Versuche auf das ganze 
Gebiet der Muskel- und Nervenplastiken ein anderes Licht. 

1st ein Muskel oder Nerv gelahmt, so trachtet die Chirurgie, durch 
Verlegung eines gesunden Teiles an Stelle des ausgeschalteten den Aus
fall wettzumachen. Die Moglichkeit einer Wiederkehr normaler Funktion 
ist man gewohnt, auf die zentrale Fahigkeit zum "Umlernen" zuriick
zufUhren. Wahrend man aber fruher dieses Umlemen sowohl fUr die 
Muskel- als auch fur die Nervenplastik in Anspruch nahm, setzt die Re
sonanztheorie zwischen die beiden einen scharfen Trennungsstrich. 

Bei Lahmung etwa eines Extremitatennerven kann man das End
gebiet dieses Nerven einem gesunden Nerven zur Neurotisation uber
lassen; man leitet zu diesem Behufe den proximalen Stumpf des gesunden 
N erven in den distalen des kranken, es kommt zur Regeneration der 
gesunden Fasem gegen die denervierte Peripherie hin, neue neuro-mus
kulare Verbindungen stellen sich her und schlieBlich kehrt die mehr oder 
weniger normale Funktion wieder. Da in solchen Fallen ein Nerv mit 
einer ihm bis dahin fremden Peripherie zusammengebracht war, fUhlte 
man sich veranlaBt, die Wiederkehr koordinierter Funktion als "Um
lemen" zu interpretieren. War der innervierende Nerv vordem etwa mit 
einem Antagonisten seines nunmehrigen Muskels verbunden gewesen, so 
meinte man, die Zentren des Nerven muBten in der Folge erst lemen, 
immer dann, wenn sie fmher Erregung geschickt hatten, nunmehr in 
Ruhe zu bleiben, und umgekehrt. Da steckt eben immer die festge
wurzelte Ansicht dahinter, daB jede Erregung des Nerven Muskeltatig
keit erzwingt. Vom Standpunkt der Resonanztheorie sieht die Sache 
aber anders aus: Stammt namlich der substituierte gesunde Nerv aus 
dem gleichen spinalen Funktionsbereich wie der gelahmte, so fuhrt er 
ja ohnedies immer die gleichen Erregungen, die sein Vorganger im selben 
Augenblick gefUhrt hatte; denn, wie wir wissen, leitet er, wie aIle, doch 
mit jedem Impuls die Erregungskomponenten fur samtliche Muskeln des 
betreffenden Funktionsabschnittes. Dann ist aber durch die Transplan
tation fUr das ZNS uberhaupt keine geanderte Situation geschaffen, das 
Zentrum braucht von der peripheren Veranderung keinerlei Notiz zu 
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nehmen, weiterhin gehen die AI in der gleiehen Form wie bis dahin ab, 
und dennoeh ist und bleibt die periphere Funktion naeh der Plastik, 
wie zuvor, durehaus koordinationsgemaB. Wo sieh niehts Wesentliehes 
geandert hat, ist natiirlieh kein Umlernen notig. Das ist ja sehlieBlieh 
der analoge Fall wie in meinen Experimenten. 

Da der Chirurg einerseits dureh die Ableitung des gesunden Nerven 
dessen eigenes ehemaliges Endgebiet denervieren muBte, da man ander
seits aber fest an die funktionelle Spezifitat der einzelnen Nerven glaubte 
und dem gleiehen Nerven nieht zweierlei versehiedene Aufgaben gleieh
zeitig zuzutrauen wagte, entstand ein arges Dilemma. Dieses wurde noeh 
gesteigert, als STOFFEL nieht nur eine allgemeine Spezifitat der einzelnen 
Nerven, sondern gar eine funktionelle Spezifitat schon der kleinsten 
Biindelchen innerhalb eines Nerven verkiindete. Wieso er dazu kam? 
Er interpretierte einfaeh die morphologische Topographie des Nerven
quersehnittes Physiologisch: als typisehe Anordnung funk'tionell vollig 
voneinander differenter Elemente, und forderte dementspreehend, daB 
bei der Nervenplastik genauestens auf die Topographie des Nerven
quersehnittes Riieksieht genommen werde, damit nur ja jedes Biindelchen 
zu "seinem" Muskel hinkame. Da man aber bei der Nervenplastik doeh 
gewohnlieh gerade zwei fremde Quersehnitte zur Vereinigung zu bringen 
hat, solchen Operationen jedoeh STOFFEL auf Grund seiner (keineswegs 
in den Tatsaehen begriindeten) Annahme von vornherein eine ungiinstige 
Prognose gestellt hatte, trat die Nervenplastik mehr und mehr wieder 
in den Hintergrund. 

Nun ist aber die Annahme einer funktionellen Spezifitat nieht nur 
fUr die einzelnen Nervenanteile, sondern selbst fiir die ganzen Nerven, 
wie wir gesehen haben, vollig unzutreffend, so daB man mit der Nerven
plastik, was ihre funktionelle Seite anlangt, noeh weit giinstiger gestellt 
ist, als man, selbst ohne STOFFEL, friiher angenommen hatte. Die N erven
plastik innerhalb des gleiehen Funktionsabsehnittes stoBt ja der Reso
nanztheorie naeh iiberhaupt auf kein funktionelles Problem, sondern ist 
eine bloBe Frage der besseren oder sehleehteren Nervenregeneration. 
Wenn es gelingt, einen Muskel nur auf irgendeine Art griindlieh mit 
Nervenfasern aus dem zugehorigen Riiekenmarksbereieh zu versorgen, 
so ist damit aueh schon der funktionelle Erfog der Plastik gewahrleistet. 

Da es funktionell spezifizierte Nerven, also aueh "antagonistisehe" 
in funktionellem Sinn, im somatisehen System nieht gibt, kann man 
ruhig zwei antagonistisehe Muskeln, unbesehadet ihrer Fahigkeit zu 
vollig koordinierter Funktion, beide von dem gleiehen Nerven neuroti
sieren lassen. Gliieklieherweise ist die periphere Faservermehrung bei 
der Nervenregeneration so ausgiebig, daB ein Nerv bei regenerativer 
N eurotisation ganz gut eine doppelt oder mehrfaeh so groBe Pheriperie 
zur Versorgung iibernehmen kann, als er normalerweise versorgt; es 
ist also gar nieht notig, urn das Endgebiet eines gesehadigten N erven 
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zu netirotisieren, dafiir ein anderes Endgebiet dauernd zu denervieren 
oder auch nur zu schwachen. Man wird vielmehr so vorgehen, daB man 
den kranken und den zur Ubernahme des fremden Gebietes bestimmten 
gesunden N erven in gleicher Hohe durchschneidet und den proximalen 
Stumpf des gesunden N erven zur HaUte mit seinem eigenen distalen 
Stumpf, zur Halfte mit dem distalen Stumpf des kranken Nerven 
verbindet. Regenerative Faservermehrung wird dann schon die Auf
fiillung der Stiimpfe zum vollen Inhalt besorgen. SchlieBlich ist 
dann wieder die ganze Peripherie innerviert, nur hangen zwei peri
phere Bereiche, die vordem jeder seinen eigenen Nerven als Verbin
dung zum Zentrum besessen haben, nunmehr an einem gemein
samen Nerv, was eben der Resonanztheorie nach keinerlei Beeintrach
tigung der Bewegungskoordination nach sich zieht. 

In der Tat sind nun entsprechende Experimente - und zwar mit 
bewuBt physiologischer Fragestellung - bereits ausgefiihrt worden, und 
in der Tat haben sie zu den eben geforderten Ergebnissen gefiihrt. Die 
betreffenden Versuche stammen von KENNEDY, haben aber offenbar 
nicht die zureichende Auswertung von seiten der Physiologen gefunden. 
KENNEDY hat am Hund operiert und ist ganz radikal vorgegangen: Er 
durchschnitt samtliche Hauptnerven (Nervus musculo-cutaneus, ulnaris, 
medianus, musculo-spiralis) der vorderen Extremitat oberhalb yom 
Ellenbogen und vereinigte dann die Schnittenden der vier peripheren 
Stiimpfe mit dem einen proximalen Stumpf des Nervus musculo-spiralis 
derart, daB dieser eine Nervenstamm die gesamte denervierte Peripherie 
aller vier durchtrennten Nerven zur Neurotisation iibernehmen muBte. 
Die proximalen Stiimpfe der drei restlichen N erven wurden abgeleitet 
und blieben, wie die spatere Kontrolle ergab, dauernd ohne Verbindung 
mit ihren alten Endgebieten. Nach Ablauf der Regenerationsvorgange, 
nach wenigen Monaten, war aber die Bewegungsfunktion der paralysierten 
GliedmaBe vollig wieder hergestellt, und zwar ganz normal koordiniert, 
obwohl doch nunmehr antagonistische Muskelgruppen, die friiher ge
trennte Innervation bezogen hatten, an dem gleichen Nerven hingen. 
In einer anderen Versuchsserie waren die vier distalen Nervenstiimpfe 
mit den drei zentralen Enden der zur Flexorengruppe gehorigen Nerven 
(N. musculo-cutaneus, medianus; ulnaris) vereinigt und der N. musculo
spiralis abgeleitet worden; das Ergebnis war dabei das gleiche wie in 
der ersten Versuchsreihe: Riickkehr normal koordinierter Bewegungs
funktion. 

Diese Ergebnisse sind auf Grund der Resonanztheorie ganz selbst
verstandlich und notwendig. Dennoch hatte aus ihnen allein eine Re
sonanztheorie, wenn schon vielleicht nahegelegt, so doch nicht zwingend 
erwiesen werden konnen, aus folgendem Grunde: Durch die direkte ope
rative Vereinigung der durchschnittenen N ervenenden ist den aus dem 
zentralen Stumpf regenerierenden N ervenfasern, ohne daB sie durch ein 
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weites nichtnervoses Gebiet, wie in unseren Experimenten, fUhrungslos 
zu wandern brauchten, gleich vom Beginn ihres Auswachsens angefangen, 
in den angeschlossenen peripheren Stiimpfen schon eine feste Leitbahn 
vorgezeichnet und mechanisch aufgezwungen, so daB es zu jenem un
geordneten Ausschwarmen, das gerade fiir unseren Fall charakteristisch 
war, hier gar nicht kommen konnte; mogen auch kleine Abweichungen 
vorgekommen sein - im groBen und ganzen miissen doch, der Besonder
heit der Sachlage entsprechend, benachbarte Fasern des proximalen 
Stumpfes auch bei ihrem weiteren Verlaufe in der neuen peripheren 
Bahn beisammen gelegen sein. J ene bedeutsame Eigenheit unseres Ex
perimentes aber: daB die Aste der einzelnen Fasern in verschiedene End
gebiete zu liegen kommen, begegnet uns hier nicht. 

Indessen sind dennoch diese Versuche gerade im Sinne unserer Theorie 
wertvolle Dienste zu leisten berufen. Es sind namlich da~in Erscheinungen 
beobachtet und gepriift worden, die, wahrend KENNEDY selbst sich nicht 
weiter auf ihre theoretische Ausdeutung eii1lieB, nunmehr unter dem 
Gesichtspunkte der Resonanztheorie von selbst eine zwanglose Aufklarung 
finden: 

Der Resonanztheorie nach muS, wie nunmehr genugsam hervor
gehoben wurde, fUr das neu innervierte Effektorensystem die Bewegungs
koordination nicht erst irgendwie, den neuen Verbindungen Rechnung 
tragend, neu "gelernt" werden. Und ganz in diesem Sinne spricht es, 
wenn KENNEDY hervorhebt, daB bei seinen Versuchen von einem solchen 
"LernprozeB" zumindest nichts zu merken war; was die wiederkehrende 
Funktion wieder geordnet sein laSt, jene "adaptation in the central ner
vous system", an welche sich die herrschende Anschauung klammern 
muBte, "is not due to a simple re-education process, as there is no evi
dence of this during recovery". 

Ganz instruktiv waren freilich auch die Versuche von KENNEDY erst 
gewesen, wenn er nicht eine geordnete Verbindung der Nerven unter
einander hergestellt hatte, sondern entweder die Vereinigung dem Zufall 
iiberlassen hatte, wie es in unseren Versuchen geschehen war, oder, urn 
eine griindliche Neurotisation zu gewahrleisten, zwar eine Vereinigung 
der Nervenenden ausgefiihrt, jedoch durch Aufpinseln und Verwirren 
der Fasern bei der Vereinigung das Spiel des Zufalles imitiert hatte. 
Derartige Versuche habe ich nun gemeinsam mit dem Wiener Ortho
paden SPITZY am Affen ausgefiihrt; doch will ich ausfiihrlich iiber die 
Erfolge an anderer Stelle berichten. 

Kurz gesagt, hatten diese Experimente in folgendem bestanden: Einem 
Macacus rhesus war von der Kniekehle aus der Nervus tibialis und der Nervus 
peroneus freigelegt und durchschnitten und daraufhin zunachst der zentrale 
Stumpf des N. peroneus in den M. biceps weggenaht worden. Es waren da
nach noch drei Nervenschnittstellen ubrig: das distale Ende des zentralen 
Tibialisstumpfes und die proximalen Enden des peripheren Tibialis- und 
Peroneusstumpfes. Diese drei Enden wurden nun mit dem Skalpell zu Pin-
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seln aufgefasert und dann wurde in einem wirren Knauel der zentrale Tibialis
stumpf mit den beiden peripheren Stumpfen vereinigt. Der Fall lag also ahn
lich wie bei KENNEDY, nur war eben unter den beteiligten Nervenfasern 
eine zwangsweise Verwirrung angerichtet worden. - Das operierte Tier 
wurde nach der Operation uber 3 Jahre in Beobachtung gehalten und dann 
konserviert. Wahrend im ersten J ahr das Autopodium vollig geHihmt ge
bieben und auch die Funktion des Unterschenkels einigermaBen beeintrach
tigt war, stellte sich im weiteren Verlaufe dann allmahlich doch noch vollig 
normale Funktion wieder her, derart, daB schlieBlich ein Unterschied im 
Verhalten zwischen operiertem Bein und normalem Bein der Gegenseite 
selbst von den Orthopaden kaum mehr festgestellt werden konnte: Dorsal
flexion und Plantarflexion waren vollig gleichwertig, was besonders beim 
Sprung des Tieres (auch Filmaufnahme!) gut gesehen werden konnte, und 
auch die Zehenbeugung war ganz normal; einzig die Streckung der Zehen 
blieb am operierten Bein unvollkommen, was aber, wie man gleich horen 
wird, auf einen Mq.ngel an Neurotisation zuruckgeht. Vor der Konservierung 
des Tieres wurde in N arkose der Erfolg kunstlicher (elektrischer und mecha
nischer) Reizung an den operierten Nervenstammen untersucht, um uber 
die Art der endlichen Verknupfung zwischen Zentrum und Muskulatur im 
reinen zu sein; da ergab sich folgendes: Auf Reizung des N. ischiadicus vor 
seiner Gabelung spricht die Tibialis- und die Peroneusmuskulatur gleich
zeitig an. Auf Reizung des N. peroneus distal von der ehemaligen Schnitt
flache spricht die Peroneusmuskulatur an, besonders die Mm. peronei und 
der M. tibialis anticus, am wenigsten der M. extensor digitorum (dessen 
Nervenversorgung also in der Tat mangelhaft war und seine schwache Funk
tion erklart). 

Auf Reizung des peripheren Teiles des N. tibialis spricht die Tibialis
muskulatur an [Mm. gastrocnemius, flexor digitorum, opponens]. Auf Rei
zung des zentralen, in die Bicepsmuskulatur abgeleiteten Peroneusstumpfes, 
dessen Neurom deutlich zu fuhlen war, sprach niemals, auch nicht bei stark
ster elektrischer Reizung, die Peroneusmuskulatur an. Aus diesen Er
hebungen sieht man, daB in der Tat dauemd die antagonistischen Muskel
gruppen der Peroneus- und Tibialismuskulatur von dem nach der Operation 
beiden gemeinsamen N.tibialis ihre ErreguIlg beziehen, daB sie aber trotzdem, 
und obwohl die Nervenverknupfung absichtlich in der denkbar wirrsten 
Weise hergestellt war, vollig koordiniert und unabhangig voneinander funk
tionierten. 

Wahrend fur den Extremitatenbereich die Frage der Substituierbar
keit eines Nerven durch einen anderen des gleichen Gebietes klar liegt, 
da wir doch wissen, daB die Extremitatensegmente einen einheitlichen 
Funktionsbereich darstellen, ist die Sache im Bereich der Kopfnerven, 
wo auch haufig Nervenplastik ausgefiihrt wird (etwa zwischen N. hypo
glossus und N. facialis) keineswegs ganz durchsichtig. Hier mussen wir 
erst aus den Tatsachen lemen, wie weit einheitliche Funktionsgebiete 
existieren bzw. sich erstrecken k6nnen. 

Wesentlich anders als bei der Nervenplastik liegen die Verhaltnisse 
bei der M uskelplastik. Wahrend dort die Funktion von A nfang an richtig 
war und blieb, ist hier in der Tat ein Umlernen erforderlich. . 

Wird ein Muskel an Stelle eines anderen transplantiert, oder all
gemein: wird ihm durch eine· andere Art der Anheftung am Ske1ett eine 
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andere Aufgabe am Bewegungsapparat zugewiesen, etwa an Stelle des 
gelahmten M. tibialis anticus der M. extensor hallucis longus verwendet, 
so muB das ZNS sich erst allmahlich darauf einstellen, diesem Muskel 
entsprechend seiner geanderten Verwertung bei den verschiedenen Re
flexen Erregung in anderem MaBe zukommen zu lassen a1s friiher. 
Ziehen wir vielleicht zur Illustration wieder einmal den von uns im ersten 
Tell als Reprasentanten gewahlten Aktionsimpuls: Aa Ee Nn Qq Ss 
heran: Kommt dieser Impuls zur Peripherie, so wird er von den Muskeln 
A, E, N, Q und S stereotyp ausgefiihrt, gleichviel in welcher anatomi
schen Stellung sie sich nun auch befinden mogen; und wenn nun irgend~ 
einer von dies en Muskeln, sagen wir E, kiinstlich disloziert ist, kontra
hiert er sich natiirlich genau so wie fmher, solange iiberhaupt eine Er
regungskomponente von der Spezifitat 8 zu ihm gelangt. Da er aber 
in seiner veranderten Lage den vom Zentrum beabsichtigten Bewegungs
erfolg vielleicht storen wird, muB das Zentrum es sich irgendwie ein
richten, daB fortan dem betreffenden AI die Komponente 8 eben nicht 
mehr beigegeben wird. 1st anderseits an Stelle von E ein Muskel B 
transplantiert, so muB, wenn anders der gleiche Gesamtbewegungserfolg 
wie vordem erzielt werden soll, vom Zentrum ein AI von der Form 
Aa Bb Nn Qq Ss abgelassen werden; iiberhaupt muB dann in jedem AI 
an Stelle der Komponente 8 die Komponente f3 treten. Fiir die ganze 
Ubedegung ist es gleichgiiltig, ob man den Muskel bei der Transplan
tation in Zusammenhang mit seinem N erven laBt oder nicht. 

Bei der M uskelplastik ist also im Gegensatz zur N ervenplastik die 
Bewegungsfunktion auch nach beendeter Neurotisation anfanglich er
heblich gestOrt und erst ein intrazentrales Umlernen, eine Anderung in 
der willkiirlichen Kombination der Erregungskomponenten, kann Wan
del schaffen. Es ist iibrigens noch sehr die Frage, ob diese Umstellung 
schon die primaren Reflexschemata im Riickenmark ergreift, oder ob 
sie nicht vielleicht erst und nur einem modifizierenden Eingreifen der 
iibergeordneten "Willkiir"tatigkeit hoherer (Hirn-)Zentren zuzuschrei
ben ist. 

Eine weitere Frage, an deren Beantwortung die Chirurgie interessiert 
ist, ist die, ob Teile eines Muskels zu verschiedener und unabhtingiger 
Arbeitsleistung verwendet werden konnen. Eine strikte Antwort darauf 
gibt zwar die Resonanztheorie nicht, da sie auch bestehen bleibt, wenn, 
was allerdings ganz unwahrscheinlich ist, jede einzelne Muskelfaser ihre 
eigene Erregungsspezifitat besitzen sollte. Nun haben wir aber im Laufe 
unserer Ausfiihrungen doch Wahrscheinlichkeitsbeweise genannt, die da
fiir sprechen, daB nicht die einzelnen Muskelfasern, sondern der Muskel 
als ganzer die funktionelle Einheit ist. In solchem Sinne zu deuten sind 
doch jedenfalls die oben erwahnten anatomischen Befunde von SCHIEF
FERDECKER und die physiologischen von W ACHHOLDER und ALTEw· 
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BURGER, allerdings mit der Einschrankung, daB schon die einzelnen Kopfe 
eines Muskels zu voneinander unabhangiger Funktion befahigt sind. 
Weiter geht die Moglichkeit einer Teilfunktion aber scheinbar nicht mehr. 
Wenn man also von einem einheitlichen Muskel ein Biindel abspaltet 
und es in einer veranderten anatomischen Beziehung fixiert, so wird 
doch wahrscheinlich nie eine gesonderte Funktion der beiden Spalt
half ten moglich; trotz der raurnlichen Trennung werden beide immer 
gemeinsam sich kontrahieren. Wird dennoch unabhangige Teilfunktion 
vermerkt, so ist das hochstens ein Anzeichen dafiir, daB der Muskel eben 
nicht einheitlich gewesen war, aber kein Argument gegen die Resonanz
theorie. 

1m iibrigen lasse ich es hier mit dieser ganz kursorischen Behandlung 
des Chirurgischen bewenden, denn die ausfiihrliche Besprechung aller 
der Beziehungen zwischen Resonanztheorie und Chirurgie bleiben fUr 
eine gesonderte Mitteilung aufgespart. Es ist ja klar, daB schon unter 
dem bisher von der Chirurgie verarbeiteten Material eine ganze Menge 
von wertvollen Belegen fiir die Resonanztheorie darunter sein muB; es 
handelt sich nur darum, sie herauszufinden, und das ist keine eben leichte 
Aufgabe. Denn leider, wenn auch begreiflicherweise, sind die Beob
achtungen der orthopadischen Chirurgen unter so anderem Gesichts
punkt angestellt, daB, mogen auch-in unserem, nicht inderUntersucher 
Sinne gesprochen - noch so giinstige und klare Falle ihnen unter die 
Hande gekommen sein, sie dennoch achtlos an deren Eigentiimlichkeiten 
vOriibergehen muBten. SchlieBlich war es dem Chirurgen ja darum zu 
tun, dafJ nach der Operation normale Funktion wiederkehrte, und nicht, 
wie das vor sich ging. Das "Wie" konnte kurzerhand dem "Umlernen" 
zugeschoben werden, und da ist es nun freilich nicht verwunderlich, daB 
einem entgehen muBte, wie grundverschieden diesbeziiglich 1V ervenplastik 
und M-uskelplastik sich verhielten. Aber genauer will ich, wie gesagt, 
an diesem Orte nicht auf die Verhaltnisse eingehen. 

VII. Psychologisches. 
Die Psychologie, soweit sie naturwissenschaftlich orientiert ist und ihr 

Objekt, die Psyche, mit Nervenvorgangen irgendwieverkoppelt denkt oder 
auch auf sie gegriindet oder aber mit ihnen identisch, oder wie man es 
nun auffassen will, - jedenfalls aber die beiden Erscheinungskreise ein
ander so streng zugeordnet annimmt wie Bild und Spiegelbild, hat natiir
lich hochlichstes Interesse an einem Einblick in das Spiel der nervosen 
Mechanismen. Auch dariiber wird besser an anderem Ort gesprochen 
werden sollen; hier nur kurz folgendes: 

In der objektiven Psychologie, sowohl der Tiere als auch des Men
schen, au Bert sich immer starker und ausgesprochener eine Tendenz: 
Los von den friiheren allzu starren Schubfach-, Zentren-, Assoziations
maschinentheorien! (Vgl. GOLDSTEIN, DEXLER.) Ein kraftiger Gegenpol, 
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welcher diese antimorphologischen und antigeometrischen Tendenzen 
anzieht und urn sich sammelt, ist die mehr und mehr erstarkende "Ge
stalttheorie". In ihr ist heute schon bewuBt das geometrische Prinzip 
durch das dynamische ersetzt [vgl. W. KOHLER (2)]. Hier in der Gestalt
theorie ist also fiir die Theorie des phanomenalen Korrelates der Nerven
vorgange schon im voraus die Wandlung vollzogen, welche sich fiir die 
Auffassung yom NervenprozeB selbst nunmehr in Form der Resonanz
theorie einleitet. So kann also die Resonanztheorie ein Stiick Erfiillung 
sein fiir jene gestalttheoretischen Bestrebungen, welche nach einem ge
eigneten Korrelat in den Nervenprozessen suchen (WERTHEIMER). Es 
ist in der Tat von dieser Seite, fiir das sensible Gebiet zunachst, eine 
dynamische Theorie der nervosen Erregungsverteilung ganz kategorisch 
gefordert worden; und gerade, wenn auch nur einen Schritt in dieser 
Richtung, so doch den entscheidenden, eben den 'Obergang von der geo
metrischen zur dynamischen Grundauffassung, vollzieht die Resonanz
theorie. DaB denn auch zwischen ihren Folgerungen und den Forde
rungen, die an das nervose Korrelat der psychischen Vorgange gestellt 
werden muBten, offensichtliche Parallelen bestehen, kann da nicht mehr 
wundernehmen. 

Man vergleiche in diesem Sinne, urn nur ein Beispiel zu bringen, 
etwa die Ausfiihrungen von W. KOHLER auf S. 180 seiner Schrift iiber 
die "physischen Gestalten" (1). - Natiirlich die besonderen Annahmen, 
welche die Resonanztheorie gerade zur "Resonanz"theorie machen, kom
men dabei nicht sehr wesentlich in Betracht, wie sie selbst ja auch ohne 
"Gestalttheorie" bestehen konnten; sie haben wohl den Wert, ein Bei

spiel zu sein dafiir, wie man sich auch ohne Erregungsbahngeometrie 
durchaus geordnete Funktion vorzustellen vermag, aber daB gerade diese 
Besonderheiten einen wesentlichen Beriihrungspunkt mit der Psycho
logie darstellten, kann man wohl nicht behaupten; zum unmittelbaren 
Beriihrungspunkt wird vielmehr die allgemeine Folgerung aus der Re
sonanztheorie: die strikte Absage an die iibertriebene Erregungsgeometrie 
als Ordnungsp'rinzip und der Nachweis des Bestehens dynamischer Prin
zipien in seiner Ailgemeinheit. 

Ob die Beziehungen zwischen Resonanztheorie und Gestalttheorie 
werden enger werden, wenn einmal das Verhaltnis der Resonanztheorie 
zu den Vorgangen im sensiblen Teil des Nervensystems klargestellt sein 
sollte, laBt sich freilich heute nicht voraussagen; vorderhand haben 
wir uns ja geflissentlich einer solchen Erorterung enthalten. 

VIII. SchluBwort zlim II. Teil. 
Der hiermit abschlieBende II. Teil der Arbeit, seinem Inhalt nach 

eine Nebeneinanderstellung von Altemativen, eine Summe von Einzel
diskussionen, bloB Ausblicke, nicht Losungen bietend, vertragt in dieser 
seiner Art keine Zusammenfassung. Zweck der Ausfiihrungen war, ein-

Ergebnisse der Biologie III. loa 
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mal die Phantasie in Bahnen der Wirklichkeit zu diimmen und Aus
gangspunkte fUr weitere Bearbeitung der einzelnen Teilfragen festzu
legen; zum anderen, einen Begriff davon zu geben, wie tiefgreifend 
verflochten die Resonanztheorie nicht nur mit der unmittelbaren N erven
physiologie, sondern mit allgemein biologischen, entwicklungsphysio
logischen, psychologischen und chirurgischen Fragen ist. Mogeder Viel
seitigkeit dieser Beziehungen eine gleichermaBen vielseitige Mitarbeit 
am weiteren Fortbau entsprechen l 

Die Unentschi'edenheit - weil derzeit Unentscheidbarkeit - in den 
angeschnittenen Teilfragen liiBt kiinftiger Forschung in weitestem MaBe 
freie Hand. Und gerade darum, und weil sich nicht voraussehen liiBt, 
wie diese oder jene Entscheidung einst fallen mag, wiederhole ich, was 
schon zu Eingang dieses Teiles betont wurde: Von der Annahme oder 
Ablehnung eines der in den vorangegangenen Abschnitten des II. Teiles 
erorterten Punkte, irgendeiner oder auch aller darin vorgeschlagener Aus
deutungen, bleiben die Grundlagen der Resonanztheorie, die im I. Teil 
umrissen wurden, unberiihrt. Und es werden vielleicht dereinst ganz 
andere als die im vorigen zur Auswahl vorgelegten Hypothesen, solche 
auch vielleicht, an die hier noch gar nicht einmal gedacht ist, geschaffen 
werden und zur Geltung kommen; doch auch sie werden aile gezwungen 
sein, sich in jenem allgemeinen Rahmen einer Theorie dey spezifischen 
Abstimmung zwischen zentralem Koordinations- und peripherem Ettek
torensystem zu halten. 
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Das Determinationspro blem. 
Das Nervensystem und die Sinnesorgane der Seitenlinie unter 

spezieller Beriicksichtigung der Amphibien'. 

Von O. MANGOLD, Berlin-Dahlem. 

Mit 26 Abbildungen. 

1. Einleitung 2 • 

Der Weg der Erforschung der Determination ist durch die Logik vor
geschrieben. Es gilt zuerst, den Zeitpunkt der Determination des zu 
untersuchenden Organs festzustellen (Zeitproblem, DRIEscH) ; dann muB 
unter Ausnutzung der Kenntnisse, welche uns die deskriptive Entwick
lungsgeschichte in sorgfaltigster, erfolgreichster, jahrzehntelanger Arbeit 
vermittelt hat und die durch das deskriptive Experiment (Kinematik, 
Roux) zu erganzen sind, versucht werden, den Ort festzustellen, in dem 
der oder die determinierenden Faktoren liegen (Lokalisationsproblem, 
DRIEscH); und schlieBlich ist der Charakter der Determinationsfaktoren 
zu ermitteln. Mit dem Anschneiden der letzten Etappe betreten wir 
das Gebiet der allgemeinen Biologie. In Anbetracht dieses Forschungs
ganges enthalt der vorliegende Artikel beschreibende und kausalanaly
tische Teile. Die ersteren wurden auf das Notwendigste, hauptsachlich 
auf die experiment ellen Arbeiten, eingeschrankt. In der kausalen Ana
lyse stehen wir vielfach noch in der ersten Etappe, der Erforschung des 
Zeitpunktes der Determination. Gelegentlich wurde die dritte Etappe er
reicht; gerade beim Nervensystem sind wir bis zu diesem Forschungs
abschnitt vorgedrungen. 

Das N ervensystem der Wirbeltiere entsteht auf der Basis von Ekto
dermverdickungen. U nter diesen bildet die Medullarplatte mit der in 
den Medullarwiilsten liegenden Ganglienleiste bekanntlich das Gehirn, 
das Ruckenmark, die Spinalganglien, den Sympathicus und einen ge
ringen Teil der Kopfganglien. Letztere werden in der Hauptsache von 
Verdickungen (Placoden) gebildet, welche uber das Ektoderm des Kopfes 
verstreut liegen. Aus Verdickungen des Ektoderms entstehen auch die 

I Weitere Kapitel folgen in den nachsten Banden der Ergebnisse. 
2 Inhaltsiibersicht am Anfang des Bandes. 
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Sinnesorgane, wie die Gehorblase, die Nase und die Seitenlinie und 
schlieBlich auch die Linse. Aus technischen Grunden wird die Betrach
tung der Arbeiten tiber die Seitenlinie dem Kapitel tiber das Nerven
system angehangt, wahrend die anderen Sinnesorgane und die Linse in 
einem spateren Abschnitt folgen. 

Bei der Betrachtung des Zentralnervensystems unterscheide ich pri
mare und sekundare V organge. Als primare behandle ich die ersten 
Prozesse, die sich am histologisch noch undifferenzierten bzw. noch wenig 
differenzierten Material vollziehen, Vorgange, die sich direkt oder in
direkt auf der Promorphologie des Keirns aufbauen, also die ersten De
terminationsvorgange, die zur Medullarplattenbildung fUhren, den SchluB 
der Medullarplatte und die Determination der Medullarplattenbezirke. 
Als sekundare Prozesse fasse ich solche auf, die wahrend und nach der 
histologischen Differenzierung vor sich gehen und die in hohem MaBe 
miteinander ursachlich verkniipft sind. Solche Prozesse sind die Ent
stehung und Richtung der N ervenfasern, die Zellvermehrung bestimmter 
Bezirke durch Zellteilung, die Zellwanderung und Haufung der Nerven
fasern in bestimmten Bezirken, sekretorische Vorgange und die Ernah
rungsvorgange. Die Funktion, welche hier ebenfalls zu betrachten ware, 
solI in anderem Zusammenhang behandelt werden. Die Bezeichnung 
primare und sekundare Prozesse ist eine willktirliche, denn beide ent
halten eine groBe Folge von Vorgangen. Die Sicherheit der Tatsachen und 
der Schltisse vermindert sich naturgemaB mit der steigenden Hohe der 
Differenzierung und der damit wachsenden Ftille der Beziehungen. - Die 
verschiedene Eignung der verschiedenen Wirbeltiere und ihrer Keime 
fiir Experimente bringt es mit sich, daB den Abschnitten iiber die pri
maren Vorgange hauptsachlich Versuche an Amphibien und einige wenige 
an Vogeln zugrunde liegen. Ihre Ergebnisse werden nur mit Zuriick
haltung verallgemeinert werden diirfen. Die Abschnitte tiber die sekun
daren V organge haben einen allgemeineren Charakter. 

Das Nervensystem ist fiir das Determinationsproblem auBerordent
lich ergiebig gewesen und wird es noch weiter sein. Bei der Sichtung 
des Tatsachenmaterials, der die folgenden Zeilen gewidmet sind, stoBen 
wir auf die verschiedensten Probleme von allgemeiner Bedeutung, auf 
die in diesem Kapitel nur hingewiesen wird, da es beabsichtigt ist, sie 
nach der Darstellung des gesamten fiir die Determination wichtigen Ma
terials im Zusammenhang zu behandeln. 

Es war mir nicht moglich, die deskriptive Literatur in ihrem riesigen 
Umfange durchzusehen; auch die Arbeiten tiber die Nervenregeneration 
sind mir groBenteils nur im Referat (BOEKE I92I) bekannt. Der Ein
fluB des Nervensystems auf die Entwicklung und Regeneration ist fiir 
ein spateres Kapitel vorgesehen. 

Ergebnisse der Biologi~ Ill. lOb 
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II. Das Nervensystern. 
A. Primare Vorgange bei den Amphibien. 

1. Die Determination der Medullarplatte. 

a) Kinematik der Gastrulation und Medullarplattenbildung. 
Die Experimentserie, welche sich mit der Frage der Determination der 

Medullarplatte beschaftigt, nimmt ihren Ausgangspunkt von den ersten, 
schon klassisch gewordenen Transplantationen kleiner Stiicke an der 
Gastrula von Triton durch SPEMANN (1916, 1918). Neuerdings werden 
die Versuche sehr wesentlich unterstiitzt durch die genaue Ermittlung 

up. liP. venfrtr/ 

IJ 

Abb. r a, b. Schema der Topographie cler prasumtiven Organanlagen von lirodelen (Trito1l_ alptstrEs 
und Pleurodeles) bei Gastrulationsbeginn. a von der linken, b von der "egetativen Seite gesehcn. Medul~ 
laranlage dicht gestrichelt; Hautektoderm weit gestrichelt; Chorda dicht punktiert; Mesoderm fein 
punktiert . Das letzte oach Bla~toporusschl\16 einwandernde Material hell und weit punktiert. 
1-10 Ursegmente; Eg. Einstlilpungsgrenze; J. Im-aginationsgrube; K . Kiemenento- und -mesoderm j 
St'k. Hauptmasse des Schwanzknospenmaterials; Spl. Seitenplatt('; u. spatere Urmundrinne; r~P. un
terer Pol dieses Sfadiums; V. u. Ex. Mesoderm der Vomiere und Vorderextremitat; vP. vege-

tativer Pol. (W. VOGT.) 

der Anlagenverteilung im Gastrulastadium durch VOGT (1922-1925) 
und seinen Schiller GOERTTLER (1925-1926) mittels der lokalen Vital
farbung. Ehe ich in die Betrachtung der kausalanalytischen Ex
perimente eintrete, solldie Gastrulation an Hand der von VOGT ge
gebenen Schemata (Abb. I) kurz besprochen werden. In der friihen 
Gastrula stellt der durch die Polaritatsachse und die Urmundsenke 
gelegte Meridian die Medianebene des Embryo dar. In ihr ist die 
Urmundseite die zukiinftige Dorsalseite des Keirns. Die Polaritats
achse entspricht nahezu der cephalocaudalen Achse des Embryo, 
wobei der animale Pol cephal im prasumtiven Vorderhirn liegt. Zu 
Beginn Cler Gastrulation liegen auBer der prasumtiven Medullarplatte 
und der prasumtiven Epidermis auch das prasumtive Mesoderm und 
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groBe Teile des prasumtiven Entoderms (speziell diejenigen, welche die 
Darmhohlung begrenzen) ober£lachlich. Das prasumtive Entoderm 
bildet ein ovales Feld am vegetativen Pol und umgreift mit dem prasum
tiven Kopfdarmmaterial die erste Urmundeinsenkung. Uber dem Ento
derm lagert das prasumtive Mesoderm mit der Chorda als ein sub
aquatorialer Ring (Randzone), der iiber der beginnenden Urmundeinstiil
pung (obere Urmundlippe) seine groBte Breite (etwa 90°) und gegeniiber, 
tiber der prasumtiven ventralen Urmundlippe, seine kleinste Breite 
(etwa 20°) aufweist. In dies em Ring bildet die hochstgelegene, ungefahr 
sichelformige Region die Chordaanlage; sie sendet zudem in der dorsalen 
Mediane einen Fortsatz gegen die Urmundsenke. Rechts und links der 
Mediane lagem iiber dem prasumtiven Entoderm als schmale Streifen 
die Anlagen der Seitenplatten und zwischen ihnen und der Chorda liegen 
die prasumtiven Urwirbel. Ventrolateral in der Randzone finden sich 
die Anlagen der Schwanzknospe. Das Ektoderm nimmt den iibrigen, 
hauptsachlich animalen Teil des Eies ein. In ihm liegt die prasumtive 
Medullarplatte spindelformig quer iiber dem animalen Feld. Gegen den 
Urmund hin wird sie begrenzt durch die Randzone, speziell das pra
sumtive Chordamaterial, auf der gegeniiberliegenden Seite durch die 
prasumtive Epidermis entlang einer frontalen Ebene, welche etwas ven
tral von der Polaritatsachse liegt. Wahrend der Gastrulation umgreift 
der Urmund ringformig das prasumtive Entoderm und schlieBt sich 
zwischen dem vegetativen Pol und der ventralen Grenze der Randzone. 
Das ganze Randzonenmaterial wird urn die Urmundlippe herum einge
still pt. Dabei schiebt es sich gegen die dorsale Mediane und streckt si~h 
stark in die Lange. Das prasumtive Ektoderm vergroBert seine Ober
flache, streckt sich in seinen aquatomahen Teilen und schiebt sich eben
falls gegen die dorsale Mediane, wodurch die caudolateralen Ralften der 
Medullarplattenanlage auf die spatere Dorsalseite des Keimes gelangen. 
Wahrend dieser V organge auf der Ober£lache des Keimes schiebt sich 
das prasumtive Chorda- und Mesodermmaterial unter der prasumtiven 
Medullarplatte als Urdarmdach entlang und gliedert sich wahrend und 
nach AbschluB der Gastrulation in Chorda, Urwirbel, Seitenplatten usw. 
24-36 Stunden nach dem SchluB des Urmundes erscheint bei Zimmer
temperatur an den Keimen von Triton die Medullarplatte, indem zuerst 
die Dorsalseite des Keimes dunkler wird, dann die Platte stark pigmen
tiert und wohl begrenzt erscheint. Darauf erheben sich ihre Randbe
zirke als Medullarwillste, die seitlichen riicken unter betrachtlicher Kon
zentration der ganzen Platte median zur Rinnenbildung zusammen, ver
wachs en schlieBlich dorsal und bilden so das N euralrohr. Schon kurz 
nach der Anlage der Medullarwiilste lassen sich die Augenanlagen vom 
rechts und links innerhalb des queren Medullarwulstes als £lache, stark 
pigmentierte Einsenkungen erkennen; auch ist das prasumtive Mittel
him in der Kopfplatte etwas erhoben. 
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Die Medullarplatte ist bei Urodelenkeimen (besonders bei den pig
mentierten) schon im Leben durch ihre Pigmentierung, ihre Wulstbil
dung und ihren SchluB zum Rohr auBerordentlich gut charakterisiert. 
Sie entwickelt sich relativ schnell, und die morphologischen V erhalt
nisse des Keimes sind zur Zeit ihrer Entwicklung noch recht ubersicht
lich. Dazu kommt noch als weiterer glucklicher Umstand, daB sich ver
schiedenartige Keime kombinieren lassen, deren Material sich in meh
reren Merkmalen (Pigmentkornchen, Dotterkorner, Verhalten gegen 
Farbstoffe) unterscheidet und auch im Schnittbild noch auseinander
gehalten werden kann. Auch ist es von bedeutendem Vorteil, daB die 
Keime groB genug sind, urn ganz spezielle Fragestellungen zu verfolgen. 
Die Operationsmethoden sind von SPEMANN (1921a) ausfiihrlich beschrie
ben worden. Die folgenden Ausfiihrungen gelten, wenn nichts Beson
deres erwahnt, fUr Triton taeniatus, alpestris und cristatus und wahr
scheinlich auch fur die anderen Urodelen. Fur Anuren sind die Verhalt
nisse meist noch ungeklart. 

b) Der Zeitpunkt der Determination der M edullarplatte. 
Wie die Experimente SPEMANNS (1918) zeigen, lassen sich in der 

fruhen Gastrula kleine Stucke der prasumtiven Medullarplatte mit sol
chen der prasumtiven Epidermis vertauschen. Beide Transplantate ent
wickeln sich am neuen Ort "ortsgemaB"; sie sind nicht endgiiltig deter
miniert, bzw. sogar noch indifferent. Diese Tatsache illustrieren in schon
ster Weise die Abb. 2a, b, c, d, e, von denen a, b, c einen Keirn von Triton 
taeniatus darstellen, in dessen prasumtive Medullarplatte ein Stuck 
prasumtive Epidermis von Triton cristat~ts eingesetzt worden war. Wah
rend der Neurulation liegt es in der Kopfplatte und hat sich etwas cau
dalwarts gestreckt; im alteren Embryo bildet es einen Teil des Mittel
hirns. Der Partner, Triton cristatus, ist in den Abb. 2d, e gegeben; sein 
Transplantat bildet Epidermis im Bereich der rechten Kieme und Vor
derextremitat. - Ein entsprechendes Ergebnis erhalt man auch, wenn 
man die animale Region der fruhen Gastrula abschneidet und, urn 1800 

urn die Polaritatsachse gedreht, wieder aufheilt. Solche Keime ent
wickeln sich normal, obgleich ungefahr die ganze cephale Halfte der 
prasumtiven Medullarplatte mit prasumtiver Epidermis vertauscht 
wird (SPEMANN 1906,1918). - Der umfangreiche Potenzenschatz des 
animalen Materials der fruhen Gastrula zeigt sich auch bei der Trans
plantation in die Randzone und in das vegetative Feld. Es bildet, nach
dem es wahrend der Gastrulation ins Keiminnere gelangt ist, Chorda, 
Vorniere und Urwirbel. Auch im Entoderm s~heint es sich ortsgemaB 
entwickeln zu konnen (MANGOLD 1922, 1924, 1925a). 

Ganz anders verlaufen jedoch die Versuche, wenn man in der be
ginnenden Neurula ein Stuck Medullarplatte mit prasumtiver Epider
mis vertauscht. Nunmehr entwickeln sich die Transplantate am neuen 
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Ort ihrer Herkunft entsprechend zu Medullarrohr, bzw. zu Epidermis 
(SPEMANN I9I8, MARX I925). Man betrachte hierzu die Abb. 3a, b, c. 

a 

b 

d e 
Abb. 2 a-e, Ein StUck prasumtive Medullarplatte und prasumtive Epidermis im Gastrulastadium von 
Tritott ausgetauscht. - a-c der eine Partner Trz'tolt ta~ltiat1tS j a kurz nach cler Operation; b im 
Neurulastadium; c Querschnitt durch den Embryo mit primaren Augenblasen. Die Gehirnwand 
zwischen den heiden Kreuzchen vom Implantat gebildet. - d, e der andere Partner Triton cristatus; 
d kurz nach der Operation; emit primaren Augenblasen und Schwanzknospe. Rechts in der Mitte 

das dunkle lmplantat, Epidermis bildend. (SPEMANN.) 

Einer fruhen Neurula von Bombinator war ein Stuck Medullarplatte 
(prasumtives Auge) entnommen (Abb. 3a) und einem zweiten gleich
artigen und gleichalten Keirn seitlich in die Epidermis verpflanzt wor-
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den (Abb. 3b). Er senkte sich ins Mesoderm, wurde von der Epidermis 
iiberwachsen und bildete ein schones Auge (Abb.3C). Die in der Epi
dermis bzw. der Medullarplatte wirksamen Faktoren sind im Neurula
stadium nicht mehr imstande, die Implantate umzustimmen. Dies ge
lingt auch den im Mesoderm und Entoderm aktiven Faktoren nicht 
mehr, wie die Versuche von MANGOLD (1924) beweisen. Die Determina
tion des Materials der Medullarplatte und der Epidermis ist nach dem 

.. 

c 

Abb. 3 a-c. Transplantation eines Stiicks Medullarplatte in die prasumtive Epidermis bei Neurulen 
von Bomoz"tzator. a Spenderkeim, b Wirtskeim, beide kurz nach der Operation, c Querschnitt dUTch 
den Wirtskeim im Bereich der Vomiere (pro'!1,.). Das Implantat hat sich ins Mesoderm gesenkt und 

zurn Auge (oc.) entwickelt. (SPEMANN.) 

Erscheinen der Medullarplatte endgiiltig, sie kam wahrend der Gastru
lation zustande. Diese Grundtatsachen sind durch alle weiteren Ver
suche bestatigt worden. 

Die genaue Feststellung des Zeitpunktes der Determination der pra
sumtiven Medullarplatte ist von MARX (1925) fiir Triton taeniatus und 
alpestris durch Verpflanzung in die prasumtive Epidermis durchgefiihrt 
worden. Er solI hier gegen Ende der Gastrulation liegen, wahrend der 
Urmund, von der Ringform zur Schlitzform iibergehend, sich schlieBt. 
Die Determination ist jedoch nicht sofort, bzw. in allen Fallen, end
giiltig, denn fiir Triton taeniatus stellte SPEMANN (1918) fest, daB pra-
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sumtive Medullarplatte, ohne Unterlagerung verpflanzt, aueh naeh dem 
SehluB des Urmundes in der prasumtiven Epidermis sieh noeh orts
gemaB entwiekeln kann, und MANGOLD (I924) erhielt Urwirbel aus Mate
rial, das antipod yom gesehlossenen Urmund ohne Urdarmdaeh ent
nommen worden war und dureh Implantation in den Dotterpfropf einer 
etwas jiingeren Cristatus-Gastrula ins Mesoderm gelangte. 

Der kritisehe Zeitpunkt fUr die endgiiltige Festlegung des Sehieksals 
des Ektoderms liegt also am Ende der Gastrulation. Er mag bei den 
versehiedenen Arten, vielleicht aueh bei den versehiedenen Individuen, 
etwas sehwanken. Ob bei der Transplantation eine Umstimmung noeh 
erfolgen kann, wird aueh in hohem MaBe von der Intensitat der Ent
wieklungsfaktoren am Transplantationsort abhangen. Diese ist sehr 
wahrseheinlieh an versehiedenen Orten und zu versehiedenen Zeiten 
reeht versehieden. Es ist nieht ausgesehlossen, daB es gar keine end
giiltige Determination gibt und daB es dureh die Wahl reeht starker 
Naehbarsehaftsfaktoren gelingt, jede Zelle von ihrer Entwieklungsrieh
tung abzudrangen. 

c) Die Lokalisation der determinierenden F aktoren. 

SPEMANN (I9I8) steUte fest, daB die Determination wahrend der 
Gastrulation von der oberen Urmundlippe aus naeh dem animalen Pol 
hin fortsehreitet. Dem oberen Urmund benaehbarte Bezirke der pra
sumtiven Medullarplatte waren friiher determiniert als ihm femer 
liegende. Die Abhangigkeit der Medullarplattendetermination yom 
Urmundlippenbezirk sehien gegeben. Er nannte daher die obere Ur
mundlippe das "Organisationszentrum des Keims". Fiir das Fort
sehreiten der determinierenden Einfliisse maehte er zwei Wege geltend: 
das sieh wahrend der Gastrulation animalwarts versehiebende Urdarm
daeh, und das Ektoderm. Neben dieser Abhangigkeit yom Organisa
tionszentrum besteht offenbar noeh die Mogliehkeit, daB das prasum
tive Medullarplattenmaterial die Faktoren zur medullaren Entwieklung 
selbst enthalt, sieh also aueh unabhangig yom Organisationszentrum 
entwiekeln kann, d. h. labil determiniert ist. 

a) Die Determination der Medullarplatte dureh das Urdarmdaeh. 

Fiir die Determination des Ektoderms zu Medullarplatte dureh das 
Urdarmdaeh haben sieh versehiedene experimentelle Beweise ergeben. 
Bei der Transplantation eines Stiiekehens der oberen Urmundlippe 
einer friihen Gastrula (Organisator) in die prasumtive Bauehepidermis 
eines gleiehalterigen Keimes bildete das Transplantat einen eigenen 
sekundaren Urmund und roUte sieh in manehen Fallen vollkommen zu 
einem sekundaren Urdarmdaeh ein. Uber ihm wandelte sieh die prasum
tive Epidermis zu einer sekundaren Medullarplatte (H. SPEMANN und 
H. MANGOLD I924). (Es mag dabei erwahnt werden, daB das Implantat 
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das umgebende Material in sehr vielseitiger Weise bestimmt, namlich 
zur Einstulpung, zur Langsstreckung, zur Bildung von Chorda, Urwir
beln, Vornieren, Seitenplatten, zu Medullarplatte, Gehorgriibchen und 
zur Auffaltung eines Darmlumens (s. 0. MANGOLD 1925). Diese Verhalt
nisse werden in einem Kapitel uber den "Organisator" besondere Be
trachtung finden. Da in diesem Experiment das Urdarmdach als Ur
mundlippe transplantiert wurde und einen sekundaren Urmund bildete, 
ist noch nicht klar bewiesen, daB das Implantat als Urdarmdach die Me
dullarplatte induziert hat; vielmehr besteht die Moglichkeit, daB mit der 
Bildung eines sekundaren U rmundes ein Gesamtzustand geschaffen wurde, 
welcher demjenigen an der normalen oberen Urmundlippe glich. Diese 
Moglichkeit wird durch die Experimente von MARX (1925) und GEINITZ 
(1925a, b) ausgeschlossen. Beide Autoren entnahmen einer vorgeschrit

60· 

Abb.4. Schema zur Lage des Organisationszen
trums Zll Beginn der Gastrulation bei Tritmz, tae-
1datus. Keirn von der linken Seite. Geschlangelte 
Linie erste Urmundanlage. Punktiert die Bezirke, 
welche Medlll1arplatte induzieren konne-n. (BAUTZ-

MANN.) 

tenen Gastrula innenliegendes Ur
darmdach und schoben es einer 
fruhen Gastrula durch einen Schlitz 
im animalen F eld ins Blastocol. Die 
Wunde verheilte schnell und zur 
Zeit der Anlage der normalen Me
dullarplatte zeigte der Wirtskeim 
auf der Ventralseite uber dem im 
Mesoderm liegenden Implantat eine 
sekundare Medullarplatte aus pra
sumtiver Epidermis. Das Implan
tat hatte, wie es oben fUr das 
Stuckchen Urmundlippe angegeben 
wurde, auch im Mesoderm Induk
tionsleistungen vollbracht. 

Nach diesen Experimenten steht 
die Fahigkeit des Urdarmdaches 

Medullarplatte zu induzieren fest. Ob sie allen seinen Abschnitten glei
chermaBen zukommt, werden genauere Untersuchungen erweisenmussen. 
Durch GEINITZ (1925) und BAUTZ MANN (1926) wissen wir schon, daB 
Medullarplatten auch induziert werden, wenn das Implantat sich nicht 
zu Chorda, sondern nur zu Urwirbel differenziert. Der Bereich der fruhen 
Gastrula, welcher ins Blastocol eines gleichalterigen Keimes verpflanzt 
Medullarplatte induzieren kann, wurde von BAUTZMANN (1926) abge
grenzt. Er entspricht bei Triton taeniatus ungefahr dem prasumtiven 
Chorda- und Urwirbelmaterial, wie bei einem Vergleich der Abb. 4 mit 
der Abb. I ersichtlich ist. 

Ob die Determination der Medullarplatte auch bei anderen Wirbel
tieren yom Urdarmdach abhangt, laBt sich vorerst nicht sagen. Die be
trachtliche Verschiedenheit der Gastrulation laBt es zweifelhaft erschei
nen. Da aber die GroBe des Urdarmdaches bzw. der Urdarmhohle und 
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die GroBe der Medullarplatte auch bei anderen Wirbeltieren, (Petromy
zonten, Ganoiden, Teleostier, Sauropsiden) ungefahr ubereinstimmt, 
worauf MARX (1925) hingewiesen hat, scheint der Gedanke nicht ganz 
abwegig. 

(3) Die Ausbreitung der determinierenden Faktoren im Ektoderm. 

Fur die zweite von SPEMANN geltend gemachte Moglichkeit, daB 
sich der die Medullarplatte determinierende EinfluB vom Urmund aus 
im Ektoderm ausbreite, lieB sich bis jetzt kein zuverHissiger Beweis bei
bringen. Allerdings hat sie bis jetzt keine spezielle Prufung erfahren. 
An und fur sich scheint sie nicht besonders wahrscheinlich, da die Be
grenzung der Medul
larplatte wieder be
sondere Regulations
prozesse notwendig 
machen wurde. Doch 
spricht eine neuer
dings unabhangigvon 
SPEMANN und MAN-
GOLD gemachte Fest
stellung fUr die Mog
lichkeit (O.MANGOLD 
und H. SPEMANN 
1927). Es zeigte sich 
namlich, daB ein 
Stuck reine Medullar
platte, wenn es ins 
Blastocoleinerfruhen 
Gastrula gesteckt 
wahrend des Gastru
lationsprozesses un
ter die prasumtive 

I . . IH. 

Abb. 5 a, b. Induktion einer Medullarplatte durch Medullarplatte. 
Vorn Spenderkeim a (Trito1t alpestris) war im Neurulastadium ein 
StUck reine Medullarplatte entnommen und dem Wirt b im frUhen 
Gastrulastadium ins Blastocol gestcckt worden. Die Abhildung zeigt 
die Keime 49 StundeD nach der Operation. a Spender vOn der Ven
tralseite gesehen j prim are Augenblasen, rechts (r . .Au.) und links 
(t. Ate.); b Wirt von cephal gesehen; er besitzt eine normale Me-

dullarpla tte (Med.) und eine induzierte (Med. ; .. d.). 
(MANGOLD und SPEMANN.) 

Epidermis des Wirtes zu liegen kommt, diese zur Bildung einer kleinen 
Medullarplatte veranlassen kann (Abb. 5). Hat demnach Medullar
platte die Fahigkeit, ihresgleichen zu induzieren, so kann man sich recht 
wohl vorstellen, daB schon determinierte, urmundnahe Bezirke die noch 
nicht determinierten, ferner gelegenen beeinflussen. Aus dem Experi
ment lassen sich aber sicnere Schlusse nicht ziehen, da betrachtliche 
Differenzen zwischen den im Versuch und den in der normalen Ent
\\'icklung herrschenden Bedingungen bestehen. Immerhin wird man mit 
der Ausbreitung der determinierenden Faktoren im Ektoderm rechnen 
mussen, wenn sie auch nur geringfiigig sein mag. 

Ergebnisse der Biologie III. II 
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y) Die labile Determination der prasumtiven Medullarplatte vor der 
Unterlagerung durch Urdarmdach. 

Es steht fUr die Urodelen fest, daB prasumtive Medullarplatte der 
fruhen Gastrula, wenn sie an anderen Stellen des Keimes anderen Ent
wicklungsfaktoren ausgesetzt wird, sich dem neuen Ort entsprechend 
entwickelt. Dies konnte auf einer labilen, relativ leicht umzustoBenden 
Determination beruhen, konnte aber auch durch vollige Indifferenz des 
Materiales begrundet sein. Die labile Determination nachzuweisen, sind 
Versuche von GEINITZ (1921, 1922) und MANGOLD (1924, 1927) mittels 
der Transplantations- und Explantationsmethode ohne positiven Ertolg 
ausgefUhrt worden. Dies laBt freilich kein abschlieBendes Urteil zu, da 
bei den Transplantationsversuchen nicht alle beeinflussenden Entwick
lungsfaktoren ausgeschaltet wurden und bei der Zuchtung in vitro die 
Wahl des Mediums recht schwierig ist. Auf eine Veroffentlichung der 
Versuche wurde daher vorerst verzichtet; sie ist von MANGOLD in an
derem Zusammenhang geplant. Bei seinen Experimenten der diesjah
rigen Laichperiode machte MANGOLD (1927, unveroffentlicht) die Erfah
rung, daB groBe Stucke von noch nicht unterlagerter, prasumtiver 
Medullarplatte der fruhen Gastrula, welche ins Blastocol der Gastrula 
verpflanzt spater lateral bzw. ventral im Keirn lagen, sich in 25 Fallen 
nie zu Medullarplatte differenzierten und auch nie eine Medullarplatte 
induzierten, wahrend wenig altere, urdarmdachfreie Stucke der gerade 
unterlagerten prasumtiven Medullarplatte der spaten Gastrula sich im 
Blastocol in 26 Fallen nahezu stets teilweise zu Medullarplatte entwickel
ten und in einigen Fallen auch die Fahigkeit zur Medullarplatteninduk
tion aufwiesen. Da die letzteren Implantate auch noch nicht endgultig 
determiniert sind (siehe S. 158), so zeigt ihr Verhalten, daB die am Im
plantationsort wirksamen Entwicklungsfaktoren nicht besonders stark 
gewesen sein konnen, woraus weiterhin zu schlieBen ist, daB die zur 
Diskussion stehende labile Determination des nicht unterlagerten Me
dullarplattenmaterials bei Triton nur unbetrachtlich sein kann. Man 
wird versuchen mussen, eine vollkommene Isolation von allen beeinflus
senden Faktoren herzustellen, was in verschiedener Weise moglich ist. 

GOERTTLER (1925, 1926) ist auf Grund verschiedener Experimente fur 
die labile Determination der prasumtiven Medullarplatte eingetreten. 
Da er das Organisationszentrum nicht vollig ausschaltet, mit des sen Wir
kung durch das Urdarmdach und durch das Ektoderm, wie wir sahen, 
zu rechnen ist, sind seine Versuche nicht geeignet, die Frage zu ent
scheiden. Ihre Beweiskraft ist neuerdings von berufenster Seite. (SPE
MANN und GEINITZ 1927) einer eingehenden Kritik unterzogen worden. 
Fur die labile Determination der prasumtiven Medullarplatte laBt sich 
vielleicht geltend machen, daB Defekten im Urdarmdach nicht gleich
groBe Defekte in der Medullarplatte entsprechen, wie MARX (1925), 
GOERTTLER (1925, 1926) und LEHMANN (1926 a, b) zeigen konnten. 
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Ganz neue Experimente von GOERTTLER (1927) scheinen jedoch die 
labile Determination der prasumtiven Medullarplatte zu beweisen. Ver
pflanzt wurde bei Triton, Pleurodeles und Axolotl prasumtive Medullar
platte der £ruhen Gastrula vor der Unterlagerung durch das Urdarm
dach in das ventrolaterale Ektoderm der Neurula mit eben abgegrenzter 
Medullarplatte. Dabei wurde das Stiickchen so orientiert, daB die ihm 
inharenten Gastrulationsbewegungen gleichsinnig mit den Bewegungen 
des Ektoderms wahrend der Neurulation (= dorsal) oder divergent 
(= cephal) gerichtet waren. Beim ersten Experiment entwickelte sich 
das Implantat in 86 vH aller Falle (61 von 70) zu Medullarplatte, im 
zweiten nur in IO vH aller FaIle (4 von 38). Prasumtive Epidermis bil
dete nie Medullarplatte. GOERTTLER erschlieBt aus diesen Ergebnissen 
die Pradetermination der prasumtiven Medullarplatte. Diese solI aller
dings nur sich geltend machen konnen, wenn die Verhaltnisse am neuen 
Ort dem Implantat gestatten, seine inharenten Gastrulations- und Neu
rulationsbewegungen ungehindert durchzufuhren. Leider war auch bei 
diesen Experimenten GOERTTLERS eine Induktion durch das Urdarm
dach des Wirtes nicht vollig ausgeschlossen. In allen abgebildeten Fallen 
gclangte das Implantat in die dorsale Keimhalfte iiber bzw. in die Ur
wirbel, die Segmentstiele oder die dorsalen Bezirke der Seitenplatten. 
Es ist mit graBer Wahrscheinlichkeit anzunehmen, daB diese Urdarm
dachorgane auch wahrend und nach dem MedullarplattenschluB noch 
Medullarplatte induzieren konnen, denn - wie spater noch mitgeteilt 
wird - dies kann von sehr viel alterem funktionstuchtigem Gehirn im 
Blastocoel einer Gastrula noch geleistet werden (Abb. 8). Die Pradeter
mination ware erst bewiesen, wenn das Implantat auf der Ventralseite 
des Wirtes zu Medullarplatte geworden ware. Doch geht aus diesen Ver
such en GOERTTLERS klar hervor, daB der Zustand des Implantats fUr 
die Bildung von Medullarplatte nicht gleichgultig ist. Der notwendige 
Zustand ist bei prasumtiver Medullarplatte offenbar nur bei bestimmter 
Orientierung, bei prasumtiver Epidermis scheinbar iiberhaupt nicht ge
geben. 

Fur un sere Frage geben auch die interessanten Experimente DUR
KENS (1925, 1926), weIche in der Transplantation von animalem Material 
der fruhen Gastrula von Rana fttsca in die Augenhohle alterer gleich
artiger Larven bestanden, keine Auskunft, da nicht genau bekannt ist, 
ob nicht Organisator mit verpflanzt worden ist. 

Die labile Determination der prasumtiven Medullarplatte ist nach 
den bis jetzt vorliegenden Experimenten nicht bewiesen, ihr Vorhanden
sein ist durchaus moglich, ja sogar wahrscheinlich. Sie ist, falls uber
haupt vorhanden, nur auBerordentlich schwer zu erfassen und viele 
Arbeit ist schon auf ihren Nachweis verwandt worden. Es ist vielleicht 
empfehlenswert, zu ihrem Nachweis andere Keimarten zu verwenden, 
da mit einer graduellen Verschiedenheit der Pradetermination zu rechnen 

I I * 
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ist, besonders da die Entwicklungsgeschwindigkeit bei den verschiedenen 
Amphibienkeimen auch recht verschieden ist. Eventuell fiihrt das Kalt
stellen der Keime bis zur Gastrulation und die folgende Transplantation 
der prasumtiven Medullarplatte zum Ziel. Denn es ist nicht unmoglich, 
daB die in der prasumtiven Medullarplatte vor sich gehenden und auch 
auf Medullarplattenbildung gerichteten Vorgange durch die unter nor
malen Verhaltnissen geschwinderen Gastrulationsvorgange und die da
durch realisierten Einfliisse des Urdarmdaches iiberholt werden. Auch ist 
durchaus moglich, daB bei der Determination der Medullarplatte das 
Prinzip der "doppelten Sicherung" waltet, wie bei der Linsendetermina
tion. Dieser Gedanke ist von SPEMANN (SPEMANN und GEINITZ 1927) 
zusammenfassend und ausfiihrlich dargestellt worden. Sollte sich die 
labile Determination der prasumtiven Medullarplatte nicht nachweisen 
lassen, so wird man immerhin mit VOGT (1927) an die geringste Stufe 
der Vorbildung, an eine "Bahnung" denken miissen. Bei dieser Annahme 
enthalt das Material die verantwortlichen Faktoren zur Medullarplatten
bildung iiberhaupt nicht bzw. nicht aIle, ist aber doch vor den anderen 
Keimbezirken geneigt, auf die determinierenden Faktoren zu reagieren. 

0) Die Richtung der Medullarplatte. 

Bei den Medullarplatten, welche nach der Transplantation von Ur
mundlippe in die ventrale, prasumtive Epidermis induziert worden waren, 
fiel auf, daB die Platten meist parallel oder nahezu parallel zu den nor
malen Wirtsplatten lagen. Da nicht anzunehmen war, daB die Implantate 
stets richtig orientiert eingepflanzt worden waren, fiihrte diese Beobach
tung zu der Frage, ob die Richtung der Platte yom Wirt beeinfluBt werde. 
Speziell angestellte Untersuchungen von GEINITZ (1925 a) und auch von 
H. und O. MANGOLD (1923, unveroffentlicht), in denen das Implantat in 
bestimmter Weise orientiert wurde (GEINITZ verwandte spitz-dreieckige 
Implantate, H. und O. MANGOLD benutzten den Rand der Urmundlippe 
als Marke), zeigten, daB ein solcher WirtseinfluB besteht. Bei Implan
taten, die urn 900 bzw. 1800 gedreht wurden, verschob sich das sich 
einstiilpende Material von der Einstiilpungs- bzw. Einwanderungsstelle 
animalwarts, was bei der Implantation des dunkeln Materiales von Tri
ton alpestris in die unpigmentierten Keime von Triton cristatus im Leben 
beobachtet werden konnte. Die induzierten Platten waren mehr oder 
weniger genau animalwarts gerichtet. Welcher Art der EinfluB ist, laBt 
sich noch nicht genau sagen. Er konnte ausgeiibt werden durch die 
Krafte, die den polaren Erscheinungen des Eies zugrunde liegen (pri
marer Gradient, CHILD), und diese konnten durch direkte Wirkung auf 
die Platte oder, der Beobachtung entsprechend, durch indirekte auf das 
sich einstiilpende Material sich geltend machen. Der EinfluB des Wirts
keimes konnte aber auch ein rein mechanischer sein, indem das sich 
einstiilpende Implantat durch das die Gastrulationsbewegungen aus-
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fUhrende Wirtsmaterial verschleppt wird. 1m letzteren Fall miiBte 
man allerdings den EinfluB des Wirtes ebenfalls auf die polaren Krafte 
zuriickfiihren, da die Lokalisation der Gastrulationspotenzen wahrschein
lich in ursachlichem Zusammenhang mit den polaren Kraften der Ovo
cyte steht. - Der EinfluB des Wirtskeimes auf die Richtung der indu
zierten Platte ist aber nicht allein ausschlaggebend, denn SPEMANN er
hielt neuerdings (I927a, b) bei der Implantation von Organisatorstiick
chen in die Ventralseite der Gastrula querliegende Platten. Ihre Orien
tierung ist offenbar bestimmt von den gerichteten Einstiilpungsten
denzen, welche den implantierten Organisatorstiickchen innewohnen. 

d) Die Natur der determinierenden Faktoren. 

Es HiBt sich vorerst nichtsBestimmtes dariiber aussagen, welcher N atur 
der determinierende F aktor bzw. die determinierenden Faktoren sind. Man 
k onnte dabei an einen chemischen Stoff denken oder auch an bioelektrische 
Verhaltnisse. Der Umstand, daB Material determiniert werden kann, das 
nachgewiesenermaBen Epidermis, Medullarplatte, Urwirbel, Chorda, Vor
niere und Seitenplatten bilden kann, macht es recht wahrscheinlich, daB 
der determinierende Faktor nicht nuraus16send wirkt, sondern die Art des 
Geschehens beeinfluBt. Doch kann man gegen diese Argumentation gel
tend machen, daB in der Keimoberflache die Umgebungsbedingungen we
sentlich andere sind als im Keiminneren, daB unter den an der Oberflache 
herrschenden Umstanden dasEktoderm nur die beidenLeistungen Epider
mis oder Medullarplatte vollbringen kann und daB daher jede besondere 
Anregung zur MedullarplattenbildungfUhrt Dieser Einwand diirfte kaum 
stichhaltig sein, denn wir wissen, daB bei der Verpflanzung von Urmund
lippenmaterial in das Blastoc61 das Implantat neben Urwirbeln und 
Chorda oft auch Medullarplatte bildet, und in meinem Laboratorium 
ausgefiihrte, noch unveroffentlichte Versuche von Salz zeigen, daB auch 
prasumtive, noch nicht unterlagerte Medullarplatte der friihen Ga
strula allein, welche durch Einstecken in die Urdarmhohle unter die 
Chorda gelangt, Neuralrohr liefern kann. Des weiteren erstreckt sich 
die Determination im Ektoderm am Ende der Gastrulation wahrschein
lich nicht nur auf Medullarplatte und Epidermis, sondern auch auf an
dere Organe, wie die Placoden, die Linse, den Taster und die Kiemen. 
Der Zeitpunkt der Determination dieser Organe ist allerdings fUr Tri
ion noch nicht sicher festgestellt. Der Induktionsfaktor scheint also 
nicht nur aus16send, sondern die Art des Geschehens bestimmend zu 
wirken. 

Urn seine Natur naher zu kennen, wird man zuerst das Material 
sichten, das den Induktionsfaktor enthalt: 

Das Organisatormaterial entwickelt sich bei der Transplantation 
meist in Chorda und Urwirbel. Die Induktionsleistung von Chorda allein 
ist wohl sicher, doch noch nicht nachgewiesen worden. Vielleicht nimmt 
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man dafiir etwas altere, schon abgerundete Chorda, die sich rein heraus
nehmen laBt. Von den Urwirbeln wissen wir durch GEINITZ (1925) und 
auch BAUTZMANN (1926), daB sie Medullarplatte induzieren konnen. 
Weiterhin hat die schon erwahnte Transplantation von reiner Medullar
platte ins Blastocol der fruhen Gastrula von MANGOLD und SPEMANN 
(1927) die Induktionsfahigkeit der Medullarplatte erwiesen. 

Dazu kommen die Ergebnisse der Hetero- und Xenoplastik. In den 
meisten Fallen wurde - aus Grunden der Widerstandsfahigkeit - in 
die Keime von Triton taeniatus, seltener in Triton alpestris und cri
status und sehr selten (GEINITZ 1925) in Rana temporaria und Bombi
nator pachypus implantiert. Es sollen hier nicht alle Kombinationen 
aufgezahlt werden. Als sicher kann betrachtet werden, daB unter den 
Urodelen jede Art von Organisator bzw. Urdarmdach in jeder Art von 
Keirn wirksam ist. AuBerordentlich uberrascht haben die xenoplasti
schen Transplantationen von GEINITZ (1925a, b), der zeigen konnte, 
daB im Taeniatus-Keim Organisatoren von Amblystoma. mexicanu1n, 
Rana temporaria, esculena und Bombinator pachypus (Abb. 6a, b, c) 
Medullarplatten, ja ganze Achsensysteme induzieren konnen und dal3 
auch das Urdarmdach allein von Bombinator in Taeniatus die Bildung 
von Medullarplatte veranlaBt. 

Fur die Beurteilung des Induktionsfaktors sind auch die neuerdings 
von SPEMANN gemachten Mitteilungen von groBer Bedeutung, daB die 
Fahigkeit zur Induktion von der prasumtiven Epidermis der fruhen 
Gastrula, die sonst nicht induziert, erworben werden kann. Dies lieB 
sich auf zweierlei Art nachweisen. In der einen wurde sie in die obere 
Urmundlippe einer fruhen Gastrula verpflanzt und, nachdem sie sich ins 
Urdarmdach eingerollt hatte, wieder herausgenommen und einerweiteren 
Gastrula ins Blastcol gesteckt (SPEMANN und GEINITZ 1927). 1m zweiten 
Experiment verpflanzte er sie in die prasumtive Medullarplatte einer 
fruhen Gastrula und, nachdem die Medullarplatte unter Beteiligung des 
Implantats deutlich geworden, wiederum in das Blastocol einer Gastrula 
(MANGOLD und SPEMAK:'i 1927). In beiden Fallen wurde eine Medullar
platte induziert. Wahrscheinlich unterscheidet sich aber das Erworbene 
darin, daB im ersteren Fall die Fahigkeit zur Induktion von Medullar
platte, Urwirbeln und Chorda, im zweiten nur zur Induktion von Me
dullarplatte (und evt. spater auftretende Bildungen) gewonnen wurde. 

SchlieBlich sind noch die neuesten Ergebnisse von MANGOLD (MAN
GOLD und SPEMANN 1927, Anm. I, bzw. unveroffentlicht) zu erwahnen. 
Untersucht wurde die Frage, wann das Medullarplattenmaterial die 
Fahigkeit zur Induktion erwirbt und wie lange es dieselbe behalt. Der 
erste Teil laBt sich dahin beantworten (vorlaufig), daB prasumtive Me
dullarplatte mit der Unterlagerung durch das Urdarmdach die Fahig~ 
keit erlangt. Bei der Transplantation ihres schon unterlagerten Materials 

. (ohne Urdarmdach) ins Blastocol differenzierte es sich namlich ganz oder 
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Abb. 6 a-c. Induktion von Medullarplatte und Urwirbeln in Triton taeniatus durch einen Organisator 
von Bombinator packYPlls. - a Neurulastadium des Tae1tintus-Keirns. Mnormale, 1n induzierte Me-dul
larplatte. 20X. - b Der Tat'nr'atus-Keim nach Anlage der primaren Augenblasen (au). Horbl. nor
male, horbl. induzierte Horblase; M normales, nz induziertes Medullarrohr; Urw. normale, 1trw. in
duzierte Urwirbel. 20 X. - c",Querschnitt etwas kopfwarts vom Stielansatz der Abb. 6 h. Ob~n die 
normalen Achsenorgane (groBe Buchstaben), un ten das Implantat (kleine Buchstaben) und die Induk
tion {kleine Buchstahen mit Akzent}. Ck. bzw. cl". normale bzw. implantierte Chorda. Md., 11td. und 
ll1d'. normal("s, implantiertes und induziertes Neuralrohr, fflS. implantiertes Mesoderm, Urw. und 1lY'l.U. 

normale und induzierte Urwirbel. (GEINITZ.) 
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a 
Abb. 7 a, h. Operationsstadium fur ver
schiedene erwiihnte Experimente (vgl. 
Abb.8). - a Spenderlarve "on Triton 
taeniatus, gerade geschliipft und zum 
lebhaften Schwimmen fiihig. Aus ihm 
wurde Gehirn, Auge, Darm und Extre
mitatenknospe entnommen. - b WiTt; 
frUhe Gastrula von der vegetativen 
Seite. Die Implantate wurden dUTch 
einen Schnitt im animalen Feld ins Bla
stoeol gesteckt. Extr. Knospe der Vor
derextremitat; T. Taster j U. Urmund. 
20 X. (l\fANGOLD, unveroffentlicht.) 
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b 

Wiederum in das 

teilweise zu N eu-
t·, ralrohr und indu

zierte in der iiber
lagernden prasum
ti yen Wirtsepider
mis eine Medullar
platte. Recht un
erwartet kam das 
auf den zweiten 
Teil der Frage be
ziigliche Ergebnis. 

Blastocol einer friihen 
Gastrula von Triton taeniatus war ein Stiick 
Mittel- und Vorderhirn eines gerade aus
schliipfenden, also schwimmenden Embryo 
von Triton taeniat~ts eingesteckt worden 
(Abb. 7). Wahrend der Neurulation lag 
es unter einem Hocker in der Mitte der 
Ventralseite. An dessen cephalem Abhang 
bildete sich eine Medullarplatte, die sich 
spaterzumNeuralrohrschloB (Abb.8a, b,c). 
Die obere Grenze der Induktionsfahigkeit 
des Nervenrohrs konnte noch nicht er
mitteIt werden. (Allgemeines Problem: 
Zeitliche Koordination der Entwicklungs
prozesse.) 

Diesen vielen positiven Tatsachen 
miissen aber auch negative beigefiigt 
werden. Die Fahigkeit zur Medullarplat
teninduktion fehIt: Der noch nicht unter
lagerten prasumtiven Medullarplatte und 
der prasumtiven Epidermis der fruhen 
Gastrula (MANGOLD I924, I927, BAUTZ
MANN I926), der prasumtiven Epidermis 
der beendeten Gastrula, der Kiemenregion 
eines Embryo mit den ersten Kontrak
tionen und dem Darm eines gerade schwim
mendenEmbryo (Abb.7).-Zweifelhaft ist 
die Induktionsleistung der Knospe der 
Vorderextremitat (Abkommling des Ur
darmdaches?) und des Auges (Abkommling 
der Medullarplatte?) eines gerade schwim
menden Embryo (Abb. 7) (MANGOLD, un
veroffentlicht, vorlaufig). 
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Abb. 8 a-c. Trito1t tae1tiatus. Induktion VOll Neuralrohr dUTch funktionstiichtiges Gehirn. (Operations· 
stadium siehe Abb.7.) Vorder- und Mittelhirn eines schwimmenden Embryo induziert ins Blasto
col einer frUhen Gastrula gesteckt, Medullarplatte. - a WiTt, 41 Stunden nach der Operation von 
cler Ventralseite. 20 X. - b WiTt, 68 Stunden nach cler Operation von der linken Seite. 20 X. -
c Sagittalschnitt durch den Implantathocker des Wirts. 104 X. - Ent. Entoderm; Impl. Fa<. und 
Gangl. Faser- und Ganglienbereiche des hochdifferenzierten dotterfreien Implantats; Intpl. H. Im
plantathocker; Med.z"nd. induzierte Medullarplatte hzw. NeuralrohT;' Med.nOY11t. normale Medullar-

platte des Wirts; V. D. Vorderdarm. (MANGOLD, unveroffentlicht.) 
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Uberblickt man diese Ergebnisse, so ergibt sich, daB der Induktions
faktor auBerordentlich vielen Gewebearten zukommt (prasumtiven Ur
wirbeln, prasumtiver Chorda, Medullarplatte, funktionierendem Gehirn, 
differenzierten sekundaren Augenblasen [?], sprossenden Extremitaten
anlagen [?]), daB er nich t artspezifisch ist, daB er a uch nich t auf bestimm te 
Entwicklungsstadien beschrankt ist, und daB ervon embryonalem Material 
erworben werden kann, bzw. anders ausgedruckt, was aber nicht genau 
dasselbe ist, ubertragbar ist. Doch muB betont werden, daB er nicht allen 
Embryonalbezirken bzw. -organen zukommt. Die Natur des Induktions
faktors muB daher relativ einfach sein, wenn stofflich, von verhaltnis
maBig einfacher molekularer Zusammensetzung. Doch konnte man auch 
an eine bioelektrische Erscheinung denken. Die letztere Moglichkeit ist 
auszuschalten, sobald man mit totem Material eine Induktion erzielt, wie 
von SPEMANN und R. MANGOLD (1924) schon vorgeschlagen wurde. 

In diesem Jahr (1927) wurde von MANGOLD auch begonnen zu unter
suchen, ob die Quantitat der Induktionsleistung von der Quantitat des 
Induktors abhangt. Fur solche Experimente eignen sich Transplantate 
aus der fruhen Medullarplatte sehr gut, da sie leicht auf einem kleinen 
MeBfeld exakt gemessen werden konnen. Das MeBfeld ist in 0,2 mm 2 

geteilt auf ein kleines Glasplattchen geritzt und dieses in den Wachs
boden der Operationsschale eingelassen. Die Transplantate wurden, 
wie schon vielfach erwahnt, ins Blastocol einer fruhen Gastrula gesteckt. 
Bei der Lebendbeobachtung ergab sich ein riesiger Unterschied zwischen 
der Leistung kleiner und groBer Implantate. Die ersteren induzierten 
fast nie, die letzteren beinahe stets eine deutliche, schone Medullar
platte. Die genaue Erforschung der quantitativen Leistung der ver
schiedenartigen Implantate verspricht interessante Ergebnisse in mancher 
Rinsicht. 

e) Die Reaktionsfdhigkeit des Ektoderms auf den Induktionsfaktor. 

DaB das Ektoderm nicht in jedem Entwicklungsstadium fahig ist, 
auf den Induktionsfaktor zu reagieren, wissen wir schon seit den erst en 
Experimenten SPEMANNS. Diese zeigten, daB die Epidermis der Neurula, 
in die Medullarplatte verpflanzt, sich nicht ortsgemaB entwickeln kann. 
Ein gegen dieses Experiment von MANGOLD einst erhobener Einwand 
(1924, S. 257) ist heute nicht mehr stichhaltig. Es wurde damals geltend 
gemacht, daB wir ja nicht wissen, ob in der sichtbaren Medullarplatte 
noch die Induktionsfaktoren wirksam sind. Reute ist bekannt, daB Me
dullarplatte und ihre Bildungen noch lange induzieren konnen, und es 
ist auch wahrscheinlich, daB die Chorda und die mesodermalen Organe 
die Induktionsfahigkeit einige Zeit uber die Gastrulation hinaus behalten. 
Wenn auch dies nachgewiesen sein wird, ist sicher, daB die Epidermis 
der Neurula nach dem Erscheinen der Medullarplatte nicht mehr neuru
lieren kann. 
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Ungelast ist bis jetzt aber, ob das prasumtive Ektoderm in jedem 
Stadium vor der Neurulation zur Medullarplattenbildung fahig ist. Die 
Transplantationen von Stiicken der Medullarplatte und des Gehirns ins 
Blastocal wurden von MANGOLD speziell zur Lasung der Frage nach der 
zeitlichen Koordination der Entwicklungsvorgange angestellt und sie 
geben auch schon zuverlassige Anhaltspunkte fUr die Beurteilung der 
Reaktionsfahigkeit des Ektoderms. Es zeigte sich namlich, daB die in
duzierten Medullarplatten stets synchron mit den normalen Medullar
platten des Wirts auftreten, gleichgiiltig, welcher Art und wie .alt das 
induzierende Implantat war. Man betrachte dazu die Abb. 5 b und8a. In 
der ersten ist das Implantat etwa 1 ' / 2 Tage, in der zweiten etwa 10 Tage 
alter als der Wirtskeim. Da das Gehirnimplantat zweifellos sofort nach 
der Implantation gewirkt hat, die induzierte Medullarplatte aber nicht 
gleich, sondern erst 1 ' / 2 Tage spater auftrat, so miissen wir annehmen, 
daB das Wirtsmaterial nicht sofort mit Neurulationsvorgangen reagieren 
konnte; vorausgesetzt, daB der Induktionsfaktor nicht nur aus16send 
wirkt, was oben als recht unwahrscheinlich ausgefiihrt wurde. Daraus 
wiirde sich ergeben, daB das prasumtive Ektoderm der friihen Gastrula 
noch nicht neurulieren kann. Wahrscheinlich ist es durch die Determi
nation der Vorgange, welche die Gastrulation gewahrleisten, durch die 
Determination der Gastrulationspotenzen (MANGOLD 1924, 1925) behin
dert. Versuche, dies direkt nachzuweisen, indem man prasumtive Me
dullarplatte der gerade beginnenden Gastrula in die prasumtive Me
dullarplatte der eben beendeten Gastrula verpflanzt, wurden in der dies
jahrigen Laichperiode begonnen und bestatigen die Vermutung (vor
laufig). - Man kannte diese Befunde auf eine allgemeine, vorerst noch 
hypothetische Formel bringen, indem man sagt: J edem Alter bzw. Reife
grad kommen nur bestimmte Entwicklungsprozesse zu, oder etwa: Die 
Reihenfolge der Entwicklungsvorgange ist determiniert. (MANGOLD 
1927, MAXGOLD und SPEMANN 1927.) 

2. Die Bildung des Neuralrohrs aus der Medullarplatte. 
Den Medullarplatten der Wirbeltiere ist allen gemeinsam, daB sie 

schlieBlich ein Rohr bilden. Dies kann durch die seitliche Auffaltung 
und schlieBliche dorsale Vereinigung der Medullarwillste oder durch eine 
Spaltbildung im Innern der Platte vor sich gehen. Die Rohrbildung ist 
als direkte Fortsetzung der Plattenbildung aufzufassen; sie verlangt in 
beiden Fallen betrachtliche Zellbewegungen und Umformungen der Zell
gestalt, Vorgange, die fUr uns ein zuverlassiges Kriterium fUr die Be
urteilung von Medullarsubstanz darstellen. Die Determination der Me
dullarplatte ist gerade durch diese Vorgange charakterisiert (SPEMANN, 
MANGOLD, MARX). Daher beweisen auch alle die Experimente, die bei 
der Frage nach dem Zeitpunkt der Determination angefUhrt wurden und 
die ebenfalls schon erwahnten Transplantationen prasumtiver Medullar-
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platte aus der spat en Gastrula ins Blastocol von MANGOLD (siehe S. 162), 
daB der MedullarplattenschluB ein autonomer ProzeB des Medullarmate
rials ist. Sie bestatigen damit die ebenfalls experimentell gestiitzte Auf
fassung von Roux (1885,1888). Auch GIERSBERG (1926) teilt diese An
schauung, nachdem er sie friiher auf Grund ungeniigender Experimente 
(1924 a, b) angefochten hatte. 

Bei ungeniigender Induktion oder sehr ungiinstigen Umgebungs
bedingungen werden die medullaren Prozesse nur unvollstandig durch
gefiihrt. MANGOLD hat neuestens die verschiedenen Grade von Medullar
platteninduktionen, welche zwischen der schwachen Ektodermverdickung 
und dem schon abgegliederten Medullarrohr liegen, dargestellt (MAN
GOLD und SPEMA::-.lN 1927, Kap. III). Es wurde dort auch die Frage an
geschnitten, ob die Induktion zu Medullarplatte alle spateren Differen
zierungsprozesse einschlieBt und auf die Differenzierungsleistung der 
Ektodermverdickungen (Placoden, Linse, Gehoranlage) hingewiesen. 

1st also der SchluB sicher, daB die Formbildungsvorgange bei der 
Rohrbildung durch das Medullarmaterial autonom durchgefiihrt werden 
konnen, so fragt es sich, ob nicht auch die umliegenden Gewebe (Epider
mis und Mesoderm) einen gewissen Anteil an ihnen besitzen. Man wird 
dies nicht ohne weiteres ganzlich ablehnen konnen, da eine strenge 
Mosaikentwicklung, ohne jegliche Beeinflussung der Teile, schwer vor
stellbar ist. Immerhin wird man gegen die Anschauung GIERSBERGS 
(1924 b, 1926), daB die Medullarplatte bei der Neurulation durch die Epi
dermis unterstiitzt werde, recht skeptisch sein. Sie griindet sich auf die 
Beobachtung, daB bei Keimen, in welchen durch Behandlung mit Rohr
zucker und Natriumacetatlosungen die Medullarplatte schwach ge
schadigt wurde, die Epidermis sich iiber die Platte schob und dabei die 
lateralen Partien der Medullarplatte dorsomedian drangte. Dies Ergeb
nis scheint mir zu besagen, daB die unempfindlichere prasumtive Epi
dermis ihre normale OberflachenvergroBerung durchfiihren und auch 
die in ihrem FormbildungsprozeB geschadigte Medullarplatte beeinflussen 
konnte. Ob sie dies'auch in der normalen Entwicklung tut, ist dagegen 
recht fraglich. Ich glaube, daB in dieser die allgemeinen Zellbewegun
gen in der Medullarplatte und Epidermis (aber nicht die speziellen 
Organbildungen in dieser) ziemlich autonom verlaufen. Die Aktivitat 
der Epidermis ist wohl vorhanden, doch keineswegs so groB, wie es 
aus dem GIERSBERGSchen Versuch hervorzugehen scheint. Nach meinen 
vielen Experimenten an Triton habe ich den Eindruck, daB die pra
sumtive Epidermis das weniger aktive Element sei. 

Ein EinfluB des Mesoderms und der Chorda besonders auf die in
timen, schon speziellen Vorgange der Rohrbildung ist wesentlich wahr
scheinlicher. Sind sie doch Abkommlinge des Urdarmdaches, dessen groBe 
Bedeutung fiir die Medullarplatteninduktion wit schon kennengelernt 
haben. Uber diese Organe wird spater noch berichtet werden .. 
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Die Tendenz zur Rohrbildung zeigt sich aber selbst noch in alteren 
Stadien. FISCHEL (1914) beobachtete bei alteren Salamanderlarven in 
Gewebewucherungen, we1che im verletzten Gehirn auftraten, Rohr- und 
Hohlraumbildung, die er auf eine Aktivierung der Medullarplattenpoten
zen zuruckfiihrt. 

3. Die Determination der Medullarplattenbezirke und die 
Polaritat des Zentralnervensystems. 

Mit der Determination der Medullarplatte sind auch deren Teile, so
weit wir bis jetzt wissen, determiniert. Dies ergibt sich aus den vielfach 
durchgefiihrten Exstirpatio
nen und Transplantationen 
der Augenanlage, die in an
derem Zusammenhang be
sprochen werden sollen, und 
auch aus der vorn-hinten
Drehung eines vorderen 
Querstucks der Medullar
platte (Abb.9), deren Erfolg 
aus den beiden beistehenden 

a b 
Abb. 9a, h. Vorn-hinten-Drehung eines Stiicks lVledullarplatte mit zugehorigem Urdarmdach bei Anuren. 
- a Experiment. - b Rekonstruktion des Gehirns mit Augen und Gehorblasen eines 10 Tage nach 
der Operation fixierten Embryo von der Dorsalseite. - Co11tm.post. Commissura posterior; Ep. Epi 
physe; Lao. Labyrinth; M.H. Mittelhirn; N. H. Nachhirn; OC. Augenbecherj Pl.ckor. Plexus chorioi
deus; V. H. Vorderhirn j Zw.H. Zwischenhirn. Gestrichelte Linie mit * Verwachsungsnaht. lSPEi\I.-\~~.} 

Abbildungen ersichtlich ist (SPEMANN 1906, 1912). Das invertierte Stuck 
behalt seine herkunftsgemaJ3e Polaritat bei und die Anlagen, we1che bei 
der Schnittfuhrung geteilt worden sind, treten in doppelter Zahl auf. 
An den Verwachsungsstellen mit dem vorderen und hinteren Neuralrohr
stumpf finden maBige Formregulationen statt. 

Auch innerhalb des prasumtiven Ruckenmarks ist die Determina
tion der ventralen motorischen und der dorsalen sensiblen Teile und der 
segmentalen Gliederung schon vollzogen. Dies ergeben Defektversuche 
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an Neurulen vom Bombinator und Rana, welche von einem SchUler von 
BRAUS, FEDOROW, durchgefUhrt und von BRAUS (1920) kurz bekannt ge
geben wurden, da das Hauptbelegmaterial durch den Krieg verloren 
ging. In der Medullarplatte (Abb. 10 a, b) liegen die motorischen Teile 
rechts und links der Medianlinie in einem Feld, das durch eine feine 
Linie (L) schwach sichtbar gegen die Seitenbezirke abgegrenzt ist. Wird 
von diesem medianen Bezirk ein Teil entfernt, so fallen bestimmte moto
rische Wurzeln vollstandig aus. Werden die lateralen Teile mit dem Me
dullarwulst einseitig exstirpiert, so konnen sie von der Gegenseite erganzt 
werden; offenbar uberschreiten beim MedullarplattenschluB Zellen der er
haltenen Seitenbezirke an der defekten Stelle die Medianlinie. Die Gren

zen der Neuromere verlaufen in der Medullar
platte in konzentrischen, gegen den Urmund 
konkaven und nach den Medullarwulsten etwas 

- M.W. 

a b 

Abb. IO. a Schematisches Bild cler ~redullarplatte '"on Bombilla
tor mit Abgrenzung des prasumtiven yentralen motorischen (V.) 
und des dorsalen sensiblen (D. s.) Teils des Riickenmarks, letzte
rer teilwcise im l\tledllllarwulst zusammen mit cler Anlage cler 
Ganglienleiste liegend. L. unter giinstigen Umstanden sichtbare 
Grenze zwischen motorischem und sensiblem Teil; M. W. lVledul
larwulst; Med. l\Iedianlinie; U. Urmund geschlossen. - b Sche
matisches Eild der rechten hinteren H.1ilfte der 1\'Icuullarplatte. 
S. G. Verlauf der Grenzen der Neuromere; X ein Querschnitt trifft 

Segmentgrenzen schrag; sonstige Bezeichnung ,yie bei a.
Nach BRAVS (I920), etwas abgeandert. 

divergierenden Bogen 
(Abb. 10 b); denn der 
vordere Stumpf des 
Neuralrohrs entwickelt 
nach einem quer zur 
Mediane gelegten, die 
ganze Halfte der Me
dullarplatte umfassen
den Fenster (Grenzlinie 
x) mehr motorische als 
sensible vVurzeln; was 
an der Abbildung leicht 
abzulesen ist. Die N eu
rom erie ist in der offe
nen Medullarplatte 
auch fUr die hinteren 
Bezirke bis zu 20 Seg

menten schon festgelegt, dabei besteht keine Abhangigkeit von vorderen 
Bezirken. Der letztere SchluB von BRAUS ist allerdings nicht sicher, da 
keine vollstandige Unterbrechung der Verbindung mit vorn im Experi
ment verwirklicht ist, wozu Isolationsversuche notwendig waren. 

Bei den alteren Experimenten ist das Urdarmdach wohl nicht beson
ders beachtet, und bei dem erwahnten Versuch SPEMANNS ist es, wie der 
Autor angibt, mit umgedreht worden. Da das Urdarmdach fur die De
termination der Medullarplatte wahrend der Gastrulation von hochster 
Bedeutung ist, besteht die Moglichkeit, daB ihm die herkunftgemaBe 
Entwicklung der Gehirnteile wenigstens teilweise zu dank en ist. Die 
Drehung von Medullarplattenstucken sollte daher ohne Urdarmdach er
neut durchgefUhrt werden. - Diese Vermutung wird recht wahrschein
lich gemacht durch neueste Transplantationen von Urmundlippen-
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material in die Ventralseite von Gastrulen bei Triton durch SPEMANN 
(1927). Wird obere Urmundlippe der beginnenden Gastrula verpflanzt, 
also prasumtives Urdarmdach der Kopfregion, so wird ein Kopf indu
ziert; wird solche der spaten Gastrula transplantiert, d. h. prasumtives 
Urdarmdach der caudalen Korperhalfte, so entsteht eine Medullarplatte 
des prasumtiven Ruckenmarkbereiches. Allerdings scheint die Lage des 
Implantats im Wirt, ob cephal oder caudal, hierbei nicht ohne EinfluB 
zu sein. Man wird daher damit rechnen mussen, daB auch die Bahnung 
des prasumtiven Ektoderms (s.oben S. 164, VOGT 1927) fiir die Lokali
sation der Medullarplattenbezirke von Bedeutung ist. Neben dieser 
cephal-caudalen Gliederung des Urdarmdaches bzw. des Organisators be
steht offenbar auch eine von rechts nach links. Dies zeigen neueste 
Versuche von GOERTTLER (1927a, b), der in der Gastrula von Urodelen-

, , 

_\bb. II. Triton taeniatus, 7 Tage nach cler Operation. 1m Gastrulastadium war ins Blastocol pra
sumth-es Gehirn und Augc einer Gastrula von Tritolt alpestris mit eben yollzogener "Gnterlagerung 
(mittlcrer Dotterpropf) ohne Urdarmdach yerpflanzt worden. Es entsteht ein yom Wirtsektoderm 
iiberzogener Implantathucker, der sich ZUT Blase (Impl. Bl.) umformt. An dieser eine Linsenver-

dickung (L.J. Vergrof3erung 20 X. (MANGOLD, unyeroffentlicht.) 

keimen rechts dorsal in die Urmundlippe ein Stuck linke Urmundlippe 
einsetzte und durch dasselbe einen linken Medullarwulst induziert er
hielt. Auch weniger beweisendeAngaben von LEHMANN (1926b) scheinen 
dafur zu sprechen. Die oben erwahnten Versuche von FEDEROW bzw. 
BRAUS (Abb. 10) lassen auch daran denken, daB von der prasumtiven 
Chorda die motorischen Bezirke der Medullarplatte und von den pra
sumtiven Urwirbeln, Segmentstielen und Seitenplatten die sensiblen 
Bezirke und die Ganglienleisten induziert werden. 

In den letzten J ahren sind von mir bei Triton urdarmdachfreie 
Medullarplattenstucke in das Blastocol einer fruhen Gastrula gesteckt 
worden. Trotz mehr oder weniger starker Storung ihrer Formbildungs
prozesse, welche durch die anormale Umgebung ohne weiteres ver
standlich sind, differenzierten sie sich histologisch ihrer Herkunft ent
sprechend. - Ja selbst in der prasumtiven Medullarplatte in Gastrulen 
mit eben klarem ringfOrmigem Urmund von Triton alpestris ist die 

{Iff/d. 
Bt. 
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Determination der Kopfbezirke recht weit vorangeschritten. Verpflanzt 
man in diesem Stadium Stucke aus der Kopfplatte ohne Urdarmdach 
in das Blastoc6l etwas jungerer Keime, so k6nnen sie sich zu Auge und 
Gehirn differenzieren. Dies zeigen in klarer Weise die Abb. II und 12. 

Die Abb. II stellt den Wirtskeim 7 Tage nach der Operation dar, das 
Implantat liegt in einem Hautsack des Wirts, an dem schon im Leben 

________ II·.N. 

.:s.~.-_ -1 ·". 

IlIIpL. ;/11 ~ 

Abb. 1'. Querschnitt durch Embryo der Abb. II im Bereich der Implantatblase. L . Linse; Impl.A". 
wohldifferenziertes Auge des Implantats j Intpl. RI. Ektodermblase des Wirts, hervorgerufen dUTch 
das Implantat; Impl. Gelt. Gehirnteil des Implantats, gerade angeschnitten; N.N. norm ales Neural-

rohrj Vn. Vorniere. VergroBerung SoX. (MANGOLD, unveroffentlicht.) 

die Bildung einer Linse beobachtet worden war. Bei der Schnittunter
suchung zeigte das Implantat sich in einen groBen Gehirnteil (auf der 
Abb. 12 nur angeschnitten). und einen sch6nen Augenbecher mit Retina 
und Tapetum differenziert. Das Auge hat im uberlagernden Ektoderm 
ein gutes Linsenblaschen induziert. Daraus ergibt sich, daB in der pra
sumtiven Kopfplafte kurz nach der Unterlagerung durch das Urdarm
dach, die Determination zu Auge schon vorhanden ist, und daB damit 
dem Material aile Fahigkeiten zukommen, die der primaren Augenblase 
eigen sind. Ahnlich mag es sich mit den anderen Abschnitten der Me-
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dullarplatte verhalten, was im einzelnen noch nachzuweisen sein wird. 
Leider sind hier die Kriterien nicht so zuverlassig wie bei der Augen
anlage. 

Von LEHMANN (1926) ist versucht worden, die Bedeutung der Ur
darmdachbezirke bzw. der Urdarmdachorgane fiir die Materialordnung 
des Neuralrohrs zu ermitteln. 1m Schwanzknospenstadium sind im 
Kopf- und Riickenmarksbereich das Dach und der Boden des Neural
rohrs ganz diinn, die Seitenwande dagegen dick, und das Lumen bildet 
nur einen schmalen, sagittalen Schlitz (Abb. 12 N.N.). Setzt man in der 
oberen oder seitlichen Urmundlippe friiher Gastrulen Defekte, so entstehen 
in einem Teil der FaIle Liicken im Urdarmdach. Fehlt die Chorda oder 
ein Teil derselben, so wachsen haufig die beiden seitlichen Urwirbe1 me
dian zusammen. Das iiber ihnen liegende N euralrohr besitzt dann nahezu 
stets einen sehr starken Boden, der sich nach dem Dach hin allmahlich 
verjiingt. Liegen bei mangelnder Chorda die Urwirbellateral, so ist die 
normale Form des Medullarrohrs vorhanden. LEHMANN schlieBt, daB die 
Materialverteilung im Neuralrohr von der Trennung des Mesoderms in 
der Mediane abhangt. Dieser SchluB diirfte durch die Befunde LEH
MANNS kaum gesichert sein; finden wir doch dieselbe Materialverteilung 
im Kopfbereich, wo keine Urwirbel vorhanden sind. Auch fand ich ein 
gut geformtes Medullarrohr, das durch ein in das Blastocol einer Gastrula 
gestecktes Stiick Gehirn eines gerade schwimmenden Embryo in der Mitte 
der Bauchseite des Wirts induziert worden war (Abb. 8). Es besteht 
natiirlich die Moglichkeit, daB sich die Kopfplatte und das Riickenmark 
verschieden verhalten, und daB letzteres durch die Urdarmdachorgane 
in seiner Differenzierung auch beeinfluBt wird. Dafiir tritt auch GIERS
BERG (1926) ein, und mir selbst schien es nach Befunden an Keimver
schmelzungen wahrscheinlich (MANGOLD und SEIDEL 1927). Doch wird 
man die Frage einer gesonderten Untersuchung unterwerfen miissen. 
Vielleicht erklaren sich die Medullarrohre mit starker Basalplatte ein
fach dadurch, daB die lnduktion des Medullarrohrs nicht optimal ge
wesen ist. 

Spatestens nach dem MeduIlarplattenschluB sind im N euralrohr auch 
die histologischen V organge im einzelnen determiniert. Dies beweisen 
die Differenzierungen von Tapetum und Retina bei den Umdrehungs
versuchen eines Stiicks Kopfplatte durch SPEMANN (1912, siehe oben) 
und bei der Transplantation von prasumtiver Medullarplatte ins 
Blastocol der friihen Gastrula von MANGOLD (Abb. II U. 12). Von 
DETWILER (1925 d, 1927 a, 1927 c) ist es auch fiir einzelne Zellen 
nachgewiesen worden. In der Medulla oblongata der Fische und 
Amphibien findet sich auf der Rohe des Eintritts des Nervus acusticus 
jeweils ein Paar von Ganglienzellen (MAUTHNERsche Zellen), die durch 
ihre enorme GroBe, ihre Struktur, ihre Lage und ihre zahlreichen Fort
satze eindeutig gekennzeichnet sind. Implantiert man nun nach Medul-

Ergebnisse der Biologie III. 
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larplattenschluB einem A mblystoma-Keirn caudal von der normalen Me
dulla eine zweite an Stelle der entsprechenden Neuralrohrsegmente, so 
unterliegt diese wohl den Ortseinfliissen im Hinblick auf ihre quantitative 
Ausbildung (siehe S. 207), entwickelt aber ihre beiden MAUTHNERSchen 
Zellen, so daB der Keirn deren vier besitzt. - Es mag in diesem Zusam
menhang noch auf die sehr sorgfaltigen Arbeiten von COGHILL (1914, 
1916, 1924 a, 1924 b) hingewiesen werden, die fiir Amblystoma die Ver
teilung von Proliferation und Differenzierung irn Zusammenhang mit der 
Ausbildung der friihen Reflexe behandeln. 

Die Polaritat der Medullarplatte bzw. des Neuralrohrs auBert sich 
auBer in den Formbildungsprozessen auch in dem Verhalten der aus
wachsenden Longitudinalstrange, wie aus verschiedenen Experimenten 
am Riickenmark hervorgeht. HOOKER (1917) replantiert etwa I mm 
lange Riickenmarkstiickchen direkt hinter der Medulla oblongata unter 
Vertauschung von vorn und hinten bei Larven von Rana fusca, palustris 
und pipiens mit geschlossenem Medullarrohr. Wahrend im Implantat die 
morphologische Polaritat beibehalten wird, tritt nach einiger Zeit eine 
ortsgemaBe Entwicklung der funktionellen Polaritat ein. Die Inversion 
der Polaritat des Implantats macht sich nach der Verheilung in einem 
verzogerten Einwachsen der caudalwarts gerichteten Balmen geltend. 
Entsprechendes wurde von WIEMAN (1922) beobachtet. Wird namlich bei 
Amblystoma-Larven nachMedullarrohrschluB das Riickenmark des zwei
ten bis vierten Segments in der Horizontalebene urn 90" gedreht, so 
durchwachsen die ab- und aufsteigenden Fasern dasselbe stets in der ur
spriinglichen Richtung. 

Nach den vorliegenden, bis jetzt noch liickenhaften Daten ergibt sich, 
daB die Medullarplattenbezirke sehr friihzeitig, mindestens mit dem Ab
schluB der Gastrulation, labil determiniert erscheinen, und daB man da
mit rechnen muB, daB die Medullarplatte nicht a1s Einheit, sondern gleich 
a1s Mosaik determiniert wird. Vieles spricht dafiir, daB das Urdarmdach 
fiir die Determination der Medullarplattenbezirke verantwortlich zu 
machen ist. Eine schon vor der Unterlagerung bestehende Bahnung 
der prasumtivenMedullarplattenbezirke konnte ebenfalls von Bedeutung 
sein. Man muB jedoch im Auge behalten, daB sowohl Defekte im Ur
darmdach (LEHMANN 1926 b) als auch solche in der deutlich abge
grenzten Medullarplatte noch bis zu einem gewissen Grade ausgeglichen 
werden konnen. 

B. Primare Vorgange bei den Vogeln. 
Die Embryonen des Hiihnchens sind erst nach der Eiablage experi

mentellen Eingriffen zuganglich. Sie befinden sich zu diesem Zeitpunkt, 
verglichen mit den Amphibien, etwa im Stadium der friihen Gastrilla. 
Schon wahrend der erst en Stunden der Bebriitung erscheint der Primitiv
streif (Abb. 13), namlich nach 4 Stunden, als breites, vom hinteren Rande 
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der Keimscheibe bis ungefahr in die Mitte derselben sich erstreckendes 
Feld von der Form einer ParabeL Dieses zieht sich weiterhin median zu
sammen, urn schlieBlich eine lange schlitzformige Grube, die Prirnitiv
rinne, zu bilden; sie ist vorn bekanntlich begrenzt durch den HENSEN
schen Knoten. An dem Primitivstreif (Urmund) findet die Bildung des 
Mesoderms durch einwuchernde Zellen statt. Der HENsENsche Knoten 
liegt ungefahr im Bereich des fiinften Segments. Vor ihm legt sich im 
"Kopffortsatz" der Kopf und das (ungefahr) erste bis fiinfte Segment des 
Rumpfes an, hinter ihm im Primitivstreif die Hauptmasse des Rumpfes 
Der Kopffortsatz mit Medullarrinne laBt sich nach etwa 14 Stunden Be
briitung erkennen. (Weiteres tiber Kinematik siehe bei WETZEL [192sa,bJ 
und altere Literatur bei PRZIBRAM 1907, S. 88.) 

Der Zeitpunkt der Determination wird einigermaBen aufgeklart durch 
die Arbeiten von AGASSIZ und DANCHAKOFF (1922), ATTERBURY (1922 
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Abb. I3 a-d. Schemata der Keimscheibe des Hiihnchens nach 4 (Abb. I3 ;'), 6 (Abb. I3 b), 8 (Abb. I3 c) 
und etwa '4 (Abb. '3d) Stunden Bebriitung. - H. K. HENsENscher Knoten; M. R. Medianxinne der 

Medullarplatte; M. W. Medullarwulst; P. R. Primitivrinne; P.St. Primitivstreif. (HOADLEV.) 

bis 1923), DANCHAKOFF (1922), DANCHAKOFF und AGASSIZ (1924), MUR
RAY und HUXLEY (1925) und besonders diejenigen von HOADLEY (1924 
bis 1926). Altere Literatur siehe bei MURRAY und HUXLEY (1925, S. 29). 
Die Experimente aller erwahnten Autoren bestehen in der Transplanta
tion von Teilen der jungen Keimscheibe in die Allantois eines etwa 10 Tage 
bebriiteten Embryo. Die schone Methode ist, soweit mir bekannt, im 
Laboratorium von LILLIE von AGASSIZ und DANCHAKOFF zum erstenmal 
verwandt worden. Die Transplantate enthalten nahezu stets Elemente 
aller Keimschichten, was bei der SchluBfolgerung zur Vorsicht zwingt. 
Doch tritt offenbar am Transplantationsort eine mehr oder weniger weit
gehende Isolation der Teile des Transplantats ein. Die Leistungen der 
Transplantate sind in der Tabelle I nach den Mitteilungen von HOADLEY 
(1926 a, b, c), der die eingehendsten Untersuchungen vor allem auch an 
ganz jungen Keimscheiben ausgefiihrt hat, zusammengestellt worden. 
Dabei sollen auch Mesoderm und Entoderm mit aufgefiihrt werden. 
Die Angaben tiber das Entoderm sind noch etwas liickenhaft. 

12* 
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Tabelle i. Die Differenzierungsleistu ng von Stiicken verschieden 
alter Keimscheiben des Hiihnchens, welche, aus allen Keim
schichten bestehend, in die Allantois eines etwa IO Tage alteren 
Hiihnerembryos verpflanztund nachetwa 8 Tagenmikroskopisch 
untersucht wurden. Zusammengestellt nach HOADLEY (I926a,b,c). 

Keimscheibe Differenzierte Organe bzw. Gewebe des 
Ektoderms I Mesoderms I Entoderms 

Unbebriitet Epidermis (allgemei-! - Darm (allgem. 
ner Struktur) Struktur 

2 Stunden Epidermis Darm bebriitet N ervoses Gewebe -

4 Stunden Epidermis Knorpel Darm 
bebriitet N euralrohr u. N erven Darmmuskulatur 

Auge (ganz aus zylin- Sekretor. Tubuli der 
drischen pigmen- ~iere 
tierten Zellen) 

6 Stunden Epidermis Knorpel Darm 
bebriitet N euralrohr u. N erven Darmmuskulatur 

Augen (Tapetum und Skelettmuskeln : 

Retina) Sekret.Tubuli} N' 
Hautige Gehorblase Glomeruli lere 

Herzmuskel 
, Chorda 

_._----

8 Stunden Epidermis Knorpel Darm 
bebriitet Neuralrohr u. Nerven Darmmuskulatur 

Augen (Tapetum und Skelettmuskeln 
geschichtete Retina Sekret.Tubuli} N' 
und Linse) : Glomeruli lere 

Hautige Gehorblase Herzmuskel 
Chorda 

IOStunden Epidermis mit Feder- Knorpel Darm 
bebriitet anlagen (Corium) Darmmuskulatur 

Neuralrohr u. Nerven Skelettmuskeln 
Augen (Tapetum und Sekret.Tubuli \ 

geschichtete Retina Glomeruli 
und Linse) Sammelgange f ~iere 

Hautige Gehorblasen WOLFFscher 
Gang 

Corium (Federan-
lagen) 

I2 Stunden Gute Differenzierung Gute Differenzierung Darm 
bebriitet aller Gewebe aller Gewebe Akzessorische 
und alter Driisen 

(IS Stunden) 

In den 2 Stunden bebriiteten Implantaten treten die erst en nervosen 
Elemente auf. Zu diesem Zeitpunkt ist offenbar ihre Determination in 
Gang. Sie ist - vorausgestzt, daB man tiber den Einwand der mangel
haften Isolation der Implantatbezirke hinwegsieht - wohl endgiiltig im 
Stadium mit Kopffortsatz vollzogen. In unbebriiteten Keimscheiben 
sch~int noch keine Medullarplattendetermination vorzuliegen, bzw. diese 
ist so labil, daB sie in der fremden Umgebung nicht in Erscheinung tritt. 
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Es ist, wenn wir uns die Ergebnisse der Experimente an Amphibien zum 
Vergleich heranziehen, was natiirlich nur mit groBtem Vorbehalt ge
schehen kann, recht auffallig, daB diese jungen Implantate trotz des Be
sitzes der Anlage des prasumtiven Primitivstreifens (Urmunds) nicht 
am Implantationsort die determinativen Vorgange fortsetzen. Dies konnte 
in der Schadigung des Implantats durch die Operation und besonders 
durch die fremde Umgebung im alteren Keirn begriindet sein, konnte 
aber auch auf einen ganz anders gearteten Determinationsablauf im 
Vogelei hindeuten. - Uber den Sitz der determinierenden Faktoren und 
das Wesen derselben geben uns die Versuche keine Auskunft. 

Aus der Tabelle ergibt sich weiterhin, daB die Differenzierungsleistung 
der Transplantate nach gleichlanger Versuchsdauer in quantitativer und 
qualitativer Hinsicht desto groBer ist, je alter die Transplantate zur Zeit 
der Operation sind. Dies trifft nicht nur im allgemeinen zu, sondern 
laBt sich bei verschiedenen Organen beobachten und diirfte wohl fUr alle 
gelten. Bei dem uns hier besonders interessierenden Zentralnervensystem 
findet man ganz entsprechend mit steigendem Alter des Implantats zur 
Zeit der Operation immer besser differenzierte Neuralrohrabschnitte. Das 
Auge, erst in etwas alteren Transplantaten auftretend, zeigt folgende 
Differenzierungsleistungen: I. einheitlichen Aufbau aus zylindrischen, 
schwach pigmentierten Zellen (4 Stunden Bebriitung); 2. Tapetum und 
Retina unterschieden (6 Stunden Bebriitung); 3. Tapetum, geschichtete 
Retina und Linse (8 Stunden Bebriitung) und 4. Tapetum, Retina, lenti
kulare Zone und Linse (15-20 Stunden Bebriitung). Man wird geneigt 
sein, diese Befunde mit HOADLEY in der folgenden Weise zu deuten: 
HOADLEY nimmt an, daB die Determination der Abschnitte des Organis
mus bzw. der Organe schrittweise erfolgt ("schrittweise Determination" 
- "Elementarorgane" von DRIESCH - "Elementare Einheiten" von 
MANGOLD 1926), und daB der Organismus bzw. seine Organe fortschrei
tend in ihre Abschnitte und Unterabschnitte aufgeteilt werden (differen
tial dichotomy). Bei der Operation soll die Determination eine bestimmte 
Stufe erreicht haben und sich weiterhin nicht mehr vervollstandigen. Die 
histologische Differenzierung soll sich in den Transplantaten ungehindert 
vollziehen, jedoch nur so weit, als die schon vorhandene Determinations
stufe bestimmt. 

Die Frage der schrittweisen Determination wird im groBeren Zusam
menhang betrachtet werden miissen Durch die Befunde HOADLEYS 
scheint sie mir nicht bewiesen; denn die Ergebnisse der Amphibien
experimente mahnen zurVorsicht. Dort findet man, wie beim Hiihnchen, 
daB die in das Blastocol der Gastrula-verpflanzte prasumtive Kopf
platte mit Augenanlage der spaten Gastrula im allgemeinen kein Auge 
differenziert, wahrend entsprechende Stiicke aus der deutlichen Medullar
platte sehr haufig, wenn nicht stets, Augen aufweisen. Man wiirde auf 
Grund dieser Befunde wohl zu demselben SchluB wie HOADLEY kommen, 

Ergebnisse der Biologie III. 12b 
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wenn nicht einzelne sehr giinstige und seltene Objekte zeigten, daB auch 
die prasumtive Medullarplatte der spaten Gastrula zur Differenzierung 
eines vollkommenen Auges mit allen Fahigkeiten (z. B. der Linseninduk
tion) imstande ist (siehe Abb.1O u. II, MANGOLD, unveroffentlicht). 
Neben der schrittweisen Determination wird man daher (auch beim Vogel
embryo) die Moglichkeit im Auge behalten miissen, daB die Determina
tion mit ihrem Eintritt recht viele Entwicklungsprozesse umfaBt, daB 
sie aber anfangs labil ist und erst mit der fortschreitenden Entwicklung 
immer stabiler wird. Bei der Transplantation werden dann die Um
gebungseinfliisse jiingeres Material mehr beeintrachtigen als alteres, und 
zwar werden durch sie die Entwicklungsvorgange desto mehr gehemmt, 
je spater sie normalerweise auftreten. 

Diese Uberlegungen zeigen auch, daB man aus den vorliegenden Ver
suchsergebnissen den genauen Zeitpunkt der Determination der Me
dullarplattenabschnitte nicht erschlieBen kann, doch sind diese offen
bar mit dem Auftreten des Kopffortsatzes (14 Stunden Bebriitung) end
giiltig determiniert. 

Der SchluB zum Neuralrohr vollzieht sich auch bei den Vogeln im 
wesentlichen unabhangig von der Umgebung, wie schon altere Versuche 
von Roux (r885, Ges. Abh., Bd. II, S. 247) und anderen und auch die
jenigen der oben erwahntenAutoren zeigen. - Weiterhin zeigte W AELSCH, 
daB lokale Wucherungen, welche durch Injektion von in Olivenol ge
lOstem Scharlachrot unter die Keimscheibe des 24 Stunden bebriiteten 
Hiihnereies erzielt wurden, im Medullarrohr zu vielfacher Rohrbildung 
fiihrten, wahrend Wucherungen der Epidermis keine solche aufwiesen. Er 
schlieBt daraus wohl mit Recht, daB den Zellen der Medullarplatte, selbst 
in pathologischen Fallen, die Tendenz zur Rohrbildung eigen sei. - Dnd 
schlieBlich wird man wie bei den Amphibien annehmen konnen, daB die 
Tendenz zur Rohrbildung auch in alteren Neuralrohren noch besteht. 
Denn GAWRILENKO (r924) beschrieb einen Embryo mit Vervielfaltigung 
des Canalis centralis in der Lendengegend. Dieser wies noch die Besonder
heit auf, daB N euroblasten in das umgebende Mesenchym und das Lumen 
des Zentralkanals ausgetreten waren. In den beiden Vorgangen, Rohr
bildung und Zellaustritt, sieht GAWRILENKO eine Regulation des hyper
plastischen Riickenmarks, sein normales Volumen beizubehalten bzw. 
herzustellen, wobei die Zellen sich normal verhielten, indem die spongio
blastenartigen eine Rohrauskleidung bildeten, die Neuroblasten aus dem 
Riickenmark auswanderten. Interessant war, daB Wucherungen in der 
Parietalgegend zu knospenartigen Auswiichsen fiihrten, was den Form
bildungen dieses Bezirks entspricht (Augenblasen, Epiphyse). 
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c. Sekundare Vorgange in der Morphogenese des Nervensystems 
und ihre Ursachen. 

I. Kinematik der Entstehung der Nerven und des 
sympathischen Stranges. 

Am Ende des vergangenen und Anfang des neuen J ahrhunderts stan
den drei verschiedene Theorien iiber die Bildungsweise der Nerven im 
Zentrum der Diskussion. Die eine nahm an, daB die N ervenfasern durch 
eine Kette von Zellen an Ort und Stelle als Differenzierungsprodukt des 
Plasmas gebildet werden. Sie ist bekannt als "Zellkettentheorie" und 
wurde von SCHWANN (1837), BALFOUR (1878), DOHRN (1891), APATHY 
(1897), BETHE(1903) und vielen anderen Forschern vertreten. Die zweite, 
"Auswachsungstheorie", lieB die Nervenfasern als Fortsatze der Neuro
blasten entstehen. Sie ist gekniipft an die Namen HIS (1886), FOREL 
(1887), CAJAL (1890), LENHOSSEK (1892) und viele andere. Die dritte 
schreibt Plasmabriicken, welche entweder als primare zwischen den Zel
len von der Furchung her bestehen geblieben oder als sekundare neu 
gebildet worden seien, eine wichtige Rolle zu, wobei auch die Leitfunk
tion als differenzierender Faktor geltend gemacht wird (HENSEN 1864 
und modifiziert HELD 1909 und andere). (Eine kurze Besprechung dieser 
Theorien mit genauer Literaturangabe findet sich bei HARRISON [1924]). 

Die Frage der Bildungsweise der Nerven konnte durch die deskriptive 
Forschung nicht eindeutig entschieden werden. Sie ist erstmalig von 
HARRISON auf experimentellem Wege klar zugunsten der Auswachsungs
theorie entschieden worden. Die Notwendigkeit, die Neuroblasten von 
allen anderen Zellen, von den Plasmodesmen und von der Funktion, zu 
isolieren, fiihrte HARRISON nach einer Reihe anderer Experimente zur 
Ziichtung der Ganglienzellen im Blutplasma, wo sie in unabhangiger 
Differenzierung Nervenfasern bildeten (1907 a, 1910 b und besonders ein 
Vortrag iiber verschiedene Experimente 1908 b). Aus dem Froschembryo 
wurden kurz nach dem SchluB der Medullarplatte Neuralrohrzellen ent
nommen und in sterilem Blutplasma geziichtet (Abb. 14a, b, c). Die an
fangs kugeligen Zellen wurden birnenf6rmig und bildeten am Stiel einen 
standig langer werdenden Fortsatz hyalinen Plasmas, der zur Nerven
faser wurde. Am Ende war er zur Endkeule verdickt und zeigte sich 
stetig andernde Pseudopodien. Die Fasern verschiedener benachbarter 
Zellen konnten miteinander verschmelzen und ihre Verbindung wieder 
losen. Sie wuchsen in Anlehnung an Fibrinfasern, welche in dem ge
ronnenen Blut enthalten sind. Diese Grundergebnisse von HARRISON 
sind von vielen Forschern bestatigt und erganzt und auch auf andere 
Tiere ausgedehnt worden. (Siehe RH. ERDMANN 1921, A. FISCHER 1927.) 

1st damit bewiesen, daB die Neuroblasten unter Selbstdifferenzierung 
die Nervenfasern bilden, ohne dazu lebende Leitbahnen in Form von 
Plasmodesmen oder Korperzellen zu benotigen, so wurde zudem von 
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HARRISON (1908 b, 1924) in einem anderen sehr sinnreichen Experiment 
gezeigt, daB die eng mit den Fasern in Verbindung stehenden SCHWANN
schen Zellen nicht imstande sind Fasern zu bilden. Wird (Abb. IS a-d) 
bei einer Froschlarve mit eben geschlossenem Medullarrohr durch einen 

-Ihr 
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nf 

J'IJ'ld. 
b 

Abb. 14 a-c. Ansichten derselben Gruppe von Neuralrohrzellen cines 3,3 mm langeD Embryo yon Raila 
jalustris, geziichtet in Lymphe von Ra1za pijiens. - 'a 24 Stunden, b 34 Stunden und c 461/2 Stun
den nach der Explantation. - ct. Ernbryonalzellen, sich frei im Medium bewegend; ms. Hauptmasse 
des Explantats; 1lj. die auswachsenden Nervcnfasern, die Indizes geben die Reihcnfolge der Ent
stehung an; 'Ilpl. plasmatisches Ende der wachsenden Nen'en; tlZ1~. Fibrinstrange des Mediums. 

(HARRISON.) 

flachen frontalen Schnitt die dorsale Halfte des Riickenmarks mit der 
Ganglienleiste entfernt, so enthalten die Spinalnerven nur motorische 
Fasern und es fehlen die Spinalganglien, die sensiblen Fasern und die 
SCHWANNschen Zellen, wie an den Nerven des Musculus abdominalis 
nachgewiesen werden konnte (Abb.ISC). Wird das Riickenmarksrohr 
herausgehoben, die ventrale Halfte entfernt und die dorsale wieder ein-
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geheilt, so sind spiHer die Spinalganglien, die sensiblen Fasern und die 
SCHWANNschen Zellen vorhanden, es fehlen jedoch die motorischen Fa
sern (Abb. ISd). Das Experiment zeigt, daB bis 8 Tage nach der Opera
tion die SCHW ANNschen Zellen von den Spinalganglien gebildet werden, 
daB sie jedoch nicht imstande sind, die motorischen Fasern zu bilden. 
Dnd schlieBlich ergeben die vielfach angestellten Versuche tiber Nerven-

~_,jfHo-I'1. Extr. 

d 

Abb. 15 a-d. Schematische Darstellung der NerveD in der abdominalen Wand der Kaulquappe. -
a Lan·enkorper mit allgemeiner Anordnung der Nerven.- b Nervenverlauf der normalen Larve, ctwas 
deutlicher dargestellt. - c Nervenverlauf bei Nerven, denen nach dem Schlu6 der Medullarwiilste 
die Nervenleiste entfemt worden war; nur motorische Nerven vorhanden. - d Nervcnverlauf bei 
Larven, denen nach SchluB der Medullarwiilste die ventrale, motorische Halfte des Neuralrohrs ent
fernt worden war; nur sensible Nerven und Scheidenzellen ,·orhanden. - Abd. M. primarer Abdomi
nalmuskel; Fl. Extr. hintere Extremitat; Mot. N. motorischer Nerv; Mot. N1tc, motorischer Nucleus; 

Seg. N. Segmentalnerv; Sen.N. sensorischer Nerv; N. R. Neuralrohr; Sp. G. Spinalganglion. 
(Nach HARRISON I924.) 

durchtrennung, daB die SCHWANNschen Zellen auch nicht imstande sind 
die von ihren Bildungszentren isolierten Nervenfasern zu unterhalten, da 
letztere stets degenerieren, urn von dem Zentrum aus wieder regeneriert 
zu werden. 

Wahrend auch die deskriptiv arbeitenden Forscher der letzten Zeit 
sich im allgemeinen zur Auswachsungstheorie bekennen, hat GOETTE 
(1914) die Kopfnerven der Fische, PEDASCHENKO (1914) die Augen-
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muskelnerven bei Reptilien und DART und SHELLSHEAR (1922) die moto
rischen Nerven der Elasmobranchier an Ort und Stelle entstehen lassen. 
Ihre Angaben sind von HARRISON (1924) einer ablehnenden Kritik unter
zogen worden. 

Die Bildung der SCHWANNschen Zellen geht nach HARRISON (1908, 
1924) bei Amphibien auf die Ganglienleiste und die Placoden zuriick. In 
spateren, fressenden Stadien sollen eventuell auch einzelne Zellen an der 
ventralen Wurzel aus dem Neuralrohr austreten, urn zu SCHWANNschen 
Zellen zu werden. Dieses experimentell gestiitzte Ergebnis kann jedoch 
vorerst nicht auf alle Tiere angewandt werden, denn die deskriptive For
schung gibt einen verschiedenen Ursprung der SCHW ANNschen Zellen fUr 
verschiedene Tiere an. So entnehme ich einer Angabe von NEAL (1914, 
S. 53), die sich auf HELD (1909) stiitzt, daB sie bei Petromyzon und 
Selachiern durch auswandernde Zellen des Medullarrohrs, bei Reptilien, 
V6geln, Saugetieren und Amphibien hauptsachlich durch so1che der 
Spinalganglien gebildet werden. 

Nach der Entfernung der dorsalen Halite des Riickenmarks und der 
Ganglienleiste fehlt nach MULLER und INGVAR (1921) bei Amphibien auch 
der Sympathicus. Diesen Feststellungen widersprechen jedoch die An
gaben von KUNTZ (1922), der nach einem entsprechendenExperiment bei 
Rana pipiens 3 Tage nach der Operation Sympathicuszellen in Begleitung 
der motorischen Wurzeln gefunden zu haben meint. Auch fUr den Hiihn
chen embryo ist die Entstehung des Sympathicus zwischen KUNTZ und 
BATESON (1920) einerseits undMuLLER und INGVAR (1923) andererseits in 
gleichem Sinne strittig. 

2. Diefiir die Richtung der N erven verantwortlichen Faktoren. 
Mit der Annahme der Auswachsungstheorie ergeben sich besondere 

Schwierigkeiten fUr die Erklarung der Tatsache, daB jeder Nerv mit 
groBer RegelmaBigkeit sowohl innerhalb des zentralen N ervensystems 
wie auch an der Peripherie sein Ziel erreicht. 

Von vornherein ist die A uffassung sehr unwahrscheinlich, daB der 
Weg der Nervenfasern in allen seinen Einzelheiten in jedem Neuroblasten 
schon festgelegt ist. Sie ist aber auch auBer durch Normalbeobachtung 
vielfach durch Experimente widerlegt worden, in denen es gelang, die 
Fasern durch Veranderung der Umgebung zum Einschlagen abnormer 
Wege zu veranlassen. Ich erwahne die alteren Feststellungen bei der Ex
tremitatentransplantation von BRAUS (1904, 1905, S. 441), BAUCHI (1906), 
GEMILLI (1906), HARRISON (1907 b) und anderen, we1che neuerdings von 
DETWILER (1919-1927) bestatigt wurden. Verpflanzt man Extremi
tatenanlagen bei Amphibienembryonen im Schwanzknospenstadium an 
eine beliebige Stelle des K6rpers, so k6nnen sie ein normal gestaltetes 
Nervennetz ausbilden, dessen Fasern von ganz abnormen Bezirken des 
Zentralnervensystems abstammen. - Auch die heterotopen Verpflan-
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zungen von Ganglienkomplexen, wie etwa die Verlagerung von Teilen 
des Zentralnervensystems, der Augenblase oder der Placoden, geben 
keinerlei Anhaltspunkte fUr diese Auffassung. (Neuere Literatur: BURR 
1920, 1923 a, 1923 b; MAY undDETwILER 1925; STONE 1925 a, 1925 b.) 
Ferner beweisen es die vielen Versuche iiber Nervenregeneration, be
sonders diejenigen, bei welchen der proximaleStumpf mit einem fremden 
peripheren verbunden wurde (naheres siehe bei BOEKE 1921). - Es kann 
somit als gesichert gelten, daB der Weg der Faser von der Umgebung 
bestimmt wird. 

Zur Erklarung dieser Richtungsdetermination sind von den Forschern 
die verschiedensten Anschauungen geltend gemacht worden. Sie wurden 
von BOK (1915, S.252, Lit.) mit ihren ersten Vertretern zusammen
gestellt und sollen in folgendem kurz wiedergegeben werden: 1. HIS (1887) 
vermutet, daB die auswachsenden Fasern jeweils in die Stellen des ge
ringsten Widerstands hineinwachsen; 2. STRASSER (1892) macht elektri
sche Verhaltnisse geltend, derart, daB die Faser jeweils in der Richtung 
der gr6Bten Potentialdifferenz sich verlangere; 3. CAJAL (1892) nimmt 
eine chemische Anziehung der Nerven durch die Endorgane an, wobei 
der attraktive Stoff spezifisch sein solI; 4. HIS jun. (1893) miBt den Er
nahrungsverhaltnissen einen richtenden EinfluB bei; 5. HELD (1909) 
glaubt, daB die Fasern sich stets an Plasmodesm en entlang bewegen; 
6. HENSEN (1903) laBt die Nervenfasern in einem Urnervensystem ohne 
materiellen Beitrag der Neuroblasten entstehen; 7. RAPPERS (1907) baut 
in seiner" Theorie der Neurobiotaxis" die elektrische Erklarung weiter aus. 

Nach Ausschaltung der Ansicht von HENSEN (Nr. 6), die durch die 
oben geschilderten Experimente von HARRISON widerlegt ist, lassen sich 
diese Auffassungen nach drei Arten von Faktoren ordnen: a) nach mecha
nischen Faktoren (HIS und eventuell HELD), b) nach chemischen Fak
toren (CAJAL, HIS jun. und eventuell HELD) und c) nach elektrischen 
Faktoren (STRASSER, RAPPERS). 

a) M echanisc he F aktor en. 
Da die verschiedenen Gewebearten verschieden dicht sind, liegt es 

nahe anzunehmen, daB die Nerven ihren Weg in den am wenigsten 
dichten suchen (Prinzip des geringsten Widerstands, V AULAIR 1882-1885, 
siehe BOEKE 1921, S. SIS). Fiir die Embryonalentwicklung ist jedoch 
zu bedenken, daB in der Zeit, wo die erst en nerv6sen Verbindungen 
zwischen dem Zentralnervensystem und der Perpherie hergestellt wer
den, noch keine histologisch differenzierten Gewebekomplexe vorliegen 
und daher wohl keine betrachtlichen Widerstandsdifferenzen bestehen. 
Darauf diirfte auch das Ergebnis von BURR (1924 a) zuriickzufUhren sein. 
Er fand bei der Implantation einer iiberzahligen Olfactoriusplacode neben 
der normalen bei Amblystoma-Larven, daB deren Nerv gelegentlich ein 
ganz fremdes Gebiet durchsetzen und sogar die Gehirnkapsel durch-
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ziehen kann, urn sich mit dem Gehirn zu verelmgen. Nach TELLO 
(1923) nehmen die Nerven infolge der relativ geringen Widerstands
differenzen in sehr friihen Embryonalstadien ziemlich den direkten 
Weg zu ihrem Endorgan. Dieser wird spater infolge der Verschiebung 
der Endorgane und der verschieden starken Entwicklung der Gewebe
komplexe sekundar mehr oder weniger kompliziert. Den Widerstands
verhaltnissen der Umgebung diirfte in der friihen Embryonalentwicklung 
nicht allzuviel Bedeutung beizumessen sein; sie werden jedoch bei der 
Regeneration der Nerven eine gr6Bere Rolle spielen, da hier schon diffe
renzierte Gewebekomplexe vorliegen und die Heilung mehr oder weniger 
stark durch Wundgewebe beeinfluBt wird. 

Die auswachsenden N ervenfasern zeigen einen deutlich nachweisbaren 
Stereotropismus. HARRISON beobachtete bei seinen N ervenexplantatio
nen, daB sie den Fibrinfasern des geronnenen Blutplasmas folgen (1910 b). 
Ziichtet er in Loke oder defibrinierter Lymphe, so erhalt er gute Aus
wachsungen nur, wenn durch Spinnengewebe eine mechanische Stiitze 
gegeben wurde. Ahnlich diirften auch die Versuche von FORSSMAN(1898), 
welche in Anlehnung an altere Versuche anderer F orscher ausgefUhrt wur
den, zu deuten sein. Er unterbrach den Nervus ischiadicus yom Kanin
chen auf 5 mm Lange und fixierte die Stiimpfe mit demselben Abstand 
in einem Strohhalm (Abb. 16a). In einem zweiten Versuch wurden sie 
noch durch einen Langsfaden verbunden (Abb. 16 b). Wahrend im erst en 
Experiment nach 2 Monaten nur wenige der all). proximalen Stumpf re
generierten Fasern den mit Lymphe, Fibroblasten und granularen Zellen 
erfUllten Strohhalm der Lange nach durchzogen und den peripheren 
Stumpf erreichten, taten dies im zweiten Experiment betrachtlich viele. 
Durch den Faden hatten die Zellen des R6hreninhalts eine Langsorien
tierung erfahren, die offenbar das Wachstum der Fasern beschleunigte 
und richtete. Die Wirkung des Fadens war eine mittelbare, denn an ihm 
selbst liefen keine bzw. nur wenige Fasern entlang. Dieser EinfluB ist 
aber relativ gering, wie der dritte Versuch zeigte. Wurde namlich der 
periphere Stumpf entfernt (Abb. 16 c), so fanden sich wohl im proximalen 
Teil des R6hrchens sehr reichlich Fasern; ihre Zahl verringerte sich je
doch schnell gegen den distalen Teil hin. Der distale Nervenstumpf ist 
offenbar von groBer Bedeutung, sein EinfluB soll nachher betrachtet 
werden. 

Es ist zu vermuten, daB Kontaktreize auch beim normalen Wachs
tum der N ervenfasern eine, wenn vielleicht auch bescheidene, Rolle 
spielen; unbedingt notwendig scheinen sie jedoch nicht zu sein, was 
FRANCISCO TELLO (1923) auf Grund der Erforschung iiber die Regenera
tion der Nerven fUr erwiesen halt. Auch NEAL (1921) stellt auf Grund 
eingehender deskriptiver Untersuchungen an Squalus fest, daB die Ner
venfasern den Zwischenraum zwischen dem Riickenmark und den Myo
tomen ohne Anlehnung an etwa schon bestehende Plasmabriicken durch-
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Abb. x6a-h. Versuchsanordnung vonFORSSMAN zurUntersuchung der die regenerierendenNe~rvenfasern 
richtenden Faktoren. Versuchsobjekt: Nervus ischiadicus vom Kaninchen. MaBverhaltnisse im Ver
such = 1/5 derer in der Zeichnung. - d. Paraffinverschlu6; n.;er. Nervus peroneus; n.tio. Nervus 
tibialis; per. peripherer Stumpf; pro:x I proximaler Stumpf; Ri. bzw. Rii. Rinne bzw. Rohrchen aus 
Sttohhalm oder Celloidi~, 10 mm lang und 2 mm weit; SeAl. eingeschaltete Nervenschlinge; Zw. 

eingeschalteter artgleicher oder artverschiedener N erv; gestrichelt die Betestigungsfaden. 
(Zum Schema nach den Skizzen von FORSSMAN umgezeichnet.) 
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wachsen. Doch ist diese Ansicht recht umstritten. Ihr liegt die An
schauung zugrunde, daB die Nervenfortsatze im Organismus in den Inter
stitien ohne notwendige Anlehnung an lebendes Substrat auswachsen. 
DaB sie es bis zu einem gewissen Grad konnen, ist ja durch den oben 
geschilderten Versuch von HARRISON klar bewiesen. Fiir die N erven
regeneration vertritt jedoch BOEKE (1921) mit allem Nachdruck die Auf
fassung, daB die Nervenfibrillen stets im Plasma von Leitzellen liegen. 
Er unterstiitzt dadurch die Ansicht von HELD (Prinzip der leitenden 
Wegstrecke) und die Auffassung von DUSTIN (Hodogenese, siehe BOEKE 
1921, S. 521). Die Fiihrung der Leitzellen konnte dann durch sehr ver
schiedene Faktoren bedingt sein. 

b) Chemische F aktoren. 

DaB chemische Faktoren fUr die Wachstumsrichtung der Nerven von 
mehr oder weniger groBer Bedeutung sind, wird wohl von den meisten 
Forschern angenommen. CAJAL denkt an katalytisch wirkende Stoffe 
die von der Peripherie gebildet werden, in friihen Entwicklungsstadien 
mehr allgemeinen Charakter besitzen, spater mit der histologischen 
Differenzierung aber spezifisch sein sollen. Die verschiedenen Embryo
bezirke sollen auBerdem ihre neurotropen Stoffe in verschiedenen Ent
wicklungsstadien bilden. Auch solI den verschiedenen Elementen der 
sich differenzierenden Neuroblasten eine verschiedene Reizbarkeit zu
kommen. (Weiteres siehe TELLO 1923.) Der Nachweis der chemischen 
Anziehung begegnet aber betrachtlichen Schwierigkeiten; direkt ist er 
noch nicht gelungen. Ein Versuch von HARRISON (1912), bei dem in 
vitro ausgewachsenen N ervenfortsatzen in einem Rohrchen neurotrope 
Stoffe dargeboten wurden, hatte ein negatives Ergebnis. 

Allgemein bekannt ist die Tatsache, daB bei der Nervendurchtrennung 
die am proximalen Stumpf auswachsenden, regenerierten Fasern in den 
degenerierenden distalen Stumpf einwachsen und wahrscheinlich irgend
wie von ihm angezogen werden. CAJ AL erklart dies durch Chemotropis
mus, indem die SCHWANNschen Zellen im peripheren Stumpf in lebhafte 
Proliferation treten, die BUGNERSchen Bander bilden, Locksubstanzen 
abgeben und den N ervenfasern als Schutz und Wegweiser dienen. Dieser 
Auffassung stellen sich jedoch eine Reihe betrachtlicher Schwierigkeiten 
entgegen, welche von BOEKE (1921, S. 518ft.) dargestellt sind, und die 
ich dort einzusehen bitte. Eine Richtung der N ervenfasern durch den 
peripheren Stumpf wird auch von ihm nicht ganzlich abgelehnt. Da er 
aber, wie schon erwahnt, die N ervenfibrillen im Plasma der BUGNERSchen 
Bauder verlaufen laSt, stellt er die Richtung der Nervenfasern durch 
Leitbahnen zur Erwagung ("Hodogenese" DUSTINS, "Prinzip der leiten
den Wegstrecke", HELD), wobei allerdings diese wieder durchden peri
pheren Stumpf gerichtet werden miissen (BOEKE 1921, S.580). 

Es soIl hier eine sehr systematisch durchgefiihrte Versuchsreihe be-
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schrieben werden, die FORSSMAN (1898,1900), der Schopfer des Begriffs 
"Neurotropismus", zum Nachweis des Chemotropismus angestellt hat, 
und die sehr geeignet ist, den gesamten Fragenkomplex zu beleuchten. 
Ich erganze sie, ohne den Anspruch auf Vollstandigkeit zu machen, 
nach der Zusammenstellung von BOEKE (1921). Sie wurde im Zu
sammenhang mit den oben schon geschilderten Experimenten am 
Nervus ischiadicus yom Kaninchen ausgefuhrt. Zum Nachweis der An
ziehung durch den peripheren Stumpf traf der Experimentator die An
ordnung der Abb.16d. Er durchschnitt den Nerv, befestigte seinen 
proximalen Stumpf in einem Strohhalm bzw. einem Zelloidinrohrchen, 
wogegen der periphere Stumpf auBen an der Seitenwand auf gleicher Hohe 
mit dem proximalen fixiert wurde. Beide Stumpfe verb and ein entspre
chendes, hufeisenformig gebogenes I schiadicusstuck , dessen innerer 
Schenkel parallel zum proximalen Stumpf lag und auf gleicher Hohe mit 
demselben endigte, und dessen auBerer mit seiner Schnittflache an der
jenigen des peripheren Stumpfes befestigt wurde. AuBerdem lief ein 
Faden yom proximalen Stumpf zu den beiden Enden des Rohrchens und 
an der AuBenseite desselben entlang. N ach 2 Monaten fanden sich nur 
proximal im Rohrchen Nervenfasern. Distal fehlten sie trotz des Leit
fadens. Sie bogen zum groBen Teil in die Nervenschlinge ein, liefen in 
ihr weiter und gelangten so zum peripheren Stumpf. Die Anziehung 
durch den degenerierenden N erven war also betrachtlich gro13er als die 
durch den Faden bewirkten stereotropen Krafte. In degenerierenden 
Nerven konnen die Fasern auch zentralwarts, also gegen die polare Rich
tung der alten Faser, wachsen. 

Dieselbe Anordnung diente auch der Beantwortung der Frage, ob 
verschiedene Nerven qualitativ verschiedene anziehende Krafte aufwei
sen. Fur die drei Stucke: proximal, peripher und Schlinge wurden dabei 
verschiedene N erven verwandt: z. B. proximal + peripher: Peroneus, 
Schlinge : Tibialis, oder proximal: Peroneus, peripher + Schlinge: Tibialis 
und als Kontrolle: aile drei Stucke yom Nervus peroneus. Das Resultat 
war stets gleich, die Fasern wandten sich zur Schlinge, gleichgiiltig, ob 
ein homologes oder heterologes Schlingenstuck verwandt wurde. Ein 
entsprechendes Ergebnis wurde erzielt, wenn ein proximaler Peroneus
stumpf mit einem distalen yom Tibialis verbunden wurde und umgekehrt. 
Die anziehenden Krafte unterscheiden sich also nicht qualitativ.-Dieses 
Resultat ist vielfach bestatigt worden; es hat zudem eine ganz besonders 
interessante Erweiterung erfahren durch die Vereinigung funktionell ver
schiedenartiger Nerven. (Heterogene Regeneration der Nerven, BOEKE 
1921, S.556.) Ich erwahne nur die Kombination des Nervus lingualis 
(nahezu ganz sensibel) mit dem Nervus hypoglossus (nahezu ganz moto
risch), die viele Forscher beschaftigt hat (Literatur siehe BOEKE 1921). 
Die fremden N erven wachsen in die peripheren Stiimpfe ein und werden 
von ihnen in das fremde Endgebiet gefiihrt, wobei sie offenbar die Bahnen 
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nicht verlassen konnen. Die motorischen Hypoglossusfasern durchsetzen 
in der Bahn des Nervus lingualis die Muskeln, gelangen in die Mucosa und 
das Epithel und bilden Endorgane, we1che aber dem Charakter nach mo
torisch sind. Sie regen sogar die Regeneration der Schmeckbecher an. 
1m Gegenexperiment gelangen die sensiblen Fasern des Nervus lingualis 
in der Bahn des Nervus hypoglossus an die Muskulatur, wo sie End
verastelungen bilden, die ihrem Charakter nach motorisch sein sollen. 
Ob eine funktionelle Umstellung erfolgt, ist fraglich. Die heterogene 
Regeneration erfolgt aber nach BOEKE etwas langsamer als die homogene. 

Weiterhin wurde von FORSSMAN die Moglichkeit erwogen, daB die 
anziehenden Krafte bei verschiedenen Nerven quantitativ verschieden 
sind und die Fasern eines Nerven am besten auf die Quantitat des ent
sprechenden Stumpfes ansprechen. Die in der Abb. 16 e skizzierte Ver
suchsanordnung diente dieser Frage. In einer Zelloidinrinne wurde einem 
proximalen Stumpf von Peroneus oder Tibialis mit I mm Zwischenraum 
je ein perpherer yom Peroneus und Tibialis mit gleichhoch liegenden 
Schnittflachen gegeniibergestellt. Die auswachsenden Nervenfasern be
vorzugten die homologen peripheren Stiimpfe nicht, sondern wuchsen in 
beide gleich gut ein. Die anziehenden Krafte der degenerierenden Nerven 
sind also auch nicht derart quantitativ verschieden, daB damit eine Selek
tion der N ervenfasern ermoglicht wiirde. 

Als weitere Frage wurde aufgeworfen, ob die Krafte ihren Ursprung 
den Lebensprozessen im degenerierenden Nerven verdanken, wobei sie 
chemisch oder elektrisch sein konnten, oder ob sie dem materiellen Sub
strat der Nerven eigen sind (Abb.16f). Ein Rohrchen wurde an dem 
einen Ende quer, an dem anderen schrag abgeschnitten, an seiner queren 
Schnittflache mit Paraffin verschlossen und mit zerriebener Gehirnsub
stanz gefiillt. Dann wurde es parallel zum proximalen Ende des abge
schnittenen N erven, mit seinem schragen Ende distal gerichtet, einge
pflanzt und der Nerv an diesem so befestigt, daB seine Schnittflache iiber 
der Fiillung lag. Zur Kontrolle wurden leere Rohren entsprechend ein
geheilt; sie fiillten sich mit Lymphe, Fibroblasten und granularen Zellen. 
Bei beiden Versuchen bildete sich ein starkes Nervennetz am Eingang 
des Rohrchens, jedoch nur in dem mit Nervensubstanz gefiillten stiegen 
sie zentral aufwarts. - Ahnliche Ergebnisse erhielt TELLO (1923). Er 
legte Hollundermark, das mit zerriebener Gehirnsubstanz getrankt war, 
dem Gehirn oberflachlich auf und fand Nerven aus dem Gehirn in die 
Maschen des Hollundermarks eingetreten. Der Experimentator scheint 
jedoch seinen Versuchen keine entsprechende Beweiskraft beizumessen. 
Auf jeden Fall legen beide Versuche die Annahme nahe, daB die an
ziehenden Krafte der degenerierenden N erven chemischer Art sind. 

FORSSMAN hat seine Experimente noch weiter getrieben. Er fragte, 
ob die anziehenden Krafte organspezifisch sind (Abb. 16 g). Zwei Rohr
chen wurden quer abgeschnitten, parallel aneinander geheftet, das eine 
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mit zerriebener Gehirnsubstanz, das andere mit zerriebener Milz oder 
Leber gefiillt. Dann wurde in der Senke zwischen beiden der Nervus 
tibialis entlang gefiihrt, festgeheftet und etwa I mm distal von den Rohr
chen abgeschnitten. Der periphere Stumpf wurde so weit als moglich 
exstirpiert. Uber den Miindungen beider Rohrchen bildete sich ein Ner
vennetz, doch nur in dem mit Gehirnsubstanz erfiillten stiegen die Fa
sern zentral aufwarts. Die anziehenden Krafte scheinen also der N er
vensubstanz wesentlich mehr zuzukommen, wenn nicht allein eigen 
zu sein. 

SchlieBlich wurden noch hetero- und xenoplastische N erventrans
plantationen ausgefiihrt mit der Fragestellung: Sind die anziehenden 
Krafte den Nerven aller Tiere gleichermaBen eigen? Die Versuchsan
ordnung ist in Abb. 16h dargestellt. 5 mm des Nervus tibialis des Ka
ninchens wurden exstirpiert und durch ein entsprechendes Stiick Nervus 
tibialis von der Taube, dem Meerschweinchen, dem Frosch und (als Kon
trolle) dem Kaninchen ersetzt. Der Operationsbereich des Nerven wurde 
in einem Rohrchen befestigt. Die regenerierten Fasern wuchsen durch 
das Kaninchenstiick, abgesehen von Storungen an den Befestigungs
faden, glatt durch, dagegen nie durch die artfremden Stiicke. Der Tau
bennerv wirkte dabei wie ein Fadenzwischenstiick mechanisch (vgl. 
Abb. 16 b), der Meerschweinchen- und Froschnerv negativ chemotropisch, 
denn ihre Bereiche im Rohrchen wurden von den Fasern und den sonst 
das Rohrchen erfiillenden Fibroblasten und granularen Zellen vollstandig 
gemieden; Fasern fanden sich nur im Bereich des proximalen Stumpfes. 
Man wird aus diesem Ergebnis nicht den SchluB ziehen konnen, daB 
die anziehenden Krafte artspezifisch sind, denn sie konnten ja durch 
andere, ablenkende, artspezifische Faktoren verdeckt worden sein. Die 
Eignung xenoplastischer Schaltstiicke ist bei verschiedenen Arten 
offenbar auch recht verschieden. HUBER fand bei der Kombination 
Katze-Hund-Katze, daB die Nerven der Katze durch das Nerven
stiick yom Hund durchwachsend, den peripheren Stumpf erreichten. 
Bei Verwendung von Rohrchen mit Agar, Blutserum, Fett, Lecithin 
und Gehirnbrei war jedoch der Erfolg meist gering (BOEKE 1921, 
S. 514, Lit.). 

Gegen die schone Versuchsreihe von FORSSMAN kann man einwenden, 
daB die Zahl der Versuche gering ist und daB immer nur spate Rege
nerationsergebnisse (nach 2 Monaten, die Neurotisierung des peripheren 
Stumpfes ist schon nach 14 Tagen in vollem Gang), zur Untersuchung 
kamen. TELLO (1923) betrachtet offenbar weder seinen eigenen Hollun
dermarkversuch noch den Versuch von FORSSMAN als geniigenden Be
weis dafiir, daB die Wirkung der degenerierenden Nerven chemisch sei. 
Gegen die Annahme der anderen Ergebnisse von FORSSMAN bestehen 
jedoch meines Wissens keine Bedenken. 

Ergebnisse der Biologie III. 13 
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c) Elektrische Faktoren. 
Hinsichtlich der elektrischen Faktoren zeigt ein Experiment von 

INGVAR (1920), daB Nervenfasern von elektrischen Stromen gerichtet 
werden konnen. Fiihrte er einen schwachen Strom mittels eines ein
fachen Leiters durch eine in vitro-Kultur, so wuchsen die Nervenfort
satze senkrecht zum Leiter aus; wurden an die Kultur nicht polarisier
bare Elektroden angelegt und mit einem schwachen Strom (2 Billionstel 
Amp., I Tausendstel bis I Zweitausendstel d-Spannung) beschickt, so 

1 

A 

stellten sich die Fasern in die Richtung der Kraftlinien ein, 

0# 

wahrend sie in nicht gereizten Kontrollkulturen beliebig 
gerichtet waren. Der SchluB, daB im Korper elektri

sche Krafte richtend wirken, laBt sich natiirlich nicht 
ziehen, wenngleich fUr ihn der Umstand spricht, 

daB die angewandten elektromotorischen Krafte 

0----=- denjenigen entsprechen, welche bei der Ent
wicklung der Organismen von verschiedener 

Seite angenommen wurden. (Nach FRAN00----"""""" 

~------------~~ 
CISCO TELLO 1923, S. 52.) 

Auf Grund langjahrigen Studiums 
des N ervensystems verschiedenster 

Tiere hat KAPPERS (1907,1920, 
besonders 1921, S. 60ff.) Hue 

Theorie der "Neurobio
taxis" ausgebaut, dieelek
trische Krafte als Rich
tungsreize behandelt. Da
bei werden besonders die 
Verhaltnisse im Zentral
nervensystem beriicksich-
tigt. Die Theorie erfuhr 

Abb. 17. Die Aktivierung benachbarter Ncuroblasten (N) 
durch ein scheidenfreies, wachsendes Faserbiindel (Al; der 
vertikale Pfeil gibt die Wachstumsrichtung des Faserbiindels ; 
der horizontale die Stromungsrichtung des Reizes. "Stimu]o. 

eine Stiitze durch die 
Theorieder "stimulogenen 
Fibrillation" seines Schii
lers BOK (1915), mit wel
cher bei der Darstellung 

gene Fibrillation", BOR. 

begonnen sein moge. Beobachtungen der Entwicklung des Gehirns beim 
Hiihnchen fiihrten BOK zu der Auffassung, daB neue Bahnen immer von 
Neuroblasten stammen, welche in der Nahe schon bestehender Bahnen 
liegen. Der EinfluB der letzteren auf die Neuroblasten ist in der Abb. 17 
dargestellt. Von dem in der Richtung des Pfeiles wachsenden Biindel 
A stromen die Reize in die Umgebung, welche den Neuroblasten N 
zuerst zu einer abgewandten Bewegung nach NI veranlassen. An 
dessen abgewandter Seite bildet sich dann ein Fortsatz, das zukiinf
tige Axon, und spater auch ein oder. mehrere Fortsatze auf der zu-
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gewandten Seite, die Dendriten. Mit der Bildung der Dendriten 
bewegt sich die N ervenzelle der Reizquelle zu und mittels derselben 
und Rollateralen des Biindels wird die Verbindung zwischen Reiz
quelle und Neuron hergestellt. Die Fortsatze der neu differenzierten 
Neuriten stehen senkrecht auf der den Reiz ausstrahlenden Bahn. Dies 
erkHirt die Tatsache, daB sowohl im Riickenmark wie im Bulbus haupt
sachlich longitudinale und quer verlaufende Fasern angetroffen wer
den. Der N eurit wachst stets im Sinne der Reizausstrahlung und die 
Dendriten entgegengesetzt zu ihr. Der kausa:le Zusammenhang zwischen 
der wachsenden Faser und der Differenzierung der Neuroblasten scheint 
durch die Beobachtungen von BOK so gut fundiert, wie ein SchluB auf 
Rausalitat durch die Beobachtung des Normalen iiberhaupt fundiert 
sein kann. 

Fiir die Erklarung dieser Befunde sind von RAPPERS elektrische Er
scheinungen geltend gemacht worden. Die erste Entwicklung der reizgleich 
gerichteten Axone wird zuriickgefUhrt auf die positiv galvanotropische 
Bewegung des Neuronen- und Myelinscheidenplasmas, verstarkt durch 
den K- und Cl-Gehalt der Neuriten; wahrend die spatere Bildung der 
Dendriten und die Verschiebung des perinudearen Plasmas zur Rathode 
einen Spezialfall der PFLUGERSchen Gesetze darstellen solI. Auf Grund 
dieses elektrischen Schemas finden auch die verschiedenen F ormen der 
Nervenzellen ihre Erklarung. Die gleichsinnige Einstellung allerNeuriten 
cines gereizten Zellkomplexes fiihrt auch zur Faszikulation. Die gesetz
maBigen Synapsen im Zentralnervensystem beruhen darauf, daB nur 
diejenigen Neuronen, welche gleichzeitig oder schnell nacheinander im 
Erregungs- bzw. Ionisationszustand sind, miteinander in Verbindung 
treten. Auch fUr die Verbindungen der Achsenzylinder sollen synchron 
und sukzessiv gereizte Zentren, d. h. zeitlich korrelierte Reizzustande, 
von Bedeutung sein. Wachstumsstrome und Erregungsstrome in den 
Fasern bilden die Grundlage der Reize. In fruhen Entwicklungsstadien 
werden wohl die ersteren die einzige bzw. die bevorzugte Rolle spielen. 

Soweit ich aus verschiedenen Schriften entnehmen kann (TELLO 
1923, S. 51, HERRICK 1925 und RAPPERS 1921), vertritt auch CHILD 
in einer mir leider nicht zuganglichen Abhandlung (1921) die Auffassung, 
daB es vor allem elektrische Reize sind, welche die Nervenfasern richten; 
und zwar sollen die jeweiligen Gradienten mit ihrem vermutlichen elek
trischen Gefille die Grundlage der Richtungsreize bilden (COGHILL 1923). 
Die Polarisation der Nervenzelle wird in anderer Weise gedeutet als es 
von RAPPERS, wie oben kurz erwahnt, geschieht. 

Die Leistungen der chemischen und elektrischen Reize sind vermut
lich verschieden; ersteren kommt auf Grund der groBen Zahl der chemi
schen Stoffe eine groBe Moglichkeit der Variation zu, letztere haben 
vor den chemischen voraus, daB sie auf groBere Entfernungen wirken 
konnen. Die Tatsache, daB aus einem gemeinsamen Nervenstrang be-

13* 
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stimmte Elemente zu einem Endorgan, andere zum zweiten ziehen, 
drangt zur Annahme sowohl einer Spezifitat des Reizes, als auch einer 
Spezifitat der Perzeptionsfahigkeit. So wachsen in die undifferenzierten 
Extremitatenknospen motorische und sensible Fasern gemeinsam ein 
und trennen sich beim Beginn der Differenzierung der Muskulatur, in
dem die motorischen und einige sensiblen zu den Muskeln, die Haupt
masse der sensiblen zur Haut zieht. Diese Ubedegungen fiihren zu 
der Auffassung, daB in friihen Entwicklungsstadien hauptsachlich dyna
mische, in spateren hauptsachlich chemische Reize wirksam sind, und 
daB die Anziehung auf gr6Bere Entfernungen durch dynamische Reize, 
die mit der Selektion verbundene Anziehung aus kleiner Entfernung 
durch chemische Reize bewerkstelligt wird. Mechanische Faktoren wer
den ebenfalls, doch nur in beschranktem MaBe wirksam sein. 

d) SPezifitat der N erven. 

Falls eine Spezifitat der Nerven iiberhaupt besteht, so ist sie doch 
keineswegs so streng, daB dem Mosaik der peripheren Organe ein Mo
saik der sie innervierenden Ganglienkomplexe entspricht. Dies beweist 
eine Fiille von Tatsachen, von denen nur einige erwahnt seien. -
HOADLEY (I925b) transplantierte beim 48 Stunden bebriiteten Hiihn
chen Mesoderm der Somitenregion und Mittelhirnanlage nebeneinander 
in die Alantois. Das Mesoderm differenzierte sich zu quergestreifter 
Muskulatur, Mesenchym, Knorpeln und Urniere, das Mittelhirn zu Ge
hirnabschnitten. Von letzterem zogen Nervenfasern zu den differen
zierten Geweben, die offenbar aile gleicherweise die Fasern anzogen. 
HOADLEY vermutet hier dynamische Reize, da die Fasern, we1che ja 
normalerweise nur Assoziationsbahnen gebildet hatten, auf die Reize 
der peripheren Gewebe in gleicher Art reagierten. - Weiterhin ist von 
Extremitaten bekannt, daB das Nervennetz der regenerativ gebildeten 
Verdoppelungen und dasjenige verpflanzter Extremitaten von vollstan
dig fremden N erven seinen Ursprung nehmen kann (vgL S. I86). DETWILER 
(I925b) und WEISS (I924) haben sich in den letzten Jahren mit diesem 
Problem, besonders auch mit Hinblick auf die Funktionsfahigkeit der 
transplantierten Extremitaten, befaBt. Dabei weist DETWILER nach, daB 
eine Extremitat urn so unvollstandiger funktioniert, je weiter sie im Ex
periment von dem 3., 4. und 5. Segment entfernt wurde und je geringer 
damit die Beteiligung der normalen Plexusnerven an ihrem N ervennetz 
und die Aussicht, mit den im 3., 4. und 5. Segment endigenden longi
tudinalen Bahnen in Verbindung zu treten, wird. WEISS kommt zu einer 
eigenen "Resonanztheorie". Beziiglich dieser rein physiologischen Frage 
verweise ich auf die schon bezeichneten Arbeiten der beiden Forscher. 
SchlieBlich sei noch auf die S. I9I schon erwahnten Versuche iiber hete
rogene Regeneration der Nerven hingewiesen. Bei diesen macht die Fest
stellung BOEKES (I92I), daB sensible Nerven auf Muskeln Endplatten 
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bilden konnen, welche den motorischen gleich sind, se1bst gegen die An
nahme eines spezifischen Unterschiedes zwischen motorischen und sen
siblen Nerven vorsichtig. 

Die experimentelle Forschung ergab jedoch einige Befunde, die 
man im Sinne einer spezifischen Affinitat der zusammengehorigen 
Ganglienbezirke und der Endorgane zu den normalerweise zugeord
neten Ganglienkomplexen deuten konnte, und die hier erwahnt wer
den miissen. 

Bei der Transplantation einer iiberzahligen Nasalplacode neben die 
normale bei Amblystoma-Larven von BURR (1923b) trat z. B. der Nerv 
des Transplantates indem er zwischen Gehirn nnd Knorpelkapse1 kau
dalwarts lief, auffallend haufig mit der 
seitlichen Flache des Mittelhirns in Ver
bindung. BURR vermutet hier eine An
ziehung durch ein Zentrum, mit dem 
der Olfactorius sekundar oder tertiar 
verkniipft ist. - Auch die Nerven der 
regenerierten heteromorphen Antennen 

a b 
Abb. 18a, h. Graphische Rekonstruktionen des Plexus a einer normalen linken Vorderextremitat 
b einer urn fUnf Segmente caudal verschobenen rechten Vorderextremitat. 3-5 bzw. 5-9 die plexus· 

bildenden Segmentalnerven. (DETWILER.) 

an Stelle der Augen bei Krebsen konnten in auffallender Weise mit 
einem Zentrum der normalen erst en Antenne (N europilum antennarii I) 
in Verbindung gelangen, so daB eine Anziehung durch das funktionell 
verwandte Zentrum vorzuliegen schien. 1m Gegensatz dazu iibte das 
ganzeGehirn keine Attraktion auf die Nerven aus (HERBST 1917, S. 477). 

N eben diesen recht unsicheren spezifischen Affinitaten zwischen 
Teilen des Nervensystems schienen bis vor kurzem auch solche zwi
schen dem Endorgan und seinen normalen Segmentnerven zu bestehen. 
Darauf deutete eine Experimentreihe von DETWILER (1920 b, 1922, 1925 b) 
hin. Wird an der Larve von Amblystoma im Schwanzknospenstadium 
die Anlage der Vorderextremitat exstirpiert, so endigen die Nerven des 
Brachialplexusan der Exstirpationsstelle. Wird hinter die normale An
lage eine zweite implantiert, so erhalt diese ihre Nerven von den Seg-
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menten der Implantationsstelle. Verschiebt man an einem und demselben 
Keirn auf derselben Seite die Anlage urn einige Segmente kaudalwarts, 
so wird sie nicht einfach von den ihrer Lage entsprechenden Segmenten, 
sondern von weiter cephalliegenden mit mehr oder weniger Beteiligung 
der normalen Plexussegmertte innerviert. Letzteres zeigt die Abb. 18b, 
welche die Plexusbildung einer ins 9., 10. und II. Segment verpflanzten 
Extremitat darstellt. Diese wird geleistet yom 5., 6., 7., 8. und 9. Spinal
nerv anstatt yom 9., 10. und II. Eine in den Kopf verpflanzte Anlage 
kann entsprechend die nicht gebundenennormalen Plexusnervenkranial-

GE 

Abb. 19. Innervation eines Auges mit Nasal
placode, welche bei Am6lystoma im Schwanz· 
knospenstadium 4 Se-gmente hinter die Anlage 
der rechten Vorderextremitat bei gleichzeitiger 
Exstirpation der letzteren implantif'rt worden 
waren. Der 5. Segmentalnerv, Dormalerweise 
etwas nach vorwarts gegen Extremitat gewandt 
(Abb. 18 a), zieht gegen das Implantat. GNP 

Nasalplacode. (DETWILER.) 

warts richten. Entsteht an der Ex-
plantationsstelle eine Extremitat 
durch Regeneration, was gewohnlich 
innerhalb 3-12 Tagen eintritt, so 
findet die Ablenkung zum Trans
plantat trotzdem statt. Wenn je
doch wahrend 4 Tagen nach der 
Explantation der Brachialplexus an 
der regenera tionslosenExstirpations
stelle sein peripheres Wachstum ver
vollstandigt hat, so werden seine 
N erven durch. eine nunmehr etwas 
kaudal von ihm implantierte junge 
Extremitatenanlage nicht mehr an
gezogen (I925b). Darausergibt sich, 
daB die Tendenz besteht, die Ex
tremitatenanlage durch die normalen 
Plexusnerven zu versorgen; deren 
Reaktionsfahigkeit wird durch die 
normale Anlage ganz oder nahezu 
vollkommen gebunden. Reiz und 
Perzeptionsfahigkeit scheinen auf
einander zeitlich abgestimmt zu sein. 
Diese Versuche legen die Annahme 
nahe, daB zwischen der Extremitat 

und den sie normalerweise versorgenden Spinalnerven eine spezifische 
Affinitat besteht. Neueste Versuche von DETWILER (I927d), welche 
ich bei der Korrektur hier noch einfiigen kann, weisen jedoch nach, 
daB es sich bei dieser Anziehung der Brachialnerven durch die ver
schobene Extremitat nur urn eine scheinbare Spezifitat handelt. Ex
stirpiert man namlich an Amblystoma-Larven im Schwanzknospen
stadium einerseits die Extremitatenanlage und implantiert vier Seg
mente caudal davon einen Augenbecher mit Nasalplacode, so wachst 
der fiinfte und manchmal auch der sechste Segmentalnerv wie bei den 
Extremitatenimplantationen caudalwarts und verliert sich in dem dem 
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Auge benachbarten Gewebe (Abb.19). Dies deutet offenbar auf eine 
Anziehung der Nerven durch ganz fremdes Gewebe hin. Dagegen be
wirkt eine implantierte Schwanzknospe keine Ablenkung der Nerven von 
ihren normalen Bahnen, was wohl darauf beruht, daB ihr Material von 
dem ihr eigenen Ruckenmark innerviert wird. DETWILER denkt daran, 
daB physiologisch sehr aktive Implantate galvanotropisch (CHILD, KAP
PERS) auf die auswachsenden Nerven wirken. Wachstumsrichtung und 
endgiiltige Verbindung mit dem Endorgan sollen von verschiedenen Fak
toren bestimmt wer-
den, die erstere von 
so1chen unspezifi
scher Art, etwa gal
vanischen, die letz
tere von spezifischen, 
etwa chemischen. 

An der Anziehung 
der N erven durch die 
Extremitat bzw. ein 
anderes ruckenmark
loses lebendes Im
plantat ist nach den 
Befunden von DET
WILER und HAM
BURGER (Abb. 20) 

kaum zu zweifeln; 
fraglich bleibt aller
dings, ob sie direkt, 
wie offenbar DET
WILER annimmt, 
durch einen diffus in 
die Umgebung aus
stromenden Reiz er
folgt, oder ob zuerst 
zufallig einzelne Ner
venfasem (Pfadfin

Abb. 20. RUckenmark und Beininnen'ation eines eben metamorpho
sierten Froschchens von der Ventralseite. Diesem war im Neurula
stadium die reehte hintere'Riickenmarkhalfte exstirpiert worden. In 
das reehte Bein ftihrt von rechts gar kein N erv, von links aber ein 
sehr starker Nervenast, der Funktion ermoglichte und Atrophie ver
hinderte. (Anziehl1ng der Nerven durch die knospende Extremitat.) 

(HAMBURGER.) 

der) an das Implantat gelangen und durch sie der Bedarf an Innervation 
dem Ruckenmark mitgeteilt wird. Auffallig ist das noch unveroffent
lichte Ergebnis eines Experimentes eines Gastes meines Laboratoriums, 
Herm Prof. YAMANE, das ebenfalls zur Frage der Anziehung der N erven 
durch die Extremitat angestellt wurde. Es wurde namlich bei Ambly
stoma-Larven im fruhen Schwanzknospenstadium direkt ventrocephal vor 
die Extremitatenanlage das dritte, vierte undfiinfteRuckenmarksegment 
einer ein wenig alteren Larve eingepflanzt. Das Implantat erhielt und 
differenzierte sich im allgemeinen gut und sandte in die Nachbarschaft 
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reichlich N ervenfasern, selten aber geschlossene Spinalnerven aus. Die 
Nervenfasern lieBen aber in keinem Fall eine Anziehung durch die Ex
tremitat erkennen. Ob hier mangelnde Reaktionsfahigkeit des Implantats 
schuld ist, oder ob die Nerven nur schwer in dorsaler Richtung aus
wachsen, oder ob die Anziehung der Extremitat nur nach bestimmten 
Richtungen erfolgt, oder ob schlieBlich die Art der Operation allgemein 
fUr das negative Ergebnis verantwortlich zu machen ist, laBt sich natiir
lich nicht sagen. 

Nach Allem erscheint die Bedeutung der spezifischen Affinitat zwi
schen verschiedenen Bezirken des N ervensystems und zwischen bestimm
ten Bezirken des Nervensystems einerseits und solchen der Peripherie 
andererseits fUr die Richtung der Nerven zum mindesten recht unsicher. 

3. Sekundare Zellvermehrung bestimmter Bezirke durch 
Zell teil ung. 

Mag auch, wie oben schon ausgefiihrt, die Qualitat der einzelnen 
Bezirke im groben oder feinen mit dem MedullarplattenschluB deterrni
niert sein, so unterliegt die Quantitat ihrer Ausbildung doch dem Ein
fluB mancher Faktoren, welche durch eine Reihe von Arbeiten unserem 
Verstandnis erschlossen worden sind. 

Wird an differenzierten Tieren der EinfluB peripherer Organe auf 
das Zentralnervensystem mittels Nervendurchtrennung oder Entfer
nung des peripheren Organs ausgeschaltet, so treten Atrophien bzw. 
Degenerationen und im Zusammenhang damit Formanderungen nur in 
den primaren Zentren auf, d. h. in denjenigen Ganglienzellen, die durch 
ihre Fasem direkt mit den in Frage stehenden Endorganen in Verbin
dung stehen. Die sekundaren und tertiaren bzw. hoheren Zentren wer
den durch den Eingriff nicht beeinfluBt. Entsprechendes beobachtet man 
bei der Atrophie peripherer Organe. (Siehe DURKEN 19II, S. 299, Lit.) 
Anders liegen aber offenbar die Verhaltnisse, wenn in den fruhen Em
bryonalstadien die eben feststellbare, undifferenzierte Anlage eines peri
pheren Organes entfemt wird (BRAUS 1906, SHOREY 1909, 19II); in die
sem Fall konnen sich auBer Defekten im Riickenmark auch solche im 
Gehim geltend machen. Dies wurde von DURKEN (19Io-I9I7, siehe 
Zusammenfassung 1919) in eingehenden Untersuchungen nachgewiesen. 
Er entfemte an jungen Froschlarven die Anlage der hinteren oder vor
deren Extremitat oder der beiden Extremitaten einer Seite, in Stadien, 
welche einerseits markiert sind durch die Anhaufung von Mesoderm
zellen ohne jegliche Differenzierung, andererseits durch die eben kennt
liche distale Verbreiterung der Extremitatenknospe zur FuBplatte. 
Eventuell auftretende Regenerate wurden wieder entfemt, so daB die 
vollstandige Exstirpation gesichert war. Die Larven wurden bis zur Meta
morphose bzw. etwas langer aufgezogen und dann ihr Nervensystem auf 
Schnitten untersucht. Sie zeigten mit groBer RegelmaBigkeit eine schwa-
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chere Entwicklung der der exstirpierten Extremitat zugehorigen Spinal
nerven und ihrer dorsalen und ventralen Wurzeln, ferner eine einseitige 
oder doppelseitige Schwachung des Riickenmarkes. In letzterem waren 
die Zellen kleiner, besonders die groBen motorischen Ganglienzellen 
waren mangelhaft entwickelt; wahrscheinlich war auch die Zahl der 
Zellen abnorm gering. 1m Gehirn traten ebenfalis, dQch weniger regel
rnaBig, Abnormitaten auf; wenn sie jedoch nachzuweisen waren, so be
trafen sie stets das Mittelhirn, seltener Mittelhirn und Vorderhirn und 
in einem Fall sogar Mittelhirn, Vorderhirn und Zwischenhirn. In der 
Medulla oblongata und im Kleinhirn waren sie nie festzustellen. Sie 
betrafen entweder nur die Operationsseite oder waren beiderseits vor
handen, und bestanden entweder einfach in einer abnorm geringen 
Massenentwicklung bestimmter Teile oder weitergehend in einer solchen, 
verbunden mit einem Mangel der normalen Schichtung. Es lag hier 
offenbar eine Entwicklungshernmung infolge des Fehlens des periphe
ren Organs vor, welche sich in der Hemrnung der quantitativen Ent
wicklung und manchmal sogar in der Hernmung bestimmter Differen
zierungsprozesse geltend machte, so daB die Zellordnung den Zustand 
des Operationsstadiums beibehielt. Da die Strukturen im Zentralner
vensystem zur Zeit der Operation noch nicht entwickelt waren, konnte 
es sich nicht urn eine Atrophie handeln; auch der Ausfall der Funk
tion, oder etwa des Wachsturnstonus der sich entwickelnden Extremi
tat waren nicht verantwortlich zu machen, weil derselbe Eingriff bei 
den spat operierten Stadien, welche aber noch weit vor dem Einsetzen 
der Funktion lagen, ohne EinfluB auf das Gehirn blieb. Zur Charak
terisierung der Beziehung zwischen Extremitat und Zentralnervensy
stem sagt DURKEN (19II, S. 310): "Die Entwicklungsbeziehungen zwi
schen Bein und Gehirn sind nicht einfache GroBenbeziehungen derart, 
daB, wenn in der Reihe Bein-Nerv-Riickenrnark-Hirnteil das eine 
Endglied (Bein) kleiner ausfillt, das andere auch nur eine entsprechend 
geringere GroBe erreicht, sondern echte Entwicklungs- und Differen
zierungskorrelationen." - Wie die Exstirpation der Beinanlage hatte 
auch diejenige des Augenbechers Hemmungen in bestimmten Bezirken 
des Gehirns zur Folge (DURKEN 1912, 1913a). Diese sollen im Kapitel 
"tiber nervose Korrelationen" naher betrachtet werden. 

Mit der quantitativen Entwicklung des Zentralnervensystems, spe
ziell des Riickenmarkes bei Amblystoma, befassen sich eine Reihe ein
gehender Arbeiten von DETWILER. Sie fiihren in der Analyse wesent
lich weiter als die friiheren Versuche DURKENS und sollen nunmehr be
trachtet werden. 

Die Unterschiede zwischen den verschiedenen Abschnitten des Riik
kenmarks sind hauptsachlich quantitativer Art. Sein Querschnitt wird, 
abgesehen von dem wieder etwas starkeren Lumbalabschnitt, von vorn 
nach hinten immer kleiner unter steter Verringerung der Zahl der Zellen 
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und der Fasern. Wie die Versuche von DETWILER zeigen, ist die quan
titative Entwicklung des Querschnittes abhangig von der Lage im Keirn. 
Diese Versuche befassen sich mit der Verpflanzung von bestimmten 
Riickenmarksegmenten 

an andere Stellen des 32 --"" ... Riickenmarks und mit 
der Einwirkung der nor
malen V orderextremitat 
bzw ihrer heterotop trans
plantierten Anlage auf 
das sich entwickelnde N er
vensystem. Dabeiergaben 
sich folgende Hauptresul
tate: 

Ersetzt man die den 
Brachialplexus bildenden 
Segmente 3, 4 und 5 durch 

7, Bund 9(= 3·4· s.) bzw. 
7· 8·9· 

5, 4 und 3 (= 3· 4· s.), so 
S· 4· 3· 

entwickeln sich die Im-
plantate in allen ihren 
Teilen ortsgemaB. 1m 
ersteren Fall ist dazu eine 
betrachtliche Hyperplasie 
aller Teile notwendig, im 
zweiten Fall eine Hyper
plasie des 5. an Stelle des 
3. und eine Hypoplasie 
des 3. an Stelle des 5. Seg
mentes. Hier ist jedoch 
zu beachten, daB die Vor
bedingungen fUr eine ort
gemaBe Entwicklung ge
rade bei diesen beiden 
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B. undg. Segment ist nam-
lich nach COGHILL (1924 b, 
S.102) zu hoher Proliferation und Differenzierung befahigt und kann 
daher wohl der Anforderung einer hyperplastischen Entwicklung beson
ders leicht entsprechen. Das zweite Experiment bedeutet nur einen Tausch 
benachbarter Segmente (abgesehen von der Inversion der Polaritat). 
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Es kann daher vorerst der SchluB nicht gezogen werden, daB aile 
Ruckenmarksegmente kurz nach MeduliarplattenschluB sich noch gegen
seitig vertreten k6nnen. 
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Abb. 2La-e. Graphische Darslellung des Gewichts von Teilen des 
Nervensystems im 3.-g. Segment (Abszisse), gem essen in Gramm 
(Ordinale), indem die betrachlelen Teile nach Querschnitten auf 
Papier aufgezeichnet, ausgeschnitten und gewogen wurden. -
Kurve A bezieht sich auf eine normale Larve; .......... B auf eine 
Larve, der die rechte Extremitatenanlage urn vier Segmente cau
dalwarts verschoben worden war, wobei die entstandene Extremi-
tat vorn S., 6., 7. Segment innerviert wurde; ........ C auf eine 
Larve, in der das 3.,4., S. Riickenmarksegment durch das 7.,8., 
9. Segmenl erselzt worden war. (Nach DETWILER I923, Fig. II-IS.) 
- a Gewicht der ganzen rechten Halfte der RUckenmarksegmente. 
- h Gewicht des zellularen Bezirks der rechlen Halfte der 
Riickenmarksegmenle. - c Gewicht der Spinalganglien. - d Ge
wicht der rechten sensorischen Wurzeln. - e Gewicht der rech~ 

ten motorischen Wurzeln. 

Die ortsgemaBe 
quantitative Entwick
lung des Implantates 
ist j edoch in den sensib
len Teilen des Rucken
marks von anderen 
F aktoren abhangig, als 
in den motorischen. 
Der Mangel der Extre
mitat infolge Exstirpa
tion der fruhen Anlage 
bedingt eine abnorm 
schwache Entwicklung 
des sensiblen T eils des 
Zentralnervensystems 
im3.,4. und5·Segment, 
auch wenn vorher das 
3·, 4· und 5. Segment 
durch das 7.,8. und 9 . 

Segment (3. 4S' S')ersetzt 
.7. ·9· 

wurde. Andererseitsihr 
V orhandenseinin ande
ren lC6rpersegmenten 
infolge Transplanta
tion eine hyperplasti
sche Entwicklung der 
sensiblen Teile in den 
abnormerweise den 
Plexus bildenden Neu
ralrohrsegmenten. Die 
quantitative Ausbil
dung der sensiblen 

Teile erwies sich demnach als abhangig von der Anwesenheit der Extre
mitat, d. h. vom peripheren Endorgan, wahrend diejenige der motori
schen Teile ziemlich unabhangig ist. Diese Experimente solien etwas 
genauer geschildert werden. 

Die Operationen wurden vor dem Auswachsen der Nervenfasern kurz 
nach SchluB des Meduliarrohres (Meduliarrohr geschlossen bis mittlere 
Schwanzknospe) an Amblystoma-Larven ausgefiihrt .. Bei den sehr ver
lustreichen Experimenten der Verpflanzung von N ervenrohrabschnitten 



204 O. MANGOLD: 

war das Ergebnis desto giinstiger, je jiinger das Operationsstadium war. 
An den lebenden Larven wurde die Ausbildung der friihen Reflexe und 
die Funktionen der Vorderextremitaten gepriift. 30-50 Tage nach der 
Operation wurden die Larven fixiert, die fraglichen Teile des Nerven
systems auf Querschnitten genau untersucht und mit den entsprechen
den Abschnitten im normalen Tier verglichen. Hierbei bildeten plasti
sche Rekonstruktionen, Zellzahlungen und Gewichtsbestimmungen die 
Grundlage. In den Abb. ZI a-e ist das relative Gewicht bestimmter 
Teile des Nervensystems fUr die Segmente 3-9 dargestellt, und zwar 
in Abb. ZIa das Gewicht der rechten Halfte des Riickenmarks, in Abb. ZI b 
dasjenige der zellularen Bezirke der rechten Halfte des Riickenmarks, 
in Abb. ZIC dasjenige der Spinalganglien, in Abb. zId dasjenige der sen
sorischen Wurzeln und in Abb. ZIe dasjenige der rechten motorischen 
Wurzeln. Die Kurve A (ausgezogen) gibt jeweils die normalen Verhalt
nisse, B (gestrichelt) und C (punktiert) die Verhiiltnisse nach zwei ver
schiedenen Experimenten. - Betrachten wir zuerst die Kurve C (p~nk
tiert) , welche sich auf einen Keirn bezieht, dessen 3., 4. und 5. Seg
ment (= Segmente des Brachialplexus) ersetzt wurden durch das 7.,8. 

und 9. Segment (= 3· 48.5.). Sie verlauft, abgesehen von geringen Ab-
7· ·9· 

weichungen, fiir aile Teile des Nervensystems normal. Bei diesem Ex-
periment hat sich also das Implantat ortsgemaB entwickelt, wozu eine 
Hypertrophie aller Teile notwendig war, denn, wie die Kurve A veran
schaulicht, nimmt das Gewicht derselben, grob gesagt, von yom nach 
hinten wesentlich abo - Diese Hyperplasie hat ihre Ursache in verschie
denen Faktoren, wie durch weitere Experimente ersichtlich ist. Wird 
eine Extremitatenanlage rechts entnommen, so daB im 3., 4. und 5. Seg
ment rechts keine Extremitat entsteht und auf derselben Seite in das 
7., 8. und 9. Segment verpflanzt, so ergeben sich nachweisbare Unter
schiede yom Normalen in der Quantitat der Ausbildung der Spinalgang
lien und der sensiblen Wurzeln, wie durch die Kurve B (gestrichelt), 
der Abb. ZIa-e erlautert wird. Es sind namlich in den keine Extremi
tat innervierenden Segment en 3 und 4 die Spinalganglien (Abb. ZIC) 
und die sensorischen Wurzeln (Abb. zId) abnorm schwach entwickelt 
(Abb. ZIC), wahrend sie im 5. Segment normal und im 6. und 7. Seg
ment hyperplastische Ausbildungen zeigen. Das 5., 6. und 7. Segment 
bilden namlich den Brachialplexus der transplantierten Extremitaten
anlage. Die Ausbildung des Neuralrohres (Abb. ZIa, b) und der motori
schen Wurzeln (Abb. ZIC) zeigt jedoch keine nachweisbaren Differenzen 
yom Normalen. 

In einer neuen Arbeit hat DETWILER (I9Z6b) versucht festzustellen, 
wie groB die Anteile der verschiedenen Elemente der Peripherie (Raut 
und Mnskulatur) an der quantitativen Entwicklung der Spinalganglien 
sind. Zwei Embryonen von Amblystoma wurden im fruhen Schwanz-
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knospenstadium nach Entnahme eines yom 3.-7. Segment sich er
streckenden Hautstuckchens seitlich zusammengeheilt und nach unge
fahr 50 Tagen fixiert. Die Embryonen wurden quer geschnitten, an den 
Spinalganglien des 3.-8. Segments die Zellen gezahlt und an plastischen 
Rekonstruktionen der Verlust an Muskeln und Haut auf der Innenseite 
berechnet. Die beiden Abschnitte 3.-5. und 6.-8. Segment wurden 
zudem gesondert behandelt. Dabei ergaben sich fUr drei Tierpaare (T 44, 
T 88, T A) folgende Verlustzahlen in Prozenten fUr die Innenseite: 

3·, 4·, 5· Segment 6., 7., 8.'Segment 

Haut I Muskulatur I Spinal-
Haut I Muskulatur I Spinal-

ganglien ganglien 

T441 
68 I 22 I 68 44 I 17 I 34 

T 88 70 26 
I 

67 52 
I 

0,004 
I 

32 I TA - I - ~ 56 3 35 

Die Spinalganglien zeigen also wieder eine sehr starke Hypoplasie im 
Brachialbereich (wo auch die Extremitaten fehlen) urn etwa 67 vH, in 
den hinteren Segmenten urn etwa 34 vH. Aus den Zahlen fur das 6., 
7. und 8. Segment berechnet DETWILER den Anteil der Muskulatur an 
der Hypoplasie der Spinalganglien mit etwa 40 vH, denjenigen der Haut 
mit etwa 60vH. Fur den Brachialbereich ergeben sich nach der Rechen
weise DETWILERS keine positiven Werte (133 vH fur Haut -, 33 vH 
fur Muskulatur, von MANGOLD berechnet); er nimmt deshalb hier Regu
lationsvorgange an. Da jedoch die Berechnung DETWILERS nicht be
rucksichtigt, daB sich ein gewisses Quantum von Spinalganglienzellen 
vielleicht auch ohne Haut und Muskulatur gebildet hatte und daB 
es wohl nicht ohne weiteres sicher ist, daB die GroBe der Ganglien 
in linearer Proportion Init der GroBe der Peripherie wachst, wird man 
in den errechneten Zahlen nur Annaherungswerte sehen konnen. Dies 
durfte auch im Sinne DETWILERS selbst sein. 

Die Einfiusse, welche auf die motorischen Teile wirken, werden er
.sichtlich durch folgende Experimente: Wenn man Medulla + 1. und 
2. Segment derart transplantiert, daB bei richtiger polarer Orientierung 
die Medulla das 1., 2. und 3. Segment ersetzt und das transplantierte 1. 

und2. Segment an die Stelle des 4. und5. zuliegen kommen(= 1;;-1"4.5.). 
e , I. 2. 

so entwickelt sich das 1. und 2. Segment nicht orts-, sondem im wesent
lichen herkunftgemaB. Wird dagegen die Medulla nicht mit verpflanzt, 
indem man das 4., 5. und 6. Segment durch das 1., 2. und 3. ersetzt 

(= _4· 5· 6.), so erhalt man eine im wesentlichen ortsgemaBe Entwicklung 
1,2·3· 

der motorischen Bezirke. Die quantitative Entwicklung der motorischen 
Bezirke steht demnach offenbar unter dem EinfiuB der Medulla ob
longata. 
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Diese Verhaltnisse sind in den Abb. 23a, b, c genauer dargestellt. Die 
Kurven bezeichnen die Starke der Entwicklung des dorsalen und ven
tralen Tells des Medullarrohres. Fiir ihre Aufstellung wurde der zellu
lare Teil des Neuralrohres, wie Abb.22 zeigt, durch eine horizontale 
Trennungsebene in einen dorsalen und ventralen Bezirk getellt gedacht, 
in jedem Tell und in jedem Segment die Zellen in zehn aufeinander
folgenden Schnitten gezahlt und die Durchschnittszahl berechnet. Diese 
Zahlen liegen den Kurven der Abb. 23a, b, c zugrunde; die Kurve A 
(durchgezogen) gibt die ventralen Verhaltnisse, die Kurve B (gestrichelt) 
die dorsalen an. Auf der Abszisse sind die Segmente, auf der Ordinate 
die Zellzahlen verzeichnet. In Abb. 23a finden wir die Verhaltnisse des 
normalen Tieres verzeichnet. Sowohl in der dorsalen wie in der ven
tralen Halfte fant die Zellzahl kaudalwarts mehr oder weniger schnell 

ab; im 1. und 2. Segment ist sie dorsal h6her 
als ventral, yom 3. Segment ab jedoch stets 
niedriger. Wird Segment I, 2, 3, 4, 5 er
setzt durch Medulla und Segment lund 2 

( = I~tl4. s.), so bietet die ventrale und dor-
e . I. 2. 

sale Kurve ein durchaus herkunftgemaBes 
Blld (Abb. 23b). Dieventralezeigtsogareine 
geringe Hyperplasie, was auf den kombi-

/) nierten EinfluB der transplantierten und in

Abb. 22. Querschnitt durch das Riik· 
kenmark einer normalen etwa SO Tage 
alten Amlllystoma-Larve im Bereich 
des I.. Segments. aa Grenze zwischen 
der rechten und link en, "" zwischen 
der dorsalen (D) und ventralen ( V) 

Halfte. (DETWILER.) 

takten Medulla zuriickzufiihren ist. Die dor-
sale fant wie normal steller ab als die ven
trale und schneidet diese hinter dem 2. Trans
plantatsegment. - 1st an Stelle des 4.,5. 
und 6. Segments des 1., 2. und 3. Segment 

gesetzt (= 4· 5· 6.) (Abb. 23 C), so zeigt die 
1. 2. 3. 

Ventralkurve (durchgezogen), abgesehen von einem geringfiigigen An
steigen im 1. Transplantatsegment ziemlich normalen Verlauf, indem 
sie langsam von vom nach hinten abfa11t; der ventrale motorische Tell 
des Riickenmarks hat sich also im wesentlichen ortsgemaB entwickelt. 
Jedoch zeigt bei diesem Experiment die dorsale Kurve (gestrichelt) 
Besonderheiten. Sie liegt ganz abnorm stets iiber der Ventralkurve; 
ihre Zellzahl ist, verglichen mit den normalen und den ventralen Ver
haltnissen, wesentlich erh6ht, nicht bloB im Implantatbereich, son
dem auch vor ihm im intakten 2. und 3. Segment, und hinter ihm im 
7. Segment. Dies besagt, daB im 1. und 2. Segment dorsal unabhangige 
Proliferationszentren liegen, die einen starken EinfluB nach vom und 
einen maBigen nach hinten ausiiben. Dazu kommt noch, daB das in
takte 1. Segment die Form der Medulla aufweist, die demnach auch 
wohl im normalen Fall von hinter ihr liegenden Segmenten bedingt 
wird. 
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Auffallendist, daBnach neu
estenFeststellungenDETwILERS 
(I927a), die Medulla, wenn sie 
an die Stelle des4., 5. und6. Seg-

ments verpflanzt wird ( 4ii~:·). 
eine starke Hypoplasie auf
weist und sich ihrer Zellzahl 
nach ungefahr ortsgemaB ver
halt. Dieses Ergebnis ist ge
eignet, uns gegen die Deutung 
der Medulla als das die mo
torische Zellzahl des Riicken
marks beeinflussende Zentrum 
vorsichtig zu machen. 

Auf die Entwicklung der mo
torischen Bahnen einer extremi
tatenlosen Seite sind die Reflex
bahnen der andersseitigen in
taktenExtremitat ohne wesent
lichen EinfluB; denn exstirpiert 
man beiderseits die Extremi
tatenanlage, so erhalt man wohl 
eine Verminderung des V olu
mens der grauen Substanz des 
Riickenmarks im Brachialbe
zirk und eine solche der mo
torischen Wurzel, doch beruhen 
diese auf Atrophie und nicht, 
wie zu folgern ware, auf Hypo
plasie der Zellen (DETWILER 
1924c). 

Abb. 23a-c. Graphische Darstellung der 
Zellzahlen (Ordinate) in der dorsalen (ge
strichelte Kurve) und der ventralen (durch
gezogene Kurve) Halfte der Ruckenmark
segmente 1-7 (Abszisse). Die Zellzahlen 
wurden durch Zahlen der Zellen in 10 aufein
anderfolgenden Schnitten und Berechnen der 
Durchschnittszahl pro Schnitt erhalten (DET
WILER). - a bei einer normalen, etwa 50 Tage 
alten Larve. - b 33 Tage nach der Operation. 
Das 3., 4. und 5. Riickenmarksegment war 
durch das 1., 2. und 3. eines gleichaltrigen 

T· (3. 4· 5.) L leres ersetzt worden --. - carve, 
I. 2. 3. 

bei der das 1.-5. Segment durch ein Stuck 
Medulla plus I. und 2. Segment eines gleich-

altrigen Tieres ersetzt worden war 

( 
I. 2. 3· ..±...E.:) 
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Die von COGHILL (1924b) auf Grund der Versuche von HOOKER gel
tend gemachte Moglichkeit, daB die Anderung der quantitativen Ent
wicklung der Transplantate auf Wundreiz zuriickzufiihren sei, konnte 
von DETWILER (1925 c) an Hand seines vielialtigen Materials leicht auBer 
Betracht gesetzt werden. Speziell zur Priifung dieser Frage vorgenom
mene einseitige Verletzungen der Medulla oblongata zeigten, daB wohl 
im Laufe der ersten 2 Wochen eine abnorme Zellvermehrung auf tritt, 
daB diese aber dann wieder zur normalen Zahl reguliert wird (DETWILER 
1927b). 

Der EinfluB der Medulla oblongata wird nach der mit Vorsicht vor
gebrachten Deutung DETWILERS durch die absteigenden motorischen 
longitudinalen Bahnen ausgeiibt, die eine Vermehrung der Zellen aus
l6sen sollen; und zwar sind es besonders die Enden dieser Fasern, welche 
die Proliferation anregen (siehe oben BOK, KAPPERS). Wird das7., 8. und 
9. Segment an die Stelle des 3., 4. und 5. Segments verpflanzt, so kommt 
es dort in den Wirkungsbereich der Langsfasern, welche mit den mo
torischen Wurzeln- in Beziehung treten, und unter ihrem EinfluB ent
wickeln sie die fiir den Brachialplexus normale Zellzahl an den motori
schen Ganglien. Gegeniiber ihrem herkunftgemaBen Verhalten bedeutet 
dies eine Hyperplasie. Wird jedoch das 1., 2. und 3. Segment an die 
Stelle des 4., 5. und 6. gesetzt, so kommt es mit weniger motorischen 
longitudinalen Fasern in Beziehung als normal, es entwickelt sich also 
in seinem motorischen Tell hypoplastisch, d. h. ungefahr ortsgemaB. 
Wird Medulla mit verpflanzt, so verandern sich in den transplantierten 
Segmenten die Zahlen der longitudinalen motorischen Fasern nicht we
sentlich, und die Entwicklung der Segmente vollzieht sich ungefahr her
kunftgemaB. 

Diese Auffassung DETWILERS stiitzt sich auf die oben schon be
trachtete stimulogene Fibrillation von BOK, nach der sich die Differen
zierung der Neuroblasten in der Nahe schon vorhandener wachsender 
Bahnen vollzieht. Hier ist jedoch zu beachten, daB es sich bei der stimu
logenen Fibrillation urn zellulare Differenzierungen und nicht urn Pro
liferationen handelt. Ja COGHILL (1914-1926) ist auf Grund genauer 
Untersuchungen iiber die Proliferations- und Differenzierungsvorgange 
in der Entwicklung des Zentralnervensystems von Amblystoma zu der 
Auffassung gelangt, daB diese sich gegenseitig beschranken und mitein
ander alternieren, daher kaum dieselbe Ursache besitzen konnen. Unter 
Beriicksichtigung der COGHILLSchen Befunde hat HERRICK (1925, S. 123) 
eine andere Erklarung geltend gemacht. Es lauft namlich kurz nach 
dem von DETWILER verwandten Operationsstadium eine Proliferations
welle im Kopi beginnend kaudalwarts durch das Neuralrohr; daher 
scheint es m6glich, daB diese Welle auch das Implantat erfaBt und die 
ortsgemaBe Entwicklung der Zellzahl im motorischen Tell bedingt. Vor
erst laBt sich nicht entscheiden, ob die eine oder die andere oder beide 
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Moglichkeiten der Erklarung zu Recht bestehen; wahrscheinlich han
delt es sich jedoch bei den COGHILLSchen Feststellungen groBenteils um 
primare, auf anderen Ursachen beruhenden Differenzen, als bei den von 
DETWILER ermittelten Faktoren. In den gleich zu besprechenden Ex
perimenten von BURR finden wir Tatsachen, die den EinfluB der ein
wachsenden N ervenfasern auf die Zellzahl eines Gehirnabschnittes recht 
wahrscheinlich machen. 

Ehe wir uns diesen Experimenten zuwenden, muB jedoch noch er
wahnt werden, daB nach DETWILER (I924c) und DETWILER und LEWIS 
(I925) die Exstirpation der Extremitaten auch von EinfluB auf die GroBe 
der N ervenzellen der motorischen Wurzeln ist. Einseitige Exstirpation 
bedingt eine durchschnittliche Verminderung des groBten Kernquer
schnittes um 8 vH, doppelseitige eine soIche um 20 vH. Die GroBe der 
Nervenzelle der motorischenFaser ist also abhangig sowohl von der 
normalen Ausbildung der gleichseitigen als auch der gegenseitigen Peri
pherie. Der Ausfall der Wachstums- und Funktionsreize bedingt eine 
Hypotrophie der Zellen der motorischen Bezirke, aber keine Hypoplasie. 
Mit dieser Beobachtung konnte der Gegensatz zwischen den Befunden 
von BRAUS (I906), SHOREY (I909, I9II) und DURKEN (I9II) einerseits 
und von DETWILER andererseits seine Erklarung finden; denn erstere 
Forscher stellten, wie oben bei den Versuchen DURKENS angegeben, fest, 
daB der Ausfall der Extremitat auch die Entwicklung der motorischen 
Wurzeln beeinflusse. Es ware recht wohl denkbar, daB bei den Anuren 
die Extremitat entsprechend ihrer groBeren biologischen Wichtigkeit, 
in viel starkerem MaBe das Zentralnervensystem beeinfluBt und deshalb 
ihr Mangel viel groBere Hemmungen zur Folge hatte, als bei Ambly
stoma. Es scheint mir daher wiinschenswert, daB die Versuche DURKENS 
wieder aufgenommen werden und mit ahnlich genauen.Methoden unter
sucht wird, wie sie DETWILER an A mblystoma durchgefUhrt hat. 

BURR hat im vergangenen ]ahrzehnt die Beziehungen zwischen Na
salplacode und Vorderhirn studiert. Wurde an 5-6 mm langen Ambly
stoma-Larven die eine Nasalplacode entfernt (I9I6a), so entwickelte sich 
die Hemisphare der Operationsseite schwacher als die der nicht ope
rierten Seite. Wurde eine iiberzahlige Nasalplacode neben der normalen 
implantiert (I923 b), so konnte ein abnorm groBer Nervus olfactorius ge
bildet werden, der von einer deutlichen Hyperplasie der Hemisphare 
begleitet war. Transplantierte er (I920) eine Nasalplacode und die zu
gehorige Hemisphare hinter die Extremitatenanlage derart, daB die 
Hemisphare stets tief im Mesoderm, die Placode eIitweder in der 
Epidermis oder unter ihr lag, so war im ersteren Fall die Moglichkeit 
einer Funktion des Transplantats gegeben, im zweiten jedoch nicht, 
und das Experiment gestattete, die Bedeutung der Funktion zu priifen. 
In beiden Fallen entwickelte sich der Olfactoriuskern normal, die Funk
tion erwies sich also als bedeutungslos fUr die quantitative Entwick-

Ergebnisse der Biologie alII. 14 
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lung dieses Hemispharenabschnittes. Dagegen waren der Nucleus me
dianus septi und das Primordium hippocampi in beiden Experimenten 
abnorm schwach entwickelt. Daraus ergibt sich eine Abhangigkeit der 
quantitativen Entwicklung des Vorderhims von Einfliissen, welche an 
entgegengesetzten Enden desselben eintreten, ausgehend einerseits von 
der Nasalplacode und andererseits von den hinter ihm liegenden Ge
hirnteilen; doch sind letztere ohne wesentliche Bedeutung fiir den 01-
factoriuskem. Zur Ermittlung der in der Hemisphare selbst liegenden 
Fahigkeiten schlagt HERRICK (1922) mit Recht eine Isolation des Vor
derhirns von beiden Einfliissen vor. 

Die Nasalplacode ist nach BURR (1916b) auch von entscheidendem 
EinfluB auf die Regeneration der Hemisphare. Diese tritt namlich bei 
Amblystoma-Larven nach der Exstirpation im friihen Schwanzknospen
stadium nur ein, wenn die N asalplacode nicht mit entfemt worden ist. 
Sie wird geleistet durch vorwarts geschobene Neurone niederer Zentren 
im Gehim und Riickenmark und ausgelOst durch die afferent en Fasem 
der Nasalplacode. Dabei besteht offenbar eine Femwirkung, da an der 
Wundstelle die Wachstumsvorgange schon beginnen, ehe die Fasem des 
Nervus olfactorius den Gehirnstumpf erreicht haben. Fehlen diese affe
rent en Fasem, so bildet sich an der Wundstelle des Gehims nur ein 
Zellvorhang, der vom Ependym geliefert wird. 

Weitere hier zu erwahnende Angaben finden sich in einer Arbeit 
von MAY und DETWILER (1925) iiber die Exstirpation der Gehorblase 
und ihren Ersatz durch die primare Augenblase mit der Nasal
placode bei Amblystoma-Larven im Schwanzknospenstadium. Die Ent
femung der Gehorblase hatte eine Verminderung der Masse des VII. 
und VIII. Ganglions urn 60 vH und die Verbindung des Nervus opti
cus mit dem IX. und X. Ganglion bzw. direkt mit der Medulla oblon
gata eine betrachtliche, 20-50 vH betragende Hyperplasie dieser Ab
schnitte zur Folge. 

Aus allem laBt sich mit betrachtlicher Wahrscheinlichkeit schlieBen, 
daB die primaren Differenzierungen der N euronen eines Bezirkes die 
quantitative Entwicklung anderer Bezirke beeinflussen. Welcher Art 
die Reize sind, laBt sich nicht mit Sicherheit sagen, doch erscheint 
gesichert, daB sie nicht notwendig an die Funktion der einwachsenden 
Bahnen gekniipft sind. (Vgl. das Kapitel iiber die Richtung der Nerven
fasem und die nervose Korrelation.) 

4. Sekundare Zellwanderung und Haufung der Nervenfasern 
in bestimmten Bezirken. 

Die Bildung der Spinalganglien, die in der segmentalen Gliederung 
der im Medullarwulst gelegenen Ganglienleiste und der ventralen Ver
schiebung der Ganglien besteht, konnte neuerdings von LEHMANN (1927) 
in ursachlichen Zusammenhang mit den Myotomen gebracht werden. 
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Wurden an Larven von Pleurodeles kurz nach dem Medullarplatten
schluB auf einer Seite eine Anzahl von Urwirbeln sorgHiltig entfernt, 
so unterblieb die Differenzierung der Spinalganglien. Auch war sie nicht 
nachzuweisen, wenn ein Stuck Medullarrohr, ventral begleitet von der 
Chorda und nur einerseits begleitet von den Urwirbeln, in die Seite 
eines Keimes parallel zu seiner Langsachse so implantiert wurde, daB 
die urwirbelfreie Kante an die lateralen Bezirke der Urwirbel des Wir
tes grenzte. Zur Differenzierung der Spinalganglien ist offenbar die me
diane Partie der Urwirbel notwendig. Die Spinalganglien ordnen sich 
jeweils in der Mitte der Myotome. Sind die Myotomgrenzen verwischt, 
so unterbleibt die segment ale Gliederung, sind sie nur ventral deutlich, 
so sind die Spinalganglien ventral kompakt und dorsal locker. Liegen 
die Myotome nicht beiderseits symmetrisch, d. h. sind sie einerseits 
etwas nach vorn bzw. nach hint en verschoben, so ordnen sich auch die 
Spinalganglien asymmetrisch. Ihre segmentale Ordnung scheint dem
nach von den Somiten in hoherem Grad abhangig, als von den Rucken
markssegmenten. 

Bei der Betrachtung der Neurobiotaxis und der stimulogenen Fibril
lation ergab sich, daB die Ganglienzellen unter Verkfuzung der Den
driten auf die Reizquelle zuwandern. Solche Zellwanderungen zur Reiz
quelle hin hat KAPPERS (besonders I9zo) aus der verschiedenen Lage
rung homologer Zellgruppen besonders der motorischen Oblongatakerne 
erschlossen. So findet man z. B. beim Hai den Nucleus abducens (VI) 
im Boden der Mudulla dorsal in der Nahe des stark entwickelten dorso
median verlaufenden Funiculus longitudinalis posterior, wahrend er 
beim Knochenfisch, wo der Funiculus longitudinalis posterior schwach 
und dagegen die ventrolateral verlaufenden Tractus tectobulbares ven
trales stark entwickelt sind, diesen benachbart ventrolateralliegt. Der 
Abducenskern verschiebt sich also von einem Zentrum der Augenkoordi
nationsreize (Funiculus longitudinalis posterior) zu einer anderen Gruppe 
visueller Koordinationsreize (Tractus tectobulbares). Da nur gleichzeitig 
in Erregung befindliche Teile einander beeinflussen, so hatte ein Wech
sel in der Starke der Geschmacksfasern keine Wanderung des an visuelle 
Funktionen geknupften Nucleus abducens vermocht. 

Fur die Bewegung der Neuroblasten zu Nervenfasern hin lassen sich 
auch experiment ell geforderte Tatsachen anfUhren. So beobachteten 
MAY und DETWILER (I9Z5, I9z6a) bei der Transplantation der primaren 
Augenblase und der Olfactoriusplacode an die Stelle der exstirpierten 
Horblase bei Amblystoma-Larven im Schwanzknospenstadium, daB die 
Ganglienzellen des Gehirns bzw. des IX. und X. Kopfganglions sich gegen 
den einwachsenden N erv verschoben. Dies machte sich in der Medulla 
oblongata durch das Eintreten der Ganglienzellen in die weiBe Sub
stanz und bei den Kopfganglien durch betrachtliche cephale Verschie
bung der ganzen Ganglien geltend. 
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Uber die bei derFascikulation und der Herstellungder zentralenBah
nen wirksamen Faktoren wurde bei der Besprechung der Neurobiotaxis 
von KAPPERS schon das Notwendige gesagt; beide sind fiir die Form
bildung des Zentralnervensystems von leicht zu verstehender Bedeutung. 

Die sekundaren Formbildungs- und Differenzierungsvorgange im 
Zentralnervensystem, wie sie oben geschildert wurden, haben jedoch 
nicht die Funktion zur notwendigen V oraussetzung. Dies ergibt sich 
aus einem oben (S.209) schon geschilderten Experiment von BURR 
und weiterhin aus einem sehr schi:inen einfachen Experiment von HARRI
SON (1904b). Werden namlich Froschlarven yom friihen Schwanzknos
penstadium bis zum schwimmenden Stadium in 0,02 prozentiger wasse
riger Li:isung von Chloreton gehalten, so daB sie keinerlei Reizreaktion 
aufweisen, so schwimmen sie doch, etwa 5 Minuten nachdem man sie 
in frisches Wasser gebracht hat, normal. Das Nervensystem muB sich 
also ohne die Erregungsstri:ime, weIche auf der sensiblen und motori
schen Funktion beruhen, normal ausgebildet haben. Dieses Experiment 
ist neuerdings von MATTHEWS und DETWILER (1926) wiederholt und 
erweitert worden, wobei das uns interessierende Ergebnis von HARRISON 
bestatigt wurde. Demnach scheinen Wachstums- und Erregungsreize in 
den Nervenfasem den erwahnten EinfluB auf die Neuronen bzw. Neuro
blast en auszuiiben. 

5. Sekretorische Vorgange. 
Uber die Ursachen der sekretorischen Vorgange, ihrer eventuellen 

Lokalisation und quantitativen Regulation sind mir keine experimen
terren Daten bekannt. 

6. Ernahrungsverhaltnisse. 
Von HERRICK (1925) wurde unter den morphogenetischen Faktoren 

des Zentralnervensystems auch die verschieden starke Blutversorgung 
geltend gemacht. Es scheint mir zu bedenken, ob man sie nicht eher 
als eine Folgeerscheinung der verschieden starken morphogenetischen 
und funktionellen Vorgange in den Gehimteilen zu betrachten hat. 

D. Die Kopfnerven. 
Die deskriptive Entwicklungsgeschichte fiihrt die Kopfnerven mit 

ihren Ganglien auf dreierlei Elemente zuriick: 1. auf die Kopfganglien
leisten, weIche ahnlich wie die Ganglienleisten des Riickenmarks in den 
Medullarwillsten liegen und sich bei der Abschniirung des Neuralrohres 
von der prasumtiven Epidermis von beiden li:isen, urn von ihrer an
fanglich dorsomedianen Lage a,us sich ventrolateral zu verschieben; 
2. aufVerdickungen der Sinnesschicht des Kopfektoderms, die Placoden, 
und 3. auf Zellen, die den ventrolateralen und lateralen Bezirken des 
N euralrohres entstammen. Die letzteren bilden die motorischen Ele
mente. Die sensorischen Elemente werden in ihrem allgemeinen soma-
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Abb. 24 a-f. Zeichnungen verschiedener Entwicklungsstadien von A'Ino/ystonza 'p1tnctat1t1lt. mit cler Ent
wicklung cler Ganglienleiste, cler ektodermalen Placoden und cler Anlagen cler Sinnesorgane cler Seiten
linie. Die Ganglienleiste punktiert, die Placoden und die Anlagen cler Seitenlinie schwarz. (STONE.) 
an. angulare Gruppe cler Sinnesorgane; au, GehorbHischen; dl. dorsale Korperlinie der Sinnesorgane; 
Epi. VIi Epibranchialplacode von VII; Eid. ix. Epibranchialplacode von IX; Epi. X. Epibranchial
placode von X; gaspl_ Placode des Gangl. Gasseri; "nt. hyomandibulare Gruppe der Sinnesorgane; 
"mdth. ektodermale Verdickung an der dorsal en hyomandibularen Spalte; io_ infraorbitale Gruppe der 
Sinnesorgane; let. longitudinale ektodermale Verdickung j md mandibulare Gruppe cler Sinnesorgane ; 
mi. Mittelkorperlinie der Sinnesorgane; na. Nasengrube; o. okzipitale Gruppe der Sinnesorgane; njh;l. 
OphthalmicuspJacode; so. supraorbitale Gruppe der Sinnesorgane; flnne . ventrale hyomandibulare 

Gruppe der" Sinnesorgane; fll. ventrale Korperlinie der Sinnesorgane. 
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tischen Teil von der Kopfganglienleiste, in ihrem speziellen, zum Seiten
liniensystem gehorigen Teil von dorsolateral gelegenen Placoden und in 
ihrem visceralen Teil von den Epibranchialplacoden abgeleitet (DE BEER 
1924). Hinsichtlich der vielen Besonderheiten der verschiedenen Klassen 
der Wirbeltiere verweise ich auf das Handbuch der Entwicklungsge
schichte von O. HERTWIG (II., Teil 3). 

a) Kopfganglienleiste. 
Schon in den letzten Jahrzehnten des vergangenen Jahrhunderts 

fanden sich deskriptiv arbeitende Forscher (MARSHALL, WIJHE, KAST
SCHENKO, GORONOWITSCH, JULIA PLATT, KUPPFER, LUNDBORG u. a., 
Literatur siehe LANDACRE 1921), we1che der Kopfganglienleiste die Bil
dung von Mesenchym zuschrieben. Dieses sollte sich weiterhin an der 
Bildung des Kopfskeletts beteiligen. In der beschreibenden Entwick
lungsgeschichte wurde in neuerer Zeit die Frage von VElT (1919) und 
von LANDACRE (1921) und anderen verfolgt. Experimentell untersucht 
wurde die Frage der Bildung der Kopfnerven und ihrer Ganglien von 
STONE (1921-1926) in verschiedenen Arbeiten. 

Bei Amblystoma-Larven HiBt sich nach STONE das Material der 
Kopfganglienleiste an der Form seiner Dotterkorner und an seiner 
starkeren Pigmentierung von der Umgebung unterscheiden. Mittels 
dieser Kriterien gelang es, seine Verschiebung genauer zu verfolgen 
(Abb. 24 a-c). Nach dem MedullarplattenschluB liegt es dorsomedian 
und erstreckt sich yom vorderen Ende des 3. Urwirbels bis iiber 
die primare Augenblase (Abb. 24 a). Mit der fortschreitenden Entwick
lung schiebt es sich zwischen dem Mesentoderm und der Epidermis ven
tralwarts (Abb. 24 b-c) und liegt schlieBlich lateral und ventrolateral 
im Bereich des zukiinftigen Visceralskeletts, wo es die Visceralknorpel 
bildet. Diese Befunde konnten durch Defektversuche so weit sicherge
stellt werden, daB die Kiembogenknorpel, ausgenommen das Basibran
chiale II, von der Kopfganglienleiste gebildet werden (Abb. 24). Fiir 
die Kopfnerven leistet sie nur einen unbedeutenden Beitrag, namlich 
zur visceralen Portion der Nerven VII, IX und X. Muskulatur wird 
von ihr nicht geliefert (STONE 1922, 1926). - Kurz nach Medullar
plattenschluB in andere Bezirke der Larve verpflanzt, entwickeln Teile 
der Kopfganglienleiste herkunftgemaB Knorpel, ohne der Anwesenheit 
von Mesentoderm aus dem Kopf des Wirtes zu benotigen. Die Knorpel 
sind jedoch relativ klein und lassen das normale Wachstum vermissen. 
Die histologische Differenzierung ihres Materiales ist spatestens nach 
dem SchluB der Medullarplatte determiniert (STONE 1926). Diese Fest
stellungen sind auch fUr die vergleichende Anatomie von hochstem 
Interesse; evt. liegt ein Wechsel der Verwendung homologen embryo
nalen Materials wahrend der Phylogenese vor. (Anderung der prospek
tiven Bedeutung wahrend der phylogenetischen Entwicklung.) 
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b) Placoden. 
Nach STONE wird bei Amblystoma das allgemeine Hautsystem der 

Kopfnerven ganz von Placoden gebildet, we1che in den Stadien mit 
beginnender bis mittelgroBer Schwanzknospe nachgewiesen werden kon
nen. Fiir die zu erwahnenden Experimente sind fiir uns die folgenden 
Placoden von besonderem Interesse (Abb. 24 a-c). Das Trigeminus
system (V) entwickelt sich aus zwei Placoden, deren eine, die Ophthal
micusplacode (oph. pl.), wohlabgegrenzt, dioht dorsal iiber der primaren 
Augenblase liegt, wahrend die zweite, die Gasseriplacode (gas. pl.), in 
etwas Abstand dorsokaudal von der Augenblase sich befindet.· Letztere 
ist nur kurze Zeit nachzuweisen. Direkt vor der Gehorblase liegt die 
Placode derSeiten
liniennerven und 
-organe des Facia
lis (VII pl.) und 
lateral yom erst en 
Somitendiejenigen 
der Seitenlinien
nerven und -orga
ne des Vagus (X 
pl.). Die Lage wei
terer Placoden ist 
aus Abb. 24 b zu 

entnehmen. -Der 
Ersatzderentspre
chenden Ekto-
dermbezirke mit 
ihren Verdickun
gen durch Bauch
haut hatte be
stimmte Defekte 

'1.Ebr. 
:, - i.E~r. 

• -J Ebr. 

~. n,,: 

Abb.25. Normale linke Seite des Knorpelskeletts des Kopfes einer Am. 
blysloma-Larve. Punktiert die Bildungen der Kopfganglienleiste (Mes
ektoderm), weiB diejenigen des Mesentodenns j dunn punktiert die mes
ektodermalen Teile der rechten Scite. Au. cap. Gehorkapsel; B.oc. Ba
sioccipitale; en),. Ceratohyale; C. Tr. Crista trabeculae; Ex.oc. M. Aus
tritt des Nervus oculomotorius; Ex. op. N. Austritt des Nervus optic us ; 
M. MECKELScher Knorpel; Q. Palatoquadratum { Tr. B. Trabekelbalken ; 
Vert. Wirbel; I. BO., 2. BD. erstes und zweites Basibranchiale; t. Cor., 
2. Cbr. erstes und zweites Ceratobranchiale; 1.-4. Ebr. 1.-4. Kiemen 

bogen. (STONE 1926.) 

zur Folge. Liegen zwei Ophthalmicusplacoden infolge der Implantation 
einer ii berzahligen dieht nebeneinander, so kann unter giinstigen U mstan
den ein normales Ophthalmicusganglion gebildet werden. Die gangliosen 
Placoden besitzen in dem erwahnten Stadium offenbar keine ausgespro
chene Spezifitat; denn die Ophthalmicusplacode kann, an die Stelle der 
Gasseriplacode verpflanzt, ein Ganglion Gasseri bilden und dessen Funk
tion iibernehmen (STONE 1924); und entsprechend kann das Ganglion 
der Seitenlinie VII dasjenige der Seitenlinie X vertreten (STONE 1925b). 

Aus den vorliegenden Experimenten geht noch nicht hervor, ob die 
Determination der Placoden zu Ganglienkomplexen im friihen Schwanz
knospenstadium endgiiltig vollzogen oder ob zu ihrer neuralen Differen
zierung die normalerweise benachbarten Organe, speziell das Neuralrohr, 
notwendig ist. Die Transplantation der Placoden etwa in die Bauch-
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epidermis, wo die Umgebungsbedingungen sehr verschieden von den 
normalen sind, konnte dies entscheiden. Die Frage ist von weitergehen
dem Interesse im Hinblick auf die Medullarplatteninduktion. Schwache 
Medullarplatteninduktionen treten namlich als mehr oder weniger starke 
Ektodermverdickungen auf. Von ihnen war im Hinblick auf die Leistung 
der Placoden zu erwarten, daB sie sich zu N ervenkomplexen entwickeln; 
sie differenzierten sich jedoch zu Epidermis. Dies lieB daran denken, 
daB zur N ervenbildung zwei Determinationsschritte notwendig seien. 
von denen der erste die dynamischen Prozesse, we1che fUr die Bildung 
der Verdickungen der Sinnesschicht wohl hauptsachlich verantwortlich 
zu machen sind, der zweite die histologische Differenzierung bedingt 
und daB der erste Schritt allen Placoden (Nase, Gehorgriibchen, Ner
ven, Sinnesorgane und Linse) in gleicher Weise zukomme. Versuche 
zur Prufung dieser Frage sind im Gang (schrittweise Determination). 
(Weiteres siehe bei MANGOLD und SPEMANN 1927.) 

III. Die Sinnesorgane der Seitenlinie. 
Durch die Untersuchung von HARRISON (1904c) an Pfropfbastarden 

von Rana sylvatica und Rana palustris sind wir auf die auffallen
den V organge aufmerksam geworden, we1che sich bei der Bildung der 
Sinnesorgane der Seitenlinie vollziehen. Diese liegen bekanntlich in Rei
hen oder Gruppen geordnet in der Haut des Kopfes und des Korpers. 
Wie Abb. 24e und f von STONE (1922b) zeigen, konnen wir bei Ambly
stoma-Larven verschiedene Gruppen bzw. Linien unterscheiden: am 
Rumpf die Dorsal-, Mittel- und Ventrallinie, am Kopf die okzipitale, 
hyomandibulare, supraorbitale, infraorbitale. mandibulare und angulare 
Gruppe. Sie entstehen alle aus mehr oder minder deutlich ausgepragten 
und abgrenzbaren Verdickungen der Sinnesschicht des Ektoderms des 
Kopfes, in enger Verbindung mit den gleichartig gestalteten Anlagen 
der Kopfganglien und konnen nach STONE (1922b) alle bei Amblystoma
EmbryonenmitmittlererSchwanzknospenachgewiesen werden (Abb. 24c). 
Durch strichformiges Auswachsen dieser Anlagen und punktweise Dif
ferenzierung der einzelnen Sinnesknospen in den Strichen entstehen 
dann speziell die in Linien geordneten Sinnesorgane, wahrend die in 
Gruppen geordneten ein mehr f]achenhaftes Wachstum ihrer Anlagen 
aufweisen. 

Entfernte STONE im Embryo mit primaren Augenblasen bestimmte 
Ektodermbezirke mit ihren Verdickungen dorsolateral am Kopf und er
setzte sie durch Bauchektoderm, so fehlten spater die Sinnesorgane, 
deren Anlagen in dem entfernten Ektoderm enthalten waren. 

Die Wachstumsbahn wird, wie HARRISON (1904c) fUr die Mittelkorper
linie feststellen konnte, von der Umgebung bestimmt (Abb. 26). Nicht 
chemisch attraktive Stoffe, sondern die physiologischen und topo
graphischen Verhaltnisse determinieren die Wachstumsbahnen. "Diese 
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stellen eine Art Geleise dar, welches zum Leiten der Anlage beim Aus
wachsen dient" (S. r37). Nur K6rperstellen, welche ahnliche Verhalt
nisse aufweisen wie die normalen Bahnen, k6nnen abnormerweise als 
Wege dienen. So kann, wenn Embryostiicke entsprechend kombiniert 
werden, die ventrale Myotomkante des Schwanzes die Bahn der 
Mittelk6rperlinie bilden, welche sonst im Schwanze entlang der dor
salen Myotomkante Hiuft. Die Bahnen sind nicht spezifisch. Innerhalb 
der Bahnen wachsen die Anlagen auch in inverser Richtung aus; sie 
unterliegen also nur in geringem MaBe den polaren Kraften des Keimes, 
die sich in einer maBigen Verz6gerung des Wachstums bei invertierter 
Richtung geltend machen. Diese Verz6gerung ist direkt zuriickzufiihren 
auf die von vorn nach hinten fortschreitende Entwicklung im Keirn, 
da die Bahnen nur 
III bestimmten 
Entwicklungssta
dien passierbar 
sind. Wahrend die 

auswachsenden 
K6rperlinien den 
am wenigsten dif
ferenzierten Teilen 
des Keimes zustre
ben, gelangen sie 
beim Passieren 
eines invertierten 
Stiickes in immer 
weiterdifferenzier
te Teile. 

In nur sehr kurz 
mitgeteilten Ex
perimenten von 

S l . 

Abb. 26. Rana sylvatica auf Rana pal1<stris aufgepfropft, 3 Tage nach 
der Zusammensetzung. sl. Seitenlinie; gr.e. Grenze zwischen SylvaUca
und Palustris- Epidermis. Die Seitenlinie von Sylvatlea setzt sicb auf Pa
ttlstris in der normalen Bahn fort; diejenige von Pal1,stris fehIt nabezu 
ganz. Die Seitenlinie wird begleitet vom Sylvatica-Seitennerv. (HARRISON.) 

STONE (1923) wurde die die Placoden der dorsalen, mittleren und ven
tralen Seitenlinie enthaltende Epidermis in verschiedener Orientierung am 
richtigen Ort (orthotop) implantiert und dabei Transplantate der gleichen 
(homopleural) oder der gegeniiberliegenden Seite (heteropleural) ver
wandt. ZurOperation dientenStadien wieAbb. 24b sie darstellt. Die ven
trale K6rperlinie wachst stets normal aus, wenn die Drehung homopleu
raler Implantate 900 betrug, bzw. wenn bei heteropleuraler Transplanta
tion nur die Dorsoventralachse urn r800 invertiert worden war. Bei der In
version der vorn-hinten-Achse urn r800 entwickelte sich die dorsale und 
mittlere K6rperlinie nur, wenn wenig altere Stadien als Abb. 24a an
gibt, zur Operation verwandt wurden; in spateren staut sich das Ma
terial der Anlagen in der Okzipitalregion. Diese Ergebnisse k6nnten, so
weit ich sehe - die Deutung des Experimentators ist noch nicht be-
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kannt - auf einer friihzeitigen Determination der erst en Richtung des 
Auswachsens der Anlage oder auch der Passierbarkeit der Bahnen oder 
gar auf beidem beruhen. 

Die Wachstumsenergie ist den Anlagen selbst eigen; sie ist unab
hangig von Reizen der Umgebung, wie etwa so1chen des Nervus vagus 
(EinfluB des Nervensystems auf die Entwicklung); auch taktische 
Reize der Bahnen sind fUr das Auswachsen der Bahnen nicht not
wendig (HARRISON 1904). Ja weitere Versuche von STONE (1925b) 
zeigen, daB sogar das MaB des Wachstums und damit die Zahl der 
gebildeten Sinnesorgane in den Anlagen ungefahr fest liegt. Die An
lage der supraorbitalen Gruppe wachst, an die Stelle der Anlagen 
der Korperlinien verpflanzt, in der Bahn der dorsalen oder Mittelkor
perlinie aus, bildet aber nur 3-18 Sinnesknospen; umgekehrt entwickeln 
die Anlagen der Korperlinien, an die Stelle der Supraorbitalgruppe ver
pflanzt, sehr reichlich Sinnesknospen. (Primare Determination der 
Quantitat der Leistung.) 

Wenn auch die Experimente von HARRISON (1904) gezeigt haben, 
daB die Differenzierung der Anlagen zu Sinnesknospen auch ohne den 
Nerven zustande kommt, so geht aus allen vorliegenden Experimenten 
doch noch nicht hervor, daB die Determination der Placoden im be
ginnenden Schwanzknospenstadium endgiiltig ist; dazu waren Transplan
tationen an abnorme Stellen des Korpers (heterotope) notwendig. Auch 
hier wird man die Moglichkeit, daB die Determination in verschiedenen 
Schritten erfolgt, im Auge behalten miissen (siehe S. 216). Die bis jetzt 
vorliegenden Versuche beleuchten hauptsachlich die so interessanten 
Phanomene des Auswachsens der Anlagen und ihrer Richtungsdetermi
nation. Wahrend die erste Wachstumsrichtung in einem bestimmten 
Stadium in der Anlage festgelegt zu sein scheint, wird sie weiterhin ganz 
von der Umgebung bestimmt. Trotz betrachtlicher Differenzen (viel
zelligen Aufbaues) bestehen gewisse Ahnlichkeiten mit den Nerven. Bei 
beiden treten uns die Richtungsfaktoren in geschlossenen Systemen be
sonders auffallig vor Augen. Zudem ergeben die Versuche von STONE 
interessante Ausblicke auf das Problem der Determination der Quantitat 
der Leistung einer Anlage. 
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Die "MANOILOFF-Reaktion". 
Ihre chemische und physiologische BegrUndung. 

Von EDUARD SCHRATZ, Berlin-Dahlem. 

Mit 3 Abbildungen. 

I. Einleitung. 

1m Jahre 1923 gab MANOILOFF eine chemische Reaktion bekannt, 
mittels derer die Moglichkeit gegeben sein soUte, weibliches Blut von 
mannlichem zu unterscheiden. Diese zunachst an Menschenblut erprobte 
Methode wurde von einer Reihe von Mitarbeitern MANOILOFFS auf wei
tere zoologische Objekte und auf Pflanzen ausgedehnt. Obwohl einer 
derartigen Reaktion bei ausreichender Zuverlassigkeit fiir manche Ge
biete groBe Bedeutung zuzusprechen war, hat sie erst in den letzten 
Jahren von weiteren Kreisen eine kritische Nachpriifung iiber Anwen
dungsmoglichkeit und diagnostischen Wert erfahren. In den ersten 
Jahren stammen die Mitteilungen iiber Erfahrungen mit der MANOlLOFF
Reaktion fast ausschlieBlich von russischen Autoren, die in engel' Fiih
lungnahme mit dem Entdecker standen und - mit ganz wenigen Aus
nahmen - fast kritiklos auf dessen V oraussetzungen aufbauten. Die 
Resultate diesel' Mitarbeiter entsprachen zum groBten Teil ziemlich gnt 
den geforderten Anspriichen, so daB sie a1s ein Beweis fiir die Richtigkeit 
der Reaktion angesehen wurden. Aile diese Arbeiten hatten nur die 
Anwendungsmoglichkeiten auf verschiedene Gebiete erprobt, wahrend 
die cheInische Seite ganz vernachlassigt wurde und vollkommen im U n
klaren lag. Untersuchungen, die in jiingster Zeit sich vorziiglich auch 
mit diesel' Seite beschaftigten, forderten jedoch manche interessante 
Einzelheiten und gab en del' Reaktion eine ganz andere Basis als del' Ent
decker ihr zuerteilt hatte. 

MANOILOFF selbst benutzte als Versuchsmaterial in der Hauptsache 
das Blut von Menschen und verschiedenen Wirbeltieren. Er ging ur
spriinglich von dem Gesichtspunkte aus, daB die a1s Geschlechtshormone 
bezeichneten spezifischen Substanzen, die von den inneren Sekretions
organen - in diesem FaIle VOl' allem Samen- und Ovarialdriisen - aus
geschieden werden und fiir die Ausbildung des Geschlechts der Wirbel
tiere von groBter Bedeutung sind, auch in das Blut gelangen. Hier wiir
den sie, entsprechend den beiden Geschlechtern, gewisse Veranderungen 
hervorrufen konnen. Es schien daher aussichtsreich, eine cheInische 
Methode zu suchen, die diesen Unterschied erfaBt und erkennbar macht. 
Diesen Zweck soIlte die von ihm ausgearbeitete Reaktion erfiillen. Spa-
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tere Erfahrungen lieBen MANOlLOFF die urspriingliche Ansicht, daB die 
Reaktion das Geschlechtshormon erfasse, dahin abandern, daB der we
sentliche Faktor eine X-Substanz sei, die sich im mannlichen und weib
lichen Blute vielleicht in verschiedenen Konzentrationen vorfinde. 

2. Methodik der MANOILOFF-Reaktion. 
Von den von MANOILOFF ausgearbeiteten 36 verschiedenen Reaktio

nen soli im folgenden eine, die er selbst als die beste empfiehlt, nilier 
besprochen werden, besonders da diese auch den spateren Arbeiten an
derer Autoren zugrunde gelegt wurde. Fur sie sind folgende Reagenzien 
notwendig: 

I. Iproz. wasserige Losung von Papayotin (Merck) (muB filtriert sein). 
2. Iproz. alkoholische Losung von Dahliafarbe (Grubler) oder Me-

thylenviolett (muB filtriert sein). 
3. IproZ. wasserige Losung von Kaliumpermanganat. 
4. 40proz. Salzsaure (40 ccm Hel + 60 ccm H 2 0). 
5. 2proZ. Thiosinamin16sung (in kaltem Wasser schwer loslich, muB 

erw1irmt und filtriert werden). 
Statt des Papayotins kann man auch andere Fermente nehmen, wie 

Trypsin oder Pepsin. 
Gang der Reaktion. "Zu 3 ccm unerwarmter Erythrozytenemulsion 

gibt man IO Tropfen von dem erst en Reagens (I Minute umriihren, aber 
nicht umschutteln!), dann setzt man 3 Tropfen (je nach Standardisie
rung) von dem zweiten Reagens zu (umruhren aber nicht umschutteln), 
dann gibt man IO Tropfen yom dritten Reagens (gut umruhren!), nach
her setzt man von dem vierten Reagens 5 Tropfen zu (gut umschutteln!) 
und fiigt endlich 5 Tropfen yom fiinften Reagens zu (gut umschiitteln!)". 
Die mannliche Emulsion soli sich entfarben, die weibliche nicht. 

Das Blut wurde mit dem vier- bis fiinffachen V olumen physiologi
scher Kochsalzlosung versetzt und umgeruhrt, bis sich eine halb durch
sichtige Emulsion gebildet hatte. Trockenes Blut oder Fleisch wurde 
erst mit einem Gemisch, bestehend aus 50 ccm Iproz. Natr. citr.-Losung, 
75 ccm physiologischer Kochsalzlosung und IO Tropfen Ioproz. Atzkali-
16sung, extrahiert. 

MANOILOFF selbst beobachtete bei Anwendung seiner Reaktion hau
figer, daB der Ausfall ein falsches Resultat anzeigte, daB z. B. eine mann
liche Emulsion sich nicht entfarbte. Fur solche Falle nahme er eine 
"Korrektur" vor, indem er yom dritten, vierten und fiinften Reagens 
noch weitere Tropfen zugab, bis die geforderte Entfarbung eintrat. Die 
weibliche Emulsion darf sich bei gleicher Behandlung nicht entfarben. 
Trat andererseits in der weiblichen Probe Entfarbung ein, so wurde 
gleichfalls mehr Kaliumpermanganat zugegeben. Dadurch soli die weib
liche Flussigkeit dunkler werden, die mannliche dagegen nicht. 

Der Chemismus dieser Reaktion ist von MANOILQFF nicht durch-



EDUARD SCHRATZ: 

schaut worden. Die Aufstellung der Rezepte beruht allem Anschein 
nach auf rein empirischer Grundlage. Die Wichtigkeit der einzelnen 
Reagenzien sucht MANOILOFF auf die Weise klarzulegen, daB er in 
einer Versuchsserie planmaBig je ein Reagens fortlaBt und nun nach 
dem + richtigen oder falschen Ausgang der Reaktion urteilt. So kommt 
er dazu, auBer KMn04' das einen OxydationsprozeB bedingt, das Fer
ment und Thiosinamin als wichtigste Reagenzien anzusehen. Die Be
deutung der einzelnen Komponenten erklart MANOILOFF folgenderweise: 
In dem weiblichen Organismus muB sich irgendein Stoff befinden, der 
die Bildung von Leukobase des Farbstoffes verhindert. Diese Substanz 
fehlt aber dem mannlichen Geschlecht. 1m Verlauf der Reaktion geht 
daher bei dem Indikator eine Umlagerung der Molekille vor sich, indem 
"OH" vomN-Atom zum C-Atom wandert, d.h., es wird eine Leukobase 
gebildet. KMn04 und HCl nehmen an einem Oxydationsvorgange teil. 

3. VorHiufige Erfahrungen mit der MANOILOFF-Reaktion. 
In der geschilderten Weise diagnostizierte MANOILOFF 530 Blut

proben und von diesen unter Hinzuziehung der Korrektur 86-96 vH 
richtig. Ebenso giinstig fielen auch die Untersuchungen seiner Schiller 
ISSAEWA (1924) (mit 97.4 vH richtiger Falle) und SCHTEGLOWA (1924) 
(mit 92,7 vH richtiger Faile) aus. Dagegen lehnt EGOROW (1923) die 
Brauchbarkeit der Reaktion ab, da er nur in 62,5 vH der Faile richtige 
Resultate erhielt. Allerdings war sein Untersuchungsmaterial nur klein 
(16 Proben). Er wies als erster darauf hin, daB bei dieser Reaktion 
von einer Spezifitat fUr ein bestimmtes Geschlecht nicht die Rede sein 
konne. Vielmehr spiele die Konzentration der zu untersuchenden Blut
probe eine wesentliche Rolle. Nach seiner Meinung zeigt die MANOILOFF
Reaktion also keine qualitative, sondern eine quantitative Verschieden
heit des mannlichen und weiblichen Blutes an. Worin diese beruht, 
wurde von ihm nicht erkannt. 

Die alte Annahme, daB Hamoglobin und Chlorophyll in nahem che
mischen Verwandtschaftsverhaltnis miteinander stehen, veranlaBte MA
NOILOFF dazu, seine Reaktion auch auf Pflanzen auszudehnen. Aus den 
Blattern zweihausiger Pflanzen wurde mit 60 proz. Alkohol oder Aceton 
ein Auszug gemacht und dieser nach einigen Stunden mit der "dritten 
Modifikation" untersucht. Auch hier waren die Resultate ganz dieselben 
wie. bei den Blutuntersuchungen. Weitere Priifungen an Pflanzen wur
den von GRUNBERG (1924) unternommen, die ebenfalls bei allen zwei
hausigen Pflanzen positive Resultate erhielt. Da sie auch an den Saften 
von Begonienbliiten, die fast chlorophyllfrei sind, das Geschlecht fest
stellen konnte, ist sie geneigt anzunehmen, daB das Geschlechtshormon 
nicht nur im Chlorophyll liege, sondern iiber die ganze Pfianze verteilt sei. 

Die bisher mitgeteilten Untersuchungen geben mit ihrem hohen Pro
zentsatz richtiger Resultate ein giinstiges Urteil iiber die Brauchbarkeit 
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der MANOILOFF-Reaktion ab, trotz ihrer schwachen Fundierung in che
mischer und physiologischer Hinsicht. In auffalliger Weise wurde be
sonders das Studium der vorkommenden chemischen Prozesse, die doch 
eine wichtige Rolle spielen, vernachlassigt. Es wurde nur Wert darauf 
gelegt, die Reaktion auf moglichst verschiedenartige Gebiete anzuwenden 
und daraus ihren Wert und ihre Richtigkeit zu beweisen. Die erwahnten 
Autoren, die zum groBten Teil in Verbindung mit MANOILOFF arbeiteten, 
bauten ihre Untersuchungen auf der von dem Entdecker angenommenen 
Basis auf, ohne sie des naheren auf ihre Richtigkeit hin zu priifen, ob
wohl schon die eventuell allgemeine Bedeutung dieser Reaktion AnlaB 
genug dazu gewesen ware, und manche fraglichen Momente ins Auge 
fielen. 

Weiteren Ausbau erfuhr die MANOILoFF-Reaktion durch SATINA und 
DEMEREC (1925) und SATINA und BLAKESLEE (1926a, b, 1927). Vor
laufige Priifungen an Tieren und Pflanzen (Sc:haf, Maus, Taube, Fliegen, 
Cladocera, Salix, Populus) ergaben neben Fehlschlagen im ganzen be
friedigende Resultate. Die falschen Ergebnisse wurden anfangs auf die 
groBe Empfindlichkeit der Reaktion und mangelnde Technik zuriick
gefUhrt. Weitere Anwendung bei einer Reihe von Pflanzen ergab giin
stige Resultate. Nur in 8 vH der untersuchten Fane zeigte die Reaktion 
ein falsches Geschlecht an. Bei der Beobachtung des Reaktionsverlaufes 
bei den pflanzlichen Objekten wurden einige Feststellungen gemacht 
und tauchten einige Vermutungen auf, deren Hervorhebungen von Wert 
ist, da spatere Arbeiten sie als richtig erwiesen. SATINA und BLAKESLEE 
(1926) weisen ausdriicklich darauf hin, daB bei der Empfindlichkeit der 
Reaktion das Untersuchungsmaterial ganz streng vergleichbar sein muB. 
Dabei spielt das Alter der Blatter eine groBe Rolle. Werden z. B. ein 
altes und ein junges Blatt einer mannlichen Pflanze genau gleich be
handelt und miteinander verglichen, so wird das junge entfarbt, das 
altere dagegen nicht, d. h. es reagiert "weiblich". Das Umgekehrte gilt 
fUr verschiedenaltrige Blatter einer weiblichen Pflanze. Das obere re
agiert im Vergleich mit dem unteren "mannlich". Sogar verschiedene 
Teile desselben Blattes zeigen unterschiedliche Reaktion. Auch ist die 
anzuwendende Menge der Reagenzien nicht immer die gleiche. Sie muB 
fUr j ede Pflanzenart eigens festgestellt werden. Diese Erscheinungen 
lassen sich kaum erklaren, wenn die Reaktion wirklich eine qualitative 
ist. Sie erwecken vielmehr den Verdacht, daB die Reaktion auf quanti
tativen Verschiedenheiten des Extraktes beruht. Von Bedeutung fUr 
den richtigen Erfolg ist weiterhin Extraktionsdauer und -mittel. Hoher 
als 60proz. Alkohol und Wasser brachten gewohnlich einen MiBerfolg. 
Kochen des Auszuges fUr einige MinutE!ll schwacht die Reaktion abo 
Ein Zusammenhang mit der PH ergab sich nicht. Interessant ist auch, 
daB SATINA und BLAKESLEE (1926a) bei einer Zahl von (+) und (-) 
Mucor-Stammen einen Unterschied in bezug auf die MANOILOFF-Reaktion 
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feststellen konnten. Und zwar waren es in 94,5 vH der FaIle die mit 
( +) bezeichneten Rassen, die weibIich reagierten. 

Auch an zoologischen Objekten Iiegen einige Mitteilungen vor. 
BANTA und SATINA (1925) wandten die MANOILOFF-Reaktion mit Erfolg 
bei Moina macrocopa an. Die Weibchen gaben schwach violette Fiirbung, 
die Proben der Mannchen wurden farblos. Von Daphnia pulex wurden 
Mannchen, Weibchen und parthenogenetische Formen untersucht. Es 
wurde mit gleichen Gewichtsmengen von einigen 100 Tieren gearbeitet, 
die mit 60proz. Alkohol extrahiert wurden. Die Weibchen fiirbten sich 
violett, die Mannchen wurden entfiirbt; die parthenogenetischen Indi
viduen fiirbten sich wie Weibchen, aber weniger intensiv. 

STEELE, DEVEY und ZEIMET (1926) untersuchten Rinder, Tauben 
und Hiihner mit 70-80 vH richtigen Resultaten. Sie konnten sogar 
an der Pulpa der Federn junger Hiihner und Tauben (1-12 Tage alt) 
das Geschlecht des Tieres· feststellen. Diese Autoren suchen ebenfalls 
den Grund der Reaktion in quantitativen Unterschieden der Reduktions
fahigkeit des Blutes. 

Die Untersuchungen CALISTOS (1925) verIiefen vollstandig negativ. 
Ihm gelang es in keiner Weise, irgendeinen Unterschied zwischen mann
lichem und weibIichem Blut in der Entfarbung des Gemisches festzu
stellen. Auch die Anwendung der von MANOILOFF angegebenen Korrek
tur hatte keinerlei bessere Resultate zur Folge. Die Beobachtung, daB 
die Reaktion verschieden verIief, je nachdem Blut oder Plasma gebraucht 
wurde, und :daB das Plasma viel leichter entfiirbte, fiihrte CALISTO zu 
der Auffassung, daB -das Endergebnis von der Menge irgendeiner orga
nischeil Substanz abhangig sei. Weiterhin konnte er feststellen, daB das 
Fortlassen des Papayotins das Resultat nicht verandert und auch das 
KaIiumpermanganat durch andere Oxydationsmittel ersetzt werden 
kann. 

Auch DAHLGREN (1926) konnte keine eindeutigen Resultate mit 
Pflanzen oder Tieren erhalten. 

4. Chemische Begriindung. 
a) Quantitative Natur der Reaktion. 

AIle bisher aufgefiihrten Arbeiten trugen zum Verstandnis der MA
NOILOFF-Reaktion wenig beL Ein erfolgreicher Ausbau dieser Methode 
setzt aber eine genauere Kenntnis des bei der Reaktion vor sich gehenden 
Prozesses voraus. DaB dieser von dem V orhandensein von Hormonen 
abhangig ist, scheint bei genauerer Betrachtung der Reaktion von vorn
herein ausgeschlossen. Schon die Gegenwart eines so starken Oxydations
mittels wie KaIiumpermanganat muB augenbIickIich zerst6rend auf das 
Hormon einwirken, wie wir aus den Wirkungen auf bekannte Hormone, 
wie AdrenaIin, Thyroxin oder Insulin, wissen. Wie wir bereits sahen, 
waren ja auch schon verschiedenen Autoren iiber die Spezifitat der Re-
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aktion Zweifel gekommen. Sie auBerten die Vermutung iiber einen 
quantitativen Unterschied, ohne vorlaufig in dieser Richtung weitere 
Studien zu machen. Der Weg fUr kritische Arbeiten war hiermit jedoch 
schon vorgezeichnet und wurde auch mit Erfolg eingeschlagen. GAL
WIALO, WLADIMIROW, WINOGRADOW und OPPEL (I926), SCHMIDT und 
PEREWOSSKAJA (I926), ALSTERBERG und HAKANSSON (I926), SCHRATZ 
(I926) konnten ihre mit der MANOILOFF-Reaktion gemachten Erfahrungen 
ebenfalls nur mit der quantitativen Natur der Reaktion erklaren. AIle 
bauten fast gleichzeitig ihre weiteren Versuche auf dieser Arbeitshypo
these auf und versuchten, so dem Reaktionsmechanismus naher zu kom
men. Die an verschiedenem Material (Tieren und Pflanzen) und auf 
verschiedenem Wege erhaltenen Resultate stimmen gut miteinander 
iiberein. 

AIle stelIen zunachst fest, daB die Menge und die Konzentration des 
benutzten Extraktes von maBgebender Bedeutung sei. Genaue Angaben 
verdanken wir ALSTERBERG und HAKANSSON dariiber, "daB jeder Ex
trakt im allgemeinen bei zunehmender Verdiinnung bei Beendigung der 
MANOILoFF-Reaktion einen immer schwacher werdenden Farbton auf
weist". Folgende TabelIen zeigen dies sowohl fUr pflanzliche wie auch 
fUr tierische Objekte (nach ALSTERBERG und HAKANSSON). 

Tabelle I. Salix purpurea cr, BHi tter. 2 g Substanz in 10 cern 60proz. 
Alkohol. 4stiindige Extraktionsdauer. Von dem stark griin 
gefarbten Extrakt wurden zu jeder Probe verschiedene, unten 
angegebene Mengen entnommen, worauf zu der Probe 60proz. 
Alkohol gegeben wurde, bis das Volumen 3 cern betrug. 1m 

iibrigen wurden die Vorschriften von MANOILOFF befolgt. 

Extraktmenge Farbe der Probe Extraktmenge Farbe der Probe 
cern ccm 

3 blausehwarz 0,25 hellrotviolett 
I blauviolett 0,15 rosa 
0,5 rotviolett 

Tabelle2. Kaninchen ~,Blut. Das Blut wurde zu den in der Tabelle 
angegebenen Konzentrationen mittels physiologischer Koch

salzlosung verd iinn t. 

BIut 
vH 

30 
TO 

Farbe der Probe 

bI aunschwarz 
rotbraun 

BIut 
vH 

5 
2,5 

Farbe der Probe 

rotviolett 
rotgelb 

Entsprechend berichtet SCHRATZ (I926): "Die beiden extremsten 
Farben mit samtlichen Ubergangen, also von violett bis zu farblos, 
lieBen sich mit jedem Geschlecht, weiblichem sowohl wie mannlichem, 
erhalten, wenn man bei gleichem Reagenzienzusatz die Konzentration 
des Extraktes entsprechend anderte." 
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Diese Ergebnisse deuten stark auf eine quantitative Natur der MA
NOILoFF-Reaktion. Ebenso finden die Beobachtungen von SATINA und 
BLAKESLEE (1926) und SCHRATZ (1926), daB altere Blatter einer mann
lichen Pflanze im Vergleich zu jiingeren eine weibliche Reaktion zeigen, 
und umgekehrt jiingere Blatter einer weiblichen Pflanze im Vergleich 
mit alteren eine mannliche Reaktion geben, in der Annahme einer quan
titativen Verschiedenheit ihre beste Erklarung. 

Der wesentliche Faktor fUr den Verlauf der Reaktion ist nach dies en 
Ergebnissen die Menge der vorhandenen Substanz. Es fragt sich, welcher 
Art diese wirksamen Stoffe sind. Da der Hauptvorgang leicht als ein 
Reduktions- bzw. OxydationsprozeB erkannt wird, liegt es nahe, redu
zierende Substanzen verantwortlich zu machen und das Resultat der 
Reaktion daraus zu erklaren, ob oxydierende oder reduzierende Sub
stanzen im Dbergewicht vorhanden sind. DaB es sich in der Tat um 
reduzierende Stoffe handelt, konntenALsTERBERG undHAKANSSON (1926) 
zeigen, indem sie den organischen Extrakt durch verschiedene Reduk
tionsmittel wie Natriumbisulfit, Natriumnitrit, Rhodankalium, Natrium
arsenit, Oxalsaure, Milch usw. ersetzten. 

Tabelle 3. Natriumbisulfit, zproz. wiisserige Lasung; zur Probe 
wurde (nebst 3 cern Aq. dest.) die unten angegebene Anzahl 
Tropfen hinzugesetzt. 1m iibrigen erfolgte die Ausfiihrung der 

Probe naeh MANOILOFFS Vorsehrift. 

Bisulfit Farbe der Probe Bisulfit I Farbe der Probe 
Anzahl Tropfen Anzahl Tropfen 

z 
3 
4 

farblos 

rosa 

5 
6 
7 

ziemlieh stark violett 
sehr stark violett 

noeh starker violett 

Es zeigt sich, daB die erhaltenen Farben genau denen bei Anwesen
heit organischen Extraktes entsprechen, d. h., daB es reduzierende Sub
stanzen sind, die die MANOILOFF-Reaktion beeinflussen, und daB Ent
farbung bzw. Nichtentfarbung von der Quantitat dieser reduzierenden 
Stoffe abhangt. 

b) Wirkungsweise der einzelnen Reagenzien. 
Wie schon haufiger betont, wurde nach manchen Untersuchungs

ergebnissen das Mitwirken eines Hormons in der MANOILOFF-Reaktion 
recht zweifelhaft. Die Annahme einer quantitativen Verschiedenheit 
gewann dagegen mehr und mehr an Wahrscheinlichkeit. ALSTERBERG 
und HAKANSSON, GALWIALO und Mitarbeiter, SCHRATZ suchten daher. die 
Reaktion auf dieser Basis zu erklaren und die Wirkungsweise der ein
zelnen, in der MANOILOFF-Reaktion benotigten Reagenzien im Dienste 
eines solchen quantitativen Prozesses zu durchschauen. 

Der Hauptvorgang in der Reaktion ist ohne weiteres als ein Oxy-
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dations- und ReduktionsprozeB zu erkennen. Welche Rolle dabei die 
einzelnen Reagenzien, die zum Teil recht komplizierte Verbindungen 
darstellen, wie z. B. die Fermente, spielen, war bei der Uniibersichtlich
keit der ganzen Reaktion nicht von vornherein zu sagen. Es war daher 
die Bedeutung jedes einzeillen Stoffes fiir sich zu priifen, mit Riicksicht 
auf seine eventuelle Teilnahme an einem OxydationsprozeB. 

a) Papayotin. Das Ferment, das von MANOILOFF nebst Thiosinamin 
als das wichtigste Reagens angesehen wurde, sollte dazu dienen, die 
spezifischen Hormone abzuspalten. Da auf Grund der vorigen Er
fahrungen von einer solchen Wirkungsweise keine Rede sein konnte, 
muBte das Papayotin entweder in anderer Weise reagieren oder gar 
iiberfliissig sein. Von GALWIALO und Mitarbeitern und ALSTERBERG und 
HAKANSSON angestellte Versuche zeigten, daB die Anwesenheitvon 
Papayottn nicht erforderlich ist. Es laBt sich sowohl mannliche wie auch 
weibliche Reaktion erhalten, wenn keinerlei Fermente zugegeben werden. 
Dagegen wirkt das Papayotin in der Reaktion als reduzierende Substanz 
mit. Es kann daher, entsprechend den von ALSTERBERG und HAKANSSON 
mitgeteilten Versuchen, das Papayotin an Stelle des Extraktes treten 
und je nach der vorhandenen Menge bzw. zugefiigten Quantitat des 
Oxydationsmittels mannliche oder weibliche Reaktion erhalten werden. 
Das zeigt auch folgender Versuch von SCHRATZ: 

Versuch iiber die reduzierende Wirkung des Papayotins. 
Aq. dest. + angegebene Menge Papayotin. Reagenzien nach 

Vorschrift. Kein Extrakt. 
15 Tropfen Papayotin . farblos 
30 schwach rosa 
60 hellviolett 

100 dunkelviolett 

Einen im gleichen Sinne verlaufenden Versuch teilen auch ALSTER·· 
BERG und HAKANSSON mit: 

Tabelle 4. In dieser Tabelle werden die Ergebnisse von Ver
suchen mit Milch mit oder ohne gleichzeitigem Zusatz von 
Papayotin angefiihrt. Die fehlende Menge am Volumen der 
Probe (3 ccm) wurde durch physiologische Kochsalzlosung 

ergiinzt. 

Milch Papayotin Farbe 
cern der Probe 

2 kein stark blau 
I schwacher blau 
0,5 milchweiB 
0,25 " " 0,5 vorgeschriebene Menge I blau 
0,25 milchweiB 

Es zeigt sich also, daB das Papayotin lediglich als Reduktionsmittel 
fungiert und daher die Gesamtreduktionskraft erhOht. Es kann in Ver-
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bindung mit einer bestimmten Menge organischer Substanz, die fUr 
sich allein eine "mannliche" Reaktion ergibt, eine "weibliche" Reaktion 
zur Foige haben. (0,5 ccm Milch ohne Papayotin = milchweifJ = mann
liche Reaktion, 0,5 ccm Milch bei Zusatz von Papayotin = blau = weib
liche Reaktion.) 

In dieser Weise ist auch zu erklaren, warum in dem von MANOILoFF 
angestellten Vergleichsversuch das Fortlassen des Papayotins ein falsches 
Resultat ergab, so daB MANOILOFF auf die unbedingte Notwendigkeit 
des Vorhandenseins dieses Fermentes schIoB. Die Quantitaten der Re
agenzien waren so gewahlt, daB die vorliegenden Blutproben bei dem 
normalen Anwendungsgange eine richtige Antwort gaben, d. h. das 
mannliche Blut entfarbte, das weibliche dagegen nicht. In dem vor
liegenden Gemisch kam zu der reduzierenden Wirkung des Blutes die 
des Papayotins noch hinzu. Ein Fortlassen des Fermentes hatte in 
diesem Falle eine so starke Herabminderung der Reduktionskraft zur 
FoIge, daB auch bei dem weiblichen Elute eine Entfarbung eintrat. 
Dies erlautert naher ein von SCHRATZ (1926) gegebenes Zahlenbeispiel. 
Nimmt man fUr den Extrakt und die normalerweise zugefUgte Menge 
Papayotin eine beliebige Zahl von Reduktionseinheiten an (weiblicher 
Extrakt 45 RE, mannlicher Extrakt 35 RE, Papayotin 10 RE), die zu
gegebene Menge KMn04 habe die Fahigkeit, 50 RE zu oxydieren. 
Bei Oxydation samtlicher reduzierender Stoffe tritt mannliche Reak
tion ein. 

Q Extrakt(4sRE) +Papayotin(IORE) = SSRE: soOE= nicht entfarbt = Q 
QExtrakt =4SRE: soOE=entfarbt =(J 
(JExtrakt(3sRE) +Papayotin(IORE) =4SRE: soOE = entfarbt =(J 
(JExtrakt = 3SRE: soOE= entfarbt =(J 

~) Der Farbstoff. Als Farbstoff wurde von MANOILOFF Dahlia oder 
Methylviolett benutzt. Es sind jedoch noch eine Reihe anderer Farb
verbindungen brauchbar. Vor allem wird von mehreren Autoren Licht
griin als sehr giinstig angegeben. (SSENTJURIN [1926], VAN DYKE und 
SCHURMEYER [1927] u. a.) Die in Betracht kommenden Farbstoffe wer
den durch Oxydation farblos, dienen also bei der MANOlLOFF-Reaktion 
hauptsachlich als Indikator. AuBerdem miissen sie als Stoffe gewertet 
werden, die einen geringen Teil des KMn04 verbrauchen. Die Menge 
KMn04' die die einzelnen Indikatoren zur Entfarbung notig haben, 
ist verschieden. Da sich bei der MANOILOFF-Reaktion die Quantitat 
des zuzugebenden Kaliumpermanganates nach der Gesamtmenge der 
vorhandenen oxydierbaren Stoffe, wozu auch der Farbstoff zu rechnen 
ist, zu richten hat, muB bei Anwendung verschiedener Farbstoffe auch 
die Menge KMn04 entsprechend geandert werden. GALWIALO und Mit
arbeiter haben fUr einige Indikatoren die benotigte Menge des Oxyda
tionsmittels bestimmt. 
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Tabelle 5. Menge des n/IO KMn04, die ffir die Entfiirbung unter 
den Bedingungen der MANOILoFFSchen Reaktion notwendig ist. 

Name des Fur den 
Fur den Fur den Farbstoff Fur 2 ccm 
Farbstoff + Papayotin + 2ccm IOproZ. Serum 

Farbstoffes Farbstoff +Papayotin 10 proz. Serum (Berechnet) 

Lichtgriin 0·°5 0,15 0,95 0,80 
Dahlia 0,40 0,50 

I 
1,50 1,00 

Malachitgriin 0,45 0,55 1,60 1,05 
Fuchsin ! 0,80 0,90 1,95 1,05 
Kristallviolett , 0,95 1,05 i 2,10 1,05 

Diese Tabelle zeigt deutlich, wie unterschiedlich je nach dem be
nutzten Farbstoff die gebrauchte Menge Permanganat ist. Am leichte
sten wird Lichtgrun oxydiert. Fur diesen Indikator wurde die Ent
farbungsgeschwindigkeit durch mannliches und weibliches Serum von 
Menschen und Tieren von VAN DYKE und SCHURMEYER (1926) naher 
studiert. Urn die Entfarbungszeit genauer bestimmen zu konnen, stellten 
sie vier T est10sungen her: 

c 
Testlosung 

D 
ccm 

0,15 
4.3° 

Es wurde nun zu 3 ccm verdiinntem Serum 0,5 ccm n/IO N aOH und 
1,0 ccm einer 0,05proz. wasserigen Lichtgrun10sung hinzugefiigt und die 
Zeit bestimmt, die zur Entfarbung bis zur Farbtiefe der Kontrollrohren 
A, B, C und D notig war. Zwischen der Konzentration des Serums und 
der Entfarbungszeit des Farbstoffes besteht eine Proportionalitat, wie fol
gende Abbildung zeigt. 

Abb. I. Entfarbungszeiten von LichtgrUn bei verschiedenen Serumkonzentrationen. 
(Nach VAN DYKE und SCHURMEYER 19.6.) 

Verschiedene Individuen zeigten in betreff der Entfarbungsgeschwin
digkeit bedeutende Schwankungen. So variiert z. B. die Zeit, die das 
Serum von Mannern bis zur Farbtiefe von B und C gebraucht, zwischen 
6r und 106 Sekunden, bzw. zwischen 84 und 135 Sekunden, bei dem Se
rum von Frauenblut zwischen 60 und 102, bzw. 86 und ISS Sekunden. 
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Der Durchschnittswert von 16 Proben mannlichen Serums fur die Farb
stufe B und C betrug 80 bzw. IIZ Sekunden, fUr weibliches Serum 80 
bzw. II8 Sekunden. Ein Unterschied bezuglich des Geschlechtes trat 
also nicht zutage. Die Sera einiger Saugetiere lassen dagegen eine geringe 
Differenz zugunsten des weiblichen Geschlechtes erkennen. Es mogen 
die von VAN DYKE und SCHURMEYER erhaltenen Durchschnittszahlen 
im folgenden zusammengesteilt werden. 

Tabelle 6. Entfarbungszeit (in Sekunden) fiir Lich tgriin durch 
Tierserum. 

Zahl der I 
Mannlich Weiblich 

Objekt Proben Vgl. Lasung Vgl. Lasung 
B C B C 

Kaninchen. 3 108 159 100 138 
Ratte. 2 84 II9 74 109 
Meerschweinchen 2 ro8 145 88 II4 
Kontrolle . 278 320 278 320 

VAN DYKE und SCHURMEYER· halten diese U nterschiede fiir zu gering, 
als daB daraus eindeutig eine starkere Reduktionskraft fUr das weib
liche Serum zu schlieBen ware. 

Wir kommen jetzt auf die Roile zuruck, die der Indikator bei der 
MANOlLOFF-Reaktion spielt. Sobald der Farbstoff von dem Kalium
permanganat oxydiert wird, wird er farblos. Es ist der Vorgang, der 
bei einer typisch "mannlichen Reaktion" eintreten soil. Die Entfarbung 
tritt jedoch erst nach Zugabe einer ganz bestimmten Menge des Oxy
dationsmittels ein. Solange das Permanganat noch von anderen redu
zierenden Stoffen, die leichter oxydierbar sind als der Indikator, ver
braucht wird, ist letzterer geschutzt und wird nicht entfarbt. Solche 
leichter oxydierbaren Stoffe sind in dem organischen Untersuchungs
gemisch vorhanden. Erst ein UberschuB des Oxydationsmittels bewirkt 
eine Entfarbung des Farbstoffes. Das Entfarben und Nichtentfarben gibt 
uns also bei der MANOILoFF-Reaktion an, ob in dem Reaktionssystem oxy
dierende oder reduzierende Stotte im Obergewicht sind. Wenn nun bei glei
cher Behandlung mannlicher und weiblicher Proben beim Mannchen 
die Entfarbung eher, d. h. bei einer geringeren Menge KMn04 eintritt, 
so muE die Quantitat der reduzierenden organischen Substanzen im 
weiblichen Geschlecht groBer sein als im mannlichen. Mit anderen 
Worten: 1m weiblichen Extrakt wird al1es KMn04 verbraucht, wahrend 
im mannlichen Extrakt das Oxydationsmittel im UberschuB ist und 
eine Entfarbung des Indikators bewirkt. Inwieweit die Voraussetzung, 
daB in den Geschlechtern verschiedene Mengen reduzierender Stoffe vor
handen sind, zutreffen, muB spater noch besprochen werden. 

y) Kaliumpermanganat und Salzsaure. Schon von MANOILOFF 
wurde erkannt, daB das Kaliumpermanganat einen OxydationsprozeB 
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hervorruft. Wir sahen vorher zur Geniige, daB es zur Oxydation der 
reduzierenden Substanzen des Untersuchungsextraktes und des Farb
stottes dient, und durch Entfarbung des letzteren angibt, daB es im 
UberschuB vorhanden ist. KMn04 wirkt sowohl in neutraler, alka
lischer als auch saurer Losung oxydierend. Am kraftigsten ist der 
V organg in saurer Losung, wo 2 KM nO 4 5 Sauerstoffatome abgeben 
konnen. Zum Ansauem dient in der MANOILoFF-Reaktion die Salzsaure. 
Da HCl jedoch mit KMn04 einige unkontrollierbare Verbindungen ein
gehen kann, ist es wohl besser, sie durch Schwefelsaure zu ersetzen. Die 
Menge des zuzugebenden KMn04 ist von groBer Bedeutung und muB, 
wie aus den vorigen Erorterungen hervorgeht, auf die Menge der Untersu
chungssubstanz und auf den als Indikator verwendetenF arbstoff eingestellt 
sein. Durch Zugabe verschiedener MengenKMn04 lassen sich natiirlich 
dementsprechend sowohl "mannliche" wie "weibliche" Reaktion erzielen. 

Tabelle 7 (naeh ALSTERBERG und HAKANSSON). Zu 2 eem physiologi
scher Koehsalzl6sung wurde I eem 30proz. Serum (30eem Blut. 
70 cem physiologisehe Koehsalz6sung) aus Kaninehenblut & 
zugesetzt. 1m iibrigen wurden die gew6hnliehen Reagenzien 
hinzugefiigt, nur der Kaliumpermanganatzusatz weehs·elte. 

KMn04 I Farbe der Probe 
eem 

0,46 farblos 
0,35 
0,30 rosa 
0.25 violett 

0) Thiosinamin. Dieser Stoff hat auf den Verlauf der Reaktion 
keinen besonderen EinfluB. Er wirkt in der Hauptsache als Reduktions
mittel, das ebenfalls einen Tell des KMn04 verbraucht. In der MANOI
LOFF-Reaktion dient es vor allem dazu, das Endergebnis deutlich zu 
machen durch Aufhellen der Losung. Diese beruht darauf, daB Thio
sinamin imstande ist, iiberschiissiges Kaliumpermanganat und die even
tuell gebildeten Mangansuperoxyde zu reduzieren. Braunstein filit vor 
allem aus, wenn die Reaktion n alkalischer oder neutraler Losung von
statten geht. Er wird von Thiosinamin in Losung gebracht und ent
farbt. Da das Thiosinamin so lediglich als Reduktionsmittel wirkt, laBt 
es sich durch andere reduzierende Substanzen ersetzen. So wandte GAL
WIALO und Mitarbeiter an seiner Stelle mit gutem Erfolg Thiohamstoff, 
Hyposulfit, Rhodammonium an. 

In dieser Weise lassen sich also alle von MANOILOFF benutzten Re
agenzien gut in den von uns angenommenen OxydationsprozeB stellen. 
Die Rolle, die den einzelnen Stoffen dabei zukommt, ist allerdings eine 
ganz andere, wie MANOILOFF ihnen zuerteilt hatte. Einige, denen dieser 
Autor groBe Bedeutung zumaB, sind nach unseren Erorterungen sogar 
gar nicht notwendig fiir den Verlauf der Reaktion. 
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c) EinfluB sons tiger Faktoren. 
DaderAusgang der MANOILOFF" Reaktion von demstarkerenReduktion 

vermogen des einen Geschlechtes abhangt, hat in gewissem MaBe auch die 
Einwirkungszeit der Reagenzien eineBedeutung. So erhieltenALsTERBERG 
und HAKANSSON ganz verschiedene Resultate, je nachdem weiblicher oder 
mannlicher Extrakt zuerst mit den Reagenzien zusammengebracht wurde. 
Tabelle8. Haussperling, Pectoralmuskulatur in Citratlosung, fur 
j edes Gramm M uskula tur 3ccmLosung. Extraktda uer I-2 Stunden. 
Von dem Extrakt wurde zu jeder Probe 0,5 cern entnommen, wo-

rauf Citratlosung bis zu 3 cern Volumen zugesetzt wurde. 

Individuenpaar Zusatzordnung Farbe der Probe Resultat 

I 

II 

J ~ erst, dann ~ 

I ~ erst, dann ~ 

~ etwas mehr gefarbt 

dasselbe, Unterschied 
starker ausgepragt 

Dbereinst. mit 
MANOILOFF 

dasselbe 

f ~ erst, dann ~ ~ deutlicher lila als ~ entgegengesetzt 
MANOILOFF 

I ~ erst, dann ~ ~ deutlicher lila als 0 Dbereinst. mit 
l MANOILOFF 

Eine groBe Bedeutung fUr den Ausgang der Reaktion ist der Ver
iinderlichkeit des Untersuchungsmaterials beizumessen. Es ist daher sehr 
zu beachten, in welchem Entwicklungszustande sich das Objekt befindet. 
SATINA und BLAKESLEE (I927) untersuchten bei einigen Pflanzenarten 
dieselben Individuen in verschiedenen Stadien auf ihr Vermogen, KM nO <I 

zu reduzieren, a) zur Zeit der Knospenbildung, b) zur Bltitezeit, c) 3 bis 
4Wochen spater, d) imHerbste, wenn die Blatter gelblich wurden. Inder 
Serle c wurden die besten Resultate erhalten (88 v H rlchtige Antworten). 
Folgende Angaben geben eine gute Ubersicht tiber die Verhaltnisse. 

Tabelle 9. Grune Pflanzen. Reduktion von KMn04 auf 
versehiedenen Entwicklungsstadien. 
I Es reagieren starker 

Spezies Zahl der Knospen- I N aehbliite- Herbst Pflanzen zeit I Bliitezeit zeit 
~ ~ (?) ~ 0- (?) ~ ~ (?) ~ ~ 

Rhamus. 10 
-=- ~ -=-1 

2 3 0 4 1 0 3 2 

Mo;~s. 
14 2 2 3 4 2 1 - -
10 --- 2 3 0 5 0 0 3 2 

Populus. 8 --- 2 2 0 3 1 0 - -
Rhus copatina . 6 3 0 0 2 I 0 3 0 0 - -
Salix . ... 4 2 0 0 2 0 0 2 0 0 - -
Ailanthus 2 1 0 0 1 0 0 1 0 0 - -
Rumex 8 4 0 0 4 0 0 4 0 0 - -
Myrica 8 -- - 3 1 0 4 0 0 -. -
Smilax 4 --- 2 0 0 

I 
2 0 0 - -

Celastrus 2 ---I 1 0 0 1 0 0 - -
Sassafras 10 - --- 5 0 0 5 0 0 - -

Zusammen 86 - -- -128 12 3 38 4 1 J - -
Prozentsatz I - - - -165,1 27,9 7 188,49,3 2,31 - -
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Ebenso zeigt den graBen EinfluB des Alters und des Entwicklungs
zustandes eine Versuchsserie, die BURGEFF und SEYBOLD (I927) mit 
Taxus baccata anstellten. Sie behandelten letztjahrige Nade1n getrennt 
von aIteren, und wiederum Nadeln von fertilen Zweigen getrennt von 
solchen, die von sterilen Zweigen stammten. Es stellte sich heraus, daB 
die aIteren Nadeln starker KMn04 reduzierten als die jiingsten, die Na
deln fertiler Zweige wiederum starker als die steriler Zweige. Zieht man 
die Durchschnittswerte fiir die Zeit en aus dem von BURGEFF und SEY
BOLD mitgeteilten Protokoll, so ergibt sich folgendes Bild: 

Fertil 
3 Steril 

Fertil I Q Steril 

Jung 

68,8 sec 
80 sec 

55 sec 
107,6 sec 

Alt 

47,5 sec 
70 sec 

25 sec 
80 sec 

Ahnlichen EinfluB konnten 
RIDDLE und REINHART (I927) bei 
Tauben beobachten. Wurde bei 
diesen die MANOILOFF-Reaktion 
angewandt, so verlief sie ganz ver
schieden, je nach dem Entwick

lungsstadium, in dem die Tieresich befal).den. Wahrend in der Ruheperiode 
der Tauben das Geschlecht in 85 vH der FaIle richtig mittels der MANOI
LOFF-Reaktion ermittelt werden konnte, lieB sich zur Zeit der Ovulation 
nur in 29 vH, wahrend der Brutzeit in 35 vH eine richtige Diagnose 
stellen. Gegen Ende der Brutzeit stieg der Prozentsatz positiver Resultate 
wieder auf 73 vH an. Die falschen Ergebnisse beruhten darauf, daB die 
Weibchen groBtenteils mannlich reagierten. Die folgende Tabelle gibt 
aus .verschiedenen Versuchen eine Zusammenstellung iiber den Prozent
satz richtiger und falscher Resultate auf verschiedenen Stadien des 
Fortpflanzungszyklus. 

Tabelle 10. 

Resultat Ruhestadium Ovulationsperiode 2.-12. Bruttag 13.-18.Bruttag 

Richtig I 84,8 vH 29 vH 35,3 vH 73,2 vH 
Fraglich 9,7 vH ~o vH 13,3 vH 
Umgekehrt 15,2 vH 61,3 vH 61,7 vH J3,3 vH 

In entsprechender Weise berichten SCHMIDT und PEREWOSSKAJ A 
(I926), daB sie mit dem Blut von Kaninchen und Schafen normalerweise 
90-95 vH richtige Diagnosen stellen konnten. Waren die Weibchen aber 
tragend, gaben sie durchschnittlich mannliche Reaktion. 

Sogar verschiedene Teile desselben Individuums konnen entgegen
gesetzte Reaktion geben. Blattextrakte von Salix alba ergeben eine 
positive MANOILOFF-Reaktion, die Bliiten dagegen eine umgekehrte. 
Entgegengesetzt verhalten sich Bliiten und Blatter von Rhodiola, wo 
die Bliitenextrakte positiv, die Blattextraktenegativ reagierten (ALSTER
BERG und HAKANSSON, 1926). Bei Mercurialis annua hatten Blatter 
weiblicher Pflanzen ein starkeres Reduktionsvermogen auf KMnO" als 
die mannlicher Pflanzen. Die Wurzeln desselben Individuums zeigten 
dagegen umgekehrtes Verhalten (BURGEFF und SEYBOLD, 1927). Bei 

Ergebnisse der Biologie I II. 16 
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Katzen gab das Blut der A. carotis und anderer Arterien und Venen 
iinmer typische Reaktion, nur das Blut, das aus der V. portae ent
nommen wurde, ergab sHindig ein entgegengesetztes Resultat (Kus
NETZOW, 1927). 

Aus dem Gesagten geht hervor, wie sehr der richtige Ausgang der 
MANOILoFF-Reaktion von dem jeweiligen Zustande des Objektes ab
hangig ist. Es laBt sich daher nur ganz streng vergleichbares Material 
zu solchen Untersuchungen heranziehen. 

5. Sitz der die Reaktion bedingenden Substanz. 

Es fragt sich, welche Stoffe es sind, die den bei der MANOILOFF
Reaktion zutage tretenden Unterschied hervorrufen. Am wenigsten 
laBt sich hier naturgemaB bei pflanzlichen Objekten aussagen, da bei 
ihrem Extrakt nicht nur hochst komplizierte, sondern auch ganz un
iibersichtliche Gemische vorliegen. Vielleichter ist diese Frage bei dem 
Blute der Saugetiere anzugreifen. Hier gilt es zunachst, zu entscheiden, 
ob die wirksame Substanz im Serum liegt oder an die Formelemente 
gebunden ist. Schon MANOILOFF (1924) stellte einen Versuch in dieser 
Richtung an. Er dialysierte Blut in einer SCHLEICHERschen Hiilse unter 
Zusatz von Papaybtin 24-40 Stunden bei Zimmertemperatur und hand
habte das Dialysat in der gewohnlichen Art und Weise. "Das wasser
ahnliche Dialysat gab dieselben Resultate, d. h. das mannliche Dialysat 
war sofort entfarbt und das weibliche nur teilweise entfarbt. Der Unter
schied blieb 5-10 Minuten, erstnach Ablauf dieser Zeit wurde das 
weibliche Dialysat auch entfarbt." Inaktiviertes weibliches Serum da
gegen gab nicht mehr die typische Reaktion. 

Gegenteilige Erfahrungen machten SCHMIDT und PEREWOSSKAJA. 
Sie untersuchten Blutserum und Formelemente voneinander getrennt. 
Bei dem Arbeiten mit Emulsionen aus den Formelementen ergaben 3proz. 
Losungen vollstandige Entfarbung, 5 und 10proz. dagegen eine braun
violette Farbe, ganz gleich, ob die Emulsion von einem mannlichen oder 
weiblichen Tiere stammte. Mit einer 10proz. Serumlosung konnten sie 
jedoch typische weibliche und mannliche Reaktionen erzielen. Aller
dings gaben hoherprozentige mannliche Emulsionen auch weibliche 
Reaktionen, niedrigerprozentige weibliche Emulsionen auch mannliche 
Reaktionen. Auf Grund des oben tiber den Chemismus der Reaktion Ge
sagten ist dies leicht verstandlich. SCHMIDT und PEREWOSSKAJ A schlos
sen aus ihren Ergebnissen, daB die wichtige Substanz im 5 erum enthalten 
ist und stellten mit dies em weitere Versuche an. Sie inaktivierlen weib
liches Serum 30 Minuten bei einer Temperatur von 56-60° C. 1m Gegen
satz zu MANOILOFF konnten sie nachtraglich noch eine deutliche weib
liche Reaktion erhalten. Die Intensitat der Farbung hatte gegentiber 
der yom nicht inaktivierten Serum nicht nachgelassen. Weiterhin dia
lysierten sie das Serum in Hiilsen, die aus 4proz. Kollodium hergestellt 
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waren, oder in einfachen, in den Dialysationszylinder gespannten Per
gamentmembranen 8-I6 Stunden bei I6 0 C. Mit dem eingedampften 
und in Wasser ge16sten Riickstande des Dialysates wurde die MANOILOFF
Reaktion angestellt. Immer trat eine vollstandige Entfarbung ein. Der 
Inhalt der Hillsen zeigte eine zunehmend schwachere Reaktion, je langer 
dialysiert wurde. Dies laBt sich so erklaren, daB das Serum durch das 
von auBen auf osmotischem Wege eindringende Wasser mehr und mehr 
verdiinnt wurde. Selbst nach I2-I6stiindigem Dialysieren verlief daher 
die Reaktion noch positiv, wenn eine konzentriertere, etwa I5-20proz. 
Losung benutzt wurde. Die gegensatzlichen Resultate MANOILOFFS wer
den von SCHMIDT und PEREWOSSKAJA so erklart, daB bei dem langen 
Dialysationsverfahren - bis zu 48 Stunden - in Anwesenheit von Pa
payotin von diesem Ferment EiweiBzerfallsprodukte gebildet sein konn
ten, die ihrerseits weibliche Reaktion bedingten. 

BURGEFF und SEYBOLD (I927) fanden eine gute Proportion zwischen 
dem Tanningehalt der pflanzlichen Extrakte und dem Reduktions
vermogen. Hierauf wird noch an anderer Stelle (S. 253) genauer ein
gegangen werden. 

1m allgemeinen wissen wir also erst recht wenig iiber die Art und 
Lokalisation der wirksamen Substanz. 1m Blute ist sie wahrscheinlich 
an das Serum gebunden, wird durch Inaktivierung nicht zerstort und 
besitzt die Fahigkeit, eine Kollodium- oder Pergamentmembran zu 
passieren. 

6. Physiologische Begriindung. 
Durch die bisher mitgeteilten Untersuchungen sind wir zu dem SchluB 

gekommen, daB wir es bei der MANOILoFF-Reaktion nicht mit irgend
einem "spezifischen" Stoff zu tun haben, der dem einen oder dem an
deren Geschlecht eigen ist, sei es in Form eines Hormons oder einer "ge
schlechtsdefinierenden X-Substanz". Vielmehr spricht alles dafUr, daB 
lediglich eine quantitative Verschiedenheit bestimmter Substanzen den 
Unterschied in dem Verlauf der MANOILoFF-Reaktion bedingt. Auf 
dieser Grundlage haben wir auch den Chemismus der Reaktion zu er
klaren versucht, ohne jedoch die angenommene Voraussetzung - eine 
quantitative Differenz gewisser Stoffe in den beiden Geschlechtem - be
wiesen zu haben. Die Entscheidung dariiber, ob eine so1che wirklich 
vorhanden ist, muB daher als nachstes in Angriff genommen werden, 
und von ihr hangt die generelle Bedeutung der MANOILoFF-Reaktion 
abo Untersuchungen dariiber sind in der jiingsten Zeit von diesem Ge
sichtspunkt aus in vollem Gange, aber noch nicht so weit ausgebaut, 
daB eine allgemeine Giiltigkeit daraus abgeleitet werden konnte. 1m 
Gegenteil sind die bisherigen Ergebnisse teilweise so widersprechend, daB 
selbst fUr ganz spezielle FaIle noch keine endgiiltige Entscheidung ge
troffen werden kann. Trotzdem erscheint es niitzlich, die Erfahrungen, 
die iiber diese Frage gemacht worden sind, einmal zusammenzustellen. 

16* 
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Es handelt sich darum, festzustellen, ob irgendwelche Substanzen, 
die fur die MANOILOFF-Reaktion verantwortlich gemacht werden konnen, 
in verschiedener Menge im mannlichen und weiblichen Geschlecht vor
handen sind. Hierbei sind samtliche organischen Stoffe, die als Re
duktionsfaktor eine Rolle spielen konnen, ins Auge zu fassen. 

a) Geschlech tsspezi fische Verschiedenhei t des Bl utes. 
Beim M enschen ist mit Sicherheit ein Geschlechtsunterschied in del' 

Erythrozytenzahl und in dem H iimoglobingehalt nachgewiesen. N ach 
EINAR (I923) besitzt der Mann im Durchschnitt in I cmm Blut 5 330 000 
Erythrozyten und 80 vH Hamoglobin (nach SAHLIS Skala) und die 
Frau 4 8I5 000 Erythrozyten und 70 vH Hamoglobin. Ebenso zeigen 
Zahlungen von MAKOTINE (I9IO), daB bei einigen Saugetieren (Hund, 
Katze, Schal) die mannlichen Individuen durchschnittlich mehr rote 
Blutkorperchen und hoheren Hamoglobingehalt besitzen als die weib
lichen. Genaueres Zahlenmaterial liegt vor bei H iihnern von BLACHER 
(I926). Seine Untersuchungen gaben im Mittel folgendes Gesamter
gebnis: 

Hiihner I Zahl der 
versch. Arten Individuen 

26 
33 

Tabelle II. 

I Erythrozytenzahl in I cmm \ Hamoglobingehalt 
Blut im Durchschnitt vH 

I 3772000 I 83,3 
2870200 61,5 

Auch hier ist dem miinnlichen Geschlecht die hohere Zahl eigen. Die 
Unterschiede betragen fiir Blutkorperchen 23,8 vR, fiir Ramoglobin 
26,I vH, sind also viel betrachtlicher als beim Menschen, wo die Dif
ferenz 9 vH bzw. I2,5 vH ist. 

Diese geschlechtliche Verschiedenheit hat schon MANOILOFF (I924) 
beriicksichtigt. In dieser Richtung angestellte Versuche deuteten jedoch 
darauf hin, daB hierauf nicht der verschiedene Verlauf der Reaktion 
beruhe. Wie SCHMIDT und PEREWOSSKAJA (I926) erwahnen, konnte die 
Erythrozytenzahl unbewuBt doch eine Rolle spielen. N ach der V or
schrift MANOILOFFS wird das Blut verdiinnt, bis es eine ganz bestimmte, 
mit einer Standardfarbe iibereinstimmende Farbtiefe hat, d. h. aber, 
daB das miinnliche Blut um etwa 10 vH starker verdiinnt wird als das 
weibliche, was also, selbst bei sonst ganz gleicher Zusammensetzung, 
schon einen Unterschied in der Menge des verbrauchten Oxydations
mittels bewirken muB. 

Quantitative Verschiedenheit an mancherlei Stoffen geht auch aus 
einer Arbeit von GETTLER und BAKER (I9I6) hervor. Diese machten 
genaue Analysen von normalem menschlichem Blut, ohne allerdings 
auf Unterschiede beziiglich des Geschlechtes zu achten. Zieht man je
doch aus dem mitgeteilten Zahlenmaterial fUr Manner und Frauen ge
.trennt die Mittelwerte, so ergeben sich deutliche Unterschiede. Ich will 
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nur einige in Betracht kommende Ergebnisse hervorheben. Das weib
liche Blut ist im Durchschnitt spezifisch schwerer als das miinnliche. Dem 
spez. Gewicht von 1,0284 des mannlichen Blutes entspricht ein soIches 
von 1,0319 des weiblichen Blutes. Dementsprechend enthalt das weib
liche Blut auch groBere Mengen verschiedener Substanzen. So betragt 
auf 100 ccm Blut berechnet der Zuckergehalt beim mannlichen Blut 
80,9 mg, beim weiblichen 91,1 mg, der Fettgehalt beim Manne 106,9 mg, 
beim Weibe 213,2 mg. Wenn das Zahlenmaterial auch klein ist (im 
ganzen 30 Versuchspersonen) und die Werte bei den einzelnen Individuen 
stark voneinander abweichen, diirften doch diese Differenzen beachtens
wert sein, ohne als allgemein giiltiger Mittelwert zu gelten. 

Weiter mit den vorigen Ergebnissen in Einklang stehende Angaben 
iiber geschlechtliche Unterschiede des Blutes verdanken wir SCHMIDT 
und PEREWOSSKAJA (1926), die in Erkennung der quantitativeu Natur 
der MANOILoFF-Reaktion genauere Untersuchungen iiber diesen Punkt 
anstellten, urn darin eventuell eine Erklarung fiir das Gelingen der Re
aktion zu suchen. Zunachst konnten auch sie zeigen, daB das spez. 
Gewicht des mannlichen Serums beim Menschen und Kaninchen nied
riger ist als das des weiblichen. Bei 29 untersuchten Mannern liegt 
das spez. Gewicht in 73 vH zwischen 1,0250 und 1,0270, bei 25 Frauen 
in 52 vH zwischen 1,0280 und 1,0290. Ganz entsprechend ist das Serum 
mannlicher Kaninchen spezifisch leichter als das weiblicher. Zur Zeit 
der Trachtigkeit und des Stillens nahern sich die Werte denjenigen des 
mannlichen Serums. Die verantwortlichen Faktoren fiir diese Ver
schiedenheit fanden diese Autoren in verschiedenem Gehalt an EiweifJ
stotten. Es bestand ein Parallelismus zwischen letzterem und dem spez. 
Gewicht. Einem durchschnittlichen EiweiBgehalt von 7,69 vH des mann
lichen Serums entsprach ein soIcher von 8,34 vH des weiblichen Serums; 
d. h. das weibliche Serum enthalt urn 8,5 vH mehr EiweiBstoffe aIs das 
mannliche. Da bei der Titration des Serums mit Kaliumpermanganat 
sicherlich der groBte Tell des Oxydationsmittels von den EiweiBstoffen 
verbraucht wird, ist auch ohne weiteres erklarlich, daB das mannliche 
Blut zu vollstandiger Oxydation weniger Kaliumpermanganat benotigt 
als das weibliche Blut, oder, mit anderen Worten, daB bei der MANOI
LOFF-Reaktion zu einem friiheren Zeitpunkt in der mannlichen Probe 
iiberschiissiges Oxydationsmittel vorhanden ist, das der Entfarbung des 
Reaktionsgemisches dient. Aus der Tabelle 12 sind die erwahnten Be
ziehungen deutlich ersichtlich. 

Eine Reihe fiir unsere Fragestellung wichtiger Unterschiede in der 
Blutzusammensetzung der Vagel sind uns bekannt geworden durch ein
gehende Untersuchungen RIDDLES. Es wurde zunachst festgestellt, daB 
die weiblichen Hiihner sowohl zur Zeit der Legetatigkeit als auch in der 
Ruheperiode mehr alkohol-iitherlasliche Substanzen enthalten als die mann
lichen. In der Legeperiode ist wiederum der Gehalt bedeutend hi.:iher als 
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Tabelle 12. 

Manner Frauen 
Spez. Gewicht iccmn/roKMn04 EiweiB des 

ccmn/roKMn04 
des Serums EiweiB des auf 100 cern auf looccm 

Serums Serum Serums Serum 

1,0340-1,0250 6,79 410 - -
1,0250-,10260 7,43 425 7,72 450 
1,0260-1,0270 7,85 475 8,13 470 
1,0270-I ,0280 - - 8,21 515 
1,0280-1,0290 8,67 525 8,50 515 
1,0290- I ,0300 - - - -
1,0300- 1,0310 - - 9,16 575 
Durchschnitt : 7,69 - 8,34 -

in der Ruheperiode. Dasselbe gilt von dem Phosphorgehalt. Es verhalten 
sich die alkohol-atherl6slichen Substanzen im Blutplasma der Mann
chen: nichtlegenden Weibchen : legenden Weibchen wie 100: II6: lSI, 
und ilinlich der Phosphorgehalt wie 100: lIS : 205. (LAWRENCE 
und RIDDLE 1926.) Die Ergebnisse von WARNER und EDMOND (1917) 
uber den Fettgehalt des Blutes bei Huhnern sind nur scheinbar wider
sprechend. Auch die von diesen beiden Autoren gefundenen Werte 
lassen sich leicht mit den SchluBfolgerungen von LAWRENCE und RIDDLE 
in Einklang bringen, wenn sie in der richtigen Weise analysiert werden, 
wie RIDDLE und HARRIS (19IS) zeigen konnten. Der Bhttzuckergehalt, 
der bei 415 Tauben verschiedener Species untersucht wurde (RIDDLE 
und HONEYWELL 1924), zeigte keine de~ttliche Difterenz bezuglich der 
Geschlechter. Bei einigen Rassen war der fur die Mannchen gefundene 
Wert wenig h6her als der fUr die Weibchen. Calcium wurde von RIDDLE 
und HONEYWELL (1925) im Blute weiblicher Tiere in gr6Berer Menge 
festgestellt als im Blute mannlicher. 

Ein gutes Beispiel fur die Verschiedenheit des Stoffwechsels in den 
beiden Geschlechtern liefern die Bienen, deren chemische Zusammen
setzung und deren Stoffumsatz STRAUSS (I9II) nilier studierte. Uns 
interessiert im wesentlichen der groBe Unterschied an Reservestoffen in 
Arbeitsbienen, die ja aus den befruchteten Eiern hervorgehen, und den 
Drohnen, die aus unbefruchteten Eiern entstehen. Die Abb. 2 und 3, 
die fUr Glykogen und Fettgehalt aufgestellt sind, illustrieren den Unter
schied zur Genuge. 

Bekannt und fUr unsere Fragestellung ebenfalls wichtig sind auch 
die fUr die H iimolymphe einiger I nsekten - vor allem pflanzenfressender 
Arten - festgestellten chemischen Unterschiede im mannlichen und 
weiblichen Geschlecht. STECHE (19II) und GEYER (1913) wiesen nach, 
daB besonders bei den Raupen der Schmetterlinge ziemlich ailgemein 
ein sexueller Farbunterschied in der Hiimolymphe besteht, daB die,mann
lichen Raupen durchschnittlich eine hellgelbe bis farblose Hamolymphe 
besitzen, die Weibchen dagegen eine griine. Diese Farbdifferenz ist in 
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den meisten Fillen so deutlich, daB aus ihr allein schon eine Geschlechts
diagnose moglich ist. Dber die Natur des Farbstoffes konnen die Autoren 
naheres auf Grund spektroskopischer Untersuchungen aussagen. Die 
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griine Farbe der Weibchen riihrt von einem nur wenig veranderten 
Chlorophyll her. Das Spektrum der mannlichen Hamolymphe dagegen 
entspricht einem solchen des Xanthophylls. STECHE zieht hieraus den 
SchluB. "daB im weiblichen Organismus das Chlorophyll in wenig modi-
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fizierter Form in die Blutbahnen gelangt, wahrend es beim Mannchen 
abgebaut wird und nur das Xanthophyll ubrig bleibt". "Es muB im 
Organismus der mannlichen und weiblichen Larven eine Differenzierung 
im Stoffwechsel vorliegen, welche diese verschiedene Farbungen er
zeugt." Hierfiir kann jedoch nicht ein Stoff verantwortlich gemacht 
werden, der dem einen Geschlecht eigen ist, dem anderen aber fehlt. 
Denn GEYER (I9I3) konnte zeigen, daB Zugabe von mannlicher Hamo
lymphe zu weiblicher diese nicht entfarbt, was bei einer solchen An
nahme gefordert werden miiBte. Eine Moglichkeit zur Erklarung dieser 
Tatsachen sieht STEeRE darin, eine Differenzierung der Darmzellen an
zunehmen, in derWeise, daB die weiblichen das Chlorophyll in fast un
verandertem Zustande durchlassen, die des Mannchens jedoch nicht, 
sondern es abbauen. Die Moglichkeit, daB beim Weibchen das Chloro
phyll zunachst abgebaut und spater wieder aufgebaut wird, ist wohl 
kaum in Betracht zu ziehen. 

AuBer dies en Farbunterschieden sind durch DEWITZ (I908, I9I2) 
noch weitere chemische Geschlechtsdifferenzen der Hamolymphe von 
Schmetterlingen bekannt. Die Peroxydasewirkung der Schmetterlings
puppen ist bei manchen Arten im mannliehen und weibliehen Gesehleeht 
auBerst versehieden. So verhalt sich z. B. bei Puppen von Saturnia 
pyri die Menge des abgesehiedenen Sauerstoffs aus saurem H2 O2 von 
CS: ~. wie I: 2-3. Diese versehieden starke Reduktionsfahigkeit 
kommt aueh zum Vorschein, wenn man ihr Farbstoffe wie Indigo
karmin, Methylviolett, Methylblau und ahnliehes zusetzt. Bei dieser 
Versuehsanordnung laBt sich ebenfalls leicht das stiirkere Reduktions
vermogen des weiblichen Geschlechtes konstatieren. 

Diese Beispiele aus der Tierwelt mogen genugen. Sie zeigen hin
reichend, daB miinnliches und weibliches Geschlecht sich durch eine Reihe 
von Eigenschaften chemtscher Natur unterscheiden. Vielen von ihnen ist 
eine groBe Bedeutung bei einer quantitativen Reaktion von der Be
schaffenheit der MANOILOFF-Reaktion ohne weiteres zuzubilligen. 

b) Geschleehtsspezifisehe Differenzen in der Pflanzenwelt. 
Es bleibt noeh ubrig, auch in der Pflanzenwelt naeh ahnliehen ge

sehleehtsgebundenen quantitativen Versehiedenheiten zu suehen. Hier 
ist das bisher bekannte Tatsachenmaterial reeht sparlieh. Erst in jung
ster Zeit, gerade im AnsehluB an die MANOILOFF-Reaktion, sind einige 
einsehlagige Untersuchungen angestellt worden. Ihre Ergebnisse sind 
jedoch noeh nicht fest fundiert und vielfaeh umstritten. 

Am eingehendsten haben sich SATINA und BLAKESLEE (I925, I926, 
I927) mit dieser Frage befaBt. Sie versuchten zunaehst, die Gesehleehter 
versehiedener M ucor-Rassen auf ehemisehem Wege zu erkennen. Sie 
konnten in derTat beobachten, daB (+)- und (-) -Stamme sich in maneher 
Hinsicht versehieden verhielten. Besonders gut war ein verschieden star-
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kes Reduktionsvermogen gegenuber manchen Salzen festzustellen. Es wurde 
die Reduktionskraft lebender Mycelien von Mucor gegeniiber Te-Salzen 
verglichen. Dem Nahrboden wurde Na2 Te03 oder K2 Te03 in einer 
Konzentration von I : 5000 bis I: IO 000 zugegeben, und auf diesem die 
Mycelien in bestimmter Dichte gezogen. Nach Verlauf von I6 Stunden 
bis 2 oder 3 Tagen war eine Differenz in der Intensitat der Farbung 
durch die reduzierten Salze zu erkennen. 1m Durchschnitt zeigten die 
(+ )-Stamme eine groBere Reduktionskraft als die (-)-Stamme. BUR
GEFF UndSEYBOLD (I927) sind jedoch geneigt, dieDifferenzen, die relativ 
recht gering sind, weniger auf eine geschlechtsspezifische Verschieden
heit im Reduktionsvermogen, a1s auf "die individuellen Schwankungen 
der Permeabilitat bei den einzelnen Stammen zuriickzufiihren". Sie 
schlieBen dies aus einer Versuchsserie, in der durch Zugabe von Ca"
lonen die Permeabilitat verringert wurde, und Hand in Hand damit 
eine Verminderung der Farbungsintensitat der Mycelien auftrat. AuBer 
dies em unterschiedlichen Reduktionsvermogen lebender Mycelien konn
ten SATINA und BLAKESLEE (I925, I926a) noch einige weitere bioche
mische Differenzen der Alkohol- oder Wasserausziige der (+)- oder (-)
Stamme nachweisen. 1m Mittel zeigten die (+ )-Stamme groBeren Kata
lasegehalt als die (-)-Stamme, ebenso war die Ffihigkeit, KMn04 zu 
reduzieren, bei den (+ )-Stammen starker. Ob in der Peroxydasewirkung 
und in der Gesamtaziditat der Extrakte ein Unterschied vorhanden ist, 
blieb zweifelhaft. Keine Differenz lieB sich nachweisen in der PH eines 
Wasser- oder Alkoholauszuges oder des Mediums, in dem der Mucor 
gewachsen war. Auch mittels der MANOILoFF-Reaktion lieBen sich die 
beiderlei Stamme unterscheiden. Wiederum war der (+ )-Stamm der
jenige, der die starkere bzw. weibliche Reaktion bewirkte. Zur Uber
sicht sei das Gesamtresultat aus einer Serie von I3 verschiedenen Mucor
Species, jeweils einem (+)- und (-)-Stamm, wiedergegeben. 

Tabelle 13. Zusammenfassung biochemischer Versuche mit .Mucor. 
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+ 5,33 B- 3,98 I 5,79 B C 10,7 6,2 88,71 
- 5,36 D+ 4,05 5,74 c+ c- 8,4 7,2 81,3 

Zur Erkliirung. Bei den Reaktionen, deren Verlauf keine realen 
Zahlenwerte zur Bezeichnung der Starke ergibt, wurden vier Stufen, 
A-D, als MaB eingefiihrt. A bezeichnet die starkste Reaktion, D die 
schwachste. Die Reaktionen, bei denen die (+ )-Stamme starker re
agierten, sind stark umrahmt. 
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Die genannten Autoren dehnten ihre Untersuchungen auch auf 
hohere Pflanzen aus, bei denen sie ganz analoge Verhaltnisse fanden. 
Reaktionen auf Oxydase, Peroxydase, Tyrosinase, Gesamtaziditat, Red~tk
tion von KMn04 verliefen, nur mit wenigen Ausnahmen, beim weiblichen 
Geschlecht starker. Auch bei dem alkoholischen Auszug der griinen Blat
ter beobachteten sie einen Unterschied in der Farbe, indem die weiblichen 
einen mehr gelben ,die mannlichen einen mehr griin gefarbten Auszug 
geben. BURGEFF und SEYBOLD konnten dies jedoch nicht bestatigen. 
Sie fanden keine Beziehungen zwischen der Farbung des Extraktes und 
dem Geschlechte. 

Von besonderer Bedeutung mit Riicksicht auf die MANOILOFF-Re
aktion ist das verschiedene Reduktionsvermogen mannlicher und weib
licher Extrakte gegeniiber KMn04. Bei der Mehrzahl der untersuchten 
Arten war das weibliche Geschlecht das starker reduzierende (zu 85 vH). 
In den Ausnahmefallen verlief auch die MANOlLOFF-Reaktion gewohnlich 
entsprechend invers. Die groBere Reduktionskraft der weiblichen Pflan
zen kommt nur deutlich zum Vorschein, wenn man die Mittelwerte der 
Einzeluntersuchungen betrachtet. Die Werte der Einzelindividuen 
zeigen selbst innerhalb derselben Species eine auBerst groBe Variabilitat. 
Dies beweist das in folgender Tabelle wiedergegebene Zahlenmaterial, 
aus dem hervorgeht, wieviel ccm n/IOo KMn04 das eine Geschlecht 
mehr reduziert als das andere bei 18 Paaren von Rhamnus cathartica. 

Tabelle 14. 

Pflanze Nr. Differenz des reduz. KMn04 i Gleiche 
~ &' 2 &' I Reaktion 

2 I 0,6 0 
I 

-
4 3 8,0 0 -
6 5 5,4 0 -
8 9 I,S 0 -

10 7 1,5 0 -
12 14 0 0,6 -
16 17 4,2 0 -
18 19 3,0 0 -
20 15 6,0 0 -
22 21 4,5 0 -
24 23 0 1,5 -
26 25 5.4 0 -
28 33 2,5 0 -
30 31 2,4 0 -
34 35 4,5 0 -
36 32 3,3 0 -
38 13 3,0 0 -
29 27 0 0 I 

18 18 15 2 I 

Mittelwert 3,1 0,1 

Entsprechende Resultate wie bei Rhamnus erhielten SATINA und 
BLAKESLEE bei einer Reihe anderer Arten hoherer Pflanzen. 
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Tabelle IS. 

Zahl Starkere Reduktion 
Species der unters. von KMn04 

Pflanzen ~ d' (?) 

Rhamnus. 36 15 2 
Rumex. 8 4 
Celastrus. 2 I 
Myrica. 8 3 
Sassafras. 10 5 
Morus. 20 8 2 
Smilax. 4 2 
Salix 2 
Acer. 2 
Populus. 8 3 
Fraxinus. 6 2 
Melandrium 2 
Spina cia . • I 12 5 

Zusammen I 120 5I 8 
vH I 85,0 I3,3 I,7 

Wahrend die Untersuchungen der beiden letzten Autoren in der Mehr
zahl der Fane ein stiirkeres Reduktionsvermogen bei dem weiblichen Ge
schlecht ergaben, lauten die Ergebnisse einer sorgfaltigen Priifung durch 
BURGEFF und SEYBOLD (1927) gerade entgegengesetzt. Diese lehnen das 
Vorhandensein geschlechtsgebundener biochemischer Unterschiede, vor 
allem in der Reduktionsfahigkeit, abo Da die Untersuchungen dieser 
Autoren zur Klarung des hier zu behandelnden Punktes wichtig sind 
und in besonders kritischer Weise alle moglichen Fehlerquellen beriick
sichtigen, wollen wir auf sie des naheren eingehen. BURGEFF und SEY
BOLD suchten vor allem auf Grund moglichst exakter Versuchsanordnung 
festzustellen, ob die bisher beobachteten Unterschiede in der Reduktion 
von KMnO. wirklich geschlechtsspezifische sind. Die Tropfenmethode, 
die bis dahin von der Mehrzahl der Untersucher angewandt wurde, 
stellte sich als unbrauchbar zur Feststellung feiner Unterschiede heraus, 
da die ihr anhaftenden Fehler relativ groBe sind. Die Zahl der Tropfen 
eines Extraktes, die zur Reduktion einer bestimmten Menge KMnO. 
notig sind, zeigte groBe Schwankungen. Eine Rolle spielte vor allem 
der Zeitintervall, der zwischen der Zugabe der einzelnen Tropfen des 
Extraktes liegt. Je groBer dieser ist, desto geringer ist die zur Ent
farbung notige Menge. BURGEFF und SEYBOLD nehmen daher als MaE 
nicht die Mengen des gebrauchten Extraktes, sondern die Zeit, die eine 
bestimmte Menge Extrakt gebraucht, um eine bestimmte Menge KM nO 4 

zu reduzieren. Bei dieser Methode fallen Fehler, die durch Schwankungen 
der Temperatur, ungenaues Abmessen der Quantitaten entstehen, nicht 
ins Gewicht. 

Die speziellen Untersuchungen iiber die Reduktion des KM nO 4 

durch verschiedene Pflanzen gab en nun hochst abweichende Bilder. 
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W iihrend bei einigen Pflanzenarten d~e Extrakte weibhcher Organe stiirker 
reduz~erten, konnten bei anderen keinerlei Unterschiede zwischen den Ge
schlechtern festgestellt werden, wiederum bei anderen reduzierten sogar die 
miinnlichen Extrakte stiirker. Tabelle 16 gibt eine Zusammenstellung der 
Ergebnisse. 

Tabelle 16. 

Gingko-BHitter ............ . 
Versuch I: Mercurialis annua, Blatter, frisch . 

trocken 
Versuch II: Mercurialis, Blatter, frisch . 

trocken 
Taxus baccata ..... 
Juniperus communis. . 
Polytrichum commune . 
Marchantia polymorpha. 
Eucus serratus 
Phycomyces Blakesleeanus: 

A).koholischer Extrakt, primar 
Wasseriger Extrakt, sekundar 

+ ± 
± 
+ ± 
± 

± 

+ ± 

Zur Erkliirung: + = positiv, ~ reduziert sHirker als c!; -+- = un
entschieden, beide Geschlechter reduzieren gleich stark; - = negativ, 
c! reduziert starker als ~. 

Teile desselben Individuums k6nnen sich ganz verschieden verhalten. 
Bei M ercurialis annua war die Reaktionszeit eines bestimmten wasserigen 
Extraktes in einer Versuchsreihe 

c! 25 Sekunden, ~ 14 Sekunden, 
eines wasserigen Extraktes aus den Wurzeln derselben Pflanzen (nicht 
in denselben Konzentrationen wie bei den Blattem) 

c! 35 Sekunden, ~ 53 Sekunden. 
Bei den BHittem reduzierte also das weibliche Geschlecht starker, bei 
den Wurzeln dagegen war das Umgekehrte der Fall, der mannliche Ex
trakt zeigte starkeres Reduktionsverm6gen. Auffalligerweise verhielt 
sich der sekundare Extrakt aus dem Filterriickstand der Wurzel wieder 
wie die Blatter, wahrend im allgemeinen die primaren und sekundaren 
Extrakte ganz parallel verlaufen. Auch bei einem alkoholischen Wurzel
extrakt reduzierte die weibliche Pflanze starker ( c! 65 Sekunden, ~ 55 Se
kunden). 

Das Gesamtergebnis dieser Versuche spricht nun keineswegs fur die 
Hypothese, dafJ eine geschlechtsspezijische Difjerenz in dem Reduktions
vermiJgen der Pflanzenextrakte besteht. Es ergibt sich das wichtige Re
sultat, daB bei derselben Art die einzelnen Individuen in dieser Fiihigkeit 
iiufJerst stark variieren, daB z. B. junge Nadeln von c! fertilen Asten 
bei gleicher Versuchsanordnung bei einer Pflanze eine Reaktionszeit von 
30 Sekunden, bei einer anderen von 120 Sekunden haben. Da nun bei 
den meisten Versuchen wahllos c! und ~ Pflanzen als Vergleichs
pflanzen benutzt werden, bleibt es eine Sache des Zufalls, ob das Er-
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gebnis fiir oder gegen die Hypothese ausfillt. Ein SchluBurteil dariiber, 
ob zwischen den beiden Geschlechtern irgendein Unterschied der ge
nannten Art besteht, kann daher bei der aus den groBen Schwankungen 
resultierenden Uberschneidung der Einzelwerte nur auf Grund zahl
reicher Bestimmungen gefillt werden. Bei solchen ist aber in Anbe
tracht der schon frillier erwahnten (S.240) beeinflussenden Faktoren 
groBtes Gewicht auf die Einheitlichkeit und Vergleichbarkeit des Ma
terials zu legen. Auf Grund der bisher vorliegenden Resultate ist jeden
falls eine allgemein gultige Schlupfolgerung noch nicht zu ziehen. Weder 
konnen wir auf Grund der positiven Tatsachen fiir eine geschlechts
spezifische Differenz eintreten, noch genugen die negativen Befunde, 
eine solche ganzlich in Abrede zu stellen. Auch BURGEFF und SEYBOLD 
folgern aus ihren weit mehr gegen als fiir diese Hypothese sprechenden 
Ergebnissen keineswegs die sichere Nichtexistenz eines derartigen Unter
schiedes. "Das Quantum dieser (reduzierenden) Stoffe kann geschlechts
spezifisch sein; daran zu zweifeln, hieBe das Vorhandensein sekundarer 
Geschlechtscharaktere leugnen, die uns in dem kraftigeren Bau und der 
langeren Lebensperiode der weiblichen Pflanzen und Organe offenbar 
vor Augen treten." 

BURGEFF und SEYBOLD treten auch der Frage naher, welcher Art 
die reduzierenden Stotte sind und worauf eventuell Unterschiede zuruck
gefillirt werden konnen. Bei der fur eine chemische Reaktion relativ 
niedrigen Temperatur, bei der die Versuche vorgenommen werden, und 
bei der kurzen Zeit, in der sich der chemische ProzeB abspielt, konnen 
nur auBerst stark reduzierende Stoffe verantwortlich gemacht werden. 
Zu solchen gehort z. B. das Tannin. Es reagieren IO ccm Tanninlosung 
mit 20 ccm KMn04 + 5 H 2 S04 bei Zimmertemperatur in folgenden 
Zeiten: 

O,I proz. Tanninlosung 
0,04 )J 

0,039 " 
0,038 " 
0,035 " 
0,030 " 

in 0 Sekunden 
5 

I8 
25 
40 

IOO 

Schon SATINA und BLAKESLEE (I926b) geben an, daB der Tannin
gehalt im weiblichen Geschlecht hOher ist als im miinnlichen. BURGEFF 
und SEYBOLD widmeten diesem Stoffe groBere Aufmerksamkeit, in
dem sie bei ihren Versuchen gleichzeitig die Menge des vorhandenen 
Tannins bestimmten. Sie wurde nach der Starke der Farbung nach 
Zugabe von FeCl3 beurteilt und in Stufen eingeteilt, wobei Stufe I 

der starksten Farbung entspricht. In der Tat ergab sich eine gute 
Obereinstimmung zwischen dem Tanningehalt und dem Reduktionsver
,mogen. Zum Beweise sei eine Tabelle wiedergegeben, die dies besonders 
deutlich zeigt. 
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Tabelle 17· Extrakte von Gingko. 

Tanninstufe 2 3 4 5 7 6 8 

Reaktionszeit . 3 5 12 25 25 27 55 60 

Geschlecht . ~ 3 ~ 3 ~ ~ 3 3 

Starke reduzierende Kraft besitzt auch das Chlorophyll. BURGEFF 
und SEYBOLD geben folgende Reaktionszeiten fUr IO ccm wasserige L6-
sung (Chlorophyll carotinfrei, wasserloslich, Merck) mit 20 ccm KMn04 
+ 5 ccm H 2 S04 an: 

Chlorophyllosung in vH 
Reaktionszeiten in Sekunden . . 

I 0,5 0,45 0AO 0,38 0,35 0,25 
° 5 II 20 22 30 ISO 

Wenn auch die Reduktionskraft des Chlorophylls bei weitem nicht 
die des Tannins erreicht, so geniigt sie doch, um groBe Unterschiede in 
den Reaktionen zu bewirken. Hierauf beruht auch sicherlich das ver
schiedene Verhalten alter und junger Blatter. Die alteren Blatter ent
halt en im Durchschnitt viel mehr Chlorophyll als die jungen. So wurden 
bei Bryonia fUr die aufeinanderfolgenden Blatter (I = jiingstes Blatt) 
folgende Kolorimeterwerte erhalten (eigene unveroffentlichte Versuche) : 

Nr. des Blattes . . I 1+2 3 

{3[ IS I IS 
Kolorimeterwerte I 

~ 15 14 

4 
13 

13 

5 
10 

9 

9,5 

8 

13 
8 

6 

14 

7 

5 

15 

7 

5 

Alle Losungen wurden mit dem Alkoholextrakt der beiden jiingsten 
Blatter (I + 2) verglichen. Die Zahlen geben einfach die Schichtdicke 
an, deren Farbintensitat der des Vergleichsextraktes (Schichtdicke = 

IS mm) entspricht. Die Extrakte der beiden jiingsten Blatter waren 
3 und ~ gleich. 

Nach diesem Versuch kommt der weiblichen Pflanze ein hoherer 
Chlorophyllgehalt zu als der mannlichen. Ob dieses ganz allgemein der 
Fall ist bei Bryonia, will ich noch nicht entscheiden. 

Kleinere Differenzen konnen auch durch den verschiedenen JiVasser
gehalt verursacht werden. BURGEFF und SEYBOLD konnten auf diese 
Weise einige abweichende Werte durch relativ groBes oder kleines 
Trockengewicht erklaren (z. B. bei Juniperus, 1. c. S.52I). 

7. Modifikationen der MANOILOFF-Reaktion zur Anwendung 
auf andere Fragen. 

a) Zur Bestimmung von Menschenrassen. 
Die guten Resultate, die MANOILOFF selbst wie auch seine Mitarbeiter 

mit der Geschlechtsreaktion erhielten, waren Veranlassung, einige wei
tere, der Geschlechtsreaktion analoge Fragen zu losen zu versuchen. 
MANOILOFF nimmt an, daB ebenso wie mannliches und weibliches Blut 
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eherniseh differenziert sind, aueh verschiedene M enschenrassen in ihrem 
Blute ehernisehe Untersehiede zeigen werden, daB "spezifisehe Rassen
substanzen ausgeschieden werden miissen, die den verschiedenen Rassen 
einen ganz spezifisehen Charakter verleihen". Es gelang ihm auch, die 
folgende Reaktion, die eine Unterscheidung beziiglich der Rasse ermog
lichte, zu finden. 

I. Reagens. Iproz. alkoholisehe Losungvon Methylenblau (I Tropfen). 
2. Reagens. Iproz. alkoholische Losungvon Kresylviolett (5Tropfen). 
3· Reagens. I/z-Iproz. Silbernitratlosung (3 Tropfen). 
4· Reagens. 40proz. Salzsaure (I Tropfen). 
5· Reagens. Iproz. wasserige Losung Kaliumpermanganat (3 bis 

5 Tropfen). 
Zu 3 cern der Kubitalvene entnommenem Blut wird drei- bis fUnfmal 

soviel physiologische Kochsalzlosung gegeben und zu dies em Gemisch 
die obigen Reagenzien in angegebener Menge zugefUgt. Die Untersuchun
gen wurden in groBer Zahl an Russen und ]uden durchgefiihrt. Urn 
moglichste Sicherheit von Reinrassigkeit zu haben, wurden nur solche 
Personen gewahlt, deren letzte drei Vorfahren der gleichen Rasse an
gehort hatten. Wird die Reaktion in der vorgeschriebenen Weise aus
gefiihrt, so muB die Probe mit jiidischem Blut heiler sein als die mit 
russischem. Bei dem jiidisehen Blut versehwindet das Kresylviolett 
ganz, es bleibt eine blaue oder blaugriine Farbe, beim russischen Blut 
dagegen wird Kresylviolett nur teilweise entfarbt, so daB eine blau
rote Farbe resultiert. MANOILOFF sehlieBt daraus, "dafJ die Oxydations
prozesse im iiidischen Elute schneller vor sich gehen und im russischen 
langsamer". Hiermit raumt er ein, daB der erhaltene Untersehied kaum 
qualitativer Art und die Funktion einer "spezifischen Rassensubstanz" 
sein kann, sondern vielmehr auf quantitative Verschiedenheit hindeutet. 
Ratte er diese Differenz weniger in der groBeren Schnelligkeit (also in 
der Zeit) des Oxydationsprozesses im jiidisehen Elute als in der ver
sehiedenen Menge reduzierender Substanzen gesueht, ware er dem tat
sachlichen Sachverhalt wahrscheinlich sehr viel naher gekommen. Auf 
Grund des oben besproehenen Chemismus der Gesehlechtsreaktion, der 
ohne weiteres auch fUr diese Reaktion gilt, konnen wir uns den Vor
gang so vorsteilen, daB in dem jiidischen Blut eine geringere Menge 
reduzierender Substanzen enthalten ist als in dem russischen. Es ist 
also nicht der ReduktionsprozeB im jiidischen Blut ein intensiverer, 
sondern die Reduktionskraft des russischen Blutes ist die starkere. 
Immerhin lauten die Ergebnisst< mit dieser Reaktion sehr giinstig. Von 
2000 untersuchten Fallen wurden 88,6 vR richtig diagnostiziert. Auch 
andere Rassen, wie Deutsche, Chinesen, Esten, Finnen, Polen usw., 
wurden untersucht. Diese lassen sich wahrscheinlieh ebenfails unter
seheiden, doch ist die Zahl der Versuchspersonen noch nicht groB genug. 
Bei gemischten Ehen macht sich in dem Blute des Kindes ein EinfluB 
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der einen Rasse auf die andere bemerkbar. Diese Frage wurde vor 
allem von POLIAKOWA (1927) eingehender untersucht. Sie konnte fest
stelien, daB in demBlute der Kinder verschiedenrassiger Eltem bestimmte 
Rassen iiberwiegenden EinfluB auf den Verlauf der Reaktion haben. 
War z. B. der Vater Russe, die Mutter Jiidin, Armenierin oder Polin, 
so verlief die Reaktion mit dem Blute des Kindes ganz ahnlich der mit 
dem miitterlichen Blute; war der Vater Russe, die Mutter aber Deutsche, 
Finnlanderin oder Tatarin, so unterschied sieh die Reaktion des 
Kindes nur wenig von der mit russischem Blute. 

b) Zur Vorausbestimmung des Geschlechtes einer Frucht 
vor der Ge burt. 

Die Beobachtung, daB gravide Kiihe mit mannlichem Embryo haufig 
eine mannliche Reaktion gaben, fiihrte MANOILOFF dazu, das Geschlecht 
einer Frucht aus der Reaktion des Nabelblutes zu bestimmen. Da jedoch 
in dem Nabelblute groBe Mengen des miitterlichen Elutes vorhanden 
sind, konnte die Reaktion in der bisher gebrauchten Weise nieht ange
wandt werden. MANOILOFF suchte daher nach einem Reagens, das die 
miitterlichen Safte hemmen sollte. Er glaubte einen geeigneten Stoff 
im Asculin gefunden zu haben, das zwischen dem zweiten und dritten 
Reagens der besprochenen "dritten Modifikation" eingeschaltet wurde. 
Warum gerade dieser Stoff gewahlt wurde, und wie seine Wirkungs
weise ist, dariiber wird von dem Autor niehts ausgesagt, laBt sieh theo
retisch auch kaum vorstelien. Wie vieles andere beruht die Wahl dieses 
Stoffes auf reiner Empirie, ohne daB eine bestimmte V otstellung iiber 
die Bedeutung desselben vorlag. Die eintretenden Unterschiede sind 
bei dieser Reaktion, wie zu erwarten, bei weitem nieht so deutlich wie 
bei sonstigen Blutuntersuchungen. Wahrend bei Knaben die Fliissig
keit bei Anwendung von Dahlia als Indikator ganz oder fast entfiirbt sein 
soli, ist sie bei der weiblichen Frucht nicht ganz entfiirbt. Mit Methyl
griin, das MANOlLOFF als besonders brauchbar fUr dies en Fall empfiehlt, 
sind die geforderten Unterschiede ebenso zweifelhaft. Bei mannlicher 
Reaktion gibt es eine gelblich-blasse Entfarbung, bei weiblicher eine 
etwas dunklere bis stark dunkle. Trotz solcher so wenig ausgesprochener 
Differenzen lauten die von MANOILOFF mitgeteilten Untersuchungs
resultate recht giinstig. Von 436 Fallen diagnostizierte er 88,1 vH 
richtig. PRETSCHISTENSKY, die nach derselben Methode 100 weitere 
Nabelblutuntersuchungen vomahm, erhielt zu 79 vH richtige Ant
worten. 

Diese guten Resultate ermutigten MANOILOFF, noch einen Schritt 
weiter zu gehen und die fUr die Praxis wichtige Frage in Angriff zu 
nehmen, das Geschlecht der Frucht schon vor der Geburt zu bestimmen. 
Die Moglichkeit einer solchen V oraussage fordert eine Reihe von V oraus
setzungen, daB der Fotus geschlechtsspezifische Stoffe ausbildet, daB 
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diese in das miitterliche Blut iibergehen und hier Veranderungen her
vorrufen. Als Beweis, daB der unentwickelte Organismus schon spezi
fische Hormone - die zu erfassen MANOILOFF und seine Mitarbeiter 
glaubten - besitzt, dient GUREWITSCH (1924), die in der Hauptsache 
diese Anwendungsmoglichkeit der MANOILoFF-Reaktion studierte, die 
Tatsache, daB die Frucht schon friihzeitig einige geschlechtskennzeich
nende Eigenschaften, wie z. B. Lange und 13au des Beckens. besitzt. 
Auch der Ubergang dieser Hormone durch die Plazenta in das miitter
liche Blut und ihre Nachweisbarkeit wird als Tatsache angenommen. 
Die angewendete Methode war dieselbe wie bei der Nabelblutunter
suchung. also mit Einfiigung des .A.sculins. Von 80 Blutproben konnte 
MANOILOFF selbst 77 richtig bestimmen. GUREWITSCH erhielt von 
37 Fallen zur Zeit der Geburt 33 richtige Reaktionen (= 89 vH), in 
23 Fallen in den letzten Schwangerschaftsmonaten 20 positive Ant
worten (87 vH). In gleicher Weise verliefen auch Proben, die KON
JUCHAS unternahm . 

.A.hnliche Untersuchungen wurden auch von MINENKOV (1926) an
gestellt. Er verglich auf kolorimetrischem Wege die Oxydation von 
Hydrochinon, das dem aus der Ellenbogenvene entnommenen Blute 
zugesetzt wurde. Ais Vergleichsprobe nahm er das Plazentarblut von 
Frauen, die einen Knaben oder ein Madchen geboren hatten. Aus dem 
Verlauf der Reaktionen schloB MINENKOV, daB die Oxydationsfahigkeit 
des Blutes der Mutter vom Geschlechte des Kindes abhangig sei. Es 
besitzt das Blutserum einer madchenschwangeren Frau die groBere 
Oxydationsfahigkeit. Schon im 7. Monat ist der Unterschied zu beob
achten und eine Diagnose zu stellen. Von 16 untersuchten Fallen war 
in 75 vH die Voraussage zutreffend. 

8. Anwendung der Reaktion bei anormalen Zustanden. 
Wir haben bisher nur iiber die Anwendung der MANOILoFF-Reaktion 

unter normalen Umstanden gesprochen. Von verschiedenen Autoren 
wurde sie jedoch auch bei einer Reihe von pathologischen Zustanden 
angestellt und besonders bei solchen Untersuchungsobjekten, die aus 
irgendeinem Grunde, sei es durch Krankheit oder Kastration, an endo
krinen Storungen litten. Als erster stellte POPOFF (1925) Untersuchungen 
dariiber an, wie die MANOILOFF-Reaktion bei verschiedenen Krankheiten 
verlief. Er verglich die Resultate an Menschen mit endokrinen Krank
heiten und an solchen, bei denen keinerlei Inkretionsstorungen beob
achtet wurden. Wahrend er bei letzteren zu 84,5 vH richtige Diagnosen 
stellen konnte, war· es bei den ersteren nur in 42,S vH der Proben moglich, 
das richtige Geschlecht auf Grund der Reaktion zu erkennen. Am inter
essantesten war es bei den Fallen, wo die Person an Morbus Basedowii 
litt. Sieben an dieser Krankheit leidende Frauen zeigten eine rein mann
liche Reaktion, umgekehrt ergah ein daran erkrankter Mann eine weib-

Ergebnisse der Biologie III. 17 
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Hehe Reaktion. Da bei der BASEDowsehen Krankheit die Oxydations
prozesse und der ganze Stoffwechsel nach den Ergebnissen einer Reihe 
von Forschem eine starke Erh6hung erfahren, glaubt POPOFF hierin 
eine Erklarung fiir das abweichende Verhalten finden zu k6nnen. Wah
rend normalerweise der Mann eine starkere Oxydationstatigkeit besitzt 
als die Frau, wird bei letzterer durch die BASEDowsche Krankheit diese 
derarl gesteigert, daB sie der des Mannes gleichkommt. Es muB daher 
die MANOILoFF-Reaktion mannlieh verlaufen. Ais Stutze fiir diese An
sicht sieht er auch die Tatasche an, daB alte Manner (uber 90 Jahre), 
bei denen der Stoffwechsel herabgesetzt ist, eine weibliche Reaktion 
zeigen. Ebenso, daB Frauen mit Tuberkulose, die Erh6hung des Stoff
wechsels zur Folge hat, mannliche Reaktion geben, Manner mit Karzi
nom, das Verlangsamung des Oxydationsprozesses bewirkt, weiblich 
reagieren. Eine Reihe von Befunden von SSOLOWZOWA (1927) sprechen 
jedoch gegen diese Erklarungsweise. Denn umgekehrt geben bei der 
BASEDowschen Krankheit die Manner eine typisch weibliche Reaktion, 
Frauen im Klimakterium, also zur Zeit verlangsamter Oxydationstatig
keit, mannliche Reaktion, ebenso auch bei Diabetes mit Rypofunktion 
des Ovariums. Mannliche Reaktion wurde auch erhalten bei Uber
sattigung mit CO., die ebenfalls eine Rerabniinderung des Oxydations
prozesses zur Folge hat. 

Auf einen intensiveren Verlauf der Oxydationsprozesse im mann
lichen Blute fuhrt auch SACHS (1927) den unterschiedlichen Verlauf der 
MANOILoFF-Reaktion im mannlichen und weiblichen Blute zuruck. Urn 
versehiedene Proben besser miteinander vergleichen zu k6nnen, stellte 
er die Menge Einheiten v:on Kaliumpermanganat fest, die zu 100 ecm 
Blut zugesetzt werden mussen, urn die typische Reaktion zu erhalten. Er 
fand fUr mannliches Serum 220-330 Einheiten, fUr weibliches 280 bis 
400 Einheiten, fur mannliches Vollblut 800-1000, fur weibliches 900 
bis 1300 Einheiten. Es besitzt also naeh seiner Meinung das mannliche 
Blut die h6here Oxydationskraft. Bei einer Reihe von Krankheiten, 
bei denen die MANOILoFF-Reaktion das entgegengesetzte Geschlecht an
gab, entsprach auch die festgestellte Zahl der n6tigen Einheiten KMn0 4 

genau diesen Befunden. 
Ein Zusammenhang zwischen St6rungen im Stoffwechsel und dem 

Verlauf der MANOILoFF-Reaktion geht auch aus Beobachtungenhervor, 
-die KUSNETZOW (1927) bei Runden mit der ECKschen Fistel machte. 
Infolge dieser Operation wird durch die Ausschaltung der Leber eine 
starke St6rung im Stoffwechsel hervorgerufen. AIle untersuchten Tiere 
zeigten auch in der Tat nach etwa einer Woche nach Anlegung der Fistel 
eine umgekehrte Reaktion. Einemmannlichen Runde mit der ECKschen 
Fistel, der eine typische weibliche Reaktion ergab, wurde nun an 2 Tagen 
je 10 cern Testikularflussigkeit eingespritzt. Die MANOILOFF-Reaktion 
verlief jetzt typisch mannlich, nach 3 Wochen jedoch wiederum um-
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gekehrt. Entsprechend wurde einem weiblichen Runde mit untypischer 
mannlicher Reakti6n Ovarialfliissigkeit injiziert. Die untypische mann
liche Reaktion schlug fiir die Dauer von 2 Wochen in eine untypische 
weibliche Reaktion urn. In gleicher Weise verliefen die Reaktionen bei 
Tieren, denen die Schilddriisen herausgenommen waren. Auch in diesen 
Fallen war die Reaktion eine umgekehrte oder eine untypische. 

Ahnliche Erfahrungen machte LIFSCHITZ (1926). Von 9 an Dementia 
praecox Ieidenden Frauen gaben 7 eine umgekehrte Reaktion. Von 
34 geisteskranken Mannern verlief bei 17 die Reaktion weiblich, bei 8 
untypisch und nur bei 9 typisch mannlich. 

Ganz analog den VerhaItnissen bei Erkrankungen, die irgendwelche 
endokrine Storungen zur Folge haben, verlauft die MANOILoFF-Reaktion 
auch bei Kastraten. POPOFF (1925), SACHS (1927), KUSNETZOW (1927) 
beobachteten iibereinstimmend, daB nach Kastration von Tieren die 
Reaktion das entgegengesetzte Geschlecht angibt. KUSNETZOW (1927) 
nahm an Runden, die eine typische mannliche Reaktion ergaben, eine 
Kastration vor und stellte darauf allwi:ichentlich die MANOILoFF-Re
aktion an. Nach etwa einer Woche ging die typisch mannliche Reaktion 
in eine untypische mannliche iiber, nach Verlauf einer weiteren Woche 
wurde sie gewi:ihnlich typisch weiblich. Wurde einem solchen kastrierten 
Tiere mit weiblicher Reaktion nun subkutan Testikularfliissigkeit ein
gespritzt, so ging fiir eine Zeitlang die typisch weibliche Reaktion tiber 
eine untypisch mannliche wieder in eine typisch mannliche tiber. Ent
sprechende Wirkung hatte die Eingabe von Testikularfliissigkeit per os, 
wenn auch nicht mit so vollkommener Urnkehr der Reaktion. Noch 
intensiver als Testikularfiiissigkeit wirkte injiziertes Spermin. 

9. Gegeniiberstellung verschiedener Theorien zur ErkHirung der 
Reaktion. 

Wie wir schon mehrfach erwahnten, hatte MANOILOFF von Anfang 
an die Uberzeugung, durch seine Reaktion ein ganz spezitisches Ge
schlechtshormon zu erfassen. Zwar spricht er in spateren Arbeiten hau
figer ailgemeiner von einer "X -Substanz", aber, wie aus seinen Eri:irte
rungen hervorgeht, iSt dies nur eine rein auBerliche Umschreibung, in 
Wirklichkeit stellt er sich darunter ein Hormon vor. Zum Beweise fiir 
diese Theorie stiitzt er sich vor allem auch auf die Versuche, die eine 
Umkehr der Reaktion durch Kastration bewirken, obwohl die Autoren 
(SACHS, POPOFF, KUSNETZOW), die diese Untersuchungen vornahmen, 
gerade auf Grund der dabei gemachten Beobachtungen die Rormon
hypothese aufgaben und zu der SchiuBfolgerung kamen, daB es sich 
Iediglich urn die Erfassung eines quantitativen Unterschiedes im Stoff
wechsel handeln ki:inne. So folgert KUSNETZOW (1927) aus seinen oben 
besprochenen Versuchen, "daB diese Reaktion fUr das Geschlechts
hormon unspezifisch ist und mit ihm nicht in Zusammenhang steht. 

17* 
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Sie weist, wie es scheint, auf den verschiedenen Grad der Intensitat des 
Gesamtstoffwechsels beim mannlichen und weiblichen Geschlecht hin." 
Dafiir spricht, daB das Blut gewisser BIutbahnen (V. portae beim Ka
ninchen, siehe S.242) immer entgegengesetzte Reaktion gibt, daB bei 
vollkommener oder partieller Ausschaltung der Leber und damit Hand 
in Hand gehender Storung im Stoffwechsel (EcKsche Fistel bei Hunden 
und einige Fane von Leberzirrhose) die MANOILoFF-Reaktion anormal 
veriauft. Aber auch die Beobachtungen an Kastraten, die anscheinend 
den spezifischen Charakter der Reaktion beweisen, mochte KUSNETZOW 
durch Veranderungen im Stoffwechsel erklaren. Wenn auch bekannter
maBen der Stoffwechsel nach Kastrierung sinkt, so ist daraus doch noch 
nicht zu verstehen, wie infolgedessen eine vollige Umkehr der Reaktion 
bei beiden Geschlechtern zustande kommt, daB kastrierte weibliche Ip.
dividuen typisch mannliche Reaktion ergeben und umgekehrt. Wie sich 
hier die erhaltenen Resultate ohne Annahme einer Mitwirkung von Hor
monen erklaren lassen, ist vorlaufig noch nicht zu entscheiden, vor ailem, 
da die vorliegenden Beobachtungen fast ausschlieBlich an mannlichen 
Kastraten gemacht wurden, an weiblichen dagegen nur sehr wenige 
Erfahrungen vorliegen. 

AuBer in dem Geschlechtshormon sieht SSOLOWZOWA (1927) auch 
noch in dem Kalium- und Calciumgehalt des Blutes, besonders in dem 
Verhaltnis dieser beiden Salze zueinander, einen wichtigen Faktor fiir den 
Ablauf der MANOILOFF-Reaktion. Wenn das BIut statt mit physiologi
scher Kochsalz16sung mit 0,9proz. CaCl, oder KCl verdiinnt wird, wird 
das mit Kalium versetzte weibliche Blut farblos wie das mannliche. 
Bei Zusatz von Ca-·-Salzen bleibt die weibliche BIutprobe unverandert, 
aber auch das mannliche Blut bleibt gefarbt wie das weibliche. Genau 
dasselbe Ergebnis erhalt man, wenn eiIiem lebenden Tiere KCl oder 
CaCl, injiziert und I Stunde spater die MANOILOFF-Reaktion mit dem 
BIute angestellt wird. Das Mannchen gibt nach Einspritzung von CaCl2 

weibliche Reaktion, das Weibchen nach Einspritzung von KCl mann
liche Reaktion. Ebensolche Resultate ergeben Ovarial- oder Testikular
extrakte, die mit diesen Elektrolyten versetzt werden (SSOLOWZOW A 
1927, LIFSCHITZ 1926). Die Bedeutung des K- und Ca-Gehaltes im 
Blute glauben diese beiden Autoren, auch aus Versuchen mit Homo
sexuellen ableiten zu konnen. Bei diesen verlief die Reaktion namlich 
immer umgekehrt. Gleichzeitig ist auch bekannt, daB der K- und Ca
Gehalt bei Homosexuellen ein anormaler ist. Bei sechs von LIFSCHITZ 
untersuchten mannlichen Kranken war der Ca-Gehalt von fiinf Per
sonen groBer als normal. Da nun nach den vorigen Versuchen das Ca 
das "weibliche" Prinzip unterstreicht, ware hiermit nach Meinung von 
SSOLOWZOW A( 1927) auch derumgekehrteAusfall der Reaktion zu erklaren. 

LIFSCHITZ sucht die Erklarung dieser Versuche dagegen weniger in 
dem Elektrolytgehalt des weiblichen und mannlichen BIutes, sondern 
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in der Wasserstottionenkonzentration desselben. Er bemerkte. namlich, 
daB bei Einspritzung von Ca, wo das mannliche Blut weibliche Reaktion 
ergab, auch gleichzeitig eine Alkalisierung eingetreten war; und umge
kehrt, bei der mannlichen Reaktion des weiblichen Blutes, bei Zusatz 
von K eine groBere Aziditat. 

Inwieweit diese Deutungsversuche fundiert sind und sich mit weiteren 
Versuchsergebnissen vereinbaren lassen, kann auf Grund des bisher vor
handenen geringen Tatsachenmaterials nicht entschieden werden. 

Ais weitere Erklarung wurde versucht, die Reaktion als eine quan
titative und ihren Ablauf als einen OxydationsprozefJ zu deuten. Auf 
diesen Gesichtspunkt sind wir im Laufe dieser Abhandlung weitgehend 
eingegangen und von ihm aus laBt sich fur die meisten Tatsachen eine 
durchaus verstandliche Erklarung geben. Befremdend muB es aller
dings erscheinen, daB weder MANOILOFF selbst noch einer seiner Mit
arbeiter eine derartige Deutung miUIi die Diskussion ziehen. Besonders 
die gerade in jungster Zeit erschienene zusammenfassende Arbeit von 
SSOLOWZOWA (I927) erweckt unbedingt den Eindruck groBter Einseitig
keit, da sie fast ausschlieBlich nur solche Arbeiten heranzieht, die die 
von MANOILOFF und der Verfasserin aufgestellten Theorien bestatigen 
konnen. Nicht nur ist die auBerhalb RuBlands erschienene Literatur 
weitgehend vernachlassigt, sondern auch diejenigen russischen Autoren, 
die sich gegen die von MANOILOFF aufgestellte Reaktion und Theorie 
auBerten, werden einer ernst en Besprechung nicht gewiirdigt. Gerade 
diese Arbeiten sind aber diejenigen, die exakteste Versuchsanstellung 
und sachliche Beleuchtung des Problems angestrebt haben, und deren 
Ergebnisse daher in besonderem MaBe Beriicksichtigung verlangen. 
Wenn daher SSOLOWZOWA (I927). solche Arbeiten damit zu wider
legen glaubt, daB ihnen "Unwissenschaftlichkeit", "tendenziOse Dar
stellung", "Zitierung nur feindlicher Literatur" vorgeworfen wird, so 
mochten wir entsprechendes von ihrer zusammenfassenden Arbeit 
sagen. 

ro. Spezifitiit und Wert der MANOILOFF-Reaktion. 
Wir k6nnen jetzt auf Grund der vorliegenden Untersuchungen auch 

einiges iiber die spezifische Sicherheit der MANOILOFF-Reaktion sagen. 
Zunachst laBt sich feststellen, daB die Methode, so wie sie von MANOILOFF 
angegeben, viel zu grob ist, um die etwa vorhandenen quantitativen 
Unterschiede genau zu erfassen. Die Fehlerquellen sind viel zu groB, 
wenn die Reagenzien nur nach der Tropfenmethode abgemessen werden. 
Auch die Verbesserungen, die POPOFF vornahm, indem er die Tropfen
methode durch volumetrische Messungen ersetzte und den Extrakt mit 
Kaliumpermanganat titrierte, sind nicht ausreichend. Es wird dadurch 
allerdings erreicht, daB die Reaktion zur quantitativen Bestimmung der 
oxydablen Stoffe benutzt werden kann. Die Zeitmethode von BURGEFF 
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und SEYBOLD, durch die die Reduktionskraft sich am sichersten bestim
men laBt, besprachen wir schon. 

Viel groBere Schwierigkeiten als in der nicht geniigenden Feinheit 
der Methode liegen jedoch in den Untersuchungsobjekten selbst. Wir 
sahen, in welch hohem MaBe der Verlauf der Reaktion von mannig
fachen Faktoren abhangt, auf deren Ausschaltung der groBte Wert ge
legt werden muB, was aus vielen Grunden aber haufig unmoglich sein 
wird. 

Besonders bei pflanzlichen Objekten wirken die zu beriicksichtigen
den Faktoren in groBer Menge erschwerend. Es sei nur noch einmal 
auf den EinfluB des Alters, des Wassergehaltes, des Chlorophyllge
haltes, des Entwicklungsstadiums, der Ernahrung usw. erinnert. Dazu 
kommt noch, daB die physiologische Vorbedingung, die wirkliche Exi
stenz geschlechtsspezifischer biochemischer Differenzen noch nicht mit 
Sicherheit bewiesen werden konnte. Es ist daher der MANOILOFF-Re
aktion vorlaufig nur theoretische Bedeutung zuzusprechen, insofern als 
mit ihrer Hilfe eventuell ein physiologisches sekundares Geschlechts
merkmal festgestellt werden kann. Praktischer Wert, den ihr schon 
manche Autoren fUr medizinische oder forensische Zwecke zuschreiben, 
muB ihr bis heute abgesprochen werden. Schon ailein, daB die Reaktion 
eine quantitative ist, schadigt ihre Bedeutung fUr die praktische An
wendung stark. Denn in den meisten Fallen, wo es sich darum handeln 
wird, das Geschlecht eines vorliegenden Materials zu diagnostizieren, 
wird es an brauchbarem Vergleichsmaterial fehlen, da wegen der groBen 
Variabilitat ja nicht beliebige Objekte verglichen werden konnen. 
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Das Halophytenproblem. 
Von OTTO STOCKER, Bremerhaven. 

Mit 29 Abbildungen. 

I. Inhalt und geschichtliche Entwicklung des 
Halophytenproblems. 

Die Gegeniiberstellung von Halophyten und Nicht-Halophyten ist auf 
die Beobachtung gegriindet, daB Wasser- und Landstandorte mit einem 
iiber die Norm erhohten Gehalt an leicht wasser10slichen Salzen durch eine 
Vegetation ausgezeichnet sind, die sichaus anderenArtenzusamII)ensetzt 
wie die Vegetation nicht besonders salziger, "siiBer" Standorte. Die oko
logiseh-geographische Vegetationsanalyse verlangt daher die Unterschei
dung von "halischen" (salzreichen) und "glykischen" (salzarmen, "siiBen" 
Standorten und von darauf wachsenden "halophytischen" und "glykyphy
tischen" Arten und Pilanzenvereinen I. 

Wenn man ausgesprochen halische mit ausgesprochen glykischenStand
orten vergleicht, ist der Unterschied im Salzgehalt geradeso in die Augen 
springend wie die vollige Verscbiedenheit der Vegetation. Die Wasser
vegetation der Nordsee, etwa bei Helgoland, hat bei 3,5 vH Salzgehalt 
des Mediums nichts gemeinsam mit der Vegetation im SiiBwasser des 
benachbarten Festlandes mit etwa nur 0,02 vH Salzen. Eine tJbertra
gnng der einen Vegetation in das andere Medium ware ganz ausgeschlos
sen, und bier ist es.leicht, zwischen halisch und glykisch nnd zwischen 
Halophyt und Glykyphyt scharf zli unterscheiden. Sehr schwer aber wird 
diese Unterscheidung, wo Salz- und SiiBwasser aneinanderstoBen. Wenn 
z. B. OLTMANNS (S. 342)2 von der Vegetation des Breitling bei Wame
miinde, der im Sommet eine Salzkonzentration von etwa 0,5 vH aufweist, 
im Winter aber beinahe ausgesiiBt ist, berichtet: "Dort gedeihen neben
einander Phragmites communis und Fucus vesiculosus; Potamogeton 
pectinatus tragt Ectocarpus-Arten, Myriophyllum spicatum ist besetzt mit 

I Es ist nicht nur sprachlich kiirzer, sondern auch begrifflich richtiger, 
von Glykyphyten und von glykischen (abgeleitet vom griechischen, rAVXt;' 
siiB) Standorten an Stelle von Nicht-Halophyten und nicht-halischen 
Standorten zu sprechen; da jede Pflanze zu ihrer Existenz wasserlosliche 
Bodensalze gebraucht, sind absolut "nicht-halische" Standorte fiir Pflanzen 
iiberhaupt nicht besiedelbar und sind absolute "Nicht-Halophyten" un
moglich. Schwach halische Pflanzen kann man "Miohalophyten" nennen. 

2 Soweit die Literatur nicht in FuBnoten nachgewiesen ist, findet sie 
sich im Literaturnachweis am SchluB des Aufsatzes. 
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Polysiphonia violacea", SO zeigt dieses Beispiel deutlich genug die groBen 
Schwierigkeiten, die einer scharfen Abgrenzung der Begriffe halisch und 
Halophyt entgegenstehen. Diese Schwierigkeiten werden dadurch noch 
gesteigert, daB der Salzgehalt vieler Standorte im Laufe der ]ahreszeitt!fi 
sehr stark wech~selt, daB aber auch das Verhalten der Pflanzen zum Salz 
im Laufe ihrer Entwicklung wechseln kann. So wird es unm6glich, einen 
Standort und seine Vegetation auf Grund einer einmaligen Untersuchung 
sicher beurteilen zu k6nnen, da das·heutige Bild der Vegetation ursach
Iich mit bedingt ist durch friihere Standortsbedingungen. Bei halischen 
Landstandorten liegen die Verhaltnisse ahnlich, ja in vielen Fallen noch 
schwieriger, weil im Erdboden oft auf kleinstem Raum die Salzverhalt
nisse in vertikaler und in horizontaler Richtung sehr stark wechseln. 

OLTMANNS gibt an, daB man die untere Salzgrenze, bei der noch Meer
algen gedeihen k6nnen, zu etwa 0,2-0,3 vH Salz annehmen muB, wah
rend andererseits SiiBwasserphanerogamen bis zu I vH Salz ertragen 
k6nnen. Bei etwa 0,5 vH Salz liegt also bei Wasserpflanzen das Grenz
gebiet zwischen halisch und glykisch, und bei Landpflanzen kommt man 
nach meinen Erfahrungen zu einer ahnlichen Zahl. Eine solche Zahlen
angabe kann natiirlich nur den Wert einer sehr groben Orientierung 
haben! Wenn wir den Halophytenbegriff als Standortsbegrijjl definieren 
- und ich sehe keine M6glichkeit einer anderen Definition -, so ist jede 
Pjlanze als Halophyt zu bezeichnen, die in irgendeinem Stadium ihres 
Lebens einer Salzwirkung ausgesetzt ist, die von der grof3en Masse der 
"normalen", glykischen Pjlanzenarten nicht ohne Schaden ertragen wird; 
die Salzwirkung kann dabei auf ein beliebiges lebenswichtiges Organ der 
Pflanze erfolgen, und neben den am haufigsten auftretenden Boden
Salzwirkungen sind auch Lujt-Salzwirkungen zu berucksichtigen. 

Mit dieser Definition des Begriffes ist das Problem des Halophytismus 
als ein okologisch-pflanzengeographisches gekennzeichnet, zu dessen L6-
sung aber die Hilfsmittel aller Disziplinen willkommen sind. Die Frage
stellung heiBt: "Welche Eigentiimlichkeiten befahigen die Halophyten, 
an halischen Standort en ein Fortkommen zu finden?" Nicht zu umgehen 
sind dabei die weiteren Fragen: "Wie verhalten sich Halophyten an gly-

I Die Ausfiihrungen MONTFORTS in seiner Arbeit 1927a, S. 477, ich hiitte 
fruher den Begriff "Halophyt" anders aufgefaBt, beruhen auf einem Irrtum. 
Wenn ich 1924 schrieb, ich wollte "das Wort ,Halophyt' als Ausdruck fur 
die physiologische Anpassung einer Art an ein salzreiches Substrat vorbe
halten", so wollte ich damit keine allgemeine Definition des Halophytismus 
geben, sondern nur eine klare Nomenklatur fur den speziellen Zweck jener 
Arbeit, niimlich die experimentelle Priifung der SCHlMPERschen Theorie der 
xerophilen Anpassung, schaffen. Ich habe deshalb damals in der Zusammen
fassung (S. 325) auch nicht von Halophyten schlechthin gesprochen, sondern 
nur gesagt, "daB die Strandpflanzen des DarB keine xerophilen Halophyten 
im Sinne der SCHlMPERschen Theorie sind",daB aber nichtsdestoweniger 
bei ihnen ein SalzeinfluB, allerdings anderer Art als ihn SCHIMPER annahm, 
zu vermuten sei (S. 328). 
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kischen Standorten, und warum konnen Glykyphyten nicht auf halischen 
Boden gedeihen?" 

Die Existenz eines Halophytenproblems in diesem Sinne war auf
merksamen Naturbeobachtern naturgemaB schon lange zum BewuBtsein 
gekommen. So schreibt z. B. GOETHE in seiner italienischen Reise am 
8. Oktober I786 vom Lido bei Venedig: "Am Meere habe ich auch ver
schiedene Pflanzen gefunden, deren ahnlicher Charakter mir ihre Eigen
schaften naher kennen lieB: sie sind aile zugleich mastig und streng, 
saftig und zah, und es ist offenbar, daB das alte Salz des Sandbodens, 
mehr aber die salzige Luft ihnen diese Eigenschaften gibt; sie strotzen 
von Saften, wie die Wasserpflanzen, sie sind fett und zah wie Bergpflan
zen; wenn ihre Blatterenden eine Neigung zu Stacheln haben, wie Di
steIn tun, sind sie gewaltig spitz und stark." 

Die in der Folgezeit einsetzende wissenschaftliche Behandlung des 
Halophytenproblems drehte sich zunachst urn die Frage, ob das Salz ein 
zur Entwicklung der Halophyten notwendiger Faktor sei, oder ob nur 
eine "constitution robuste" (DE CANDOLLE ') den Halophyten das Fort
kommen auf Salzboden erlaube. Zahlreiche Kulturversuche zeigten, daB 
wenigstens in vielen Failen eine Kultur ohne Salz ohne weiteres gelang 
(HOFFMANN, BATALIN, BATTANDIER, FOCKE, CONTEJEAN 2 ). 

Die nachste Phase der geschichtlichen Weiterentwicklung brachte 
von I886 ab die vergleichend morphologische und anatomische Unter
suchung der Halophyten (GILTAY, BRICK, SCHIMPER, WARMING 3). Aus 
diesen Studien heraus ist der erste Versuch einer umfassenden Losung 
des Halophytenproblems erwachsen, den SCHIMPER in endgiiltiger Fas
sung I898 in seiner "Pflanzengeographie auf physiologischer Grundlage" 
niedergelegt hat. 

SCHIMPER sieht die physiologisch entscheidende Eigenschaft des SaIz.... 
bodens darin, daB mit zunehmendem Salzgehalt der osmotische Wert der 
Bodenlosung steigt. Damit muB, weil die Wasseraufnahme der Pflanzen-

I DE CANDOLLE: Physiol. vegetale. Paris 1832. 
2 HOFFMANN, H.: Kulturversuche. Botan. Ztg. 35, 293. 1877. - Ders.: 

Riickblick auf meine Variationsversuche von 1855-1880. Ebenda 39. 345. 
1881. - BATALIN. A.: Wirkung des Chlornatriums auf die Entwicklung von 
Salicornia herbacea L. Bull. Congr. into de bot. et d'hort. de Saint-Peters
bourg 1884. - BATTANDIER. J. A.: Quleques mots sur les causes de la locali
sation des especes d'une region. Bull. de la soc. bot. Fr. 34. 189. 1887. -
FOCKE. W. 0.: Kulturversuche mit Pflanzen der Inseln und der Kiiste. Abh. 
Naturw. Ver. Bremen 4. 278. 1875. - CONTE]EAN, c.: De l'influence du ter
rain sur la vegetation. Ann. sc. nat. bot. 5e ser. 20. 6e ser. 2. 1874-1875. 
- Ders.: Geographie botanique. Influence du terrain sur la vegetation. 
Paris 1881. 

3 GILTAY. E.: Anatomische Eigentiimlichkeiten in Beziehung auf klima
tische Umstande. Nederlandsch Kruidk. Arch. 2e ser. 4. 413. 1886. -
BRICK. C. : Beitrage zur Biologie und vergleichenden Anatomie der baltischen 
Strandpflanzen. Schrift. d. Naturf. Ges. Danzig 7. 1888. Auch Diss. Breslau. 
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wurzeln durch osmotische Saugung erfolgt, ein Widerstand des Bodens 
gegen die Aufnahme von Wasser durch die Pflanze entstehen, und ein 
Salzboden muB infolgedessen gegeniiber der Pflanze "Physiologisch" 
trocken wirken, auch wenn er an und fiir sich "physikalisch" feucht oder 
naB ist. Der H alophyt kommt dadurch nach SCHIMPER in dieselbe Lage wie 
der Xerophyt, d. h. wie der Bewohner physikalisch trockener Boden, im 
Extrem der Wiisten: Er mUfJ seinen Wasserhaushalt einschriinken dadurch, 
daB er eine Struktur annimmt, die seine Transpiration herabsetzt. "Die 
Pflanzen aller dieser Standorte", sagt SCHIMPER (S. II), "sind mit Vor
richtungen zum Schutz der Transpiration versehen; sie sindXerophyten. 
Namentlich verbreitet zeigt sich bei ihnen Reduktion der Oberflache. 
Mit zunehmender Trockenheit - im physiologischen Sinne - werden 
die Blatter an der Oberflache kleiner, aber entsprechend dicker, leder
artig (Sklerophyllen) oder fleischig (Chylophyllen oder Blattsukkulenten), 
oder sie werden rudimentar und hinfallig (Aphyllen) ... Wasserspeicher 
sind in der Vegetation trockener Standorte vielfach wiederkehrende, 
wenn auch nicht allgemeine Erscheinungen . .. Solche Schutzmittel, wie 
bedeutende Dicke und Kutinreichtum der AuBenwand, Einsenkung der 
Spa1toffnungen in krug- oder rinnenartige Vertiefungen, luftfiihrende 
Haariiberziige, erreichen bei typischen Xerophyten einen hohen Gracl 
der Vollkommenheit und zeigen sich ganz allgemein unter den physika
lisch verschiedensten Bedingungen. Auch besitzen die meisten, jedoch 
nicht aIle Xerophyten, die Eigenschaft, bei eintretendem Welken ihre 
Spaltoffnungen zu schlieBen und dadurch ihre Transpiration bedeutend 
herabzusetzen . .• Nicht bloB die im Dienste der Transpiration, sondern 
auch die in Beziehung zur Absorption stehenden Organe der Pflanze 
zeigen sich bei den Xerophyten zweckentsprechend ausgebildet. Ein 
sehr reiches Wurzelwerk zeichnet die Mehrzahl dieser Gewachse aus ... " 

Die SCHIMPERsche Theorie von der physiologischen Trockenheit des 
Sa1zbodens und der xerophilen Struktur der Halophyten hat sich dank 
der geistreichen und glanzenden Begriindung, die ihr SCHIMPER aus dem 
reichen Schatz seines Wissens mitgegeben hat, sofort durchgesetzt und 
wurde in ihren wesentlichen Punkten auch von WARMING in seinem 
groBen Lehrbuch der okologischen Pflanzengeographie vertreten. Ihr 
Eindruck war so groB, daB selbst da, wo experimentelle Arbeiten zu Er
gebnissen fiihrten, die kaum mit ihr in Ubereinstimmung zu bringen 
waren (z. B. in den Arbeiten von HOLTERMANN, DELF, ROSENBERG, 
KAMMERLING), nicht daran gedacht wurde, sie als ganzes in Frage zu 
stellen. Das hat wohl zum erstenmal I9IO CHERMEZON getan, der auf 
Grund anatomischer Untersuchungen zu der Uberzeugung kam, daB ge
rade die eigentlichen Halophyten unter den Strandpflanzen ihrer Struk
tur nach nicht als Xerophyten betrachtet werden konnen. Aber die ana
tomische Beweisfiihrung von CHERMEZON war nicht imstande sich durch
zusetzen. 
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Erst als in der jiingsten Zeit das Halophytenproblem in die neue 
Phase einer experimentell-physiologischen Durchforschung eintrat, kam 
die SCHIMPERsche Theorie ernstlich ins Wanken; denn die Ergebnisse 
aller dieser Untersuchungen - die indischen Mangroven bearbeitete 
v. FABER, die nordlichen Strandpflanzen MONTFORT und STOCKER, die 
russischen Salzsteppenpflanzen KELLER und die agyptischen Salz- und 
Wiistenpflanzen STOCKER - lieBen sich unmoglich mit der Theorie 
SCHIMPERS vereinbaren. 

Mit der Einsicht, daB die SCHIMPERsche Theorie in wesentlichen 
Punkten unrichtig sein muB, ist heute die Halophytenfrage wieder zum 
offenen Problem geworden. Es entspricht dem Fortschritt der Wissen
schaften in den 30 J ahren, die seit SCHIMPERS Problemstellung verstri
chen sind, daB die Basis des Angriffs heute eine viel breitere, daB die 
Zahl der Angriffspunkte eine viel groBere ist, als sie SCHIMPER seiner
zeit benutzen konnte. Damit wird natiirlich einerseits die Wahrschein
lichkeit erhOht, daB von einer Seite aus der Angriff gelingen wird, aber 
andererseits wird die Ubersicht iiber den Stand des Angriffs und tiber 
die Moglichkeit einer Losung des Problems erschwert. 

II. Salzstandorte und Salzvegetationen. 

I. Wasserstandorte. 

Unter allen halischen Standorten zeichnen sich die freien Ozeane da
durch aus, daB ihr Salzgehalt eine auBerordentliche raumliche und zeit
liche Konstanz aufweist. Er betragt iiberall mit geringen Schwankungen 
3,5 vH Salz. Da das Meer den bei weitem ausgedehntesten Salzstandort 
darstellt, kann man diese Zahl als eine gewisse Norm beim Vergleich 
halischer Standorte gebrauchen. 

Der Anteil einzelner Salze im Meerwasser ist im Durchschnitt von 
77 Analysen der CHALLENGER-Expedition der folgende, wobei zum Ver
gleich die Salzanalyse des Genfer Seewassers (nach FOREL) als Typ eines 
groBen siiBen Binnengewassers beigefiigt ist: 

Salzgehalt des freien Ozeans 
auf IOOO g Losung: 

Salzgehalt des Genfer Sees 
pro Liter 

NaC! . 
MgCt. 
MgS04 

CaS04 
K 2 S04 

CaC03 
MgBr2 

27213 mg 
3 807 " 
I 658 " 
I 260 " 

863 " 
123 " 
76 " 

35000 mg 

CaC03 ... 
CaS04 ••• 

NaC! + KC! 
Na2 S04 

SiD • ...• 
A!203 + Fe20 3 
Ca(N03)2 ... 
(NH4 )2S04 •• 
Organische Materie und Ver-

luste . . . . . . . . . . 

73,9 mg 
47,9 " 
18,8 " 
15,0 " 

3,7 " 
1,9 " 
1,0 JJ 

Spuren 

II,9 mg 
174,1 mg 
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Die beiden Analysen zeigen, daB zwischen dem halischen und dem 
glykischen Sfandort nicht nur ein quantitativer, sondem auch ein quali
tativer Salzunterschied besteht: 1m Meereswasser iiberwiegen bei weitem 
die Chloride, namentlich des Natriums, im SiiBwasser aber die Karbo
nate und Sulfate, namentlich des Kalziums. Da, wie wir im folgenden 
sehen werden, die einzelnen lonen eine verschiedene, ja oft geradezu ent
gegengesetzte physiologische Wirkung ausiiben, miissen auch die quali
tativen Salzunterschiede bei der Behandlung des Halophytenproblems 
beriicksichtigt werden. 

Bei der groBen quantitativen und qualitativen Verschiedenheit von 
Seewasser und SiiBwasser miissen iiberall da, wo beide zusammentreffen, 
Obergangsverhiiltnisse entstehen, die oft recht komplizierter Natur sein 
konnen und keineswegs nur auf die nachste Nachbarschaft der Kiisten 
beschrankt .bleiben. So ist z. B. im Skagerrak und der angrenzenden 
Nordsee die oberflachliche, im Friihjahr bis etwa IO m tief reichende 
"baltische" Wasserschicht, die aus der stark ausgesiiBten Ostsee west
warts strebt, viel weniger salzhaltig als die in der Tiefe ostwarts flieBende 
"atlantische" Schicht. Man kann dort nicht weniger als vier vertikal auf
einanderfolgende Wasserschichten mit verschiedenen Salzgehalten unter
scheiden: 

I. Baltisches Wasser 1,0-3,ovH Salz 
2. Bankwasser . 3,0-3,4 " 
3· Arktisches Wasser. 3>4-3,5 " 
4· Atlantisches Wasser 3,5-3,6 " 

An anderen Stellen sind diese Vertikalspriinge noch viel groBer, so 
z. B. in vielen norwegischen Fjorden. 1m Romereimsfjord fand z. B. 
NORDGAARD' im September: 

Nicht minder bedeutend k6nnen horizontale 
Tiefe i i Salzgehalt Verschiedenheiten sein. Als Beispiel groBen 

___ m __ ..;.i __ v_H __ MaBstabes istdie Ostsee bekannt, wo beiHapa-
OberfHiche ! 1,06 randa der Salzgehalt schlieBlich nur noch 

3 
5 

20 

2,39 O,IS vH betragt; im kleinen wiederholt sich, 
2,98 oft auf ganz kurzen Strecken, der V organg der 
3,06 
3,42 sukzessiven AussiiBung iiberall da, wo Fliisse, 

Bache oder Gletscher ihr Wasser ins Meer er· 
gieBen, z. B. besonders schon in norwegischen Fjorden. 

Bei allen diesen vertikalen und horizontalen Salzspriingen ist der Ein
flup des Salzgehaltes aut die Auswahl und Zusammensetzung der Vege
tation unverkennbar, wenn es auch im einzelnen schwer ist, den Salz
faktor von anderen Standortseinfliissen, wie Temperatur, Licht, Wellen
schlag usw., zu trennen. So wechselt in den norwegischen Fjorden wie 
in der Ostsee die Auswahl der kennzeichnenden Fucaceen mit dem Salz-

, NORDGAARD, 0.: Studier over naturforholdene i vestlandske fjorde. 
I. Hydrografi. Bergens Museums Aarbog 1903. Nr. VIII. 
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gehalt sowohl in vertikaler wie in horizontaler Richtung in der Weise, 
daB mit abnehmendem Salzgehalt nacheinander verschwinden: Fucus 
serratus, Fucus vesiculosus, Fucus Sherardi, Ascophyllum nodosum, 
Fucus ceranoides (OLTMANNS, MONTFORT 1927). 

Haben wir eben aquatische Salzstandorte mit unternormalem, d. h. 
unter der Salzkonzentration der freien Ozeane liegendem Salzgehalt be
trachtet, so wollen wir uns nun Standorten mit hoheren Salzkonzentra
tionen zuwenden. In Meerestellen, die mit dem Ozean in Verbindung 
stehen, kommen selbst da, wo die Verhiiltnisse auf eine Anreicherung von 
Salz hinarbeiten, keine Konzentrationen vor, die wesentlich iiber der 
Normalkonzentration von 3,5 vH liegen; die hochsten Salzkonzentra
tionen, z. B. im Persis chen Golf, liegen wenig iibeq,o v H. Dabei ist der pro
zentuale Antell der einzelnen Salze derselbe wie im normalen Ozeanwasser. 

Will man die hochsten aquatischen Salzkonzentrationen suchen, so muB 
man an die abflufJlosen Binnenseen der Wustenregionen gehen. Urn einen 
Einblick in die dort vorkommenden Verhaltnisse zu geben, solI auf die 
Salzseen des Wadi Natrun in der nordlichen Libyschen Wiiste, die mir 
aus eigener Anschauung bekannt sind, etwas naher eingegangen werden. 

Das Wadi Natrun (STOCKER 1927 u. 1928) ist eine etwa 160 km lange 
und 5-20 km breite Senke in der Wiiste nordwestlich von Kairo. Der 
ostliche Tell des Tales, der 24 m unter dem Meeresspiegelliegt, enthalt 
16 groBere und kleinere Seen, die auf einer Strecke von etwa 30 km fast 
ohne Zwischenraume aneinanderschlieBen. Die Seen werden gespeist von 
gewaltigen Grundwasserstromen, die wohl zur Hauptsache aus dem an 
der schmalsten Stelle etwa 50 km entfernten und 30-40 m iiber der Tal
sohle liegenden Nlldelta stammen. Sie haben keinen konstanten Wasser
spiegel; im Januar ist ihr Wasserstand am hochsten, im Sommer, Juni 
und Juli, trocknen sie zum groBen Tell ganz aus; diese Periodizitat lauft 
parallel mit der Nlliiberschwemmung, ist aber dieser gegeniiber urn 2 Mo
nate verspatet. Da die von den Grundwasserstromen durchflossenen 
WiistenbOden salzhaltig sind, ist das Grundwasser, das tells seitlich in 
die Seen einstromt, tells von unten her in Form machtiger Strudelquellen 
eindringt, ebenfalls salzhaltig und alkalisch, aber doch nur in einem so 
beschrankten MaBe, daB es an vielen Stellen, namentlich in einiger Tiefe, 
noch gutes brauchbares Trinkwasser liefert. Die Analyse I einer solchen 
Grundwasserspringquelle am Ufer des Hamra-Sees, die in einem eisernen 
Zylinder gefaBt ist, ergab am 9. Oktober 1923: 

Na2 C03 

NaCI_ . 
Si0 2 •• 

CaC03 • 

Grundwasserquelle im Hamra-See. 9. X. 1923. 

100 ccm Wasser enthalten: 
0,01729 g MgC03 _ 

0,00914 " Na2 S04 

0,00162 " CaS04 • 

0,001 37 " 

0,001 35 g 
0,0010 7 " 

0, 00087 " 

I !eh verdanke die Analyse der Freundlichkeit von Herrn Ingenieur
chemiker SCHULER. 
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Da die Seen in der unter dem Meeresspiegelliegenden Talsohle keinen 
AbfluB haben, muB die im Wiistenklima sehr starke Verdampfung des 
Wassers eine Anreicherung von Salz bewirken. Diese ist so stark, daB 
sie bereits zur Ausfallung einer mehrere Meter starken Salzschicht auf 
dem Grund der Seen gefiihrt hat. Die Eindickung der Salzlauge fiihrt 
dabei im Friihjahr und Sommer bei abnehmendem GrundwasserzufluB 
zu auBerordentlich konzentrierten SalzlOsungen mit bis zu 37,8 vH Sal
zen! Aber der Vorgang der Salzanreicherung erfolgt nicht so, daB die 
Konzentration der einzelnen Salzarten in gleichem Verhaltnis wachst, 
sondern es treten sehr weitgehende Verschiebungen in den gegenseitigen 
Mengenverhaltnissen ein, bedingt teilweise durch die Auskristallisierung 
einzelner Bestandteile (Soda und Natriumchlorid in verschi~denen Ver
bindungen), teilweise aber auch durch Umsetzungen der vom Grund
wasser mitgefiihrten Salze, wahrscheinlich unter starker Mitwirkung von 
Mikroorganismen. Die qualitativen Unterschiede, die so zwischen den 
dicht nebeneinanderliegenden Seen entstehen, sind sehr groB. Ich gebe 
als Beleg dafiir die Wasseranalysen einiger Seen im Friihjahr, die ich 
ebenfalls der Freundlichkeit von Herrn Ingenieurchemiker R. SCHULER 
verdanke: 

Wasseranalysen der Salzseen des Wadi Natrun. 

Name des 
Spez. Temp. Salzgehalt in g in Farbe des Gew. d. des 

Sees Datum Was- Was- 100 ccm Seewasser Wassers 
sers sers Na2 C03I: NaClINa2S04 

Fazda. 6. III. 1912 1,165 190 3,78 10,95 7,62 Bernstein 
Umm Rhisha 

" 1,229 190 2,62 27,50 4,83 rosa 
Ruzunia. 22. II. 1912 1,189 170 1,54 25,00 3,07 " Abu Gebara. 16. II. 1912 1,124 190 4,63 9,50 2,33 " Zawia. 17. II. 1912 1,073 I 190 3,30 3,45 1,32 " Abu Mamar. 4. III. 1912 1,261 190 I 7,13 23,15 7.57 i " Hamra 22. II. 1912 1,160 170 

I 5,17 14,00 3,96 " Zugm . 4. III. 1912 1,229 190 4,34 24,10 5,82 " Beida. 10. III. 1912 1,229 180 2,02 27,30 5,25 " Khadra . 
" 

1,082 180 3,43 5,00 1,58 farblos 
Gaar " 1,198 180 0,36 23,35 6,42 rosa 

Mit Absicht habe ich die Analysen aller untersuchten Seen angefiihrt, 
urn zu zeigen, wie groB die Unterschiede sowohl in quantitativer wie in 
qualitativer Hinsicht auf einem so engen Raum und unter auBerlich so 
gleichartigen Bedingungen, wie sie im Wadi Natrun vorliegen, sein kon
nen! Man vergleiche in dieser Hinsicht nur einmal den Ruzunia- mit dem 
AbuGebara-See, die beide nur durch eineLandenge von wenigenMetern 
Breite voneinander getrennt sind! Wenn man den relativen Anteil der 
einzelnen Salze betonen will, so kann man Kochsalz- (z. B. Ruzunia), 
Soda- (z. B. Abu Gebara und Abu Mamar) und Sul£at- (z. B. Fazda) -seen 
unterscheiden. 

I Totalalkali, als Na2 C03 berechnet. 
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Die Mannigfaltigkeit der halischen Standortsbedingungen, die wir 
eben auf "mittlerem" Raum fiir die Salzseen des Wadi Natrun zahlen
maBig belegt haben, gilt in derselben Weise auch fiir "groBe" Raume, 
wenn wir die Salzseen in verschiedenen Landern betrachten, wie auch 
fUr "kleinste" Raume, wenn wir die einzelnen Standorte noch weiter 
zergliedern. Urn in letzterer Beziehung nur ein Beispiel I zu geben, so 
habe ich schon erwahnt, daB in einzelnen der Salzseen des Wadi Natrun 
von unten her sehr starke Grundwasserquellen munden, die weithin 
sichtbare Strudel in dem Seewasser erzeugen. Eine solche Quelle in der 
Nahe des Ufers ist am Hamra-See kunstlich in einer weiten eisernen Rohre 
gefaBt. Die schon gegebene Analyse ihres Wassers stelle ich noch ein
mal der Analyse des daneben befindlichen Seewassers des Hamra-Sees 
gegenuber 

Grundwasserquelle 
Na2 C03 0,01729 

NaCl . ... 0,00914 

Na2 S04 ••• 0,00107 

Seewasser 

In der Quelle wuchsen reichlich griine Fadenalgen, das Seewasser war 
ohne Vegetation. 

Gehen wir nun zur Frage der Moglichkeit und der Art und Weise der 
Besiedelung solcher extrem stark halischen Standorte durch Pflanzen 
tiber, so sind unsere Kenntnisse dariiber leider mehr als diirftig. Es riihrt 
das daher, daB eine wirkliche Aufklarung dieser Fragen nur durch eine 
gleichzeitige chemische Standorts- und botanische Vegetationsunter-. 
suchung gewonnen werden kann; solche exakt okologische Untersuchun
gen liegen aber bisher kaum vor. 

Was die Grenzkonzentration des Salzgehaltes angeht, die fiir Pflanzen 
noch ertraglich ist, so liegt diese fur bestimmte Formen zweifellos sehr 
hoch. Arten der Algengattung Chlamydomonas ertragen in der Natur 
und in Kultur Salzkonzentrationen bis 23-25 vH (OLTMANNS III, S. 338 
u.339). In den agyptischen Salzseen des Wadi Natrun war zur Zeit mei
nes Besuchs im Anfang Mai keinerlei makroskopisch erkennbare Vege
tation vorhanden, wohl aber sah ich dort im Ruzunia-See zahlreiche 
Krebschen von Artemia salina bei einem spez. Gew. des Wassers von 
I,20, d. h. einem Salzgehalt von etwa 26 vH2. Auf Kochsalz bezogen, ent
spricht dies einer beinahe gesattigten Losung mit einem osmotischen 
Wert von 350-400 Atmospharen! Schon diese Angabe mag einen ge
nugenden Begriff von den ganz abnormen Lebensbedingungen geben, 

I Wegen der Salzverhaltnisse im Toten Meer siehe IRVING, W.: The salts 
of the Dead Sea and River Jordan. Geographical Journ. 61, 428. 1923. 
(Ref. in: Naturwissenschaften II, 983. 1923.) 

2 Nach HESSE: Tiergeographie auf 6kologischer Grundlage (S. 20) geht 
in franz6sischen Salzgarten Artemia salina in Salzl6sungen bis zu 1,23 spez. 
Gewicht. 

Ergebnisse der Biologie Ill. 18 
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die in so konzentrierten Salzgewassern herrschen, und mag es begreiflich 
genug erscheinen lassen, daB das Leben hier nur noch ganz wenigen spe
zialisierten Formen m6glich ist. Eine Lebensentwicklung in graf3erem 
Umfang ist schon bei etwa 20 vH Salz unm6glich - fUr das Nordende 
des Toten Meeres werden z. B. 19,5 vH Salz angegeben -, wahrend bei 
10-15 vH Salz schon zahlreiche Formen lebensfahig sind und sich 
massenhaft entwickeln k6nnen, wie dies kiirzlich wieder WORONICHIN 
fiir den GroBen Tambukan-See im n6rdlichen Kaukasus beschrieben hat, 
wo Algen bei etwa II,S vH Salzgehalt teilweise so dichte Bestande bil
deten, daB sie "die Fortbewegung des Bootes stark hemmten". 

Ganz im unklaren sind wir leider noch iiber die wichtige Frage, in
wieweit die qualitativ verschiedene Zusammensetzung der verschiedenen 
Salzgewasser von EinfluB auf die Zusammensetzung der Lebewelt 1st. 

2. Feuchte Landstandorte. 
Gehen ",ir von den bisher betrachteten rein aquatischen Salzstand

orten zu den terrestrischen iiber, so treffen wir dort auf noch viel ver
wickeltere Verhaltnisse, deren genaue Kenntnis unbedingt notwendig 
ist, urn das Halophytenproblem auf 6kologischer Basis in Angriff nehmen 
zu k6nnen. 

Bei der Untersuchung der Landstandorte bedarf zunachst die Frage 
einer Klarung, wie der Salzgehalt eines Salzbodens zu messen ist. Da die 
physiologische Einwirkung auf die Pflanze durch das im Bodenwasser ge-· 
laste Salz erfolgt, muB fiir die 6kologische Beurteilung der Salzgehalt des 
Bodens als Konzentration der Bodenlasung bekannt sein (LUNDEGARDH, 
STOCKER). Durch eine gleichzeitige Salz- und Wassergehaltsbestimmung 
laBt sich diese annahernd berechnen; eine exakte Bestimmung ist wegen 
der Absorptionsverhaltnisse im Boden auf diesem Weg allerdings kaum 
m6glich. Da wir bisher nur fiir eine sehr beschrankte Anzahl von Stand
orten gleichzeitige Wassergehalts- und Salzbestimmungen besitzen, sind 
unsere Kenntnisse yom physiologischen Salzwert der einzelnen terrestri
schen Salzstandorte noch sehr liickenhaft. 

Vom Meeresstrand hat man bisher als selbstverstandlich angenom
men, daB die Salzkonzentration seines Bodens ungefahr der des benach
barten Meerwassers entspreche. In Wirklichkeit ergibt sich aber, daB 
der Einwirkung des Meerwassers die AussiiBung durch Regenfalle und 
durch SiiBwasserstr6me entgegenwirkt, und daB dadurch, zumal da noch 
die Wirkung der Evaporation als salzanreichernder Faktor hinzukommt, 
die gr6Bten Verschiedenheiten auf kleinstem Raum und in kleinstenZeit
raumen entstehen k6nnen. Die AussiiBung durch Grundwasserstr6me, 
die yom Festland her sich in das Meet ergieBen, ist nach meinen Unter
suchungen an der Nord- und Ostsee an Sandstranden von ausschlag
gebendem EinfluB: Selbst an der Nordsee bei Cuxhaven, wo der Salz
gehalt des Meerwassers iiber 3 vH betragt, ist die Konzenttation der 
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Bodenlosung an einer tiefgelegenen Sandstrandstelle mit Triticum jun
ceum und Honckenya peploides nur 0,2-0,3 vH Salz! Sehr viel besser 
wird das Salz von tonigen und schlickigen Strandboden festgehalten, 
welche die Grundwasserstrome nicht so ohne weiteres durchlassen. Hier 
kann sich dann eine Zonierung des Salzgehaltes entwickeln, der eine 
deutlicheZonierung derVegetation entspricht. Sokann man anderNord
see im AnschluB an PRIESTLi'.:Y drei giirtelformige Assoziationen unter
scheiden: das Salicornietum, von der Flutwelle taglich iiberspiilt, das 
Glycerietum maritimae, im Spatsommer an den hochstengeligen Bestan
den von Aster tripolium weithin sichtbar, der Flutwirkung weniger regel
maBig und kiirzer ausgesetzt, und das Festucetum rubrae, das nur noeh 
ausnahmsweise mit Seewasser in Beriihrung kommt. Von der Abstufung 
im Salzgehalt geben die von MONTFORTund BRANDRUP (1927 [2]) imApril 
und Mai auf der Insel Sylt ermittelten Salzkonzentrationen der Boden
lOsung einen guten Begriff. 

Meereswasser. . . . 
Salicornia- Keimbett 

" " Statice-Rhizosphare . 
Aster-Rhizosphare . 

Salzgehalt der 
Bodenlosung .in v H 

3,1-3,2 
3,12 

3,07 
2,2 
1,6 

Diese Konzentrationen stellen keine Konstanten dar; sie zeigen groBe 
Schwankungen auf kleinstem Raum und namentlich auch zu verschie
denen Zeiten. So konnen Regenfalle eine starke Verminderung des Salz
gehaltes bewirken, nach SALISBURY z. B. an Salicornia-Standorten von 
5,7 auf 4,3 vH Chloride, an einem Obione-Standort sogar von 3,0 auf 
0,4 vH. 

Salzkonzentrationen, die ganz bedeutend iiber derjenigen des Meeres
wassers liegen, konnen an den Meereskiisten bei starker :Evaporation ent
stehen. So konnte ich (STOCKER 1925) an den Salicornia-Standorten am 
Wattrand der Nordsee zur Zeit der Ebbe an heiBen Tagen Salzkonzen
trationen der BodenlOsung bis zu 6 vH nachweisen, und in den indischen 
Mangroven, wo die Evaporation naturgemaB noeh hoher ist, fand v . FABER 
Konzentrationen bis zu 12 vH. Kennzeichnend fUr die eben genannten, 
regelmaBig iiberfluteten Kiistenstandorte ist der dauernde und oft sehr 
sehroffe Wechsel in der Salzkonzentration, da jede Erhohung derselben 
durch Evaporation und jede Verminderung durch Regen dureh die tag
lich zweimal wiederkehrende Flutwelle immer wieder der Norm des 
Meereswassers angenahert wird. 

Die Tatsache, daB der Standort gewisser Meeresstrandpflanzen nor
malerweise im Boden so wenig Salz enthalt, daB er nicht mehr als halisch 
bezeichnet werden kann, bereehtigt aber noeh nicht dazu, die darauf 
waehsenden Pflanzen aus der Gruppe der Halophyten auszuseheiden. 

18* 
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Das ware nur dann zutassig, wenn nachgewiesen wiirde, daB diese Pflanzen 
in keinem Zustand ihrer Entwicklung und mit keinem ihrer Organe, auch 
nicht mit Blattern, irgendwie starkeren Salzwirkungen ausgesetzt waren. 
Es ist aber sehr wahrscheinlich, daB sie das in Wirklichkeit sind (STOCKER 
1924, 1925; MONTFORT 1926, 1927); man muB dabei nicht nur an die ge
legentliche Uberflutung des Bodens mit salzigem Meereswasser bei star
ken Stiirmen, namentlich im Herbst und Winter, denken, wodurch Rhi
zoine, Wurzeln und Samen mit Salz in Beriihrung kommen, sondem auch 
an die M6glichkeit aerischer Salzwirkung durch verstaubte Salzteilchen 
auf die Blatter. 

Uber den Umfang und die 6kologischeBedeutung der aerischen Salz
wirkung durch Salzteilchen, die der Wind aus Schaumspritzem des Mee
res mitnimmt, sind wir noch sehr im unklaren (HAYREN, GINZBERGER). 
Mir scheint, daB sie fur gewohnlich sehr gering ist. Sieher ist aber, daB 
vorubergehend bei besonderen Verhaltnissen die aerische Salzwirkung in 
der Nahe des Meeres sehr bedeutend sein kann. Ich habe das z. B. auf 
der Insel Hallands Vader6 im Kattegat im Juli erlebt, als ein heftiger 
Sturm urn die felsige Klippenkiiste mehrere Tage lang hohe weiBe Mauern 
von Brandungsgischt legte, aus der derSturm so vielSalz mitriB, daB die 
Fensterscheiben des Laboratoriums mit Salzlake bedeckt wurden. Dabei 
sind dann die Blatter der Pflanzen der Gefahr der Salzwasserinfiltration 
und Salzvergiftung ausgesetzt, selbst an Meeresteilen, die, wie der Finni
sche Meerbusen, an und fiir sich wenig Salz fiihren (MONTFORT 1926, 
S.502). Pflanzen, die diese aerischen Salzwirkungen aushalten, miissen 
mit demselben Recht als "Halophyten" bezeiehnet werden wie andere 
Arten, bei denen die Salzwirkung im Boden erfolgt. Eine Versalzung des 
Bodens scheint durch diesen aerischen Salztransport, wenigstens im humi
den Klima, nieht zu erfolgen; dazu sind einerseits die zugefiihrten Salz
mengen zu klein, und ist anderseits die auswaschende Wirkung der 
Niederschlage zu groB. 

Besonders interessante Faile aerohaliner Standorte liegen in den giirtel
weise iibereinander angeordneten Zonen von Algen und vor allem Flechten 
vor, die an felsigen Kusten durch ihre verschiedene Farbung oft schon 
von weitem auffallen. Die untersten dieser Zonen sind oft noch iiber
wiegend submers, dann folgen Brandungszonen und zu oberst Standorte, 
die nur noch von den Windspritzem bei Sturm erreicht werden (SER
NANDER, DU RIETZ, GINZBERGER u. a.). Wenn auch MONTFORT (1927) 
neuerdings durch systematisch durchgefiihrte Beobachtungen wertvoile 
Aufschliisse zur Okologie der skandinavischen Flechtengiirtel gewonnen 
hat, so wird doch bei den ganz spezieilen Lebensbedingungen dieser 
Kryptogamen I erst die experimenteile Bearbeitung, die noch gar nicht 
in Angriff genommen ist, ein einigermaBen sieheres Bild geben k6nnen. 

I STOCKER, 0.: Physiologische und okologische Untersuchungen an 
Laub- und Strauchflechten. Flora N. F. 21, 334. 1927. 
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Extreme terrestrische Salzstandorte sind im ariden W ustenklima zu 
erwarten. In der Tat, wenn man etwa die Ufer der Salzseen des Wadi 
Natrun I betritt, sieht man den Boden weithin bedeckt mit oft mehrere 
Zentimeter dicken, weiBgHinzenden Salzkrusten, aus denen sich horst
artig griine Pflanzen erheben. Man hat den Eindruck eines ganz extre
men Salzstandortes. Und doch zeigt eine nahere Untersuchung der 
Bodenverhaltnisse (STOCKER 1927 u. 1928), daB in Wirklichkeit die Salz
verhaltnisse nicht auf eine einfache Formel zu bringen sind und sowohl 
in horizontaler wie in vertikaler Richtung sehr verschieden sind. Ich 
gebe die Analysen von zwei Standorten: 

Sandiges Ufer 
am Ruzunia
See 

(Phragmites 
stenophylla) 

Toniger Gras
sumpfamGe
bara-See 

(Eragrostis 
bipinnata) 

Boden
tiefe 

em 

0-5 
(einsehl. 

Salz
kruste) 

15 
7° 

Salz-
kruste 
0-3 
(ohne 
Salz-

kruste) 
18 

40 

6,gs 

8,80 
I6,gs 

24,03 

24,75 
28,25 

Wasserlosliehe Salze 
in 100 g troekenem Boden 

2,61 

1,25 
0,12 

28,70 

0,08 

0.16 
0,18 

0,62 

0,52 
0,12 

0,18 

0,07 

0,05 

1,02 

1,31 

0,21 

5,0 
5·3 

00 

214 
7 

00 

19 

Man sieht, daB in beiden Fallen die Salzverhaltnisse schon in geringer 
Bodentiefe bei weitem nicht so extrem sind, als man nach der oberflach
lichen Salzkruste hatte erwarten mogen; denn beide Standorte stehen 
unter dem EinfluB der unterirdisch nach den Seen hinflieBenden Grund
wasserstrome. Die Art, wie der Salzgehalt nach der Tiefe hin abnimmt, 
ist an den beiden Standorten sehr verschieden, und zwar hat gerade der 
Standort im Grassumpf, an dem die Salzkruste besonders dick ist, eine 
viel schnellere Abnahme der Salzkonzentration als der Standort am 
Sandufer mit einer nur dunnen oberflachlichen Salzkruste. Dem ent
spricht auch die Verschiedenheit der Vegetation: Am Sandufer hat Phrag
mites stenophylla, eine Abart unseres gewohnlichen Schilfes mit ganz 
niederem Wuchs und kleinen starren und stechenden Blattem, ein sehr 
tiefgehendes Rhizom und saugt sein Wasser aus den nur noch wenig 

I Abbildungen in meinen Vegetationsbildern (STOCKER 1927). 



OTTO STOCKER: 

salzhaltigen Schichten in etwa 1m Tiefe; im Grassumpf dagegen stoBt 
Eragrostis bipinnata, ein bultenartig wachsendes Gras, schon in 40 cm 
Tiefe auf das Grundwasser, dessen Salzkonzentration etwa 1,7 vH mit 
einem osmotischen Wert von etwa 12 Atmospharen betragt. Die ge
nauere Analyse der Standortsverhaltnisse fiihrt also zu der Einsicht, daB 
die halischen Schwierigkeiten dieser Standorte viel weniger in der Ein
wirkung auf die erwachsene Pflanze bestehen, als vielmehr in den enor
men Hemmnissen, die einer Samenkeimung und dem Keimlingswachstum 
durch die oberfliichlichen dick en Salzkrusten entgegentreten. Es ist von 
diesem Gesichtspunkt aus verstandlich, daB die Zahl der Arten auf diesen 
Salzboden sehr beschrankt ist, und daB einjahrige Arten iiberhaupt voll
standig zu fehlen scheinen. 

Neben der Verschiedenheit der quantitativen drangt sich auch hier 
wieder die Verschiedenheit der qualitativen Salzverhiiltnisse an den beiden 
nahe beieinanderliegenden Standorten auf; am Phragmites-Standort am 
Ruzunia-See iiberwiegen Natriumchlorid und Natriumsulfat, der Era
grostis-Boden am Gebara-See aber ist ein ausgesprochener Sodaboden. 

Urn die oben ausgesprochene Ansicht, daB fiir die Besiedelungsver
haltnisse von Salzstellen unter Umstanden die Bedingungen wahrend der 
Keimperiode von ausschlaggebender Bedeutung sein konnen, auch durch 
ein Zahlenbeispiel zu belegen, sollen aus dem Salzsumpf bei Artern in 
Thiiringen einige Bodenanalysen von MONTFORT und BRANDRUP (1927 b) 
wiedergegeben werden, die zeigen, wie sich die jahreszeitlichen Schwan
kungen an nahe benachbarten Stellen ganz verschieden auswirken kon
nen. Es betrug der Salzgehalt der Bodenlosung 

am Salicornia-Standort 
an vegetationsloser Stelle 

Herbst 
5,2 vH 
5,8 " 

Friihjahr (Keimperiode) 
2,8 vH (!) 
6,8" (!) 

3. Trockene Landstandorte (Wiisten). 

Die bisher besprochenen Beispiele geben einen Uberblick iiber das, 
was man bisher als Salzstandorte zu betrachten pflegte: Meere und Salz
gewasser des Binnenlandes einerseits als Wasserstandorte, Meereskiisten 
und Salzsiimpfe um Salzquellen und Salzgewasser des Binnenlandes an
derseits als mehr oder weniger feuchte Landstandorte. Diesen beiden 
Gruppen von halischen Standorten muB aber unbedingt noch eine dritte 
zugefiigt werden, die Gruppe der trocken-halischen Landstandorte, die in 
den weiten Wiistengebieten der Erde in groBtem raumlichemAusmaB ge
geben sind. Ais "trockener Ozean" bildet die Wiiste gewissermaBen das 
Gegenstiick zu den "nassen Ozeanen" der Weltmeere; sie ist das Produkt 
des ariden Klimas, die Ozeane das Produkt des humiden. Die durch Ver
witterung auch in der Wiiste entstehenden leicht lOslichen Salze konnen 
im ariden Wiistenklima nicht wie im humiden in Wasser gelOst, aus dem 
Boden ausgewaschen und im Ozean aufgespeichert werden. Dazu sind 
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die Niederschlagsmengen der Wiistengebiete zu gering - urn ein paar 
Beispiele zu nennen, hat die Oase Biskra in Algerien 18 cm J ahresnieder
schlag, Kairo nur noch 3 cm, und weiter siidlich sind groBe Gebiete, in 
denen oft 10 Jahre lang iiberhaupt kein ;Regen falit -, und ist die Eva
poration Zll groB. Die leicht16slichen Salze konnen in den Wiisten daher 
wohl auf kiirzere Entfernungen bewegt werden, und es konnen gewisse 
Standorte dadurch salzarmer oder salzreicher gemacht werden, aber im 
ganzen bleibt die ganze Salzmenge in den Wiistengebieten und macht 
sie zu groBen Salzstandorten. Man hat bisher iiber dem Trockenheits
faktor den Salzfaktor in der Wiiste zu sehr vernachlassigt. Und doch 
kann man leicht zeigen, dafJ in vielen Fallen in der Wiiste der Salzfaktor 
fur die Pflanzenwelt nicht nur von derselben Bedeutung wie der Wasser
faktor, sondern gegen diesen entscheidend ist. 

Diese Verhaltnisse treten besonders klar in den Wiistenzonen hervor, 
die, an der Grenze von ganz vegetationslosen Wiistengebieten gelegen, 
eine scharfe Begrenzung der Vegetation auf ganz bestimmte Standorte 
aufweisen. So ist z. B. in der Felswiiste bei Heluan" siidlich von Kairo, 
die Vegetation beschrankt auf den Grund der Taler und Ta1chen (Wadi), 
die fUr gewohnlich trocken liegen und nur in Abstanden von oft vielen 
Jahren durch groBe Sturzregen voriibergehend mit Wasser gefUllt wer
den; die groBen ebenen Hochflachen der Hamadas dagegen sind, obwohl 
ihre feine, nur von einer diinnen Steinscherbenlage iiberdeckte Pulver
erde gute Standorte zu bieten scheint, stets vollstandig vegetationslos. 
Der Grund dafUr liegt nicht etwa in einem geringeren Wassergehalt des 
Hamadabodens - dieser ist im Gegenteil fast stets betrachtlich hoher 
als in den Wadis -, sondern in dem viel hOheren Gehalt an leichtlos
lichen Salzen, die hier liegen bleiben, in den Talsohlen der Wadis aber 
durch die zeitweisen Uberschwemmungen teilweise ausgewaschen wer
den. Zwei Mitte April von mir analysierte Bodenprofile mogen das naher 
erlautern (STOCKER 1928): 

Wasser- Leicht16sliehe I Salz- Osmo-

Standort 
Bo- gehalt d. Salze auf konzen- tiseher 
den- lufttrok- TOO g tration Wert der 

(und Analysen- tiefe ken," I trock,n,n CaSO, der Boden-
nummer) Bodens Boden in g Boden- 16sung 

em vH NaClINa2S04 
16sung Atm. vH 

Hamada 0--10 1,44 2,40 0,32 8,20 189 ! I 00 
ohne Vegetation 25 1,87 4,88 0,27 14,22 275 ! 00 

(Nr.43/45) 50 0,68 2,70 0,23 20,24 430 ! 00 

Wadi dieht da- 0-10 0,33 0,05 0,12 0,84 51 336 
neben mit 25' 2,55 0,08 0,12 1,89 7,8 39 
Vegetation 
(Nr.46/47 

I Abbildungen dazu in meinen Vegetationsbildern (STOCKER 1926). 
, Darunter undurehdringliehe Verkrustung. 
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Man ersieht aus den Analysen ohne weiteres, weshalb auf der Hamada 
ein Pflanzenwuchs nicht mehr moglich ist: In allen Schichten ist der 
Salzgehalt so groB, daB nicht nur die Bodenlosung eine vollstandig kon
zentrierte Salzlosung darstellt, sondern daB dariiber hinaus noch eine 
vielfache Reserve an auskristallisiertem Salz vorhanden ist, die selbst 
bei Regenfallen mit den normalen geringen Niederschlagsmengen eine 
Verdiinnung der Bodenlosung verhindern wird. 1m Wadi ist der Salz
gehalt zwar bedeutend geringer, aber er ist auch hier noch sehr hoch, 
und aus den mitgeteilten Zahlen geht ohne weiteres hervor, daB man die 
Pflanzen dieses Wiistenstandortes, die wahrend ihrer Hauptvegetations
zeit in einer etwa 8 proz. SalzlOsung saugen miissen, und deren Keimung 
durch den hohen Salzgehalt der Oberflachenschichten auBerst schwierig 
und nur in den kurzen Zeitraumen nach voriibergehender Befeuchtung 
durch Regen moglich ist, unmoglich anders denn als ganz ausgesprochene 
H alophyten bezeichnen kann. 

Wie bei den friiher betrachteten nassen Salzboden ist auch bei den 
trockenen WiistensalzhOden die M annigfaltigkeit der EinzelfiiUe in bezug 
auf die Quantitat und Qualitat der Salze und die Konzentration ihrer 
Losungen sowohl in horizon taler wie in vertikaler Richtung eine auBer
ordentliche und erschlieBt sich dem richtigen Verstandnis oft erst durch 
eine eingehende Analyse. Ich will als Beispiel aus den wenigen Unter
suchungen (SHANTZ, KELLER, STOCKER), die iiber diese wichtigen Fragen 
Material bringen, nur aus KELLER (1926, S. 128) die Analyse eines Bodens 
der turkestanischen "Hungersteppe" anfiihren (einige GroBen sind von 
mir aus den Angaben KELLERS berechnet): 

Wasser- Cl 503 Ungefahrer osmo-Boden- gehalt Ungef1ihrer Salzgehalt tiseher Wert der tiefe der Boden16sung Boden16sung in vH des troekenen 
em Bodens vH Atm. 

0-4 ° - I - 00 
1,5-5 0,816 0,373 
10-15 2,3 0,298 0,533 63 00 

40-50 9,7 0,149 0,870 18 88 
300 27,7 1 0,013 0,047 0,4 1,5 

Also die oberen Schichten auBerordentlich salzreich und wasserarm, 
aber in der Tiefe, von etwa 2 man, sehr reichlich Wasser und sehr wenig 
Salze in "einem, mit siiBem Grundwasser reich getrankten LoBboden". 
Erst diese Bodenanalyse macht die eigenartige Vegetation des Standortes 
verstandlich: Einjahrige, sukkulente Salzpflanzen und Friihjahrsephe
mere, beide mit wenig tiefem, flachem Wurzelwerk, vermogen nur im 
Friihjahr, wenn die dann in der Steppe sehr reichlichen Niederschlage 
die Oberflache des Bodens griindlich durchweichen und die Salze stark 
verdiinnen, aufzukommen und zu vegetieren. Das Kamelgras, Alhagi 
camelorum, eine Papilionacee, dagegen griint den ganzen Sommer bei 
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der groBten Hitze und Trockenheit unentwegt weiter, ohne je zu welken, 
selbst "wenn die Temperatur im Schatten oft 40° C und noch mehr er
reicht und selbst die Lerchen am Tage Schutz am Boden im Schatten der 
Telegraphenpfosten suchen". Die Erklarung ist einfach die, daB diese 
Pflanze ihre Wurzeln 2 m tief senkrecht unter die Salzschichten hin
durchstoBt; erst in der suBen Grundwasserschicht erscheinen reichliche 
Saugwurzeln im Verein mit Bakterienknollchen. Trotzdem das Kamel
gras in erwachsenem Zustand seinen Wasservorrat aus SiiBwasser be
zieht, muB es als Halophyt bezeichnet werden, weil die halische Leistung 
bei der Keimung der Samen und der vegetativen Vermehrung es dazu 
stempelt. Wie das Kamelgras machen es auch andere Arten; so sah ich 
auf SzikbOden der ungarischen Alkalisteppen, die ein ahnliches Boden
profil aufweisen, die Wurzeln der Statice Gmelini bis 2,5 m tief in die 
Grundwassernahe hinabreichen. 

Ob bei Wiistenpflanzen auch eine aerische Salzeinwirkung vorkommt, 
ist nicht bekannt. Moglich ist eine solche, da bei den heftigen Stiirmen, 
die fiir die Wiisten kennzeichnend sind, mit dem Staub auch viele Salz
partikelchen mitgeweht werden. Die in der Regel herrschende Trocken
heit wird allerdings eine physiologische Einwirkung auf die Blatter er
schweren. 

Es wird gut sein, die auBerordentliche Mannigfaltigkeit der Bedin
gungen und Probleme der Salzstandorte, die einmal in ihrer ganzen 
Breite aufzudecken ein Ieitender Gesichtspunkt dieses Abschnittes war, 
in eine kurze Ubersicht der Grundtypen von Salzstandorten und Salz
vegetationen zusammenzufassen; damit solI gleichzeitig derWeg zu einer 
sinngemaBen und konsequenten Nomenklatur gewiesen werden. 

Salzstandorte 
I. Aquatisch-halisch {Meer und Salz-

seen}. . . . . . . . . . . . 
II. Terrestrisch-halisch : . . . . . . 

a} Hygro-halisch bis meso-halisch 
(Salzsiimpfe und feuchte Salz
stellen, Meeresstrand) . . . . 

b) Xero-halisch (Wiisten) . . . . 
III. Aero-halisch. . . . . . . . . . 

a} Benetzung durch Salzspritzer 
(Meereskiisten) . . . . . . . 

b) Bestaubung durch Salzstaub 
(Wiiste) . . . . . . . . .. 

Salzvegetationen 

Submerse Halophyten 
Emerse Halophyten 

Hygro- und Meso-Halophyten 
Xero-Halophyten 
Aero-Halophyten 

Spritzhalophyten 

Staubhalophyten (?) 

III. Die SCHIMPERsche Theorie der xeromorphen 
Struktur der Landhalophyten. 

I. Die Halophytentheorie SCHIMPERS. 

Wenn wir nun von den physikalisch-chemischen Problemen der Salz
standorte zu den Physiologischen Problemen der SalzPflanzen iibergehen, 
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SO haben wir zunachst Stellung zu nehmen zu der groB angelegten Halo
phytentheorie SCHIMPERS, die seit 1891 die Entwicklung des Halophyten
problems beherrscht hat und auch heute noch in den Lehrbiichern einen 
breiten Raum einnimmt. 

SCHIMPER hat seine Theorie nicht gleichmaBig fUr die Wasser- und 
Landhalophyten ausgebaut. Fiir die ersteren betont er (1898, S. 817) die 
Unmoglichkeit, in nicht-salzigem Wasser zu leben; den Grund dafiir sieht 
er in ihrer besonderen "Organisation", iiber deren Wesen er sich aber 
nicht weiter ausspricht. 

SCHIMPERS ganzes Streben ist vielmehr auf den Ausbau einer Theorie 
der emersen Landhalophyten gerichtet, von deren Studium in der "Indo
malaiischen Strandflora" seine Forschung ihren Ausgang genommen hat. 
Wir haben den Hauptinhalt dieser Theorie schon auf S. 267 wiedergegeben: 
Die morphologische Struktur der Landhalophyten, namentlich die ihrer 
Blatter, wird als Mittel zur Einschrankung der Transpiration gedeutet, und 
der Grund dieses Xerophytism~ts wird in der "physiologischen Trocken
heit" der SalzbOden gesucht. Die Salzeinwirkung ist also eine aufJerliche, 
indem das Salz des Bodens die Wasseraufnahme erschwert. Daneben ist 
aber auch der Gedanke einer inneren Salzeinwirkung SCHIMPER nicht 
fremd, ja er war fiir ihn in der ersten Fassung seiner Theorie (1891) sogar 
entscheidend; denn in der "Indomalaiischen Strandflora" (1891) sieht 
SCHIMPER den Grund des Xerophytismus nicht in der physiologischen 
Trockenheit des Bodens, sondern in einer Behinderung der Assimilation 
durch in den Blattzellen befindliches Salz, dessen zu starker Anhaufung 
in der Pflanze durch die Transpirationseinschrankung vorgebeugt werden 
soli. In der "Pflanzengeographie auf physiologischer Grundlage" (1898) 
wird dann allerdings. die Moglichkeit innerer spezifischer Salzeinwirkun
gen zwar nicht geleugnet, aber in ihrer Bedeutung doch ganz zuriick
gestellt hinter den Gedanken der "physiologischen Trockenheit" des Salz
bodens, der dann als Teil der groBen "Xerophytentheorie" SCHIMPERS, 
welche die Gruppen der Wiisten-, Steppen, Salz-, Moor-, Alpen-, Polar-, 
Solfataren- und epiphytischen Pflanzen unter einem einheitlichen Ge
sichtspunkt zusammenfaBte, bald zu allgemeiner Anerkennung kam. 

Die Frage, ob die von SCHIMPER bei den Halophyten gefundenen und 
beschriebenen Blattstrukturen wirklich eine Herabsetzung der Transpi
ration zur Folge haben, kann nur durch quantitative, unter moglichster 
Annaherung der natiirlichen Standortsbedingungen durchgefiihrte Tran
spirationsversuche entschieden werden. 

2. Der Wasserhaushalt der Nordseehalophyten. 
Zur Untersuchung der Nordseehalophyten wurden von mir (STOCKER 

1925) eingetopfte Pflanzen benutzt, die einige Wochen vorher mit Erd
ballen von ihren natiirlichen Standorten geholt und in der Zwischenzeit 
mit Seewasser begossen worden waren. Fiir die Versuche selbst wurden 
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die Blumentopfe in Zinkdosen eingeschlossen; die durch tagliche Wagun
gen ermittelten Gewichtsverluste ergaben die TranspirationsgroBe, wobei 
die Pflanzen im Freien 
unter ihrem Standorts
klima aufgestellt waren. 
Wurde die Transpira
tionsgroBe auf I qdm 
Blattoberflache· (Blatt
oberseite + Blattunter
seite) bezogen, so erga
ben sich die in Abb. I 

gezeichneten Transpira
tionskurven, die zum 
Vergleich auch einige 
Glykyphyten - diese 
selbstverstandlich in 
nicht-salzigen und mit 
SiiBwasser begossenen 
Boden gezogen - ent
halt en. Die Kurven las
sen keinen Unterschied 
zwischen Halophyten 
und Glykyphyten er
kennen und zeigen, da(J 
die Transpiration aut 
die Fliicheneinheit bei den 
H alophyten gegenuber 
Glykyphyten durchaus 
nicht herabgesetzt ist, wie 
SCHIMPER annehmen zu 
diirfen glaubte. Urn das 
Transpirationsverhaltnis 
zwischen Halophyten 
und Glykyphyten noch 
deutlicher zu machen, 
seien aus meinen Arbei
ten die Transpirations
werte einiger Arten her
ausgestellt; sie sind auf 
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Abb. I. Transpirationsversuch mit eingetopften Pflanzen. Oben: 
Transpiration und Evaporation in Gramm pro Quadratdezimeter 
FHiche in 24 Stunden. Halopn.yten der Nordseekiiste: IL = Sa~ 
licornia It-!roacea; 0 = Aster t,"i/Jolltt11t c; = Static/! timonium; 
tl = GIJ'c~rla 11larltl11la j e = Trig/oddn marltima; f = Suaeda 
l1zarz"tima; It = ArtcJ1dsia maritbna. Glykypltytcn: g = Fra· 
gart."a 'lJeSCfl; t." = Erica tetralix. E = Evaporation, auf Iho ver· 
kleinert gezeichnet. Unten: Meteorologische Mittelwerte. t=Luft· 
temperatur; s = Sattigungsdefizit der Luft; k = unbewolktcr 
blauer Teil des Himmels in Prozenten; w = Windstarke 5 em 
iiber dem Erdhoden in Meter pro Minute. Kein Regen wahrend 

dcr Versnchsdaner. (Nach STOCKER I92S.) 

die gleichzeitige Flachentranspiration der Glockenheide (Erica tetraUx) 
als Einheit bezogen. 
Cereus (Kaktee) . . . . . . . . 
Sempervivum tectorum (Dachwurz) 
Catluna vulgaris (Heidekraut) 
Ammophila arenaria (Helm) ... 

Sukkulente Wustenpflanze 
Sukkulente Felspflanze . 
Heidepflanze 
Dunengras ..... . 

0,4 

0,6 
0,7 
0,9 
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Erica tetralix (Glockenheide). . . 
Viola odorata (Veilchen). . . . . 
Aegopodium podagraria (Giersch) . 
Fragaria vesca (Erdbeere) . 
Suaeda maritima . . 
Glyceria maritima. . . . . 
Triglochin maritima. . . . 
Aster tripolium (Strandaster). 
Caltha palustris (Sumpfdotterblume) 
Salicornia herbacea (Queller). . . . 

Heide und Moor. 1.0 

Wiesen usw.. 1.5 
Gebusche. . . 1.7 
Gartenform. . 2.4 
Strandhalophyt 2.5 
Halophytisches Strandgras 2.9 
Strandhalophyt 3.1 

4.3 
Sumpfe. . . . 4.3 
Strandhalophyt 5.7 

Mit der in diesen Zahlen zum Ausdruck kommenden Tatsache. dllB 
die Flachentranspiration der Strandhalophyten sehr lebhaft ist. steht 

a 

0,1 mm 
I ' 

b 
Abb. 2 a, h. StengelHillgsschnitte:von Stammsukkulenten ver
schiedener Standorte: a SaUcornia h~,.."a&ea, Nordseeha
lophyt; b Cern,s sP,. Wiistenkaktee. (Nach,STOCKER '924 [2],) 

die Struktur ihres Blattbaues 
keineswegs in Gegensatz. 
SCHIMPER hat sich geirrt, 
wenn er in ihr ein Mittel zur 
Einschrankung der Tran
spiration zu erkennen 
glaubte; bei einer unbe
fangenen Betrachtung fin
det man vielmehr, wie das 
schon 19II CHERMEZON auf 
Grund rein morphologisch
vergleichender Studien 
zeigte, daB sie durchaus in 
Ubereinstimmung mit einer 
lebhaften Transpiration ist. 
Um das an einem Beispiel 
zu erlautern, stelle ich in 
Abb.2 (vgl. auch die Abb. 8) 
den Querschnitt durch das 
Hautgewebe einer schwach 
transpirierenden Kaktee 
dem entsprechenden Schnitt 
durch den stark tra~spi

rierenden Strandhalophyten 
Salicornia herbacea gegen
tiber, von dem SCHIMPER 

(1898, S. 686) sagt, er sei "ein blattloses sukkulentes Kraut, dessen 
ausgepragt (!) xerophile Struktur dem hohen Salzgehalt des Substrates 
entspricht". Man sieht, wie verschieden in Wirklichkeit das Hautge
webe bei den beiden habituell ahnlichen Pflanzen gebaut ist: Dort eine 
mehrfache Epidermis mit sehr stark verdickten Wanden und Spalt
offnungen von besonderem, eingesenktem Bau, hier eine ganz diinn
wandige und zarte Epidermis und gewohnliche, nicht eingesenkte Spalten. 
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Die auf die Oberflacheneinheit bezogene TranspirationsgroBe gibt nun 
allesdings noch kein einwandfreies Bild vom okologischen Gesamtwasser
haushalt einer Pflanze, weil sie die Grope der Blattfliichenentwicklung im 
Verhaltnis zum Wurzelwerk nicht beriicksichtigt. Fiir die Beurteilung 
des Gesamtwasserhaushaltes ist vielmehr auch der Quotient 

Transpiration 
Wassersaugeinrichtungen des Wurzelwerkes 

von entscheidender Bedeutung. Leider ist eine Auswertung dieses Quo
tienten vorlaufig nur in beschranktem Umfang moglich, weil der Nenner 
eine Summe von Einrichtungen - GroBe der saugenden Oberflache, 
Wurzelhaarentwicklung, Langen- und Breitenentwicklung sowie Dichte 
des ganzen Wurzelwerks, osmotische Saugkrafte, Wurzelverpilzung -
darstellt, deren Wirkungsweise und deren praktische Ausmessung zum 
groBen Teil noch unbekannt oder unmoglich ist. Wenn man einmal in 
erster Annaherung das Wurzelwerk mit seinem Gewicht einsetzt, so er-

b d· Q t' t Transpiration f" d' b tAt f 1 ge en Ie uo len en WI' h ur Ie 0 en genann en r en 0-urze gewlc t 
gende Werte': 

Cereus. Sukkulente Wiistenpflanze 0,08 
Sempervivum tectorum . Sukkulente Felspflanze . 0,3 
Calluna vulgaris Heidepflanze I,{ 

Ammophila arenaria Diinengras 0,2 
Erica tetralix. Heide und Moor. 1,0 
Viola odorata. Wiesen usw .. 0,7' 
Aegopodium podagraria Gebiische . 0,5 
Fragaria vesca . Gartenform 0,7-1,5 
Suaeda maritima . Strandhaloph yt 18,{ 
Glyceria maritima. Halophytisches Strandgras 2,9 
Triglochin maritima. Strandhaloph yt 0,9 
Aster tripolium . 

" 0,7 
Caltha palustris. Siimpfe. 0,3 
Salicornia herbacea Strandhalophyt 5,3 

Wenn diese Zahlen auch keinen ins einzelne gehenden Vergleich er
lauben, da das Wurzel- und Grundachsensystem bei den einzelnen Arten 
zu verschieden ausgebildet ist und oft nur zu einem kleinen Teil als 
wassersaugendes Organ in Frage kommt, so beweisen sie doch so viel, 
daB auf die Einheit des Wurzelgewichts berechnet die Halophyten der 
Nordsee im Durchschnitt mehr, teilweise sogar ganz erheblich mehr 
Wasser verdunsten als die Pflanzen glykischer Standorte. Es sind also 
auch bei dieser Betrachtungsweise keine Anzeichen dafiir vorhanden, 
daB die Halophyten irgendwie ihren Wasserumsatz einschranken, und 
diese Ansicht wird weiter bekraftigt, wenn man die Transpiration auf 

I Als Transpiration ist hier die absolute Transpiration der einzelnen In
dividuen, aber fiir aIle verglichenen Arten auf gleiche AuBenbedingungen 
reduziert, einzusetzen. Die Werte sind auf den Wert von Erica tetralix als 
Einheit bezogen. 
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den Gesamtwasservorrat der Pflanze (Differenz zwischen Frisch- und 
Trockengewicht) bezieht; in gleichzeitigen Transpirationsversuchen an 
warmen, sonnigen Junitagen betrug die durchschnittliche tagliche Tran
spiration in Prozenten des Gesamtwasservorrats (STOCKER 1925, S. 13): 

Erica tetralix (Glockenheide) . 
Fragaria vesca (Erdbeere) . 
Suaeda maritima . . 
Glyceria maritima. . 
Triglochin maritima. 
Aster tripolium. . . 
Salicornia herbacea . 

Heide und Moor 
Gartenform . . . . . 
Strandhalophyt . . . 
Halophyt. Strandgras 
Strandhalophyt 

II9vH 
174 " 
170 " 

23 1 " 

119 " 
100 

149 " 

An einem einzigen Sommertag setzen also die N ordseehalophyten 
ihren Gesamtwasservorrat ein- bis zweimal um - in Wirklichkeit noch 
starker, da die praktisch umsetzbare Wassermenge in der Pflanze viel 
kleiner ist als die Differenz zwischen Frisch- und Trockengewicht -, 
und dieser Umsatz ist um so hoher zu bewerten, weil aile diese Halo
phyten mehr oder weniger sukkulent, also durch einen an und fUr sich 
hohen Wassergehalt ausgezeichnet sind '. 

Von einer Einschriinkung des Wasserhaushaltes kann bei den N ordsee
halophyten also keine Rede sein. Offen bleibt aber noch die Frage, ob 
SCHIMPERS Annahme einer "Physiologischen Trockenheit" der SalzbOden 
zutreffend ist. Der lebhafte Wasserumsatz der Nordseehalophyten allein 
kann diese Frage nicht entscheiden, da die neueren Untersuchungen 
gezeigt haben, daB auch bei "physikalischer Trockenheit" des Bodens 
kein allgemeiner Zusammenhang zwischen dem Grad der Bodentrocken
heit und der TranspirationsgroBe besteht, und es selbst unter den aus
gesprochensten Wustenpflanzen Typen mit starkem Wasserumsatz gibt. 

An den Salicornia-Standorten der Nordsee kommen, wie wir im vori
gen Abschnitt sahen, Salzkonzentrationen der Boden16sung bis zu uber 
6 vH vor. Eine soIche Salz16sung hat einen osmotischen Wert von etwa 
41 Atmospharen, der bei der Wassersaugung durch die Pflanzenwurzel 
uberwunden werden muB. Der Halophyt muB zu diesem Zweck die 
"Saugkraft" der Wurzelzeilen durch Erhohung des osmotischen Wertes 
des Zeilsaftes steigern. Wenn wir fUr die Nordseehalophyten auch noch 
nicht uber den fUr die Wassersaugung maBgebenden Saugkraftwert der 
Wurzelzeilen orientiert sind, so besitzen wir doch wenigstens einige Mes
sungen (GESSNER; vgl. STOCKER 1924, S. 313, und HILL) uber die osmo
tischen Werte der Blattzeilen bei Grenzplasmolyse. Diese waren bei den 
regelmaBig vom Meereswasser uberfluteten Arten hoher als bei den weiter 

'Auch bei der Berechnung der Transpiration auf das Frischgewicht 
stehen die Nordseehalophyten nicht hinter den Arten glykischer Standorte 
zuriick, wie sich aus den Berechnungen ergibt, die WALTER (1926) auf Grund 
meiner Versuchsdaten ausgefiihrt hat. Auf die 6kologische Bedeutung und 
Tragweite der verschiedenen Bezugssysteme fiir die Transpirationsberech
nung bin ich an anderer Stelle (STOCKER 1928) niiher eingegangen. 
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zuriickstehenden Arten desSandstrandes. GESSNER fand bei Salicornia 
und Triglochin Werte von 27-36 Atmospharen (ahnlich HILL bis 41 At
mospharen), bei einem osmotischen Wert des umspiilenden Meereswassers 
von 16-19 Atmospharen (2,2-2,7 vH Salz). Wenn man also darauf ab
heben will, daB das Leben auf solchen Salzboden bei den Halophyten be
sondere Anforderungen an hohe osmotische Saugkriifte stellt, so kann man 
von einer "physiologischen Trockenheit" des Bodens sprechen. Aber 
man lauft dabei Gefahr, eine schiefe Parallele zu "physikalisch trocke
nen" Boden zu ziehen, in denen die Wasserversorgungsverhrutnisse fUr 
die Pflanze ganz anders liegen. In den feuchten Salzboden, die wir am 
Meeresufer haben, enthalt der Boden so reichlich Wasser, daB die Pflanze 
mit groper Geschwindigkeit Wasser saugen kann, sobald sie nur in ihren 
Wurzelzellen das notige osmotische Sauggefalle hergestellt hat; in den 
physikaJisch trockenen BOden liegt aber die Hauptschwierigkeit der 
Wassergewinnung darin, daB die Wassernachstromung im Boden so gering 
ist, daB die Wurzel nur ganz langsam saugen kann (vgl. S. 29I). Man 
sollte deshalb die Antithese "physiologische" und "physikalische" 
Trockenheit ganz aufgeben und sie durch die Gegensatze "halisch-gly
kisch" und "xerisch-hygrisch", die keinerlei physiologische Theorien in 
sich enthalten und einfach den Tatbestand geben, ersetzen. Die Nordsee
strandboden der Wattkiiste waren danach als "hygro-halisch" zu be
zeichnen. 

3. Der Wasserhaushalt anderer Hygro-Halophytenvereine. 
Nachdem wir die Nordseehalophyten etwas ausfUhrlicher behandelt 

haben, konnen wir uns fUr die iibrigen Halophytenvereine auf eine kurze 
Darstellung beschranken. 

Die Untersuchungen amSandstrandufer der mittleren Ostsee (STOCKER 
I924) haben ergeben, daB man in okologischer Hinsicht zwischen der 
eigentlichen Strand/lora und der auf hoheren Sandstellen ansassigen 
Diinen/lora unterscheiden muB. Die erst ere ist vor allem durch einjah
rige, meist stark sukkulente Arten, wie Salsola kali, Suaeda maritima, 
A triplex hastatum usw. gekennzeichnet, die, mit einem auffallend schwach 
entwickelten Wurzelwerk in einem sehr feuchten und durch angespiilte 
organische Stoffe gut gediingten Sandboden wurzelnd, einen sehr leb
haft en Wasserumsatz zeigen und sich durch iiberaus iippige Massen
entwicklung hervorheben; die Salzkonzentration des Bodens ist, wie schon 
im Abschnitt II betont, sehr gering. Ein anderer Typ der Sandstrand
pflanzen, vertreten z. B. durch Triticum junceum und H onckenya pe
ploides, ist ausdauernd und besitzt tief wurzelnde Rhizome; er nahert 
sich in dieser Hinsicht den Diinengrasern, Ammophila arenaria, Elymus 
arenarius und Calamogrostis epigeios, die eine bedeutend geringere 
Wasserdurchstromung haben als die eigentlichen Strandpflanzen. 

Die indomalaiische Mangrove, der klassische Standort, von dem 
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SCHIMPER seinen Ausgang nahm, ist in neuerer Zeit von v. FABER einer 
eingehenden Untersuchung unterzogen worden. Trotzdem der Boden 
hier noch viel gr6Bere Schwankungen und Extreme des Salzgehaltes -
bei Ebbe finden sich mittlere Salzkonzentrationen der Bodenl6sung von 
8-12 vH!-aufweist, als wir es fiir dieNordseewatten geschilderthaben, 
wird auch v. FABER durch seine Untersuchungen zu einer Ablehnung der 
SCHIMPERschen Theorie gefiihrt: "Die allgemeine Physiognomie HiBt 
keinen SchluB zu auf eine schwierige Wasserversorgung. Die verha1tnis
maBig groBen, etwas lederartigen, zum Teil glanzenden Blatter der Man
groven sind typisch fiir die tropischen Mesophytenbaume der feuchtesten 
Gebiete (Regenwald) . .. Die anatomischen Untersuchungen haben ge
zeigt, daB die Mangroven keine "Xerophyten" sind; ihre Blatter haben 
samtliche Merkmale (etwas verdickte Cuticula, zum Teil schwach ein
gesenkte Stomata, Hypoderm), die bei sehr vielen tropischen Meso
phytenbaumen der Regenwalder noch weit starker entwickelt sein k6n
nen" (S. 228). "Die Untersuchungen iiber die Transpiration haben die 
friiher mitgeteilte Tatsache daB die Mangroven stark transpirierende 
Pflanzen sind durchaus bestatigt" (S. 231). Auch hier wird durch eine 
Erh6hung des osmotischen Wertes in den pflanzlichen Zellen der osmo
tische Widerstand der Boden16sung glatt iiberwunden, ohne daB eine 
Beschrankung des Wasserumsatzes notwendig wiirde. Die bei Grenz
plasmolyse bestimmten osmotischen Werte waren z. B.: 

Ende der Ebbezeit Ende der Flutzeit 
Rhizophora Blatt 148 Atm. 78 Atm. 

Wurzel 99 45 
Avicennia . Blatt 1 63 82 

Wurzel 96 50 

Es faUt an diesen Beispielen auf, daB der osmotische Wert in den 
Wurzeln niedriger als im Blatt ist, und dann, daB derselbe sehr groBe 
Regulationsanpassungen an den Wechsel von Ebbe und Flut zeigt; zur 
Beurteilung der Saugwirkung dem Substrat gegeniiber sei hinzugefiigt, 
daB normales Meereswasser von 3,5 vH Salzgehalt, wie es bei Flut den 
Boden durchtrankt, einen osmotischen Wert von etwa 25 Atm., eine 
8-12 proz. Salzl6sung, wie sie zur Ebbezeit im Boden gefunden wurde, 
von 60-97 Atm. besitzt. Man kann bei Ebbe oft ein Zusammensacken 
der sukkulenten Blatter als Ausdruck einer voriibergehend verminderten 
Wasseraufnahme beobachten, bei Flut umgekehrt einen DberschuB der 
Wasseraufnahme, der die Blatter zu einer glasartigen Spr6digkeit auf
treibt. 

Mit den Befunden an halischen Strandvegetationen stehen durch
aus in Einklang die allerdings diirftigen Kenntnisse, die wir iiber den 
Wasserhaushalt der Vegetation an feuchten Binnenlandsalzstellen be
sitzen. In SiidruIJland ist in den feuchten Salzb6den nach den Ver
suchen KELLERS Salicorma herbacea ebenso wie an der Nordseekiiste 
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eine stark transpirierende Pflanze; bemerkenswert ist allerdings, daB 
in den Wasserkulturen die Intensitat der Transpiration pro Einheit der 
Oberflache mit zunehmendem Salzgehalt herabging. Sie betrug z. B. 
(S. 226) Anfang August pro Tag und Quadratdezimeter Oberflache bei: 

0,1 vH NaC! 25 g 
I 

3 
21 )J 

17 " 

Als absoluter Wert ist aber auch in der starken Salzkonzentration 
die Transpiration hoch; sie ist noch haher als die von mir an der Nord
see gemessene, wo im Juni fUr Salicornia II g, fUr Erica 2 g und fiir 
Fragaria 5 g pro Tag und Quadratdezimeter gefunden wurde (vgl. S. 283). 
Bei Statice Gmelini, einem anderen Halophyten der ungarischen und 
siidrussischen Salzsteppen, welcher mit seinen Wurzeln allerdings sehr 
tief geht, fand RUHLAND bei Versuchen mit in Deutschland kultivierten 
Exemplaren, "die Wasserabgabe noch erheblich graBer als bei den Meso
phytenbeispielen". Bei den Halophyten des Wadi Natrun endlich, das 
wir als extremen Wiistensalzstandort im Abschnitt II geschildert haben, 
konnte ich ebenfalls nichts finden, was auf eine Einschrankung der Tran
spiration im Sinne SCHIMPERS hingewiesen hatte; bei TYPha lati/olia 
nnd Eragrostis bipinnata erinnerten die Verhaltnisse stark an die der 
Diinengraser, bei Phragmites stenophylla war die Transpiration ausge
sprochen lebhaft. 

4. Der Wasserhaushalt der Xero-Halophyten der Trockenwiisten. 
Wir kommen nun zu den Pflanzen der xero-halischen Standorte in 

den Trockenwiisten. Von ihnen hatte man, ohne den halischen Charak
ter ihres Standortes zu erkennen, seit VOLKENS' (1887) morphologisch
anatomischer Untersuchung der "Flora der agyptisch-arabischen Wiiste" 
als feststehend angenommen, daB die Bedeutung ihres Baues in einer 
starken Einschrankung der Wasserabgabe zu suchen sei. Die Berechti
gung dieser Auffassung ist zuerst von MAXIMOW (1923, die ersten Ar
beiten von 1916 sind nur russisch geschrieben, vgl. dazu WALTER 1926, 
S. 33) auf Grund von Transpirationsversuchen mit Steppenpflanzen 
bestritten worden, und MAXIMOW hat ihr seine Theorie der "Diirre
resistenz" der Xerophyten entgegengestellt. 

Urn zu einer Entscheidung der wichtigen Frage zu kommen, habe 
ich im Friihjahr 1925 in der agyptischen Felswiiste bei Heluan und in 
der Sandwiiste des Wadi Natrun mehrere Serien von Transpirations
versuchen unter Standortsbedingungen durchgefiihrt (STOCKER 1928). 
Dabei wurde Wert darauf gelegt, den Wasserhaushalt von moglichst 
vielen Gesichtspunkten aus zu betrachten und durch Heranziehung 
zweier deutscher Versuchsreihen im Siidharz und an der Ostseekiiste 
eine allgemeinere pflanzengeographische Vergleichsbasis zu gewinnen. 
Die Transpirationsgrof3e a~t/ die Einheit del' Ober/lache ist bei den lflii-

Ergebnisse der Biologie HI. 
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stenPflanzen im allgemeinen hoher als bei den de~ttschen Arten, und ein 
Zusammenhang zwischen Blattstruktur und Einschrankung der Tran
spiration im Sinne von VOLKENS und SCHIMPER ist nicht nachzuweisen. 
Auch auf den Wassergehalt der Pflanze bezogen, ist die Transpiration 
sehr lebhaft und betragt in einer einzigen Stunde urn die Mittagszeit 
I,5-I9 vH der Differenz Frischgewicht-Trockengewicht, und ebenso 
ergibt die Heranziehung des Wurzelwerkes nichts, was auf eine Ein
schrankung des Wasserumsatzes hindeuten wiirde. Eine sehr auffallende 
Erscheinung bei den Wiistenpflanzen ist ihre geringe Oberflachenent
wicklung und ihr hoher Sukkulenzgrad. Wenn man als Oberflachenent-

wicklung den Ouotienten °vbelrfHiChe nimmt (an Stelle des Volumens 
~ oumen 

wurde das Frischgewicht bestimmt), so betragt sie bei dem haufigsten 
Typ der Wiistenpflanzen nur 0,I4 qdmjg gegeniiber 0,28-0,8I bei den 
6kologisch vergleichbaren deutschen Typen. Die relative Verminderung 
der Oberflache gegeniiber dem Volumen ist begleitet von einem hohen 
S kk I d (WaSsergehalt) . t b . I . hb· W·· t d u u enzgra OberfHi.che; er IS el verg elc aren us en- un . 

deutschen Typen z. B. 6,I gegeniiber 3,7-2,I. Es ist nun hOchst be
merkenswert, daB in diesen beiden Punkten die Wiistenxerophyten ganz 
parallel gehen mit den Salzstrandhalophyten', bei denen z. B. im Durch
schnitt einiger Arten die Oberflachenentwicklung 0,26, der Sukkulenz
grad 5,3 betragt (naheres bei STOCKER I928). Ein richtiger Kern steckt 
also schon in dem SCHIMPERschen Gedanken der Gleichsetzung der Halo
phyten und Xerophyten, aber die Beziehung ist umgekehrt zu der, die 
SCHIMPER annahm: Nicht die Halophyten sind als Xerophyten aufzu
fassen, sondern die Xerophyten, wenigstens ein groper Teil von ihnen, 
als Halophyten. 

Zwischen den Hygro-Halophyten und den Xero-Halophyten bestehen 
aber auch tiefgreifende Unterschiede, die bedingt sind durch die groBe 
Verschiedenheit im Wassergehalt der hygrischen und xerischen Stand
orte. So ist fUr die Wiistenpflanzen die eigentiimliche Ausbildung des 
Wurzelwerkes kennzeichnend: Mit nur wenigen Hauptwurzeln, aber zahl
reichen sehr langen, diinnen Saugwurzeln wird ein gropes Bodenvolumen 
bestrichen. Entsprechend dem hohen Salzgehalt des Bodens sind, wie 
schon FITTING (I9II) zeigte, die osmotischen Werte der Blattzellen hoch, 
bis iiber IOO Atmospharen. Ich konnte nachweisen, daB auch die Saug
krafte der W urzeln hoch sind und geniigen, die durch den Salzgehalt be
dingten osmotischen Widerstande des Bodens zu iiberwinden. Der Ver
gleich zwischen Wurzelsaugkraft und osmotischem Bodenwiderstand er
gab, daB das Sauggefille, mit dem die Pflanze arbeitet, ein nur geringes 
ist und zur Uberwindung der durch die Oberflachenkrajte bedingten Bo-

, Man vergleiche dazu auch den Abschnitt iiber morpho gene Salzwir
kungen (S. 308). 
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denwiderstande keine groBe Rolle spielen kann; diese sind, wie die Ver
suche von SHULL I und BACHMANN gezeigt haben, bei den von den 
Pflanzen ausniitzbaren Bodenwassergehalten als statische Krafte gering. 
Die Hauptschwierigkeit, die die Wiistenpflanzen auf den trockenen BOden 
zu iiberwinden haben und die auf nassen Salzboden wegfallt, ist viel
mehr die sehr geringe Wassernachstromung im Boden nach den saugenden 
Wurzeln hin (STOCKER I9Z8), eine Schwierigkeit, die nicht durch erhOhte 
Saugkrafte - eine so erzielte rasche Saugung wiirde die Wurzel in ganz 
kurzer Zeit in eine vollig trockene Bodenumgebung versetzen -, son
dem nur durch die diffuse und weitstreichende Anordnung des saugen
den Wurzelwerkes zu iiberwinden ist. Wir haben also die hohen osmoti
schen Werte der W ustenPflanzen als eine halische, nicht als eine xerische 
A npassung zu bewerten. 

Die vergleichende Betrachtung der an verschiedenen Standorten ge
messenen TranspirationsgroBen fUhrt zu der wichtigen Einsicht, daB die 
Trockenwiiste ebensowenig wie irgendein anderer Standort nur einen ein
zigen bestimmten Typ 4es Wasserhaushaltes hervorbringt; iiberall kann 
man vielmehr, sob aid man geniigend viele Arten untersucht, eine ganze 
Reihe von okologischen Typen finden, Typen mit raschem und Typen 
mit langsamem Wasserumsatz, Typen von rasch welkenden und Typen 
von langsam welkenden Pflanzen, Typen mit langer und Typen mit 
kurzer Vegetationsdauer usw. Schalt man aus den Vegetationen der 
verschiedenen Standorte die einzelnen Typen heraus, so zeigt sich, daB 
die Unterschiede in den physiologischen Leistungen des Wasserumsatzes 
innerhalb der Typen ein ~tnd desselben Standortes viel groper sind als die 
Unterschiede zwischen vergleichbaren Typen verschiedener Standorte. Man 
gewinnt den Eindruck, daB fUr jeden Pflanzentyp gewisse physiologi
sche Leistungen GroBen von vitaler Bedeutung sind, deren GroBenord· 
nung gegeniiber den verschiedensten klimatischen und edaphischen Be
dingungen von der Pflanze durch strukturelle und chemische Umorgani
sation (z. B. Oberflachenentwicklung, Sukkulenzgrad, osmotische Werte 
usw.) aufrecht erhalten wird. Von diesem Gesichtspunkt aus erscheint 
der Versuch aussichtslos, die Pflanzenvereine der einzelnen Standorte 
durch "Mittelwerte" der Transpirationsintensitat zu kennzeichnen. Die 
nachste Aufgabe der pflanzengeographisch-okologischen Forschung ist 
vielmehr, fUr jeden Standort zunachst einmal die einzelnen okologischen 
Typen herauszuschalen und zu bearbeiten (vgl. dazu auch KELLER I9z6). 

IV. Salzaufnahme, Salzspeicherung und 
Salzausscheidung bei den Halophyten. 

Nachdem sich ergeben hat, daB viele Halophyten eine sehr starke 
Wasserdurchstromung besitzen, muB sich die Frage aufdrangen, inwie-

I SHULL, C.: Measurements of the surface forces in soils. Botan. Gaz. 
62, I. 1916. 19* 
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weit dabei groBere Salzmengen in das I nnere der Pflanze eindringen 
und inwieweit sie dort spezifische Beeinflussungen der Lebensvorgange 
hervorbringen. Wir bewegen uns dabei auf einem Gedankengang SCHIM
PERS, der seiner ersten Halophytentheorie in der indomalaiischen Strand
flora zugrunde lag (vgl. S. 282). 

DaB anorganische Salze der Art, wie sie in Salzboden vorkommen, 
auf den Ablauf der Lebensvorgange in den Pflanzenzellen tatsachlich 
einen groBen EinfluB haben, ist uns heute, wo wir die Zelle als ein kolloi
dales System auffassen, eine vertraute und durch viele Versuchsergeb
nisse belegte Tatsache". Bevor man aber an die Frage der intrazellu
laren Salzeinwirkung herangeht, ist zu untersuchen, inwieweit bei den 
Halophyten eine Salzanreicherung in den Geweben stattfindet. Man muB 
sich dabei daran erinnern, daB die Auffassung, die noch SCHIMPER vor
geschwebt hat, daB namlich die Menge der aufgenommenen Salze etwa 
proportional der Menge des durch die Pflanze hindurchgestromten Was
sers sei, in Wirklichkeit nicht zutreffend ist; in den Versuchen von 
M UENSCHER 2 mit Gerstenpflanzen, bedingte z. B. eine Steigerung der 
Transpiration auf das Doppelte so gut wie keine Zunahme der aufge
nommenen Nahrsalzmenge. 

Die terrestrischen Halophyten zerfallen nach ihrem Verhalten bei 
der Salzaufnahme aus dem Boden in zwei Gruppen: Die einen nehmen 
aus dem Boden nur so viel Salz auf, als sie m ihren Geweben gebrauchen 
~tnd ertragen k6nnen, die anderen sind in der Menge des aufnehmbaren 
Salzes nicht beschrankt, weil sie besondere Vorrichtungen zur Wiederab
scheidung von iiberschiissigem Salz besitzen. 

Als Beispiel der ersten Gruppe konnen wir den schon friiher erwahnten 
(S. 284) Queller (Salicornia herbacea) betrachten, tiber den KELLER (I925) 
eine schOne Studie veroffentlicht hat. KELLER hat vergleichende Sand
kulturen mit Zusatz verschiedener NaCl-Mengen gemacht. Jedes Kul
turgefaB enthielt 5,5 kg Sand, I230 g Wasser und als Nahrstoffzusatz 
2 g Ca(N03 )2 und je 0,5 g KN03 , KH2P04 , MgS04 , Fe3 (P04 )2. Dazu 
kamen bestimmte Mengen von N aCl. Das Ergebnis war folgendes: 

Pro GefaB 
zugegebene 

NaG-Menge 

o g 
I " 

10 " 

30 " 
50 " 

I Gehalt der Pflanzen in Proz. 

\ 
des Frischgewichtes an 
Asche I NaCl 

0,T3 
1,03 
1,4 
2,7 
4,3 

I Literaturnachweis auf S. 301. 

Plasrnolyse erfolgt in einer 
Losung, die in 100 ccrn ent

ha.lt an NaG in g 

3 
4 
4 
5 

7-8 

2 MUENSCHER, W. C.: The effect of transpiration on the absorption 
of salts by plants. Arneric. Journ. of Bot. 9, 311. 1922. 
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Die Menge des in der Pflanze gespeicherten Kochsalzes bleibt be
deutend hinter der Zunahme des Salzes im Boden zuriick: Wenn die 
NaCI-Menge im Boden auf das 50fache wachst, steigt der NaCI-Gehalt 
in der Pflanze noch nicht einmal auf das Fiinffache I • Der Vergleich 
mit dem N aCI-Gehalt der plasmolysierenden Losung zeigt, daB die Menge 
des gespeicherten Salzes nicht zur Erzielung des in den Pflanzenzelien 
tatsachlich vorhandenen osmotischen Wertes' ausreicht. Der bei Kultur 
in salzfreiem Boden vorhandene osmotische Wert ist nicht durch Koch
salz, sondern durch andere osmotisch wirksame Stoffe, iiber deren Na
tur bei salicorniQ nichts N aheres bekannt ist, bedingt; bei Kultur in 
Salzboden wird dann offenbar so viel Kochsalz aus dem Boden aufge
nommen, als zu einer geniigenden Erhohung des osmotischen Wertes 
notwendig ist. Die Verhaltnisse bei Sa Ii cornia scheinen also ganz ahn
lich zu liegen wie bei Algen, bei denen DREWS bei Uberfiihrung in Salz
losungen eine rasche Salzaufnahme zur Verstarkung des normalen, nicht 
durch Salzspeicherung bedingten "Eigendruckes" nachweis en konnte. 

Vergleicht man, soweit das die oben gegebenen Angaben KELLERS 
erlauben, die NaCI-Konzentraiionen in der Bodenlosung und in der 
Pflanze, so ergibt sich, daB bei niederen Salzkonzentrationen die Kon
zentration der in der Pflanze gespeicherten NaCI-Losung zweifelios be
deutend hoher ist als die Konzentration der Bodenlosung - z. B. 1,03 g 
NaCI pro 100 g Frischgewicht in der Pflanze gegeniiber I g NaCI auf 
1z30 g Wasser im Boden -, wahrend bei hoheren Konzentrationen eine 
Annaherung der Innen- und AuBenkonzentration erfolgt. Die speiche
rung von Kochsalz iiber die Konzentration der Bodenlosung hinaus ist 
eine Erscheinung, auf die schon FITTING (19II, S. z6z ff.) bei seinen 
Untersuchungen an algerischen Wiistenpflanzen gestoBen ist: "GroBes 
Interesse beansprucht zunachst die Tatsache, daB manche Gewachse der 
trockenen, relativ kochsalzarmen 3 Wiistenstandorte ganz ungewohnlich 
groBe Mengen von Kochsalz an sich raffen und in ihren Zellsaften spei
chern ... Das noch vollig unge16ste Problem, wie eine Salzspeicherung 
in sehr viel groBeren Konzentrationen zustande kommt, als das Salz 
im Boden vorhanden ist, tritt einem hier mit alier Scharfe entgegen." 

Die Speicherung des Kochsalzes setzt sich bei salicornia mit fort
dauernder Transpiration aber keineswegs beliebig weit fort, sondern nur 
bis zu einer gewissen H6chstkonzentration, deren Rohe durch den Salz
gehalt des Bodens bedingt ist. Entsprechendes gilt auch von den an-

I Beachtenswert ist das wechselnde Verhiiltnis der Gesamtasche zu dem 
Gehalt an NaCl. Mit steigendem SalzgehaIt des Bodens Hillt der GehaIt 
der Asche an sonstigen Sal zen im Vergleich zum NaCl-GehaIt nicht nur 
relativ, sondern auch absolut. 

2 Der Wassergehalt von Salicornia betriigt etwa go vH des Frischge
wichtes. 

3 Von den wirklichen SalzverhiiItnissen der Wiistenb6den hatte man 
damals noch keine genauere Kenntnis. 

Erge bnisse der Biologie III. 
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deren Halophyten, die zum Typ der Salicornia gehoren. Aber die Hochst
konzentrationen, bis zu denen unter gleichen AuBenbedingungen Salz 
gespeichert wird, sind bei den einzelnen Arten sehr verschieden. Auch 
darauf hat meines Wissens zuerst FITTING (I9U) hingewiesen Ausgehend 
von stark kochsalzspeichernden Arten, sagt er (S. 263): "Wo man diese 
Gewachse auch untersuchen mag, stets speichern sie, und zwar auch 
im Zellsaft, sehr viel Kochsalz, wahrend andere perennierende Pflanzen, 
und zwar sowohl wenig transpirierende als auch stark transpirierende, 
die dicht neben Ihnen wachsen, . . . fast gar kein Kochsalz enthalten." 
"Uber die Aufnahme des Kochsalzes entscheiden eben die Permeabili
tatsverhaltnisse der Plasmahaute, uber seine Anhaufung und Speiche
rung entsprechende Fahigkeiten der Pflanze, aber nicht die Transpira
tion." Wenn es nach den Befunden von FITTING auch scheint, daB sich 
die Arten mit Kochsalzspeicherung im allgemeinen durch besonders hohe 
osmotische Werte auszeichnen, so findet man in seinen Tabellen doch 
auch zahlreiche FaIle, in denen nicht-salzspeichernde Formen ebenfalls 
sehr hohe osmotische Leistungen erzielcn; so sind von den zehn Arten 
der Felswiiste (S. 233), die einen osmotischen Wert von 3 mol. I{N03 auf
weisen, sechs Arten reich an Kochsalz, wahrend die vier ubrigen gleich 
hohe Drucke - 100 Atm. und mehr! - ohne Salzspeicherung er
reichen. Von welcher Art dabei die osmotisch wirksamen Stoffe sind, 
ist noch unklar; FITTING halt das V orhandensein geloster Kohlehydrate 
fur moglich, v. FABER denkt bei man chen Mangrovepflanzen an die reich
lich vorhandenen Gerbstoffe. 

Das physiologische Verhalten der zweiten Gntppe von Halophyten, 
bei welcher Einrichtungen zur Wiederabscheidung aufgenommener Salze 
vorhanden sind, ist in hervorragender Weise von RUHLAND bei Statice 
Gmelini, einer Plumbaginacee der sudeuropaischen Steppen mit etwas 
sukkulenten, grundstandigen Blattern, untersucht worden. 

Die Ausscheidung der Salze, die RUHLA~D kurz als "Absalzung" be
zeichnet, erfolgt durch besondere Driisen, die in groBer Zahl der Epi
dermis von Blattober- und -unterseite eingelagert sind. Uber ihren Bau 
geben die Abb. 3 und 4 Auskunft: Die eigentliche Druse besteht aus vier 
Kreisen von je vier quadrantenartig gelagerten Zellen (s-b"), die sich 
durch ihr fast vakuolenloses Protoplasma und die groBen ZeIlkerne als 
echte Drusenzellen ausweisen. Die ganze Druse ist allseitig eingekapselt 
durch stark kutinisierte und verdickte Membranen, die einerseits eine 
Defofmation durch auBere oder innere Druckkrafte verhindern und an
derseits keinen Durchtritt von Wasser und SalzlOsungen gestatten. 
Nur an bestimmten Stellen hat die Kutinkapsel Durchlasse; der Durch
tritt der Sekretionsflussigkeit nach auf3en wird durch vier ganz enge 
Poren (P), deren Durchmesser nur 0,75 fl betragt, ermoglicht, und der 
E~ntritt von Flussigkeit in die Druse aus dem Blattgewebe kann durch 
vier groBere, nicht kutinisierte DurchlaBstellen (d der Zeichnung) aus 
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vier gro13eren "Sammelzellen" (Z) erfolgen, an die sich eine gro13ere Zahl 
von Parenchymzellen ansetzt. Da unter jeder Pore (P) noch eine diinne 
Membrankappe lagert, konnen von den Driisen nur Fliissigkeiten, keine 
festen Salze ausgeschieden werden. 

Auch ohne Zufuhr von Salz scheiden die Driisen aktiv Wasser aus, 
auch an abgeschnittenen Blattern und Blattstiicken, ja sogar an Fla
chenschnitten. Die Sekretion muG unter bedeutendem Druck erfolgen, 
denn Wachsiiberziige iiber den Blattern werden durch das ausgepre13te 
Wasser hochgehoben. Uber die Mechanik der Auspressung konnten die 
Versuche keine sichere Auskunft geben; wahrscheinlich sind dabei in 
erster Linie organische Stoffe wirksam, deren Bildung durch Lichtmangel 
ungiinstig beeinflu13t wird; ob die einseitige Wasserauspressung in den 
Sekretionszellen durch eine ungleiche Verteilung des osmotischen Wer
tes oder eine ungleiche Permeabilitat zu erklaren ist, mu13 ebenfalls offen 

d 

s 
Abb.3. l\'fediancr Langsschnitt durch eine Blattdriise von Abb.4. Querschnitt durch den unten'n 

Statict! G11leli1l-i. (Nach RVHL\ND 1915.) Teil einer Blattdriise von Statice Gnlf-
lini. (Nach RUHLA"D 1915.) 

bleiben, wenn auch nach RUHLAND die Versuche mehr auf die zweite 
Moglichkeit hinzuweisen schein en. 

Wird dem Blattgewebe Salz zugefiihrt, so sondern die Driisenzellen 
ein salzhaltiges wasseriges Sekret ab und wirken so "absalzend"; eine 
Ausscheidung von testem Salz ist nicht moglich, die Salzkrusten, die 
sich auf den Blattern bilden, sind durch Verdunsten des Sekretes ent
standen (Abb. 5). 1m Gegensatz zur Wasserausscheidung wird in bezug 
auf die Salzabsonderung von den Driisenzellen eine aktive Arbeit nicht 
geleistet, d. h. das Salz wird in der Sekretionsfliissigkeit hOchstens in der 
Konzentration ausgeschieden, in der es im iibrigenBlattgewebe vorhanden 
ist. In dies em Rahmen arbeiten die Driisen aber mit gro13er Sicherheit 
und Geschwindigkeit. Wenn man Blattstiicke auf SalzlOsungen schwim
men laSt, so dringt zwar das Salz infolge der sehr grofJen Permeabilitiit 
des Blattgewebes fiir NaCl und viele andere Salze sehr rasch in das 
Blatt ein, aber es beginnen auch sofort die Driisen mit der Wiederaus
scheidung des Salzes, und zwar so, da13 dabei der Wasserverbrauch ein 
Minimum ist, indem das Sekret bis zur gro13tmoglichen Grenze, nam-
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lich bis zur Konzentration des Zellsaftes im Blattgewebe, mit Salz be
laden wird. Die Absalzung ist nicht auf Kochsalz beschrankt, sondern 
erfolgt in gleicher \Veise bei anderen Salzen und auch organischen 
Verbindungen, sofern sie nur permeabel sind und nicht das Plasma 
durch ihre Giftigkeit oder Reaktion stark schadigen; RUHLAND hat bei 
einer fliichtigen Durchmusterung Ausscheidung folgenderStoffe fest
gestellt: alle gepriiften Kalium- und Natriumsalze mit anorganischen 
Sauren, ebenso Kalzium-, Barium-, Strontium- und Magnesiumsalze, 
Ammoniaksalze, Mannit, Asparagin, Harnstoff. 

Bei der intakten Pflanze liegen die Verhaltnisse insofern anders, als 
hier die Salzl6sung nicht durch Schnittflachen der Blatter, sondern durch 
die Wurzelzellen aufgenommen wird, und da ist nun die RUHLANDsche 

Ahb. 5. Yerschiedene Sttirke cler Salzallsscheidung bei Pflanzen von Fra1tk~lti{l jnilViyuiellta L. nus 
yersa1zten llinks) und nicht\'crsalztcn lrechts) Kulturen. INach KELLER 1925.) 

Feststellung sehr interessant, daB die Permeabilitiit des W urzelprotoplas
mas fUr Kochsalz und andere Salze jedenfalls sehr viel geringer' ist, als 
die des Blattprotoplasmas. Es filtrieren also anch die mit der M oglich
keit der vViederabsalzttng ausgeriisteten H alophyten die Salzlosnng des Bo
dens nicht wahllos in sich hinein, aber sie brauchen in der Regulation 
der Salzaufnahme nicht so vorsichtig zu sein wie die nicht-absalzenden 
Arten. Die letzteren werden sich, namentlich nach AbschluB des Wachs
turns, vor der Ansammlung eines Salziiberschusses 2 hiiten miissen; diese 

, Bei Grenzplasmolyse wurde nach der Methode der isotonischen Ko
effizientenfiir NaCl, KCI, KN03 , K 2S04, Na,S04' MgS04 und Ca(N03 )2 in den 
\Vurzelzellen iiberhaupt keine Permeabilitat gefunden im Gegensatz zu dem 
Blattgewebe, wo sich Permeabilitatskoeffizienten von 1,42 bis 2,18 ergaben. 

, Vielleicht besteht bei ihnen eine gewisse Moglichkeit der Beseitigung 
iiberschiissigen Salzes durch Abwerfen einzelner Blatter (KELLER 1925). 
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Aufgabe diirfte nicht nur an die Permeabilitats-Regulationsfahigkeit des 
Wurzelplasmas sehr groBe Anforderungen stellen, sondern vielleicht auch 
insofern Schwierigkeiten bieten, als ein AbschluB gegen Kochsalz auch 
die Aufnahmefahigkeit fUr andere lebenswichtige Salze stark beein
trachtigen konnte. Der absalzende Halophyt ist dieser Sorgen enthoben, 
er kann jederzeit den Schwankungen des Salzgehaltes im AuBenmedium 
nach oben und nach unten folgen, er kann sich von einem UberschuB 
an Salz durch seine Driisen befreien, und er kann durch das Blatt
gewebe hindurch einen lebhaften Salzstrom, der auch die Nahrsalze mit
bringt und den Blattzellen darbietet, unterhalten. Wenn es so auch nicht 
zweifelhaft sein kann, daB der "Absalztyp" eine hervorragende Anpas
sung an das Halophytenleben darstellt, so miissen wir uns doch hiiten, 
ihn etwa als den "besseren" Typ zu bezeichnen; denn damit wiirden 
wir uns zu sehr in Gegensatz zu der Beobachtung stellen, daB iiberall 
an halischen Standorten, feuchten sowohl wie trockenen, an der Meeres
kiiste, in den Salzsteppen und Trockenwiisten, beide Typen, absalzende, 
und nicht -absalzende, dicht neben- und durcheinander wachsen. 

Es gelang RUHLAND, Statice Gmelini in Nahrlosungen mit bis zu 
10 vH, unter gewissen VorsichtsmaBregeln sogar bis zu 12 vH NaCl zu 
kultivieren; bei diesen Konzentrationen war den Pflanzen aber offen· 
bar die 'Vasserzufuhr schon stark erschwert, sie waren stark der Gefahr 
des Vertrocknens ausgesetzt, und die infolge des Wassermangels mangel
hafte Sekretion fUhrte zu einer Anhaufung von Salz in den Geweben, 
wobei osmotische Werte in den Blattepidermiszellen von bis zu 165 At
mospharen gemessen wurden. Am natiirlichen Standort wird Statice 
Gmelini mit so hohcn Salzkonzentrationen nur voriibergehend in Be
riihrung kommen; ich sah auf den ungarischen Alkalisteppen ihre Pfahl
wurzel senkrecht durch die oberen trockenen und versalzten Schichten 
hindurchstoBen und bis iiber 2 m tief in die unteren, wenig salzigen 
und immer wasserreichen Schichten in der Nahe des Grundwasserspie
gels eindringen. 

Was das Vorkommen und die zahlenmiifJige A nteilnahme des absal
zenden Halophytentyps an den Halophytenvegetationen angeht, so ist 
er zwar seiner Verbreitung nach beinahe an jedem Halophytenstandort 
vertreten I - ich nenne als Beispiele Statice limonium, Armeria mari
tima und Glaux maritima in dennordischen Strandvegetationen, A vi
cennia, Aegiceras und Acanthus ilicijolius in der indischen Mangrove, 
Frankenia, Tamarix,Statice und Cressa cretica in den siideuropaischen 
Steppen und den nordafrikanischen Wiisten, in den letzteren auBerdem 
Reaumuria hirtella -, aber er tritt nach Zahl der Arten und der Indi
viduen doch meist stark hinter dem Typ der nicht-absalzenden Halo
phyten zuriick. Der Besitz salzsezernierender Driisen erscheint als spe-

I Nicht vertreten fand ich ihn in den Salzsiimpfen des Wadi Natrun. 
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zielle Errungenschaft einzelner Familien oder Gattungen. Ein Familien
merkmal ist er bei den Plumbaginaceen (Statice Armeria) , den Tama
ricaceen (Tamarix, Reaumuria) und den Frankeniaceen (Frankenia). Bei 
den Plumbaginaceen sind nach den Untersuchungen von RUHLAND die 
Drusen bei den Statice- und Armena-Arten in Bau und Funktion gleich, 
auch bei der nicht-halophytischen Armeria vulgaris. In den Familien 
der Frankeniaceen und Tamaricaceen scheinen die Drusen ahnlich ge
baut zu sein wie bei den Plumbaginaceen. Es ist kennzeichnend, daB 
aIle drei Familien ihre Arten iiberwiegend, die Frankeniaceen sogar aus
schlieJ31ich, in Steppen, Wiisten und an feuchten Salzstellen haben. Die 
iibrigen absalzenden Halophyten verteilen sich auf die Familien der Myr
sinaceen (Aegiceras) , Avicenniaceen (Avicennia) , Acanthaceen (Acan
thus) und Convolvulaceen (Cressa) - sogar zwei Graser, Aeluropus litto
ralis und rep ens werden von KELLER (1926) als salzsezernierend genannt; 
die Familien, zu denen sie geh6ren, sind nicht ausgesprochen oder iiber
wiegend halophytisch und besitzen nicht allgemein Driisen und die Fahig
keit zur Salzabscheidung I • Es ware verlockend, diese systematisch-mor
phologischen Zusammenhange und Verschiedenheiten auch 6kologisch 
auszubeuten; es ware z. B. die Annahme naheliegend, daB die Arten 
der drei zuerst genannten, "halophytischen" Familien durch die ganze 
Entwicklungstendenz der Familie zu Halophyten pradestiniert waren, 
wobei natiirlich die l\'I6glichkeit offen bleibt, daB die Bedeutung del 
Drusen ursprunglich nicht in der Ab3alzung, sondern etwa einfach in 
der Wassersekretion bestanden hatte, daB aber die Arten der zuletzt ge
nannten Familien gewissermaBen als "AusreiBer" auf die Salzstandorte 
gekommen sind und sich dann dort abweichend von der iibrigen Fa
milie spezialisiert haben. Wir beriihren dabei die allgemeine Tatsache, 
daB gewisse Familien eine unverkennbare Vorliebe fur Salzstandorte 
haben, auch im Bereich des nicht-absalzenden Typs (z. B. die Cheno
podiaceen), daB andere Familien ausgesprochen salzscheu sind (z. B. die 
Ericaceen), und daB die groBe Mehrzahl der Familien nur vereinzelte 
halische Gattungen und Arten enthalt. 

Soweit stark absalzende Arten in regenarmen Klimaten wachsen, hau
fen sich in regenlosen Zeit en die aus dem verdunstenden Sekret zuriick
gebliebenen Salze als graue Schuppen ~md Krusten auf den Blattern 
an. Wahrend der Nachte verwandeln sich dann diese Salzkrusten viel
fach in Salzlaugen, so daB die Pflanzen am Morgen wie betaut aus
sehen und oft derartig durchnaBt sind, daB die Fliissigkeit herabtropft 
und den Boden benetzt; diese Erscheinungen sind z. B. in Agypten sehr 
bekannt von den Tamarisken, die man oft noch stundenlang nach Son
nenaufgang naB antrifft, und von der kleinen, erikaahnlichen Reaum1t-

I Uber Bau und Funktion der Drusen bei den einzelnen Arten ist wenig 
bekannt; bei den Mangroven handelt es sich nach v. FABER urn aktiv ab
salzende Drusen, die Drusen der Graser werden als Drusenhaare beschrieben. 
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ria hirtella, die dem Wustenwanderer am Morgen in frohlich glanzen
dem, nassem Grun entgegentritt, um sich dann unter der rasch trock
nenden Tageshitze wieder in das stumpfe Grau ihres Salzkleides zu hullen. 
VOLKENS und SCHWEINFURTH haben in dies en Salzkrusten ein Mittel 
zur hygroskopischen Anziehung der nachtlichen Luftfeuchtigkeit ge
sehen und eine Aufnahme des verdichteten Wassers durch die Blatter 
angenommen. Diese Annahme ist nicht mehr haltbar; nach den Unter
suchungen KELLERS ist bei Frankenia auch bei Kultur unter feuchten 
Glasglocken der groBere Teil der am Morgen angesammelten Flussig
keit nicht aus der Luft angesaugt, sondern aus dem Blatt ausgepreBt 
worden. Die Frage ist heute nur noch die, ob die Salzkrusten dadurch, 
daB sie sich in dem ausgepreBten Drusensekret lOsen und dessen osmo
tischen Wert erhohen, die Wasserausscheidung der Drusen fOrdern. Fur 
Frankenia pulverulenta hat das KELLER durch Versuche sehr wahrschein
lich gemacht; Blatter, von denen die Salzkrusten am Abend abgewischt 
waren, sekretierten weniger als Blatter mit Salzkrusten oder mit kunst
lich aufgestaubtem Kochsalz. Man braucht in dies em Vorgang keinen 
besonderen okologischen Vorteil zu sehen, sondern kann ihn als not
wendige Folge der Absalzungstatigkeit der Drusen betrachten. 

Die Bezeichnung "absalzende Halophyten" darf nicht zu der Ansicht 
verleiten, daB diese Arten sich durch einen niederen Salzgehalt aus
zeichnen. 1m Gegenteil gehoren manche von ihnen zu den Formen mit 
den hochsten osmotischen Werten, z. B. Reaumuria hirtella in den nord
afrikanischen Wusten und Avicennia, Aegiceras und Acanthus ilicifolius 
in der Mangrove; bei Avicennia hat v. FABER in kunstlicher Salzkultur 
den bisher wohl uberhaupt hochsten osmotischen Wert von 205 Atmo
spharen gemessen. Auch bei Statice Gmelini konnte RUHLAND im Blatt
saft einer Freilandpflanze durch BegieBen mit KochsalzlOsung eine N aCl
Konzentration von 2,15 vH erzielen. 

1m allgemeinen suchen die absalzenden Halophytentypen Standorte 
mit guter Wasserversorgung auf, was leicht verstandlich ist, da die Drusen 
nur bei genugendem Wasservorrat arbeiten konnen. Dabei sind auch 
die haufigen FaIle einzuschlieBen, in denen die Pflanzen durch ein tiefes 
Wurzelwerk bis zum Grundwasser vordringen, wie wir das schon fUr 
Statice Gmelini erwahnt haben. Die Tamarisken sind weitere gute Bei
spiele dieser Art; sie kommen nur an Wustenstandorten mit erreich
barem Grundwasser vor, wobei sie, wie man am Suezkanal gefunden 
hat, ihr Wurzelwerk bis zu 30 m Tiefe hinabzusenken vermogen. Es 
gibt aber auch absalzende Halophyten an extrem trockenen Salzstellen, 
wie die Reaumuria hirtella, die in den afrikanischen Felswusten in. ganz 
flachen, trockenen Boden von nur etwa 30 cm Tiefe gedeiht. 

Ais ein anderes, fUr die absalzenden Halophyten kennzeichnendes 
Merkmal wird ihre gegenuber den nicht-absalzenden Arten geringe N ei
gung zur Sukkulenz angegeben. In der Tat sind die am starksten und 
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auffallendsten sukkulenten Formen, wie etwa die Salicomien, Mesem
brianthemen usw., nicht-absalzende Typen und sind viele absalzende For
men, wie Rewumuria, Frankenia uSW., gar nicht sukkulent, und auch fiir 
die Mangrove gibt v. FABER an, daB es "bezeichnend ist, daB die starke 
Bildung hyperhydrischer Gewebe, also starkere "Sukkulenz", nur bei 
den nicht-sezernierenden Mangroven gefunden wird" (S. 230). Aber ganz 
eindeutig ist auch dieser Unterschied keineswegs, wie das Beispiel del' 
einen deutlich sukkulenten Eindruck machenden 5taiice Gmelini zeigt; 
es kommt als Schwierigkeit hinzu, daB del' Begriff der Sukkulenz wenig 

bestimmt ist und durch den viel gebrauchten Ouotienten ~a~s~~e~alt, 
,~ e ace 

den sogenannten Grad der Sukkulenz, keineswegs erschopft wird. 

Gehen wir von den Landhalophyten zu den submers wachsenden 
Wasserhalophyten iiber, so sind unsere Kenntnisse iiber deren Salzauf
nahme-, Salzspeicherungs- und Salzabgabefahigkeit sehr diirftig. Viel
leicht ist die sich zunachst aufdrangende Vermutung, daB bei diesen 
Organism en mit dem Wegfall des Transpirationsstromes die Salzver
haltnisse in Ubereinstimmung mit dem umgebenden wasserigen Medium 
liegen miiBten, schuld daran, daB bisher bei keiner einzigen Gruppe del' 
Salzhaushalt von einem weiteren okologischen Gesichtspunkt aus unter
sucht worden ist. Wir sind daher vorlaufig auf einzelne Teilergebnisse 
von Arbeiten angewiesen, die mit physiologischen Fragestellungen an 
einzelne Salzwechselprobleme herangetreten sind. 

DaB auch viele submers lebende Organismen zur Aufnahme und Spei
cherung von Salzen befahigt sind, ist fiir Bakterien, Algen und Pilze 
schon seit langerer Zeit bekannt. Ganz im unklaren sind wir aber noch, 
wie sich die einzelnen okologischen Gruppen in bezug auf Menge und 
Geschwindigkeit der Salzaufnahme und, wie sie sich in bezug auf die 
Fahigkeit zur Wiederabsalzung verhalten. Das gilt auch von den Meeres
und Brackwasseralgen, bei denen neue Untersuchungen dieser Art (OLT
MANNS III, S. 352) von groBtem okologischem Interesse waren; vielleicht 
ist gerade die Fahigkeit einer raschen Salzaufnahme und Salzabgabe 
ein entscheidender Faktor fUr die Lebensfahigkeit an FluBmiindungen, 
wo Ebbe und Flut einen raschen und dauemden Wechsel im Salzgehalt 
verursachen. 

DaB der Salzhaushalt auch bei den Meereshalophyten keineswegs 
einfach ist, geht aus den neueren physiologischen Arbeiten hervor. OSTER
HOUT' fand, daB die Meeresalge Valonia in ihrem Zellsaft weniger NaCl, 
aber mehr KCl als das umgebende Meereswasser enthalt, und auch fUr 
die Ionen Mg, Ca und 504 war die Absorption "selektiv", und zwar 
waren diese Ionen im Zellsaft weniger konzentriert vorhanden als in 

, OSTERHOUT, W. J. V.: Some aspects of selectiv absorption. Journ. of 
Gen. Physiol. 5, 225. 1922. 
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der AuBenlosung. Bei Nitella clavata fanden HOAGLAND und DAVIS I 

ebenfalls eine selektive Salzaufnahme; Ca, Mg, 504 und in noch hohe
rem MaBe K, N a, Cl waren im Zellsaft in starkerer Konzentration als 
im umgebenden Wasser vorhanden. 

DaB auch bei Landpflanzen ganz allgemein eine selektive und von 
Art zu Art verschiedene Salzaufnahme besteht, ist eine schon lange be
kannte Tatsache; wir haben aber leider noch keine Untersuchungen liber 
die Frage, wie die Selektion bei den Halophyten unter den verschiede
nen Salzbedingungen der Standorte verlauft (SCHIMPER 1891, S. 145); 
daB sich die einzelnen Typen verschieden verhalten, geht aus dem Vor
kommen spezieller "Kali-" und "Sodapflanzen" mit spezifischer Aschen
zusammensetzung hervor. 

Die Auswahl liber Art und Menge der aufzunehmenden Salze ist nun 
aber nicht nUr eine Funktion der artspezifischen Plasmaeigenschaften, 
sondern auch eine solche der Zusammensetzung der AufJenlOsung. Wir 
wissen heute, daB die Permeabilitat fUr die einzelnen Salze sehr stark 
beeinfluBbar ist durch mit in der Losung befindliche andere Salze, und 
man nimmt an, daB gerade diese Beeinflussung der Permeabilitat ein 
wesentlicher Grund flir die auffallende Erscheinung ist, daB reine Lo
sungen einzelner Kalium-, Natrium-, Ammonium- und Magnesiumsalze 
auf die aufnehmenden Zellen hoherer und niederer Pflanzen schiidigend 
wirken, wahrend Kombinationen dieser Salze mit anderen, "antagoni
stisch" wirkenden Salzen, vor allem solchen des Kalziums, diese scha
digende Wirkung nicht zeigen. Ein bekanntes Beispiel ist die schadi
gende Wirkung von Alkalisalz16sungen, die durch oft sehr geringe Bei
mengungen von Kalziumsalzen - es genligen oft eiriige Prozente oder 
gar nUr Promille der vorhandenen Alkaliionen - ausgeglichen werden 
kann. Die samtlichen in Gebrauch befindlichen Pflanzennahrlosungen 
sind Beispiele solcher "balancierter" Losungen. Auf die vielen Erfah
rungen auf dem Gebiete des Ionenantagonismus und die theoretischen 
Vorstellungen, die man sich liber sein Zustandekommen gebildet hat, 
naher einzugehen, wiirde den Rahmen unserer Aufgabe weit liberschrei
ten'. Nur insoweit wollen wir die Frage des Ionenantagonismus hier 
betrachten, als sie speziell bei Halophytenstudien nahere Beachtung er
fordert. 

Die Permeabilitatsbeeinflussung durch Salze ist eine Ionenwirkung. 

I HOAGLAND, D. R. and DAVIS, A. R.: The composition of the cell sap 
of the plant in relation to the absorption of ions. Journ. of Gen. Physiol. 
5, 629. 1923. - Dieselben: Further experiments on the absorption of ions 
by plants, including observations on the effect of light. Ebenda 6, 47. 1923. 

, KAHO, H.: Das Verhalten der Pflanzenzelle gegen Salze. Ergebn. d. 
BioI. I, 380. 1926. - Weitere Zusammenfassungen in: HOBER, R.: Physi
kalische Chemie der Zelle und der Gewebe. Leipzig 1924. - LEPESCHKIN, W.: 
Kolloidchemie des Protoplasmas. Berlin 1924. - STILES, W.: Permeability. 
London 1924. 
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Nach der Anschauung von KAHO (S. 389), wirken die Kationen auf das 
Protoplasma entqueilend und setzen dadurch seine Permeabilitat herab, 
und zwar in der Reihenfolge K < Na < Mg < Ca. Die Anionen da
gegen wirken queilend auf die Biokoiloide und erhohen infolgedessen 
die Permeabilitat in der lyotropen Reihenfolge N03 > Cl > 504' Die 
Permeierfahigkeit des Salzes ergibt sich als additive Eigenschaft seiner 
Ionen. Sind mehrere Salze in der Losung vorhanden, so beeinflussen 
skh die Kationen gegenseitig so, daB jedes Kation in seiner Permeier
fahigkeit durch aile in obiger Reihe rechts von ihm stehenden Kat
ionen gehemmt wird. Dasselbe gilt fiir die Anionen nach der Reihe 
N03 > Cl> 504' Uber die quantitative GroBe der Beeinflussung mogen 
folgende Angaben einen Begriff geben: Die Aufnahme von KN0 3 durch 
Lupinenwurzeln wurde in einem einstiindigen Versuch durch aquimolare 
Mengen von MgCl2 urn 20 vR, von CaCl2 urn 100 vR herabgesetzt, d. h. 
der Zusatz von Kalzium in dieser Konzentration hemmte die Aufnahme 
von KN03 vollstandig. Als Beispiel der Anionenwirkung: Die Auf
nahme von KCl (0,2 mol. Losung) wurde durch 0,02 mol. Zusatz der 
folgenden Salze gefordert (-+-) bzw. gehemmt (-) urn: KJ + 40 vR, 
KN03 + 23 vR, K 2 504 - 26 vR (KAHO) 1. Versuche iiber die Salzauf
nahme aus schwachen Losungen, haben LUNDEGARDH und MORAVEK 2 

mit Weizenkeimlingen gemacht. Sie fanden, daB auch hier die Auf
nahme der untersuchten Neutralsalzionen aus n/50 Losungen durch ZUc 
gabe anderer Kationen und Anionen in Konzentrationen von nur 
n/400-n/l00 stark, bis zu 30-50 vR, gehemmt oder gefordert werden 
kann, wobei die \Virkung der einzelnen Ionen meistens stark von ihrer 
Konzentration abzuhangen scheint. 

Das Problem der Salzeinwirkung auf saugende Wurzeln intakter 
Pflanzen wird dadurch kompliziert, daB ein starker EinfluB der Wasser 
stoffionenkonzentration des Nahrmediums und der Temperatur besteht. 
Bei Wasserkulturen von Mais fand z. B. MEVIUS3 eine verschiedene Salz
wirkung bei Temperaturen unter und tiber 17°. Bei Temperaturen unter 
17°, ergibt sich bei einem PH-Wert von 4,5-4.4 auch bei Kultur in 
reinen KCl-Losungen keine Schadigung der Pflanzen, in Mg504-Lo
sungen eine nur geringe Schadigung, die durch Zusatz von KCl voil
standig aufgehoben wird. Ein Zusatz von Ca-Salzen ist bei diesem 
pwWert iiberfliissig und gibt keine Forderung gegeniiber einer KCl
Mg504 -Losung. Sobald aber der pwWert hOher oder niedriger als 

1 Ahnliche antagonistische Salzwirkungen sind auch fUr die Exosrnose 
von Salzen aus Pflanzenzellen nachgewiesen (KAHO, S. 384 und 398.) 

2 LUNDEGARDH, H. und MORA.VEK, VL.: Untersuchungen tiber die Salz
aufnahrne der Pflanzen. 1. Die gegenseitige Beeinflussung der Ionen. Bio
chern. Zeitschr. 151, 296. 1924. 

3 MEVIUS, W.: Kalziurn- Ion und Wurzelwachstum. Jahrb. f. wiss. 
Botanik 46, 183. I927. 
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4.4--4,5 wird, nimmt die antagonistische Wirkung zwischen KCl und 
MgS04 immer mehr ab und ist bei PH = 4,0 bzw. PH = 7,0 ganz er
loschen. Dafiir zeigt nun CaCl eine st"arke antagonistische Schutzwir
kung, die bis zu PH = 9,2 nach oben und PH = 3,7 nach unten reicht. 
Steigt die Temperatur iiber I7°, so wird das- PHIntervall, in dem KCl 
und MgS04 antagonistisch wirken, immer kleiner und die Kulturen 
ohne Ca bleiben immer mehr hinter denen mit Ca zurtick, bis schlieB
lich bei einer Temperatur von 30° bei keinem P wWert mehr ein Wachs
tum ohne die antagonistische Schutzwirkung von Ca-Ionen moglich ist. 
Auch bei den anderen von MEVIUS untersuchten Arten ergab sich eine 
starke Abhangigkeit der Salzwirkungen von Temperatur und PH-Wert; 
das fiir das Wachstum ohne Ca-Salze giinstigste Intervall wechselte zwi
schen den PH-Werten 4,I-5,I, die Notwendigkeit einer Schutzwirkung 
von Ca-Ionen war am groBten bei den Leguminosen, die ohne Ca tiber
haupt nicht wachsen konnen, am kleinsten bei Pinus Pinaster. AIle 
diese Ergebnisse sprechen nach MEVIUS dafiir, daB neb en spezifischen 
Giftwirkungen vor allem die Permeabilitatsverhaltnisse der einzelnen 
Ionen und ihre Beeinflussung durch die AuBenbedingungen und die Ionen 
anderer Salze von ausschlaggebender Bedeutung sind. Das verschie
dene Verhalten der einzelnen Arten macht die Annahme "einer spezi
fisch verschiedenen Stabilitat der normalen Permeabilitat" (am ge
ringsten bei den Leguminosen) notwendig, und "die wichtigste Aufgabe 
des Kalziums ist, diesen mehr oder weniger labilen. Permeabilitatszu
stand der Wurzelzellen in einen von AuBenfaktoren unabhangigen, sta
bilen Zustand zu tiberftihren" (MEVIUS, S. 249). 

Es ist. anzunehmen, daB sich die H alophyten grundsatzlich nicht an
ders verhalten. Das Meereswasser ist seiner Zusammensetzung nach eine 
balancierte Losung, und die M eeresorganismen konnen, wie z. B. Kul
turversuche an Algen zeigen, reine Losungen von Kochsalz oder von 
reinen anderen Salzen ebensowenig ertragen wie Glykyphyten. Dasselbe 
gilt fUr Landhalophyten, die durch reine KochsalzlOsungen vergiftet wer
den, wenn nicht die Giftwirkung der Alkaliionen durch Zusatz von Ca
Ionen aufgehoben wird (MONTFORT und BRANDRUP). Das ist aber auch 
so ungefahr alles, was bisher tiber den Ionenantagonismus speziell bei 
Halophyten yom Standpunkt des Halophytenproblems aus bekannt ist; 
die an den einzelnen Halophytenstandorten so sehr wechselnden quan
titativen und qualitativen Salzverhaltnisse versprechen einer ktinftigen 
Analyse dieser Salzbeeinflussungen interessante Ergebnisse! Auch tiber 
die Rolle der Bodenreaktion ist noch nichts Sicheres bekannt. Sie liegt 
bei Salzboden normalerweise stets auf der alkalischen Seite und betragt 
z.B. an den Salzstandorten der Nordsee und beiArtemPH = 6,8-7,7 
(MONTFORT und BRANDRUP), in agyptischen hygrischen und xerischen 
SalzbOden PH = 7,5-8,5 und bisweilen auch noch mehr, bis II (!) 
(ARRHENIUS I920, STOCKER I928). Es kommen aber auch Falle vor, wo 
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z. B. durch Zutritt von Moorwasser die Reaktion weit nach der sauren 
Seite verschoben werden kann (MONTFORT I927), und fiir manche Halo
phyten ist nachgewiesen, daB sie unter besonderen Bedingungen auch 
an stark sauren Standorten wachsen konnen, wie z. B. Plantago mari
tima in Thiiringen auf einem Gipsstandort - also bei reichlicher Gegen
wart von Ca-Ionen -, mit einem PH = 4,5 (!), zusammen mit Calluna 
(MONTFORT und BRANDRUP I927 [I]). Erst wenn die antagonistischen 
Salzwirkungen bei den Halophyten durch experimentelle Studien ge
kHirt sein werden, wird es moglich sein, liber die Rolle der Bodenreak
tion fUr die Verbreitung und Verteilung der Halophytenvereine ein 
sicheres Urteil zu gewinnen. Vorlaufig wird dir Frage sehr verschie
den beurtei1t; ARR:IENIUS (I920) und DU RIETZ messen ihr eine ent
scheidende, MONTFORT und BRANDRUP eine "recht untergeordnete" 
Rolle bei. 

v. Innere Salzeinwirkungen. 
I. Die Beeinflussung des allgemeinen kolloidalen 

Protoplasmazustandes. 

Nachdem feststeht, daB das Wesen der halophytischen Anpassung 
nicht in der Fahigkeit liegt, eine Salzeinwanderung liberhaupt zu ver
hindern, daB vielmehr zahlreiche Halophyten Salze in groBen Mengen 
aufnehmen, muB sich das Halophytenproblem den inneren, intrazellu
liiren Salzeinwirkungen zuwenden. Wir beginnen dabei zweckmaBig mit 
einer allgemeinen Betrachtung liber die besonderen Bedingungen, denen 
das Protoplasma in den Zellen der Halophyten ausgesetzt ist. 

Wir wenden uns zunachst dem Quellungsgrad I des Protoplasmas zu, 
da nicht nur eine Reihe anderer, wichtiger Eigenschaften des lebenden 
Protoplasmas, wie Viskositat, Permeabilitat uSW., mit ihm zusammen
hangen, sondern auch ganze Komplexe von Lebensprozessen, wie Wachs
tum, Assimilation, Atmung usw., sehr stark von ihm abhangig zu sein 
scheinen. Fiir das Wachstum z. B. hat WALTER gezeigt, daB es an be
stimmte Quellungszustande des Protoplasmas gebunden ist. Unter
halb von einem gewissen Grade der Entquellung, der bei den einzelnen 
untersuchten Organismen verschieden hoch liegt, ist nirgends mehr 
Wachstum moglich. Wenn man den Quellungsgrad des Protoplasmas 
durch die dem Quellungsdruck entsprechende relative Dampfspannung 
ausdriickt, so ergibt sich, daB Bakterien nur bei sehr hohen Quellungs
graden, bei relativen Dampfspannungen liber 96 vH, wachsen konnen, 
wahrend unter den Schimmelpilzen einzelne Formen eine Entquellung 

I WALTER, H.: Protoplasma- und Membranquellung bei Plasmolyse. 
]ahrb. f. wiss. Botanik 62, 145. 1923. - Ders.: Plasmaquellung und Wachs
tum. Zeitschr. f. Botanik 16, 353. 1924. 
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bis herab zu 85 vH relative Feuchtigkeit ertragen'. Die Intensitat des 
Wachstums zeigt dabei eine deutliche Abhangigkeit yom Quellungsgrad 
des Protoplasmas. Sie hat ihr Optimum bei voller Wassersattigung -
bei gewissen Ausnahmen, in denen das Optimum tiefer liegt, nimmt 
WALTER eine Interferenz mit anderen Wachstumsbedingungen an -
und falit mit abnehmendem Wassergehalt nach dem Grenzwert hin. Bei 
den verschiedenen Organismen bestehen aber okologisch wichtige Unter
schiede im Verlauf der Wachstumskurve: Bei den Formen mit hohem 
Grenzwert des Wachstums, also z. B. bei den Bakterien und bei Oidium, 
falit die Wachs-
tumsintensitat so
fort beim Herun
tergehen der rela
tiven Dampfspan
nungunterIoovH 
steil ab, wahrend 
bei resistenteren 
Formen die Kurve 
vonIoovHabzu
nachst einen hori
zontalen Verlauf 
nimmt und beiden 
resisten testen For
men, wie Aspergil
hts und Penicil
limn, erst von 
95-96 vH annach 
dem Grenzwert 
von etwa 85 vH 
abfalit. Fiir ha
here Pflanzen gibt 
WALTER nur ei
nige V orversuche 

Ve,."iiHni., dsr Vcluml"a 

Abb. 6. Quellungskurven des Protoplasmas und einiger anderer Stoffe. Auf 
der Abszisse sind die Volumina der Quellkorper, auf der Ordinate die 
Drucke angetragen. Die punktierte Protoplasmakurve gibt das Verhalten 

bei entspannter Zellwand an. (Nach WALTER 1923.) 

mit Erbsen- und Lepidium-Keimlingen 2 , bei denen die Intensitat des 
Wachstums gleich von IOO vH relativer Feuchtigkeit ab stark abfiel und 
schon bei etwa 97 v H ihren N ullwert erreichte. DaB bei allen diesen Ver
suchen immer wieder gerade Werte um 95 vH relativer Feuchtigkeit 
herum eine Rolle spielen, hangt offenbar mit der Quellungskurve des 

1 Die Versuche WALTERS sind in geschlossenen GefaBen iiber oder in 
Losungen von bestimmten osmotischen Werten angestellt, und es ist ange
nommen, daB sich dabei der Quellungsdruck des Protoplasmas auf denselben 
Wert wie die osmotische AuBenlosung einstellt. Es bedarf aber wohl noch 
einer Nachpriifung, inwieweit diese Annahme in den einzelnen Fallen zutrifft. 

2 Man vergleiche dazu auch MONTFORT und BRANDRUP (1927 [2J, S.165). 
Ergebnisse cler Biologic III. 20a 
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Protoplasmas zusammen, die nach WALTERS Versuchen an den Karpo
sporen von Lemanea so verlauft, daB mit zunehmendem Druck, also 
abnehmender relativer Dampfspannung, das Protoplasma zunachst sehr 
leicht und stark Wasser abgibt, bis es bei 95-96 vH relativer Feuchtig
keit praktisch entquollen ist und bei weiterer Druckerhohung nur noch 
minimale Wasserquantitaten freilaBt (Abb. 6). Die Dampfspannung 
von 96 vH scheint also fUr das Protoplasma ebenso wie fur andere Quell
korper eine Art "kritische Dampfspannung" zu sein. 

Bei den H alophyten kann der Quellungszustand des Protoplasmas 
unter zwei besonderen Bedingungskomplexen stehen: Einmal kann eine 
direkte, spezifische Einwirkung von intrazellular vorhandenen Salzionell 
stattfinden, und dann kann ein erhOhter osmotischer Wert seinen EinfluB 
geltend machen, wobei ebenfalls Salze, aber nur als osmotisch wirksame 
Stoffe und nicht spezifisch, beteiligt sein konnen, aber nicht mussen. 

Wenden wir uns zunachst der letzteren Moglichkeit zu, so besteht 
nach den Ausfuhrungen WALTERS in einer Pflanzenzelle, in welcher osmo
tisch wirksamer Zellsaft und quellbares Protoplasm a von einer elastisch 
gedehnten Zellwand umschlosseri. sind, die Beziehung: 

Osmotischer Druck des Zellsaftes = Quellungsdruck des Protoplasmas 
= Wanddruck der Zellwand. 

Der Quellungsdruck des Protoplasmas ist also gleich dem osmotischen 
Wert des Zellsaftes, der durch Grenzplasmolyse annahernd bestimmt 
werden kann I. 

Bei vielen Halophyten sind die osmotischen Werte sehr hoch, wie 
einige Beispiele zeigen mogen: 

Nordseehalophyten (GEssNER), Blatt. . . . . . 
Indische Mangrove (v. FABER), Avicennia, Blatt 

" Felswiiste bei Biskra (FITTING), Blatt . 
(Durchschnitt von 46 Arten. . . . 

Agyptische Felswiiste (STOCKER), Blatt. 
(Durchschnitt von 5 Arten 

Wurzel 

Wurzel 

17-36 Atm. 
bis 163 
bis 96 " 

15-100 " 

50 " 
19-91 

41 

35-48 " 
Eine Wertung dieser Zahlen an Hand der WALTERschen Versuche 

ist moglich, wenn man die in Atmospharen gemessenen osmotischen 
Werte durch die ihnen entsprechenden relativen Dampfspannungen er
setzt. WALTER (1924, S.360) gibt dafiir eine Umrechnungstabelle (bei 
20°), die auf S. 307 wiedergegeben ist. 

Da in den Versuchen WALTERS bei Erbsen und Lepidium-Keimlingen 
das Wachstum schon bei einer relativen Dampfspannung von etwa 97 vH, 
d. h. einem Druck von 40 Atmosphiiren zum Stillstand kam, sind die be
sonderen Verhaltnisse, unter die viele Halophyten durch ihre hohen os-

I Er ist in Wirklichkeit meist etwas kleiner als der Grenzplasmolyse
wert, wei! bei der Plasmolyse in der Regel eine Verminderung des Plasma
volumens und damit eine Erh6hung der osmotischen Konzentration eintritt. 
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motischen Werte kommen, auf der Hand liegend. Dabei ist zu beachten, 
daB bei den Halophyten die hohen Werte einen Dauerzustand bilden, 
wahrend die bei Glykyphyten ge
legentlich auftretenden erhohten 
Werte - HUBER I hat kurzlich in 
der Epidermis von Lindenblattern 
unter besonderen Witterungsver
haltnissen voriibergehend osmoti
sche Werte bis zu 70 Atmospharen 
gefunden - von nur kurzer Dauer 
zu sein pflegen. 

Die plasmaentquellende Wir
kung hoher osmotischer Werte in 
den Zellen ist unabhiingig von der 
N atur der osmotisch wirksamen 
Substanz und muB sich in gleicher 

ReI. Dampfspannung \ 
vH 

100 

99 
98 
97 
96 
95 
94 
93 
90 

88 
86 
80 

Druck 
in Atm. 

o 

14 
27 
40 

52 
65 
79 
95 

142 

173 
205 
295 

Weise bei Halophyten geltend machen, die die Erhohung des osmo
tischen Wertes durch Salzspeicherung bewirken, wie bei solchen, die sie 
durch Stoffe anderer Art, wie Kohlehydrate usw., veranlassen. Bei den 
Halophyten der ersteren Art mussen nun aber auch die Salze als solche 
einen spezifischen EinflufJ auf den Quellungsgrad haben, und zwar in 
einer Richtung, die dem entquellenden EinfluB der Druckerh6hung im 
allgemeinen entgegenwirken wird. Fur die Neutralsalzwirkung auf Ge
latine, die sich in ihrer Quellung ahnlich dem Plasma zu verhalten scheint 
(vgl. Abb. 6), hat schon HOFMEISTER die im vorigen Abschnitt erwahnte 
Anionenreihe 

504 < Cl<N03 

aufgestellt, wobei das Suliation oberhalb einer gewissen Konzentration 
die Gelatinegallerte zum Schrumpfen, das Chlor- und das Nitration aber 
in steigendem MaBe zum Quellen bringt. Fur das Plasma lebender Zellen 
haben WALTER bei Lemanea-Karposporen (WALTER I923) und SPEK bei 
Opalinen (LEPESCHKIN, Kolloidchemie des Protoplasmas, S. IOS)' fUr Al
kalisalze dieselbe Reihe gefunden: Entquellung durch Sulfate, Quellung 
durch Chloride und Nitrate. Auch hier zeigt es sich wieder, daB es 
keineswegs gleichgiiltig ist, welche Salze den Halophyten zur Verfugung 
stehen und von ihnen aufgenommen werden, und daB neben der Salz
quanti tat auch die Salzqualitat von groBer Bedeutung ist. 

Wir sehen also, daB das Protoplasma der Halophyten sehr stark ein
wirkenden und sich kompliziert ubereinanderlegenden Bedingungen 
unterworfen sein muB. Wie es darauf im einzelnen reagiert, bleibt frei
lich noch zu untersuchen; es wird Zeit, in der Okologie den Weg zell
physiologischer Studien zu beschreiten und die Grundlagen einer Zell
okologie zu schaffen. 

I HUBER,B.: Okologische Probleme der Baumkrone. Planta2,476. 1926. 

20* 
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2. Morphogene Salzwirkungen. 
Der eigenartige physiognomische Gesamteindruck, den die Halophy

tenvegetationen darbieten, legte von Anfang an den Gedanken an mor
phogene Salzwirkungen nahe (vgl. S. 267). 

Man kann der Losung dieser Frage zunachst dadurch naher zu kom
men versuchen, daB man nach morphologischen und anatomischen Eigen
tiimlichkeiten 'forscht, die die Halophyten allgemein vor den Glykyphyten 
voraus haben. Viele Arbeit ist auf Untersuchungen dieser Art verWendet 
worden (groBere Zusammenfassungen bei WARMING, SCHIMPER und 
CHERMEZON), aber mit ziemlich negativem Ergebnis. « Le seul caractere 
des halophiles est, en somme, la carnosite I resultant soit du grand nombre 
des assises, soit plus souvent de la grosseur des cellules», so faBt CHER
MEZON (I91O, S. 306), der die Frage wohl am eingehendsten bearbeitet 
hat, die Ergebnisse seiner Bemiihungen zusammen. Aber auch dieses 
Merkmal ist bekanntlich nicht auf Halophyten beschrankt, sondern 
kommt auch bei ausgesprochenen Glykyphyten vor, und seine Haufig
keit bei Halophyten kann deshalb nur als Wahrscheinlichkeitsbeweis da
fiir gelten, « qu'il existe une certaine I relation entre la carnosite et la 
salure». Da anderseits unter den Halophyten auch nicht sukkulente 
Formen vorkommen, ergibt sich, «que la carnosite n'est nullement une 
consequence fatale I de la salure ». 

Aussichtsreicher ist der Weg, halophytische und glykyphytische Va
rietaten oder Standortsformen ein und derselben Art (LESAGE, CHERME
ZON, LUNDEG.A.RDH) miteinander zu vergleichen. Auch hier ergibt sich 
als wichtigste Eigentiimllchkeit der "maritimen" Varietaten eine Nei
gung zur Sukkulenz, die sich in einem relativen Dickerwerden der Blatter 
auBert; daneben tritt eine verstarkte Ausbildung des Palisadengewebes, 
eine Verkleinerung der Interzellularen und oft eine Verminderung des 
Chlorophyllgehaltes in Erscheinung. Aber eindeutig verlaufen auch diese 
Vorgange nicht; von den 85 Arten, die LESAGE untersuchte, zeigten 
nur 54 in der maritimen Form eine Verdickung der Blatter gegeniiber 
der Binnenlandsform, 27 Arten, darunter typische Halophyten, wie 
Suaeda maritima und Glyceria maritima, verhielten sich indifferent 
gegeniiber den Standortseinfliissen, und 4 Arten, alles Glykyphyten, 
zeigten sogar. ein umgekehrtes Verhalten. Wenn diese Untersuchungen 
auch unter dem Mangelleiden, . daB der Salzgehalt der einzelnen Stand
orte nur nach ihrer Lage zum Meeresufer beurteilt wurde, so zeigen 
sie doch so viel !nit ziemllcher Sicherheit, daB, wenn der Salzfaktor fiir 
die morphogene Wirkung entscheidend ist, er jedenfalls auf die einzel
nen Arten eine spezifisch verschiedene Wirkung ausiibt. Ob aber der 
Salzfaktor oder andere Standortsfaktoren' entscheidend sind, das kann 
natiirlich nur der KuUurversuch mit variiertem Salzfaktor entscheiden. 

I Von mir hervorgehoben. 
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Kultttrversuche hat zuerst BATALIN (1886) gemacht, indem er Halo
phyten (Salicornia, Salsola, Spergularia) teils mit FluBwasser, teils mit 
Salzlosungen begoB. Dabei ergab sich, daB der sukkulente Habitus tat
sachlich durch den Salzfaktor bedingt ist (vgl. Abb. 8). Auch anatomi
sche Veranderungen, vor allem VergroBerung der Schwammparenchym
zellen in radialer und tangentialer Richtung, waren nachweisbar. Mit 

~ ~ 
~... gf 

vom f6. 4p,.d - 10. Jvni zV9'e/l);,,.te SQIZl11e~9'e 

Abb. 7. I\Iorphogene Salzwirkungen bei L~"lditlm satl'lltI1lz. Die Pflanzen wurden in Gartenclde kulti
yiert und mit Leitungswasser obne nDd mit Zusatz von Kochsalz begossen. Der Kochsalzzusatz be
trug pro Liter I .. eitungswasser 0,0, 1,0, 1,66, 2,5, 5,0, 12,5 und 25,0 gj das Leitungswasser selbst eDt
hielt 0,056 g Chloride pro Liter. In der Zeichnung sind auf der Abszisse die verschiedenen Kulturel1 
abgetragen, links mit der mit reincm Leitungswasser begossenen angefangen, wobei jedesmal die Ge
samtmenge der im Laure der ganzen Versuchsdauer zugeftihrten NaCI-Menge zugrunde gelegt ist. 
Der Versuch dauerte vom 16. April bis zum '10. Juni. Die Kurven stellen die Beschaffenheit der 
Pflanzen am 10. Juni, am Ende des Versuches, dar. Blattdicke und Anzahl der Palisadenschichten 

beziehen sich auf die Mitte des 5. Blattes. (Nach LESAGE I890.) 

Glykyphyten (Linum grandi/lomm, Pisum sativztm und vor allem Lepi
dium sativum) hat dann LESAGE ausgedehnte Kulturversuche mit ab
gestuften Salzzugaben gemacht. Die Wirkung des Salzfaktors auBerte 
sich in Verminderung des Langenwachstums, Verdickung der Blatter, 
Verstarkung des Palisadengewebes, Verkleinerung der Interzellularen 
und unter Umstanden auch Verminderung des Chlorophyllgehaltes. Die 

Ergebni.se der Biologie III. 20b 
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der Arbeit von LESAGE (1890, S. r66) entnommene Abb. 7 ' zeigt aber, 
daB die morphogene Wirkung nicht einfach mit steigendem Salzgehalt 
zunimmt, sondern gut ausgepragte Maxima und Minima der Kurven 
aufweist. Auch in anderer Beziehung zeigten sich Abweichungen der in 
Salzbi:iden kultivierten Lepidium-Pflanzen; Zahl undGewicht der Samen 
waren vermindert gegeniiber den mit SiiBwasser begossenen Exemplaren, 
eine Eigenschaft, die sich teilweise in der wieder im salzfreien Boden 
gezogenen Nachkommenschaft ais erblich erwies (LESAGE 1921,1923). 

Die auffallendste morphogene Salzwirkung, die 5ukkttlenz, hat neuer
dings KELLER (1925) mit verbesserter Methodik bei 5alicornia herbacea 
untersucht. Die Sukkulenz wurde dabei zahlenmaBig durch den Quo-
. OberfHiche in cm2 1 Ob fl" h . ki " f B d 1 tIenten VI' "a s" er ac enentwlc ung er a t, un a s o umen In em' 

Salze wurden nicht nur abgestufte Mengen von NaCl, sondern auch dazu 
aquimolekulare Mengen anderer Salze den Sandkulturen (je 5500 g Sand, 
4 g Nahrsalze und 1230 g Wasser pro GefaB) zugefiigt (vgl. S. 341). Es 
ergaben sich die foigenden Oberflachenentwicklungen (KELLER, S. 231): 

Der Salzzusatz ist Art des zugesetzten Salzcs 
aquimolekular zu IVaCl Na 2 OS" KCI K 2 S04 

gewohnl. Nahrlosung 33,2 33,2 33,2 33,2 
+ 1 g NaCl 24.9 24,7 
+ 10 g NaCl 21,6 23.2 20,3 2603 + 30 g NaC! 12,2 18,4 
+ 50 g NaCI 10,5 

Innerhalb der Versuche mit ein und demselben Salz nimmt also die 
Oberflachenentwicklung mit steigendem Salzzusatz ab, bzw. die Sukku
Ienz zu, wovon die Abb. 8 einen deutlichen Begriff gibt. Vergleicht 
man aber die Wirkung aquimolekularer Mengen verschiedener Salze, so 
ist die morphogene Wirkung eine sehr verschiedene: Na- und K-Ionen 
haben, wenigstens in niederen Konzentrationen - in hi:iheren hat das 
N a-Ion einen viel starkeren EinfluB! - etwa dieselbe Wirkung: das 
504 -Ion wirkt schwacher ais das Cl-Ion. Nimmt man noch hinzu, daB 
nach den Versuchen BATALINS das Mg-Ion (bei Bewasserung der Sali
cornia-Pflanzen mit M g 5 ° 4 - Li:isung) keine sichtbare Sukkulenz hervor
rief, so ist die Ubereinstimmung der morphologischen Ionenwirkung mit 
den lyotropen Anionen- und Kationenreihen unverkennbar. Man darf da
bei allerdings nicht auBer acht lassen, daB in den Versuchen die Salz
konzentrationen nur im AuBenmedium und nicht auch im Zellinneren, 
wo sie fUr die morphogene Wirkung erst entscheidend werden, ver
glichen sind; daB zwischen den beidenGri:iBen durchaus keine Parallelitat 
zu bestehen braucht, zeigt die Tabelle 7 von KELLER (1925, S. 234), nach 

I In der Originalfigur ist LESAGE in der Erklarung eine Verwechslung 
unterlaufen, indem die Kurve B als courbe des surfaces und DaIs courbe 
des epaisseurs bezeichnet ist; die beiden Bezeichnungen sind zu vertauschen. 
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der die Kalisalze viel starker von der Pflanze aufgenommen werden als die 
N atriumverbindungen. Auch in bezug auf die GroBe der Zellen und derZell
kerne konnte KELLER einen fordernden morphogenen EinfluB nachweisen, 
uber dessen Einzelheiten er aber noch keine naheren Angaben macht. 

Die spezi/ische morphogene lonenwirkung, die fUr die Halophyten aus 
den Versuchen KELLERS hervorgeht, ist auch schon verschiedentlich bei 
Glykyphyten I nachgewiesen worden. In der jungsten Arbeit von KISSER 
wurden Weizenpflanzchen in stark verdunnten Losungen, reiner Salze 
(Nitrate) und zum Vergleich in destilliertem Wasser gezogen. Die mor-

Abb. 8. S;;uHI!--ulturen yon SalicoYllia /;erbacea L. mit ycrschiedenem Salzzusatz. t.Nach KELLER 1925.} 

phogene Wirkung der einzelnen lonen im Vergleich zu destilliertem Was
ser war dann in roher Zusammenstellung die folgende: 

Zahl der Spaltoffnungen . 
GroBe der Spaltoffnungen. 
Behaarung ....... . 
Dicke der unteren Epidermis 

K Na Mg 
± ± ± 

dick dick 
+ 

diinner 

Ca 

+ 
am d iinnstcll 

I PETHYBRIDGE, G. H.: Beitriige zur Kelllltllis der Einwirkung der all
orgallischen Salze auf die Entwicklullg und den Bau der Pflanzen. Diss. 
Gottingen 1899. - HANSTEEN, B.: Uber das Verhalten der Kulturpflanzen 
zu den Bodensalzen. I., II, III. Jahrb. f. wiss. Botanik 47, 289. 1910, und 
53, 536. 1914· - LEE, B. and PRIESTLEY, J. H.: The plant cuticle. I. Its 
structure, distribution and function. Ann. of Bot. 38, 525. 1924. - KISSER, 
J.: Untersuchungen iiber den EinfluB der Niihrsalze auf die Wasserabgabe, 
\Vasseraufnahme, relative SproB- und Wurzelmasse und die Blattstruktur. 
II. Veriinderungen der Blattstruktur unter dem Einflusse der Niihrsalze. 
Planta 3, 578. 192 7. 
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Die entgegengesetzte Wirkung der Alkali- und der Erdalkaliionen ist 
wieder stark hervortretend. 

Fur xerische W iistenhalophyten liegen noch keine Kulturversuche vor; 
die Wahrscheinlichkeit einer morphogenen Salzwirkung ist bei ihnen 
um so groBer, als sie das fur die hygrischen Halophyten kennzeichnende 
Bestreben nach einer Verminderung der Oberflachenentwicklung eben
falls in starkem MaBe zeigen. 

Was nun die Erkliirttngsmoglichkeiten fUr das Zustandekommen der 
morphogenen Salzwirkungen angeht, so ist KUSTER I geneigt, sie wenig
stens teilweise in das Gebiet der Osmomorphosen einzureihen. "Die Strek
kung der Mesophyllzellen, die zu Palisadenformen fuhrt, macht, ebenso 
wie die Reduktion des Chlorophyllapparates, die Gewebe der NaCl
Pflanzen den hyperhydrischen ahnlich, so daB ich sie auch atiologisch 
fur vergleichbar mit dies en halten mochte" (KUSTER, S. 439). Diese Auf
fassung vertritt auch v. FABER fUr die Speicherblatter mancher Man
groven. "Die jeweilige starke osmotische Leistung der Wurzeln bei Flut 
(vgl. S. 288) fUhrt, besonders bei etwas gehemmter Transpiration, zu einer 
stets wiederkehrenden Uberbilanz der Blatter und zur Bildung hyper
hydrischer Gewebe. Die Anlage von lentizellenahnlichen Intumeszenzen. 
an den Speicherblattern ist ein weiterer Beweis fUr ihren Wasserreich
tum. Bezeichnend ist es, daB die starke Bildung hyperhydrischer Ge
webe, also starkere ,Sukkulenz', nur bei den nicht-sezernierenden Man
groven gefunden wird. Die Sekretion bei den salzspeichernden Arten 
verhutet den WasseruberschuB und infolgedessen auch die starkere Aus
bildung des Hypoderms zu einem hyperhydrischen Gewebe" (v. FABER 
1923, S. 230). DaB diese Erklarung als "kataplastische Hypertrophie" 
nicht auf alle Falle von morphogenen Salzwirkungen anwendbar ist, be
darf keiner weiteren Erklarung. 

Zu einer Theorie der Sukk1tlenz, die auf Sto//'I.£Iechselvorgangen basiert, 
ist MAC DOUGAL 2 bei seinen Studien an Castillea lati/olia gekommen. 
Danach sollen zur Sukkulenz so1che Pflanzen neigen, deren Kohlehy
dratstoffwechsel leicht zur Bildung organischer Sauren und von Pen
tosanen fuhrt. Er nimmt an, daB bei Herabsetzung des Wassergehaltes 
unter ein bestimmtes MaB die Umwandlung von wenig quellbaren Poly
sacchariden in stark quellbare Pentosane in groBerem Umfang stattfindet, 
und zwar irreversibel. Die dadurch bedingte Aufquellung der Zellen be
wirkt die Sukkulenz. Da die Theorie von MAC DOUGAL in erster Linie 
auf die amerikanischen Halbwustensukkulenten, die wahrscheinlich keine 
sehr ausgesprochenen Halophyten sind (STOCKER 1928), zugeschnitten ist, 
soll sie hier nicht weiter erortert werden. 

J KUSTER, E.: Pathologische Pflanzenanatomie. Jena 1925. 

2 MAC DOUGAL, D. T.: Hydration and growth. Carnegie lnst. of Wash. 
Publ. 1920. - Ders., RICHARDS, H. and SPOEHR, H.: Basis of succulence in 
plants. Botan. Gaz. 67, 405. 1919. 
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Eine groBziigige und anregende Theorie, die das ganze Gebict des 
Xerophytistn~ts ~md Halophytismus zu erfassen sucht, hat kiirzlich 
WALTER (1926) aufgestellt. WALTER geht aus von der plasmaentquellen
den Wirkung hoher osmotischer Werte in den Pflanzenzellen. Er glaubt, daB 
diePlasmaentquellung morphogene Wirkungen in der Richtung derjenigen 
morphologisch-anatomischen Veranderungen erzeugt, die man heute als 
charakteristisch fUr die Gruppe der sklerophyllen Xerophyten ansieht, nam
lich Verkleinerung der ZellgroBen, Vermehrung der Spaltoffnungszahl und 
Verdichtung des Blattadernetzes. Diese Annahme ist freilich sehr hypo
thetisch, weil sie sich nur auf gewisse, mit den genannten Erscheinungen 
vielleicht in Parallele zu setzende Erfahrungen bei Pilzkulturen griindet. 

Der hohe osmotische Wert solI aber nur dann zur Bildung von nicht
sukkulenten, sklerophyllen Xerophyten fUhren, wenn er nicht dttrch Salz
speicherung, sondern durch andere OSi110tisch wirksame Substanzen be
dingt ist. Wird er durch Salzspeichentng bewirkt, so soil die entquellende 
Wirkung des hohen osmotischen Wertes durch die quellende Wirklt1lg 
der Salzionen nicht nur aufgehoben, sondern sogar bedeutend iibertroffen 
werden, so daB sich das Plasma in einem sehr stark gequollenen Zu
stand befindet und damit die Sukkulenz aus16st. 

Als Beweis fUr seine Theorie der Sukkulenz sieht WALTER vor allem 
die S. 3IO besehriebenen Versuehe KELLERS mit Salicornia an. Die dabei 
auftretende Wirksamkeit der Salze nach ihrer Stellung in der lyotropen 
Reihe fUgt sieh allerdings sehr gut in den WALTERschen Gedankengang 
ein, aber als eindeutigen Beweis kann man diese Versuehe doeh noeh 
nieht ansehen, weil sieh in ihnen nieht iibersehen la13t, inwieweit direkte 
Salzwirkungen im Sinne WALTERS und inwieweit indirekte Wirkungen 
vorliegen. Die gemessene Salzkonzentration wirkt nur gegen die Wur
zeIn; wie die auf das Zellplasma wirkenden Konzentrationen sind, ist 
unsieher, und deshalb sagt der Vergleieh der Wirksamkeit der versehie
denen lonen in bezug auf die Theorie WALTERS wenig. AuBerdem bleibt 
die Frage offen, inwieweit Veranderungen anderer Art, die dureh den 
SalzeinfluB hervorgerufen sind, auf die Gestaltung des Sukkulenzgrades 
einwirken. DaB namlieh eine Beeinflussung der Sukkulenz aueh unter 
volliger Ausschaltung des Salztaktors moglieh ist, zeigen die Versuehe 
BREN~ERSI, der bei Sedum dendroideunz und anderen Sukkulenten dureh 
Kultur im feuehten Raum den sukkulenten Habitus stark vermindern 
konnte; so lieB sieh z. B. die Oberflaehenentwieklung der Blatter von 
10,0 qem/g in troekener Luft auf 22,7 qemjg in feuehter Luft steigern. 

Ganz abgesehen von diesen Einwanden gibt es aber einige Tatsaehen, 
die ohne weiteres zeigen, daB die WALTERsehe Anschauung, wenigstens 
in ihrer bisherigen einfaehen Form, nicht geniigt zu einer alle Halo
phytenformen umfassenden Theorie. Bei der vergIeiehenden Betraeh-

I BRENNER, 'vV.: Untersuchungen an einigen FeUpflanzen. Flora, N. F. 
87, 387. 1900 . 
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tung ganzer Halophytengesellschaften ergibt sich namlich nirgends ein 
Zusammenhang der Art, daB die stark salzaufnehmenden und -speichern
den Arten einen sukkulenten, die nicht-salzspeichernden Arten einen 
nicht-sukkulenten, sklerophyllen Habitus aufweisen, wie es nach der 
Theorie WALTERS zu erwarten ware. Fiir die indische Mangrove ist es 
nach v. FABER (1923, S. 230) im Gegenteil "bezeichnend ... , daB die 
starke Bildung hyperhydrischer Gewebe, also starkere "Sukkulenz", nur 
bei den nicht-sezernierenden (und nicht-salzspeichernden!) Mangroven 
gefunden wird"; fUr die siidfranzosischen Kiisten betont CHERMEZON, 
daB es auch an den salzreichsten Stellen neben sukkulenten Arten solche 
mit sehr geringer oder keiner Spur von Sukkulenz (Statice, Frankenia) 
gibt, die nach den Angaben RUHLANDS und FITTINGS reichlich Salz ent
halt en ; in den Trockensalzwiisten kann man ebenfalls die Beobachtung 
machen, daB stark sukkulente und keine Spur sukkulente Arten, wie 
z. B. Zygophyllum und Reaumuria, dicht nebeneinander wachsen, wo
bei die nicht-sukkulente Form zweifellos viel mehr Salz enthalt als die 
sukkulente (vgl. die Tabellen bei FITTING 19II). 

3. Die Beeinflussung der Enzymtatigkeit durch Salze. 
Seitdem BIEDERMANN I die Ansicht ausgesprochen hat, daB die E11-

zymwirkung der Diastasen erst nach Aktivierung eines an sich wirkungs
losen organischen Profermentes durch Kofermente zustande kommt, 
und daB als solche Kofermente die Ionen anorganischer Salze wirken 
konnen, hat das Studium des Salzeinflusses auf die Enzymtiitigkeit ein 
groBes allgemeines physiologisches Interesse gewonnen. Wir miissen uns 
aber hier auf die Punkte beschranken, die vom Standpunkt der Halo
phytentheorie aus von besonderer Bedeutung erscheinen. 

BIEDERMANN fand in vitro NaCI und ECI besonders wirksam, viel 
weniger CaCI2 ; in der Anionenreihe waren Nitrate und Sulfate weniger 
giinstig als Chloride; besonders gut erwies sich ein Gemisch von Ch10-
riden und Phosphaten. 

Am eingehendsten ist die Salzbeeinflussung bei den Schlie[3zellen un
tersucht worden (ILJIN, WEBER, STEINBERGER, ARENDS, MONTFORT2). 

I BIEDER:lIANN, 'vV.: Das Koferment (Komplement) der Diastasen. Fer
mentforschung 4, H. 3, 258. 1920. - Ders.: Die organische Komponente 
der Diastasen und das wahre Wesen der "Autolyse" der Starke. Ebenda 
4, H. 4, 359. 192I. 

2 ILJIN, 'vY. S.: Wirkung der Kationen von Salzen auf den Zerfall und 
die Bildung von Starke in der Pflanze. Biochem. Zeitschr. 132, 494. 1922.
Ders.: Synthese und Hydrolyse von Starke unter dem EinfluB der Anionen 
von Salzen in Pflanzen. Ebenda 132, 5Il. 1922. - Ders.: Die Permeabilitat 
des Plasmas fUr Salze und die Anatonose. Stud. Plant. Physiol. Labor. 
Prague I, 97. 1923. - WEBER, FR.: Zur Physiologie der Spaltoffnungsbe
wegung. Osterr. botan. Zeitschr. 1923. 43. - STEINBERGER, A. L.: Uber Re
gulation des osmotischen Wertes in den SchlieBzellen von Luft- und Wasser
spalten. BioI. Zentralbl. 42, 405. 192~. - Die weiter angefiihrte Literatur 
siehe im Literaturverzeichnis. 
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Bringt man die SchlieBzellen von Glykyphyten - untersucht wurde eine 
groBere Anzahl von Arten aus den verschiedensten Familien - in innige 
Beriihrnng mit NaCl- oder KCl-Losungen, indem man entweder Flachen
schnitte in die Salz16sung bringt oder die Salzlosung durch den Blattstiel 
aufsaugen laBt I, so bemerkt man bei geeigneter Wahl und bei geeigneter 
Konzentration der Losung ein Verschwinden del' in den SchlieBzellen 
vorhandenen Starke. Dabei wird offenbar eine osmotisch wirksame Sub
stanz gebildet, da man eine starke Steigerung des osmotischen Wertes 
der SchlieBzellen entweder durch direkte Messung nachweisen, oder aus 
der alsbald einsetzenden starken Offnungsbewegung der Spalten er
schlieBen kann (Abb. 9). Uber die Natur der gebildeten osmotisch wirk
samen Substanz ist man noch ganz im unklaren; vielleicht ist es Zucker, 
wenngleich es ARENDS nicht gelang, so1chen einwandfrei nachzuweisen; 
auch Oxalsaure ist nach diesem Autor unwahrscheinlich. DaB es sich 
urn sehr verschiedene Umsetzun
gen handeln kann, ergibt sich 
daraus, daB unter bestimmten 
Bedingungen - nach ARENDS 
z. B. bei Einwirkung von ver
diinnten Sauren (0,1 proz. Essig
saure) und Laugen (0,01 proz. 
NaOH, KOH und NH4 0H) -
zwar ebenfalls Starkelosung, aber 
ohne Bildung osmotisch wirksamer 
Substanz eintritt. Anderseits kann 
auch in den SchlieBzellen von 
Zttckerblattern, die niemals Starke 
fiihren, durch Salzeinwirkung eine 
Erh6lwng des osmotischen Wertes 

abc 
Abb. 9a-c. Impatif!11S jarviflora. Zustand ocr 
Spaltbffnungen nach 8 stiindigem Aufcnthalt in 
I KCL- 2 KCL + Cact.-, 3 (aCI.-L6sungen (I IO mo
lar). Bci a enthalten die SchlieBzellen keine Starke, 
bei b wenig, bei c reichlich, was aUs der verschie
den dunkeln Farbung der Plastiden nach Jodzusatz 

ersichtlich ist. (Nach WEBER.) 

erzielt werden (ILJIN, ARENDS); auch die Abscheidung von Tropfchen 
von Gerbstoff und anderen nicht zu bestimmenden Substanzen konntc 
ARENDS als Folge der Salzeinwirkung nachweisen. 

In der Wirkungsweise del' einzelnen Salze sind Unterschiede vorhan
den, we1che auf die lyotrope Reihe hinweisen: Von den Kationen haben 
die einwertigen starke Wirkungen, die zweiwertigen sind nach ARENDS 
ganz unwirksam, nach lLJIN fiihren sie zwar Starkeauflosung herbei, 
aber ohne Bildung von osmotisch wirksamer Substanz. In Kombination 
mit einwertigen Ionen wirken die zweiwertigen antagonistisch, indem sie 
die starke16sende Wirkung der einwertigen Ionen hemmen (Abb. 9)· 

I ARENDS konnte diese Erscheinungen nur an Schnitten, aber nicht an 
saugenden Blattern nachweiscn und nimmt deshalb einen WundreizeinfluB 
an. Es ist aber nach den Versuchen vVEBERS und MONTFORTS (1926) wahr
scheinlich, daB in den Saugversuchen von ARENDS die Salzlosung noch nicht 
genugend in die Blatter eingedrungen war. 
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Bei den Anionen wirken nach ARENDS die Chloride sHirker als die 
Sulfate. Die enzymbeeinflussende Wirkung del' Salze geht demnach im 
groBen Ganzen parallel mit ihrer Permeabilitat (vgl. S. 302), und es liegt 
nahe, die verschiedene Wirkung kausal auf die verschiedenePermeabi
litat zu beziehen, zumal da die auf die SchlieBzellensHirke nicht losend 
einwil'kenden zweiwertigen Kationen nach den Befunden BIEDERMANNS 
an sich das diastatische Proferment aktivieren konnen (ARENDS). Wenn 
man diese Annahme macht, muB man aber mit einer Enzymbeein
flussung durch sehr kleine Salzmengen rechnen, da sich nach den Unter
suchungen STAHLS (I894) und MONT FORTs (I926) die Schliepzellen im 
Gegensatz zu den iibrigen Epidermiszellen und den Mesophyllzellen 
gegeniiber NaCI- und Seesalz16sungen bei der Priifung mit Thallium
sulfat als geradezu itnpermeabel erweisen. Man kann sich die Salzwir
kung auf die Enzyme nach LINSBAUER I aber auch als eine indirekte 
vorstellen, indem man annimmt, daB durch die Salze primar der kolloi
dale Zustand des Plasmas geandert wird, und zwar SO, daB er neben 
einer Steigerung der Viskositat, Permeabilitat und Resistenz des Plas
mas gleichzeitig eine Aktivierung und Wirkung der Diastase nach der 
Seite des Starkeabbaues hin bedingt; ein Hinzutreten einer direkten 
Salzwirkung auf den enzymatischen ProzeB ist auch bei dieser Annahme 
natiirlich nicht ausgeschlossen. 

Der die SpalWffnungsbewegung fOrdernde SalzeinfluB ist stark ab
hangig von der Salzkonzentration; zu niedere Konzentrationen sind un
wirksam, und in zu hohen vermindert sich die Wirkung. So war z. B. 
fur Glattx maritima bei Einwirkung von N aCI-Losungen der Starkegehalt 
(++ = viel, + = wenig, - = keine) und der Offnungszustand der 
Spalten (+ = geoffnet, - = geschlossen) wie folgt (ILJIN I923, S. 4) : 

~ormalitat Starkegehalt 
der NaCl- nach nach 

L6sung 5 Stunden 20 Stunden 

0,1 ++ ++ 
0,2 ++ ++ 
0,3 ++ ++ 
0,4 ++ + 
0,5 + 
0,6 + 

Spa1t6ffnungszustand 
nach 

5 Stunden 

+ 
+ 

nach 
20 Stunden 

+ 

Bei diesem H alophyten ist eine Salzwil'kung auf die SchlieBzellen also 
erst von oAmolaren NaCI-Losungen an vorhanden und von 0,5-0,6-
molaren an verlauft der ProzeB in Hinsicht auf die Offnungsbewegung 
schon wieder gehemmt, wobei iiberall der Zeitfaktor eine groBe Rolle 
spielt. Bei Rumex acetosa, einem Glykyphyten, liegt der untere Grenz-

I L1NSBAUER, K.: Weitere Beobachtungen an Spalt6ffnungen. Planta 
3, 52 7. 192 7. 
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wert wirksamer Losungen viel tiefer; schon 0,05molare NaCl-Losungen 
sind wirksam, o,4molare Losungen beginnen bereits den Starkeabbau 
zu hemmen und bei 0,8molaren Losungen war nach 8 Stunden noch 
keine Verminderung der Starke wahrzunehmen und auch die Offnungs
bewegung der Spalten nur schwach. Man sieht schon aus diesen beiden 
Beispielen, daB die Salzwirkung bei den einzelnen Arten sehr verschie
den verlauft; ganz allgemein setzt sie bei den H alophyten erst bei hOheren 
/{onzentrationen ein als bei den Glykyphyten. 

Die Salzwirkung zeigt sich auch als H emmung bei der Starke
synthese. Wenn man z. B. vorher starkefrei gemachte Spaltof{nungen in 
0,02-0,Imolare Zuckerlosungen bringt, so findet in ihnen - nach 
ILJIN unter der Einwirkung eines besonderen, synthetisierenden Fer
mentes - eine lebhafte und rasche Starkebildung statt. Durch Zusatz 
von Salzen kann man diese hemmen nach denselben Gesetzen, die fUr 
den Starkeabbau durch SalzlOsungen gelten. ILJIN hat diese Methode 
vielfach benutzt und auch mit ihr an einem groBeren Pflanzenmaterial 
SiidruBlands den Nachweis einer "Salzbestandigkeit" der Halophyten ge
fUhrt. Die Mindestkonzentration (in Mol pro Liter) einer Kochsalz
lOsung, die den Starkeaufbau hemmte, schwankte fUr die untersuchten 
Arten, von denen nur einzelne als Beispiele angefUhrt sind, zwischen: 

·Wiese 
Rumex acetosa . . 
Trifolium medium 
Glechoma hederacea 

Salzboden ..... 
Plantago maritima 
Aster tripolium . 
Glaux maritima. . 

Sumpf ..... . 
Sagittaria sagittifolia 
Nymphaea alba. 
Alisma plantago 

Sand ..... . 
Linaria odorata. 
Thymus odoratissimus . 

Steppe und Abhange. . 
Sempervivum ruthenicum. 
Campanula sibirica 
Portulaca oleracea. . . . 
Lycium barbarum. . . . 

0,07 

0,07 

0,1 

0,4 
0,4-0,5 

0,3-0 ,6 

0,05-0 ,07 

0,2 

0,3 

0,05 

0,07 

0,07-0 ,1 

0,05-0 ,3 

0,05-0 ,07 

0,07-0 ,2 

0,07 

0,15 

0,2 

0,6 

(nur eine Art 0,6) 

Die Pflanzen der Salzstandorte scheinen also die enzymatischen Vor
gange des Starkeaufbaues und des Starkeabbaues so zu regeln, daB sie 
trotz des in ihre Gewebe eingedrungenen Salzes normal verlaufen. Eine 
soIche "Salzbestandigkeit", entsprechend dem Salzgehalt des Bodens, 
konnte ILJIN (1923) auch innerhalb ein und derselben Art an Exem
plaren von verschiedenen Standorten nachweisen. 
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Fiir das Zustandekommen der Salzbestiindigkeit gibt ILJIN (1922) drei 
Moglichkeiten an: Die erste ist die Anwesenheit von Zucker; Maltose 
wirkt schon in geringer Konzentration dem starkelosenden EinfluB von 
NaCl-Losungen entgegen. So erklart sich vielleicht die Salzbestandig
keit der Zuckerriibe. Eine zweite Moglichkeit liegt in der Anderung der 
Zellsaftreaktion nach der alkalischen Seite hin. Sauren fordern namlich 
die Wirkung von NaCl ganz auBerordentlich" bisweilen schon in einer 
Konzentration von 0,0001 Mol. Auf diese Saurewirkung wird die 
starke Salzempfindlichkeit des Sauerampfers (Rumex acetosa) zuruckge
fiihrt, und es laBt sich an verschiedenen Objekten zeigen, daB durch 
eine Abstumpfung oder Neutralisation der Zellsafte eine bedeutend gro
Bere Salzbestandigkeit erzielt werden kann. Die groBte Bedeutung miBt 
ILJIN aber der dritten Moglichkeit bei, namlich der Wirkung antago
nistischer Ionen, namentlich des Kalziums. Legt man z. B. Blattschnitte 
von Sauerampferblattern in o,osmolare Maltose16sung, so findet in 
den starkefrei gemachten SchlieBzellen eine lebhafte Starkesynthese statt. 
Diese wird gehemmt durch NaCl-Losungen von 0,07 Mol pro Liter an 
aufwarts. Durch Zusatz von CaCl.-Losungen kann man aber noch in 
NaCl-Losungen bis zu 0,3 molaren Starkesynthese erzielen, und zwar ge
nugt bei einer 0,07 molaren NaCI-Losung Zusatz von nur 0,001 molarem 
CaCl., wahrend bei 0,3 molarer NaCl-Losung die CaCI-Konzentration 
0,02 Mol betragen muB. Durch Zusatz der Ca-Ionen lieB sich also 
in diesem Fane die Salzbestandigkeit auf das 4-sfache erhOhen. In
wieweit auch das Magnesium antagonistisch gegen Natrium wirken 
kann, ist noch nicht ganz geklart; beim Starkeabbau scheint es ahn
lich stark wie das Kalzium zu wirken, bei der Hemmung der Starke
synthese aber viel schwacher. 

Unter den Anionen wirkt das S04-Ion stark antagonistisch nicht 
nur gegen die Zitrat- und Azetat-Anionen, sondern auch gegen das Na
Kation. Eine besondere Komplikation erfahrt das Antagonismuspro
blem dadurch, daB der Zusatz von Ca-Ionen uber eine gewisse Kon
zentration hinaus die antagonistische Wirkung wieder schwacht und 
die Salzbestandigkeit sogar herabsetzen kann. Auch die Saurewirkung, 
die in reinen NaCl-Losungen die Wirkung des Na-Ions verstarkt, ist 
bei Gegenwart von Ca-Ionen eine ganz andere und gerade umgekehrte. 

Fur die Halophyten nimmt ILJIN vor allem die Antagonismuswirkung 
als Ursache der erhohten Salzbestiindigkeit an. Die antagonistischen Kal
ziumionen diirften sich in ihnen in optimaler Konzentration vorfinden; 
das wird daraus geschlossen, daB Zusatz von CaCl. bei den untersuchten 
Halophyten (Rumex mantimus, Aster tripolium, Chenopodium crassi
folium) im Gegensatz zu den Glykyphyten die Wirkung von NaCl-

I Dasselbe findet NIcolle, M.: Beitriige zur Physiologie der Spalt-
6ffnungsbewegung. 1. Der EinfluB von Siiuren auf Transpiration und Spalt-
6ffnungsbewegung. Beih. z. Botan. Zentralbl., I. Abt. 41, 309. 1925. 
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Losungen nicht hemmt, also zusammen mit den schon in den Zellen 
vorhandenen Ca-Ionen eine iiberoptimale Konzentration darstellt. 

Wie weit die in den Versuchen ILJINS aufgetretenen physiologischen 
Salzeinwirkungen auf die Enzymtatigkeit okologisch von Bedeutung 
sind, ist vorlaufig im einzelnen schwer zu beurteilen. ILJIN (1923) sieht 
in ihnen einen begrenzenden Faktor fur die Ausbreitung der Glykyphyten 
auf SalzMden. Er beruft sich dabei auf einige Bodenanalysen von Salz
standort en, in denen die Salzkonzentration der Bodenlosung uber der 
fiir den Starkeabbau bei Glykyphyten wirksamen NaCI-Konzentration 
lag. Da aber die Salzkonzentrationen im Erdboden iiber die Salzkon
zentration im Blattgewebe gar nichts aussagen konnen, und da man 
weiterhin die an in Salz16sungen liegenden Blattschnitten gewonnenen 
Grenzkonzentrationen nicht ohne weiteres auf die Verhaltnisse im in
takten Blatt iibertragen kann (ARENDS), hat die Annahme ILJINS vor
laufig einen rein hypothetischen Charakter. Auch die Ansicht ILJINS 
(1923, 1924, 1925 I), daB die in den SchliefJzellen gefundenen Salzwir
kungen in gleicher, wenn auch quantitativ wechselnder Weise in den 
M esophyllgeweben des Blattes ebenso wie im W urzelparenchym vorhan
den sind, ist neuerdings teilweise bestritten. SCHMETZ und STRUGGER 
und WEBER" haben vielmehr in den SchlieB- und Mesophyl1zellen eine 
entgegengesetzte Wirkung der einzelnen Salze gefunden: Kaliumchlorid 
fordert den Starkeabbau in den SchlieBzellen sehr stark, im Mesophyll 
aber nur sehr wenig, wahrend Kalziumchlorid in den SchlieBzellen 
hemmt, in den Mesophyl1zellen dagegen fordert. Worauf der Wider
spruch derBeobachtungen 3 beruht, laBt sich vorlaufignicht sagen. Mog
lich ist, daB der Zeitfaktor eine groBe Rolle spielt, indem vielleicht 
starkeabbauende und starkeaufbauende Phasen miteinander wechseln; 
auf diese Moglichkeit macht MONTFORT (1926) aufmerksam, der in Uber
einstimmung mit ILJIN im M esophyll von Glykyphyten unter der Ein
wirkung von Seesalz16sungen eine Steigerung der Starkehydrolyse gefun
den hat, wahrend Halophyten wenig beeinflufJt werden. 

Die Forderung des enzymatischen Starkeabbaues ist nicht nur yom 
Standpunkt des allgemeinen Stoffwechsels in der Pflanze von groBem 
Interesse, sondern auch in Hinsicht auf die Beeinflussung des Spaltoff-

I ILJIN, W. S.: The influence of salts on the alteration of concentration 
of cellsap in plants. Stud. Plant Physiol. Laborat. Charles Univ. Prague 
2, 5. 1924. - ROUBAL, J.: L'influence des cations sur l'amidon dans les 
racines. Ebenda 3, 106. 1925. 

2 SCHMETZ, L. : Untersuchungen tiber den EinfluB einiger AuBenfaktoren 
auf den Stiirkeabbau im Laubblatt. Bot. Arch. IO. 1925. - STRUGGER, S. 
und WEBER, FR.: Stiirkeabbau in Mesophyll- und SchlieBzellen. Ber. d. 
dtsch. botan. Ges. 43, 431. 1925. 

3 Sie sind insofern nicht ganz miteinander zu vergleichen, als ILJIN in 
seiner Hauptarbeit (1924) die Steigerung des osmotischen Wertes miBt, die 
anderen Autoren aber den Stiirkeabbau beobachten. 
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nungsapparates. Durch Starkeabbau oder, in Zuckerblattern, durch an
dere enzymatische Vorgange bewirkt der EinfluB von NaCl-Losungen 
eine Erhohung des osmotischen Wertes der SchlieBzelien und damit eine 
Olfnungsbewegung derselben, die fUr die Transpirationsgr6fJe von Bedeu
tung sein muB. ILJIN geht auf diesen Punkt nicht ein, obwohl die 
Beeinflussung der Spaltoffnungweite in der Behandlung des Halophyten
problems schon friiher eine wichtige Rolle, wenn auch in entgegenge
setzter Auffassung, gespielt hat. STAHL hat namlich I894 gefunden, daB 
Glykyphyten beim Einstellen in NaCl-Losungen ihre Spalten dauernd 
schliefJen, was nach seiner Ansicht zu einer Unterbindung der Assimila
tion und damit zu einem AusschluB von Salzstandorten fUhren muB. 
Fiir Halophyten nahm STAHL umgekehrt einen dauernden Olfnungszu
stand der Spalten an, eine Annahme, die aber schon I897 durch ROSEN
BERG als unzutreffend erwiesen wurde. Der Widerspruch zwischen den 
Befunden ILJINS und WEBERS einerseits, STAHLS anderseits erklart 
sich nachMoNTFORT (I9Z6) als Wirkung desZeitfaktors. WennMoNTFoRT 
Blatter von Comus suecica und Alnus glutinosa I,Z-3 proz. See
salz16sungen aufsaugen lieB, so zeigte sich zunachst eine starke Offnung 
der SchlieBzellen, der aber meist schon am nachsten Tag eine zuneh
mende Verengerung folgte; diese fUhrte schlieBlich entsprechend der Be
obachtung von STAHL zu einer VerschluBstarre, welche bei fortdauernder 
Salzwirkung nicht mehr aufzuhehen war. Dasselbe lieB sich an Blattern 
von Colfea arabica, die aus einer I,Z proz. Kochsalzlosung saugten, be
obachten, wobei der EinfluB des Spaltoffnungszustandes auf die Transpira
tion scharf hervortrat: In der ersten Phase der Offnungsstarre, die auch 
in der Dunkelheit die SchlieBbewegung hemmt, verhielt sich die Tran
spirationsgroBe der aus Wasser und Salzlosung saugenden Blatter (in 
der Dunkelheit) wie 3 : 5, in der zweiten Phase der VerschluBstarre aber 
(im Licht) wie 30 : IZ, in derselben Einheit gemessen. Hier haben wir 
ein sehr instruktives und in seinen Zusammenhangen einigermaBen uber
sehbares Beispiel dafiir, wie das Eindringen starkerer Sa1zlosungen in 
die Gewebe eines Glykyphyten Vorgange veranlaBt, die den ganzen Stoff
wechsel der Pflanze in Unordnung bringen miissen. Ubrigens gibt es 
anscheinend auch Glykyphyten (z. B. Syringa), die auf der ersten Phase 
stehen bleiben und dauernde SchlieBunfahigkeit der Spalten zeigen. 1m 
Gegensatz zu den Glykyphyten fand MONTFORT den Spaltoffnungsappa
rat von Halophyten (Aster tripolium) beim Einstellen der lebhaft tran
spirenden Blatter in bis zu 3 proz. Seesalzlosungen selbst bei tagelanger 
Einwirkung des Salzes in seiner normalen Regulationsfahigkeit nicht be
eintriichtigt; der Auf- und Abbau der Starke und die SchlieB- und Off
nungsbewegung der Spalten folgten unbeeinfluBt von der Salzzufuhr dem 
Wechsel von Dunkelheit und Licht. 

Die Olfnungsstarre, der bei Salzeinwirkung die Spaltoffnungen der 
Glykyphyten zunachst fur langere Zeit verfallen, diirfte fUr die Verbrei-
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tung der Glykyphyten auch insofern von okologischer Bedeutung sein, als 
sie bei Benetzung der Bliitter mit See- oder Salzwasser dem Eindringen der 
Salzl6sungen in das Blattinnere Vorschub leistet, wahrend Halophyten 
sich durch SchluB der Spalten schiitzen konnen. J edenfalls beobachtete 
MONTFORT an der Ost- und Nordseekiiste, daB nach gelegentlichen Uber
flutungen des Strandes die Blatter von Glykyphyten oft starke Infil
trationen zeigten, die dann AnlaB zum Absterben der infiltrierten Stellen 
gaben, wahrend bei den Halophyten (Aster tripolium) keine Infiltra
tionen zu bemerken waren I • Von groBem okologischem Interesse ist auch 
die Beobachtung MONTFORTS, daB dieselben Erscheinungen bei Besprit
zung der Blatter von Eden und Brombeeren mit "Luftsalz-Wassertr6pf
chen", die bei starken Stiirmen von den Meereswogen her verstaubt 
werden, zu beobachten sind. Es ergibt sich damit eine Erklarungsmoglich
keit fiir den Umstand, daB viele Kiistenstandorte, die im Boden nor
malerweise nur wenig Salz enthalten, trotzdem halophytischen Pflanzen
arten vorbehalten sind. 

4. Salzwirkungen auf Assimilation und Atmung. 
Wenn man vorher starkefrei gemachte Blatter von Glykyphyten (Sy

ringa, Helianthus) mit ihren Stielen in SeesalzlOsungen einstellt und 
durch die Transpiration die SalzlOsungen einsaugen laBt, so zeigt sich 
nach MONTFORT (1926, 1927) schon in stark verdunnten L6sungen bei 
Belichtung eine vollstandige Unterbindung der Starkeneubildung (Abb. 10). 
Gleichzeitig ist der Starkeabbau, wie Versuche mit starkehaltigen Blattern 
zeigen, durch die Salzwirkung stark gef6rdert 2 (Abb. II). Da die Spalt
offnungen unter der Einwirkung der Salzlosung weit geoffnet sind, kann 
Mangel an CO2 nicht die Ursache der mangelnden Assimilation oder, 
vorsichtiger ausgedriickt, der fehlenden Starkebildung sein; denn so 
lange Gaswechseluntersuchungen fehlen, kann man nicht mit voller 
Sicherheit entscheiden, ob sith der hemmende SalzeinfluB gegen den 
AssimilationsprozeB als so1chen richtet oder aber nur gegen eine Starke
synthese gemaB den im vorigen Abschnitt besprochenen Enzymbeein
flussungen, in we1chem Fall die Moglichkeit eines zur Bildung von lOslichen 
Kohlehydraten fiihrenden Assimilationsprozesses offen bliebe. Die erst ere 
Annahme einer Inaktivierung der Chloroplasten ist aber viel wahrschein
licher, weil MONTFORT bei langer dauernder Salzwirkung auch morpho-

I Statice limonium zeigte auf Sylt (MONTFORT 1926, S. 531) meist kleine 
Infiltrationsflecken; nach meinen Erfahrungen geht diese Art an der Kiiste 
auch im allgemeinen nicht mit in die vorderste Lime, wo 1Jberflutungen 
mit Seewasser regelmaBig eintreten. 

2 Die Forderung der Starkehydrolyse ist unter Umstanden auch durch 
eine obere Grenze der Konzentration begrenzt. So konnte MONTFORT (1926, 

S. 510) bei Corn us suecica in Salzlosungen iiber 3 vH keinen Starkeabbau 
mehr erzielen. Ahnliche Erscheinungen hatten sich ja in den Versuchen 
ILJINS mit SchlieBzellen ergeben. 

Erge bnisse der Biologie III. 21 
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logisch eine Desorganisation der Chlorophyllk6rner beobachtete, und weil 
die mit submersen Pflanzen angestellten Versuche ebenfalls iiberall eine 
Hemmung der Assimilation ergeben haben. N eben den Angaben der aIteren 

q,----------------------------------------------, 
lister tripolium -----------------------...... ............ ...... 

............ 

" 

~O~~---~f~----~~~--------tf.~----~8~r-e-n-n-er-s-c~h~e-L~o7.·s-u-n-~----7V1 

Ab b. 10. Starkesynthese durch Assimilation in vorher elltstarkten Blattern von Glykyphyten (Syringa. 
Heliantlms) und Halophyten (Ast.r trijoUtlm) wahrend 3stiindigen Aufsaugens von Wasser· ode .. 
Seesalzlosungen in der Sonne. 1/1 BRENNERsche Losung enthalt 3,1 g Salze. (Nach MONTFORT 1927.) 

Arbeiten ~, liegen dariiber einige Versuche von MONTFORT (1926, 1927) und 
MONTFORT und BRANDRUP (1927 [2J) an Myriophyllum und Batrachium 
(Blasenzahlmethode) und an dem submers kultivierten Farn Trichomanes 

5,---------------------------------------------, 

'I Aster tripo/ium /r------------------_________ _ 

1 

~~O~H~2~O~--f.~----~v.~¥-----------*---N.~o~r~d.~8~e-e-w-O-8-s-er--------~~ 

Abb. II. SUirkehydrolyse bei Wasser· oder Seesalzlosungen saugenden Blattern von Glykyphyten 
(Syringa) und Halophyten (Ast4r trijoUtlm) wahrend 5 Stunden Aufenthalt in der Sonne. Der Aus· 

gangsgehalt an Starke ist bei heiden Blattern gleich 3 gesetzt. (Nach MONTFORT 1927.) 

radicans (Sauerstoffbestimmung) vor. Oberall ergibt sich eine H emmung der 
Assimilation, sowohl durch N aCl, als auch durch balancierte Seesalzlosungen. 

1 JACOBI: EinfluB verschiedener Substanzen auf die Atmung und Af:,
similation submerser Pflanzen. Flora, N. F. 1899. -- TREBOUX: Einige stoff
liche Einfliisse auf die Kohlensiiureassimilation bei submersen Pflanzen. 
Ebenda 92. 1904. -- PANTANELLI: Abhiingigkeit der Sauerstoffausscheidung 
belichteter Pflanzen von iiuBeren Bedingungen. J ahrb. f. wiss. Botanik 39· 
19°4· 
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Allerdings scheint bei submersen Pflanzen die Salzwirkung viel gema
Bigter in Erscheinung zu treten als bei den transpirierenden Blattern 
von Syringa und Helianthus. Bei den submers kultivierten Blattern 
von Trichomanes radicans war die Assimilationsintensitat selbst nach 
IS-30tagigem Aufenthalt in 3-6 proz. Seesalzlosung in schwachem Licht 
immer noch die Halfte bis ein Viertel der Intensitat, welche von den 
in Wasser liegenden Kontrollblattern erreicht wurde, in direktem Sonnen
licht war die Schwachung durch den SalzeinfluB freilich starker und 
ging bis auf 1/12 der Kontrollintensitat herab. Die viel starkere Salz
wirkung in transpirierenden Blattern, die nach den Versuchen MONT
FORTS nicht nur bei der Assimilation, sondern ganz allgemein auf tritt, 
erklart sich durch die Salzanreicherung im Blattgewebe bei der Tran
spiration. MONTFORT konnte zeigen, daB im Gegensatz zu den fUr Cl
Ionen impermeabeln SchliefJzellen die iibrigen Blattgewebe fUr Kochsalz 
und fiir balancierte Seesalzlosungen sehr stark permeabel sind; auf der 
Blattunterseite ist die Salzanreicherung geringer als auf der Oberseite. 
Ganz parallel gehen die beobachteten Salzschadigungen, denen gegen
iiber die SchlieBzellen bei weitem die groBte und langste Resistenz be
sitzen. Die Unterbindung der Assimilation bei den Glykyphyten erscheint 
demnach aIs Teilvorgang einer allgemeinen Desorganisation der Chloro
plasten und des Zellplasmas iiberhaupt (vgl. auch RUHLAND, S.470) 
durch die massenhaft in ~e Mesophyllzellen eindringenden Salzmengen, 
eine Desorganisation, die bald zur letalen Vergiftung des Mesophylls und 
zum Auftreten brauner "Salzflecken" fUhrt, und es ist hervorzuheben, 
dafJ diese Vergiftung auch durck die A nwesenheit der antagonistischen Ionen 
im Seewasser nicht verhindert wird. 

Ganz anders verhalten sich die Halophyten. Obwohl auch bei ihnen 
nach den Untersuchungen MONTFORTS (1926) an Aster tripolium und 
RUHLANDS an Statice Gmelini das M esophyllgewebe fUr Chloride stark 
permeabel ist und bei Salzzufuhr mit Salzen iiberschwemmt wird, bleibt 
sowohl der AssimilationsprozefJ wie auch der enzymatische Starkeaufbau 
und -abbau durch das Salz unbeeinflufJt (Abb. 10 und II). Offen ist noch 
die Frage, ob vielleicht der Assimilationsapparat der salzsezernierenden 
Halophyten (z. B. Statice, Armeria, Glaux) salzempfindlicher ist als der
jenige der nicht zur Salzausscheidung befahigten (z. B. Salicornia, 
Aster), wofUr nach MONTFORT (1927) gewisse Anzeichen vorhanden sind. 
Die Frage hat ein hohes okologisches Interesse, weil bei p16tzlicher Zu
fuhr groBer Salzmengen die ersteren in der Lage sind, sich wieder rasch 
von einem etwa aufgenommenen SalziiberschuB zu befreien. 

Wie groB die tatsachliche Assimilationsleistung der Halophyten an 
ihren Standorten im Vergleich zu derjenigen der Glykyphyten ist, ist bei 
den Landhalophyten noch an keinem Beispiel untersucht. Doch macht 
die normale Art und Weise ihres Zuwachses wahrscheinlich, daB inner
halb vergleichbarer Typen keine grundsatzlichen Unterschiede bestehen, 

21* 
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was sich auch fiir die Meeresalgen aus den von KNIEP und HARDER ge
wonnenen Daten ergibP. 

Eine weitere Frage ist, ob bei den Halophyten der Assimilations
prozeB an bestimmte Salzkonzentrationen gebunden ist. Bei der Meeres
alge Ulva latissima hatte schon ARBER mit einer allerdings wenig exakten 
Methodik gefunden, daB zwar auch in gewohnlichem Leitungswasser 
eine betrachtliche Assimilation stattfindet, daB diese aber bei Salzkon
zentrationen von 1-5 vH gesteigert ist. FROMAGEOT hat diese Angaben 
neuerdirtgs bei Ulva lactu,ca bestatigt und dahin prazisiert, daa das Opti
mum der Assimilation gerade bei der Konzentration des Meerwassers 
liegt. Ahnlich scheinen nach MONTFORT und BRANDRUP (1926 [2J, S. 127) 
die VerhaItnisse auch bei dem Seegras (Zostera marina) zu liegen, wo 
in 5iiBwasser der Blasenstrom nach einigen Tagen aufhort. Eine sehr 
groBe Salzresistenz besitzt Ruppia rostellata, bei der von SiiBwasser bis 
zu 8 proz., j a 12 proz. Salz16sungen auch bei langdauernder Einwirkung ein 
physiologischer Blasenstrom zu beobachten ist (MONTFORT und BRAN
DRUP 1927 [2J, S. 131). Wie sich aus allen diesen Angaben ergibt, bestehen 
in der Salzbeeinflussung des Assimilationsprozesses zwischen Halophyten 
und Glykyphyten sehr weitgehende und tiefgreifende Unterschiede; 
wenn es auch moglich ist, durch allmahliche Anpassung die Salzresistenz 
gewisser glykyphytischer Formen innerhalb bestimmter GrenzEm zu er
hohen (RICHTER, MONTFORT und BRANDRUP2). 

Wenig wissen wir iiber die spezitische Wirkung einzelner Salze. Bei 
RUPPia rostellata fandenMoNTFoRTundBRANDRUP (1927 [2J, S. ISO), daB 
reine NaCl-Losungen im Gegensatz zu 5eesalz16sungen oder zu NaCl+ 
CaCl2-Losungen den physiologischenAssimilationsblasenstrom zum Auf
horen bringen. Es macht sich also auch hier der Ionenantagonismus be
merkbar. ARBER, auf dessen nicht einwandfreie Methodik wir schon hin
wiesen, konnte bei Ulva nur fUr (durch das verwendete Leitungswasser 
ba:lancierte) NaCl-Losungen eine Steigerung der Assimilation gegeniiber 
den Leitungswasserkulturen nachweisen, wahrend samtliche anderen 
Salze (MgCl., KCl, NaBr, MgS04' CaS04 , Na2 S04) ohne EinfluB blieben 
oder, wie auch namentlich alle Nitrate, in hoheren Konzentrationen 
schadlich wirkten. 

Die Atmung wird nach den Untersuchungen FROMAGEOTS bei der 
Meeresalge Ulva lactuca durch verschiedene Salzkonzentrationen viel 
weniger beeinfluBt als die Assimilation. DaB aber auch der Atmungs
prozeB nicht unabhangig von Art und Menge der zugefiihrten Salze ist, 

1 Vgl. die Zusammenstellung der Werte bei STOCKER, 0.: Physiolo
gische Untersuchungen an Laub- und Strauchflechten. Flora, N. F. 121, 

334· 192 7. 
2 RICHTER, 0.: Dber die Anpassung der SiiBwasseralgen an Kochsalz-

16sungen. Flora, N. F. 75. 1892. 
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ergibt sich aus den physiologischen Arbeiten der letzten Jahre I; iiber die 
okologi~che Auswirkung der Salzbeeinflussung bei Halophyten und Gly
kyphyten wissen wir aber noch nichts. 

5. Die Frage einer Salzbeeinflussung der Transpiration. 
(jkologisch - pflanzengeograPhisch betrachtet ist, wie wir im Ab

schnitt III dargelegt haben, die Transpiration der Halophyten durch den 
Salzgehalt des Substrats nicht gehemmt. Diese Tatsache bedudte bei der 
Transpiration einer besonderen experimentellen Begriindung im Gegen
satz zur okologischen AssimilationsgroBe, die schon an der Wachstums
groBe beurteilt werden kann. 

Wenn wir noch einmal auf die Transpiration der Halophyten zuriick
kommen, so interessiert uns die in erster Linie Physiologische Fragestel
lung: Wird durch die tie£greifenden Veranderungen, die der Salzeinflu/3 
in der Struktur des Zellinhaltes bewirkt, nicht auch ein merkbarer Ein
fluB auf die Geschwindigkeit der Wasserdurchstromung und der Wasser
abgabe beim Transpirationsproze/3 ·ausgeiibt? Man muB sich dabei 
dariiber klar sein, daB eine solche Wirkung in der "okologischen Transpira
tionsgroBe nicht zum Ausdruck zu kommen braucht, da sie durch mor
phologische Strukturen und physiko-chemische Besonderheiten ausge
glichen werden konnte. Aus dies em Grund ist auch die Untersuchung 
der gestellten physiologischen Frage sehr schwierig, da in der meBbaren 
TranspirationsgroBe stets andere, ebenfalls stark salzbeeinfluBte Fakto
ren, wie die Absorptionsfahigkeit des Wurzelwerkes und die Spalt
offnungsbewegung mit enthalten sind. Wir iibergehen die altere Lite
ratur, welche die einzelnen Faktoren nicht geniigend trennt, unter Hin
weis auf die Zusammenstellung bei BURGERSTEIN 2 und erwwnen nur 
einige neuere Versuche, die die Frage zwar nicht erschopfend losen, aber 
doch einiges Licht auf sie weden. 

Die Abb. 12 und 13 zeigen zwei Versuche MONTFoRTs mit Glyky
phyten, in denen abgeschnittene Bliitter mit ihren Blattstielen teils aus 
Wasser, teils aus balancierten SalzlOsungen sa ugten. Die Versuche zeigen 
iiberall (mit einer unbedeutenden Ausnahme), daB die Transpiration in 
der Salzlosung gegeniiber der in Wasser bedeutend vermindert ist. Da 
die Versuchszeiten wenigstens zu ihrem groBten Teil sicher in die erste 
Phase der weit geoffneten Spaltoffnungen fallen, muB die Ursache der 
verminderten Transpiration im Blattinnern gesucht werden. Welcher Art 

I LYON, C. J.: Comparative studieS on respiration VIII. Respiration 
and antagonism in Elodea. Americ. Journ. of Botan.8, 458. 1921. - Ders.: 
Phosphate ion as a promotor catalyst of respiration. Journ. of Gen. Physiol. 
10, 599. 1927. - MAYER, A. et PLANTEFOL, L.: Influence des electrolytes 
sur la respiration des mousses. Ann. physioi. et physicochim. bioI. 2, 288. 
1926. 

2 BURGERSTEIN, A.: Die Transpiration der Pflanzen. I-III. Jena 1904 
bis 1915. 
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sie ist, das laBt sich bei dem heutigen Stand unserer Kenntnisse tiber 
diese schwierigen Fragen nicht mit Bestimmtheit sagen. Neben einer Er
niedrigung des Dampfdruckes r, die dadurch zustande kommen kann, daB 
die Speicherung von Salz und die enzymatische Bildung osmotisch wirk
samer Substanzen eine Erhohung des 
osmotischen Wertes bewirken, wird 
man vor allem auch an eine Er
hOhung des Diffusionswiderstandes 
der Blattzellen infolge der verander
ten Plasmastruktur denken. 

DaB auch in den Blattern von H alo-
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Abb. 12. Die Beeinflussung der Transpiration bei 
C01"I"US suecica durch den Salzgehalt der von den 
Blattstielen aufgesaugten Losung unter verschie· 
denen AuBenbedingungen. 1/1 BRENNERsche La
sung enthlilt 3,1 vH Seesalz. 1= nach 2 Stunden, 
Schatten; 2 = nach 6 Stunden, Mittagssonne; 3 == 
nach 12 Stunden, Dammerung; 4 = Mittagssonne 

am 3. Tag; 5 = Dammerung am 3. Tag. 
(Nach MONTFORT I927.) 
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Abb. 13. Die Beeinftussung der Transpiration bl~ i 
Syrz."ltg'a nt/garls durch den Salzgehalt der von 
den Blattstielen aufgesaugten Losung unter ver· 
schiedenen AuBenbedingungen. E sind die zu· 
gehorigen relativen Evaporationswerte. 1= nach 
1 Stunde, triibE'r Himmel, Regen; 2=nach 3 Stun
den, N achmittagssonne; 3 = nach 7 Stunden, starke 
Dammerung, niedere Temperatur; 4 = nach 21 
Stunden, Mittagssonne am 2. Tag; 5 = Schatten am 
Nachmittag des 2.Tages. (Nach MONTFORT I927.) 

phyten ahnliche Salzwirkungen auftreten, zeigen die Versuche RUHLANDS. 

Vergleicht man die auf gleiche Oberflachen bezogenen Wasserverluste von 
abgeschnittenen Blattern des Glykyphyten Armeria vulgaris und des ihm 

I Vgl. dazu RENNER, 0.: Theoretisches und Experimentelles zur Ko
hasionstheorie der Wasserbewegung. Jahrb. f. wiss. Botanik 56,617. 19I5. 
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sehr ahnlichen Halophyten Armeria maritima, so ist das Verhaltnis der 
Wasserverluste wie I : I,9 (in einem anderen Versuch wie I : I,6), wenn man 
'Von beiden Arten in salzfreiem Gartenboden gezogene Exemplare vergleicht , 
aberwie I: 0,48 (bzw. I: 0,64) 1, wenn man eine aufglykischem Substrat ge
zogeneArmeria vulgaris mit einer auf halischem Substrat gezogenenA rmeria 
maritima vergleicht'. Man sieht, wie zwar einerseits die Salzzufuhr eine 
starke Herabsetzung der Transpiration verursacht, wie aber anderer
seits der Halophyt bestrebt ist, diese physiologische Wirkung okologisch 
auszugleichen oder wenigstens zu vermindern; denn der Versuch im 
salzfreien Boden zeigt, daB die strukturelle und physiologische Varia
tion des Hl\lophyten auf eine Transpirationserhohung gegeniiber Qem 
Glykyphyten hinarbeitet. Ahnliche Versuche mit salzarmen und salz
reichen (NaGl oder KGI) Blattern von Statice Gmelini fiihrten ebenfalls 
zu dem Ergebnis, daB der Salzgehalt einen hemmenden EinfluB auf die 
Transpiration ausiibt. 

Mit bewurzelten ganzen Pflanzen hat KELLER (I92S) gearbeitet. In 
seinen Versuchen mit Salicornia (vgl. S. 3IO) ergibt sich, daB die Tran
spiration sowohl in Hinsicht auf die Oberflacheneinheit wie auf die Volu
meneinheit mit zunehmendem Salzgehalt des Substrates abnimmt. Sie 
betrug z. B. im Mittel dreier Tage im Tagesdurchschnitt: 

Es bleibt bei diesen 
Versuchen aber unent- Nahrlosung mg g 

schieden, inwieweit die plus pro qcm pro looccm 

T ranspira tionsverminde- 0,1 vH NaCI 248 458 
rung auf den salzbeein- 1 vH NaCI 209 360 

fluBten Zustand der Meso-
3 vH NaG 165 309 

phyllzellen und inwieweit er auf die verschiedene Saugkraft und Auf
nahmefahigkeit des Wurzelwerkes bzw. die verschiedene Struktur der ober
irdischen Organe zu setzen ist. Das gilt auch von den Versuchen RICO
MES, die nach derselben Richtung weisen. 

Auch die Transpirationsbeeinflussung scheint durch die spezifische 
N atur der einwirkenden Salze bestimmt zu sein. FUr die Blatter von 
Statice Gmelini halt RUHLAND eine starkere Wirkung von KGl gegen
iiber NaCl fUr wahrscheinlich. Genauer ist die spezifische Salzwirkurtg 
bei Glykyphyten von HANSTEEN-CRANNER und KISSER untersuchP 

1 Von mir nach den von RUHLAND, S. 490, gegebenen· Daten berechnet. 
, RUHLAND hat in dem letzteren Fall die NaCI-Konzentrationen des 

Gewebesaftes bestimmt. Sie betrug fUr A. vulgaris' 0,06 vH (bzw. 0,07 vH), 
fur A. maritima aber 1,24 vH (bzw. 1,87 vH). 

3 HANSTEEN-CRANNER, B.: Vber das Verhalten der Kulturpflanzen zu 
den Bodensalzen. I., II. Jahrb. f. wiss. Botanik47, 289. 1910 -; III. Ebenda 
53, 536. 1914. - KISSER, J.: Untersuchungen uber den EinfluB der Nahr
saize auf die Wasserabgabe, Wasseraufnahme, relative SproB- und Wurzel
masse und die Blattstruktur. I. Planta 3, 562. 1927. 
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worden. Urn zu zeigen, wie kompliziert hier die Verhaltnisse liegen, 
gebe ich aus der Arbeit von KISSER zwei Kurven fUr die Wasser
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Abb. [4. Wasserabgabe junger WeizenpfHinzchen (Ordinate) 
in nicht-balancierten Nitratlosungen (Abszisse), bezogen auf 
die Wasserabgabe bei Kultur in destilliertem Wasser gleich 
100. Die Wasserabgabe ist auf das Frischgewicht der Sprosse 
berechnet, die Konzentration der Kulturlosung in Mol pro 

Liter. (Nach KISSER [927.) 
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Abb. IS. Wasseraufnahme junger WeizenpfHinzchen bei dem 
Versuch von Abb. 14. Die Wasseraufnahme ist auf das Wur
zelfrischgewicht berechnet und auf diejenige der Kultur in de. 
stilliertem Wasser gleich [00 bezogen. (Nach K,SSER [927.) 

abgabe der Blatter und 
die Wasseraufnahme der 
Wurzeln bei Jungen 
Weizenpflanzchen, die in 
reinen Losungen von Ni
traten gezogen wurden 
(Abb. 14 und IS). Beide 
GroBen sind auf das 
Frischgewicht berechnet 
und auf die entsprechen
den GroBen bei in de
stilliertem Wasser gezo
genen Kontrollpflanz
chen bezogen. Wie man 
sieht, ist die Wirkung der 
einzelnen Salze auf Was
serabgabe und Wasser
aufnahme sehr verschie
den. Auch in diese Kur
ven geht natiirlich der 
EinfluB der durch die 
Salze bewirkten mor
phogenen Veranderun
gen ein. 

Zusammenfassend laBt 
sich sagen, daB eine 
ganze Reihe von Be

obachtungen dafiir 
spricht, dafJ sich der 
salzbeeinflupte Zustand 
des Protoplasmas auch 
in der Richtung einer 

Transpirationsherab
setzung iiupert, wenn 
es auch vorlaufig sehr 
schwer ist, die direkte 
Wirkung des Salzfak
tors von den Einfliissen 
morphologischer Struk

turverschiedenheiten und geanderter physiko-chemischer Bedingun-
gen zu trennen. 



Das Halophytenproblem. 

VI. Die Resultante des Salzeinflusses in Entwicklung, 
Wachstum und Produktion. 

Die bisher behandelten Einzelwirkungen des Salzfaktors auf die ver
schiedenen Lebensprozesse finden wir von der Natur selbst physiologisch 
summ~ert in der Salzbeeinflussung des Wachstums. In der physiologischen 
Moglichkeit und Geschwindigkeit des Wachstums haben wir dann auch 
die GroBe, die okologisch entscheidet iiber die Lebensmoglichkeit und die 
Konkurrenzfahigkeit einer Art an einem bestimmten Standort. Da wir 
dabei den Wachstumsbegriff im weitesten Sinne fassen miissen, beginnen 
wir mit der Salzbedingtheit der Fortpflanzung und Vermehrung. 

I. Salzwirkungen bei der Fortpflanzung und Vermehrung. 

Bei den Brauntangen der Gattung Fucus, unter denen der Blasentang 
(Fucus vesiculosu;<) eine allgemein bekannte Form der deutschen Meere 
ist, werden die Fortpflanzungsorgane, Oogonien und Antheridien, in 
krugformigen Vertiefungen des Thallus gebildet. Bei der Reife werden 
Oogonien und Antheridien herausgepreBt und entlassen im freien Meeres
wasser die Eier und Spermatozoiden. Die letzteren umschwarmen die 
Eier und befruchten sie, worauf die Eier sich mit einer Membran umgeben 
und unter Zellteilungen die Keimung beginnen. Nach den Untersuchun
gen von KNIEP an der norwegischen Kiiste bei Bergen sind alle diese Vor
gange sehr stark von der Salzkonzentration abhangig. Unter Verzicht auf 
eine Darstellung der Salzabhangigkeit der Einzelvorgange wollen wir nur 
auf die okologische Gesamtwirkung nilier eingehen, die sich ergibt, wenn 
man frisch ausgetretene Oogonien und Antheridien von Material, das an 
der Kiiste bei 3 vH Salzgehalt gewachsen ist, in Meereswasser verschie
dener Verdunnung zusammenbringt und nach einigen Tagen die Prozent
zahl der gekeimten Eier feststellt. 

Konzentration 
des Meereswassers 

vH 

0,6 
0,7 
0,8 
0,9 
1,0 
1,1 
1,2 
1,3 
14 
1,5 
1,6 
1,7 
1,8 
2,0 
3,0 

Anzah! der gekeimten Eier vH 

Fucus serratus I Fucusvesiculosus' Fucus spiralis 

0 0 
0 0 
1,2 

0 2 
0,5 1,2 
1,3 20,6 0 
9,5 76,3 0 

15,3 92 0 
18,7 94 0 
34,9 95 
55,7 ¢ 3 

10 

50 
75 96 62 

100 97 90 
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H iihere Salzkonzentrationen wirken wieder hemmend. Wenn man in 
3 proz. Meereswasser befruchtete Eier von Fucus serratus in Salzlosungen 
von hoherer Konzentration iiberfiihrt, so erhalt man folgende Prozente 
der gekeimten Eier: 

3,3 vH Salzgehalt 
4,0 " 
5,0 " 
6,0 " 

7,0 " 

88 vH Eier gekeimt 

78 " 
24 " 

3 " 

° 
Auch fiir das Wachstum der Keimschliiuche besteht eine Abhangigkeit 

yom Salzgehalt; 6 Tage nach der Befruchtung waren die Langen der 
Keimschlauche bei Fucus serratus: 

0,8 vH Salzgehalt 
1,1 " 

1,4 " 

1,7 " 
2,0 " 

o,I6mm 
0,22 " 

0,24 " 

0,30 " 

0,39 " 
2;3 " 0A5 " 
2,6" " 0,45 " 

von 3,5 vH Salzgehalt an nimmt das Wachstum wieder abo 

Dabei ist die Salzwirkung nicht nur quantitativ wachstumsbeein
flussend, sondern auch morphogen, indem bei niedriger Salzkonzentration 
die Keimschlauche eine groBe N eigung haben, sich zu verzweigen; bei 
0,8 vH Salz waren 88 vH der Keimschlauche verzweigt, bei 2,3 vH nur 
noch I vH. 

Wie der Vergleich der Wachstumslangen der Keimschlauche mit den 
Keirnzahlen der Eier bei Fucus serratus zeigt, liegen die Kardinalpunkte 
der Salzabhiingigkeit zu verschiedenen Zeiten der Entwicklung verschieden; 
wahrend eine Befruchtung der Eier erst in Salzgehalten von iiber I vH 
und da zunachst nur in ganz minimalen Prozentsat.zen moglich ist, zeigen 
die Keimschliiuche schon bei 0,8 vH Salzgehalt ein lebhaftes Wachstum. 
Die Resistenz gegen verminderten Salzgehalt nimmt also mit dem Alter 
zu, und es ist nach KNIEP wahrscheinlich, daB Fucus rein vegetativ 
noch an Meeresstellen leben kann, an denen ein verminderter Salz
gehalt die geschlechtliche Vermehrung schon ausschlieBt. Diese auBersten 
Vorposten legen anscheinend auch gar keine Geschlechtsorgane mehr 
an - ob dabeidirekte Salzeinfliisse mitwirken, ist nicht bekannt -, 
sondern beschranken sich auf die vegetative Vermehrung. 

Die drei in der Tabelle der Keimzahlen (S. 329) einander gegeniiber
gestellten Fucus-Arten zeigen eine sehr verschiedene Rest-stenz gegeniiber 
verdiinnten Salzlosungen. Am wenigsten empfindlich ist Fucus vesicu
losus, dann folgt Fucus serratus, und am empfindlichsten ist Fucus sPi
ralis. Dem entspricht die geographische Verbreitung in horizontaler und 
vertikaler Richtung. In der Ostsee dringt· z. B. Fucus vesiculosus bis 
nordlich von Gefle vor, wo die Konzentration des Oberflachenwassers 
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etwa 0,5 vH betragt, wahrend Fucus serratus schon bei Gotland halt
machen muB, wo das Oberflachenwasser noch iiber 0,7 vH Salz enthalt. 
In den norwegischen Fjorden ist dasselbe zu beobachten, und dort diirfte 
auch die Tiefengliederung - Fucus serratus unter Fucus vesiculosus -
wenigstens teilweise durch den nach der Tiefe zunehmenden Salzgehalt 
(vgl. S. 270) bedingt sein. Fucus spiralis gliedert sich ebenfalls in diese 
Betrachtungsweise ein, wenn auch seine Standortsverbreitung durch 
andere Faktoren kompliziert wird. 

Ob der Salzfaktor auch bei den Landhalophyten einen gewissen Ein
fluB auf die Bildung der Fortpflanzungsorgane und den VerIauf des Be
fruchtungsprozesses hat, ist nicht bekannt, Dagegen sind wir iiber die 
Beeinflussung des Keimungsvorgangs durch Salze geniigend unterrichtet 
(POMA, MONTFORT und BRANDRUP 1927 [IJ; dort auch eine Zusammen
stellung der alteren Literatur). 

Die Keimung von Glykyphytensamen wird durch NaCl- und auch 
durch balancierte Seesalz16sungen gehemmt, mit steigender Salzkonzen
tration in zunehmendem MaBe; bei einem Salzgehalt von iiber etwa I v H 
ist eine Keimung nicht mehr moglich. Die bei schwachen NaCl-Konzen
trationen teilweise angegebenen KeimungsfOrderungen sind wohl als 
Stimulationswirkungen aufzufassen. 

Fiir die H alophyten hat sich merkwiirdigerweise prinzipiell dasselbe 
Verhalten ergeben. 1m Gegensatz zu dem Wasserhalophyten Fucus ist 
bei allen untersuchten Landhalophyten - z. B. Salicornia herbacea, 
Suaeda maritima, Aster tripolium, Glyceria maritima, Triglochin mari
tima usw. (POMA, MONTFORT) - das Optimum der Keimungsbedingungen 
im Siif3wasser gefunden worden. Der einzige Unterschied der Landhalo
phyten gegeniiber den Landglykyphyten liegt in der Verschiebung der 
maximal moglichen Salzkonzentration nach oben. Aber diese Verschie
bung der oberen Salzgrenze geht keineswegs sehr hoch; in 6 proz. Seewasser 
fand POMA keinen Halophyten mehr keimen; Salicornia herbacea, Suaeda 
maritima und Triglochin maritima keimen noch in unverdiinntem 3proz. 
Seewasser, fUr Aster tripolium aber liegt die Keimgrenze schon tiefer, 
bei etwa 2 vH. Wenn man diese Grenzkonzentrationen der Samenkei
mung mit den Bodenkonzentrationen vergleicht, denen die Halophyten 
in spateren Entwicklungsstufen ausgesetzt sind, so ist die Zunahme der 
Salzresistenz mit zunehmendem Alter unverkennbar. Die von KNIEP fUr 
Fucus gefundenen Verhaltnisse finden hier eine Parallele, nur daB es 
sich bei dem Meereshalophyten urn eine Zunahme der Resistenz gegen 
verdiinntere Salz16sungen, bei den Landhalophyten aber gegen konzen
triertere Salz16sungen handelt. 

Die Standortsverhaltnisse zur Zeit der Samenkeimung miissen okologisch 
eine oft entscheidende Rolle spielen, wie das MONTFORT am Beispiel eini
ger thiiringer Salzstellen zeigt und wie ich es selbst fUr agyptische 
Wiisten- und Salzpflanzen betont habe (STOCKER 1928). An den hali-
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schen Standorten ist die Salzkonzentration der Bodenlosung zur Zeit der 
Samenkeimung infolge der Friihjahrsregen wohl iiberail bedeutend nied
riger als spater im Sommer. Die groBere Salzempfindlichkeit bei der 
Samenkeimung kann daher okologisch dahin gedeutet werden, daB sie 
eine Keimung an Steilen, deren Salzgehalt im Sommer doch zu einer nicht 
mehr ertraglichen Rohe ansteigt, verhindern und die Samen zwingen soil, 
sich so lange durch Wind und Wasser bewegen zu lassen, bis sie die am 
wenigsten salzigen Stellen gefunden haben. Dabei ist von Wichtigkeit 
der Befund Po MAS, daB konzentrierte Salzlosungen zwar die Keimung 
verhindern, die ungekeimten Samen aber, selbst in Konzentrationen von 
6 vR, nicht schiidigen. DaB durch die spatere Verscharfung der Salz
bedingungen sowieso zahlreiche Keimlinge zugrunde gehen, belegen 
MONTFORT und BRANDRUP (1927 [IJ) mit schonen Beispielen. 

2. Die Salzbeeinftussung des Wachstums und der Produktion. 
Verhielten sich terrestrische Glyky- und Ralophyten in bezug auf die 

Salzbeeinflussung der Keimung grundsatzlich gleich, so andert sich das 
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Abb. x6. Die Intensitat des Keimwurzelwacbsturns in Abhangigkeit vorn Salzgehalt der (balancierten) 
Kulturlosllng. Salicornia h,roacea, extremer Halophyt; Aste, trlpolillm, gemaBigter Halophyt; Zea 

mays, Giykyphyt. (Nach MONTFORT und BRANDRUP X927 [x).) 

bald nach erfolgter Keimung (POMA, MONTFORT 1927). Die Abb. 16 er
lliutert die Verhaltnisse am Beispiel des Wachstums der Keimwurzeln. 
M ais als Glykyphyt und Salicornia als ausgesprochener H alophyt reagieren 
auf den SalzeinfluB prinzipieil verschieden: Beim Mais hat das Keim
wurzelwachstum sein Optimum im SiiBwasser und failt in Seesalzwasser 
sofort stark abo Bei Salicornia dagegen haben wir einen starken Anstieg 
yom SiiBwassersubstrat nach den zunehmenden Salzkonzentrationen hin, 
das optimale Wachstum wird erst in Salzlosungen mit 1,5-3 vR Salz 
erreicht; bei noch hoheren Salzkonzentrationen erfolgt wieder Abfall der 
Wachstumskurve, die abet bei 6 vH Salz immer noch etwa dieselbe Hohe 
hat wie im SiiBwasser. Das Wachstum von Salicornia erfabrt also durch 
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Salz bis zu gewissen Konzentrationen eine starke Forderung oder, besser 
gesagt, erleidet durch zu geringe Salzkonzentrationen und SiiBwasser 
eine starke Hemmung'. Eine Mittelstellung zwischen Mais und Salicornia 
nimmt der Halophyt Aster tripolium ein. Um seine Kurve zu verstehen, 
miissen wir aber zuerst noch auf einen sehr wichtigen Punkt hinweisen, 
mit dem uns MONTFORT und BRANDRUP (1927 [I] und [2]) bekannt ge
macht haben, namlich auf den Einfluf3 des Vorlebens. 

In Abb.17 und 18 sind die Wachstumskurven der Wurzeln und 
Sprosse von Salicornia-Keimlingen dargestellt, die von Standorten mit 
verschiedenem Salzgehalt stammen. Der Versuch der Abb. 17 war mit 
Keimlingen angestellt, die in einem natiirlichen Keimbett bei Artem mit 
einem Salzgehalt der Boden16sung von 1,2 V H gesammelt waren, wahrend 
die Keimlinge der Abb. 18 auf Sylt in einem ebenfalls natiirlichen Keim
bett mit 6,1 proz. Salzlosung 
gekeimt waren. Der Vergleich 
der beiden Kurven ergibt keine 

".-._.-.-...,. 

11.3 .J/~ 

", 
". 

H2 0 0,52 1,0~ 2,08 ~1'2 {(16% HzO 0,,19 D,?8 ~56 2,J¥ 
IIrtern-Sole Nordseewasser (Wattenmeer) 

Abb. '7. Abb. ,8. 

01,18 6,26% 

Abb. '7. Abhiingigkeit des Wachstums vom SalzgehaIt der Kulturlosung bei Keimlingen von S,,/icor
nia Iz,eroac,a von einem scn'luacJz. salzigen Keimbett (1,2 vH Salzgehalt der Bodenlosung). WWurzel; 
S Sproll. Auf der Abszisse die SalzgehaIte der KuIturlosungen in Prozenten. Februar. (Nach MONT

FORT und BRANDRUP '927 [,].) Abb. ,8. Dieselbe Fragesteliung wie in Abb. '7, aber mit Salicornia
Keimlingen von einem stark salzhaItigen Keimbett mit 6 vH Salz enthaItender BodenlOsung. April. 

(Nach MONTFORT und BRANDRUP '927 [,].) 

grundsatzlichen Unterschiede, vielleicht abgesehen davon, daB in den 
Salz16sungen iiber 3 vH die Sylter Keimlinge weniger gehemmt zu 
werden scheinen als die von Artem 2. Bei andtren Halophyten 

, Bei Suaeda maritima - Keimlingen finden MONTFORT und BRANDRUP 
(S. 929) das Optimum des Wurzelwachstums bei I,5-2,3 proz. Seesalzlosung 
mit gleich starker Depression im SiiBwasser und in voller 3 proz. Seesalzlosung. 

2 Man kann von einem streng physiologischen Standpunkt aus gegen 
die vergleichende Verwertung zweier so1cher Versuchsreihen das Bedenken 
erheben, daB sie zu verschiedenen J ahreszeiten und an verschiedenen Orten, 
also ohne Gleichheit des Zeitfaktors und der AuBenbedingungen, angestellt 
sind; denn es ist nicht von vornherein ausgeschlossen, daB sich Art und 
Starke der Salzwirkung unter dem EinfluB dieser Faktoren andern kann. 
Bei den viel schwierigeren auBeren und auch methodischen Bedingungen, 
unter denen der experimentelle Okologe im Vergleich zum Laboratoriums
physiologen arbeiten muB, sind so1che Unzulanglichkeiten vorlaufig kaum 
zu vermeiden; es ist aber gut, sich daran bei okologischen SchluBfolgerungen 
zu erinnern. 
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kann sich der Einfluf3 des V orlebens stark fiihlbar machen. Wenn 
man z. B. Aster tripolium-Keimlinge miteinander vergleicht, die aus 
Samen von schwach und stark salzhaltigen Standorten stammen (Abb. 19 
und 20), SO haben die Sprosse der ersteren ihr Wachstumsoptimum bei 
0,5 vR Salz, die der letzteren aber erst bei etwa 1,5 vR, vielleicht auch 
noch hoher, also bei einer Konzentration, bei der eine Keimung der Samen 
gar nicht mehr moglich ist. Bei den Wurzeln verlauft die Salzabhangig
keit sogar prinzipiell verschieden, indem bei den von schwach salzigen 
Boden stammenden Keimlingen das Wachstumsoptimum, wie bei den 
Glykyphyten, im SiiBwasser liegt, bei den von starker salzigen Orten 
stammenden aber, wie bei den Ralophyten, in den Salzlosungen etwa bei 
einer Konzentration von 0,8 vR. Je nach dem Vorleben kann sich Aster 

w 
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Abb. 19. Die Fragestellung der Abb. 17 fUr 
Keimlinge von Aster trz"polium, deren Sa~ 
men von einem stark a1tsgesiljJte,z, Stand-

ort stamm ten. 
(Nach MONTFORT und BRANDRUP 1927 [IJ.) 

w 

~ 0 0,39 0;'6 ~56 
qt.95 Brenner 

Abb. 20. Dieselbe Fragestellung wie in Abb. 19, 

aber mit Aster trz."poli1tffl - Keimlingen, deren 
Samen von einem maBig starken Salaboden 
stammten. In der "BRENNER - Sulfatlosung" is~ 
das Chlornatrium durch die aquivalente Menge 

Natriumsulfat ersetzt. 
(Nach MONTFORT und BRANDRUP 1927 [I].) 

tripolium also in bezug auf das Wurzelwachstum wie ein Glykyphyt oder 
wie ein extremer Ralophyt verhalten; in der Abb. 16 (S. 332) ist das durch 
die Teilung der Kurve in ihrem Anfangsverlauf zum Ausdruck gebracht. 

Dasselbe Verhalten zeigte A ster tripoli~tm auch bei der N eubildu.ng 
von Adventivwurzeln aus Rhizomen von Standorten verschiedenen Salz
gehaltes. Wurden die Rhizome in Salzlosungen verschiedener Konzen
tration eingesetzt, so bildeten die folgenden Prozente (S. 335) der zum 
Versuch angesetzten Rhizomstiicke neue Adventivwurzeln (MONTFORT 
und BRANDRUP 1927 [2J, S. 123). 

Untersucht man die Neubildung von Adventivwurzeln bei wtiteren 
submersen Brackwasser- und Salzwasserpflanzen, so schalt sich auch hier 
eine ahnliche Stufenfolge von Typen heraus, wie wir sie bei dem Wachs
tum der Keimwurzeln gefunden haben (MONTFORT und BRANDR'UP 1927 
[2J): Siif3- und Brackwasserformen (Myr1:ophyllum spicat~tm, Batrachium 
Baudotii) haben das Optimum der Wurzelneubildung im SiiBwasser oder 
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in ganz schwachen Salzkonzentrationen und konnen von etwa 1,5 vH 
Salz an keine Wurzeln mehr bilden. Ruppia rostellata, im Arterner Sol
graben eine charakteristische Erscheinung, verhaH sich ahnlich wie Sali
cornia bei den Landhalophyten; ihr Optimum liegt bei etwa 2 vH Salz 
- also tiefer als der Salzgehalt des Standortes (4 vH) -, sie kann 
aber auch in SiiBwasser und in viel starker konzentriertem Salzwasser 
mit bis iiber 8 vH Salzgehalt Adventivwurzeln entwickeln, ist also eine 
Art mit sehr weiter Salzamplitude. Bei dem Seegras, Zostera marina, 
wurde in der N ordsee das Optimum der Wurzelbildung in reinem See
wasser vou3 vH gefunden (hohere Konzentrationen wurden nicht unter
sucht); in. SiiBwasser kann diese Form nicht mehr leben, und eine 
starkere Wurzelbildung setzt erst in Konzentrationen von etwa 1,5 vH 
Salz ein. Wir haben hier also eine ausgepragte Seewasserform mit 
enger Salzamplitude vor uns. 

Den EinfluB des Vorlebens kann man auch in KuUurversuchen nach
weisen. So gelang es MONTFORT, die Arterner Ruppia rosteUata durch 
Ubertragen in SiiBwasser so zu verandem, daB nach 8 wochigem 
Aufenthalt in SiiBwasser das Optimum der Wurzelneubildung nicht mehr 
bei 2 vH Salz, sondem im SiiBwasser lag. Wir haben hier ein typisches 
Beispiel fiir die starke BeeinfluBbarkeit physiologischer Kardinalpunkte 
durch das Vorleben, die auch fUr andere Faktoren, wie Licht und Warme, 
bekannt ist I. 

Wie bei den Halophyten kann man auch bei den Glykyphyten ver
schiedene Typen der Salzwirkung unterscheiden, wobei die Unterschiede 
allerdings bei weitem nicht so groB sind wie bei den Halophyten. Wir 
konnen auf die Einzelheiten der Untersuchungen, die MONTFORT und 
BRANDRUP (1927 [2j) hieriiber angestellt haben, nicht naher eingehen, son
dem wollen nur die vergleichende Darstellung der genannten Autoren 
wiedergeben, aus der auch das Ineinanderspielen typischer Glykyphyten 
und glykisch adaptierter Halophyten deutlich hervorgeht (Abb.21). 

Noch einige Ergebnisse von Wichtigkeit miissen aus den vielseitigen 
Arbeiten von MONTFORT und BRANDRUP hervorgehoben werden. Die 

I HARDER, R.: Bemerkungen iiber die Variationsbreite des Kompen
sationspunktes beim Gaswechsel der Pflanzen. Ber. d. dtsch. botan. Ges. 41, 
194. 1923. - Ders.: Uber die Assimilation von KiiIte- und Wiirmeindividuen 
der gleichen Pflanzenspecies. Jahrb. f. wiss. Botanik 64, 169. 1924. 
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Wasserstoffionenkonzentration spielt gegeniiber der Salzkonzentration eine 
sehr untergeordnete Rolle, selbst wenn sie in den von MONTFORT unter
suchten weiten Grenzen von 4>4-7>4 variiert wird. Wir miissen daher 
die Salzbeeinflussung in verschiedenen Konzentrationen als eine spezi
fische Salzwirkung auffassen; daB auch nicht einfache osmotische 
Wirkungen vorliegen, ergibt sich schon daraus, daB die von MONTFORT 
ebenfalls herangezogenen Sulfat10sungen anders wirken als die Chlo
ridlosungen, und daB ein ganz ausgesprochenel' Ionenantagonismus 
besteht. 

Auch bei den Halophyten besteht namlich die Salzresistenz nur gegen
uber balancierten Losungen, und alle bisher erwahnten Versuche MONT

/iaO ~16 1/8 Jf", ~1 Z/1 
Brenner 

Abb. 21. Vergleichende Darstellung der Salzamplitude des Wur
zelwachstums bei Glykyphyten und Halophyten. Die 1/1 BREN
NER-L6sung enthalt 3,1 vH Seesalz. Mais und Pismn, Glyky
phyten; Aster tri"po/iJl-tJt, gemaBigter Halophyt; .Sa.licorn'ia 

"eroac~a, extremer Halophyt. 
(Nach MONTFORT und BRANDRUP 1927 [2).) 

FORTS sind mit natiir
lichem oder kiinstlichem 
Seewasser und Hallenser 
Leitungswasser ausge
fiihrt. Durch reine Koch
salzlosungen in destillier
tern Wasser werden Ha
lophyten genau so ver
giftet wie die Glykyphy
ten, und zwar wirken 
schon ganz geringe Kon
zentrationen, bei Aster 
tripolium z. B. schon 
0,04 proz. Losungen. Das 
antagonistisch wirksame 
Ion ist in erster Linie 
Ca, und es geniigen da
von schon geringe Men
gen, da man bei NaCl
Losungen, die mit Hal
lenser Leitungswasser 
(0,014 vH Ca und 

0,031 vH Mg) angesetzt sind, dieselbe Wirkung wie mit vollstandigen 
Seesalzlosungen erzielt. 

Die in nicht-balancierten, reinen N aCl-Losungen auftretenden W urzel
vergiftungen auBern sich in ihren ersten Anzeichen morphologisch in eigen
artigen Verdickungen, Physiologisch in dem Verlust des osmotischen Regu
lationsvermogens; wahrend in balancierten hypertonischen Salz16sungen 
die zunachst plasmolysierten Wurzelzellen bei nicht zu hoher Salzkonzen
tration nach einiger Zeit ihren Turgor wieder herstellen, ist ihnen dies in 
isosmotischen reinen NaCl-Losungen nicht moglich, imd sie gehen in der 
Plasmolyse schlieBlich zugrunde. Es erfolgen bei der Vergiftung offenbar 
kolloidchemische Veranderungen der Plasmaoberflache, welche durch 



Das Halophytenproblem. 337 

die in den Pflanzenzellen vorratigen antagonistisehen Ionen nicht ver
hindert werden konnen. 

Wir haben bisher das vVaehstum von Keimlingen und neugebildeten 
Adventivwurzeln betraehtet. Gehen wir nun zu spiiteren Wachstums
phasen iiber, so sehen wir iiberall einen starken Einfluf3 des Zeitfaktors. 
Wie die Salzwirkung auf die Samenkeimung versehieden von derjenigen 
auf das Waehstum der Keimlinge ist, so andert sie sieh weiter bei fort
sehreitendem Gro13erwerden der Pflanzen. Das gilt sowohl fUr Halo
phyten als aueh 
fUr Glykyphyten. 

Als Beispiel des 
zeitlichen V erla~tfs 
einer Salzwirkung 
auf Glykyphyten 
gibt die Abb. 22 

das Wurzelwaehs
tum von Erbsen
keimlingen wah
rend I4 Tagen, 
ausgehend von 
einer Wurzellange 
von 2 em (MONT
FORT und BRAND
RUP I927 [2J). In 
der schwiichsten, 
0,4 proz. Seesalz
lOsung ist in den 
ersten 6 Tagen 
keine Salzwirkung 
gegeniiber den 
Kulturen in Lei-
tungswasser zu be
merken ("Inkuba
tionsphase"), dann 
tritt eine Hem

Abb. 22. Der EinfluB dE'S Zeitfaktors auf das Wurzelwachsturn von Erhsen-
keimlingen bei Kultur in Leitungswasser, kiinstlichen Seesalzlosungen 
und NaCI-Losungen in Leitungswasser (balancierte L6sung). Ais kiinst
liche Seesa1z1osung ist die BRENNERsche Lasung mit 3,1 vH Salzen ge
nommen j BREN~ER 1/4 bedeutet eine Mischung aus 1 Vol. Brenner-

lesung mit 3 Vol. Leitungswasser. 
(Nach MONn'oRT lind BRANDRUP '927 [21.) 

mung auf ("Hemmungsphase"). In der stiirkeren Losung von I,5 vH bzw. 
in der entspreehenden NaCI-Losung' von I,OI vH ist die zeitliehe Ver
sehiedenheit der Salzwirkung noeh deutlieher: In den erst en 4 Tagen eine 
starke "Hemmungsphase", dann etwa 2 Tage lang eine "Uberwindungs
phase", in der ein verhaltnisma13ig gutes Waehstum stattfindet, welches 
aber alsdann dureh die fortdauernde Salzwirkung dauernd zum Stillstand 
("Stillstandsphase") gebraeht wird. 

, Die in diesem Versuch benutzten NaCI-Losungen waren mit Hallenser 
Leitungswasser angesetzt, also balanciert. 

Ergebnisse cler Biologie III. 22a 
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Die Abb. 23 zeigt den Zeitfaktor bei der Salzeinwirkung auf H alo
phytenwurzeln. Die in Salzlosungen aus den Rhizomen von Aster tripo
lium gebildeten Adventivwurzeln verhalten sich beim Umsetzen in stiir
kere Salzlosungen (bei U2 der Kurven) SO, daB auf eine anHingliche 
"Hemmungsphase" eine "Oberwindungsphase" folgt, in der die anfang
liche Wachstumshemmung vollstandig ausgeglichen wird. Dagegen zei
gen in Siif3wasser erzogene Aster tripolium-Wurzeln ganz das Benehmen 
von Glykyphytenwurzeln. Auch in dieser Beziehung kann sich also Aster 
tripolium je nach seinem Vorleben bald wie ein Halophyt, bald wie ein 
Glykyphyt verhalten. 

DaB der Zeitfaktor auch beim Sprof3wachstum eine wichtige Rolle 
spielt, zeigt die Abb.24 (nach HALKET) fUr den extremen Halophyten 

Salicornia Oliveri, 

3. 
1. 2. 3. 'I. Tog 5. 

Abb. 23. Der EinfluB des Zeitfaktors auf das Wachs tum von salzadaptier
ten Adventivwurzeln von Aster tripolltem-Rhizomen. I = Kontrollwurzel 
in Brenner l/s; 2 = aus Brenner l/S bei V2 in Brenner 1/4 umgesetzt; 
3 = desgl. j 4 = aus Brenner 1/4 bei U2 in Brenner 1/1 umgesetzt; 5 = wahr
scheinlicher Verlauf cler Kurve 3, '\lenn bei U'l. keine Umsetzung in 
starkere SalzlOsung crfolgt ware. Samtliche Wurzeln sind in den be
treffenden Ausgangslosungen entstanden. Bei VI wurde die Ausgangs~ 
losung ohne Konzentrationsanderung gewechselt, bei U2 wurden die 
Wurzeln 2-4 in die starkere Salzlosung iibertragen. Wegen der Erkla~ 

rung von Brenner l/S usw. vergleiche die ErkHirung zu Abb. 22. 

{Nach MONTFORT und BRANDRUP '927 \2J.} 

dessen Wachstum 
durch Salz gefor
dert wird. 

Dieser Versuch 
kann gleichzeitig 
auch als Beispiel 
fUr einen liinger 
ausgedehnten Ve
getationsversuch 
gelten,deruns tiber 
den okologischen 
Gesamteffekt der 
Salzwirkung wah· 
rend der Gesamt
entwicklung der 
Pflanze orientiert. 
Sein Endergebnis 
ist in Abb.25 gra
phisch dargestellt. 

Man kann gegen Wasserkulturen das okologische Bedenken geltend 
machen, daB bei der nattirlichen Art der Bewurzelung die Wachstums
bedingungen vielleicht anders liegen. HALKET hat nun auch Serien der 
Art gemacht, daB die jungen Pflanzen in der Erde ihres natiirlichen Keim
bettes blieben, wobei aber versucht wurde, den Salzgehalt des Substrates 
dadurch abzustufen, daB die Kulturschalen aile 7 Tage 2 Stunden oder 
langer in ktinstliche Seesalz16sungen bestimmter Konzentration einge
taucht wurden. Die Schwierigkeit bei so1chen Bodenkulturen liegt darin, 
daB infolge der koiloidalen, chemischen und physikalischen Eigenschaften 
des Bodens kein vollstandiger Ausgleich des Salzgehaltes eintritt. So 
fand HALKET nach 6 wochiger Dauer seiner Versuche vor und nach 
Eintauchung der KulturgefaBe in Seesalzlosung die folgenden Salz-
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gehalte der Bodenlosung, bestimmt aus Salzgehaltsbestimmung und 
Trockengewichtsbestimmung I: 

Konzentration der 
SeesalzlOsung 

vH 

o 

2 

3 
4 
5 

Konzentration des Bodenwassers 
vor I nach 

dem Eintauchen 
vH I vH 

9,9 
17,8 
18,8 
15,0 

0,6 
2,5 
5,7 

10,5 
12,1 
11,2 

Arbeitet man mit Sandkulturen, so werden die Fehler und Unsicher
heiten geringer als in den von HALKET benutzten Tonboden. 
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Abb.24· Abb. 25. 
Abb. 24. Durc.hschnittIiche Hohe von SalicoY1tia Oliveyt l'tloss. Pflanzen bei KuItur in SACHsschcn 
~ ahrIosungen mit verschiedenen Zusatzen von NaCl. Die Prozente NaCI in der Zeichnung geben 

die NaCI-Konzentrationen in den Nahrlosungen an. (Nach HALKET I915.) 
Abb. 25. Das Ergebnis der Versuche von Abb. 24 am 3. Juli. A = durchschnittliche Hohe einer 
Pftanze; B = durchschnittliche GesamtHinge alle-r Zweige einer PRanze; C= A + B, d. h. durchschnitt
liches Gesamtlangenwachstum \'on Haupt- und Nebensprossen einer Pflanze. (Nach HALKET 191 5.) 

HALKETS Kulturversuche in den natiirlichen TonbOden des Strandes 
dauerten nur 2 Monate und fUhrten daher nicht zu voll ausgewachsenen 
Pflanzen. Das Optimum des Wachstums ergab sich fUr Salicornia ramo
siss£ma bei Bewasserung mit I proz. SeesalzlOsung (wegen der wahrschein-

I Naturlich geben die so ermittelten Salzkonzentrationen der Boden-
10 sung kein ganz sicheres MaG fUr die wirkliche Konzentration des freien 
Bodenwassers, mit der es die Pflanzenwurzeln zu tun haben. 

22* 



OTTO STOCKER: 

lichen wirklichen Konzentration der Bodenlosung siehe die obige Zu
sammenstellung), fUr Suaeda maritima teilweise bei derselben Salzkon
zentration, teilweise aber bei Bewasserung mit SiiJ3wasser 1, fUr Glyceria 
maritima, das charakteristische Gras der Wattkiisten, stets bei Bewasse
rung mit Siil3wasser. Die Halophyten zeigen also auch im Dauervegeta
tionsvers1lch die abgestuften Grade der Salzanpassung, die wir bei den Teil
wachstumsreaktionen gefunden haben. 

Abb. 26. Sandkulturen von Salicor1zia kerbacea. Der Sand aller GefaBe enthielt 4 g Nahrsalze; dazu 
kamcn die aufgezeichneten 1\IIengen von NaCI und Na'!.S0-t. GeraB Nr. 31 enthalt nur Nahrsalze. Man 

beachte die Zunahme der "Sukkulenz" in den starker versalzten Kulturen. Vgl. auch Abb. 8. 
(Nach KELLER 1925.) 

Abb.27. Sandkulturen von Sallcornia heroacea mit Zusatzen von Kaliumsalzen. Weitere ErkHirung 
wie bei Abb.26. (Nach KELLER 1925.) 

Zu demselben Ergebnis fUhrten die 6monatigen Sandkulturen von 
TERRAS, in denen Salicornia herbacea, Suaeda maritima und Gla1tX mari
tima ihr Wachstumsoptimum bei Anwesenheit von Salz, Plantago mari
tima und Spergttlaria media aber bei Abwesenheit von Salz zeigten; bei 

1 Nach dem oben uber die salzhaltende Kraft des Bodens Gesagten geht 
aus diesen Versuchen nur hervor, daJ3 das Optimum entweder im SuJ3wasser 
oder in einer niederen Salzkonzentration liegt. 
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Salicornia und Suaeda wurde das beste Wachstum bei Eintauchen der 
KulturgefaBe in eine 0,92 vH NaCl enthaltende Nahrl6sung erzielt. Die 
scharf ausgepriigte Wachstumsf6rderung von Salicornia bei einem be
stimmten Salzgehalt fand auch KELLER (1925) (Abb. 26), wahrend der
selbe Forscher fUr die salzsezernierende Frankenia pulverulenta ein sehr 
breites Optimum der Entwlcklung von normaler Nahrl6sung an bis zu 
Ni:ihrl6sung mit I vH NaCl-Zusatz feststellte; mit 3 und 5 vH NaCl er
folgte zwar auch noch Wachstum, aber bedeutend schwacher. 

Auf die Kulturen KELLERS mit Salicornia herbacea mussen wir noch 
etwas naher eingehen, weil sie uns uber den spezifischen Einfht{3 ver
schiedener Salze einigen AufschluB geben. J edes GefaB enthielt 5500 g 
Sand und als Nahrstoffzusatz 2 g Ca (N03 ) und je 0,5 g KN03 , KHz P04, 
MgS04' Fe3 (P04)Z, auBerdem noch die in der nachfolgenden Tabelle 
verzeichneten Mengen anderer Salze. Der Sand wurde mit 1230 g Wasser 
gesattigt. AuBer NaCl wurden aquimolare Mengen von KCl und teil
weise auch von NaZ S04 und K Z S04 verwendet. Das Ergebnis, das in 
den Abb. 26 und 27 dargestellt ist, war folgendes: 
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g g g vH g g g g vH g 

31 ° 1,12 0,143 87,2 0,028 - - - - - -
4 1 NaCl 4.94 0459 90,7 0,064 16 1,3 KCl 4,211 0,407 90,5 0,II9 

f4 
24.3 8,89 0,782 91,2 0,127 /27 29,8 2,30 0,292 87,3 0,038 

NaS04 
lI8 

K"S04 
, 5 roNaCl 14,84 0,816 94,5 0,142 12,8KCI 3'24 1°'335 91,5 0,241 
II 30 NaCI 4.5 1 0.320 92,9 0,023 20 384 KCl 1,42 0,129 90,9 0,023 
14 So NaCl 1.21 0,106 91,2 0,010 22 64,oKCl 0,3 0,054 81,9 ,0,004 

Das bei weitem beste Wachstum der oberirdischen Teile erfolgt bei 
einem Zusatz von 10 g NaCl; bei Berechnung auf den Wassergehalt des 
Bodens entspricht das einer 0,82 proz. Kochsalz16sung oder unter Hinzu
rechnung der Nahrsalze einer 1,14 proz. Gesamtsalzl6sung. Dieser Be
fund deckt sich ausgezeichnet mit dem Ergebnis der Sandkulturen von 
TERRAS (vgl. S. 340) und auch mit der von KELLER in Wasserkulturen 
gefundenen optimalen Salzkonzentration. Da MONTFORT das Optimum 
des Keimlingswachstums bei 1,5-3 vH Salz gefunden hat und das Vor
leben gerade bei Salicornia keinen groBen EinfluB auf die Lage des Salz
optimums zu haben scheint (vgL S. 333), so besteht die M6g1ichkeit, daB 
sich bei dieser Art die Lage des Salzoptimums nach der ersten Keim-

Ergebnisse der Biologie III. 2zb 
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lingsentwicklung wieder senkt, vielleicht im Zusammenhang mit dem 
Vordringen des Wurzelwerkes in tiefere Schichten, in denen die Salz
konzentration geringer ist. Auch das Maximum der im Laufe der Ge
samtentwicklung ertragbaren Kochsalzkonzentration liegt in den KELLER
schen Versuchen recht nieder, da die bei So g Salzzugabe, d. h: in einer 
4,1 proz. N aCl- bzw. einer 4>4 proz. GesamtsalzlOsung gezogenen Exern
plare schon sehr kummerlich sind (Abb. 8, S. 3II). DaB der morphogene 
Einflu(J des Salzes auf die Verstarkung der Sukkulenz einer ganz anderen 
J{~trve folgt und mit steigendem Salzgehalt des Substrates dauernd weiter 
steigt, wurde schon {ruher (S. 310) erortert. 

Vergleicht man die Wirkung von aquimolaren Mengen der verschie
denenSalze (Abb. z6undz7), so arbeitet J{Cl in der niedersten, Ig NaCl 
aquimolaren Menge ebenso wie NaCl. In den hoheren Konzentrationen 
aber wirkt es viel weniger fordernd bzw. starker hemmend als NaCl in 
aquimolarer Menge. So kommt es, daB fUr KCl das Optimum der Ent
wicklung erheblich tiefer liegt als fUr N aCl. 

N az 504 und Kz 504 stehen in der wachstumsfordernden Wirkung den 
entsprechenden Chloriden nach, wenn auch nicht sehr bedeutend; groBer 
sind die Unterschiede in der Beeinflussung des Sukkulenzgrades (vgl. 
S.310). Da ab~r nur eine einzige Konzentration untersucht wurde, und 
es zweifelhaft erscheint, ob der Vergleich iiquimolarer Mengen physio
logisch richtig ist, mussen zur Beurteilung der Sulfatfrage weitere Ver
suche abgewartet werden '. 

Ziehen wir nun auch die Salzbeeinflussungdes Wurzelwachstums in 
den Vergleich ein, so ergibt sich aus den S. 341 gegebenen Zahlen KELLERS, 
daB sie nur in sehr grober Annaherung parallel der Salzbeeinflu?sung des 
S B h t ht D· Q t· t Trockengewicht oberirdischerTeile 

pro wac s urns ge . Ie uo len en T k . h d W 1 roc engeWlc t er urze n 
berechnen sich zu: 

Zugesetzte 
NaCl-Menge in g 

Chloride 

Sulfate { Aquimola~ 
zu 109 NaG 

Na 

5,1 
7.2 

5,8 

6,2 

K 

7,6 

Die Zahlen zeigen, 
daB das Verhaltnis von 
SproB- und Wurzel
wachstum nicht nur von 
der Konzentration der 
Salze beeinfluBt wird, 
sondern auch durch spe
zifische Ionenwirkungen. 
So erscheint z. B. bei 

den Chloriden fast uberall das Wurzelwachstum durch das K-Ion relativ 
zurn SproBwachstum starker gefordert als durch dasN a-Ion. Bei GlykyPhy-

, Nach MONTFORT und BRANDRUP (1927 [IJ, S. 924 und 927) wirkt Na
triumsulfat in h6heren Konzentrationen auf Salicornia-Keimlinge vergiftend, 
wiihrend bei Aster tripolium die Sulfatwirkung iihnlich der Chloridwir
kung ist. 



Das Halophytenproblem. 343 

ten liegen ahnlich verwickelte Verhaltnisse vor. Sie sind aber im einzelnen 
noch zu wenig bekannt, als daB eine zusammenfassende Darstellung ein
deutige und klare Linien herausarbeiten konnte. Wir wollen daher nur 
kurz auf die Befunde KISSERS I hinweisen, der fiir junge Weizenpflanz
chen bei Kultur in sehr schwachen, nicht-balancierten Nitratlosungen das 
Wurzelwachstum im Vergleich zum SproBwachstum durch das K-Ion ge
hemmt, durch die Mg- und Ca-Ionen aber gefordert fand. 

VII. Die okologischen Grundlagen der 
Standortsverteilung von Halophyten und Glykyphyten. 

Wie jede Zusammenfassung okologischer Probleme endet auch das 
Halophytenproblem in der Frage der Standortsbedingtheit und der Stand
ortsverteilung. 

Von den beiden, das Gebiet der Halophyten umschlieBenden Salz
grenzen bedarf die obere, die das Halophytenareal von dem ganz vegeta
tionslosen Extremstandort trennt, nur weniger Worte. Es kann kein 
Zweifel sein, daB diese Vegetationsgrenze eine direkte Wirkung des Salz
faktors ist, der eine auch fiir Halophyten nicht mehr ertragbare Hohe 
erreicht hat. Osmotische Wirkungen werden dabei verstarkt durch spe
zifische Salzwirkungen auf den Zustand und die Vitalitat des Plasmas. 

Von groBtem Interesse ist die Frage nach dem Zustandekommen der 
unteren Salzgrenze, an der sich Halophyten und Glykyphyten treffen. 
Zwei Grundprobleme verlangen dabei eine Beantwortung: 1. Warum sind 
Glykyphyten von halischen Standorten ausgeschlossen? und 2. Warttm sind 
Halophyten von glykischen Standorten ausgeschlossen? 

Die erste Frage ist leichter zu beantworten. Der erhohte Salzgehalt 
der halischen Standorte stellt, wie wir sahen, nicht nur an die Regu
lationsfahigkeit der osmotischen Saugverhaltnisse auBerordentliche An
spriiche, sondern iibt auch auf den ganzen Zustand des Protoplasmas 
spezifische, tiefgreifende Wirkungen aus, denen gegeniiber das Plasma 
der Glykyphyten nicht die notige Resistenz und Anpassungsfahigkeit be
sitzt; die Abb. 28 belegt das noch einmal an einigen Beispielen, und die 
Abb.29 stellt ihnen das Verhalten der Halophyten gegeniiber. "Osmo
philie" und "Salzresistenz" sind die Eigenschaften, deren Besitz den Halo
phyten die Besiedelung halischer Standorte erlaubt, deren Mangel sie den 
Glykyphyten verwehrt. Zu einem biotischen Konkurrenzkampf zwischen 
Halophyten und Glykyphyten kommt es also auf ausgepragt halischen 
Boden gar nicht erst, da die Glykyphyten hochstens in die Grenzgebiete 
mit gemaBigt halischen Bedingungen einzudringen vermogen. Fiir die 
Vegetationsauslese auf halischen Standorten ist somit der Salzfaktor di-

• KISSER, J.: Zitiert auf S. 327. Eine Zusammenstellung der fruheren 
Literatur findet man bei HUBER, B:: Die Beurteilung des Wasserhaushaltes 
der Pflanze. Jahrb. f. wiss. Botanik 64, 1. I924. 
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rekt entscheidend, wobei als Salzfaktor die Konzentration der Bodenlosung 
unter Beriicksichtigung der qualitativen Salzzusammensetzung zu be
trachten ist. Trockene Salzwiistenboden lassen sich durch Bewasserung 
fruchtbar machen, wenn bei der Bewasserung die Bodensalz16sung ge
niigend verdiinnt wird. Umgekehrt werden solche Boden auch in Kultur-

Abb.28. Salzabhangigkeit einiger physiologischerVorgange hei Glykyphyten: 1 =Starkesynthese bei 
der Assimilation in starkefreien Syrittgu-Bliittem; auf der Ordinate die relativen Starkegehalte; 
2 = Starkeabbau in starkehaltigen Syringa-BHittem; auf der Ordinate die relativen Starkegehalte; 
3=Wurzelwachstum von Lepidiuln-Keimlingen; auf der Ordinate die relativen WurzelHingen; 
4=Keimprozente von Lepidl-lIm-Samen. Ais halophytisches Vergleichsbeispiel: 5 =Wurzelwachstum 
von .Astir Iripolium-Keimlingen; auf der Ordinate die relativen Wurzellangen. 3/4 Nordseewasser 

bedeutet eine Mischung von 3/1 Nordseewasser mit 1/4 Leitungswasser. (Nach MONTFORT 1927.) 
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Abb. 29. Salzoptima und okologische Valenz bei Meeresalgen und Landhalophyten. Relatives Wachs
tum von 1= SaliCOYlzia ltttyoacea.KeimlingeD, Landhalophyt; 2 = FtIC1~S serratus.Keimlingen (nach 
KNIEP), Meeresalge; 3 = J.Vitsclda jnttrZ"da (nach O. RICHTER), Meeresalge; 4 =Aster tripoUttm-Keim-

linge, Landhalophyt. (Nach MONTFORT 1927.j 

pflege wieder unfruchtbar, wenn im ariden Klima durch ungeeignete Be
wasserung oder Bewirtschaftung eine zu starke neue" V ersalzung" durch 
Aufsteigen von Salz aus tieferen Schichten eintritt; die Versalzung man
cher Oasen oder die Entstehung von PuB ten im ungarischen Tiefland 
sind Beispiele dafiir. DaB in besonderen Fallen auch noch andere Fak
toren fiir manche Glykyphyten hindernd werden konnen, wie z. B. der 
auBergewohnlich hohe PIrWert mancher AlkalisalzbOden, die Trocken
heit der Wiistenboden oder die mechanischen Bodenbewegungen an den 
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Kiisten, soll mit der Hervorhebung des Salzfaktors nicht geleugnet sein, 
ist aber fiir die Untersuchung des allgemeinen Halophytenproblems von 
partieller und sekundarer Bedeutung. 

Sehr schwierig ist die zweite Frage, warum die Halophyten von gly
kische11. Standorten ausgeschlossen sind. Hier liegt die Sachlage insofern 
anders, als die Landhalophyten, auf die wir uns zunachst beschranken 
wollen, nach unseren bisherigen Kenntnissen ausnahmlos auch auf gly
kischen Standorten gedeihen kOnnen, wenn ihnen die Konkurrenz glyki
scher Arten ferngehalten wird. Viele von ihnen gedeihen auf glykischen 
Boden sogar besonders gut und fruchten vorziiglich, man braucht nur 
an die Gartenkultur von Aster tripolium oder von Statice-Arten zu er
innern. Mit diesen Kulturerfahrungen steht ganz im Einklang, daB viele 
"typische" Halophyten bei der physiologischen Detailuntersuchung 
ebenso wie im summierenden Vegetationsversuch ihr Optimum im gly
kischen Medium haben; daB bei anderen, z. B. bei Salicornia, das Optimum 
bei mafJigen Salzgehalten liegt, andert an der Tatsache ihrer Vege
tationsmoglichkeit an glykischen Standorten nichts, zumal da die Salz
optima (vgl. S. 339) oft bedeutend unter den am Standort iiblichen Salz
konzentrationen zu liegen scheinen; in den Versuchen KELLERS wachst 
Salicornia in 4-4'/2 proz. SalzlOsungen, d. h. einer am natiirlichen Stand
ort haufigen Konzentration, nicht besser als ohne Salz! 

Wenn wir trotzdem in der freien Natnr Halophyten an glykischen 
Standort en nicht auftreten sehen, so konnen wir dafiir keinen anderen 
Grund angeben als den biotischen Faktor, d. h. die Unterlegenheit der 
H alophyten im Konkurrenzkampf mit den Glykypltyten. Diese Ansicht hat 
schon SCHIMPER ausgesprochen, und sie scheint mir auch heute noch 
zwingend zu sein. Allerdings sind wir noch vollstandig dariiber im un
klaren, worin die geringe Konkurrenzfahigkeit der Halophyten begriindet 
ist; vielleicht hat gerade ihre besondere Plasmastruktur, die die Salz
und Osmoresistenz begriindet, gewisse beschrankende Wirkungen auf die 
Wachstumsgeschwindigkeit, wodurch auf glykischen Boden das Unter
liegen gegeniiber den glykyphytischen Konkurrenten verursacht wird. 
Dafiir, daB bei demAusschluB der Landhalophyten von glykischen Stand
orten tatsachlich der Konkurrenzfaktor eine wichtige Rolle spielt, spre
chen die interessanten Beobachtungen, die man im mitteldeutschen Salz
gebiet an Halophytenstandorten machen kann (KOLKWITZ, MONTFORT 
und BRANDRUP 1927 [I], S. 915). Dort sieht man einerseits, wie an neu 
entstandenen Versalzungsstellen, zu denen die Kaliindustrie mit ihren Ab
wassern vielfach Veranlassung gibt, sofort und oft geradezu sprunghaft 
Halophytenvereine auftreten, sobald das Wachstum der Glykyphyten 
durch die Salzkonzentration geniigend gehemmt wird. Andererseits fin
det man dort Halophyten bisweilen auch an Stellen, wo der Boden iiber
haupt keine iiber die glykische Norm hinausgehenden Salzmengen enthalt, 
wo aber andere Bedingungen, z. B. groBe Harte des Bodenwassers, die 
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Konkurrenz der Glykyphyten zurUckhalt. Nur vom Standpunkte des re
duzierten Konkurrenzfaktors aus erscheint es begreifbar, daB dort an 
einem Gipsstandort mit nur 0,0027 vH Cl (MONTFORT und BRANDRUP 
1927 [2J, S. 915) und einem PH von 4,5-4,8 die sonst fUr alkalische Salz
b5df'n charakteristische Plantago maritima vegetieren kann, und es ist 
tiir die Bedeutung des Konkurrenzfaktors bezeichnend, daB der H alo
Pkyt Plantago maritima dort vergesellschaftet ist mit der Besenkeide (Cal
luna vulgaris), einem durchaus glykiscken, aber auf niikrsalzarme Boden 
angepaBten Typ, der auf fruchtbaren Boden ebenfalls der Konkurrenz 
der iibrigen Glykyphyten erliegt. 

Gehen wir nun zu den Wasserhalophyten iiber, so verhalten sich diese 
in mancher Beziehung anders als die Landhalophyten. SCHIMPER auBert 
sich in seiner "Pflanzengeographie" dariiber folgendermaBen (S. 817): 
"Wahrend es·kaum einen Landhalophyten geben diirfte, der nicht ohne 
oder doch nur mit Spuren von Kochsalz gedeihen konnte, wirkt die Ver
pflanzung von Salzwasserpflanzen in SiiBwasser oder umgekehrt in der 
iiberwiegenden Mehrzahl der Faile totend. Das Fehlen der Landhalo
phyten in der nicht-halophytischen Landflora ist nur durch ihre Unfahig
keit, erfolgreich zu kamPfen, das Fehlen der Wasserhalophyten im SiiB
wasser dagegen durch ihre Unfahigkeit, darin zu leben, bedingt. DerUnter
schied zwischen Halophyten und Nichthalophyten ist demnach im Wasser 
weit tiefer als auf dem Festlande in der Organisation begriindet." Diese 
Ansicht SCHIMPERS wird in ihren Grundziigen durch die neueren experi
mentellen Untersuchungen durchaus bestatigt. Wenn wir die von MONT
FORT (1927) gegebene Zusammenstellung iiber die Salzwachstumsreak
tionen einiger Halophyten (Abb. 29, S.344) betrachten,so laUt als grund
siitzlicker Untersckied im Verkalten der Land- und Wasserkalopkyten solort 
in die Augen, dafJ die Landkalopkyten Aster tripolium und Salicornia 
kerbacea I auck nock im glykiscken Gebiet wacksen, fa ikr Optimum in 
diesem oder in seiner N iike kaben, wiikrend die Wasserkalopkyten Fucus 
serratus und Nitsckia putrida entspreckend der SCHIMPERscken Ansickt im 
SiifJwasser iiberkaupt keine Existenzmoglickkeit mekr kahen und ein sckar
tes Optimum im hOkeren Salzgebiet aulweisen. Auch in der freien Natur 
sehen wir bei den Meereshalophyten da, wo der Salzgehalt sukzessive ab
nimmt, wie z. B. in der Ostsee, ein im allgemeinen recht scharfes Ab
brechen der Vegetationsareale der einzelnen Arten bei bestimmten ver
minderten Salzgehalten des Wassers, ohne daB dabei Anzeichen irgend
welcher biotischer Konkurrenzkampfe vorhanden waren. FUr die Meeres-

I Die von MONTFORT fur das Keimlingswachstum von Salicornia ge
fundene Salzabhangigkeit ist eine andere als die fii.r das Gesamtwachstum 
wahrend der Vegetationsperiode geltende. Die letztere hat ihr Optimum 
bei etwa 1/3 Seewasser und ist bei 1/1 Seewasser schon wieder auf den Stand 
bei H 2 0 gefallen; der Unterschied gegenuber den Kurven der Wasserhalo
phyten ist dabei also noch deutlicher als bei der Salicornia-Keimlingskurve 
der Abbildung. 
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halophyten kann also in deutlichem Gegensatz zu den Landhalophyten 
die Entsalzung und Aussiillung des Mediums ein direkt begrenzender 
Faktor sein. MONTFORT (1927) hat diese Tatsache kiirzlich wieder mit 
Beispielen belegt und hat darauf aufmerksam gemacht, daB auch die 
horizontale Verbreitung und die vertikale Zonierung der litoralen und 
supralitoralen Flechten wahrscheinlich mit auf einer direkten begrenzen
den Wirkung des Salzfaktors beruht, insofern als diese Organismen Be
netzung, Bespritzung oder Bestaubung mit Salzwasser von bestimmten 
]l,findestkonzentrationen an Salz verlangen. Wenn nun aber MONTFORT 
aus diesen Beobachtungen den SchluB zieht, "okologische Studien iiber 
die Zonenbildung der Flechten an Meeresfelsen ... haben uns so sehr von 
der iiberragenden Bedeutung der direkten Wirkung des Salzfaktors gegen
iiber dem EinfluB der Konkurrenz iiberzeugt, daB wir die ,Verbannungs
hypothese' mindestens fiir eine groBe Gruppe von Salzpflanzen (im wei
teren Sinne) vallig verwerfen zugunsten einer Hypothese der direkten oko
logischen Seesalzwirkungen", so schafft er damit meiner Meinung nach 
einen kiinstlichen Widerspruch zwischen sich und SCHIMPER. Denn daB 
der Konkurrenzlaktor bei Landhalophyten eine entscheidende Rolle spie
len kann, erlautert auch MONTFORT (ebenda, S. 939) am Beispiel der 
Aster tripolium, und daB andererseits die "direkte Salzwirkung" im Sinne 
MONTFORTS fiir die Verbreitung der M eereshalophyten ausschlaggebend 
ist, das scheint mir doch gerade der Sinn von SCHIMPERS oben zitierter 
AuBerung zu sein. DaB auch eine direkte Salzwirkung auf Landhalo
phyten durchaus im Rahmen der SCHIMPERschen Gedankengange liegt, 
zeigt neben der ganzenEntstehungsgeschichte seinerTheorie (vgl. S. 282) 
auch die vorsichtige Ausdrucksweise in der "Pflanzengeographie'<, wo 
von "kaum einem Landhalophyten" und von "nicht ohne oder doch nur 
mit Spuren von Kochsalz gedeihen" die Rede ist. Man sollte also die 
"Verbannungshypothese", die nur einen Teil der SCHIMPERschen An
sicht bildet, und die "Hypothese der direkten okologischen Salzwirkun
gen" nicht gegen-, sondern nebeneinander stellen. 

Wenn wir eben Wasser- und Landhalophyten in einen Gegensatz zu
einander gebracht haben, so gilt das, wie schon SCHIMPER betont, nur 
"in der iiberwiegenden Mehrzahl der Faile". Denn der Halophytismus der 
Wasserpllanzen zeigt alle Abstufungen. Neben einem "Zosteratyp", dem 
fiir M eeresPflanzen wohl normalen, mit stenohalinem Optimum bei der 
Konzentration des Meereswassers und Unvermogen, sich an SiiBwasser 
anzupassen, haben wir einen "Ruppiatyp" mit sehr euryhalinem Opti
mum und einer groBen Anpassungsfiihigkeit an SiiBwasser sowohl wie an 
sehr konzentriede Salz16sungen, den Typ eines Bewohners von Salz
gewiissern mit stark wechselnden Salzgehalten, und schlieBlich den "Myrio
phyllumtyp" mit einem sehr niederen Salzoptimum und beschra'nkter An
passungsfiihigkeit an hahere Salzkonzentrationen, den Typ der Brack
wasser mit dauernd niederem und zeitweise fast Null werdendem Salz-
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gehalt (MONTFORT 1927, S.460). Die Wassertypen uberschneiden sich 
also mit den verschiedenen Landtypen, find es besteht keine prinzipielle 
Crenze zwischen beiden. Darauf ausdriicklich hingewiesen lIU haben, ist 
ein Verdienst MONTFORTS (1927), dessen methodischer und unermiid
licher Arbeit wir iiberhaupt eine groBe Forderung des Halophytenpro
blems verdanken. 

Die grofJe Mehrzahl der Landhalophyten einerseits, der Wasserhalo
phyten andererseits konzentrieren sich aber an den beiden Enden der 
Halophytenreihe. Fiir die Landhalophyten sind sehr niedere, aber lang 
gedehnte Salzoptima, fiir die Meereshalophyten der Konzentration des 
Meereswassers entsprechende mittlere, aber enge Salzoptima kennzeich
nend. Die verschiedene Entwicklungstendenz der halischen Ausbildung bei 
Meeres- und Landhalophyten wird 6kologisch verstandlich, wenn man 
sich an die verschiedenen Standortsbedingungen erinnert: Die M eereshalo
phyten sind einem auf ihre gesamte Oberflache wirkenden, aber immer 
gleich konzentrierten Salzmedium ausgesetzt; die Salzanpassung ihres 
Plasmas ist daher sehr weitgehend, aber stenohalin und gegen SiiBwasser 
irreversibel. Bei den Landhalophyten ist die direkte Beruhrungsflache 
mit dem Salzmedium relativ klein, aber die Konzentrationsanderungen 
des Mediums sind oft sehr grofJ; ihre Salzanpassung bleibt in ihrem Opti
mum wahrscheinlich fast immer hinter dem Salzgehalt des Mediums zuruck, 
aber sie ist euryhalin, sehr anpassungsfahig und gegen SiiBwasser stets 
reversibel. 
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Vergleichende Physiologie des 
Integuments der Wirbeltiere r. 

Von W. BIEDERMANN, Jena. 

Mit 79 Abbildungen. 

Dri tter Teil. 

I. Stiitzende und schiitzende Integumentalorgane 
niederer Wirbeltiere (Hautskelette). 

1m Integument niederer Wirbeltiere finden sich vielfach besondere 
Organe entwickelt, welche teils der Epidermis, teils dem Corium ent
stammen, an deren Bildung aber meist beide Schichten Anteil haben. 
Neben Driisen und Sinnesorganen, von denen erst spater die Rede sein 
wird, sind es vor allem Schupp en und H autverknocherungen sehr mannig
facher Art, die mitunter eine formliche Panzerung bilden und so die 
Wlderstandsfahigkeit der aul3eren Bedeckungen aul3erordentlich stei
gem. In manchen Fallen kommt es zur Entwicklung eines richtigen 
Hautskelettes, welches, wie bei den Schildkroten, den ganzen Rumpf 
einschliel3t und die Beweglichkeit desselben aufs aul3erste beschrankt. 
Aber schon bei den Fischen spielen die Hautverknocherungen eine wich
tige Rolle. Bei der primitivsten Gruppe der heutigen Fische (Knorpel
fische) sind Hautskelettbildungen (Plakoidschuppen) sogar die einzigen 
Verknocherungen, die iiberhaupt vorkommen, wahrend andererseits 
Hautverknocherungen in Verbindung mit epidermalen Homschuppen 
oder Platten als Schutzgebilde bei sauriern und plakoiden Reptilien 
(Krokodilen) iiber grol3e Hautstrecken verbreitet sind. 

I. Integumentale Skelettbildungen der Fische. 
Die urspriinglichsten, wenngleich keineswegs einfachsten Schuppen

bildungen sind die Plakoidschuppen der selachier. Sie stellen kleine, 
rhombische, in die Cutis eingebettete Knochenplattchen dar (Basal
platten (Abb. r), von denen jedes aul3en einen nach dem Schwanzende 
gekriimmten, spitz endenden Stachel oder Zahn tragt, der die Epidermis 
durchbricht und innen eine mit Coriumgewebe (Pulpa) erfiillte Hohle 

I Fortsetzung der Arbeit aus Bd. I. 
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besitzt, die die Basalplatte durchbricht (Abb. 2 b). Die Oberflache des 
Zahnes wird von einem dunnen, harten, homogenen Uberzug (Schmelz) 
bedeckt, der kaum organische ",rn 

Substanz enthalt, wahrend die 
Hauptmasse aus sogenanntem 
"Dentin", einer zellfreien Kno
chenmasse, besteht, die von 
verastelten Kanalchen durch
setzt wird, in die Auslaufer 
der Pulpazellen eindringen. 
Die Struktur der Plakoid-

hilltt'n 

f 

schuppen laJ3t ohne weiteres 
eine weitgehende Uberein
stimmung dieser Hartgebilde 
des Integumentes mit echten 
Zahnen erkennen. Es steht 
hiermit in Ubereinstimmung, 
daB sich auch in der Schleim
haut des Vorderdarmes (Mund
und SchlundhOhle) der Sela-

Abb. t. ScyllltJ1Il. Die Plakoidschiippchen cines klei· 
chier massenhaft kleine Zahn- nen Stiicks der Haut. Zwischen den graBeren ein' 

h · f' . kIeines Ersatzschiippchen in Entwicklung. z Zahn; 
C en elngelagert lnden, elne 6 Basalplatte; f Bindegewebsbiindel; I, centrale 

Tatsache, die schon LEYDIG Hahlung, 

(1852) bekannt war. Was die Anordnung der Plakoidschuppen betrifft, 
so ist sie eine sehr regelmaBige. Am Rumpfe bilden sieschrage Reihen, und 

. . 
T i e res. Corl u m 

h 

Abb. 2. SrY11l1lus. Zwei Entwicklungszustande einer Plakoidschuppe im Langsschnitt. 
a frUhes Stadium; b Erwachsene Schuppe. (Nach BUTSCHLI.) 

es wendet jede Basalplatte ihre Seiten je vier benachbarten Schuppen zu 
und e benso ihre Ecken der gleichen Zahl von N ach barge bilden. Dabei blei
ben immer die Schuppen durch schmale Ha utstreifen voneinander getrennt, 

23* 
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die Spielraum fUr Neubildung von Schuppen zwischen den bereits vorhan
denen bieten. Eine so1che findet im Gegensatz zu den hoheren Fischen 
auch beim erwachsenen Tier wahrend des ganzen Lebens fortdauernd 
statt. Bei Betrachtung eines Hautstuckes sieht man ohne weiteres, daB 
zwischen den fertig ausgebildeten Schuppen bestandig neue entstehen 
(Abb. r), wodurch die regelmaBige Ordnung in schragen Reihen gestort 
wird. Man erkennt auch, wie auBerordentlich verschieden die Schuppen 
hinsichtlich ihrer GroBe sind und daB die Richtung der Schuppenreihen 
der diagonal zur Korperachse verlaufenden Faserung der einzelnen ge
kreuztfaserigen Bindegewebslamellen der Cutis genau entspricht. Von 
besonderem Interesse ist die Entwicklung der Plakoidschuppen, denn 
sie zeigt, daB wir es hier mit typischen "gelormten Sekreten" zU tun 
haben, deren Aufbau, ganz wie bei den verschiedenen Skelettbildungen 
wirbelloser Tiere, die Aufgabe spezifischer Zellen darstellt, fUr we1che 
KLAATSCH (r890) den Namen "Skleroblasten" eingefUhrt hat. Bei der 
Anlage der Schuppen vollziehen sich Veranderungen sowohl in der Epi
dermis, wie in der angrenzenden lockeren AuBenlage der Cutis. Es ent
steht zunachst eine zellenreiche Cutispapille (Abb. z a), we1che mit 
schrag nach hinten gerichteter Spitze in die Epidermis vordringt. 1st 
so die Plakoidschuppe in zelligem Material angelegt, so beginnt die Ab
scheidung der H artsubstanzen. Von diesen gelangt der Schmelz am fruhe
sten zur Ausbildung, und zwar als Sekret der die bindegewebige Papille 
uberziehenden hochzylindrischen Basalzellen. Zunachst an der Spitze 
der Papille erscheint an der inneren Seite der Zellen als kontinuierliche. 
homogene Lage der Schmelz, und in dem MaBe, wie derselbe abgesetzt 
wird, tritt eine Verkurzung der sezernierenden Epithelzellen ein. Ais 
Erscheinungen, die mit diesem ProzeB verknupft sind, bemerkte 
KLAATSCH "eine feine Langsstreifung des inneren Teiles der Zelle und 
eine deutliche Verkleinerung des Kernes nach der Abscheidung". Der 
so entstehende Hohlkegel aus Schmelz umschlieBt den noch weichen 
Schuppenkeim, dessen oberflachlich gelegene Zellen (die "Skleroblasten") 
an Hohe zunehmen und eine epithelahnliche Schicht darstellen, von der 
dann die Bildung einer zunachst noch kalkfreien, homogenen Substanz 
beginnt, die dem Schmelz innen anliegt und in der Folge durch Auf
nahme von Kalksalzen zum "Dentin" wird. Durch weitere Verdickung 
und Verlangerung des Dentins nach innen wird schlieBlich die Spitze 
des Zahnes durch die Epidermis herausgeschoben und frei, wahrend sich 
an seiner Basis ebenfalls als Produkt von Skleroblasten die Basalplatte 
bildet. KLAATSCH (r894) hielt die Skleroblasten nicht fUr modifizierte 
Mesenchymzellen, sondern fUr ausgewanderte Epidermiselemente, eine 
Auffassung, die durch spatere Untersuchungen als widerlegt gelten darf. 

Als "geformte Sekrete" der Raut sind auch die sogenannten "H orn
laden", welche die Selachierflossen stutzen, aufzufassen, uber deren che
mische Natur schon KRUKENBERG (r886) einige Angaben gemacht hat. 
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Er verwandte Homfaden von M ustelus teils trocken, teils in Alkohol 
konserviert und fand, daB stundenlanges Kochen keine Leimbildung zur 
Folge hat. Durch Pepsinsalzsaure werden sie verdaut, durch Trypsin 
aber anscheinend nicht verandert; vollig widerstandsfahig erwiesen sie 
sich gegen Essigsaure, verdiinnte Mineralsauren und Ammoniak. In der 
Folge hat E. BROHL (1909) diese Angaben erganzt. Er kochte die frisch 
abgeschnittenen Flossen eines 30 cm langen Acanthias und lOste dann 
die Homfaden einzeln heraus. Langeres Kochen macht dieselben glas
hell, wobei ihr Querdurchmesser urn '/3 zunimmt. Zu einer Auflosung 
(Leimbildung) kam es aber nicht. In Ioproz. Kalilauge quellen die Faden 
schon nach einigen Minuten auf und werden nach etwa 3 Stunden gelost. 
Konzentrierte HN03 rief neben deutlicher Quellung auch Gelbfarbung 
hervor und fiihrte schlieBlich auch zu volliger Losung. In kalter konz. 
H. S04 quollen die Faden ebenfalls auf und wurden glashell; nachz4Stun
den waren sie aber noch gut erhalten. Auflosung trat aber sofort beim 
Erhitzen ein. Auch konz. HCl und Essigsaure bewirkten Quellung. DaB 
die Homfaden ihren N"amen zU Unrecht tragen, indem sie sicher nicht 
aus Keratin bestehen, ergibt sich nicht nur aus ihrem chemischen Ver
halten, sondem auch aus dem histologischen Bildungsmodus, wonach 
sie nicht ektodermalen, sondem mesodermalen Ursprunges sind. KRU
KEN BERG bezeichnete die Substanz derselben als "Elastoidin", urn da
mit anzudeuten, daB sie in chemischer Hinsicht den elastischen Fasem 
nahestehen. Ihre Entwicklung hat BROHL genau verfolgt und gezeigt, 
daB sie als Difterenzientngsprodukte einer zwischen der Epidermis und 
der Ctdis abgeschiedenen, homogenen Schicht entstehen, die ihrerseits das 
Prod~tkt mesenchymatischer Zellen (Skleroblasten) darstellt, die spater die 
Faden rings umgeben und deren VergrofJerung durch schichtenweise APpo
sition von H artsubstanz bewirken. 

Modifizierte Schuppen, we1che den Hautzahnen der Selachier nahe
stehen, kommen auch beiKnochenfischen(Teleostiern) vor, und hier ver
danken wir A. HASE (I9II) eine ausgezeichnete Arbeit iiber das Inte
gument von Cyclopterus hfmpus. Die Bepanzerung erstreckt sich hier 
nicht nur auf den Rumpf, wie bei den meisten normal beschuppten 
Teleostiern, sondem greift auch auf den Kopf und die Flossen iiber. 
Die auBere Korperform wird durch die eigentiimliche Beschuppung eckig 
(Abb.3). Die einzelnen Hautverknocherungen zeigen sehr bedeutende 
GroBenunterschiede, was hauptsachlich darauf zu beziehen ist, daB zwar 
jeder Dom als einfacher Zahn angelegt wird, daB aber von diesen ein
fachsten Gebilden oft an 100 verschmelzen und in ihrer Gesamtheit erst 
den typischen Knochenhocker des Fisches bilden. Von winzigen, nur 
mikroskopischen Stacheln bis zu sehr ansehnlichen Gebilden von etwa 
2 cm Lange und I cm Hohe finden sich alle Ubergange. Die groBten 
sind in Reihen geordnet und entwickeln sich friiher als die kleinen, 
zerstreut liegenden. Ein solcher Hautkegel zeigt nun ein kompliziertes 
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AufJen- und Innenrelief, indem jeder einzelne kleine Stachel seine Roh
lung beibehalt und ihre Gesamtheit die yom zahfilzigen Corium aus
gefiillte gemeinsame Rohlung umschlieBt. Ober die Struktur der Raut
substanz eines so1chen Rautkegels geben Dunnschliffe AufschluB, die 
eine ganz typische Dentinstruktur erkennen lassen. An StelIen, wo 
die Schliffebene die kleinen Teilstacheln fast genau quer getroffen hat, 
zeigt sich auBerordentlich deutlich der fibrillare Bau. Die abwechselnd 
dunkler und heller geschichteten Fibrillensysteme umkreisen die zen
trale Rohlung, wie man es ahnlich auch bei echtem Dentin findet. 
ROSE (r8g8) bezieht hier die Schichtungsstreifen darauf, "daB infolge 
von unregelmaBigem Wachstum wahrend der Entwicklung in der Grund
substanz aller bindegewebigen Rartgebilde die leimgebenden Fibrillen 
bald dichter, bald weniger dicht gehauft sind". Dementsprechend er
scheinen (auch nach der Entkalkung) die dunkleren Schichten starker 
doppelbrechend als die helleren. Ganz charakteristisch fUr die Raut
verknocherungen des Cyclopterus sind endlich auBerordentlich feine, 

Abb.3. Cyclopter1ls 11Im/ms. (Nach A. HASE.) 

radiar verlaufende Kanalchen, die, yom Rohlraum des Stachels aus
gehend, sich allmahlich in den Fibrillen mit allerfeinsten Auslaufern 
verlieren. RASE halt sie fUr Dentinrohrchen, die nul' auf eine kurze 
Strecke hin Plasma besitzen. 

Die Einleitung der Stachelbildung ist das A uftreten von Skleroblasten 
in einer erst rundlichen, spater langlichen Papille, die die oberste 
Coriumschicht etwas vorwolbt. Dey so gebildete Zellhaufen ist aus 
Bindegewebszellen hervorgegangen, die ihren embryonalen Charakter bis 
zu dem Zeitpunkte bewahren, wo die Bildung des Rautpanzers ein
setzt. Allmahlich nehmen die Zellen hohe Zylinderform an und gleichen 
dann vollig echten Odontoblasten. Sie umschlieBen eine amorphe, 
hyaline, spater fibrillar differenzierte Grundsubstanz, die Anlage des 
kunftigen Stachels (Abb. 4). Am Rande der Basis derselben erfolgt 
dann starkeres Wachstum, so daB im Schnitt Zacken entstehen, wo
durch die Rohlkegelform des Rautdornes hervorgerufen wird (Abb.4a 
und b). Gleichzeitig beginnt die Verkalkung an der Spitze, mit deren 
Fortschreiten die Skleroblasten an Rohe und Umfang abnehmen, 
"gleichsam, als wenn sie sich erschopft hatten". Die ganze Anlage 
liegt bis dahin noch vollig in der Cutis; erst spateI' erfolgt dann der 
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DurchbruchnachauBen. Zu einerSchmelzbildung seitens derEpidermis
zellen kommt es nicht. HASE hat auch den VerschmelzungsprozeB der 
Hautstacheln studiert, bei dem natiirlich Skleroblasten wieder die 
wesentlichste Rolle spielen; doch 5011 hier auf Einzelheiten des Vor
ganges nicht naher eingegangen werden. Bei allen in Funktion be
griffenen Shleroblasten sah HASE an ihrer Basis eine helle, fein granu
lierte Schicht (Abb. 4c), die der Bildung der eigentlichen Hartsubstanz 

b 

Abb. 4 a-c', CYc/OjJttY1IS hUll/tis (21 und 26 mm lang). a Frontalschnitt (225: r). Vie r ungleichaltrige 
Stacheln, die eine als zukiinftige Hauptspitze bedeutend groBer. b Trans\'ersalschnitt. Die Stachel
anlagen schwarz, soweit sie noch in der Haut steeken umhiillt yon Skleroblasten. c In voller Tatig
keit begriffene Skleroblasten stark vergroBert. As Hartsubstanz; gz Grenzzone zwischen den ZeBen 

und der Hartsubstanz. sk Skleroblasten. (Nach A. HASE.) 

vorausgeht, letztere selbst war gegen die granulare Schicht scharf 
abgesetzt. An allen Stellen, wo die Hautstacheln in lebhaftem Wachs
tum begriffen sind, ist diese Grenzzone verhaltnismaBig dick, wahrend 
sie an erschopften Zellen nur als ganz feiner heller Streifen angedeutet 
ist. Wahrend NUSSBAUM (I907) die Ansicht vertrat, daB die Sklero
blasten vollig resorbiert wiirden, konnte HASE sie se1bst bei schon ganz 
groBen Hautstacheln, wenn auch in modifizierter Form, immer noch 
nachweisen und glaubt, daB sie nach Beendigung ihrer eigentlichen 
Bautatigkeit die standige Dickenzunahme der schon gebildeten Hart-
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substanz durch Kalkablagerung vermitteln. Diese letztere solI in 
den Fibrillen (nicht in der Zwischensubstanz) erfolgen. 

Beim Stichling (Gasterosteus aculeat~ts) besteht der Hautpanzer aus 
einer Reihe von groBen Schuppen, die entlang der Seitenlinie vom 
Kopf bis zur Schwanzflosse ziehen und segmental angeordnet sind. 
Als erste Anlage der Schuppe entsteht nach ROTH (I9Z0) eine Platte 
mit mehreren Offnungen, auf der spater Quer- und Langsrippen an
gelegt werden, so daB eine Feldereinteilung entsteht. Zu den gepanzerten 
Fischen gehOren auch die Syngnathiden (Hippocampus, Syngnathus). 
Bei S. typhle sind die winkelig geknickten Schilder in regelmal3igen 
Langsreihen am Korper angeordnet, anderseits bilden sie Ringe, die 
den Korper umkreisen. Jeder Schild ist in der Mittelinie mit einem 
Langskiel versehen, von dem nach den Seitenrandern Rippen abgehen. 
Das Vorderende jedes Schildes tragt an der Unterseite eine Furche, 
in die der Kiel des voranliegenden Schildes eingreift. 1m dicksten Teil 
des Schildes, entlang dem Kiel, sind nischenartige Vertiefungen zu sehen, 

[oidel'mis 

A.bh.5. Barbus jluviatiiis. Schematischer Langsschnitt durch 
die Haut mit zwei Schuppen. fNnch lVIAuRER.) 

die in der Knochensubstanz 
blind endigen. N ach den 
Untersuchungen von BER
GERSEN (I9Z6) kann es im 
Gegensatz zu friiheren 
Angaben von KASANZEFF 
(I906) u;nd W. GOETSCH 
(I9I5 U. I9ZI) keinemZwei
fel unterliegen, daB die 

Hautschilder der Syngnathiden rein mesodermale Bildungen sind. Ihre 
erste Anlage und Entwicklung stimmt mit derjenigen der direkten 
Knochenbildung (prim are Ossifikation) iiberein, so wie man diese bei 
der Bildung der flachen Schadelknochen verfolgen kann. Auch bei 
diesen wird ja die erste Anlage des Knochens als ein zellenloses, 
membranartiges Gebilde zwischen den Bildungszellen (Osteoblasten) 
siChtbar. Dabei scheint es sich urn eine Art von kutikularer Ausschei
dung (ein "geformtes Sekret" B ) zu handeln. In den Hautschildern von 
Syngnathus sind in der Hartsubstanz niemals Knochenzellen zu finden. 

Auch die typischen Schuppen der Teleostier entstehen stets im Binde
gewebe des Coriums und stellen rundliche, in die Cutis versenkte und 
von der Epidermis iiberzogene, sich dachziegelartig deckende Knochen
plattchen dar (Abb. 5), deren Oberflache ein Relief von zarten Leisten 
zeigt, die in der Aufsicht konzentrisch geordnete Linien darstellen, die 
eine Art Wirbel umkreisen (Abb. 7a und b). An Querschnitten erschei
nen die Leisten natiirlich als kleine Zacken (Abb. 8). Bei starker Ver
groBerung sieht man auBerdem, daB der Rand derselben fein gezahnt ist, 
und zwar sind die Spitzen der Zacken der Schuppenmitte zugekehrt 
(Abb.7c). Die Leisten werden von Radialfurchen unterbrochen, welche 
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die Schuppen in mehrere Felder zerlegen und nach dem Vorderende zu 
zahlreicher sind als hinten (Abb. 7a, b). Bekanntlich unterscheidet man 
zwei Grundformen von T eleostierschuppen, die Cycloid- und Ktenoid
schuppen, je nachdem der Hinterrand glatt oder gezahnt erscheint. 
Das Zentrum ist bei den letzteren meist stark nach dem Hinterende zu 
verschoben (Abb. 7b) und das Vor- Z o. &/ •. 

derende zeigt tiefere Ausrandungen 
als bei den Cyc1oidschuppen. Die 
normale Teleostierschuppe stellt in 
ihrer Gesamtheit ein kalkiges, 
elastisch biegsames Gebilde dar. 
Unverkalkt sind nur die Radial
furchen, wodurch offen bar die 
Biegsamkeit gesteigert wird. Quer
schnitte lassen erkennen, daB die 
Schuppen aus zwei verschiedenen 
Schichten bestehen, einer oberen 
homogenen Lage (Hyalodentin
schicht) , die sich durch starke
res Lichtbrechungsvermogen und 
groBe Harte auszeichnet und fast 
nur aus anorganischer Substanz 
besteht und einer dickeren inneren 
Schicht, die von einer ganzen An
zahl gleichartiger Lamellen gebildet 
wird, deren Zahl mit dem Alter 
der Schuppen zunimmt, da von 
unten lJ.er fortgesetzt neue Lamellen 
angelagert werden (Abb. Sa u. b). 
Gluht man eme unentkalkte 
Schuppe, so erhalt man die obere 
Schicht als eine glasartige Masse, 
die sich von der unteren Schicht in 
Stucken ablOst, wobei aber das 
Oberflachenrelief erhalten bleibt. 
Schneidet man Ktenoidschuppen 
in der Langsrichtung, so bekommt 

fl. Sdt. 

a 

b 

/IF: 

c 
Abb. 6. a Querschnitt durch den Hinterrand einer 
Schuppe von Perea flllvlatilis. Z die Ktenoid
zahnchen. Die obere Schicht (0. Sell.) teilweise 
unterbrochen, sie bildet allein das Zahnchen. 
1/" Sell.. untere Schicht. b Hinterende einer 
Schuppe von Sarglls alZ1llllaris. Fs Faserschicht 
(dunkel); HdHyalodentinschicht (hell); HR Hin
terrand. c Hinterrand einer Ktenoidschuppe von 

Sdnelln umbra. (Nach A. HAS E). 

man Bilder wie Abb. 6a. Man erkennt, daB die Hyalodentinschicht allein 
die Randzahnchen liefert und auch allein die charakteristische Felderung 
des hinteren Schuppenteiles bildet, die untere Schicht dient nur als Unter
lage. Fur den Zerfall der AuBenschicht in einzelne gesonderte, kleine 
Feldchen und deren Beziehung zu den Randzahnchen, sowie die verschie
dene Anordnung der ersteren in Gerad- und Schragzeilen liefern die Abb. 6b 
u. c Beispiele. DUnne Quer- und Langsschnitte lassen erkennen, daB das 
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Hyalodentin seinerseits aus zwei Schichten besteht, einer stark gHinzen
den, lamellosen Aul3enlage, die gegen ihre Nachbarschaft nicht durch 
eine gerade Linie abgegrenzt ist, sondern mannigfache Ausrandungen zeigt 

L 

If und einer mehr prismatisch 

,. 

strukturierten Innenschicht 
(Abb. 8). Wiihrend das 
Hyalodentin keine Spur 
von Knochenstruktur er
kennen liil3t, erinnert die 
untere, die Hauptmasse 
der Schuppe bildende Lage 
unverkennbar an Knochen, 
indem sie a us einer wechseln
den Zahl iibereinanderlie
gender Lamellen besteht, 
die durch eine gut fiirbbare 
Kittsubstanz miteinander 
verbunden sind (Abb. 8b). 
J ede besteht aus einer grofJen 
Zahl im Schuppenzentrum 
parallel zueinander verlau
fender Fibrillen, die nach dem 

1:/ 

_._ .' " cl 

Abb. 7. a Typische Cykloidschuppe von Carassius carassius. b Typische Ktenoidschuppe von Au
rina cer1lua. H hinten; Vvorn; rf Radialfurchen; L-Ll deutet an, wie weit die Schuppe vom Hinter
rand aus gcrechnet, nicht von Nachbarschuppen gedeckt wird. c Leucisc1ts Y1stllus. Zahnelung der 

konzentrischen Leisten (eI); rf Radialfurche. (Nach A. HASE.) 
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Randezu umbiegen und dann dem Kontur der 5chuppe folgen. Die R1:chtung 
derselben ist in verschiedenen Lamellen verschieden. 50 verlaufen sie z. B. 
~n zwe~ ubereinanderliegenden Lamellen in sPitz- oder rechtwinkelig zu-

~.Sdl. 

a 

einander gekreuzten Richtungen. Sehr charakteristisch 
sind Einlagerungen, die schon vor langer Zeit von 
L. MANDL (1840) entdeckt und nach ihm benannt wur
den. Es sind das kleine, unzweifelhaft kristallinische 
Korperchen, die ich nach den von RASE mitgeteilten 
Bildern (Abb. 9a u. b) fUr Calcosphariten halten mochte. 
VERA PEVSNER (1926), deren Arbeit iibrigens nichts 
wesentlich Neues bringt, hat die MANDLschen Korper
chen an den Schuppen von Rutilus rutil~ts studiert und 
beschreibt sie als elliptisch mit dunklem Rand. Oft sind 
die Korperchen der hoher gelegenen Schicht unter einem 
Winkel zu denen der unteren angeordnet und bilden dann 
eine kreuzformige Figur. Durch Behandlung mit Al-

cl 

;-

~1I"' l!oSdl 
~ ".ScI, 

k 

o. ~':h. 

II. Sel •. 

Itr 

Abb.8. a Schuppe von Le"ciscus crytlzropktltalmtts im Querschnitt. u.Selt. obere (Hyalodentin-)Schicht; 
u. Seh. untere (Faser- )Schicht; cl cone. Leisten im Querschnitt. b Teil eines Querschnittes dUTch eine 
Schuppe von Cyprinus c),p1"inor1tm. Man sieht die Schichtung der unteren Schicht. (Kittsubstanz [kj 
schwarz.) c Teil eines Querschnittes dUTch eine Schuppe ,'on Lellciscus Tntflus stark vergroBert. Die 
Hyalodentinschicht (0. Sck.) ist in den auBeren Lagen mehr lamellas geschichtet. Die tieferen 

Schichten sind mehr prismatisch; hr Hohldiumchen. (Nach A. HASE.) 
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kalien werden sie nicht zerstort und farben sich dann mit Pikrokarmin 
rot. Sie glaubt, daB die Korperchen "degenerierende Zellen" darstellen, 
eine Annahme, die ich fUr auBerst unwahrscheinlich halte. Wahrend 
die Hyalodentinschicht beim Gluhen durchsichtig bleibt, wird die untere 
"F aserschicht" fast undurchsichtig, wohl hauptsachlich wegen der reich
lich darin enthaltenen organischen Substanz. Die einzelnen Lamellen 
zeigen nach dem Gluhen zahlreiche kurze, wellige Spriinge, die alle in 
der Richtung der Fibrillen verlaufen. Die Faserschicht bedingt auch 
im wesentlichen die Doppelbrechung der Fischschuppen, die von W. J. 
SCHMIDT (1924) untersucht wurde, nachdem schon VALENTIN (1875) 
einige Angaben daruber gemacht hatte. 

"An Schuppenquerschnitten bietet sich das bekannte Bild von Lagen 
dar, deren faserige Bestandteile unter verschiedener :Neigung zur op-

<D 

o 
a b 

Abb. g . a Ql1adratisch geformte :tvIA)lDLsche Korp€'Tchen (m) aus der ~litte einer Schuppe ,'on Lellclscus 
crytllrojhthal1Jt1ts. b MANDLsche Korperchen aus einer Schuppe von L . Tutlius. (Nach A . HASE.) 

tischen Achse durchschnitten sind und daher in verschiedener Starke 
der Doppelbrechung erscheinen, im Extrem so, daB helle und dunkle 
Lagen miteinander abwechseln, wenn der Schnitt sich in Diagonal
stellung befindet. In der Flachenansicht zeigen einfache Schuppen 
(Schleie, Aal) ein negatives Kreuz, was auf die zirkulare Anordnung 
der kollagenen Fasern schlieBen laBt. Schuppen von einem WeiBfisch 
(Leuciscus rutilus) boten, besonders deutlich in der Peripherie, einen 
Wechsel von konzentrischen hellen und dunklen Ringen dar, die in der 
allgemeinen Anordnung mit den Wachstumszonen zusammenfallen. Dber 
einer Gipsplatte untersucht, erscheinen die optisch wirksamen Ringe in 
steigenden oder in fallenden Farben, und beim Drehen des Objekttisches 
traten die neutralen Zonen in Tatigkeit, wahrend bisher wirksame neu
tral wurden. Diese Erscheinungen weisen darauf hin, daB sie durch eine 
verschiedene Anordnung der Fasern bedingt sind, und in der Tat lieB 
sich erkennen, daB mit der optischen Erscheinung entsprechende Rich-
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tungsanderungen der Fibrillen Hand in Hand gehen. Noch verwickelter 
sind die Bilder, die Ktenoidschuppen ergeben Am Vorderrande 
des bedeckten Schuppenteiles bestehen scharfbuchtige Einschnitte, 
die zu Storungen des Faserverlaufes AnlaB geben, welche sich im pola
risierten Lichte durch radial verlaufende, beim Drehen des Tisches wan
dernde AuslOschstreifen kundgeben." (W. J. SCHMIDT.) VALENTIN hat 
darauf aufmerksam gemacht, daB die Schuppen der Knochenfische ahn
lich wie Hornplatten konoskopisch negativ zweiachsige Interferenzbilder 
geben. Oft geniigt schon eine einzige Karpfenschuppe, urn die Hyper
beln wahrnehmen zu konnen; durch Ubereinanderschichten VOn mehreren 
erhalt man noch eine groBere oder geringere Zahl lebhaft gefarbter 
isochromatischer Ringe. Uber das optische Verhalten der MANDLschen 
Korperchen macht SCHMIDT keine Angaben. 

Uber die chemische Zusammensetzung der Schuppen liegen, abge
sehen VOn alteren Arbeiten, Untersuchungen von WIEKE (1855), WEISKE 
(1883) und TH. MORNER (1898) vor. Werden Schuppen anhaltend mit 
Wasser gekocht oder einige Zeit mit 2proz. Kalilauge behandelt, so blei
ben die verkalkten Teile gut erhalten und nur in den Radialfurchen, 
wo die Hyalodentinschicht unterbrochen und die Faserschicht so gut 
wie nicht verkalkt ist, findet Auflosung der organischen Grundsubstanz 
und damit ein Zerfall der ganzen Schuppe statt. HNO a (5 proz.) oder 
HCl (10 proz.) losen den Kalk auf und es bleibt eine gelatineartige Platte 
ZUriick, die keinerlei Struktur mehr erkennen laBt. Konz. HCllOst nach 
HASE bei langerer Einwirkung (48 Stunden) die Schuppen total auf, so 
daB nicht einmal jene aus organischer Substanz bestehende Platte iibrig 
bleibt. CHEVREUL, von dem wohl die ersten Schuppenanalysen her
riihren, fand bei verschiedenen Fischen 41,16-55 vH organische Sub
stanZ, 37,80-46,20 vH Calciumphosphat, geringe Mengen von CaCOa, 
Magnesium phosphat, Na2COa und auBerdem Spuren von NaCl und Fe. 
Nach FREMY solI die organische Substanz mit der der Knochen iiberein
stimmen und sich beim Kochen in Leim verwandeln. Er fand in Hecht
schuppen 43.4 vH Asche (42,5 vH Ca-Phosphat und 1,3 vH CaCOa), 
in Karpfenschuppen 34,2 vH Asche (33,7 vH Ca-Phosphat und 1,1 vH 
CaC03 ). Auch WEISKE fand die Hechtschuppen wesentlich reicher an 
Mineralstoffen als die des Karpfens: 

Icao . ... I5.98vH Icao . ... 2I,93 vH 
Karpfen MgO. . . . 0,48vH Hecht MgO. • . . 0,5 IVH 

P20s· . . . 13,I2VH P20 S' ... r8,oovH 
CO2 • • • • I,43vH CO2 • • • • 2,30vH 

Was das "Collagen" der Fischschuppen betrifft, so zeichnet es sich 
nach MORNER durch die Leichtigkeit aus, mit der es im Vergleich mit 
Collagen aus Bindegewebe der Saugetiere beim Kochen mit Wasser und 
besonders bei Digestion mit verdiinnter HCl (bei 40°) in Glutin iiber
geht. Werden entkalkte Schuppen mit Wasser gekocht, so ist die Fliissig-
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keit schon nach I!4 Stunde leimhaltig und nach I Stunde ist die Haupt
menge des Collagens in Lasung gebracht. Sogar nach 24stiindiger Di
gestion mit Wasser allein gehen nachweisbare Mengen von Glutin in 
Lasung. Bemerkenswert ist auch der ger.nge Aschengehalt des Schnppen
glutins (O,I vH). DaB dieses nun aber nicht die einzige organische Sub
stanz der Schuppen darstellt, geht daraus hervor, daB auch tagelang 
fortgesetztes Auskochen mit immer erneuertem Wasser zu keiner voll
standigen Lasung fiihrt, sondern ein betrachtlicher Rest ungelost bleibt, 
der noch die Form und fibrillare Struktur der Schuppen zeigt. MORNER 
bezeichnete dieses, durch auffallend starke MILLoNsche und Xantho
proteinreaktion ausgezeichnete Albuminoid als "Ichthyolepidin". Ein 
positiver Ausschlag wurde auch erhalten bei Anstellung der Biuret
reaktion und bei Priifnng auf lose gebundenen Schwefel durch Rochen 
mit alkalischer Bleilasung. Will man untersuchen, ob die Schuppen einer 
Fischart ichthyolepidinhaltig sind oder nicht, so geni.'tgt es, sie nach vor
gangiger Entkalkung und Auskochen teils mit MILLoNschem Reagens, 
teils mit alkalischer Bleilosung zu priifen; wenn dabei tief dunkelrote 
Farbung bzw. Schwarzfarbung ausbleibt, ist die Gegenwart von Ichthyo
lepidin ausgeschlossen. Nach MORNER fehlt die Substanz in den Email
(Ganoid-)Schuppen des Panzerhechtes (Lepidosteus osseus) , wah rend sie 
bei allen untersuchten Teleostiern (mit Ausnahme der Schleie) vorhanden 
war. Es muB noch erwahnt werden, daB man an der Unterseite der 
Schuppen fast immer die sogenannte "Silbersubstanz" findet, welche 
den Metallglanz derselben bedingt (c. VOlT 1865, E. PRI~CE 1893. Vgl. 
auch den 1. Teil dieser Monographie). Diese "Silbersubstanz" besteht 
aus doppelbrechenden Guaninkristallen, welche parallel zueinander in 
Zellen eingelagert sind (Guanophoren). (Vgl. W. J. SCHMIDT, Das 
Glanzepithel und die Schillerfarben der Sapphirinen nebst Bemerkun
gen iiber die Erzeugung von Strukturfarben durch Guanin bei anderen 
Tieren. Verh. d. ?\at.-hist. Ver. d. prenB. Rheinlande u. Westfalens. 
82. Jhg. 1925, S. 285 ff.) 

Die Teleostierschuppe ist in allen ihren Teilen als ein typisches ge
tormtes Sekret autzutassen, welches im Corium, das fa selbst ein solches 
darstellt (mit Ausschluf3 der darin vorhandenen Zellen), von Grund aus 
neu entsteht und von besonderen Zellen dermalen Ursprungs (Skleroblasten) 
autgebaut wird. Wahrend BAUDELOT (I873) und LEYDIG (I85I) die 
Schuppen durch Verschmelzung von Ralkkarperchen entstehen lieBen, 
wurde eine Beteiligung von Zellen zuerst von HOFER (I889) und KLAATSCH 
(I890) nachgewiesen. Aus spaterer Zeit sind vor allem die Arbeiten von 
A. HASE (I907) nnd A. v. GRUNELIUS (I912) zu nennen. Der erstere 
untersuchte die Entwicklung der Schuppen bei derForelle, der letztere 
beim Karpten. Die erste Anlage eines Schuppenkeimes macht sich als 
eine flache, mit Skleroblasten ausgefiillte Vorwalbung des Coriums be
merkbar, die in die Epidermis hineinragt (Schuppenpapille) (Abb. loa). 
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Ober dem Schuppenkeim vergroBern sich die basalen Epidermiszellen 
und nehmen zylindrische Form an, urn sich spater wieder zuriick
zubilden. Man hat dies als Bildung eines rudimentanm Schmelzorganes 
gedeutet. Wahrend es aber bei den Plakoidschuppen der Selachier und 
Ganoiden wirklich zur Absonderung von "Schmelzsubstanz" seitens der 
auch hier vergroBerten Basalzellen kommt, ist dies bei den T eleostiern 
nicht der Fall. Das Ektoderm tragt hier nichts zur Schuppenbildung 
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Abb. 10. a Salmo fario (4 em). Schnitt dUTch die Haut. Erstes Stadium cler Schuppenentwickll1ng. NUT 
die basale Epidermisschicht (6s) ist ausgezeichnet. Bei (sk) cler erste Schuppenkeim. Direkt dariiber 
beginnen die Basalzellen sich zu vergroBern (ags). auGere Grenzschicht cler Cutis. Z Zellen cler inneren 
Grenzschicht. b Spateres Stadium der Schuppenbildung von einem 5 em langen Fischchen. Der Schup
penkeim hatsich schrag gestellt und dringt mit dem Hinterende (Schuppenkopf) (skf) in die Epidermis 
ein. Die Hartsubstanz cler jungen Schuppe (s) ist zwischen beiden Skleroblastenschichten (si) Zll sehen. 
Die gegenseitige Deckung der Schuppen ist noch im allerersten Beginn. (ags) auBere Grenzschicht; 

((gs) innere Grenzschicht. (Nach A. HASE.) 

bei. Immerhin deutet die Tatsache, daB die Wucherung im Mesoderm 
und jene Veranderung in der Epidermis gleichzeitig auftreten, auf eine 
physiologische Wechselwirkung zwischen beiden Gewebsschichten hin! 
Ein wei teres Entwicklungsstadium zeigt Abb. rob. Der Schuppenkeim 
hat noch an GroBe zugenommen und die Skleroblasten haben sich in 
zwei Schichten gesondert, wahrend gleichzeitig das Hinter-(Schwanz-) 
Ende des Keimes gegen die Epidermis vordrangt und die ganze Papille 
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mehr und mehr Schragstellung annimmt. Die junge Schuppe tritt 
zunachst als sehr diinne homogene Schicht zwischen jenen beiden 
Lagen von Skleroblasten auf und wird allmahlich zu einer diinnen 
Platte von Hartsubstanz, die vollig von den Bildungszellen eingehiillt 
erscheint. Diese miissen zweifellos als funktionell verschieden gelten, 
denn die obere Lage sondert die AuBenschicht (das Hyalodentin), die 
untere aber die "Faserschicht" abo HASE scheint sich vorzustellen, daB 
bei der Bildung der letzteren schon vorhandene Bindegewebsfibrillen 
"miteinbezogen" werden und stiitzt sich dabei auf die Tatsache, "daB 
Anordnung und Richtung des Verlaufes der Fibrillen der unteren Schicht 
die gleiche ist, wie in der umgebenden Cutis". Es erscheint dies aber 
kaum moglich, weil ja die junge Schuppe als Sekretionsprodukt der 
Skleroblasten von diesen allseitig umschlossen und von ihrer Umgebung 
gewissermaBen isoliert wiid. KLAATSCH hatte sogar angenommen, daB 
die untere Schuppenschicht einfach durch Umbildung des Bindegewebes 
der "Schuppentasche" zustande kommt, welche letztere als sekundare 
Modifikation der Cutis dUrch Wucherung des auBerhalb der Sklero
blastenschichten befindlichen Bindegewebes gebildet wird und die ganze 
Schuppenanlage, die urspriinglich sehr nahe der Epidermis lag, von 
dieser abdrangt. In dem MaBe, wie sich die wachsenden Schuppen teils 
in die Cutis, teils in die Epidermis einbohren, kommt es zur Ausbildung 
der merkwiirdigen "Epidermiszapfen", denen Epidermislucken bei Fischen 
mit ausgebildetem Schuppenkleid entsprechen, die den sich nun dach
ziegelartig iiberdeckenden Schuppen bei Biegung des Korpers eine 
gewisse Bewegungsfreiheit gestatten und so die Epidermis vor ZerreiBung 
iiber den Schuppenenden schiitzen (Abb. II a). Uber Veranderungen der 
Skleroblasten im Verlaufe der Schuppenentwicklung hat J. NUSSBAUM 
(1907) sehr detaillierte Angaben gemacht und behauptet, daB die Zellen 
sich direkt zur Schuppensubstanz "umbilden" und auch GRUNELIUS 
(a. a. 0.) glaubt, "daB die Skleroblasten beim Vorgang der Hartsub
stanzbildung vollig verbraucht und dUrch neue ersetzt werden, solange 
das Schuppenwachstum dauert". Da aber HASE Skleroblasten noch 
an fertig ausgebildeten Schuppen (von Cyprinus carpio) nachweisen 
konnte, so glaube ich auch die weiteren Einzelheiten, die NUSSBAUM 
mitteilt, unberiicksichtigt lassen zu diirfen; ist doch auch bei der im 
embryonalen Mesenchym stattfindenden direkten (primaren) Ossifikation 
der platten Schadelknochen der Saugetiere nachgewiesen, daB es sich 
in der Hauptsache "um eine Art cutic1tlarer Ausscheidung der Knochen
substanz handelt, wie besonders daraus geschlossen werden muB, daB 
unter UmsUinden (Knochen vieler Knochenfische, Zahnbein) die Masse 
auch weiterhin, trotz machtiger Dickenzunahme zellenlos bleibt". 
(J. SCHAFFER.) Wenn man die Abb. IIb betrachtet, welche die Sklero
blasten zwischen den im Durchschnitt als kleine Zahnchen erscheinenden 
konzentrischen Linien gewissermaBen eingebettet zeigt, so wird man un-
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mittelbar an ahnliche Bilder von Skelettbildungszellen (Calcoblasten) 
bei wielen wirbellosen Tieren Spongien, Echinodermen} erinnert. 

Wenn wir also annehmen, daB bei der Schuppenentwicklung als 
erstes Produkt der sekretorisehen Tatigkeit der Skleroblasten ein aus 
organiseher Substanz bestehendes, zunaehst homogenes, dunnes Platt
chen entsteht, so sind es zwei Fragen, die sieh hier aufdrangen, einmal, 
welche Umstande die Differenzierung in Fibrillen und Kittsubstanz be
dingen und zweitens die Frage naeh dem Wesen der Kalkablagerung. 
Sieht man vom Fehlen der Knoehenzellen ab, so ist die Fasersehicht der 
Teleostiersehuppe ohne allen Zweifel als "lamellose" Knoehensubstanz 
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Abb. II. a Schnitt durch die Haut von Cyprilllls carpio (20 em). Man sieht die langen "Epidermis
zapfen" (e). Die Schuppen iiherdecken sich groBtenteils. Das Bindegewebe umgibt die Schuppen samt 
den heiden Skleroblastenschichten vol1standig. Lucken (l), BlutgeHiBe (g) und Pigmentzellen (pz) sind 
reichlich vorhanden. sz Schleirnzcllen der Epidermis. b Schnitt durch cine Schuppe von Cyprbt1ts 
carpio (15 em) mit anliegenden Sklerohlastenschichten (skZ,; die oberen Skleroblasten eingebettet zwi
schen die im Querschnitt als Zahnchen (s) crscheinenden konzentrischen Leisten. te. !:Jck. untere 

Lamellenschicht_ (Nach A. HASE.) 

aufzufassen, als ein System von einzelnen dunnen Membranen mit zwei, 
in benaehbarten Schiehten sieh uberkreuzenden Fibrillen, voneinander 
getrennt durch eine Kittsubstanz, die aueh die einzelnen Fibrillen mit
einander verbindet. J ede Lamelle eines lamellosen Knoehens ist aber, 
wiePETERsEN (a.a.O.) bemerkt, "eineriehtigeCutieula, eineMembranmit 
parallelen Fasern, wie die einzelnen Lamellen der Cuticula auf der Epi
dermis der Gordiiden". Ob nun gegebenenfalls die fibrillare Struktur im 
Sinne von EBNER erst sekundar in einer zunachst strukturlosen Sehieht 
unter dem Einflusse von Zug- oder Druekkraften"ausgepragt" wird 
oder ob Fasern und Kitt gleiehzeitig von den Skleroblasten gebildet 
werden, ist vorlaufig nicht siehergestellt, und es liegen hier dieselben 

Ergebnisse der Biologie III. 24 
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Fragen vor, wie beim Corium der niederen Wirbeltiere selbst, beziiglich 
deren ich auf den I. Teil verweise. (VgL auch: W. LUBOSClI, Das pe
rennierende Kalkskelett der Wirbeltiere und der fi.brilHire Bau der 
knorpeligen Skeletteile. Zeitschr. f. mikr.-anat. Forschung XL. 1927). 

NAGEOTTE (1927) hat neuerdings eine Beobachtung mitgeteilt, die 
mir von Wichtigkeit zu sein scheint. Eine frische Sehna yom Ratten
schwanz quillt in Essigsaure r: 25000 langsam. Sie wird nach 2-3 

Stunden in derselben Fliissigkeit zwischen 
Objekttrager und Deckglas gebracht. Nach 
2-3 Tagen sieht man urn die Sehnenreste 
eine wolkige Triibung, die ein collagenes Ge
rinnungsprodukt darstellt. Hier entstehen nun 
Fibrillen, die an beiden Enden zugespitzt und 
sehr dunn sind, im ubrigen aber sich wie Sehnen
fibrillen verhalten. 1m Ultramikroskop leuch
ten sie auf und tarben sich mit Collagen
methoden. 

Nach G. A. BAITSELL (r925) konnen bei 
Amphibienlarven Bindegewebsfibrillen in der 
homogenen gallertigen Grundsubstanz, die ein 
intercellulares Sekret der Embryonalzellen 
darstellt, in vollig zellfreien Bezirken ent
stehen, wobei also eine intra- oder epicellulare 
Bildungsweise ausgeschlossen ware. Auch 
beim Hiihnchen nimmt er eine Fibrillen
bildung in der gelatinosen Grundsubstanz un
abhangig von Zellen an. 

Nicht besser sind wir iiber die V orgiinge bei 
der Kalkablagerung unterrichtet. 1st doch nicht 
einmal zweifelsfrei sichergestellt, ob, wie 
v. EBNER meint, die Kalksalze nur interfi
brillar abgelagert werden oder ob nach 
KOLLIKERS Ansicht die Fibrillen selbst ver

Abb. 12. FibriJIen _iner Frosch· kalken, indem die Menge der Kittsubstanz 
sehne mit Kalkscheiden. 

(Nach MAYS.) im Knochen zu gering sei, als daB in ihr die 
Masse der Kalksalze Raum finden konnte. 

SCHAFFER (r893) hat demgegeniiber mit Recht eingewendet, daB dann 
beim Entkalken eine merkliche Lockerung des GefUges eintreten miiBte, 
was nicht der Fall ist. Die mechanischen Eigenschaften der Knochen
substanz waren, wie GEBHARDT zeigte, mit beiden Ansichten vereinbar: 
"Auch fiir den Anhanger der KOLLIKERschen Auffassung bleiben alle die
jenigen Vorteile erhalten, welche in der exquisit faserigen Zusammen
setzung eines Hartgebildes in mechanischer Beziehung dort und hier her
vorgeho ben werden und e benso behal ten fUr sie alle die Schl iisse ihre Gill tig-
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kei t, welche aus bestimmten Richtungsverhal tnissen des F aserverlaufes fUr 
die mechanische Widerstandsfahigkeit des betreffenden Gebildes gezogen 
werden. Der Unterschied besteht darin, daB sie mtr ein bei Ldngszug ader 
-druck zug- und dntck/estes Element zur Verftigung haben statt der vorteil
hafteren Arbeitsteilung, die in dem Vorhandensein je eines zug- und eines 
druck/esten Elementes liegt." v. EBNER hat seine Schltisse auf Kalkfreiheit 
der Fibrillen auf die Polarisationserscheinungen und auf die luftftihrenden 
Rohrchen gesttitzt, die in ausgekochtem oder gegltihtem Knochen den 
sie vorher erfillienden Fibrillen entsprechen. Sicher ist, daB die Minera
lisierung der Bildung der arganischen Grundsubstanz immer nach/algt, so 
daB die Knochenentwicklung entweder zwei- oder dreizeitig erfolgt, in
dem entweder Fasern, Kittsubstanz und Kalksalze oder Fasern + Kitt
substanz und Kalksalze nacheinander abgelagert werden. Die meisten 
bisherigen Untersuchungen tiber Kalkablagerung im werdenden Knochen 
beschranken sich auf die histologische oder auf die chemische Seite des 
Problems und es gelingt kaum, das, was mit chemischen Methoden ge
funden wurde, mit den Ergebnissen der histologischen Forschung in 
Einklang zu bringen, und doch liegt es, wie H. RABL (1923) bemerkt, 
klar auf der Hand, daB nur bei gemeinsamer Arbeit beider Disziplinen. 
das Problem gelOst werden kann. Alles, was bisher histochemisch tiber 
Kalkablagerung in den Knochen bekannt geworden ist, bezieht sich fast 
ausschlieBlich auf die Knochenentwicklung bei Saugetieren, obschon, 
wie ich glaube, die zellfreie Knochensubstanz der Fische, vor allem auch 
gerade die Schuppen, viel geeignetere Untersuchungsobjekte liefern diirf
ten. Hier hat man es mit bindegewebig vorgebildeten, dtinnen und 
daher der mikroskopischen Untersuchung ohne weiteres zuganglichen 
Knochenplattchen zu tun, die in den verschiedensten Stadien der Ver
kalkung zu Gebote stehen. MAYS (1905) hat die Aufmerksamkeit auf 
eigenttimliche stabchenfOrmige Gebilde in den Sehnen von Froschen 
(besonders in der Sehne des M. sternoradialis) gelenkt, die sich bei naherer 
Untersuchung als Kalkablagerungen erwiesen. Zerfasert man eine diese 
Elemente enthaltende Sehne nach vorgangiger tryptischer Ver
dauung, dann bekommt man zuweilen auf lange Strecken isolierte Fi
brillen zu Gesicht, an denen jene Stabchen festhaften (Abb. 12). Sie 
stellen sich dann als stark lichtbrechende Verdickungen von verschie
dener Lange dar, etwa Stabperlen vergleichbar, die auf einem Faden 
aufgereiht sind. Bei vorsichtigem Zusatz von Essigsaure verschwinden 
sie plOtzlich und die Stelle der Fibrille, wo sie sich befunden hatten, 
konnte von keiner anderen unterschieden werden, eine Tatsache, die 
offenbar sehr zugunsten der Ansicht spricht, daB der Kalk der Fibrille 
aufgelagert ist. Die genauere Untersuchung des chemischenVerhaltens 
der "Stabchen" ergab dann auch, daB sie aus einer organischen'Crund
lage bestehen, die in ihrem Verhalten gegen Sauren sich wesentlich von 
der Fibrillensubstanz unterscheidet, so daB die' Stabchen als rohren-

24* 
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formige, die Fibrillen umscheidende Gebilde gedeutet werden mussen, 
die offenbar aus verkalkter Zwischensubstanz bestehen. MAYS ist daher 
der Meinung, daB jene Fibrillen der Froschsehnen mit ihren Kalkrohr
chen "das einfachste Paradigma der Kalkablagerung beim Ossifikations
proze[3" darstellen, "insofern als hier das prinzipielle Verhalten der Fi
brillen gegen Kalkablagerung, die der des Knochens iihnlich ist, sich doku
mentiert" . 

Gestutzt auf sehr ausgedehnte Untersuchungen uber die Bindung 
von Kalk an tierische Gewebe, besonders an Knorpelsubstanz, vertreten 
FREUDENBERG und GYORGY (I920/2I) die Ansicht, daB es sich bei der 
Kalkbindung nicht um Adsorption von Ca-Ionen handelt, wie dies 
PFAUNDLER (I904) angenommen hatte, sondern um chemische Verbin
dungen von Kalk und EiweiBkorpern. Beim Einlegen von Knorpel in 
CaCl2 -Losungen erfolgt Ca-Bindung, ohne daB die Konzentration an 
Cl in gleichem Sinne verandert wird. Die Bindung steht in Abhangig
keit von der H-Ionenkonzentration und wird schon dUrch geringe Ver
schiebungen derselben stark beeinfluBt. Bei saurer Reaktion trat nur 
geringe oder gar keine Bindung ein. Die entstehenden Kalk-EiweiB
verbindungen nehmen auch Phosphorsaure auf. Diesem Vorgang wird 
von den genannten Autoren eine grundlegende Bedeutung fur die Ver
kalkung der Knochen beigemessen. Mit Recht hat aber H. RABL (I923) 
darauf hingewiesen, daB es nicht angeht, Kalkbindung und Verkalkung 
im anatomischen Sinne gleichzusetzen, schon aus dem Grunde, weil in 
vetkalkten Geweben sehr viel mehr Kalk enthalten ist, als chemisch 
an EiweiB gebunden sein konnte. Man miisse vielmehr annehmen, daB 
kohlensaurer und phosphorsaurer Kalk als solcher, bzw. in Form eines 
komplexen Salzes im Gewebe niedergeschlagen ist. Durch Analysen von 
Knochenasche hat GASSMANN (I9IO) festgestellt, daB in beiden Fallen 
das Verhaltnis von Ca : P04 : C03 das gleiche ist. Nach A. WERNER 
(I907) hatte man sich die Mineralsubstanz der Knochen und Zahne der 
Hauptsache nach aus einem Salz bestehend zu denken, das der Formel 

l Ca ( O~ ~:)l C03 

OP03 Ca 

entspricht, derzufolge das Verhaltnis Ca : P04 : C03 = IO : 6 : I ist. 
GASSMANN fand dasselbe IO : 5,8 : 0,88 und es gelang ihm auch die kiinst
liche Darstellung eines entsprechenden Halogensalzes, welches an Stelle 
von C03 Chlor enthalt (Phosphatocalciumchlorid). Wenn man sich den 
Vorgang der Mineralisierung der jungen, noch kalkfreien Knochensub
stanz (des "Osteoids") als eine primare Prazipitation von Kalksalzen 
aus der Gewebsflussigkeit vorstellt, so kommt einmal der Ort in Be
tracht, wo dies geschieht, und ferner die Form, in der die Ausscheidung 
erfolgt. Es ist nun seht bemerkenswert, daB die optischen Eigenschaften 
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eines Knochenschnittes, den man, urn die Quellung des Kollagens zu ver
meiden, unter Zusatz von Salz (IO vH NaCl) entkalkt, keine merklichen 
Veranderungen erkennen lassen. "Die Kalksalze sind also nicht sicht
bar in groberen Teilen in der Grundsubstanz vorhanden, sondern in 
sehr feiner molekularer Verteilung und Bindung an die Kittsubstanz." 
(PETERSEN.) In seinem trefflichen Lehrbuch der Histologie vertritt 
H. PETERSEN die Ansicht, "daB die Verkalkung ein, bei normaler Be
schaffenheit aller Umstande automatisch, d. h. ohne Eingreifen des 
lebenden Protoplasmas, vor sich gehendes Ereignis ist, indem das Osteoid 
einige Zeit nach der Ablagerung der Gewebsfliissigkeit die notigen 
Ionen entnimmt und sie in der Kittsubstanz bindet". Im Hinblick auf 
diese Fragen untersuchte 1. C. WATT (I925) mikroskopisch die unter 
verschiedenen Bedingungen erzeugten ~iederschlage von Ca - Phos
phat und Karbonat. Da das letztere sich, wie langst bekannt, aus 
kolloidalen Losungen in Form von Kiigelchen (Sphariten) ausscheidet, 
die zwischen gekreuzten Nicols ein schwarzes Kreuz zeigen, wahrend 
das Phosphat amorph ausfallt, und da bei gleichzeitiger Ausscheidung 
beider Salze jedes die ihm eigentiimliche Form beibehalt, so konnen sie 
offenbar nicht nebeneinander im Knochen enthalten sein. Das Pra
zipitat, wenn es sich urn ein solches handelt, erscheint immer, wie schon 
erwahnt, in auBerst feiner, gleichmaBiger Verteilung. Bei Untersuchung 
rasch wachsender Knochen von menschlichen Feten fand WATT zwar 
in der Nahe der SHARPEYSchen Fasern kleine sichtbare Kornchen von 
Knochensalzen, die aber neben der gleichmaBig mit Kalksalzen beladenen 
Grundsubstanz kaum ins Gewicht fallen. Auf Grund dieser Versuchs
ergebnisse lehnt er die Theorie von der primaren Prazipitation der 
Knochensalze ab und stellt sich die Knochenbildung in der Weise vor, 
dafJ die Knochensalze durch die Osteoblasten in die Knochengrundsubstanz 
sezerniert werden, mit der sie in innige Bezieh~mg treten. WERNER SCHULZE 
(I925) versuchte einen Einblick in die Verkalkungsvorgange wahrend 
der Osteogenese dadurch zu gewinnen, daB er die einzelnen Gewebs
elemente, Zellen wie Zwischensubstanz, wahrend der verschiedenen 
Phasen der Knochenbildung aus dem Bindegewebe heraus mit mikro
chemischen Elektrolytreaktionen untersuchte. ~ach der Methode von 
MAcALLuM geben die "osteoiden" Saume sehr starke Kalkreaktion; es 
ist daher Calcium schon vor dem Festwerden (dem "Verkalken") in der 
neugebildeten Knochensubstanz in groBer Menge vorhanden. Der Phos
phatnachweis ergab eine Dunkelblaufarbung der Osteoblasten, was auf 
eine besondere Speicherungsfahigkeit derselben fUr Phosphate hinweist. 
Auch der "osteoide" Saum erscheint tief blauschwarz.· Es scheint fUr 
die Entstehung verkalkter Knochensubstanz eine gewisse Saurespannung 
notwendig zu sein und es haben die Osteoblasten die Aufgabe, durch 
Speicherung von Ca, P, K und wahrscheinlich noch anderer Elektrolyte 
ein bestimmtes Ionenmilieu zu schaffen, das dann auBerhalb der Zellen 
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den von den Osteoblasten selbst abgesonderten EiweiBkorper mitsamt 
den angereicherten Ionen automatisch fest werden HiBt. Dieses Festwen
den findet aber ohne Mitwirkung der Zellen in der Zwischensubstanz statt 
und ist nicht eigentlich als ein Lebensvorgang aufzufassen, daher auch 
physiko-chemischer Analyse zuganglich. Die anorganische Substanz bil
det mit der EiweiBkomponente der Kittsubstanz eine Komplexverbin
dung, die sich in kolloidalem Verteilungszustande befindet. Es wiirde 
sich demnach nach SCHULZE beim Festwerden der Knochengrundsub
stanz urn Zustandsanderungen eines Kolloids handeln, wenn das ge
eignete Ionenmilieu entstanden ist, nicht urn eine einfache Ablagerung 
von Knochenerde. Wenn es sich urn die Entscheidung der Frage handelt, 
in welcher Form die anorganischen Bestandteile der Knochenmasse in 
dieser enthalten sind, kommt der optischen Untersuchung die groBte 
Bedeutung zu. Nach W. J. SCHMIDT erscheint "die kalkige Grund
masse des Knochens (und Zahnbeines) nach Beseitigung der positiv 
doppelbrechenden kollagenen Fibrillen (durch Auskochen unter er
hohtem Druck, Zerstorung bei Fossilisation oder Ausgliihen) schwach 
negativ doppelbrechend in bezug auf die Verlaufsrichtung der Fibrillen, 
wofern durch Imbibition mit einer geeigneten Fliissigkeit dafUr ge
sorgt wird, daB die positive Stabchendoppelbrechung, welche die 
ehemals von den Fibrillen erfiillten Raume zusammen mit der sie 
trennenden Grundmasse erzeugen, nicht zur GeHung kommt. Solcher 
entfibrillisierter (also fein poroser) Knochen ahnelt im optischen Ver
halten jugendlichem Zahnschmelz, indem auch hier positive Stabchen
doppelbrechung und negative Eigendoppelbrechung je nach dem 
Brechungsindex des Imbibitionsmittels zu verschiedenem Gesamterfolg 
zusammenwirken." SCHMIDT nimmt daher in diesem Falle an, "daB 
der Schmelz aus kleinen (submikroskopisch) stabchenformigen, unterein
ander und zur optischen (und damit ungefahr auch zur morphologischen) 
Achse der Prismen parallel geordneten Teilchen zusammengesetzt ist, 
die an sich doppelbrechend, also kristallin sind und daher mit NAGEL! 
als Micelle bezeichnet werden konnen, die ihrerseits aus Kalksalzen be
stehen." Er halt es aus Grunden der Analogie fUr wahrscheinlich, "dafJ 
die Erdsalze auch im Knochen 2tnd Zahnbein gleich den anorganischen 
Salzen im Zahnschmelz als (parallel den kollagenen Fasern geordnete) sub
mikroskopische Kristallchen einer vielleicht apatitahnlichen Verbindung vor
liegen". Auch RABL (I923) versuchte die Kalkablagerung mikroche
misch nachzuweisen. Er bediente sich des Ammoniumoxalates, welches 
gelOstes Calcium als Calciumoxalat leicht erkennbar macht, wahrend 
abgelagertes Calciumphosphat oder Karbonat bei neutraler oder alka
Ii scher Reaktion nicht verandert werden. RABL brachte Gewebsstiicke, 
in denen Knochenentwicklung stattfindet, in kaltgesattigte Losung von 
Ammoniumoxalat. Nach einiger Zeit findet man dann diejenigen Zonen, 
wo die Kalkablagerung eben beginnt, dicht erfiillt mit monoklinen, tafel-
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formigen Kristallen von Calciumoxalat, die bisweilen auch intracellular 
liegen. Der Umstand, daB die Entstehung derselben verhaltnismaBig 
lange Zeit beansprucht, wahrend alle sHi.rker dissoziierten loslichen Kalk
salze momentan gefallt werden, scheint darauf hinzudeuten, daB es sich 
urn Ca-Verbindungen besonderer Art handelt (komplexe Verbindungen 
zwischen Kalksalzen und EiweiBabbauprodukten. Vgl. PFEIFFER: 
Zeitschr. f. angew. Chemie 36,137. 1923). Die Versuche von RABL wUr
den von BOHMIG (1925) und W. STOVE (1926) nachgepruft und im all
gemeinen bestatigt. Voraussetzung fur die Moglichkeit einer Trennung 
des loslichen yom niedergeschlagenen Kalk im Gewebe ist die Unangreif
barkeit des letzteren bei Einwirkring einer neutralen Oxalatlosung. Dies 
ist jedoch nach FREUDENBERG (1926) mit den chemischen Tatsachen 
unvereinbar. Sowohl im einfachen chemischen Versuch, wie auch in 
einem .kolloidalen Medium laBt sich eine sehr erhebliche Umsetzung so
wohl des Ca1ciumphosphates wie des· Karbonates nachweisen. FREUDEN
BERG fand, daB auch im Knochengewebe durch lange Einwirkung ge
sattigter neutraler OxalatlOsung eine Umsetzung des Kalkes erfolgt und 
lehnt daher den RABLschen Nachweis des im Gewebe gelost enthaltenen 
Kalkes abo Wenn die Oxalatmethode indessen quantitativ auch gleich
viel gelOsten und ungelosten Kalk angeben sollte, so lassen sich ihre 
Ergebnisse nach RABL (1926) gleichwohl zu Vergleichszwecken ver
werten. Auch STOVE (a. a. 0.) halt es fUr sicher, "daB die nachtragliche 
Losung und darauffolgende Wiederausfallung von ursprunglich im Ge
webe in niedergeschlagener Form anwesenden Kalksalzen durch Am
moniumoxalat nicht einen so1chen Umfang annehmen kann, daB die 
mit RABLS Methode gewonnenen Ergebnisse vollig unverwertbar wurden.' , 

Das Schuppenkleid ist, wie schon erwahnt, bei verschiedenen Tele
ostiern gradweise sehr verschieden entwickelt. Manchmal ganz fehlend 
(Torpedo, Siluriden, Cyclostomen) , sind die Schuppen oft so klein, daB 
man ihr Vorhandensein geleugnet hat (Aal). Es kann aber auch um
gekehrt zur Entstehung eines Hautpanzers von ahnlicher Widerstands
fahigkeit kommen, wie bei den Ganoiden (Cyclopterus u. a.). Bei der 
sehr artenreichen Familie der Amphisilidae ist der ganze, seitlich stark 
abgeplattete, halb durchsichtige Korper in einen ganz starren KuraB 
von Knochenplatten eingeschlossen, die mit dem Achsenskelett in Ver
bindung stehen. Die Ruckenflosse ist ganz an das hintere Korperende 
verschoben, so daB sie riickwarts uber die kurze, bauchwarts abgeknickte 
Schwanzflosse herausragt. Die Bewegungsweise dieser Fische muB eine 
sehr eigenartige sein, da der Propeller ganz ans Hinterende des starren 
Korpers verlegt ist. WILLE, der sie im sudlichen Stillen Ozean beob
achtet hat, gibt an, sie schwammen geschwinde in senkrechter Stellung, 
das Wasser mit dem messerscharfen Korper durchschneidend (BREHMS 
Tierleben, 4- Aufl. 3, 358). 

Bei den T eleostiern mit normalem Schuppenkleid sind die Schuppen 
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segmental angeordnet. Zur Orientierung liber die Schuppenreihen 
hat A. RASE gewisse Richtungslinien angegeben; in der beistehenden 
Abb.13a bedeutet AB die Frontal-, CD die Vertikal- und EF die 
Diagonalrichtung; RR' die Rlicken-, BB' die Bauch- undS 5' die Seiten
linie " cler <J: a ist der Divergenzwinkel der Diagonalen EF, welche die 
Richtung der Schuppenreihen angeben. Die segmentale Anordnung der 
Schuppen tritt an dem in Abb. 13 b dargestellten Frontalschnitt dUrch 
einen jungen Leuciscus, dessen Schuppen schon angelegt sind, aber noch 
ganz in der Cutis stecken, sehr deutlich hervor. Mit Int ist das gesamte 
Integument (Epid + Corium) bezeichnet, a-d sind die (segmentalen) 
Myocommata, deren jedes einem Wirbel entspricht. Auf jedes Segment 
kommt allemal eine Schuppe (S), und es sind dementsprechend so viele 

E 

~-+-- lJ 

a 

,"t ___ • 

b 
Abb. 13- a Schema eines Teleostiers. AB Frontalrichtung; CD Vertikalrichtung; EF Diagonalrich
tung; R Riickenlinie; BB' Bauchlinie j SS' Seitenlinie; <;J: a Divergenzwinkel der Diagonalen EF. 
b Frontalschnitt dUTch einen jungen Leucisctts. Auf jedes Segment (a-d, kommt eine Schuppe (5). Die 
Epidermis (EI) ist dunkler gehalten. Die Schupp en liegen noch ganz in der Cutis. (Nach HASE.) 

quere Schuppenreihen wie Wirbel vorhanden. Prapariert man die Raut 
eines Knochenfisches (Leuciscus, Karp/en) ab, so erkennt man, daB die 
Myocommata den Korper in W-ahnlichen, geknickten Linien umziehen 
(Abb.14a). Dies tritt nicht nur in der Seitenansicht, sondem auch bei 
Betrachtung vom Rlicken her oder an der Bauchflache hervor. Die drei 
Winkel, welche dUrch die doppelte Knickung gebildet werden, bezeichnet 
RASE mit el , e2 , e3 von oben nach unten. Sie werden nach hinten zu 
immer kleiner und stimmen in einer bestimmten Korperregion gemessen 
und bei Betrachtung des Fisches von oben bzw. unten oder von der Seite 
stets mit dem Divergenzwinkel der Schuppendiagonalen iiberein, worin 
ein weiterer Beweis der segmentalen Anordnung der Schuppen gegeben 
ist. Wie sich nun die Schuppen in jene merkwlirdigen, geknickten, 
W-formigenLinien einordnen, zeigtAbb.14b, die einen Teil des Schuppen-
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kleides von Lettci.sc'Us nttil'Us in Seitenansicht darstellt. Es sind a, b, c 
und d benachbarte Myocommata, die im <): 81 und 82 umgeknickt sind. 
<): 83 ist nicht mehr auf dem Biide. Diese <): 81 und 82 fallen genau mit 
dem Divergenzwinkel CI der Schuppendiagonalen zusammen, bzw. sind 
sie diesem ais Scheitelwinkel gieich. Der Veriauf der Schuppendiago
nalen ist durch punktierte Linien angedeutet. Es 'Umziehen also die 

a 

b 

ADO. 14. a ;::,egment\'erlaUT Del LellCISCUS T1ttLlll$. LateralanSlCnt. 1'1, E:z, !3 dIe vlvergenzwinkel der 
Segmente. Die Seitenlinie (SS') fallt nieht mit der Mittellinie der Segmente Zllsammen. b Schuppen
kleid von Le1tcisC1~S yon der Seite gesehen. Die Schuppen ordnen sich den SegmenteD (a-d) ein. 
Jede Schl1ppenreihe entspricht einem Segment. Zwei Segmente zur leichteren Orientierung dunkier 

gehalten. (Nach A. RASE.) 

Sch'Uppenreihen den Korper ebenfalls in W-iihnlichen geknickten Linien, 
entsprechend den z'UgehOrigen Segmenten. Diese eigentiimliche Anordnung 
der Schuppen ist, wie RASE bemerkt, nicht ohne physiologische Be
deutung. "Biegt der Fisch seinen Korper nach einer Seite, so kontrahiert 
sich dabei jedes Segment. Ware die Raut ein ganz weiches, nachgiebiges, 
nicht elastiscl'tes Gewebe, so wiirde sich tiber jedem Segment eine kleine 
AUffaltung der Raut bilden. Bei der groBen Elastizitat der Fischhaut 
fant dies natiirlich weg. Wird nun aber die Raut durch harte Schuppen 
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gefestigt, SO wird der Beweg~tng dann am wenigsten Widerstand geboten 
werden, wenn die Schuppen den Segmenten folgen und sich segment weise 
gegeneinander verschieben konnen." 

2. Schiitzende Integumentalorgane und Hautskelett der Amphibien 
und Reptilien. 

Bildungen, we1che etwa an die Hautzahne und Schuppen der Fische 
erinnern wurden, finden sich, wenn man von den Gymnophionen (Coe
cilien) absieht, bei den noch lebenden Amphibien nicht. Die meisten 
Gymnophionen besitzen in ihrer dicken, quer geringelten Raut in der 
hinteren Halfte der Ringel sehr zahlreiche, zarte, bis einige Millimeter 
messende ovale Schuppchen, die in einer ringformig den Ringel durch
ziehenden Tasche in groBerer Anzahl hintereinander liegen (vgl. Abb. 55, 
S. 142, aus BUTSCHLI: Vergl. Anat. I) und ganz in der Lederhaut ver
steckt bleiben. Sie wechseln mit Ringen von groBen Rautdrusen abo 
J ede Schuppe besteht aus einer bindegewebigen Platte, der an der Ober
seite kleine verkalkte Plattchen (Squamulae) dicht nebeneinander auf
gelagert sind. Auch hier scheinen epithelartige "Skleroblasten" die Ab
sonderung der Schuppenb~standteile zu vermitteln. Nach LEYDIG finden 
sich in der Raut (Cutis) verschiedener Amphibien (Bufo vulg. und ja
vonicus) Kalkablagerungen. "Am meisten in der Ruckenflache des 
Rumpfes und der GliedmaBen; in der ganzen unteren Korperflache 
scheint Kalk zu fehlen. Die Kalkmassen konnen am Rucken so dicht 
stehen und so groB sein, daB man sie schon mit der Lupe als glitzernde 
Korperchen auf Rautschnitten gut unterscheidet; an manchen Stellen 
schlie Ben sie wie Pflastersteine aneinander. Der getrockneten Raut ver
leihen sie, von innen angesehen, eine stark weiBe Farbe. Die Kalkkorper 
verbreiten sich nur in den oberen Schichten der Lederhaut, ohne in die 
Tiefe sich zu erstrecken. Die Ablagerung des Kalkes geschieht in die 
Grundsubstanz des Bindegewebes und es bleiben deren Spaltchen oder 
Bindegewebskorper davon frei. Die Gestalt der einzelnen Kalkkorper 
ist sehr unregelmaBig, meist eckig, auch dem Maulbeerformigen sich 
annahernd oder von drusiger Beschaffenheit. Auch die GroBe wechselt 
bedeutend. Die kleinsten ubertreffen nur wenig den Umfang eines Blut
korperchens desselben Tieres, wahrend die groBten fUrs freie Auge gut 
erkennbare Kalkdrusen vorstellen. Dei Kalkablagerung beginnt erst 
im spateren Alter des Tieres. Einjahrige Tiere zeigen noch keine Spur 
der Kalkklumpchen." (F. LEYDIG). 

Die Raut der Reptilien zeichnet sich vor derjenigen der Amphibien 
durch die Ausbildung von Schuppen aus, an deren Bildung in vielen 
Fallen Coriumpapillen und zum Teil auch in diesen entstehende Knochen
platten beteiligt sind. Daneben nimmt aber auch die EfJidermis durch 
starke Verhornung Teil an der Schuppenbildung. Bei manchen Rep
tilien ist die Coriumschuppe (Knochenschuppe) ganz geschwunden und 
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die Epidermis-(Horn-)Schuppe allein vorhanden. Die hauptsachlich 
durch das Landleben bedingte Verhornung der Epidermis erreicht ihren 
hochsten Grad auf der Oberflache der nach hinten umgelegten und sich 
dachziegelartig deckenden Cutispapillen. So entstehen Hornschuppen 
als epidermoidale Gebilde auf dem Boden von Coriumerhebungen. Es 
sind demgemiifJ die Reptilienschuppen nicht reine Epidermoidalorgane, son
dern man mufJ sie als Integumentalorgane bezeichnen (MAURER). Nicht 
aile Reptilien haben solche typische, sich iiberdeckende Schuppen; bei 
vielen sind dieselben einfache, durch Furchen getrennte Platten und 
Plattchen von sehr verschiedener GroBe. Die weitgehende Dberein
stimmung im Aufbau mancher Reptilienschuppen mit denen der Kno
chenfische tritt in Abb. 1sa, deutlich hervor. Als Beispiel einer Rep
tilienschuppe ohne H artsubstanz konnen die Schuppen von Lacerta 
dienen (vgl. MAURER, Epidermis, Taf. VII, Fig. 13). Nach MAURER Mtte 
man einen gut abgrenzbaren Bezirk im subepidermoidalen Bindegewebe 
als "Hartschuppenrudiment" zu deuten. Dank der Untersuchungen von 
W. J. SCHMIDT (1914) sind wir iiber Bau und Entwicklung der Knochen
schuppen der Blindschleiche und mancher Geckoniden (Tarentola) beson
ders gut unterrichtet. Schon LEYDIG hatte bei Anguis fragilis "wirkliche 
Hautknochen" iiber den ganzen Korper verbreitet gefunden. Er mazerierte 
die Haut mit Wasser und erhielt so "die Knochenschuppen als zierliche, 
weiBe Knochentafelchen in Menge. J edes dieser kleinen Knochenschilder 
ist an der Basis von etlichen Kanalchen durchbohrt, die auf der Ober
flache divergierend verlaufen und dabei zu Furchen werden". LEYDIG 
hat auch schon gefunden, daB es sich hier nicht, wie bei den Fischen, urn 
zellfreie Knochensubstanz (Osteoid) handelt, sondern urn echten Kno
chen mit strahligen Knochenkorperchen. KERBERT (1876) hat diese An
gaben LEYDIGS bestatigt. Nach W. J. SCHMIDT (1914) sind die isolierten 
Knochenschuppen diinne, weiBliche Plattchen, deren GroBe und UmriB 
den sie iiberdeckenden Hornschuppen entspricht. An der Schuppenwurzel 
bemerkt man eine Gleitfliiche als glatten, erhabenen Rand (Abb.ISb). 
Komplizierter gestalten sich die Verhaltnisse bei den Kopfschuppen, an 
denen infolge der geringen Deckung und Unbeweglichkeit Gleitflachen 
fehlen. Schon LEYDIG bemerkte, daB hier die Hautknochen mit den 
Schadelknochen zu einer "Crusta calcarea" verschmelzen, in der Furchen 
bestehen, welche den Grenzen der Hornschuppen entsprechen. Die Unter
seite der Knochenschuppen des Korpers ist glatt und zeigt etwa in der 
Mitte zwei bis fiinf feine Offnungen, den Beginn der M arkkaniile, die 
in der Schuppe senkrecht aufsteigen. Von ihnen strahlen Rinnen radiar 
nach dem Hinterrande aus (Abb. ISh), wo sie in welligen Ausschnitten 
miinden, die wie die Rinnen durch das Einschneiden der BlutgefaBe 
in den Knochen hervorgerufen werden. An trockenen, gut mazerierten 
Schuppen treten die Knochenkorperchen durch Luftfiillung schOn her
vor. Sie liegen im mittleren Teil der Schuppe regeilos, in den seit-
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lichen Teilen gehen sie, wie schon LEYDIG erkannte, dem UmriB 
parallel. Diese Anordnung wird bedingt durch das appositionelle 
Wachstum des Knochens, das auch in einer Schichtung desselben 
hervortritt. An Schnitten lassen sich drei verschiedene Schichten 
unterscheiden, eine untere, sehr fein gestreifte, eine mittlere, die durch 
regellose Lagerung der Knochenkorperchen charakterisiert ist und eine 
obere, mit groberer, welliger Streifung. Viel deutlicher tritt diese 
Struktur an den groBeren Schuppen der Gerrhosauriden (W. J. SCHMIDT 
1912) und von Ophisaurus apus hervor, dessen Haut, wie schon dem 
Entdecker des Tieres, PALLAS (1801), bekannt war, mit machtigen Kno-
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Abb. IS . a Schnitt durch eine Schuppe von Au,guis die Beziehuog zwischen Horn- und Knochen
schuppe zeigend (58: I). H Hornschuppe; K Knochenschuppe; FFalten des Epithels auf der Unter
seite der Schllppe. b A1lg1ds~ Symmetrische Knochcnschuppe yom Rilcken bei auffallendem Licht 

(25 : I) . (Nach W.] . SCHMIDT.) 

chen platten gepanzert ist. Die Beschuppung von Ophisaurus ist sehr 
regelmaBig, indem die einzelnen Glieder der Schuppenwirtel, die den 
Korper umgreifen, sich zu Langsreihen ordnen, die noch durch Schuppen
kiele hervorgehoben werden. Am Rumpf entfallen auf den Raum zwi
schen zwei Rippen, also auf ein Myomer, zwei Schuppenwirtel und jeder 
Hornschuppe entspricht, wie bei Anguis, eine Knochenplatte, die 
wieder an der Wurzel eine glatte Gleitfliiche besitzt und auBerdem an den 
Langsseiten zu "Anschluf3tliichen" abgeschragt ist (Abb. 16a). Die 
Skulptur der Oberseite wird durch verastelte Furchen hervorgerufen, 
die im allgemeinen radiar verlaufen. Zwischen den Furchen liegen hiige
lige Erhabenheiten, von denen eine als Grat in der Langsrichtung der 
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Schuppe als Kiel hervortritt. 1m mittleren Teil der glatten Unter
seite der Schuppe befinden sich zwei bis vier Offnungen, durch wel
che BlutgefaBe und Nerven in den Knochen eintreten. An aufge
hell ten Schuppen zeigt sich, daB, entsprechend KERBERTS Angaben, 
die von den Offnungen ausgehenden Markkanale nicht, wie bei Anguis, 
die Dicke der Schuppe einfach durchsetzen, sondern im Inneren des 
Knochens ein Kanalnetz bilden, welches sich an der Schuppenbasis zu 
einem komplizierten System blind geschlossener M arkriiume ausweitet; 
im ubrigen Teil der Schuppe aber munden die Markkanale mit zahl
reichen kleinen Offnungen im Grunde der schon erwahnten Furchen 
nach auBen. Die Markraume stehen also nicht unmittelbar, sondern 
nur durch Vermittlung der Markkanale mit der Oberflache der Knochen
platte in Verbindung. 

Angztis ist neben Gongylus die einzige Eidechse, bei der histologische 
Untersuchungen uber die Entwicklung der Hautknochen vorliegen 
(OTTO 1908, STEHLI 1910 und zuletzt W. J. SCHMIDT 1914). Bei 
der Blindschleiche treten die Hautknochen in der nachembryonalen 
Zeit auf und entwickeln sich jedenfalls im erst en Lebensjahr. Bei 
den Neugeborenen ist Hartsubstanz noch nicht vorhanden. Die ersten 
Hartteile konnte SCHMIDT bei einem 8 cm langen Tierchen nachweisen, 
und zwar zuerst auf der Bauchseite. Zu dieser Zeit sind die epidermoi
dalen Schuppen schon wohlentwickelt. Die Knochenschuppe nimmt 
ihren Ursprung in Form einer sehr diinnen, kztrzen Knochenlamelle, die 
an Schnitten nur schwer zu erkennen ist. An Mazerationspraparaten 
sieht man, daB es sich urn auBerst zarte, durchbrochene Platt chen 
mit zackigem Rande handelt, die in der Folge mehr und mehr Form 
und Struktur der fertigen Knochenschuppen erkennen lassen. Einen 
Schuppenkeim, d. h. eine umgrenzte Anhaufung besonderer Bildungs
zellen (Skleroblasten) , wie bei der Entstehung der Teleostierschuppen, 
konnte SCHMIDT nicht nachweisen. Immer fand er der jungen Knochen
schuppe platte Zellen angeschmiegt, die sich von den ubrigen Zellen des 
straffen Coriums in keiner Weise unterscheiden und als "Osteoblasten" 
Zu bezeichnen sind, da sie im Gegensatz zu den Skleroblasten wahren 
Knochen erzeugen. 

Es leuchtet ein, daB fur die Bewegungsfahigkeit eines mit Knochen
schuppen gepanzerten Tieres nicht nur die Anordnung derselben in der 
Haut, sondern auch die gegenseitigen Beziehungen der einzelnen Schup
pen zueinander von maBgebender Bedeutung sein werden. Es muB be
merkt werden, daB die Schuppen der Reptilien in ihrer Anordnung 
durchaus nicht immer mit der der Korpermetamerie ubereinstimmt. 
So entspricht bei den Schlangen die Zahl der Bauchschuppen allerdings 
derjenigen der Wirbel, aber die Querreihen der ubrigen Schuppen steigen 
unter einem Winkel von 45° von den Bauchschuppen kopfwarts gegen 
die Mittellinie des Riickens auf, so daB jede Schuppenreihe in das Ge-
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biet mehrerer Korpermetameren fallt. Diese und einige andere Ver
haltnisse scheinen nach GROSSER (1906) dafiir zu sprechen, daB die 
Schuppen der Schlangen in fruhen Stadien der Stammesgeschichte kleine, 
isolierte und unregelmaBige Bildungen darstellten und daB sich erst 
sekundiir, im Zusammenhang mit der Bewegungsweise, eine gewisse 
Korrespondenz zwischen den Bauchschuppen und der Korpersegmen
tierung hergestellt hat. Was nun die Verbindung der Schuppen (Haut
knochen) untereinander betrifft, so ist eine solche bei der Blindschleiche 
viel schwerer zu beobachten als bei 0phisaurus, bei dem die seitliche 
Deckung der Schuppen nicht so weit geht, oder bei Gerrhosaurus, bei 
dem die Knochenplatten ohne seitliche Deckung aneinanderstoBen. 
"Sageschnitte in longitudinaler Richtung lassen erkennen, daB die 
Schuppe von Ophisaurus nur zum kleinen Teil wagerecht der Unter
lage aufruht; der distale, groBere Abschnitt steigt schrag nach hinten 
auf. Das MaB der Schuppendeckung in longitudinaler Richtung kann 
sich innerhalb weiter Grenzen andern, indem sich die deckende Schuppe 
mit ihrem distalen Teil uber die Gleitflache der gedeckten verschiebt. 
Dieses Dbereinandergleiten laBt sich bei Ophisaurus am ganzen Tier 
sehr gut verfolgen: bei einer Verbiegung besonders in seitlicher Rich
tung erhoht sich die Schuppendeckung an der Seite der konkaven 
Krummung und vermindert sich an der entgegengesetzten Seite. 
Diese Gleitbewegung ist gesichert dUrch Bindegewebsfasern des straffen 
Coriums, welche die Knochenschuppen in longitudinaler Richtung be
weglich verbinden, in die Substanz derselben eindringen und dabei 
die Schichten senkrecht durchsetzen. 1m Schuppenwinkel bildet das 
Epithel eine Falte, die bei maximaler oder minimaler Deckung aus
geglichen wird. In ahnlicher Weise sind die Schuppen auch in der 
Querrichtung miteinander verbunden." 

Auch in der Haut der Krokodile finden sich Ossifikationen als mit 
den Hornschildern korrespondierende Knochenschuppen. Schon Hux
LEY (1860) hat eine ausgezeichnete Beschreibung derselben und ihrer 
Anordnung in der Haut gegeben. Die neuen Untersuchungen von 
W. J. SCHMIDT (1914) erstrecken sich auf Crocodilus porosus, niloticus 
und Caiman sclerops. Die gekielten Hautknochen sind nicht solid, 
sondern stellen ein· schwammartiges Gerust dar, dessen Hohlra.ume 
durch Offnungen mit der Ober- und Unterseite in Verbindung stehen. 
Die Knochenschilder liegen auf der Grenze der SUbepidermis und des 
aus zahlreichen Lagen gekrenzter Fasern bestehenden straffen Coriums 
(Abb. 16 b). Da diese seitlich am Knochen "wie abgeschnitten" auf
horen, nimmt SCHMIDT an, "daB an der Stelle, wo jetzt der Haut
knochen liegt, fruher Lagen des Coriums sich befanden, die in der 
Bildung der Hautknochen aufgingen". 

Deutlich machen sich an Langsschnitten durch die Haut von C. nilo
ticus und namentlich bei Caiman sclerops (vgl. die Textfiguren bei 
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SCHMIDT, a. a.a., DundG, S. 6s6und6S9) dieVerbindungsfasern:z;wischen 
je :z;wei Schuppen bemerkbar, die eine bedeutende Verschiebbarkeit der 
Schuppenquerreihen gegeneinander ermoglichen. 

Bei Platydactylus mauritanicus (= Tarentola maurit.) hat bereits 
LEYDIG die Rautverknocherungen untersucht: "Schon die erste Behand
lung der Raut mit Messer und Scheere lieB deutlich fiihlen, daB Kalk in 
sie abgeset:z;t sein miisse, und bei Zusatz von Essigsaure erfolgte lebhaftes 
Aufbrausen. Die Verknocherungen finden sich in der Raut des Riickens 
und der Bauchseite, am Scheitel 
und im Gesicht, sowie an den Ex
tremitaten bis :z;u den Zehen· 
spitzen. Die groBten Hautkno
chen liegen am Riicken, die klein-
sten dort, wo sie anfangen sich:z;u I{f 

verlieren." Eine eingehendeDar
stellung des feineren Baues der 
Hautknochen von Tarentola hat 
neuerdings W. J. SCHMIDT (1912) 
geliefert. Die Riickenflache des 
Tieres ist bedeckt mit kleinen 
und groBeren Schuppengebilden, 
welche letztere in Langs- und a 

;; 
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Abb. 16. a Ophis(mr"s aptts. Knochenschuppe vom Riicken hei auffallendem Licht. (19: 1). gfGleit. 
flache. b Crocodlltts poroslIs. Langsschnitt durch ein Hautelement der Riickenmitte (10: I). S~p Sub

epidermis; C straffes Corium; K Hautknochen; F Schuppentasche. (Nach W.]. SCHMIDT.) 

Querreihen stehen; jede Querreihe entspricht einem Segment (einer 
Rippe). Die kleinen Rockerschuppen stellen im wesentlichen nur Er
hebungen des Epithels dar, an deren Bildung das subepidermale Bin
degewebe teilnimmt (Abb. 17), wahrend in die groBen, gekielten 
Rockerschuppen auch das shaffe Corium eintritt. Gan:z; im Gegen
sat:z; zu den bisher besprochenen Schuppenformen iiben im gegebenen 
FaIle die Verknocherungen keine formbestimmende Wirkung auf die 
Hautelemente aus, vielmehr sind die Rautknochen in Form und Lage 
nur vom straffen Corium als solchem bestimmt, ohne Riicksicht auf 
seine Anteilnahme am Rautrelief. Nur insofern, als dUrch das Empor
wolben des Coriums eine Storung des Faserverlaufes an der be-
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treffenden Stelle entsteht, auf welche die Hautverknocherungen mit 
unregelmaBiger Form und Lagerung antworten, beeinflussen die 
Hautelemente die Knochenbildungen, aber nicht umgekehrt (SCHMIDT). 
In der Aufslcht erscheinen die Verknocherungen meist viereckig oder 
rhombisch, in der Seitenansicht auf Schnitten oval (Abb. 17). Mit Kali
lauge isoliert, stellen sie ein gelblichbraunes Pulver dar, welches, 
in dicken Kanadabalsam eingetragen, die verastelten Knochenkorper
chen luftgefi.i1lt im mittleren Teil jeder Verknocherung hervortreten 
laBt. Bei Untersuchung gegliihter Hautknochen erscheint die Ober
flache polygonal gefeldert als A usdruck der Querschnitte verkalkter 
Bindegewebsziige des stratten Coriums, wobei sich zeigt, daB die Ver
knocherung zum mindesten in ihren peripheren Teilen aus verkalkten 
Siiulchen (Faserbundeln) besteht. Nach der Mitte Zu nimmt die Deut
lichkeit derselben abo Dies erklart sich durch den Verlauf der Corium
fasern im Hautknochen, der sich am besten an Schnitten (Abb. 16) 

K 

Abb.17. Taren/ula 11lCJ.ureiallz"ca. Langsschllitt durch die Hockerschuppen des Riickens. E Epidermis; 
Sej subepidermale Schicht; C Corium; JJfMelanophoren; K Verknocherung. (Nach W.J. SCHMIDT . ) 

studieren laBt. Man sieht, wie aus den wagerechten Lagen Fasern nach 
oben abbiegen und an der Unterflache und seitlich in den Knochen
korper eintreten, diesen in der Richtung von unten nach oben durch
setzend. Echte Knochensubstanz soU ausschliefJlich zwischen den dicken, 
verkalkten F aserbundeln abgelagert werden. "Der Oberflache des Knochens 
dicht anliegend, lassen sich manchmal kleine Kerne beobachten, die 
als Osteoblastenkerne zu deuten sind; diese Zellen besorgen die Auflage
rung neuer Knochenschichten." (SCHMIDT.) 

Es kann also wohl kein Zweifel bestehen, daB wir es im vorliegenden 
Falle mit einer Verkalkung praformierter Bindegewebsbiindel in be
stimmten Bezirken des Coriums zu tun haben, und es bestehen demgemaB 
die Hautknochen von Tarentola aus zweierlei verschiedenen Bestand
teilen, den verkalkten Fasern und echter Knochenmasse. Es ware von In
teresse festzustellen, ob der Kalk in den ersteren in einer anderen Form 
(CaC03 ?) abgelagert wird. Die Angabe LEYDIGS, daB bei Zusatz von 
Saure lebhaftes Aufbrausen erfolgt, beweist auf alle Falle reichliches 
Vorhandensein von CaC03 • Da die Knochenplattchen der Richtung 



Vergleichende Physiologie des Integuments der Wirbeltiere. 385 

des Faserverlaufes im straffen Corium folgen und die Fasem mit der 
zunehmenden GroBe der Verknocherungen fortschreitend verkalken, 
wird das Wachstum vomehmlich in den beiden Richtungen des Faser
verlaufes vor sich gehen. So wird einerseits ihre Anordnung in dia
gonalen Reihen verstandlich, anderseits aber auch ihre quadratische 
oder rhombische Form. Auch bei Geckolepis scheint eine direkte Ver
kalkung von Bindegewebsfasem vorzukommen. Hier finden sich in den 
oberen Lagen des straffen Coriums, einem Geflecht von derben Binde
gewebsfasem, eigenartige Hautverknocherungen, Knochenkrumel, in 
Form einer Ansammlung, die den UmriB der Homschuppe wiederholt. 
"Diese Kriimel, ausgezeichnet durch den Mangel verastelter Knochen
zellen, sind aus kleinen, splitterartigen Stiickchen zUsammengesetzt, die 
in der Peripherie der Schuppen auch vereinzelt vorkommen und sich 
durch ihre Kontinuitat mit Fasem des straffen Coriums als verkalkte 
Bindegewebsfasem erweisen." (SCHMIDT.) 

Zu machtigster Entwicklung gelangen Hautverknocherungen bei den 
Schildkroten, wo sie sich zum Teil mit dem Achsenskelett zur Bildung 
eines den ganzen Rumpf umgebenden Knochenpanzers verbinden, dessen 
Ausbildung bei verschiedenen Arten sehr wechselnd ist. In der Mehrzahl 
der Falle besteht das Riicken- wie auch das Bauchschild aus einem 
von Homplatten gedeckten knochemen Innenschild, dessen dorsale 
Halfte auch wieder aus Plattenreihen besteht, wahrend das Bauch
schild nur vier paarige Knochenplatten zur Grundlage hat. Bei den 
Dermochelydae (Lederschildkroten) ist der knocheme Anteil des Panzers 
sehr reduziert. Dagegen ist in der Haut eine Mosaik polygonaler schup
penartiger Knochenplattchen entwickelt, welche, dicht zusammenstoBend, 
einen formlichen Riickenpanzer bilden, der aUs vielen Langsreihen be
steht. Der integumentale Hautknochenpanzer dieser Tiere liegt demnach 
nach auBen von dem knochemen Innenschild der anderen Formen, so 
daB, wenn man auch dieses auf Hautverknocherungen zuriickfiihren 
darf, hier zwei iibereinandergelagerte Hautskelette vorhanden waren 
(BUTSCHLI). Bei Emyda granosa hat W. J. SCHMIDT (1920) Schuppen
rudimente beschrieben. 

Schiitzende Integumentalorgane in Form von Schuppen oder Platten, 
die zum Teil sogar verknochem, finden sich auch bei V ogeln und Sauge
tieren. Bei den ersteren sind es die unbefiederten Partien der Beine 
(Lauf und Zehen), welche durch ihre Bekleidung mit epidermalen Hom
schildem sehr an die Verhaltnisse bei Reptilien erinnem. Ober ihre Ent
wicklung hat KERBERT (1876) einige Angaben gemacht. Wahrend bei 
manchenSaugetieren (Schuppentier, Manis) sehr groBe, sich dachziegel
artig deckende Schuppen die ganze Riickenflache des Korpers bedecken, 
verschmelzen sie in anderen Fallen (Gurteltiere) in seitlicher Richtung 
und bilden in ihrer Gesamtheit einen gegliederten, verknocherten Haut
panzer auf der Riickenseite. Die Schuppen der M aniden weisen viele 
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Verschiedenheiten auf. Bei einigen Arten (M. tricuspis) sind sie dunn, 
biegsarn, elastisch, bei den meisten anderen dick, fest und massig. Meist 
sind sie gefurcht oder vielmehr gerippt, in der Mitte sogar gekielt, an 
den Seiten, besonders des Schwanzes, oft krallenartig zusammengebogen. 
Jede Schuppe sitzt einem dreieckigen oder rhombischen Hautstuck auf, 

a 
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Abb. 18. a 1l1yopota11l11S coyjJ1/'s. 4 eckige Schuppen ,'om Schwanz, 
hinter jeder stehen 3 Haare. b PtiloceretlS /o'Zui, 6eckige Schupp en 
vom Schwanz. hinter jeder wieder 3 HaaTe. c DideljllYs 1narsu
pt."alis, ebensolche mit 2Iappigem Hinterrand. d Castor cOlzadensls, 
breite Schwanzschuppen von einem JUDgen Tier. (Nach DE MEIJERR.) 

dem eine sehr in die 
Breite entwickelte 
Cutispapille ent
spricht, die in die 
Schuppe hineinragt. 
M. WEBER (1891) 
verdanken wir auch 
eine sehr ins einzelne 
gehende Untersu
chung der Entwick
lung des Integumen
tes der Maniden, die 
in allen wesentlichen 
Punkten mit der des 
Hautpan.zers der 
Dasipodidae uber
einstimmt, welcher 
bei D. sexcinctus aus 
Querreihen fiinf
oder sechseckiger 
Tafeln besteht, de
ren jede durch eine 
verknocherte Erhe
bung der Cutis mit 
einem Uberzugstark 
verhornter Epider
mis gebildet wird 
(Hornschuppe).Zwi
schen diesen groJ3e
ren H auptschuppen 
treten kleinere auf, 
deren Bindegewebe 
ebenfalls Knochen 

en thaI t (F urchenschuppen H. MEYERS; 1849). Die Gurtel befinden sich n ur 
auf dem Rucken und an den Seiten. Sie erscheinen als kolossale Hautfalten, 
deren Oberflache ebenfalls Homschuppen tragt, die nach hinten breit 
auslaufen; zwischen diesen stehen wieder kleinere, nach hinten spitz zu
laufende Schuppen. Meist entspricht jeder Homschuppe eine innere 
Knochenschuppe, deren jede oben und unten von Cutisgewebe uber-
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lagert wird. Die Knochenplattchen der Gurtel sind so aneinandergefUgt, 
daB die des hinteren Gurtels sich mit einer kleinen, schiefen Flache ihrer 
Oberseite an die Unterseite der PHittchen des vorderen Gfutels anlegen. 
An dem Panzer liegt eine groBere Horntafel uber der Mitte des Knochen
plattchens, und urn dieselbe herum deckenacht kleinereFurchenschuppen 
die Fugen zwischen jenen. .Ahnlich verhalt es sich auch an den Gur
teln. Nach ROMER (1892), der die Entwicklung des Panzers der 
Gurteltiere untersuchte, bildet sich immer zuerst "eine starke papilHi.re 
Erhebung der Lederhaut, deren Epidermisuberzug AnlaB gibt zur Bildung 
der Hornschuppen; der Knochen entsteht dann spater als sekun
dare Verknocherung der Cutispapillen, die an ver~chiedenen Stellen ver
einzelt auftritt". Dber den VerknocherungsprozeB selbst, die Osteo
blasten und die Beziehung der Hautknochen zu den Bindegewebs
fibrillen fehlen leider alle Angaben. Auch am Schwanze sehr vieler 
Muriden finden sich Hornschuppen, die stark abgeflachten, kaum noch 
das Niveau der Haut uberragenden Papillen aufsitzen (vgl. ROMER, 
Jenaische Zeitschr. f. Naturwiss. 30.1896). Sie sind meist viereckig und 
bilden Querreihen (Abb. 18 a). Sind die Schuppen abgerundet (Fiber 
zibethicus, Macropus) oder sechseckig (Didelphys marsupialis, Ptilocercus 
lowi, Abb. 18 b, c), dann ist ihre Stellung noch deutlich imbrikat; drei 
einander kreuzende Systeme von Schuppenreihen, die untereinander 
Winkel von etwa 60° bilden, fallen dann am meisten in die Augen. Zwi
schen den Schuppen, und zwar an deren hinterem Rande, sind in der 
Regel einige Haare, worauf spater noch zuruckzukommen sein wird. Bei 
Castor canadensis hat WEBER (Zool. Ergebn. 2, S. 15) den beschuppten 
Schwanz untersucht und DE MEIJERE fand die Schuppen bei einem jungen 
Tier kurz und sehr breit tAbb. 18 d). AuBer am Schwanze kommen bei 
vielen Rodentia, M arsupialia und besonders I nsectivora Andeutungen von 
Schuppen auch an den Pfoten vor. Beim F~tchs (Vulpes vulpes) hat 
C. TOLDT jun. (1908) eine schuppenformige Profilierung der Hautober
flache beschrieben, die auch hier in Beziehung stehl zur Anordnung der 
Haare. "J ede aus drei nebeneinanderliegenden Bundeln bestehende 
Haargruppe tritt unter einer mehr oder weniger nach hinten konvexen 
Kante hervor. Diese Kanten liegen so dicht alternierend neben- und 
hintereinander, daB sie eine schuppenformige Zeichnung hervorrufen. 
Die einzelnen Hautfelder, we1che dadurch abgegrenzt werden, steigen 
von vorn unten nach hinten oben gleichmaBig an und bilden eben da
durch mit ihrer Hinterseite die Kanten. An Korperteilen, an we1chen die 
Haut durch Bewegung des Tieres starken Spannungen und Faltungen 
ausgesetzt ist (Achsel, Schenkelfalten), ist die Profilierung zarter und 
ihrer Form nach den verschiedenen Zugrichtungen der Raut angepaBt. 
Das Hervortreten der Hautfelder wird dutch flache Erhebungen der 
oberen Cutislagen bedingt; die Epidermis zieht daruber gleichmaBig hin
weg." Die schuppenformigen Erhebungen der Fuchshaut sind Bildungen, 

25* 
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"die im innigsten Zusammenhang mit der Gruppierung der Haare in den 
Strukturverhaltnissen des Coriums begriindet sind. Bei vielen anderen 
Saugetieren entsprechen sie offenbar den sich kreuzenden Linien gering
ster Spannung in der Haut, durch die die Lage der einzelnen Haargruppen 
anatomisch bestimmt ist und welche unter der Lupe das Bild einer feinen 
Schuppung vortauschen konnen. Beim Fuchs und anderen Saugetieren 
sind jedoch tatsachlich deutliche, zum Teil mit der Nadel abtastbare Er
hebungen vorhanden, die entsprechend der Implantationsrichtung der 
aus der Tiefe der Abstufungen hervortretenden Haargruppen ansteigen." 
(TOLDT). Nach EIGER (1910) ist die ganze Haut von Cercolabus prehen
silis und C. villosus mit kleinen Schuppen bedeckt, die als gleichmaBige, 
papillare Erhebungen des Integumentes Zu betrachten sind. Auch bei 
Hunden verschiedener Rasse fand HIETEL (1916/17) in weit ausgedehn
tern MaBe eine schuppenformige Profilierung, die darin besteht, daB 
schuppenftirmige Felder dachziegelartig in Reihen stehen. Sie sind teils 
von halbkreisformiger, teils auch von langlicher Gestalt, und ihr freier 
Rand ist kaudal gerichtet. An den dorsalen Teilen der Hautoberflache 
sind diese Feldchen deutlicher ausgepragt, als an den ventralen. 

II. Das Federkleid der Vogel. 
"An den Federn erkennt man den Vogel." Sie charakterisieren ihn 

als solchen gegeniiber den anderen Sauropsiden in erster Linie, und so 
erscheint es verstandlich, daB namentlich von seiten der Systematik seit 
jeher das groBte Gewicht auf das Verhalten des Federkleides gelegt 
wurde. Die "Pterylographie" von NITZSCH (1840) ist in dieser Hinsicht 
als grundlegend zU bezeichnen. Aber auch in physiologischer Hinsicht 
bieten die Federn groBtes Interesse. Die Entstehung ihrer wunderbaren 
Struktur, ihre Farben, ihre Bedeutung fiir den Flug und den Warme
haushalt lieBen wiinschen, daB man sich mit der Physiologie dieser Inte
gumentalorgane mehr als es bisher der Fall war, beschaftigt hatte. Ihrer 
machtigen Entfaltung steht eine vergleichsweise geringe Entwicklung 
der Haut selbst gegeniiber, die in den meisten Fallen zart und diinn 
bleibt. NaturgemaB haben groBere Vogel im allgemeinen eine dickere 
Haut als kleinere; doch fand FURBRINGER (1888) auch bei solchen mit
unter eine auffallend dicke Haut (Coliidae, Cypselidae, Trochilidae) , 
welche diejenige der gleich groBen und selbst betrachtlich groBeren Pas
seres nicht unerheblich iibertrifft. 

I. Der Bau und die Anordnung der Federn. 
Wenngleich die Federn ihrer Entwicklung nach als "Integumental

organe" in dem Sinne aufzufassen sind, daB, wie bei den Reptilien
schuppen, eine Cutis.papille den Ausgangspunkt bildet, so ist doch die 
fertige Feder ein rein epidermales Gebilde, und zwar ein so1ches von 
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auBerordentlicher Kompliziertheit. Eine vollstandig entwickelte Feder 
besteht aus dem Kiel, dessen unterer, hohler und durchscheinender Ab
schnitt, die Spule, in einer kocherformigen Hauttasche, dem Follikel, 
steckt, dessen Wandung aus einer bindegewebigen, vom Corium stam
menden Grundlage und einer epithelialen Auskleidung besteht. Die l'uft
haltige Spule enthalt eine lockere, weiBe Hornmasse (Federseele), wah
rend der ganze obere Teil des Kieles (Hauptschaft) vom Mark erfiillt ist; 
welches an Hollun-
dermark erinnert 
und aus lufthalti
gen, verhorntenZel
len besteht. An 
manchen Federn 
zweigt sich unten 
vom Schaft noch ein 
N eben- oder After
schaftab (Abb. 1ge) . 
Beiderseits ent-

springen vom 
Schafte symme
trisch die F ederriste 
(Rami), zusammen
gedruckteLamellen, 
deren Flachen dicht 

aneinanderliegen, 
wahrend die Kanten 
nachoben und unten 
gerichtet sind. An 
seiner ganzen Au
Benflache besitzt 
der Schaft emen 
hornigen Dberzug -J

s 

d 
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a 
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als Fortsetzung der Abb . '9, 1---6 Kanturfedern . I Schwungfeder; 2 Steuerfeder ; 3 u . 4 
Deckfedem mit Fahnen· tInd Flaumteil (d u. c); 5 Deckfeder mit 

Spulenwand, deren N ebenschaft (e) ; 6 Halbdune mit Nebenschaft; 7 Dunenfeder mit N eben-

gewolbte Oberfla" che schaft; 8 Fadenfeder (Barstenfeder) ; " Spule; b Schaft mit Fahne. 
(Nach MOSER.) 

er an der nach 
auBen gewendeten Seite beibehalt, wahrend die innere, gegen den Leib 
des Vogels gerichtete Seite des Schaftes, der ganzen Lange nach rinnen
formig ausgehohlt erscheint. Diese mediale Rinne flacht sich nach unten 
gegen die Spule hin ab und mundet hierin ein nabelformiges Grubchen, das 
ins Innere der Spule fiihrt und durch einen Fortsatz der Federseele ver
schlossen ist. Von der 0 beren Kante jedes Ramus entspringen wieder sym
metrisch zwei Reihen lanzettformiger Lamellen, die Strahlen (Radii), von 
denen die einen, nach der Spitze der Feder (distal) gerichteten, unter einem 
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Winkel von 400 yom Ramus abgehen, wahrend die proximalen unter spi t~e
remWinkelentspringen (Abb. 20 b, c) und leichtgebogen verlaufen (Bogen
strahlen). Die ersteren hat MOSER als Hakenstrahlen bezeichnet, weil von 
ihnen als "Wimpern" einzelne Ho~elien sich abzweigen, die, am Ende 
hakenformig umgebogen, Klammerorgane (Ham'uli) darstellen, die in 
mehrere hintereinandergelegene Bogenstrahlen des Hinterrandes des vor
hergehenden Ramus eingreifen (Abb. 20 u. 21). Die Hakenstrahlen und 
deren Hakchen sind an der Ursprungsstelle gedreht, und diese Achsentor
sion spielt eine Rolle bei derVerbindungder Haken-undBogenstrahlen und 
erhoht die Widerstandsfahigkeit gegen Druck und Z ug, denen die Lamellen 
ausgesetzt sind. Die Hakenstrahlen liegen iiber den Bogenstrahlen und 
kreuzen diese unter einem annahemd rechten Winkel. Sie greifen mit ihren 
Hakchen derart unter den eingeschlagenen borsalnind der Bogenstrahlen 
ein, daB jeder Haken eines Hakenstrahles einen anderen Bogenstrahl 
halt (Abb. 21,2). Die Hakchen konnen in einer Langsrinne hin- und her
gleiten, welche durch Umbiegung der Dorsalkante der einem Sensenblatt 
ahnlichgeformtenBogenstrahlen entsteht, ein Verhalten, welchesder Feder 
eine erhohte Elastizitat verleiht. Die entgegengeset~te Torsion fiigt die 
Hakchen noch fester in die Rinne und ein Dariiberhinausgleiten wird durch 
eine Arretierungsvorrichtung in Gestalt einiger, nach dem Ende des Blatt
teiles am Strahlenriicken, b~w. der Rinnenleiste seitlich vorspringender 
zackenformiger Gebilde verhindert (A bb. 22 b). Durch diese wunder
baren, der Funktion der Fedem in erstaunlicher Weise zweckmaJ3ig an
gepaBten Strukturverhaltnisse wird eine zusammenha,ngende, ~um Teil 
luftdichte und doch sehr bewegliche "Fahne" hergestelit, welche durch 
die Eigenelasti~itat alier ein~elnen Federteilchen und durch deren Gleit
bewegungen im hochsten MaBe elastisch wird. Das Material, aus welchem 
der ganze W~tnderbau einer fertigen, gebrauchsfiihigen Feder konstntiert ist, 
bilden durchweg total verhornte und daher abgestorbene Zellen der Epi
dermis, vielieicht das merkwiirdigste Beispiel eines toten Gewebes, 
welches dUrch seine Anordnung und Struktur im lebenden Organismus 
noch die wichtigsten Funktionen zu erfiillen hat. Sowohl die Haken-, 
wie die Bogenstrahlen sind histologisch gleich gebaute, aus einfachen 
Reihen verhomter Zellen hervorgegangene Gebilde. J edes Lamellen
segment enthalt eine Kemzone, die sich in Flachenansicht als ellip
soide, in schrager Richtung zur Langsachse angeordnete, dunkel ge
randete Dellen markiert (Abb.19). Die geschilderte Struktur ist natur
gemaB an den Fedem am vollkommensten ausgebildet, die beim Flug 
aktiv beteiligt sind (Schwung- und Steuerfedern). Riickbildung des 
Flugvermogens ist immer auch mit Riickbildung im Bau der Fedem 
verbunden. Die strauf!artigen Vagel besitzen, wie die Paradiesvagel, an 
ihren seitlichen Schmuckfedem, sowie an den Fliigel- und Schwanz
fedem keine "Wimpem", die Casuare sogar keine Strahlen 2. Ordnung. 

Mit Riicksicht auf die mechanischen Leistungen der beim Flug be-
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teiligten Federn erscheint es notwendig, deren Form und Struktur noch 
etwas eingehender zu behandeln. Es liegen hieriiber sehr detaillierte An
gaben von V. HAECKER (1890), MASHA (1904) und besonders von W. SPOT
TEL (1914) vor. Was zunachst die Schwungfedern betrifft, so hat MASHA 
eine ganze Reihe verschiedener Typen der Radii unterschieden, die aber, 
wie SPOTTEL zeigte, bei Tauben innerhalb derselben Schwungfeder kon
tinuierlich ineinander iibergehen. Hier sind im distalen Drittel der Feder, 
und zwar in der breiten Innenfahne, die flinf letzten Zellen der Haken
strahlen becherformig gestaltet und tragen dorsal und ventral Wimpern 
ohne Haken, deren Lange auf der ventralen Seite proximalwarts gleich
maBig zunimmt (Abb. zz a). 
Es folgen sieben Zellen mit 
stark ausgebildeten Haken, 
die bei der Taube, wie bei 
der Mehrzahl der Vogel, 
kurz und relativ breit, bei 
den Striges und Caprimul
giden aber lang und schmal 
sind. Wie bei den Haken
strahlen, so sind auch bei 
den Bogenstrahlen die di
stalen Fortsatze stark redu
ziert. Die Zellen laufen an 
der Ventralkante in Spitzen 
aus, we1che teilweise haken
formig umge bogene Enden 
besitzen (Abb. zz b). Die 
dorsale Leiste des proxima
len Teiles der Bogenstrahlen 
zeigt hier die Zahnchen (Ar-
retierungsvorrichtungen) , 

wie sie MASHA beschrieben 

Ahb. 20 . Verbindung zweier Astc einer Schwullgfeder (vom 
Huhn) durch die heiden Strahlenreihen. a Aste (Rami); 
b distaler Radius (Hakenstrahl); c proximaler Radius (Bo-

genstrahl) . (Nach MOSER.) 

hat, sehr deutlich. 1m proximalen Drittel der Innenfahne werden im 
Endteil der Hakenstrahlen die Wimpern langer und zeigen dorsal 
und ventral die gleiche Ausbildung (Abb. zz c); die drei proximalen 
Haken sind durch einen zahnartigen Fortsatz ausgezeichnet, den 
MASHA als charakteristisch fiir Cuculus und Turacos bezeichnet hat. 
Die ventrale Lamelle des proximalen Radiusabschnittes ist distalwarts 
in eine lange Spitze ausgezogen (Abb. zz c). Nahe der Spule tragen die 
Wimperzellen der Hakenstrahlen nut noch schwache Wimpern, und der 
auBerste Teil des Radius ist zu einem langen Faden ausgezogen. In der 
schmalen A ufJenfahne sind im distalen Teil die Hakenstrahlen starker 
verkiirzt, als in der breiten Innenfahne, und tragen nur auf der Ventral
seite Wimpern (Abb. zz d). Die Haken sind besonders lang und diinn; 
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dementspreehend sind aueh die Arretierungen der distalen Zellen an den 
Bogenstrahlen als besonders kriiftige Riikehen ausgebildet. 1m allge

8 

Abb.21. I Ein Strahl \'on einer Riickenfcdcr des Argusfasans. 
a Wimp ern ; b Hakchen. 2 Ein Ast (Ramus) im Querschnitt, 
der mit den Hakchen (It) cines seiner vordt!ren Strahlen (Radii) 
(bd) in eine Reihe von hinteren Strahl en (bp, II hintere Strah
len im Querschnitt) des nachst vorhergehenden Astes (B') ein· 
greift. 3 Zwei Stucke von Federasten (B'), die mit den Hak
chen der vorderen Strahlen (bd) in die hinteren Strahl en (bpJ 
des nachst vorhergehenden Astes (B') eingrcifen. 46 Aste (a, a .. J 
aus der auBeren Fahnenseite einer Schwungfedcr der Gans im 
Querschnitt, mit ihren vorderen Strahlen (0" 0 ... ), die mIt 
ihren Hakchen in die hinteren Strahl en (e, c . .. , eingreifen. 

(Nach NITZSCH-BuRMEISTER.) 

meinen liiBt sieh sagen, 
daf3 in den Schwungfe. 
dern gegen die proximalen 
Abschnitte zu eine Ab· 
nahme der Differenzie. 
nmg eintritt, ~md zwar 
finden sich bei derselben 
T a~tbenfeder in kontinu
ierlicher Reihe aUe For
men, welche MASHA als 
tYPisch fur Schwungfe
dern verschiedener Vagel 
angab. Was die Steuer-
federn anb elangt, so zeigt 
ihr Bau groBe Oberein
stimmung mit dem der 
Sehwungfedern. 

Wie die Radien, so 
sind aueh die Rami der 
Taubensehwungfedern 

stark differenziert. Sie 
stellen seitlieh abgeplat
tete, bandiihnliehe Ge
bilde dar (Abb.23a-e), 
die bei ihrem Ursprung 
am Riel am hoehsten 
sind, in ihrem Verlauf 
aber an Rohe abnehmen. 
Sie bestehen im Inneren 
auseiner von groBen luft
erfiillten Zellen gebilde
ten Marksubstanz. Die 
Anordnung dieser Zellen 
ist zum Teil eine sehr 
regelmiiBige, ein-, zwei
oder mehrreihig. Der 
dorsale und ventrale 
Teil jedes Ramus ist 
verdiekt. Die Ansatz-
stelle der Bogenstrahlen 

liegt etwas oberhalb des oberen Drittels in einer flaehen Delle, diejenige der 
Hakenstrahlen dieht fiber der dorsalen Verdiekung des Ramus. BeideArten 
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von Strahlen erheben sich aus gesimsartigen Vorspriingen (Ges.), welche 
mit Einschnitten fUr die Radiuswurzeln versehen sind. Von der ventralen 
Verdickung des Ramus entspringt eine Homleiste, die sich bei den Tauben
schwungfedem als 
eine keilformige 
Z uspi tzung der 
Hommasse zeigt 
(Abb. 23 Vent. L.). 
Der Bau der Rami 
ist in den verschie
denenAbschnitten 
einer Schwungfe
der nicht gleich. 
In der Spitze der 
F ederist die Struk
tur und die Hohe 
der Rami in ihrem 
proximalen und 
distalen Teil nur 
wenigverschieden. 
1m Querschnitt 
stellt hier der Ra
mus eine Ellipse 
dar, die ventral in 
eine Verdickung 
der Homsubstanz 
ausHi.uft, die sich 
in das Gesims der 
Bogenfaser fort
setzt (Abb. 24a). 
In den weiter pro
ximal gelegenen 
Teilen der Feder 
tritt an Stelle des 
elliptischen ein 
mehr rechteckiger 
Querschnitt. Die 
ventrale Verdik-
kung Hi.uft in einen 

b 

Oors.w. 

d 

Abb. 22. a Hakenfaser aus dem distalen Teil der breiten Innenfahne 
einer Schwungfeder der Taube. B Becherzellen; Vent. W. ventrale 
\Vimpern; Dors. W. dorsale Wimpern; H Hakchen . b Bogenf:lser aus 
dem distalen Drittel derselben Schwungfeder. K Kerne. (Nach SPOTTEL.) 

c Hakenfaser aus dem proximal en Drittel der breiten Innenfahne einer 
Schwungfeder der Taube. Bezeichnung wie vorher. ZF zehenartiger Fort
satz der Haken. d Hakenfaser aus dem distalen Teil der schmalen AuBen~ 

fahne einer Schwungfeder der Taube. (Nach SPOTTEL.) 

dicken Homzapfen aus (Abb. 24 b). Nach der Ramusspitze hin tritt die 
dorsale Verdickung als eine knopfformige Wolbung hervor (Abb. 24c) . In 
derMitte der Feder zeigen die Rami eine groBere Gestaltverschiedenheit in 
ihrem proximalen und distalen Teil. Dicht am Schaft besitzt der Ramus 
keine Markzellen und stellt sich im Querschnitt als ein schmales, hohes, 
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massives Band dar mit sHirker verdickter dorsaler und etwas schwacher 
verdickter ventraler Kante (Abb. 25 a). Weiter distal im Ramus tritt 
eine mittlere Einschniirung auf, in deren Bereich die Markzellen einreihig 
und langgestreckt sind (Abb. 25 b). Wahrend das "Mittelstiick" vertikal 
gerichtet ist, biegt die dorsale Leiste zUerst leicht nach der einen und 
dann in der entgegengesetzten Richtung urn. Die ventrale Aufbauchung 
setzt in derselben Richtung wie die dorsale an das Mittelstiick an, behalt 
diese aber bei und lauft schlieBlich in eiIien keilformigenFortsatz aus. 
Nach der Ramusspitze hin verlieren sich wieder die Markzellen, und das 
Bogenfasergesims verlagert sich immer mehr nach der Ventralseite, das 
Hakenfasergesims nach der Mitte zU. 

Von groBer funktioneller Bedeutung ist nun auch der Batt des 
Schwungfederschaftes. AHLBORN (1896) hat znerst Abbildungen von 

Bogen/'. 
Ces. 

it Schaftquerschnitten gegeben. 
~ ach SPOTTEL zeigt der Schaft 
in der Federspitze einen ahn-

b lichen Bau wie die Rami. Er 
stellt eine schwach gekriimmte 
Leiste dar mit eiformigem Mark
raum und starker dorsaler und 
ventralerVerdickung (Abb. 26 a). 
Proximal geht dieser langlich
ovale Querschnitt allmahlich 
in einen rechteckigen iiber 
(Abb.26b). Auf den folgenden 
proximal gelegenen Schnitten 
(Abb.26c) nimmt die starke Vcr
dickung der V en tral- und Dorsal
platte mehr und mehr abo Noch 

Abb. 23 a-c. Ramusquerschnitte cinor Schwungfeder weiter proximal springen von 
der Taube vom proximalen Ende eines Ramus zum der letzteren zwei, dann vier, 

distalen fortschreitend. (Nach MASHA.) 

sechs oder acht symmetrisch 
gelegene Homlamellen in den Markraum vor und auch von der 
Ventralplatte erstreckt sich ein Septum von abgeplatteten Hom
zellen in den Raum zwischen de beiden mittleren dorsalen Lamellen 
hinein (Abb. 26 d) und sendet auBerdem schrag nach oben sekundare 
Septen aus. Hand in Hand mit der Ausbildung dieses Lamellensystems 
geht eine Anderung der Gestalt des Schaftes, indem er breiter als hoch 
wird (Abb. 26 d). Die dorsale Platte ist starker nach auBen gekriimmt 
und verdickt sich, wahrend die ventrale an Masse abnimmt und nur die 
Ecken stark vorgewolbt sind. Zu erwahnen bleibt noch die regelmaBige 
Anordnung der Markzellen in Reihen, die nach den Septen konvergieren. 

Ihrer Form nach sind die Fedem auBerordentlich verschieden. Ab
gesehen von den Schwung- und Steuerfedem sind es die oberflachlich 
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gelegenen, sich dachziegelformig deckenden "Konturfedern" (Deck-, 
Lichtfedern) des Kopfes, Halses und Rumpfes, die, den UmriB des Vogel
korpers bestimmend, als Trager der Farben am meisten ins Auge fallen. 
Bei ihnen ist der an der verdeckten Spule gelegene Teil heller, weniger oder 
gar nicht gefarbt und weicher, mit einem Worte d~tnenartig (Abb. 19,3-5). 
N ach SPOTTEL zeigen die Radien der Brustfedern im distalen F ederteil bei 
Tauben nicht die typische Differenzierung in Haken- und Bogenstrahlen, 
sondern bestehen dicht am Ramus aus einer dunnen, schrag gegen diesen 
gerichteten Lamelle, die dorsalwarts in eine fast horizontal gerichtete 
Verdickung ubergeht (Abb.27d). Kurz hinter der Ansatzstelle des 
Radius nimmt der dorsale 
Teil derselben an GroBe 
zu und stellt eine konvex 
nach oben gekrummte, 
dicke Platte dar, die gegen 
die ventrale Partie scharf 
abgesetzt ist, und mit ihr 
einen stumpfen Winkel 
bildet. Betrachtet man 
einen Ramus mit den da
ran sitzenden Radien in 

(; ... /1 

en.B Yent.'tum. 

abc 
Abb . 24 a- c. Ramusquerschnitte einer Schwungfeder der Taube; a aus dt"T Spitze einer groBen 
Schwungfeder. Ges. B. Bogenfasergesims; Ges. H Hakenfasergesims; b dUTch die Mitte cines Ramus 
des distal en Viertels eine r sol chen Feder; c dUTch die Spitze eint's Ramus des distalen Federvierte1s. 

(Nach SPOTTEL.) 

einem Totalpraparat, SO sieht man nur die dorsalen Teile der letzteren, 
wahrend die proximalen, steil nach unten gerichteten ventralen La
mellen von den folgenden Radii uberdeckt werden. Die Grenzen der ein
zelnen Radiuszellen sind deutlich zu erkennen (Abb. 27 a). An den 
Stellen, wo der dorsale Teil der Radii in die dunne Ventral1amelle uber
geht, sieht man in den Zellen langliche Flecken (Kernreste). 1m proxi
malen Teil der Federn finden sich auch hier typische "Bogen- und Haken
radii" (Abb. 27 b, c). Die Rami zeigen im distalen Teil der Brustfedern 
einen birnformigen Querschnitt (Abb. 28 a). Markzellen enthalt nur der 
untere, breit elliptische Teil, wa.hrend der stielformige obere Ansatz 
massiv ist. Nach dem proximalen Teil der Feder wird der Querschnitt 
schlieBlich dreieckig (Abb. 28 c). Damit ist ein Herunterriicken der 
Ansatzstellen der Radien bis dicht an die ventrale Seite verbunden. Die 
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"Gesimse" der letzteren entspringen direkt aus dieser in Gestalt eines 
einfachen Hakens (Ges in den Abbildungen). 

-Bogent: 
tJes. 

Venl. 
Vent. Veri!. /., (1m. 

a b 
Abb.25. a Querschnitt dicht an der Wurzel durch einen Ramus in~mittlerer Hohe einer Schwungfeder 

der Taube. b Ein so1cher durch das distale Drittel eines Ramus in mittlerer Hohe der Feder. 
(Nach SPOTTEL.) 

Typische "D~tnenfedern" (Flaumfedern) finden sich an Stellen, die 
dem Licht entzogen sind, unter den Konturfedern oder unter den Flugeln 

Yen/PI. 

b d 

Abb. 26. a Querschnitt durch die Spitze des Schaftes einer groBen Schwungfeder der Taube. 
b Querschnitt durch den distal en Teil eines Schwungfederschaftes. c Ein ebensolcher etwas mehr 
proximal gelegen. (Vent. Pl. ventrale Platte}. d Querschnitt durch den proximalcn Teil eines Schwung-

federschaftes. (Nach SPOTTEL.j 

verborgen. Die Schafte derselben sind schwach und ihre mehr haarahn
lichen, runden, mit Knotchen versehenen Aste stehen weit auseinander 
und tragen keine Wimpern und Hakchen. Die Dunen stehen mit den 
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Konturfedern in Quincunx, d. h. in abwechselnden Reihen, so daB urn 
jede Dune vier Konturfedern und urn jede so1che vier Dunen stehen. 

Oors.f'/. 

a 

Oors.PI. 

b 

Oors.Umh 
Oors./,I 

d 
Abb . 27. a Radius des distalen Teiles einer Brustfeder der Taube (Au . Ansatzstiel). b Bogenfaser einer 
selchen, die den Ubergang darstellt von den dachformig umgebildeten Radien des distalen Federteiles 
Zli den normalen des proximalen Teiles. c Hakenfaser aus clem proximal en Teil einer Brustfeder mit 
wohlausgebildeten Hakchen . d Querschnitte dUTch die distalen Radien einer Brustfeder cler Taube. 

d01'S. PI, dorsale Platte; dors . Umh . dorsale Umbiegl1ng. (Nach.:SpoTTEL.) 

/ -- ·Oors. Y~rt1 

a b 
Abb. 28. a Querschnitt dUTch die Spitze cines Ramus einer Brustfeder der Taube (Ges. Gesimse). 
b Ein ebensolcher aus clem proximalen Federteil. c Querschnitt durch die Ramusmitte einer Brust

feder. (Nach SPOTTEL.) 

Die einfacher und prirnitiver gebildeten Federn iiberziehen in rnehr oder 
rninder gleichrnaBiger Anordnung den Korper; sobald aber die Federn 
sich in hoherer Weise zu den Dunen und Konturfedern differenzieren, 



W. BIEDERMANN: 

tritt eine besondere Gruppierung derselben ein: Die Kont~trledern bevor
zugen dann gewisse Stellen des Korpers, die "Fluren" oder Pterylen, wiih
rend die Dunen in wechselnder A nzahl teils im Bereiche der Fluren zwischen 
den Konturledern sich linden (hier aber auch nicht selten ganz lehlen), teils 
die zwischen den Pterylen liegenden Regionen, die "Raine" (Apterygen) 
bekleiden. Diese kOnnen abey bei manchen V ogeln auch nackt sein (A bb. 29) . 
Die niedersten Formen lassen eine Differenzierung in Fluren und Raine 
noch vermissen und bieten eine mehr gleichmaBige und liickenlose Be
fiederung dar (Ratitae, Impennes, Palamedidae). Die hoher stehenden 
lassen die meist noch breiten Fluren deutlich erkennen, doch gehen die
selben oft ganz allmahlich in die Raine iiber (Alcidae, Colymbidae, La

ALb. 29. Gallus oaztkiva, gerupft; die punktierten Stellcn cnt
sprechen den Federfturen, die nicht punktierten den Federrainen. 

(Nach NITZSCH.) 

mellirostres u. a.). Bei 
den hochsten endlich 
sind die meist schmalen 
Fluren mehr oder min
der scharf gegen die 
Raine abgesetzt (Lari
dae, Limicolae, Grai
dae, Passeres u. a.). Die 
Fluren verlaufen haupt
sachlich in der Langs
achse, also in der Flug
rich tung des Korpers, 
und stehen in der Regel 
auf solchen Teilen der 
Raut, die den darunter 
befindlichen Korper
partien fester anliegen, 
wahrend unter den Fe
derrainen die Raut 
lockerer ist. In der Mitte 
der Dorsalseite erstreckt 

sich YOm Schnabel bis zum Schwanz die Spinalll~tr, die die K oPI- und H als
I lur in sich schlieBt. Die V en tralsei te ist mit der U ntertlur und S eitent lur be
wachsen. Die erstere beginnt an der Unterseite des Kopfes, gabelt sich 
auf dem RaIse vor der Brust und verlauft von da an paarig zu beiden 
Seiten des unpaaren, in der Mittellinie verlaufenden Unterraines. Von 
jedem Ast der Unterflur entspringt nach auBen die Seitenflur. Neben 
diesen groBen Fluren kommen dann noch einige kleinere in Betracht: 
die Schulterflur ist paarig und verlauft quer iiber den Oberarm. Die 
Oberschenkel-, Unterschenkel- und Fliigelfluren sind durch ihre N amen 
charakterisiert. 
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2. Die Entwicklung der Federn. 
Die Federn sind in ihrer der Funktion so wunderbar angepaBten, 

komplizierten Struktur ohne Zweifel die merkwiirdigsten Epidermal
organe, die wir kennen. Man muB sich dabei gegenwartig halten, daB es 
sich hier urn Gebilde handelt, die im entwickelten funktionsfahigen Zu
stand aus einer Unsumme von vollig verhornten, toten Zellen aufgebaut 
sind, und daB demgemaB die "funktionelle Struktur", ahnlich wie etwa 
die der Knochenspongiosa, zu einer Zeit entsteht, wo jede Moglichkeit 
eines Einflusses der funktionellen Beanspruchung auf die Entwicklung 
ausgeschlossen erscheint. Es ist daher urn so mehr zu bedauern, daB wir 

1:.'jUricllilllll 

Corium 

a 

b 

Abb. 30 a-c. Drei aufeinanderfolgende- Stadien der Entwicklung der Erstlingsfeder der Taube. a Fleck~ 
chen. b Hockerchen (Beginn der PapiJIenbildung). c Zotte (fertiJ?:e PapiJIe). (Nach DAVlES.) 

in entwicklungsphysiologischer Hinsicht noch so wenig iiber die Wachs
tumsgesetzeund die mechanischen Bedingungen der Formgestaltung der 
Federn wissen. Fast alle bisherigen Untersuchungen iiber Federentwick
lung wurden nur in der Absicht angestellt, urn Anhaltspunkte fUr die 
phylogenetische Auffassung der Federn als den Reptilienschuppen homo
loge Organe zu gewinnen. Es ware von ungleich groBerem Interesse, die 
Entwicklung embryonaler Federanlagen unterverschiedenen experimen
tell beeinfluBbaren Bedingungen zu untersuchen, zumal das Objekt 
hierfiir anscheinend sehr giinstige Verhaltnisse bietet. 

Immer beginnt die Entwicklung einer Feder ebenso wie die einer Rep
tilienschuppe, mit der Bildung einer Cutispapille, die sich schrag nach 
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hinten umlegt. Etwa am 5.-8. Tage der Bebriitung (beim Huhnchen) 
treten die ersten Spuren der Federanlagen in Form kleiner, weiBlicher 
Fleckchen auf, die sich in bestimmter Anordnung, entsprechend der 
spateren Flur- und Raineinteilung, in der durchsichtigen Haut zeigen. 
1m Bereich dieser Fleckchen hat sich die Epidermis und das Corium be
reits verdickt (Abb. 30a-d). Durch Wucherung des Bindegewebes ent
steht sehr bald eine Papille, die mit Epithel iiberkleidet ist und zu einem 
langen zylindrischen Gebilde auswachst, dessen epidermaler Oberzug 

F~dtrsduide 

RpitJ'icld"lII 

Pttpillt bd .... ymr,{.- /dl .. " 
a b 

c 
Abb. 31. a u. b Querschnitte durch zwei verschiedene Erstlingsfederkeime im Zotten- (Papillen- )Sta
dium. a Beginn cler Leistenbildung. b Die Schicht der Basalzellen erreicht zwischen den Leisten die 
Federscheide. c Langsschnitt durch die einwachsende Basis cines Erstlingskeimes. E Epitrichium: 

F Federl'cheide; C Basalzellcn; P Papille; 1 Intermediarzellen cler Langsleisten. (Nach DAVIES.) 

drei Schichten erkennen laf3t: zylindrische Basalzellen, I ntermediarzellen 
(Rundzellen nach STUDER und KLEE) und Oberflachenepithel. Die 
auf3eren Intermediarzellen, welche sich abplatten, bilden die kunftige 
Federscheide, wahrend die inneren zum Aufbau der Federteile verwendet 
werden. Die Vermehrung der I ntermediarzellen findet nicht gleichmafJig 
im ganzen Umkreis der Wand des Federkeimes statt, sondern so, dafJ eine 
Anzahl Verdickungen in Form von Leistchen gegen die Papille vorspringen 
(Abb.30a, b), dienachDAVIES (r889) durchzwischen jenesicheindrangende 
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und abplattende Basalzellen voneinander getrennt werden. Eine andere 
Auffassung der Leistenbildung vertritt KLEE. Hiernach leitet nicht das 
Epithel, sondern die Papille die Bildung der Langsleisten ein, indem sich 
Bindegewebszellen radiar zwischen die Zylinderzellen einschieben und 
diese so in Gruppen teilen (Abb. 33 u. 34a). Mit diesen Veranderungen in 
der Epidermis des Federkeimes gehen Hand in Hand Veranderungen im 
Bau der bindegewebigen Papille, die sich allmahlich in ein Netzwerk ver
astelter Zellen sozusagen aufl6st, zwischen denen Blutkapillaren liegen. 
Das Wachsen des Federkeimes geht nun nicht nur in der Richtung nach 
aufwarts iiber die Hautoberflache, sondern auch in entgegengesetzter 

ichtung nach abwiirts in die Ti f d orium 
( bb. I c). Da gieich am an d r Papillenwand 
abwart gieit nd Epithelrohr bild t nun un n 
ine rt I remp und be t ht aus zwei Zell chich-

ten. )Iach auGen Ii gen di a alzellen d r Epi-
dermi , nach inn n da Epith I d F d rk im 

_O·Raml _ " --~ c 

Sule 

~~ 'I 
~ 

N 

Abb. 32 a-d. Schemata zur Entwicklung der Feder. (Nach DAVIES \"on I:WTSCHLI konstruiert.) a Erstlings.
fcuer in ihrem Follikel und das HeTvortreten der Hingsgerichteten Leisten als "Strahlen" (Rami). 
h Konturferler in ihrem Follikel, noeh von der Federscheide U1tlschlossen gedacht. Die urspriingliche 
AusdC"hnung bis ans Ende des Schaftes ist dUTch ein(" Strichlinie ::mgedeutet. C 11. d 2 Querschnitte eines 
solchen Stadiums in dt"T H6hc.;' yon a u. h. l1iVerhornung zurn AbschluB derSeele, hz\\". derCalamushohle. 

beide gehen am unteren Ende ineinander iiber. Die Langsleisten bilden 
nach ihrer Verhornung die Strahlen der Erstlingsfeder (Abb. 32 a). J ede 
Leiste besteht zunachst aus Zellen derinneren Intermediarschicht (Abb. 31 
u. 33 b, c); zwischen den einzelnen Leisten liegen Basalzellen in doppelter 
Lage und alle zusammen sind au Ben von der inneren Federscheide, d. h. 
den zusammenhangenden auBeren, stark abgeplatteten Intermediarzellen, 
umschlossen. J ede einzelne Leiste (Dunenast) wird schlieBlich durch die sie 
begrenzenden, ein diinnes Hautchen bildenden Zellen ringsum abge
schlossen und steckt gewissermaBen in einem Futteral der zelligen Basal
membran (Abb. 3I a, b). Die Reifung der Intermediarzellsaulen (Leisten) 
beginnt am Scheitel des Dunenkeimes und schreitet basalwarts fort; dem
gemaB erfolgt auch die Trennung der Strahlen zuerst am freien Ende des 
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Keimes, wo auch die Verhomung beginnt. Nach LWOFF (r884) besteht 
diese in einer Differenzierung des Zellplasmas in eine Anzahl paralieler 
Romfibrillen, die durch eine Zwischensubstanz fest miteinander ver
bunden bleiben. Wenn die Verhomung den basalen Teil des Keimes er
reicht, entsteht ein kurzer, homiger Zylinder, der mit dem Grunde der 

Z3 
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19 

18 
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15 

Abb.33a. Federkeim,sche
matisch. Bildung von Ra
diuszellen zwischen 12 und 
15. Auf der Rohe von 15 
Beginn cler Pigmentbil
dung. Verhornung voll-

endet hei 21. 

(Nach STRONG.) 

Strahlen zusammenhangt (die Dunenspule). Rier 
entsteht dann auch die "Federseele", indem das 
Pulpagewebe, welches urspriinglich den ganzen 
Keirn ausfiillt, basalwarts mehr und mehr atrophiert, 
wobei eine Reihe von homigen, konischen Kappen 
gebildet wird, jede unterhalb und zum Teil inner
halb der anderen (Abb. 32 a). Mit dem Riickzug der 
Pulpa und der vollendeten Verhomung alier Teile 
nimmt die Entwicklung der Nestlingsfeder (Dunen) 
einEnde. Die Federscheide und die mit ihrverbun-
dene oberste Epidermislage fallen nach dem Aus
schhipfen des Vogels ab und die Aste breiten sich 
iiber die Oberflache aus (Abb. 32a). Die Zeit des 
Durchbruches der embryonalen Fedem ist bei ver-
schiedenen Vogeln sehr verschieden. Es ist bekannt, 
daB gewisse Vogel nackt oder fast nackt dem Ei ent
schliipfen, wahrend andere ein mehr oder minder 
reiches Dunenkleid mit auf die Welt bringen. M ega
podi~ts unter den Galli hat nach STUDER (r878) die 
Embryonaldunen schon innerhalb der Eischale ab-
geworfen und schliipft mit der definitiven Befiede
rung aus. 

Die A usbild~tng der endgiiltigen F edern schlieBt 
sich unmittelbar an die Entwicklung der Erstlings
federll (Dunen) an, und zwar bildet eine und die
selbe Papille den Boden fiir die Erstlings- und Er
satzfeder. Die definitiven Fedem entstehen als 
direkte Nachkommen der Embryonalfedem. An 
den aufsprieBenden Ersatzfedem konnen die auf 
ihrer Spitze sitzenden Erstlingsfedem oft leicht be
obachtet werden. Abb. 32 b zeigt eine endgiiltige 
Konturfeder noch in ihrem Follikel, von der Feder-
scheide umschlossen. Man sieht, wie die Spule tief 

in die Raut eingedrungen ist. Die Rander der epithelialen Krempe haben 
sich genahert und engen als "N abel" (Umbo) die Papille ein. Die Leisten 
(Anlagen der Rami) entstehen nicht, wie bei der Dunenfeder gleichmal3ig 
in der ganzen Peripherie des Keimes und verlaufen daher auch nicht paral
lel der Achse, sondem bilden sich nur auf der oberen (auBeren) Flache der 
kiinftigen Feder, wahrendsich auf derunteren Seite die Wandung in einer 
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Lingsleiste zum Schaft ver
dickt, mit we1chem die Aste 
der beiden Half ten des Fe
derbartes zusammenhangen 
(Abb.3zbu.c). Da, wie schoner
wahnt, die jiingsten Teile eines 
F ederkeimes immer basalwarts 
gelegen sind, so lassen sich an 
Querschnitten aus verschie
denen Hohen die einzelnen 
aufeinanderfolgenden Ent
wicklungsstadien gut verfol
gen, wie die Abb. 33 b, c, 34a, 
b, 35 a, b und c sehr schon 
zelgen. Es handelt sich urn 
Querschnitte eines Feder
keimes der Seeschwalbe (Sterna 
hirundo) in den an der Um
ri13zeichnung Abb. 33 a durch 
Zahlen markierten Hohen. 
Man erkennt, da13 die Epithel
hiille des Keimes eigentlich aus 
vier Schichten von Zellen be
steht: den zylindrischen Basal
zellen, den, wie die zahlreichen 
Teilungsfiguren zeigen, in leb
hafter Vermehrung begriffe
nen, rundlichen Intermediar
zellen, auf we1che nach au13en 
die abgeplatteten Zellen der 
inneren Federscheide und 
schlie13lich die schon friihzei tig 
verhomenden, platten, dicht 
zusammenliegenden Epider
miszellen als au13ere Feder
scheide folgen. Die allmahliche 
Umbildung der Leisten zu den 
definitiven Rami und Radii ist 
schon von DAVIES studiert 
worden, dessen Befunde dann 
spater STRONG in einigen Punk
ten korrigiert hat. Als auf
fallendste Veranderung im Ver
laufe der fortschreitenden 

Abb. 33 b. Querschnitt durch den untcren Teil cines 
Federkeimes von St~r1la ldr1mdo (entsprechend dem 
Strich 13 im Schema). a. sclt.. auf3ere Federscheide i 
z". sch. innere Federscheide; hdeYl1ud. Z Intermediar· 
zellen j BZBasalzellen; en Cutis (Papille). Alle folgen. 
den Querschnitte stammen von einem und demsclben 
Federkeim aus verschiedenen Hohen (in der Reihenfolge 
der Striche im Schema) und zeigen dementsprechend 

verschiedene Entwicklungsstadien. (Nach STRONG.) 

p 

Abb. 33 c. Etwas hoher gelegener Querschnitt (entspre
chend dem Strich 14 im Schema). Beginn der Leisten
bildung durch Einstiilpung des papilHiren Bindegewebes 
(f). Erstes Auftreten von PigmentzeJlen. (Nach STRONG.) 

26* 
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Entwickiung tritt die Reihenanordmmg der Leistenzellen hervor. Es zeigt 
sich, daB von diesen nur die Intermediarzellen, nicht aber die Basaizellen 
an der Bildung der F ederaste und Radien teiInehmen. J ene ordnen sich in 
eine axiale undzwei seitliche Reihen, welch Ietztere die Radien liefem, die 
beiderseits mit der axiaIen, den Ramus bildendenZellsaule andem nach der 
Pulpa hin gerichteten Ende der Leisten in Verbindung treten. Dabei ver
mehren sich die Radienzellen nicht nur an dem proximalen und distalen 
Ende der einzeinen Reihen, sondem nehmen auch betrachtlich an GroBe zu. 
J eder Radius besteht demnach aus einer einzeinen Reihe oder Saule von 
Intermediarzellen, deren Achse eine Ieichte spiralige Kriimmung zeigt. 
Die jiingsten und kleinsten Zellen sind der Federscheide, die altesten und 

a b 

Abb. 34. a Querschnitt entsprechend dt:'r Linie 15 im Schema. Reihenordnung der Intermediarzellen 
{Leistenzellen}. b Querschnitt I?ntsprech{'nd der Linie 16 im Schema. ax Axialplatte; rad Anlage 

der Radien. (Nach STRO~G.l 

grof3ten der Pulpa zugewendet. Man erkennt an den Abbildungen auch 
sehr schon die allmahliche Umwandiung der anfangs aus gieichartigen 
Zellen bestehenden Radien in die Haken- und Bogenstrahlen, die mit 
entsprechenden Formveranderungen der Bildungszellen Hand in Hand 
geht (Abb. 35). Zwischen je zwei Reihen von embryonalen Radien
zellen sieht man an Querschnitten eine Zellgruppe, die STRO~G ais 
"Axialplatte" bezeichnet hat. Spater nehmen die sich stark vergrof3em
den, zentral gelegenen Zellen der Platte polygon ale Form und damit den 
Charakter von Markzellen an, wahrend die peripheren sich abplatten und 
die Rindenschicht des Ramus bilden (Abb.35c). Nachdem die definitiven 
Fedem eine gewisse Lange oberhalb der Haut erreicht haben, sehen sie, von 
der Federscheide umhiillt, wie Stacheln aus. Es beginnt dann wieder die 
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Resorption der Pulpa (Abb. 32 b), die sich 
immer mehr nach unten zuruckzieht, wo
bei hornige Rappen entstehen, die inner
halb der Spule die Federseele bilden. 
Wah rend die ernbryonale Federaus plasrna
reichen Zellen sich aufbaut, ist die fertig 
entwickelte in allen ihren T eilen luftkaltig 
und trocken und daher auf3erordentlich leicht, 
wozu besonders noch der Urn stand bei
tragt, daB der urspriinglich auch, wie der 
Schaft, von Zellen ausgefilllte Riel hohl 
und lufthaltig wird, was nach W ALDEYER 

dadurch bewirkt wird, daB nach einern 
gewissen Zeitraurn die Bildung von Mark
zellen im Federschaft aufhort und die 
wenigen, welche noch gebildet werden, 
sich nicht rnehr zu Luftzellen urnwandeln, 
sondern einfach eintrocknen, wahrend die 
Rindensubstanz sich noch stetig in unver
anderter Starke weiter en twickel t. 
Die bindegewebige Federpapille 
atrophiert dabei vollstandig. 50-
nack ist die F ederseele die ein
getrocknete, zt1tvollkommen ausge
bildete Marksubstanz des Kieles 
Imd der Luftraum ein besonders 

b 
Abb. 35 a-c. a Abgabe von Pigment seitens der rie-sig entwickelten lVlelanophoren, welche Fortsatze 
zwischen den Rudien eotseoden. c Querschnitt entsprechend dem Strich 23 im Schema. Deutliche 

Differenzierung der Rami sowie def Haken und BogenstrahIen . m l\IIarkzellen. (Nach STRONG.) 
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umtangreicher Intercellularraum. Niemals stellt die Federseele die ein
getrocknete Papille dar. Ein Langsschnitt durch eine junge Federspule 
zeigt das fertige Mark des Schaftes als eine schneeweiBe, trockene 
Masse, darauf folgt weiter zum proximalen Federende hin eine hellgrau 
,aussehende feuchte Substanz, aus der sich Fliissigkeit auspressen laBt. 
Daran schlieBt sich das jiingste Mark, welches makroskopisch kaum von 
der bl u thaltigen bindegewe bigen Pa pille zu trennen ist. Mikroskopisch voll
zieht sich nach WALDEYER (1882) der UmwandlungsprozeB von plasma
tischen in die lufthaltigen reifen Markzellen (Aeroepithelien) in der Weise, 
daB die plasmareichen, polyedrisch gegeneinander abgeplatteten kern
haltigen Zellen zunachst eine festere verhornte AuBenschicht erhalten, 
wahrend das Plasma anscheinend verfliissigt wird. Unter weiterer Auf
hellung des Binnenprotoplasmas (Endoplasma) riicken die allmahlich 
schrumpfenden Kerne an die Zelloberflache und werden aufgelost. In 
diesem Stadium besteht daher das Mark aus hellen, blasigen Zellen ohne 
Kerne. N unmehr zeigen sich die ersten Spuren von Luft als intercellulare 
Luftblaschen in den Interstitien der Zellriffe (Leiterfortsatze). Die nachst 
anliegenden, in der Austrocknung weiter fortgeschrittenen Zellen lassen 
dann kleinere und groBere Luftblasen auch intracellular erkennen. Dabei 
verschwinden die interzellularen Luftblaschen nicht, wenngleich sie im 
ganz reifen Mark nicht mehr so deutlich zwischen den mit Luft jetzt 
prall gefiillten Luftzellen zu erkennen sind. Die Rinde des Schaftes bzw. 
der Spule zeigt eine faserige Struktur, entsprechend ihrer Zusammen
setzung aus Hornfibrillen, welche aus dem Plasma der Rindenzellen 
hervorgegangen sind; durch die verbindenden Zellriffe kann man den 
Dbertritt der Fibrillen aus einer in die andere Zelle feststellen. Mit fort
schreitender Verhomung der Riffortsatze, Ausscheidung von Horn
fibrillen und Zunahme der interfibrillaren Kittsubstanz nimmt die 
Festigkeit des Verbandes der Rindenzellen zu, wobei die Kerne eine lang
gestreckt faserige Form annehmen. Nach W. J. SCHMIDT besteht die 
Wand der Spule "nicht aus einheitlich gerichteten Hornzellen, sondern 
laBt mehrere Lagen erkennen. Man sieht auf dem Querschnitt eine dicke 
Innenlage, dann,nach auBen folgend, eine diinneremittlere und schlieBlich 
eine in mehrere Unterabteilungen gegliederte aufJerste Lage. Auch in der 
Flachenansicht kann man sich von der Anwesenheit dieser Lagen iiber
zeugen, am einfachsten, indem man ein Stiick der Spulenwand in mog
lichst spitzem Winkel zur Flache zerreiBt. Dann erkennt man, vor aHem 
gut zwischen gekreuzten Nicols, daB die innere und auBere Lage langs 
gefasert sind, die mittlere dagegen circular. Isoliert man die mittlere Lage 
der Spulenwand durch Abschaben der auBeren und inneren, dann kann 
man feststellen, daB in ihr die Achsenebene urn 900 gegen die Innenlage 
gedreht ist, d. h. sie steht zwar auch hier senkrecht auf der Wand der Spule, 
aber verlauft quer zur Federachse". Dieser Unterschied macht sich auch 
bei Untersuchungen von Schnitten durch die Spulenwand im polarisierten 
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Lichte bemerkbar: "Auf q~ter zur Federachse gefUhrten Schnitten in Dia
gonalstellung erscheint die Innenlage schwach, die nach auBen folgende 
(mittlere) dagegen stark doppelbrechend; ferner gibt jene ein zweiachsig 
positives Interferenzbild im Konoskop mit radial zur Federachse in der 
Wand stehender Achsenebene, diese dagegen, parallel zur Achsenebene 
getroffen, laBt kein Interferenzbild erkennen. Auf Schnitten langs der 
Federachse kehrt sich das Verhalten der beiden Lagen urn: die innere 
Schicht ist nunmehr parallel der Achsenebene durchschnitten, also stark 
doppelbrechend, und jetzt gibt die mittlere ein positiv einachsiges Inter
ferenzbild mit der Achsenebene senkrecht zur Schnittbegrenzung." "Die 
zartwandigen Hautchen, aus denen die Federseele besteht, loschen zwi
schen gekreuzten Nicols nach der Achse der Duten aus und lassen gut ihre 
Zusammensetzung aus langgestreckten, parallel geordneten Hornzellen 
erkennen." Die Aste und Strahlen der Fahne "loschen langs aus und 
verhalten sich positiv in bezug auf diese Richtung. Infolge ihrer regel
maBigen Anordnung ergeben sich hubsche Bilder, wenn man Stucke der 
Fahne im ganzen untersucht. Stellt man namlich die Aste auf Aus
loschung, so befinden sich die Strahlen, die unter 20-400 von jenen 
ausgehen, hinreichend in wirksamer Stellung und erscheinen unter dem 
EinfluB der Gipsplatte auf den beiden Seiten eines Astes in entgegen
gesetzter Farbe. Bringt man dagegen die Aste in Diagonalstellung, so 
nehmen die Strahlen die gleiche Farbe an, wie die Aste. N ach V. HAECKER 
(IBgo) zeigen die Halsfedern von Somateria mollissima und Phasianus 
Pictus im polarisierten Lichte prachtvolle Interferenzerscheinungen: "Die 
Fiedern I. und 2. Ordnung verhalten sich in optischer Beziehung wie 
doppeltbrechende Kristalle." 

3. Das Verhaltnis des Baues zur mechanischen Beanspruchung 
der Federn. 

Die so komplizierte Struktur der Vogelfedern laBt sich nur verstehen, 
wenn man sie im Zusammenhang mit ihrer Funktion als Flugwerkzeuge 
betrachtet. Hierzu sind aber einige Vorbemerkungen uber den Flug
mechanismus der Wirbeltiere unerlaBlich, des sen Verstandnis trotz zahl
reicher Arbeiten aus alterer und neuerer Zeit noch immer manches zu 
wunschen ubrig laBt. Wenn man unter "Fliegen" die Bewegung eines 
Korpers durch die Luft unter Ausnutzung des Luftwiderstandes ver
steht, so findet sich diese Fahigkeit bei Reprasentanten aller Wirbeltier
klassen, wenngleich ein langerer Aufenthalt in der Luft nur Vogeln und 
einigen Saugetieren moglich ist. Immer ist es die Haut oder sind es 
Integumentalorgane (Federn), welche das Flugvermogen bedingen, in
dem groBe Flachen erzeugt werden, welche entweder nach Art eines Fall
schirmes wirken oder, wie bei denSegel-oder Schwebefliegern, die Energie 
bewegter Luft (des Windes und der Luftstromungen) ausnutzen (Drachen-
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flug, Flug eines Aeroplans), oder endlich, wie bei den Ruderfliegern, durch 
kraftige Muskeln zweckmaBig bewegt werden und dann ein Fliegen ohne 
auBere Energiequelle ermoglichen. Die primitivste Art der Bewe.:gung 
durch die Luft, die im strengen Sinne noch gar kein Fliegen darstellt, ist 
der "F allschirmflug" mancher Amphibien, Reptilien und Saugetiere, bei 
weIchen es sich dann immer nur urn Einrichtungen handelt, die geeignet 
sind, einen nach aufwarts oder abwarts gerichteten Sprung durch Aus
nutzung des Luftwiderstandes zu verlangern, wobei durch geeignete 
Stellungsanderung der Flugflachen oft noch in einem gewissen Grade 
unter Mitwirkung bewegter Luft eine Art von Schwebeflug zustande 
kommt. Betrachten wir zunachst das "Fliegen" der Fische. Die best
bekannten "fliegenden Fische" gehoren der Gattung Exocoettts an, die 
sich durch die auBerordentliche GroBe der zu "Fliigeln" umgestalteten 
Brustflossen auszeichnet, deren Lange bei einem 165 g schweren, 25 cm 
langen Exemplar von E. rufipennis 18 cm betragt, mit ciner Gesamt
flache beider Fliigel von 218 qcm. 1m Jahre 1895 hat AHLBORN in einer 
ausgezeichneten Monographie wieder darauf aufmerksam gemacht, daB 
es sich bei dem Fliegen der Fische nicht sowohl urn eine aktive Flug
tatigkeit handelt, sondcrn vielmehr urn Spriinge, die, wie schon MOBIUS 
(1878 und 1892) erkannt hatte, durch die Wirkung der vergroBerten 
Flossen zu einem Segelflug verlangert werden. Durch lebhafte seitliche 
Schlage der asymmetrischen Schwanzflosse, wobei die Korperachse des 
Tieres im Wasser eine nach vorn aufsteigende Richtung annimmt, steigt 
der Fisch mit groBer Geschwindigkeit aus den tieferen Wasserschichten 
auf und erreicht dabei eine soIchc Beschleunigung, daB er automatisch 
iiber die Oberflache hinausschieBt. Dann breitet er die machtigen Brust
und Bauchflossen, die im Wasser dem Korper dicht anliegen, weit aus 
und schwebt nun mittels dieser Tragflachen (Drachenflachen) cine kiir
zere oder langere Strecke weit in der Luft hin. Die von vielen Beob
achtern beschriebenen zitternden Fliigelbewegungen werden als passive, 
durch den Luftwiderstand bewirkte Vibrationen erklart. Die schwache 
Muskulatur der Flossen, die AHLBORN eingehend studierte, ist ihrer Masse 
wie ihrer Anordnung nach nicht geeignet, aktive "Fliigelschlage" der 
Flossen in der Luft zu ermoglichen, sie dient nur zum Entfalten, Spannen 
und Zusammenlegen der "Fliigel". Wenn AHLBORN iiber den Flug sagt, 
daB er allein dUrch die vorher im Wasser gewonnene lebendige Kraft 
unterhalten wird und sein Ende erreicht, wenn sie dUrch den Luftwider
stand aufgebraucht ist, so bedarf diese Feststellung nach PtiTTER (1916) 
einer Erganzung: "Bei vollig ruhender Wasseroberflache und wirbel
freier, ruhender Luft wiirde der Flug tatsachlich ein soIcher reiner 
,Pfeilflug' (nach AHLBORN) sein. Die Turbulenz der Luft iiber dem be
wegten Wasser, unter Umstanden aufsteigende Luftstrome an den Ab
hangen der Wellenberge, konnen aber als auBere Energiequellen dienen 
und den Pfeilflug in einen Schwebeflug verwandeln. Nur dadurch wird 
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es erklarlich, daB die Fische mitunter 100-120 m, angeblich so gar 450 m, 
durchgleiten konnen, obgleich sie sich dabei kaum hoher als 1m iiber 
die Wasserflache erheben" (PUTTER). 

Xeuere Beobachtungen von O. ABEL (1926) haben die Auffassung 
von MOEBIGS durehaus bestatigt. Den Antrieb zum Heraussehnellen 
der Fische aus dem Wasser geben kraftige Schlage mit dem Schwanz 
und der ungleichlappig (hypobatisch) gebauten Schwanzflosse. Der 
giinstigste Winkel zum Herausschnellen betragt 45° zur Wasserober
flache. ABEL beobachtete Flugstrecken bis zu 40 m. 

Unter den Amphibien bedient sich nur der in Borneo le-oende Flug
frosch (Racophorus Rheinwardtii) der zwischen den Zehen aller vier 
Beine ausgespannten "Flughaute" als Fallschirm bei seinen "Spring
fliigen". SIEDLECKI (I909) hat die Bewegungen dieses Tieres eingehend 
studiert und ich darf auf die Abhandlung im BioI. ZentralbI. 29. I909 
verwelsen. 

Unter den jetzt lebenden Reptilien ist nur der Flugdrache 
(Draco volitans) durch den Besitz einer Flugschirmeinrichtung aus
gezeichnet. Hier sind es die fiinf oder sechs falschen Rippen jederseits, 
welche zu Tragern eines halbkreisformigen Fallschirmes umgestaltet 
sind, der in der Ruhe zusammengefaltet werden kann, ahnlich wie die 
dem gleichen Zwecke dienende Flatterhaut der fliegenden Eichhornchen 
und Flugbeuteltiere, aber nicht, wie bei diesen, mit den Beinen in Ver
bindung steht. Nach RIDLEY vermogen die Drachen etwa 23 m weit 
zu fliegen und im Fluge auch Hindernissen auszuweichen. 

Bei allen wirklichen Fliegern sind es die V orderextremitiiten, welche 
zu Flugorganen umgebildet erscheinen. Dies gilt fiir die ausgestorbenen 
Flugsaurier (Pterosaurus) eben so wie fiir die Fledermii~tse und Vagel 
(vgI. HESSE-DoFLEI~: Tierbau und Tierleben 1. Ig10. Abb.2g, S. 62), 
nur ist die Verwendung der einzelnen Knochen des Armskelettes 
fiir die Herstellung der Flugflache eine verschiedene. Bei den Flug
echsen (z. B. Pterodactyl1ls) wird diese durch eine Hautfalte gebildet, 
die sich zwischen der Korperseite und Hinterextremitat einerseits, 
zwischen Ober- und Unterarm und dem erstaunlich verlangerten 
fli.nften Finger anderseits ausspannt. Ganz ahnlich verhalt es sich 
mit der Flughaut der Fledermause. auch sie wird durch eine Haut
falte gebildet, die sich an Korperflanke und Hinterbein ansetzt, aber 
an der Spannung der Haut beteiligen sieh vier Finger (2.-5 ), und es 
kann auch noch der Schwanz mit einbezogen werden. Sie zeigen die 
primitivste Form des Ruderfluges (Flatter/lug), der durch Ausbreiten der 
Flughaute beim Abwarts-, und Zusammenfalten beim Aufwartsschlag 
vermittelt wird. Dabei scheinen die in denselben enthaltenen quer
gestreiften Muskelfasern eine wichtige Rolle zu spielen. Leider fehlt noch 
eine genaue histologische Untersuchung der Flughaut, die von groBem 
Interesse ware. Bei den Vageln sind die drei noch vorhandenen Finger 
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nicht wesentlich verlangert, die Knochen der Hand sind teilweise ver
wachsen nnd tragen zusammen mit dem Unterarm die Schwungfedern. 
Man unterscheidet an dem Vogelflugel zwei dentlich zn trennende Ab
schnitte (Abb. 36). Der eine, welcher die Spitze bildet nnd das Handskelett 
zur Unterlage hat, heiBt " Schwinge", der Rest an der Flugelbasis "F acher". 
Jene wird meist aus zehn groBen Federn (Handschwingen, Schwttngjedern 
erster Ordnttng) , diese aus den kleineren Schwungfedern zweiter Ord
nung (Armschwingen) gebildet. Die Schwungfedern stehen so dicht zu
sammen, daB sie sich dachziegelartig decken, und zwar so, daB an der 
Oberseite des Flugels die Vorder- bzw.lateralen Rander der Federn frei
liegen, an der Unterseite die hinteren bzw. medialen Rander. Die Hand
schwingen konnen eine geringe Drehung urn ihre Langsachse erfahren 

5 

Abb.36. Skelett eines Bussardflilgels mit ansetzenden Schwungfedern . Die Weichteile und Deckfedern 
sind fortgenommen. I Oberarm; 2 Ulna; 3 Radius; 4 Daumen j 5 erster Finger; 6 zwciter Finger; 

7 Armschwingen; 8 Handschwingen j 9 Band, welches die Spulen der Schwungfedern yerbindet. 
(Nach HESSE-DoFLEIN.) 

und stecken mit ihren Spulen in Gruben des Knochens. Soweit die un
befiederten Spulen aus den Scheiden hervorsehen, lassen sie Spaltraume 
zwischen sich, die, durch ein elastisches Band uberbruckt, an der Ober
und Unterseite des Fliigels durch einige Reihen enganschlieBender Deck
federn wirksam verschlossen werden. So bildet der Flugel, obgleich er 
aus so vielen Teilen zusammengesetzt wird, doch eine luckenlose, zu
sammenhangende Fliigelflache, die infolge des so uberaus dichten Ge
fiiges der Federfahnen das Hindurchdringen der Luft beim Flugelschlag 
so gut wie vollstandig ausschlieBt. Diese aeromotorisch so wichtige 
Eigenschaft be sit zen zweifellos die hautigen Flugel der Fledermause in 
noch hoherem Grade, und es fragt sich, warum die Natur bei den 
vollkommensten aller Flugtiere das Prinzip der glatten, einheitlichen 
Flughaut verlassen und ein so auBerordentlich vielseitig zusammen
gesetztes Organ geschaffen hat, wie es die Feder ist. Die mechanische 



Vergleichende Physiologie des Integuments der Wirbeltiere. 4 I I 

Bedeutung dieser Einrichtung liegt, wie AHLBORN bemerkt, auf der Hand. 
Sie gibt der Flugflache jederzeit cine vollkommene Elastizitat, deren die 
Flughaut erst durch das Ausspannen, d. h. durch einen Aufwand von 
lVIuskelkraft, teilhaftig wird. Ein zufalliges ZerreiBen der Flache, das 
bei der Flughaut verhangnisvoll sein wurde, ist hier ohne jede Bedeutung, 
da der entstehende RiB immer nur in bestimmter Richtung erfolgt und 
sich meist automatisch wieder schlieBt und da die einzelne fehlende 
Feder ohne merklichen EinfluB auf den Verlauf des Fluges ist. Es 
kommt dazu, daB bei der Mauserung normalerweise 
alle Fedem durch neue ersetzt werden. Von gr6B
ter Bedeutung ist endlich die durch die Vielgestal
tigkeit der Fahne gewahrleistete leichte Verschieb
barkeit der Fedem jeden Grades untereinander 
und gegen den Schaft, die es erm6glicht, daB die 
gesamte Flache ohne schadliche Faltenbildung und 
Zerrung leicht jeder beliebigen Biegung des Feder
schaftes folgen kann. Die Form der Federflache, 
gegen welche der Luftwiderstand gerichtet ist, wird 
dadurch in einer fur die Wirkung dieses Wider
standes entscheidenden Weise geandert, und zwar 
so, daB in jedem Moment des Flugelschl~ges die 
Federflache die geeignetste, zweckmaBigste Form 
erhiilt. 

Sowohl bei den V6geln, wie bei den Fleder
mausen sind die Flugel am K6rper des Tieres vor 
und uber dem Schwerpunkt eingelenkt und werden 
durch kraftige Muskeln in der Richtung von oben 
nach unten bewegt. Da der vordere Rand der Flug
flachen durch Knochen versteift ist, so wird der 
elastische hinterc Teil der Flugflache bei jeder 
Abwartsbewegung durch den Luftwiderstand nach 
oben aufge bogen und erhalt demgemaB einen Antrie b 
in der gleichen Richtung sowie auch nach Yom. DaB 
der Niederschlag eines Vogelflugels eine Ablenkung 
desselben in der Richtungnachdem vorderen Rande 

Abb. 37. Modell cines Flii
gels, hergestellt mit MET
ZELER-Fliegerstoff. Die 
punktierte senkrechte Li
nie zeigt die Richtung des 
gcwollten Schlages an. Die 
ausgezogene Linie die des 
tatsachlich ausgefiihrtell. 
(Schema. In Wirklichkeit 
ist die letztere Lillie eine 
Parabel infolge der sich 
immer starker komprimie-

renden Luft.) 
(Nach ERHARD.) 

zur Folge hat, ist lange bekannt und man kann sich von dieser Tatsache an 
einem im ausgespannten Zustande getrockneten Flugel ]edes gr6Beren 
Vogels oder einem Modell eines solchen leicht uberzeugen: Zielt man mit 
einem solchen, der in der SteHung, wie beim fliegenden Vogel, durch dieLuft 
geschlagen wird, etwa nach einer Tischecke, so wird er stets durch den 
Luftwiderstand in der Richtung seiner starren Vorderkante an dem 
Ziel vorbeigedrangt (Abb.37). Dies kommt daher, weil die Luftkom
pression an der starren V orderkante gr6Ber ist, als an der elastischen 
Hinterkante, an letzterer also durch Ausdehnung Komponenten nach 
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vorwarts erzeugt werden. Man kann diesen Versuch ubrigens mit glei
chern Erfolg auch mit einer einzelnen groBen Schwungfeder aus einem 
Gansefiugel anstellen. Die nach oben driickende. hebende Komponente 
des Luftwiderstandes wirkt der Schwere des Korpers entgegen: wenn 
sie sie einfach uberwindet, so geht der Flug geradeaus, wenn sie sie 
ubertrifft, steigt er an. Die horizontale Komponente findet in dem Luft
widerstand, der der Vorwartsbewegung entgegensteht, nur eine geringe 
Gegcnwirkung: sie treibt also den Flieger nach vorn. Es ist das Ver
dienst MAREYS, sowohl mit Hilfe der Momentphotographie wie durch 
viele andere Methoden den Verlauf des Flugelschlages eingehend ana
lysiert und dargcstcllt zu haben. Spater hat dann auch ANSCHUTZ aus
gezeichnete photographische Serien fliegender Vogel geliefert. Die Ab
wartsbewegung erfolgt in gestreckter Stellung des Flugels, wobei der 
dem Korper zunachst liegende Teil der Flugflache fast immer nach 
vorn gerichtet ist, wahrend der auBere Abschnitt, besonders bei schnellem 
Flug, nach hinten gewendet (proniert) wird. Schwieriger sind die Lage
anderungen der Flugel bei der Hebung festzustellen. Die betreffenden 
Muskeln sind sehr viel schwacher als die Senker. Diese sind nach HESSE 
beim Rebhuhn 3mal, bei der Taube 5A5mal, bei der Krahe 14mal, 
beim Bussard IBmal und beim Falken uber 50mal so schwer als die 
Heber. Die Zusammensetzung des Flugels aus mehreren, gelenkig mit
einander verbundenen Teilen und die dadurch bedingte :Moglichkeit einer 
weitgehenden Anderung der Form und GroBe seiner Flache spielt im 
Verein mit einer durch Lageanderungen der Schwungfedern vermittelten 
Verringerung des Luftwiderstandes gerade bei der Rebung eine wichtige 
Rolle. Die Photographien fliegender Vogel lassen erkennen, daB am 
Ende des Niecierschlages die Flugelspitze zuruckgezogen und am Ende 
der Hebung wieder vorgeschnellt wird. Beim ~iederschlag, der immer 
langsamer erfolgt, ist besonders die Flache der Armschwinge nach vorn, 
die der Handschwinge dagegen eher nach ruckwarts gerichtet. Erstere 
besorgt also vorzugsweise die Hebung, letztere die Vorwartsbewegung. 
Die Flugelspitze bewegt sich beim Niederschlag relativ zum Vogel von 
oben hinten nach unten vorn, nicht von oben vorn nach unten hinten, 
\Vie es ja selbstverstandlich erscheint, wenn man die Neigung der Flugel
flache zum Horizont und den resultierenden Luftwiderstand auf den 
biegsamen Flugel berucksichtigt. Aus der etwas nach unten geneig" 
ten 8, die die Flugelspitze beschreibt, resultiert beim Vorwartsflug eine 
Wellenlinie mit nach hinten konkavem Schenkel. Beim Niederschlag 
erfolgt eine Hebung und Beschleunigung, beim Aufschlag eine Ver
zogerung. "Wenn der Vogel wahrend des Niederschlages nicht sinken 
will, muB er mit den Flugeln mit derselben Kraft gegen die Luft drucken, 
mit der er von der Erde angezogen wird. In diesem Falle wird er aber 
wahrend des A 1tfschlages sinken. Nimmt man der Einfachheit wegen 
an, daB Niederschlag und Aufschlag gleiche lang dauern, so muB der 
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Vogel, urn dieses Sinken zu verhindem, bei ersterem offenbar gegen die 
Luft einen Druck gleich seinem doppelten Gewicht ausiiben" (GILDE
MEISTER 1910). Die Ausbalancierung der Flugflache erfolgt nach LILIEX
THAL (1910) und MOUILLARD (1881) so, daB die Resultante des Dru.::kes 
der Luft (Auftriebsmittelpunkt) ni-::ht durch die Mitte der Flugflache 
geht, sondem ihrem Vorderrande genahert ist. Die automatische Sta
bilisierung erfolgt, indem bei zu flacher Neigung der Tragflachen der 
Auftriebsmittelpunkt nach vom vor den Massenschwerpunkt riickt und 
den Vorderrand hebt, bei zu steilerNeigunghinterden 
Massenschwerpunkt riickt und den Rinterrand hebt. 
Erhoht wird der Auftrieb femer nach LILIENTHAL bei 
dorsal gewOlbten Flachen gegeniiber ebenen. Damit ist 
die Erklarung gege
ben, daB ausbalan
cierte, gewolbte, nach 
vorwarts bewegte 
Flachen, die abwarts 
gleiten, wie der Vogel. 
flug im Gleitflug dar
stellt, eine im Ver
gleich zu ihrer GroBe 
riesige Tragkraft 
haben. 

-------
/1 

a h 

/' 

Es wurde schon 
auf die groBe Bedeu
tung hingewiesen, 
welche beim Ruder
flug der in der Struk
tur der Fedem be
griindeten Undurch
lassigkeit der Fliigel
flache fiir Luft in der 
Phase der A bwarts-

Abb. 38. a Linke Schwungfedern yom HlIIl1l, (verkleinert). I Quer~ 
schnitt dUTch den unteren Teil deT Fahne, 2 dUTch den oberen Teil. 
Der hintere Bart ist am Rande gewellt. b Schwungfeder vom Adli?r 

(n:-rkleinert). CD vcntrale Konkavitat. (Nach AHLBORN.) 

bewegung zukommt. 
Auf diese Verhaltnisse muB nun noch etwas naher eingegangen werden, 
denn es leuchtet ein, daB, so vorteilhaft die Undurchdringlichkeit 
der Fliigelflache bei der Abwartsbewegung derselben ist, so wenig 
scheint sie der Rebung forderlich ZU sein. Eine genauere Analyse der 
Federstruktur laBt aber erkennen, daB auch hier bis in die kleinsten 
Einzelheiten zweckmal3ige Anpassungen vorliegen. An den Schwung
fedem ist die Fahne auf der einen Seite, die der vorderen Fliigelkante 
zuliegt, bedeutend schmaler, als auf der gegen den Korper gerichteten, 
und jede Schwinge iibergreift mit diesem Rande die folgende von der 
Riickseite her (Abb.38a). Beim zusammengelegten Fliigel sind die 
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Schwingen iibereinandergeschoben und decken sich zum groBten Teil; 
heim ausgestreckten Fliigel dagegen breiten sie sich aus, wie die Stabe 
eines entfalteten Fachers, indem sich ihre Rander nur wenig decken. 
Diese Ausbreitung geschieht in Verbindung mit der Streckung des Fliigels 
durch die Zugwirkung jenes elastischen Bandes, das, wie schon erwahnt 
wurde, parallel mit dem Skelett von Spule zu Spule lauft (Abb. 36, 9). 
Dieses lockert sich bei Faltung, spannt sich dagegen bei der Streckung 
des Fliigels und stellt so die Schwungfedern selbstandig, ohne beson

b 
Abb. 39 a, h. Schema der Anordnung cler Schwungfedern im 
Querschnitt und Einwirkung des Luftwiderstandes, dessen 
Richtung die Pfeile angeben. Bei Senkung (a) und Hebung 

(b) des Fliigels. (Nach HESSE-DoFLEIN.) 

dere Muskelwirkung, in be
stimmter gegenseitiger Lage 
fest. Es wurde auch schon 
erwahnt, daB die Schwung
federn derart im Knochen 
eingelenkt sind, daB sie sich 
etwas urn ihre Achse drehen 
konnen. Dieses Torsions
vermogen der einzelnen 

Schwungfedern ist in Verbindung mit dem des ganzen Fliigels von 
groBer Bedeutung fUr den Flug. "An allen Schwungfedern besit.zen 
Kiel und Schaft eine charakteristische Kriimmtmg (Abb. 38b), deren 
Konkavitat nach unten geritchet ist. Projiziert man die Kriimmung 
(Abb. 38b) auf eine horizon tale und eine vertikale Ebene, so erscheint 
sie in Gestalt von zwei ungleichen Kreisabschnitten, deren Form durch 
die Sehnenlange und Segmenthohe bestimmt ist. Beim Adler und beim 
Haushuhn betragt die Hohe der ventralen Schaftkriimmung etwa '/'0 

der SehnenHinge. Durch die ventrale 
Kriimmung der Federschafte ist der 
Grad der Wolbung des ganzen Fliigels 
bestimmt, denndie Federfahnen breiten 
sich in der durch die nebeneinander
liegenden Federschafte gehenden krum

Abb·4°' Schema cines Fliigels zur Veran- men Flache aus und bilden so die 
schaulichung cler Wirkung des Verklebens. 

(Nach ABRA>IOWSKY.) Flugflache" (AHLBORN). 'Da nun die 
beiden Fahnen ungleich sind, wirkt der 

Luftwiderstand starker gegen die breitere und dreht diese nach oben, 
wenn die Feder nach unten bewegt, driickt sie aber nach unten, wenn die 
Feder gehoben wird (Abb. 39). Bei der Senkung des Fliigels werden also 
ii berall die brei ten Teile der F ederfahne nach 0 ben, die schmalen nach un ten 
gegen ihre N achbarn gedreht, so daB die Fliigelflache nur dichter und fester 
geschlossen wird. Umgekehrtist die Wirkung beim Heben des Fliigels: jalou
sienartig offnet sich dann die Flache, durch den Luftdruck auseinanderge
preBt (Abb.39 a, b). Man hat dieses Verhalten so gedeutet, daB der Fliigel 
fUr den wirksamen Niederschlag eine moglichst groBe, luftdichte Flache 
bietet und daher groBen Widerstand findet; bei der He bung dagegen wird 
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seine Flache durch Beugung ihrer knachernen Achse verkleinert und durch 
Drehung del' Schwingen luftdurchlassig gemacht, so daB der Luftwider
stand maglichst verringert wird(A~LBORN). Gegendie sehr ansprechende 
Auffassung, daB fUr die Wirkung des Flugelschlages ein Hauptmoment in 
der Offnung der Spalten zwischen den Federn ffir die durchstreichende Luft 
beider AufwartsschlieBungbeiAbwartsbewegung des Flugels gegeben sei, 
hat ABRAMOWSKY (1913) Einwande erhoben, indem er zeigte, daB ein 
Verkleben der ganzen Flugeloberseite von keinem EinfluB auf die Flug
fahigkeit ist, nachdem bereits LILIENTHAL (1910) festgestellt hatte, daB 
ein solcher "J alousienflug" auch rein physikalisch unzweckmaBig ware. 
Es hat aber die Unterseite der Federn und ihre automatische Verstel-

Yenf.l(lm.- ---

OOgM
TO'ser 

----V~nl.lam. 

-Oors.Umb. 

If(llrenruser 

Yenl .. ~. 
t(lm. 

ab c 
Abb.41. Lage def Haken und Bogenradii. Ansicht von oben. a Offnung cler Lamellen bei eioem von 
oben auf die Federfahne wirkenden Druck. b V erschluB der LameHen bei einem Druck \'on unten. 
Dors. Vcrd. dorsale Verdickung; Vent. Lam. ventrale Lamelle ; H Haken. c a Offnung der Lamellen 
im Querschnitt gesehen bei einem von oben auf di e Federfahne wirkenden Druck; p VerschluB der 

Lamellen bei einem Druck von unten. (Nach SPOTTEL.) 

lung fUr die Einleitzmg der Luft hachste Bedeutung, wie nach ABRA
MOWSKY daraus hervorgeht, daB bei Verkleben von Serie I (Abb.40) 
maBiger, von II schlechter und von III uberhaupt kein Flug mag
lich ist. 

Nicht nur die Schwungfeder als Ganzes erweist sich als funktionell 
angepaBt, sondern dies gilt auch ebenso hinsichtlich aller ihrer einzelnen 
Teile. Wie AHLBORN bemerkt, "liegen die Fiedern, Hakchen und Zahn
chen so dicht uber- und nebeneinander, daB sie das Licht nur gedampft 
durchtreten lassen. In den feinen kapillaren Spalten, welche die zahl
reichen zarten Gebilde der Federflache zwischen sich lassen, erfahrt die 
Luft beim Niederschlag des Flugels so bedeutende Widerstande, daB 
sie unter den herrschendenDruckverhaltnissenso gut wie vallig am Durch
tritt verhindert wird" . SP6TTEL (1914) verdanken wir eine ganz ins 
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einzelne gehende Analyse des "Radienmechanismus": "Wirkt der Luft
druck senktecht von unten gegen die Feder, so werden die nach unten 
herabhangenden Ventrallamellen der Hakenstrahlen (Abb. 41 a) nach 
oben gegen den verdickten, umgekrempten, dorsalen Rand des nachst
folgenden Strahles gedreht, so daB ein luftdichter VerschluB zustande 
kommt. Dieselbe Wirkung wird der Druck gegen die Bogenstrahlen 
haben, indem auch hier die ventralen Lamellen gegen die dorsalen 
Umkrempungen der nachstfolgenden Bogenstrahlen gedruckt werden. 
Die Bogenstrahlen, welche annahernd rechtwinkelig unterhalb der 
Hakenstrahlenreihe des nachstfolgenden Ramus liegen, uberdecken, 
von unten her gesehen, den distalen, hakchentragenden Teil der 
Hakenstrahlen (Abb.4Ib). Dabei ist zu beachten, daB in den Bogen
strahlen und eben so in den Hakenstrahlen die dorsalen Leisten und 
ventralen Lamellen fast unter einem rechten Winkel gegeneinander ge
bogen sind. Diese Umbiegung hat einerseits die Bedeutung, daB nur 
eine geringe Drehung der Ventrallamellen notig ist, urn den vollkommenen 
VerschluB zu erzielen; anderseits wird dUrch sie der Durchbiegung der 
Radien bei starkem Druck mehr Widerstand geleistet, als wenn die 
Radien die Gestalt von ebenen Bandern hatten. Der distale, hakchen
tragende Teil der Hakenradii ist, wie schon MASHA gesehen hat, urn 
etwa goO gegen den proximalen, mit der Ventrallamelle ausgestatteten 
Teil gedreht (torquiert) (Abb. 41 a). Die einzelnen Hakchen ihrerseits 
sind nun wieder gedreht und liegen quer uber der Faser, so daB sie 
in die ihnen entgegenkommenden umgekrempten Dorsalleisten der 
Bogenstrahlen eingreifen." Das ganze System ist nun derartig aus
gebildet, daB unter derWirkung des von unten kommenden Luftdruckes, 
welcher in der eben beschriebenen Weise die Drehung der Ventral
lamellen und ihre feste Anschmiegung an die Dorsalleisten bewirkt, 
die Hakchen nicht aus den umgekrempten Bogenstrahlen heraus
gedreht werden, sondern sich nur strecken, ihre uhrfederartige Krum
mung ausgleichen und langs der betreffenden Krempe nach auBen bis 
zu den Zahnchen (Arretierungsvorrichtungen) gleiten. Bei einem Druck 
von oben gegen die Federn werden die Lamellen wieder geoffnet und 
nach unten gedreht, so daB die Luft ungehindert durch die Spalten 
passieren kann, die Strahlen also der Luft nur geringen Widerstand 
entgegenstellen. Es wird also trotz der Vielgliedrigkeit durch eine 
J alousievorrichtung eine luftdichte Flache gebildet. Wir haben hier 
innerhalb der einzelnen Feder im kleinen ein Gegenstuck zu dem schon 
beschriebenen Ventilapparat, welchen die breite AuBenfahne und die 
schmale Innenfahne der Schwungfedern nach AHLBORN bilden. Bei 
manchen Vogeln (Ente, Schwan) nehmen, wie AHLBORN gezeigt hat, 
auch die Rami an der Dichtung der Flugelflache teil. Die Unterseite 
der Schwungfedern zeigt hier zu beiden Seiten des Federschaftes ein 
Areal, welches etwa die Halfte beider Barte umfaBt und gegen die Rand· 
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teile der Flache deutlich begrenzt ist. "Dies Areal scheint wie mit einem 
diinnen Gelatinehautchen uberzogen, fast spiegelnd, wahrend die seit
lichen Teile den gewohnlichen matten Seidenglanz zeigen. Diese Er
scheinung kommt daduich zustande, daB hier die Rami auBer der ge
wohnlichen Verknupfung durch die Radii und ihre Anhange noch durch 
zarte hautige Saume verbunden sind, welche die Zwischenraume der 
benachbarten Lamellen der Rami an der Unterseite der Feder uber
brucken. Die untere Kante jeder Lamelle hat an der nach der Spitze 
der Feder gewendeten Seite einen schmalen, rechtwinkelig umgebogenen 
Randsaum, welcher genau auf den glatten Unterrand der davorliegenden 
Lamelle paBt und sich ihm fedemd eng anschlieBt. Erfolgt nun ein 
Druck der Luft gegen die Unterseite der Feder, so werden die Rand
saume der Rami nur noch fester und inniger gegen jene glatten Rander 
gedruckt, so daB ein vollkommener VerschluB der Fahne in diesem Areal 
der Feder geschaffen wird" (AHLBORN). 

Der physiologisch wichtigste Abschnitt eines Flugels ist seine Spitze, 
denn hier ist die Bewegungsgeschwindigkeit und daher auch der Luft
widerstand am groBten. Bliebe die Flugel£lache wahrend der ganzen 
Dauer der Bewegung in horizon taler Lage, hatten al.so aile Punkte der
selben die gleiche Geschwindigkeit, so wiirde der ffir die Wirkung des 
Flugelschlages ausschlaggebende Luftwiderstand proportional mit der 
GroBe der Flache zunehmen. Da sich aber der Flugel im Schultergelenk 
auch abwarts bewegt, dessen Freiheit eine auBerordentlich groBe ist, 
und demgemaB die von diesem entfemtesten Teile die groBte, die ihm 
nachsten die geringste Geschwindigkeit haben, so wird von zwei Flugeln 
mit gleichem Flacheninhalt, von denen der eine kurzer und breiter, der 
andere langer und schmaler ist, bei gleichem Ausschlagswinkel und 
gleicher Schlagdauer der langere eine groBere Wirkung erzielen, als der 
kiirzere. Die besten Flieger haben daher lange, schmale Flugel (so unter 
den Vogeln Segler, Schwalben, Falken, und unter den Fledermausen die 
fruh fliegende Vesperugo noctula). Die Geschwindigkeit, mit der der 
Flugel durch die Luft gefiihrt wird, ist von hochstem EinfluB auf die 
GroBe des Luftwiderstandes, denn dieser wachst mit dem Quadrat der 
Geschwindigkeit, ist also bei doppelter Geschwindigkeit viermal, bei drei
facher neunmal so groB als bei einfacher. Deshalb finden gerade die 
Enden der Flugel den groBten Widerstand; so sind denn die'iiujJersten 
Schwungfedern fur einen Vogel am wichtigsten. Die vier oder funf ersten 
Handschwingen fur sich allein konnen fur den Flug einer Taube genugen, 
aber ihre Wegnahme macht ihr das Fliegen mit dem Rest des Flugels un
moglich (HESSE). Damit hangen gewisse, noch nicht erwahnte Eigen
schaften der Handschwingen aufs engste zusammen. Neben der Asym
metrie, welche im Gegensatz zu den Armschwingen durch die ungleiche 
Lange der Rami (des Federbartes) am Vorder- und Hinterrande des 
Schaftes bedingt wird und jede Schwungfeder erster Ordnung zU einem 
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verkleinertenAbbild des ganzen Flugels macht, weisen die Handschwingen 
meist noch eine auffallende Verschmalerung beider Barte auf, die von 
der Spitze aus urn so weiter gegen die Basis herabreicht, als die Feder 
dem vorderen Flugelrande benachbart ist (Abb. 43a, b). Die schmalste 
Stelle des Vorderbartes liegt unmittelbar vor der Dbergangsstelle zwi
schen dem breiten und schmalen Teil der Vorderbarte und wird nach der 
Spitze zu wieder breiter. Der vordere Rand des Vorderbartes ist etwas 

J)/ 

F 
a 

b 

Abb·42. a Rechter FIGgel vom Haushahn unbeansprucht. F Facher; Set. Schwinge; J)f Daumen
flilgel. b Ein ebensolcher bei starkem Niederschlag. Die Handschwingen weichen in maximaler 

Spannung fingerartig auseinander. (Nach AHLBORN.) 

herabgebogen, am breiteren basalen Teil starker als an der Spitze, so 
daB er sich dort bei ausgespanntem Flugel dicht an die Oberseite der 
vorangehenden Feder anlegt, hier dagegen ein wenig von ihr zuruck
bleibt. Am unteren Teil des hinteren Federbartes ist der Rand empor
gebogen, wodurch ebenfalls ein dichtes ZusammenschlieBen der benach
barten Fedem und zwar an der Unterseite des Flugels, ermoglicht wird. 
Der verschmruerte Teil des hinteren Federbartes zeigt in vielen Fallen 
(Abb. 38a) eine leichte, gegen den Rand zunehmende Wellung, welche 
sich durch Geradestrecken und Durchbiegen des Schaftes nach oben 
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und vorn, sowie durch Emporbiegen des hinteren Federrandes aus
gleichen HiBt (AHLBORN). Diese eigenartigen Formverhaltnisse der Hand
schwingen stehen in Zusammenhang Init der Tatsache, daB bei vielen 
Vogeln diese funktionell wichtigsten Federn an dem entfalteten, aber 
noch unbelasteten Flugel fingerformig auseinanderweichen (Raubvogel, 
Storche, Raben), was in anderen Fallen (Hiihnervogel) erst dann ge
schieht, wenn der Luftwiderstand wahrend des Flugelschlages eine ge
wisse GroBe erreicht hat. Die Zwischenraume, welche dann die ein
zelnen Federn voneinander trennen, reichen immer bis an die oben er
wahnte Dbergangsstelle zwischen der schmiileren, isolierten Federspitze 
und dem breiteren Basalteil der Fahne, welcher in dem Verbande der 
geschlossenen Fiilgelflache enthalten ist. Die merkwiirdige Verschma
lerung der Fahne hat offenbar den Zweck, das Freiwerden der Feder
spitzen zU ermoglichen, deren geringe Wolbung und Beschaffenheit des 
Randes fUr die Bildung einer geschlossenen Flugelspitze wenig geeignet 
erscheint. Wenn nun dieselben Formgestaltungen der Handschwingen 
auch )Jei einer groBen Zahl von Vogeln angetroffen wird, bei denen die 
Divergenz dieser Federn fUr gewohnlich nicht an dem entfalteten Flugel 
zu sehen ist, so muB man nach AHLBORN wohl annehmen, daB auch hier 
die Verschmalerung und Lockerung der Federspitzen den Zweck hat, 
das Auseinanderweichen dieser Federn am tatigen Flugel zu ermog
lichen und zu begiinstigen. Auf den ersten Blick scheint ein solches 
Verhalten im Widerspruch zu stehen mit der fruher besprochenen Not
wendigkeit, die Flugelflache nach Moglichkeit gegen die von unten an
drangende Luft abzudichten. Indessen lehrt eine genauere Betrachtung 
der hier obwaltenden mechanischen Verhiiltnisse das Gegenteil. 

Wenn der Flugel aus horizontaler Lage einen vertikalen Flugelschlag 
ausfiihrt, so kommt, wie schon friiher gezeigt wurde, an ihm ein Krafte
paar zur Wirkung, welches ihn urn seinen Vorderrand in die pronierte 
Stellung zU drehen strebt. Wenn nun auch durch die knochernen: Teile 
des Armskelettes die Lage des Flugels in wirksamer und zweckmaBiger 
Weise festgelegt erscheint, so wird doch einerseits durch die Nachgiebig
keit der Gelenke, anderseits durch die Biegsamkeit des Federmateriales 
innerhalb gewisser Grenzen eine teilweise Drehung des Flugels urn seine 
Langsachse ermoglicht, deren Grad von der Verteilung des Luftwider
standes am Flugel wahrend des Niederschlages abhangt. Da nun, wie 
schon erwahnt, der Widerstand an der Spitze des Flugels viel groBer 
ist als an der Basis (am Facher), so mulJ auch die Torsion des Fliigels 
an der Fliigelspitze (an der Schwinge) am grolJten sein. Dies wird durch 
die direkte Beobachtung bestatigt. Betrachtet man einen groBeren Vogel 
(Krahe, Move), der langsam flugelschlagend in der Hohe des Auges 
naherkommt, so sieht man, daB beim Niedergang des Flugels die Schwinge 
in die vortreibende Stelle emporgebogen ist, wahrend der Facher in der 
gewohnlichen Lage verharrt (Abb.43). Bei den verschiedenen Vogel-

27* 
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arten hangt der Grad der Drehung urn die Langsachse sehr wesentlich 
von der Biegsamkeit und Breite des elastischen Materials abo Der 
schmale, weichfederige Flugel eines groBeren Segelvogels wird leichter 
in die vortreibend wirkende Stellung gedreht, als der steiffederige so
genannte StoBflugel eines echten Rudervogels. Daher wirkt auch die 
Kraft, mit welcher ein lang- und weichflugeliger Segler seinen Flugel 
herabdruckt, im allgemeinen mehr vorwartstreibend, wahrend der Flugel
schlag eines Ruderers besser hebend arbeitet. Es liegt hierin jedenfalls 
einer der Griinde, warum die langflugeligen Raubvogel und Segler sich 
weniger leicht und schnell yom Erdboden erheben konnen als die kurz
flugeligen (Sperlinge, Tauben, Huhner u. a.), deren Flugelschlag eine 
sehr starke hebende Komponente ergibt bei vergleichsweise geringerem 
vortreibendem Effekt (AHLBORN). Dieser letztere ist es nun gerade, der 
in diesem Faile durch die eigentumliche Form der Handschwingen we
nigstens im Anfang des Fluges uberhaupt erst ermoglicht wird. Infolge 
der Asymmetrie der Barte erhalten diese Fedem durch den zunehmenden 
Luftwiderstand beim Niederschlag des Flugels einen Antrieb zur Dre
hung urn ihren Schaft als Achse. Da diesel: aber mittels des Kieles an 

Abb. 43 . Beim Niederschlagen des FHigels gerat die Spitze in die vortreibende Stellung. 
(Nach AHLBORN.) 

dem Knochen ziemlich straff befestigt ist, SO wird er in dem MaBe, wie 
sein Querschnitt nach der Spitze zu kleiner und kleiner wird, leichter 
und leichter den drehenden Kraften des in gleicher Richtung machtiger 
werdenden Luftwiderstandes folgen. So entstehen erst wahrend des 
kraftigen vertikalen Flugelschlages an den stark gewolbten Schwingen 
eines Huhnerflugels die nach vom geneigten vortreibenden Flachen. 
Durch die Verschmalerung der Federfahne nach der Spitze hin wird die 
Aufwartsbewegung des hinteren Federrandes vor dem ubergreifenden 
. Vorderbart der nachsten Feder derart sichergestellt, daB sie ohne gegen
seitige Reibung erfolgt. Sobald der Luftwiderstand die erforderliche 
GroBe erreicht hat, werden bei dem Typus des Huhnerflugels die ein
zelnen Handschwingen vorubergehend voneinander getrennt, so daB sie 
als einzelne Flachen frei dem Luftdruck ausgesetzt sind und wie ebenso
viele kleine schmale Flugel wirken konnen (Abb.4zb). Fande diese SPal
tung der Fliigelspitze nicht statt, so wiirde an der geschlossenen Flache des 
Fliigels nicht die vortreibende Wirkung zustande kommen kiinnen, welche 
bei Beginn des Fluges notig ist, denn es muBte sonst der ganze Flugel 
zuungunsten der tragenden Wirkung eine Drehung Urn den Vorderrand 
erfahren, welche die kurze und breite Flugelform nicht zulaBt. An einem 
langen und schmalenFlugel vomAlbatros-Typus reicht dagegenderTor
sionsausschlag des bewegten FHigels vollig aus, urn einen genugend 
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groBen Teil der Flugelspitze in toto in pronierte Lage zu bringen; bei 
dem kurzen und breiten Flugel muBte aber eine besondere Einrichtung 
geschaffen werden, urn die fehlende Lange und TorsionsgroBe durch 
Zerschneiden der Flugelspitze in einzelne hintereinanderliegende, leichter 
drehbare Langsstreifen zU ersetzen (AHLBORN). Aber auch beim Segel
£lug, ja gerade bei diesem in erster Linie, finden wir das gleiche Prinzip 
verwertet. Es war schon davon die Rede, daB bei Raubvogeln, Storchen 
und Raben, die alle hervorragende Segler sind, schon am entfalteten, 
aber noch unbelasteten, ruhenden Flugel die groBen Schwungfedem der 
Hand so weit voneinander getrennt sind, daB sich die wirksamen vor
deren Federrander beim Segeln dem Winde entgegensetzen (Abb.44). 
AHLBORN bezeichnet sie daher geradezu als "Segelfedern" im Gegensatz 
zu den ubereinanderliegenden und nur beim Fliegen voriibergehend 
auseinanderweichenden "Ruderfedern" des Huhnes. Bei allen kleinen 

Abb. 44. Rechter Fliigel einf's Bussard (von unten gesehen) nur entfaltet, aber unbelastet als Typus 
der "Segelfedern". (Nach AHLBORN.) 

Vogeln (unter TaubengroBe) finden sich stets geschlossene Schwingen und 
die vortreibende Wirkung kommt dann dadurch zustande, daB die ganze 
Schwinge als geschlossene Flache beim Tiefschlag in eine zur Flugrichtung 
pronierte Lage kommt, so daB der Vorderrand tiefer liegt als der Hinter
rand. In dieser mechanischen Beziehung stimmt der Flugel yom Tauben
typus mit dem yom Albatros£lugel uberein. Man Mnnte daher diesen 
letzteren als einen ubertrieben langen Flugel yom Taubentypus ansehen, 
der wegen zu groBer Lange zU einem hubkraftigen Flugelschlag in ruhiger 
Luft unbrauchbar ist, und umgekehrt ware erlaubt zU sagen, der Flugel 
yom Taubentypus sei ein verkiirzter Albatros£lugel, der mit der Ver
kiirzung zwar die Fahigkeit zur Ausfiihrung hubkraftiger Flugelschlage 
erworben hat, dessen Vorderrand aber nieht lang genug geblieben ist, 
urn in starker Gegenstromung die zum Segeln notige Auswertung der 
Energie bewegter Luft in genugender Weise zU ermoglichen (AHLBORN). 
Der Albatros£lugel erscheint als eine Spezialisierung des gewohnlichen 
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Ruder£liigels fiir den ausschlieBlichen Zweck des Segelns in bewegter 
Luft. Die groBen und schweren Raubvogel und Storche sind durch die 
isolierten Randschwingen gleichfalls zum Segeln in den bewegten oberen 
Luftschichten befahigt, besitzen aber noch eine zum aktiven Ab£lug 
ausreichende hubkraftige Fliigelbasis, die dem Albatros fehlt. Aus allem 
Gesagten ergibt sich, daB es einen reinen Ruderflug iiberhaupt nicht gibt, 
denn auch beim Fliegen in ruhender Luft wird ja die vorwarts treibende 
Kraft dadurch gewonnen, daB beim aktiven Niederschlag des Fliigels 
der elastische hintere Teil der Flugflache dem Luftwiderstande nachgibt 
und sich schrag nach oben stellt: der Widerstand der Luft wirkt senk
recht gegen diese schrage Flache und erzeugt so nicht nur eine!l Auftrieb, 
sondem auch den Antrieb nach Yom. So betrachtet denn auch LAN
CHESTER (1908) die Fliigelschlage nur als Antriebskraft fiir den Segel
£lug, der natiirlich, ruhende Luft vorausgesetzt, nicht fiir langere Zeit 
ohne Fliigelschlag moglich ist. Anders beim sogenannten "Kreisen" 
(Segel£lug im engeren Sinne), wobei ein Vogel stundenlang ohne Fliigel
schlag die Luft durchzieht, indem er die Energie bewegter Luft sich 
nutzbar macht. 

Es ist hier nitht der Ort, auf die Theorie des Vogel£luges weiter ein
zugehen, doch ist noch einiges iiber die fiir die Funktion der Fedem 
als Flugorgane so wichtigen mechanischen Eigenschaften derselben nach
zutragen. Betrachten wir zunachst die Wirkung des Luftwiderstandes 
speziell auf den ih einem Griibchen der Knochen eingelenkten Schaft 
der Schwungfedem, so stellt er sich dar "als die Belastung eines Balkens, 
der an einem Ende in horizontaler Lage frei vorstehend eingemauert 
ist". Wie bei dem Balken durch Belastung eine Biegung hervorgerufen 
wird, so auch beim Schaft und den Rami. Und ebenso wie in dem gebo
genen Balken Zug- und Drucktrajektorien entstehen, so werden solche 
auch in dem gebogenen Schaft und dem Ramus entstehen. Die Maxima 
der Zug- und Druckspannungen liegen an der dorsalen und ventralen 
Grenz£lache. Nach der Mitte des Querschnittes zu gehen jene Spannun
gen ineinander iiber (neutrale Faser). Speziell iiber die Rami der Hand
schwingen sagt AHLBORN: "Die Fiederlamellen stehen senkrecht zur 
Ebene der Federfahne, also hochkantig wie die Deckbalken eines Rauses 
und infolgedessen ist die Feder besonders dazu geeignet, einem senk
recht zur Federfahne erfolgenden Drucke Widerstand zu leisten und auf 
diese Weise den Korper zU heben und zu tragen." 

Diese hochkantigen Deckbalken sind nun aber, wie SPOTTEL bemerkt, 
nicht aus massiver Hommasse gebildet, sondem sie bestehen, wie schon 
gezeigt wurde, aus einem Mantel von fester Romsubstanz, an den sich 
nach innen zu das maschige Markgewebe anschlieBt (Abb. 23 u. 24). Aus 
Materialerspamis ist die wenig mechanisch beanspruchte Fiillung aus 
weniger widerstandsfahigem Material gebaut. Dorsal und ventral, also 
an den Stellen, wo die Druck- und Zugspannungen am groBten sind, 
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wenn die Balken in senkrechter Richtung belastet werden, ist die Rinde 
starker verdickt (Gurtungen der Trager), wahrend die Seitenwande nur 
geringe Starke aufweisen. Es stellt sich nun ferner heraus, daB bei den 
Federn auch die "vorteilhaftesten Querschnitte", wie sie bei jedem eisernen 
Trager zur Anwendung kommen, verwirklicht sind, d. h. es soll, wie 
GEBHARDT hervorhebt, mit einem Minimum von Material noch etwas 
mehr erreicht werden, als den normalerweise zu erwartenden Druck
und Zugmaxima entspricht. Es konnen mehrere Typen von Querschnit
ten diesen Forderungen entsprechen. Einmal kann die vertikale Achse 
verlangert sein, da die Festigkeit dem Quadrate der Entfernungen der 
Gurtungen proportional ist. Hierher gehoren die Rami, deren Quer
schnitt l:>esonders hoch und schmal ist (Abb. 23 a, b). Zweitens kann. 
eine Versteifungschmaler Rami durch eine gegen den Schaft gerichtete 
konkave Biegung erzielt werden (Abb. 2Sb), so daB der Ramus wie ein 
in der Technik verwendetes Rinneneisen wirkt (Abb; 4Sd, e). Auch 
die Form von Winkeleisen (Abb. 45c), 
die noch groBere Biegungsfahigkeit be
sit zen , kann kopiert werden. Bei 
manchen Vogeln zeigen die Ramusquer
schnitte der Schwungfedern die Form 
einfacher T -Trager, wie schon HAECKER 
fUr Sialia angedeutet hat. Auch in den 
mittleren Teilen der Schwungfedern der 
Tauben nehmen die Ramusquerschnitte abc d 

gegen die Spitze die Form doppelter Abb.45 a-e. Verschiedene Querschnitts· 
formen von Tragern. b, c Winkeleisen; d , 

T-Trager an (Abb. 25b). Wird die Fe- e Rinneneisen. (Nach GEBHARDT.) 

der konstant nur nach einer Seite auf 
Druckfestigkeit beansprucht, wie dies im Gegensatz zu den Schwung
federn z. B. bei den Brustfedern der Fall ist, so wird, ahnlich wie in 
der Technik bei einseitiger Druckbelastung von Hohlrohren, die 
Druckseite verstarkt. Es entstehen auf diese Weise birnenformige 
Querschnitte, die den birnenformigen Ramiquerschnitten der Brust
federn ahnlich sind (Abb.28a). Infolge der besonderen Form und An
ordnung der Bogen- und Hakenstrahlgesimse, welche, wie wir sahen, meist 
einer Biegung des ganzen Ramus aufsitzen und gewissermaBen nur die 
dorsale Verbreiterung der Seitenwandung darstellen (Abb.23 u.24), wird 
der auf die Radii ausgeiibte Druck und Zug unmittelbar auf den ganzen 
Ramus iibertragen. N ur wenn die Biegung des Ramus nicht vorhanden ist 
unddieGesimse sich sHirker von derWand abheben, machen die auf dem 
Gesims lastenden Krafte eine besondere Verstarkung der anschlieBenden 
ventralen Seitenwand notwendig (Abb.24c). Die starkere Belastung 
eines Balkens ist immer mit einer Anderung seines Querschnittes ver
bunden. Speziell bei einem solchen von der Gestalt eines hohen und 
schmalen Ramus, dessen Kanten verdickt sind, wird bei einer starkeren 
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Belastung eine Wolbung der diinnen Seitenwiinde nach auBen hin 
stattfinden. Zur Erhaltung des Querschnittes dienen nun die Mark
zellen, die sich meist in sehr charakteristischer Anordnung zeigen und 
als sekundares Stiitzsystem dienen. Man wird bei der Anordnungsweise 
der Markzellen ohne weiteres an die durch quergestellte Diaphrag
men gefacherten Luftgange von manchen Pflanzen Uuncus) erinnert 
(HABERLANDT). Bei den breiteren Handschwingen vieler Vogel geniigt 
die regelmaBig einschichtige Anordnungsweise nicht mehr zur Aufrecht
erhaltung des Querschnittes, die Markzellen sind dann in zwei regel
maBig ineinander geschachtelten Reihen (Abb. 23 a, b) oder bei noch 
starkerer Verbreiterung des Querschnittes in drei Reihen unregelmaBig 
gelagert (Abb. 23c). J e mehr eine Feder als Flugwerkzeug dient, urn 
so ausgepragter ist die beschriebene Anordnungsweise der Markzellen. 

Die Rami finden ihr Widerlager im Schaft. Sie setzen sich in die von 
AHLBORN erwiihqten Rippen fort, die an den Seiten des Schaftes von 
der Dorsal- zur Ventralplatte ziehen. Auf diese Rippen werden also in 
erster Linie die von den Rami ausgeiibten Zug- und Druckkrafte iiber
tragen und sie stellen demnach eine wirksame Versteifung der Seiten
wandung dar, ahnlich wie die Gesimse an den Rami. AHLBORN sagt iiber 
die Funktion des Schaftes: "Die Natur hat einen elastischen Trager 
von vorziiglicher Beschaffenheit unter minimalem Substanzverbrauch 
geschaffen. Man erkennt, daB die gew6lbten Horntafeln der Ober- und 
Unterseite sowie die hochkantig stehenden Seitenplatten geeignet sind, 
einen senkrecht zur Fliigelflache erfolgenden Druck auszuhalten, wah
rend ein seitlicher Druck leichter eine Durchbiegung hervoITufen wiirde." 
Das Verhaltnis der vertikalen zur horizontalen Biegsamkeit ist nach 
AHLBORN z. B. bei einer Schwungfeder von Aquila fulvus 4: 9. Bei den 
Federn der Handschwingen der Felsentaube liegen nach SPOTTEL die 
Verhaltnisse folgendermaBen: Der Schaft stellt einen rechteckigen 
Balken dar, der eine weniger stabile Fiillung und eine starke dorsale 
und ventrale Platte aufweist, welch letztere infolge einer schwachen 
Einbuchtung das Aussehen und die Funktion eines Welleneisens auf
weist (Abb. 26d). Da, wo der Schaftquerschnitt ein Quadrat darstellt, 
wolben sich die Ecken stark vor (Abb. 26c). Diese Anordnung der Horn
substanz reprasentiert die einfachste Form eines mechanischen Systems 
in einem zylindrisch biegungsfesten Organ. Es stellt die Kombination 
zweier Doppel-T-Trager dar, die die neutrale Achse gemeinsam haben. 
Die einzelnen Gurtungen werden unter sich dUrch tangentiale Verbande, 
die Dorsal-, Ventral- und Seitenplatten, zusammengehalten. Eine iiber
raschend enge Parallele findet diese Ausbildung im Aufbau der quadra
tischen Stengel der Labiaten, in denen das biegungsfeste Baumaterial 
auch in den hervorgewolbten Ecken ausgebildet ist (Abb. 46). Die 
Wolbung der DorsalplaUe des Schaftes bedingt schon ein gewisses 
MaB von Biegungsfestigkeit in der dorso-ventralen Richtung. Verstarkt 
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wird diese noch erheblich dUrch das in das Innere ragende Dorsal
lamellensystem. Diese allmahlich aus der Dorsalplatte entspringenden, 
massiven Hornlamellen (Abb.26d) geben der ganzen Dorsalseite das 
Aussehen einer nach auBen konvexen Wellblechkonstruktion und haben 
mit dieser eine hohe Biegungsfestigkeit in der Richtung der Lamellen 
gemein. Solche Wellblechkonstruktionen finden sich auch im Bau 
von Kaferfliigeldecken und in Stengelprofilierungen von Pflanzen in 
anderer Form wieder (GEBHARDT) . Wahrend nach dem proximalen 
Teil des Schaftes die Dorsalplatte dUrch Ausbildung der Wellblechkon
struktion verstarkt wird, erfahrt die Ventralseite dUrch Ausbildung 
einer Gurtung in der Mitte der Seite eine Versteifung (Abb. 26d). Dorsal
und Ventralseite sind also biegungsfest gebaut, die Seitenwandungen 
des Schaftes dagegen sind nur wenig widerstandsfahig gegen Zug- und 
Druckkrafte. DasVerhaltnis der Dicke der Seitenwandungen zum ge
samten Durchmesser des Schaftes sinkt allmah-
lich von 0,2 : I bis auf 0,025 : 1. Bei diesen 
kombinierten Gurtungen, wie sie der Schaft dar
stelit, darf die Wanddicke ein MindestmaB nicht 
iiberschreiten, da sonst dUrch Querspannungen, 
die bei der Belastung auftreten, leicht ein Ein
knicken der diinnen Wandungen erfolgen kann. 
Wie in den Rami, so wird auch im Schaft dUrch 
eine besondere Anordnungsweise der Markzellen 
ein Aussteifungssystem hergestellt. Bei den 
Pflanzen bestehen diese Einrichtungen in den 
schon erwahnten Diaphragmen oder bei Cypera
ceen in oft verzweigten Zellfaden, welche im gan
zen in der Querrichtung verlaufen (HABERLANDT). 

Abb. 46. Schematischer Quer
schnitt durch ein Stengelinter .. 
nodium '\'on Lamium alOum. 
In den vier Ecken Collenchym-

verdickungen. 
(Nach HABERLANDT.) 

Wie im Knochen die HA VERsschen Lamellen in Spannungstra jektorien an
geordnet sind, so sind auch im Federschaft die Markzellen in bestimmten 
Zug- und Druckrichtungen aneinandergereiht. Die erste Andeutung einer 
solchen Anordnung findet sich etwa dann, wenn die Dicke der Seitenwan
dung 1/10 desSchaftdurchmessers betragt (Abb. 26b). DieHauptrichtung, 
in welcher die Markzellen im Querschnitt beansprucht werden, liegt in der 
Mediane bene des Schaftes und hier finden sich demgemaB besonders aus
gepragte dorso-ventrale Reihen von Markzellen. Entsprechend den nach 
den Seiten umbiegenden Spannungskurven nehmen die anderen Reihen 
einen gebogenen, nach der Mittellinie der Seitenplatte gerichteten Ver
lauf. An den Stellen gr6Bter Beanspruchung (Mittellinie) findet eine 
Anhaufung von widerstandsfahigem Material statt, d. h. die Markzellen 
werden in der Richtung ihrer hauptsachlichen Beanspruchung abge
plattet, sie werden lang und schmal, auch kleiner und zum Teil mit 
fester Hornsubstanz ausgefiillt, wahrend sie an den Stellen geringerer 
mechanischer Beanspruchung noch groB und kugelig sind. Bei den 
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~nochen ist an den Stellen groBter Beanspruchung eine Verdickung 
oder Ausfiillung der Rundmaschenspongiosa zu beobachten (GEBHARDT). 
Die allmahlich immer mehr verhomte Ventrallamelle (Abb. 26 d) 
springt mit ihren sekundaren Lamellen in die zwischen den dorsalen 
Lamellen gelegenen Ausbuchtungen des Markraumes vor, so daB ein 
Querschnittsbild entsteht, das an ein Blatt mit den in die Blattlappen 
hineinragenden Seitenrippen erinnert. Indem nun die sekundaren La
mellen durch weitere Zellreihen mit den dorsalen in Verbindung stehen, 
wird ein auf die Mitte der Ventralwand wirkender Druck uber die pri
maren und sekundaren Ventrallamellen und die eben genannten Zell
reihen nach der Dorsalplatte geleitet und so eine Versteifung des ganzen 
Querschnittes erzielt. Endlich wird durch die von den Lamellen der 

h 

d 

Abb. 47. a-c Hohlrohren fUr einseitigen 
Druck. d Wirkung cines Druckes auf einen 
Hohlzylinder. (Nach GEBHARDT.) (Vgl. 

Abb.28.) 

Dorsal- und Ventralplatte gegen beide 
selbst, zum groBen Teil aber gegen die 
Seitenwandungen ausstrahlenden und 
dort fast senkrecht ansetzenden Zell
reihen eine wirksame Unterstutzungder 
schwachen Seitenplatten und ihre 
stabile Verbindung mit der massiven 
Dorsal- und Ventralplatte hergestellt, 
so daB sie gegen Einknickung geschutzt 
sind (SPOTTEL). Der rechteckige Quer
schnitt des Kieles geht in der Spule 
in einen kreisformigen und schlieBlich 
elliptischen uber. Diesen Formen ent
spricht eine Biegungsfestigkeit, auf 
die schon AHLBORN hingewiesen hat. 
Auch hier erkennt man wieder, daB 
der Schaftquerschnitt dieselbe Gestalt 
hat wie der Querschnitt durch einseitig 

biegungsfeste Rohren, die in der Technik Verwendung finden (Abb.47). 
In den Schwanzfedem ist infolge der nach auBen stark ausgebildeten 
"Welleneisenkonstruktion" der Ventralseite die innere "Wellblechkon
struktion" der Dorsalseite zuruckgebildet. Infolge dervertikalen VergroBe
rung des Querschnittes und der Verdunnung der Seitenwande ist hier femer 
das sekundare Stutzsystem der Markzellen stark ausgebildet, und beson
ders ist der Mittelstrang massiv und machtig ge baut. Wie die in der Fahr
radindustrie und Flugtechnik verwendeten Rohren, welche vielfach im 
Interesse einer starkeren Biegungsfestigkeit durch eine Scheidewand ge
teilt werden, so erscheint auch im Kiel der Schwanzfedem durch die 
stark entwickelte Ventrallamelle der Markraum halbiert (SPOTTEL). 

Unter den physikalischen Eigenschaften der Fedem beansprucht be
sonderes Interesse auch das elektrische Verhalten, auf welches S. EXNER 
(r895/96) zuerst aufmerksam gemacht hat. 
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Di e elektrischen Eigenschaften der Federn 

stehen zU ihren Funktionen in nachster Beziehung, namentlich auch zu 
der so wichtigen Rolle, welche das Federkleid (wie das Haarkleid der Sauge
tiere) fiirdie Erhaltung der Eigentemperatur der Trager spielt. Dieser 
Aufgabe konnen beiderlei Integumentalorgane offensichtlich nur dann 
entsprechen, wenn eine zweckmaBige Anordnung der zarten Horn
gebilde des Feder- bzw. Haarpelzes garantiert ist, denn nur unter dieser 
Voraussetzung bilden sie mit der zwischen ihnen befindlichen Luft eine 
Schicht von schlechter Warmeleitung, die in erster Linie von den der 
Haut zunachst gelegenen Flaumfedern (bzw. Wollhaaren) hergestellt 
wird, wahrend anderseits die derberen Deckfedern (bzw. Grannen
haare) eine dichte, gegen Wasser und mancherlei Insulte schutzende, 
oberflachliche Lage bilden. Die Bedeutung dieser letzteren tritt am 
klarsten bei zeitweise im Wasser lebenden Vogeln und Saugetieren hervor, 
indem hier die Federn sowohl wie die Haare durch Einfettung mit be
sonderen Drusensekreten unbenetzbar gemacht werden. Es kommt dabei 
aber fUr nicht gefettete, benetzte Federn und Haare noeh etwas anderes 
in Betracht. EXNER (1895) hat zUerst darauf aufmerksam gemacht, daB 
ein Buschel durchnaBter, zusammengeklebter, weicher Federn, welches 
im getrockneten Zustand einem unformigen Lappenwerk gleicht, sich 
bei Bewegung in der Luft allmahlich wieder entfaltet und seine 
friihere RegelmaBigkeit wiedergewinnt, so daB man unmittelbar den 
Eindruck bekommt, "daB die einzelnen Strahlen einander abstoBen, wie 
die Streifen eines Goldblattelektroskops". Die genauere Untersuchung 
zeigte nun, daB Federn, die liingere Zeit in der Lutt bewegt wurden, tat
siichlich elektrisch werden, aber die verschiedenenFedern sind weder gleich 
stark noch gleichsinnig elektrisiert und selbst die einzelnen Teile einer Feder 
kOnnen in verschiedener Weise geladen sein. Urn den Ladungszustand 
festzustellen, wurde das zu untersuchende Objekt in einen durch Paraf
fin isolierten Kupferkessel gebracht, ohne die Wand desselben zu be
ruhren, wahrend der Kessel mit einem Elektroskop in leitender Ver
bindung stand (Abb. 48). Wurde auf diese Weise eine zunachst unelek
trische Schwungfeder eines Bussards untersucht, nachdem sie ein paarmal 
·durch die Luft geschwungen worden war, so erwies sie sich positiv ge
laden; auch der ganze Flugel eines Vogels (Bussard, Taube, Kauz, Wild
ente), ausgespannt, getrocknet und durch die Luft geschwungen, wird 
stark positiv. Es ist also anzunehmen, dafJ die Schwungtedern auch 
wiihrend des Fluges elektrisch werden. Die auBerordentlich kraftigen La
dungen der Federn haben aber noch eine andere und zwar viel aus
giebigere Quelle. Sie besteht in der Elektrizitiitsentwicklung durch Rei
bung der Federn aneinander. Wenn man ein Buschel Flaumfedern mit 
den Kielen zusammenbindet und in ein mit Stanniol umwickeltes Glas
rohr einsiegelt und streicht nun mit diesem Flaum uber die Ruckenflache 
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eines getrockneten Fliigels, so wird dieser positiv, der Flaum negativ. Bei 
wiederholter Streichung bringt man es leicht zu einer demonstrierbaren 
Anziehung der Fedem aneinander, selbst in Entfemungen von mehreren 
Zentimetem. Dieser polare Gegensatz zwischen den steifenSchwungfedem 
und den weichen Flaumfedem laBt sich noch weiter nachweisen, indem 
man Fedem miteinander reibt, die zwischen den beiden genannten Ex
tremen stehen. Bietet doch das Vogelkleid eine Reihe kontinuierlicher 
Ubergange von den steifsten Schwungfedem Zu dem zartesten Flaum. 
Eine kleine Deckfeder (vomBussard), mit dem erwahnten Flaumbiindel 
gestrichen, wird immer noch positiv und macht das Biischel negativ. 
" W urde man also eine kontinuierliche (Jbergangsreihe von den zartesten 
Flaumfedern zu den Schwungfedern herstellen, so wurde dieselbe zugleich eine 
SPannungsreihe sein. Die in der Textur dem Flaum niiher stehende F edern 
wird dabei immer negativ gegen die der Schwungfeder niiher stehende. Eine 

K 

Abb. 48. KK Kupferkessel; 'l'l Elektrometer; VV Zambonisaule; E Verbindung der Leitungen mi 
der Erde; S Schliissel. (Nach S. EXNER.) 

mittelgroBe Deckfeder vom Riicken oder Bauch besteht bekanntlich aus 
einem flaumigeren unteren und einem steiferen oberen Teil. Schneidet 
man eine soIche in zwei Ralften und reibt diese aneinander, so wird wieder 
der flaumige Teil negativ, der steifere positiv. Urn eine Vorstellung von 
der Starke der Ladungen zu geben, sei erwahnt, daB ein Flaumbiischel· 
vom Bussard, einmal iiber den Fliigel gefiihrt und dann in den Kessel 
eingesenkt, diesem eine Spannung von IS8 Volt verlieh, so daB das 
Biischel also etwa 12 elektrostatische Einheiten (40 X ro- 'O Coulomb) 
enthielt. Auch die Verschiedenheiten der oberen und unteren Fliiche von 
sonst einander sehr nahe stehenden Federn gibt zur Elektrizitiitsentwicklung 
Anlap. Nimmt man zwei Schwungfedem aus dem Fliigel, legt sie, wenn 
sie sich als unelektrisch erwiesen haben, so aufeinander, wie es der natiir
lichen Anordnung entspricht, indem man sie an den Kielen frei in die 
Luff halt und reibt sie nun durch Verschiebungen von Millimetem an
einander, so findet man sie alsbald elektrisch, und zwar die obere ne
gativ, die untere positiv geladen. Die obere Feder wurde an ihrer unteren 
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Flache gerieben nnd das Reibende war die obere Flache der unteren 
Feder. Man kann sogleich die untere Feder zur oberen machen und 
neuerdings reiben. Alsbald kehrt sich das Verhaltnis urn und es erweist 
sich jetzt die frUher negative Feder als positiv geladen. Es liegt also 
nicht an der Verschiedenheit der Fedem, sondem an den geriebenen 
Oberflachen. Die untere Flache wird immer negativ gegen die obere und 
steht daher dem Flaume naher als diese. Bekanntlich haben viele Vogel 
die Gewohnheit, ihre Fedem, namentlich die Schwungfedem, nach dem 
Baden durch den Schnabel zu ziehen. EXNER fand nun, daB auch dabei 
die letzteren starke positive Ladungen annehmen. Was nun die bio
logische Bedeutung der Elektrizitatsentwicklung der Flaumfedern betrifft, 
so liegt die Annahme nahe, daB ihrer negativen Ladung die A ulgabe zu
fallt, die Haut unmittelbar mit einem iiberaus zarten Gemenge von Horn-· 
substanz und Lult zu umgeben und dieses Gemenge in seiner feinen Ver
teilung dadurch zu erhalten, dafJ die feinen Strahlen sich gegenseitig 
abstofJen. Was aber die Deckfedern betrifft, so werden sie infolge ihrer posi
tiven Ladung von dem untenliegenden Fla1Jm angezogen. Wir haben also 
unten einen lockeren Flaum, der sich die steifen Fedem zur festen Decke 
heranzieht und, selbst durch diese angezogen, in lockerer Schicht ge
halten wird. Dazu kommt noch, daB die untersten Teile der Deckfedem 
ohnehin auch flaumig, also negativ, sind. Die Bildung der iiber dem 
Flaum liegenden festen Decke wird weiter dadurch gesichert, daB jede 
der dachziegelartig iibereinanderliegenden Fedem vermoge ihrer La
dungen von den oberen und unteren Nachbarfedem angezogen wird. 
EXNER halt es fiir wahrscheinlich, daB gewisse Gewohnheiten der Tiere, 
z. B. das Schiitteln des ganzen Korpers oder die Bearbeitung der Fedem 
mit dem Schnabel, mit der Emeuerung und Verstarkung der Ladungen 
zusamrrienhangen. Manche Wasservogel streichen mit dem Schnabel auf 
weite Strecken des Korpers gegen das Gefieder und es mochte wohl nicht 
alles "Putzen" sein, was man bei den Tieren als solches anzusehen pflegt. 
DaB die Schwungfedem dUrch die entgegengesetzten Ladungen der 
einander beriihrenden Flachen besser aneinanderhaften und daB ihre 
Strahlen und Aste hierdurch ein dichteres, der Luft groBeren Wider
stand bietendes Gefiige bekommen, wird nicht bezweifelt werden konnen 
(EXNER). 

4. Die Haut- und Federfarben der Vogel. 
a) Die Pigmentfarben. 

Wenn auch die Farbung der Vogel fast ausschlieBlich dUrch das 
Federkleid verursacht wird, so finden sich doch auch haufig federfreie, 
sehr lebhaft gefarbte Hautstellen, besonders an Kopf und Hals. Schnabel 
und FiiBe erscheinen immer pigmentiert. Es kommen M elanine und 
Lipochrome in Betracht. Schon C. BRUCH (r844) fand in der Oberhaut 
des Schnabels bei Gans, Ente und Taube "ein gelbes oder rotes Fett 
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in Form kleiner Kugelchen oder Tropfchen abgelagert; es liegt am dich
testen um die Papillen her, umgibt sie mit einem gelben oder roten Strei
fen und HiBt sich in groBeren, formlosen, zusammenflieBenden Massen 
auspressen. Zuweilen spielt die Farbe (beim Mannchen der Ente) ins 
Grone und dann findet man neben dem gelben Fett der Epidermis 
zahlreiche stemformige Pigmentzellen (Melanophoren) mit kornigem In
halt in der oberen Schicht der Cutis und in den Papillen eingestreut. 
Schwarz und Gelb erscheinen in diesem Falie auf der Oberflache griin". 
LEYDIG (1857) fand an den gefarbten, unbefiederten Hautstellen der 
Vogel sowohl dunkelkomiges Pigment, wie auch Lipochrom, und zwar 
nur in der Epidermis. WURM (1871), der das rote Lipochrom in der 
"Rose" des Auerhahns untersuchte und als" Tetronerythrin" bezeichnete, 
gibt an, daB die Epidermiszapfen der Rose des Fasans tiefrot gefarbt 
sind im Gegensatz zU den kurzen, mehr orange getonten Papillen des 
Haselhuhns. BISCHOFF, der durch WURM Material von der Rose des 
A uerhahns erhielt, fand den Farbstoff im Rete Malpighi, wahrend die 
oberflachlichen Schichten der Epidermis farblos waren. Ohne von der 
Arbeit WURMS Kenntnis zU haben, hat neuerdings M. V. REGNIER (1926) 
die Haut der "Rose" vom Fasan untersucht. Er findet die Zellen des 
Rete Malpighi von orangeroten Tropfchen erfiillt, die im Verein mit den 
von Kapillaren durchzogenen Papillen der Cutis die Scharlachfarbe der 
"Rose" erzeugen. Chemisch erwies sich der Farbstoff als Lipochrom 
(Zoonerythrin, Tetronerythrin WURMS), dessen Spektralabsorption von 
A. = 0,539 bis ins auBerste Violett reicht (Maximum bei A. = 0,507). Die 
gleichen Absorptionsverhaltnisse zeigten auch A.therextrakte aus der 
Leber und dem Fett des Tieres. SouzA-FoNTES (1878) erwahnt bei einem 
Vergleich der Schwimmhaut von Ornithorhynchus mit derjenigen von 
Enten von diesen: "Die gelben und schwarzen Farbungen riihren her 
von Pigment- undFettkomchen, welche in denZellen der Schleimschicht 
der Epidermis liegen." HANAU (1881), der die Haut des VogelfuBes bei 
einer Anzahl von Formen untersuchte, fand das "Fettpigment" nicht 
nUr in den tieferen Schichten der Epidermis, sondem auch noch weiter
hin in den Fettzellen des Panniculus adiposus, so z. B. auf der Dorsal
seite des TaubenfuBes und in der Schwimmhaut der Ente. Wahrend das 
italienische Haushuhn reichlich rotgelbes Fett im Rete Malpighi fiihrt, 
waren bei dem deutschen Huhn die entsprechenden Zellen mit feinen 
ungefarbten Fetttropfchen erfiillt. In der Folge hat man durch beson
dere Namen eine Menge, angeblich chemische Individuen darstellende 
Lipochrome unterschieden und besonders KRUKENBERG war damit nicht 
sparsam. Bei der groBen Ahnlichkeit im chemischen Verhalten alier 
dieser vermeintlichen Sonderpigmente ist es aber wahrscheinlich, daB 
es sich um eine geschlossene Gruppe kaum oder nUr wenig verschiedener 
Stoffe handelt, deren Reinheit bei der ublichen Darstellungsweise durch 
Extraktion mit Fettlosungsmitteln urn so weniger gewahrleistet er-
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scheint, als nur wenige Lipochrome kristailisieren. Allen gemeinsam ist 
der Farbenumschlag in Blau oder Blaugriin bei Zusatz von konz. H.504 

oder HN03 sowie eine ahnliche Verfarbung der alkoholischen Losung 
durch J odkalium in alkalischer Losung. Das Absorptionsspektrum der 
Losungen zeigt oft zwei bis drei (wenig scharfe) Absorptionsstreifen im 
Blau, deren Lage und Breite mit dem Losungsmittel sich verandert. 

Als Coriosulfurin hat KRUKENBERG ein gelbes Lipochrom aus der 
Tarsalhaut von Milvus regalis bezeichnei (vergl. phys. StudienBd. 2, 1. 167. 
1882), wahrend er das rote Lipochrom in den Rosen der Auerhahne 
(das Tetronerythrin WURMS) mit dem in der Raut vieler Fische vor
kommenden roten Farbstoff identifiziert und Zoonerythrin nennt. Wie 
er meint, "verdanken aile die mannigfaltigen orangefarbigen Abstufun
gen yom gesattigtsten Rot bis zum reinsten Gelb, welche man an den 
nackten Rals- und Kopfstelien sowie an den FuBen bei verschiedenen 
Raub-, Sumpf-, Lauf- und Schwimmvogeln sieht, ihre Farbe dem Corio
sulfurin, dem Zoonerythrin oder einem Gemisch beider Pigmente. Wie 
in den Federn, so setzen sich bei einigen Vogelri diese beiden Farbstoffe 
auch in der Raut scharf voneinander ab; teils in der Weise, daB eine 
Rautstelie schon dem bloBen Auge rein gelb, eine benachbarte dagegen 
intensiv rot erscheint, teils in der Art, daB die oberflachlicher gelegenen 
Rautschichten ausschlieBlich oder viel Zoonerythrin neben wenig 
Coriosulfurin fUhren, die tieferen Lagen dagegen nur coriosulfurin
haltig sind" (KRUKENBERG: Vergl. phys. Studien Bd. 2, 2, S.27. 1882). 
Coriosulfurin lost sich in Alkohol, Ather, fetten Olen und Chloroform bei 
schwacher Konzentration mit gelbgruner, bei starkerer stets mit rein 
gelber Farbe. Gestutzt auf die Farbe der Losungen sowie auf das spektro
skopische Verhalten behauptet KRUKENBERG, daB die RuhnerfuBe und 
die gelben Ganseschnabel "reines" Coriosulfurin und die Raut von 
Casuarius sowie die der roten TaubenfUBe Coriosulfurin und Zoon
erythrin enthalten. Er gibt weiter an, daB die rote Farbe der Hahnen
kiimme nicht ailein von der AnfUllung mit Blut herruhre, sondern daB 
bei diesen und ahrilichen Rautanhangen anderer Vogelarten durch Al
kohol Zoonerythrin und Coriosulfurin extrahiert werden Mnne. Ledig
lich auf Grund von Verschiedenheiten der Absorptionsspektren halt sich 
KRUKENBERG fUr berechtigt, das gelbe Lipochrom der Raut (spezieli 
der Tarsalhaut der Gabelweihe) als verschieden von dem gelben Pigment 
der Federn zu bezeichnen und nennt das letztere "Z oofulvin". In Chloro
form gelost, soli es zwei Absorptionsbander erkennen lassen, wahrend 
dem Coriosulfurin drei zukommen. Sowohl das Zoonerythrin (Tetron
erythrin) wie die beiden gelben Farbstoffe stelien nach KRUKENBERG 
gefarbte fette Ole dar, die bei gewohnlicher Temperatur salbenartige Kon
sistenz besitzen. Ober die mikroskopische Erscheinungsweise eines gel
ben Rautpigmentes bei Vogeln verdanken wir die ersten Angaben W. J. 
SCHMIDT (1819), der Gefrierschnitte aus der gelben Raut der MundhOhle 
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junger Amseln untersuchte. Bei vielen Nesthockern ist die Mundhohle 
gelb oder orangerot gefarbt, solange die J ungen noch von den Alten 
gefiittert werden (5ylviiden, Kuckuck). Auch bei einigen Nestfliichtern 
{Hiihner- und Wasservogel) beobachtet man eine gelbliche Farbung; 
gelbe, wulstartige Mundwinkelrander haben auBer den Jungen der Kegel
schnabler auch rabenartige Vogel. Dieses letztere Verhalten hat CHUN 
(1904) so gedeutet, daB die helle Farbe der Schnabelwii1ste und ihre an
.sehnliche Entfaltung "Leitmale· fiir die atzenden Eltern" seien. Dazu 
komme noch ihre von HEIDECKE (1897) festgestellte reiche Versorgung 
mit Tastkorperchen, durch deren Beriihrung wahrscheinlich reflekto
risch das Offnen des Schnabels ausgelost werde. Nach SCHMIDT ware 
daran zu denken, ob nicht auch der gelben Farbung der ganzen Mund
hohle bei den Nestjungen die gleiche biologische Bedeutung zukommt. 
Die mikroskopische Untersuchung ergab das Vorhandensein eines gelben 
Farbstoffs im Epithel, der, in Alkohol und Ather leicht 1i:islich, sich bei 
Zusatz von konz. H 2 504 griin und spater blau farbt. Konz. HN03 da
gegen zerstort den Farbstoff schnell, ohne daB eine deutliche Farben
anderung auftritt. "Diese Loslichkeits- und Farbenreaktionen reichen 
aus, die Lipochromnatur des gelben Pigmentes zu erweisen, sie wird 
weiterhin noch dadurch gesichert, daB der Farbstoff in Fett gelost vor
liegt. Die gelbe Farbung der MundhOhle beruht also auf der Gegenwart 
von Coriosuljurin im Sinne von KRUKENBERG. Der Farbstoff ist an 
kleine Fetttropfchen gebunden, die im Plasma der Epithelzellen liegen. 
Fiir die Fettnatur der kleinen kugeligen Gebilde, welche den Farbstoff 
fiihren, spricht nicht nur die starke Lichtbrechung und die Loslichkeit 
in Alkohol und Ather, sondern auch die Schwarzung durch Osmium 
sowie der Umstand, daB mit Scharlachrot behandelte Schnitte den Farb
stoff orangefarbig statt gelb zeigen (Mischfarbe). 1m Bindegewebe unter
halb des Epithels konnte niemals Lipochrom nachgewiesen werden. Hin
sichtlich der Verteilung des Farbstoffes auf die einzelnen Schichten der 
Epidermis bestehen weitgehende Unterschiede nach den einzelnen 
Stellen der Mundhohle, die aber von entsprechenden Veranderungen 
des Epithels begleitet und wahrscheinlich durch sie bedingt werden. 
Der Farbstoff kann in samtlichen Zellen der Epidermis erscheinen, er 
kann aber auch nur auf das Stratum Malpighi beschrankt sein. 

Eine starkere Anhaufung der Lipochrome in der MALPIGHISchen 
Schicht ist auch dann unverkennbar, wenn alle Lagen des Epithels 
Farbstoff enthalten. Wenn auch die Fetttropfchen in den oberen Lagen 
des Epithels vielfach den Kern umlagern, so erlauben diese raurnlichen 
Beziehungen doch nicht, auf einen Ursprung des Fettes oder des Farb
stoffes aus dem Kern oder iiberhaupt auf engere Beziehungen zwischen 
Fett und Farbstoff einerseits und Kern anderseits zu schlieBen" 
(W. J. SCHMIDT). Da das Auftreten der gelben Farbe in der MundhOhle 
zeitlich mit der Dotterresorption zusammenfallt, so ware nach SCHMIDT 
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immerhin an die Moglichkeit zu denken, daB das Lipochrom aus dem 
Dotter stammt, zumal der gelbe Dotterfarbstoff (KuHNEs "Ontochrin") 
mit dem gelben Farbstoff der Raut und der Federn der Vogel wahr
scheinlich identisch ist. Wahrend Lipochrome bei niederen Wirbeltieren 
(Fische, Amphibien, Reptilien) meist in Zellen mesenchymatischen Ur
sprunges (Lipophoren, Xanthophoren, Erythrophoren) enthalten sind, 
fehlen solche bei den Vogeln anscheinend ganz. Urn so verbreiteter 
kommen dagegen schwarze Chromatophoren (Melanophoren) in typischer 
Entwicklung vor. J a es gibt hier einen Fall, wo, abgesehen vom In
tegument, fast kein Organ von Melanophoren frei ist. Es sind dies die 
schon im 2. Teil dieser Monographie (S. 188) erwahnten japanischen 
Seidenhiihner. An gleicher Stelle wurde auch schon das Au~treten ver
zweigter Melanophoren in der Epidermis der Raut des Laufes von 
Riihnerembryonen (IS Tage) gedacht, die aber dann sehr bald wieder 
ganz verschwinden. Was die Seidenhiihner betrifft, so finden sich nach 
KUKLENSKI (1915) im Corium groBe Mengen von typischen Melano
phoren, die in auffalliger Weise dem Verlauf von BlutgefaBen folgen. 
Auch die Federwurzeln besitzen eine dichte Riille von solchen Zellen. 
Sehr reichliche Anhaufungen von Melanophoren finden sich ferner in 
den Gehirn- und Riickenmarkshauten, in der Nasenschleimhaut, im 
Knochenmark des Schadels alterer Embryonen und junger Tiere, in den 
Wandungen der Luftsacke, im Periost, in der Umgebung der Leibes
hohle, besonders des Perikards usw. 

In den fertig entwickelten Federn der Vogel sind die braunen Pig
mente (Melanine), welche allen braunen, grauen und schwarzen Farbungen 
zugrunde liegen, stets in Form von K6rnchen abgelagert, die oft eine 
betrachtliche GroBe erreichen und rund, oval oder stabchenformig sind. 
E. LADEBECK (1922) hat die Pigmente der Stammform des Raushuhns 
mikroskopisch und chemisch untersucht. Das Melanin ist hier haupt
sachlich in den Radii und Rami kornig verteilt. Nach Gestalt und Farbe 
der Korner lassen sich zwei Reihen von Pigmenten unterseheiden. In 
der einen ist die Form der Korner kugelig, die Farbe hellgelb, gelbrot 
oder rotbraun; in der anderen sind sie mehr stabchenformig, die Farbe 
graugelb, gelbbraun, schwarzbraun. Die dunkleren Pigmente sind grob
korniger als die hellen. Dbergange innerhalb der Reihen finden sich 
kontinuierlich von Stelle zu Stelle in den Federn. Deutliche Unter
schiede zwischen den Rassen zeigten sich nur darin, daB bei Bankiva 
auch Dbergange zwischen den entsprechenden Stufen der beiden Reihen 
vorkommen, so daB eine scharfe Abgrenzung unmoglich ist, wahrend 
bei hochgeziichteten Rassen (rote Sussex, rote Rhodelander, Crollwitz) 
solche Dbergange fehlen, so daB man, wo makroskopisch Dbergange in 
der Farbe auftreten, bei mikroskopischer Untersuchung sieht, daB die 
beiden Pigmenttypen einander iiberlagern. Diesen mikroskopischen Be
funden entsprechen chemische Unterschiede hinsichtlich der Loslichkeit 
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der Pigmente beider Farbenreihen in 2proz. Kalilauge. Dem geringeren 
morphologischen Unterschied der Pigmente bei Bankiva entspricht auch 
ein geringerer Loslichkeitsunterschied. Die dunkleren Farbstoffe sind 
hier leichter loslich als die entsprechenden Pigmente der reinen Farb
rassen. Die rotlichbraunen Farbstoffe von Bankiva sind schwerer lOslich 
als dieselben Pigmente der Zuchtrassen. Die rebhuhnfarbigen Italiener 
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Abb. 49. a Teil eincr Bogenfaser aus einer blaugrauen Bauchfeder cler Taube in Canadabalsam (Imm. 
1/I',d. Pig. Pigment; St Struktur. b Allmahliche Verschmelzung von 3 Pigmentkornern. (Nach SPOTTEL.) 

verhalten sich intermediar. Bei einer Malurus-Art fand HAECKER Pig
mentkorner, welche 2-2 '/2 ,l lang und 0,8-1,5 ,l breit waren. Die hel
leren rostbraunen Pigmente treten gewohnlich in Form von kugeligen 
Kornern auf, die in perlschnurartigen, der Langsrichtung des betreffen
den Organes folgenden Reihen angeordnet sind. Durch dichtes Auf
treten dunkelbrauner Korner entsteht Schwarzfarbung. Eigentlich 
schwarze Pigmente sind selten, graue linden sich nirgends in Vogelledern. 
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" Abb.50. a Einmilndung eines Ramus in den Schaft im distalen Teil einer blaugrauen Taubenfeder. 
b Eine ehensolche Stelle weiter proximal. (Nach SPOTTEL.) 

Das Grau wird hauptsachlich durch die metamere Anordnung der Farb
korner in den Radien erzeugt (Abb.49a). Eine sehr eingehende mikro
skopische Untersuchung der Pigmentkorner in den verschiedenen Federn 
von Columba livia und palumbus verdanken wir SPOTTEL (1914). 1m 
Schaft sowohl wie in den Rami und Radii alier blaugrauen Federn finden 
sich im distalen Teil groBe, runde, dunkelbrauneKorner (1,2 p) (Abb.50a), 
deren Zahl proximalwarts abnimmt, wahrend zugleich dickere und 
dunnere Stabchen von hellerer Farbe auftreten (Abb. 50 b). Neben den 
runden Kornern kommen auch semmelartig eingeschnurte, aus der Ver-
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schmelzung mehrerer hervorgeg;tngene Gebilde vor (Abb. 49 b), sowie 
Gruppen von drei und mehr gegeneinander abgeplatteten Komem. N ach 
dem rotlichgrauen Teil der Brust kann man im distalen Teil der Fedem 
eine Zunahme von Komem wahmehmen, deren Farbe dunkelrotbraun 
ist. 1m distalen Teil der Brustfedem sind in den Radien hauptsachlich 
rotbraunliche und goldgelbe Pigmentkugeln vorhanden. Es findet sich 
ein kontinuierlicher Farbenubergang der Korner von Goldgelb zu Rost
braun und Dunkelrotbraun; zuweilen sind auch noch kleine Korner von 
rein schwarzer Farbe (0,3-1,3 fl) eingelagert. Die groBen goldgelben 
Korner messen 1-4 fl. Die Verteilung der Korner ist ganz verschieden. 
So konnen in einem Radius in den einzelnen Zellen nUr goldgelbe, groBe 
Korner von 2 fl oder kleinere von I fl oder beide zugleich vorhanden sein, 
oder es mischen sich kleine schwarzliche zu, so daB die gelbe Farbe fast 
verschwindet. 1m allgemeinen uberwiegt im distalen Teil der Fedem 
das goldgelbe und rostbraune Pigment, welches nach dem proximalen 
Teil hin durch kleine schwarzliche Korner erst uberlagert und dann 
ganz verdrangt wird. Bemerkenswert ist auch, daB in den Markzellen 
eines Ramus oft hellere Farbkomer liegen als in der Rindenschicht. 
Wenn in der auBeren Homsubstanz nur noch schokoladenfarb ge oder 
schwarzliche Korner sich finden, sind in den Markzellen immier noch 
gelbliche vorhanden. Obergiinge lassen sich stets leststellen. In den blau
grauen Bauchfedem nimmt die Zahl der gelben und rostbraunen Korner 
mehr und mehr ab und es finden sich hauptsachlich dunkler gefarbte 
der verschiedensten GroBe. Bei roten Tauben fand LLOYD JONES (1915) 
durchweg spharische Pigmentkomer von 0,3 fl, die sowohl im durch
gehenden wie im reflektierten Lichte rotbraun erscheinen. Sie sind uber 
alle Teile der Feder verbreitet. Nur an der Grenze zweier Radienzellen 
liegen pigmentfreie Zonen, auch heben sich die Zellkeme als helle Flecke 
ab (Abb. 27a, b, c). Wie bei allen pigmentierten Taubenfedem sind 
die hakentragenden Radii sHirker pigmentiert als die hakenlosen Bogen
strahlen. Gelbe Tauben besitzen augenscheinlich dasselbe Pigment, je
doch tritt es nicht in Form scharf umrissener, kugeliger Komchen auf, 
sondem in unregelmaBigen feinkomigen Anhaufungen und im ganzen 
in geringerer Menge. Bei schwarzen Tauben findet sich im Gegensatz 
zu den roten und gelben ein ausgesprochen schwarzes Pigment in Form 
von Komchen oder Stabchen. lrgendwelche Beziehungen dieser Unter
schiede zu Alter, Geschlecht oder genotypischer Konstitution sind nicht 
nachweisbar. Was die Verteilung der Pigmentkomer im Schalt der Fe
dem von Columba livia betrifft, so sind die hervorgewolbten Ecken, die 
Dorsal- und Ventralbalken durch starkere Pigmentierung ausgezeichnet 
und heben sich, auch wenn nur sparlich Pigmentierung vorhanden ist, 
immer noch durch groBere Pigmentansammlung hervor. Von der Dorsal
und Ventralseite erstrecken sich uber die Seitenflachen Pigmentablage
rungen, die bei den Schwungfedem nur in der Spitze der Feder stark 
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ausgebildet sind. Wie im Schaft, so sind auch in den Rami immer einige 
Stellen, besonders die Gesimse, sowie die dorsalen und ventralen Ver
dickungen, durch Pigment ausgezeichnet (Abb.25 und 28). In den 
Radien sind, wie schon erwahnt, die Hakenstrahlen in jeder Feder be
deutend starker pigmentiert als die Bogenstrahlen. Die Pigmentierung 
der Teile der ersteren nimmt, wenn die Pigmentmenge im proximalen 
Teil der Feder allmahlich schwacher wird, in folgender Reihe ab: Spitze 
der Radii, Ventrallamellen, dorsale Umbiegung und zuletzt die kleinsten 
Zellen im Anfang des distalen Teiles. In den Bogenstrahlen nimmt das 
Pigment vom proximalen zum distalen Teil gleichmaBig ab, in den 
Hakenstrahlen ist im Beginn des Hakenteiles reichlich Pigment vorhan
den und verlauft allmahlich nach der Spitze des Strahles. SPOTTEL fand 
die Pigmentkorner im Schaft, wie in den Rami stets in Reihen parallel 

Abb. 51. Niederschlagskurven hei 
Wirkungvon Linienfiguren aus Silber
nitrat auf eine chromierte Gelatine-

platte. (Nach GEBHARDT.) 

zur Achse geordnet und zu mehreren 
nebeneinander gelagert, so daB man auf 
Querschnitten ebenfalls reihenformige 
Gruppen findet (Abb. 25 und 28). Diese 
Pigmentkornerreihen der Querschnitte der 
Schafte wie der Rami zeigen meist einen 
ganz charakteristischen Verlauf. An der 
Peripherie und an der durch die Markzellen 
gegebenen inneren Grenzlinie des Quer
schnittes haben die Kornchen die Gestalt 
von Aquidistantensystemen von diesen bei
den Linien, ahnlich wie bei den Nieder
schlagskurven, die nach LIESEGANG bei 
Wirkung von Silbernitrat auf eine chro
mierte Gelatineplatte entstehen (Abb. 51). 
Aus demGesagten ergibt sich ohneweiteres, 
"daB diejenigen Stellen die starkste und dich

teste Pigmentierung aufweisen, die mechanisch am meisten beansprucht 
werden. Es sind dies die Gurtungen und Balken der Trager, die Ansatz
rippen (Gesimse) im Schaft und Ram2tS, die Dorsalleisten und die tor
quierten Teile der Radien". SPOTTEL ist geneigt, die Bedeutung dieser 
Verteilung der Pigmentkorner auf die Stellen groBter mechanischer Be
anspruchung darin zu erblicken, "daB die Festigkeit der Hornsubstanz 
erhOht wird. Durch die Einlagerung der Pigmentkorner wird die Elasti
zitat geringer, die Festigkeit verstarkt, ahnlich wie dies bei dem elasti
schen Kautschuk durch die Einknetung von Schwefel im Vulkanisie
rungsprozeB geschieht. Eine Stutze fur die Ansicht, daB starke Pig
mentierung die Festigkeit der Federn erhoht, kann in Beobachtungen 
NAUMANNS erbllckt werden. NAUMANN berichtet von einigen Vogeln, 
insbesondere vom groBen Brachvogel (Numenius arcuatus), daB das Ge
fieder im Laufe des Sommers erstaunliche Veranderungen durch Ab-
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reiben und AbstoJ3en erfahrt. Die lichten Farben der Federrander sind 
im Herbste groJ3tenteils verschwunden, weil sich die Kanten mit ihnen 
abgestoJ3en haben. GroJ3e Sagezackenflecke, vom Rande gegen die Mitte 
der Feder vorspringend, sind aus der Feder herausgebissen, wahrend die 
dunkel gefarbten Teile mehr Widerstand geleistet zu haben scheinen 

und stehen geblieben sind". 
Wie bei den niederen Wirbel

tieren taucht auch bei den 
Vogeln wieder die Frage nach 
der Herkunft der dunklen mela-

a b 
Abb. 52. a Ein Federkeim eines Hiihnchens vom I4. Briittage mit den angrenzenden Hautschichten 
iIJl scheinbaren Langsschnitt. Die Cutis enthiilt kein Pigment, wohl aber die Epidermis, in deren 
tieferen Lagen zahlreiche Pigmentzellen steeken, deren AusHiufer z. T. bis gegen die OberfHiche rei-

chen. b Ein Federkeim von der Flache. (Vgl. Text.) (Nach KOLLIKER.) 

ninartigen Pigmente auf, die gerade bei den Federn eine so groJ3e Rolle spie
len und schon auf einer friihen Stufe der Entwicklung auftreten, ja sie sind 
die einzigen, die bis jetzt im embryonalen Federkleid gefunden wurden. 
Durch sie werden a uch die primi ti ven Zeichn ungen a usschlie13lich zustande 
gebracht, auch sind sie, wiewirsehen werden, fiirdasZustandekommender 
Strukturfarben von besonderer Bedeutung. Fiir eine exogene (extraepider
male) Entstehung in mesodermalen, verzweigten Melanophoren hat sich 
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KOLLIKER (1887) ausgesprochen, der in ganz jungen Federkeimen von 
Hiihnerembryonen Melanophoren in reichster Entwicklung fand. Abb.52a 
stellt einen Federkeim eines Hiihnchens vom 14. Bruttage mit den angren
zenden Hautschichten im scheinbaren Langsschnitt dar. Die Cutis und 
Cutispapille enthalten kein Pigment, wohl aber die Epidermis, in deren 
tieferen Lagen zahlreiche Pigmentzellen stecken, deren Auslaufer zum 
Teil bis gegen die Oberflache sich erstrecken. In der Flachenansicht 
(Abb. 52b) treten die zierlichen Verzweigung~n der Melanophoren deut
lich hervor. Die vier dunklen Langsziige entsprechen den von der Epi
dermis aus nach innen gegen die Papille vorspringenden Leisten. KOL
LIKER vertritt die Ansicht, daB im Laufe der Weiterentwicklung der 
Fedem das Pigment der Melanophoren, die er fUr mesodermale Zellen 
halt, "in die Epidermisschiippchen der Fedem iibergeht, wahrend die 
Pigmentzellen selbst zugrunde gehen". HAECKER (1890) fand bei einem 
IOtagigen Hiihnerembryo zwischen den Zellen des Rete Malpighi 
"groBere, unregelmaBig geformte, offenbar in Auflosung begriffene Pig
mentzellen von hell rostbrauner Farbe, welche die Pigmentkomer zwi
schen die Epidermiszellen schieben und damit eine Analogie bilden mit 
den tiefschwarzen Amoboidzellen unter dem Rete Malpighi der Rep
tilienhaut". In Dbereinstimmung mit KOLLIKER nimmt auch er an, 
"daB die Melanophoren das Komchenpigment sowohl fUr die primitive 
Dune, wie auch teilweise fUr die neuentstehende Feder liefem". Von 
groBtem Interesse sind die Beobachtungen von STRONG (1892) iiber die 
Entstehung der Pigmentierung in den Fedem der Seeschwalbe (Sterna 
hirundo) , auf Grund deren er sich fUr berechtigt halt, eine aussehlieBlich 
"endogene" (intraepitheliale) Bildung des Melanins anzunehmen. Schon 
wahrend der ersten Stadien der Leistenbildung treten in einzelnen "Inter
mediarzellen" graue oder gelbliche Komehen auf, die radiar vom 
Kern ausstrahlen, sich rasch vergroBem und vermehren und dann so 
dieht zusammengedrangt liegen, daB die Zelle einen scheinbar homo
genen schwarzen Klumpen darstellt (Abb. 33c, 34 u. 35). An Stellen, wo 
sie weniger dicht liegen, erkennt man, daB sie stabchenformig sind. 
Obsehon STRONG ausdriicklich angibt, daB er niemals Pigmentzellen im 
Pulpagewebe unterhalb der Basalzellensehicht gefunden habe, was auch 
von H. RABL (1894) bestatigt wird, so scheint mir doeh in Hinblick 
auf die im 1. Teil dieser Monographie mitgeteilten Befunde an Rep
tilien und der von den umgebenden Intermediarzellen des Federkeimes 
ganz abweichende Form und GroBe der entwickelten Melanophoren der 
Federkeime die Moglichkeit nicht ausgeschlossen, daB schon friihzeitig 
mesenchymatische Elemente in die Epithelschicht einwandem und sich 
hier dann weiter entwickeln. Fiir eine solche Deutung seheinen auch die 
oben erwahnten Beobachtungen KERBERTS an der Haut des Laufes von 
Hiihnerembryonen zu sprechen. Nimmt man eine endogene Pigment
bildung in den Intermediarzellen an, dann erscheint es jedenfalls merk-
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wurdig, daf3 die endgiiltige Verteilung des Pigmentes in der heranwaehsen
den Feder nieht dureh a~ttoehthon in den einzclnen Zellen entstandenes 
Melanin zustande kommt. sondern so, daf3 es von den Melanophoren an 
jene abgegeben wird (Abb. 35 a, b). Wie dies geschieht, ist freilich noch 
wenig klar. Wenn POST (1894) sagt, daB das Pigment in den Melano
phoren aufgespeichert bleibt, bis die Zellen der Radien anfangen zu ver
hornen und dann erst allmahlich dorthin ubergefUhrt wird, ein Vor
gang, der, wie er meint "durch mechanische Mittel, wie den Wachstums
druck der umgebenden Zellen, die wechselnde Blutfillle der Pulpa und 
Zugwirkung der Muskulatur des Federbalges hinreichend erklart werden 
kann", so wird man dem gewiB nicht zustimmen kennen, noch weniger 
aber, wenn er den Vorgang der Pigmentaufnahme seitens der ver
hornenden Radiuszellen dUrch die Annahme erklaren mechte, "daB die 
Oberflache derselben poras sei". "Die Pigmentstabchen werden ver
mage des osmotischen Austausches in die Zellen eingeschwemmt und 
in den Maschen des Protoplasmas festgehalten." Es scheint mir eine 
ganz unannehmbare Vorstellung, daB die Aufnahme des Pigmentes durch 
die Zellen der Radien erst erfolgen soli, wenn diese schon eine Horn
membran besitzen. Viel wahrscheinlicher ist es wohl, daB Eigenbewe
gungen des Plasmas einerseits der Melanophoren, anderseits der Radien
zellen bei dem Austausch des Pigmentes wesentlich beteiligt sind, wie 
dies auch RIEHL (1884) fUr die Pigmentierung der Haare annimmt, 
wenngleich MERTSCHING (1889) amaboide Bewegungen der betreffenden 
Zellen nicht nachweisen konnte und auch STRONG die Unveranderlich
keit der Form der Federkeimzellen betont. Aber es brauchte sich ja 
nicht urn ausgepragte Formanderungen der ganzen Zelle zu handeln, 
vielmehr kannten ganz lokale Veranderungen der Oberflachenspannung 
an den Beruhrungsstellen der gebenden und empfangenden Zelle aus
reichend fur den Austausch sein. Die Beziehungen der Fortsatze der 
pigmentfuhrenden Zellen zu ganz bestimmten Zellen der Radien und 
Rami des Federkeimes lassen vielleicht an chemotropische Einfliisse 
denken. Offenbar ohne Kenntnis der Untersuchungen von STRONG hat 
MEIROWSKY (1908) die Pigmentbildung in schwarzen Taubenfedern 
untersucht. Die Mitteilung ist aber so kurz, daB man sich kaum eine 
richtige Vorstellung von dem bilden kann, was MEIROWSKY gesehen hat. 
Er gibt an, "daB etwa yom 3. Tage ab (nach dem Ausziehen einer Feder) 
einzelne Pigmentzellen in der epithelialen Keimschicht auftreten, die 
unregelmaBige Konturen besitzen und sich zwischen die benachbarten 
Zellen hineinschieben". Yom 4. Tage an war dieser Befund etwas hau
figer. Es zeigten sich ausgedehnte Strecken, an denen das Pigment in 
Form feinster Stabchen und Karnchen in den Epidermiszellen auftrat, 
ohne daB eine verzweigte Zelle in der Nahe zu sehen war. Die Cutis 
war vallig frei von pigmentfuhrenden Zellen. Nach LLOYD JONES (1915) 
sollen neben den zu typischen Pigmentzellen spezialisierten Elementen 
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auch noch andere Intermediarzellen mehr oder weniger stark an der Ab
scheidung des inter- und intracellularen Melanins beteiligt sein, wie dies 
ja auch im Hauptepithel niederer Wirbeltiere vielfach der Fall ist. Nach 
demselben Autor machen sich bei roten Tauben die ersten Anzeichen 
einer Pigmentbildung in den Intermediarzellen und in den Zellen der 
inneren Federscheide bereits einige Zeit vor dem Auftreten der leisten
formigenAnlagen der Rami bemerkbar, und zwar tritt die Pigmentierung 
zunachst ziemlich gleichmaBig innerhalb dieser Federteile auf, indem 
in und zwischen den Zellen kleinste Komerhaufchen abgelagert werden. 
Erst nach Beginn der Leistenbildung differenzieren sich einzelne Inter
mediarzellen zu Pigmentzellen mit stark gewundenen Pseudopodien, 
aber auch jetzt ist die Pigmentbildung nicht an diese gebunden, viel
mehr sind auch weiterhin nicht spezialisierte IntermediarzeHen daran 
beteiligt. J a es konnen eigentliche Pigmentzellen iiberhaupt ganz fehlen. 
In den Anlagen der gelben Fedem verlauft die Pigmentbildung im ganzen 
ebenso, nur daB keine isolierten Komchen, sondem unregelmaBige 
Massen entstehen und daB ein besonders groBer Teil des Pigmentes 
durch nicht differenzierte Intermediarzellen erzeugt wird. Auch bei 
schwarzen und dunkelbraunen Tauben liegen ahnliche Verhaltnisse vor 
wie bei roten, nur zeigen die Fortsatze der Pigmentzellen einen gestreck
teren Verlauf. Bei blauen und silberfarbigen Tauben soH die von Pig
mentzeHen unabhangige "freie" Pigmentbildung in geringerem Umfang 
als bei schwarzen und roten Fedem stattfinden. Die Fortsatze der 
Pigmentzellen haben einen geraden und regelmaBigen Verlauf und lassen, 
anscheinend unter dem- EinfluB einer besonderen, den Pigmenttrans
port kontrollierenden Kraft, die Pigmentkomchen nur von der inneren 
(spater dorsalen) Seite und nicht, wie bei anderen Fedem, von allen Seiten 
her in die Radiuszellen eintreten. Ein besonderer VerdichtungsprozeB 
fiihrt dann die zentrale Anhaufung des Pigmentes innerhalb der Radius
zellen herbei. 

In dieser Darstellung sind, wie HAECKER bemerkt, die ersten An
haltspunkte fiir eine entwicklungsgeschichtliche Differentialanalyse der 
Federfarbem, soweit diese dUrch melanotische Pigmente verursacht 
werden, gegeben, doch sind die Ergebnisse noch bei weitem nicht aus
reichend und es bediirfen die mannigfachen Widerspriiche weiterer Auf
klarung. Der Fall der japanischen Seidenhiihner beweist, daB die Po
tenz zurMelaninbildung in mesodermalen Zellen bei den Vogeln geradeso 
wie bei niederen Wirbeltieren gegeben ist, und es erscheint daher urn 
so mehr geboten, die Herkunft der Melanophoren in den Federkeimen 
einer noch eingehenderen Priifung zu unterwerfen. VieHeicht gelingt es, 
Einwanderung mesodermaler Zellen in ganz friihen Entwicklungsstadien 
zu sehen. 

DaB auch Lipochrome als Federfarbstoffe auftreten, ist langst bekannt. 
Als erster hat schon I8S7 A. BOGDANOW aus den roten Fedem von 
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Calurus auriceps und Cotinga coerulea durch Auskochen mit Alkohol 
ein wasserunlosliches, lichtempfindliches, rotes Pigment erhalten, wel
ches er als Zooxanthin und spater als Zoonerythrin bezeichnet hat, 
dessen Vorkommen auch in den roten Federn des Flamingo, sowie bei 
Cardinalis virginianus und Pyrocephalus rubincus spiHer KRUKENBERG 
nachwies und mit dem von WURM aus der Rose des Auerhahns ge
wonnenen roten Lipochrom identifizierte. Aus fein zerschnittenen Fla
mingo£edern konnte KRUKENBERG das Pigment schon durch kalten 
Alkohol wenigstens teilweise extrahieren, ebenso auch durch Ather, 
Chloroform, Schwefelkohlenstoff oder Benzin. Ungleich besser gelingt 
die Extraktion, wenn man auf das Federmaterial vorher eine alkalische 
Trypsin- oder eine saure Pepsinlosung mehrere Tage einwirken laBt, 
wodurch offenbar eine gewisse Erweichung und Lockerung der ver
hornten Zellen herbeigefiihrt wird. Spater fand KRUKENBERG, daB ein 
gleicher Effekt sich durch langeres Kochen mit verdiinnter Natronlauge 
erzielen laBt. In manchen Fallen (Phlegoenas, Trogon, Paroaria) girig 
dann aus den Federn die ganze Menge des roten Pigmentes schon in 
kalten Alkohol iiber, wahrend es in anderen (Pyrrhula,Picus, Pyranga) 
der langeren Einwirkung von siedendem Alkohol bedurfte. Auch der 
rote, durchaus als Lipochrom charakterisierte Farbstoff der Papageien
tedern, den KRUKENBERG als "Ararot" bezeichnet hat, ist wahrschein
lich mit dem Zoonerythrin identisch. Bemerkenswert ist die groBe in
dividuelle Verschiedenheit der Farbung beim Flamingo. Yom leichtesten 
rosafarbenen Anflug bis zum gleichmaBig tief rosenrot gefarbten Feder
kleid, welches sonst nui noch der mittelamerikanische rote Ibis (Ibis 
rubra) tragt, sieht man das Kolorit dieser Vogel wechseln. Die von 
FATIO (I866) geauBerte Vermutung, daB dies auf individuellen Schwan
kungen des "natfulichen Fettgehaltes" der Federn beruhe, trifft wohl 
nur in dem Sinne zu, daB der rote Farbstoff an Fett gebunden ist. In 
manchen gelben Federn, so unter anderem in den Bauch- und Biirzel
federn von Euphone nigricollis, fand KRUKENBERG ein alkohollosliches 
Lipochrom ("Zoofulvin"). Beim Auskochen der fein zerschnittenen 
Federn mit Alkohol bildete sich eine auf der Oberflache schwimmende 
Pigmentschicht, die in Chloroform und Ather leicht loslich war. Nach 
vorgangiger Trypsinverdauung lie13 sich das gleiche gelbe Lipochrom 
-durch Auskochen mit Alkohol auch aus den Federn von Oriolus galbula 
und Fringilla canaria extrahieren, ebenso aus den gelben Brustfedern 
von Certhiola mexicana und Chlorophanes atricapilla. Durch kalte konz. 
H 2 504 wird der Farbstoff indigoblau. KRUKENBERG gibt an, daB das 
"Zoofulvin" wie das "Coriosulfurin" und Zoonerythrin "ein gefarbtes 
fettes 01 sei, welches bei gewohnlicher Temperatur salbenartige Kon~ 
sistenz besitzt".Auf Grund einer Vergleichung des spektralen Ver
haltens (zwei Absorptionsstreifen zwischen Fund G) der alkoholischen 
und atherischen Losung des Zoofulvins und des fettfreien, in Ather ge-

Ergebnisse der Biologie III. 
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losten Eigelb hiilt es KRUKENBERG fiir wahrscheinlich, daB beide Lipo
chrome trotz der sO'verschiedenen Herkunft identisch seien. In den gelben 
Schmuckfedern von Paradisea papuana fand KRUKENBERG ein Lipo
chiom, dessen spektrales Verhalten mit dem des "Coriosulfurius" aus 
den Tarsalhauten der Gabelweihe, des Huhnes, aus Ganseschnabeln und 
dem Unterhautfett des Kasuars fast genau iibereinstimmt (drei Ab
sorptionsstreifen bei F in der Mitte zwischen Fund G), wahrend die 
ebenso gefarbten Pigmentlosungen aus den gelbbraunen Kopf-, Nacken
und Riickenfedern desselben Vogels, sowie aus den gelben Nackenfedern 
von DiphyUodes magnifica kein Bandenspektrum zeigten. KRUKENBERG 
hat daher wieder einen neuen Namen eingefiihrt und nannte das be
treffende Lipochrom "Paradiseofulvin". Durch konz. H. 504 wird auch 
dieses blaugrUn bis azurblau gefarbt. Ein dem Coriosulfurin entsprechen
des Pigment fand KRUKENBERG auch in den gelben bis orangeroten 
Federn von Xanthomelus aureus. Wieder nur auf Grund des etwas 
abweichenden Absorptionsspektrums benannte er ein gelbes Lipochrom 
aus den Federn des Griinspechtes "Picofulvin". Ob, wie er meint, eine 
solche Namengebung bei einander sieher sehr nahestehenden, chemisch 
aber nicht geniigend charakterisierten Farbstoffen "vergleichend-physio
logisch niitzlich" ist, darf fiiglich bezweifelt werden .. Man wird daher 
aucn der Unterscheidung eines "Psittacofulvins" in den gelben und griinen 
Federn gewisser Papageien keine Bedeutung beimessen konnen. Unter 
diesen Umstanden glaube ieh von einer Besprechung der 4. Mitteilung 
KRUKENBERGS iiber Federfarbstoffe absehen zu diirfen, in welcher der 
Versuch gemacht wird, die Verbreitung der von ihm unterschiedenen 
Lipochrome in den Federn einer groBen Reihe verschiedener Specht
acten auf Grund des spekhalen Verhaltens der Farbstofflosungen fest
zustellen. 

Von allen bis jetzt bekannten Federfarbstoffen bietet in chemischer 
Hinsicht zweifellos das Turacin das groBte Interesse. J. VERREAUX 
(1871) entdeckte wahrend seines langen Aufenthaltes in Afrika, daB bei 
einer Musophagiden-Species, dem Helmvogel (Corythaix albicristatus) , 
die prachtig purpurvioletten Schwungfedern ihre Farbe andern, wenn 
sie durch Regen feucht werden und daB sie abfarben, wenn man sie in 
diesem Zustand mit den Fingern reibt, beim Trocknen aber ihre Farbe 
wieder erhalten. Er schreibt dariiber: ) Quelle fut rna surprise de voir 
l'interieur de rna main coloree en rouge, comme du sang« ... )toutes 
les plumes sont pourvues d'une matiere colorante, qui s'efface en grande 
partie lorsque ces oiseaux sont exposees pendant longtemps a l'injure 
de l'eau, ,car sur Ie nombre que j'en ai pris ou tues, j'en ai remarque un 
bon nombre, dont la decoloration etait presque complete. « G. KRIESCHE 
(1914) gibt mit aller Bestimmtheit an, daB er an lebenden TUracos in 
den zoologischen Garten ·zu Halle und Leipzig beobachtet habe, wie die 
roten Federn bei Regen oder beim Baden abfarbten und dann einen deut-
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lich blauen Schimmer zeigten, "bis in einer bis jetzt unbekannten Weise 
der Farbstoff wieder hergestellt ist und die Fedem wieder dunkelrot 
erscheinen". Die Fedem am Balg zeigten diese Eigenschaft nicht mehr, 
doch soli dasTuraCin durchSauren gelost werden. Diese letztere Angabe 
ist wohl sicher unzutreffend, und auch von einer Neubildung von Pig
ment in den "ausgewaschenen" Fedem kann gewiB nicht die Rede sein. 
Neuerdings hat J. KRUMBIEGEL (I92S) das Verhalten der Fedem in 
dieser Beziehung eingehend gepriift und die bestehenden Widerspriiche 
im wesentlichen aufgeklart. Er stellte fest, daB das Abfarben vor allem 
abhangt von demNH3-Gehalt des Wassers, und es ist ihmgelungen, die 
Erscheinung noch bei zweimillionenfacher Verdu.nnung einer 2sproz. 
Losung zu beobachten. Solche Spuren von NH3 finden sich aber allent
halben im natfulichen Wasser. Es komnit aber auch noch in Betracht, 
daB ein Abfarben nicht nur dUrch Losung des Farbstoffes e:rjolgt, son
dem daB, namentlich in Gefangenschaft, auch FederteilchEmabgestoBen 
werden. Zur Isolierung des Pigmentes verwendete schon BOGDANOW 
(I862) Extraktion mit ammoniakalischem Wasser und Fallung mit 
Essigsaure. Auf dem Filter blieb ein rotes, -in Masse gesehen blau er
scheinendes, metallglanzendes Pulver zuriick. Chemisch w-urde das Tu
racin zUerst von CHURCH (I869) genauer untersucht, von dem auch der 
Name herriihrt. Spatere Angaben sind dann noch von A. W. HOFMANN, 
W. BLASIUS, PAULY und KRUKENBERG (I88I) gemacht worden. Nach 
dem letzteren, der die Untersuchungen von CHURCH nur recht ober
flachlich bespricht, verhalt sich das Turacin, welchem die roten Teile 
der Barte der primaren und sekundaren Schwnngfedem, sowie die Hals
fedem mehrerer Musophagiden-Arten (M. violacea, Corythaix persa und 
Buffoni und C. Verreauxii) ausschlieBlich ihre Farbung yerdanken, 
gegen Reagenzien ahnlich wie Karmin. Die DUrftigkeit der KRUKEN
BERGSchen Angaben hatte zur Folge, daB sie spater kaum noch Be
achtung fanden. Eine wesentliche Forderung unserer Kenntnisse wurde 
erst wieder durch die Untersuchungen von H. FISCHER und J. HILGER 
(I924) angebahnt. 

Zur Gewinnung des Farbstoffes werden (nach H. FISCHER und 
J. HILGER I924) die turacinhaltigen Teile der Flugelfedem durch eine 
je 4stundige Behandlung mit Ather und Alkohol gereinigt, dann ober
flachlich getrocknet und mit sehr verdu.nntem NH3 mehrfach aus
gezogen. Die weinroten alkalischen Extrakte zeigten im Absorptions-

spe trum zwel trel en ZWlSC en D und ; . k . S'f . h E {573,8-557,o 536,4-520,I} 
565,4 528,2 

Durch Eisessig wurde das Turacin als gequollener, voluminoser, 
leuchtend roter Niederschlag gefallt. Nach dem Auswaschen mit schwach 
saurem Wasser im Vakuum getrocknet, stellte es dunkelrote Lamellen 
dar. Die Ausbeute betrug von einem Vogel O,I-O,I5 g. In chemischer 
Beziehung ist das auffallendste der hohe K upfergehalt (nach HOFMANN 

29* 
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5-8 vR) des Turacins; dessen Nachweis nach der Veras chung Ieicht 
gelingt. "Die Gegenwart von Cu", sagt HOFMANN, "konnte in den roten 
,Federn schon beim Verbrennen an der griinen Farbe der Flamme er
kannt werden. Die griinen Turacofedern enthalten kein Cu, und auch 
bei den oben rot und unten griin gefarbten Federn beschrankt sich die 
Gegenwart des Cu auf den roten Teil des Federbartes." KRUKEN
BERG gibtan, daB eine Losung von Turacinasche in verdunnter HCl 
bei Zusatz einiger Tropfen NH3 azurblau wird und fand in der Asche 
auBer Cu noch bemerkenswerte Mengen von Fe (kein Mn) (vgl. KRUKEN
BERG: Unters. a. d. physiol. lnst. Heidelberg Bd. 2, 288). Bei der Ele
mentaranalyse fand CHURCH C = 53,69 vR, H = 4,60 vR, N = 6,96 vR, ° = 27,74 vH und Cu = 7,OI vR. Daraus folgerte er die Elementar
formel: (Cs2HsrN9CU2032). Teilt man diese Formel durch 2, so kommt 
man zu: (C4IH40,sCuNMOr6), eine Formel, die auBerordentliche Ahn
lichkeit mit jener des Urinporphyrins bzw. des Kupfersalzes desselben 
zeigt. Dieses letztere wurde von R. FISCHER (I9I5) synthetisch aus 
Uroporphyrinmethylester dargestellt und kommt ihm nach der Ele
mentaranalyse die Fonnel: (C47H4SN4016CU) zu. Zieht man von diesem 
Ester die sieben Estergruppen ab" so kommt man zu dem freien Cu
haltigen Porphyrin: (C4oH34N40r6CU). Diese Zahlen weisen nun eine 
auffallende Dbereinstimmung mit den von CHURCH gefundenen auf: 

Kupfersalz des freien Porphyrins: 
C = 53,95 vR, H = 3,85 vH, N = 6,30vR, 0= 28,76vR, Cu = 7,I4 vR. 

Turacin von CHURCH: 
C = 53,69 vR, H = 4,60 vR, N = 6,96 vR, 0= 27,74 vR, Cu = 7,OI vR. 

Vergleicht man diese Zahlen, so kann es kaum einem Zweifel unter
liegen, daB das Turacin mit dem analytisch synthetischen Produkt 
identisch ist. Schon LAIDLAW (I904) hatte durch Behandlung von Rama
toporphyrin mit ammoniakalischer Kupferlosung einen Farbstoff ge
wonnen, den er mit dem Turacin fur identisch hielt, und CHURCH er
hielt durch Auflosen von Turacin in konz. H 2 504 eine purpurrote Lo
sung mit dem spektralen Verhalten des Ramatoporphyrins. R. FISCHER 
(I923) fand dann das Absorptionsspektrum des Uroporphyrinkupfersalzes 
in verdunntem Ammoniak dem des Turacins in gleicher Losung auBer
ordentlich ahnlich (vgl. oben): 

{572,I-552,6 54I ,2-5I8,2}. 
Die vollige Identitiit des Turacins mit dem Cu- 5alz des Uroporphyrins 

wurde dann von H. FISCHER (I924) dadurch erwiesen, daB es ihm gelang, 
das komplex gebundene Cu aus dem Turacin zu entfernen und das zu
grunde liegende Porphyrin in kristallisiertem Zustande zu isolieren. 
CHURCH hatte bereits gefunden, daB bei der Destillation des Turacins 
ein atherlosliches, kristallisierendes Cu-Salz entsteht. Dasselbe gilt nach 
H. FISCHER auch fUr das Uroporphyrinkupfer. In beiden Fallen stimm-
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ten die spektroskopischen Befunde der Losungen genau iiberein. Sehr 
eigenartig ist die Tatsache, daB die Schwungfedern der Helmvogel gleich
zeitig rot und schwarz sind und nUr der rote Tell das typische Spektral
bild des Uroporphyrinkupfersalzes gibt, wahrend der schwarze Tell 
keinerlei Spektralerscheinungen aufweist. Dabei wachst der rote Far'b
stoff an verschiedenen Stellen aus dem Schwarz heraus und umgekehrt 
geht das Rot in Schwarz iiber, so daB ml.ch H. FISCHER kaum eine andere 
Annahme iibrig bleibt, als daB wechselseitige Obergange zwischen den 
beiden Federfarbstoffenbestehen. Ein direkter Beweis ist bis jetzt 
nicht erbracht worden, doch muB noch erwahnt werden, daB das Turacin 
nach KRUKENBERG nicht auf die roten Partien der Federbarte be
schrankt ist, sondern auch die schwarzen, blaulich schimmernden Schafte 
und Barttelle der stellenweise roten Federn enthalten angeblich eine 
allerdings nUr sehr geringe Menge davon. Nach demselben Autor solI 
das Turacin in den Federn nicht in mikroskopisch unterscheidbaren 
Kornchen enthalten sein, sondern diffus verteilt. Dem wiirde entsprechen, 
daB es H. FISCHER und HILGER gelungen ist, Seide und Wolle nach 
Impragnation mit einer ammoniakalischen Losung von Kupferazetat 
durch Kochen mit einer ebenfalls ammoniakalischen Losung von Uro
porphyrin relativ echt zu farben. Das so kiinstlich praparierte Pro
dukt verhalt sich ganz ahnlich wie die roten Federn der M usophagiden. 
"Ob ein analoger ProzeB, natiirlich in modifizierter Weise, auch in der 
Vogelfeder sich abspielt, muB dUrch weitere histologische Untersuchung 
gekHi.rt werden" (H. FISCHER, a. a. 0.). 

Eine sehr auffallende Beobachtung teilte CHURCH mit: "Turacin by 
long exposure to air and moisture or by continued ebullition with water 
or alkaline liquids, acquires a colour closely resembling that of chloro
phyll". Die alkalische griine Losung zeigt bei spektraler Untersuchung 
ein scharfes dunkles Absorptionsband unmittelbar vor der Linie D. 
KRUKENBERG hat den Farbstoff als "Turacoverdin" bezeichnet und aus 
den griinen Federn von Corythaix albicristata dUrch Extraktion mit 
Wasser oder besser 2-5proz. Sodalosung gewonnen. Die Losung er
schien in diinner Schicht auf weiBem Grunde schon grasgriin und zeigte 
eine schwach rote Fluoreszenz. Das Pigment soll nach KRUKENBERG 
"verhaltnismaBig viel Eisen, aber keine groBeren Mengen von Kupfer 
enthalten". H. FISCHER und HILGER konnten verwandtschaftliche Be
ziehungen zwischen dem Turacoverdin und Turacin nicht feststellen, 
geben aber zu, daB die Untersuchungen noch weiter gefiihrt werden 
miissen, ehe ein abschlieBe~des Urteil moglich ist. Die Tatsache, daB 
wir es bei den Musophagiden mit Federfarbstoffen zu tun haben, die 
chemisch so auBerordentlich von denen anderer Vogel abweichen, steht 
nicht ganz isoliert. HAECKER (1890) konnte den prachtvoll purpurroten 
Farbstoff der Federn von Ampelis (Xipholena) pompadora durch Wasser, 
welches mit KOH schwach alkalisch gemacht war, ausziehen. Werden 
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die aus spindelformigen verhornten Zellen bestehenden Fiedern erster Ord
nung (Rami) mit 25proz. H. 504 bei vorsichtiger Erwarmung behandelt, 
so wiid der rote Farbstoff orange bis goldgelb; indem zugleich die Trager 
desselben (Pigmentkorner) deutlich hervortreten. Wird dagegen 50- bis 
75proz. H.504 verwendet, so wird das rote Pigment in ein griines um
gewandelt. In ahnlicher Weise konnte HAECKER den Farbstoff der 
dunkelweinroten Federn von Eurylaemus favanicus bei Behandlung mit 
verdiinnter H., 504 in Orange und Gelb und mit starkeier Saure in Griin 
uberfUhren. Da bei diesem Vogel die Spitzen der Kopffedern grUnlicli 
sind und auch in den gelben Ruckenfedern ein grUnlicher Farbstoff 
nachweisbar ist, so halt es HAECKER ffu wahrscheinlich, daB "die beim 
Vogel selbst nebeneinander vorkommenden roten, gelben und grurten 
Pigmente in einem ahnlichen Verhaltnis zueinander stehen, wie es bei 
kiinstlich erzeugten Abanderungen der Fall ist." KRUKENBERG fand 
auch bei manchen Paradiesvogeln ein rotes Pigment, welches von den 
sonstigen roten Federfarbstoffen angeblich ganz verschieden ist. Die 
rotbraun gefarbten Flugel-, Schwanz- und Ruckenfedern vonCicin
nurus regius verdanken ihr prachtiges Kolorit einem in Form feiner 
Kornchen und als wolkige Trubung in den Federn abgelagerten Pigment, 
welches sich Losungsmitteln gegenuber ahnlich wie Turac~verQin ver
halt Es laBt sich leicht durch 1-2proz. Sodalosung extrahieren,und soil 
in Alkohol, Chloroform, Benzin ganz un:1oslich sein, doch erinnert sein 
Verhalten gegen konz. H.504 (blaugriine Farbung) an Lipochrome; mit 
HCl wird es dunkelviolett. Bei .Dberschichtung von H.504 mit einer 
Losung des von KRUKENBERG als "Zoorubin". bezeichneten Farbstoffes 
lassen sich in einem vorgeriickteren Stadium der Einwirkung drei verschie
den gefarbte Schichten uber der farblosen Saure unterscheideri: zu unterst 
eine schmale dunkelgriine, damber ein breiterer violettroler, Gfutel und 
uber diesem die intakt 'gebliebene Pigmentlosung.' .Eine charakteristische 
und sehr auffallende Reaktion zeigt das Zoorubin unter gewissen Be
dingungen mit Kupfersalzen (Cu504 , Azetat). Durch Essigsaure wird 
der Farbstoff aus konzentrierteren Losungen flockig gefallt. Die von 
dem Niederschlag ablaufende Flussigkeit ist braunlichgelb und wird bei 
Zusatz von etwas Cu504 kirschrot. Die Federn direkt mit wasseriger 
Cu504-Losung wochenlang in BerUhrung gelassen,farben sich nicht rot. 
Bei Zusatz von Cu504 oder Azetat zu konz. Zoorubinlosungen entsteht 
eine intensiv rote Fallung, die dem durch Saure gefallteri Turacin tau
schend ahrilich sieht. AuBer bei Cicinnurus regius fand KRUKENBERG 
Zoorubin auch in allen roten Federn von Paradisea rubra. 

b) Die optischen Farben (Strukturfarben) der Vogelfedern. 

Wie bei den Insekten verdanken auch bei den Vogeln die glanzend
sten und prachtigsten Farben nicht sowohl Pigmenten, als vielmehr,be
stimmten Strukturverhaltnissen ihre Entstehung und sind daher phy-
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sikalisch verursacht, oder es kombinieren sichPigmentfarben mit Struk
turfarben.· Dies letztere ist sogar die Regel und es spielen Strukturfarben 
fUr sich allein bei Fedem nUr selten eine Rolle, auch sind sie dann nur 
von geringer Intensitat. Als Beispiel sei an die irisierenden wei/3en Hals
fedem der Ringeltaube erinnert, bei welchen V. HAECKER (1890) feine 
Linien auf den Radien beobachtet und die Vermutdng ausgesprochen 
hat, daB dierotliche und griine Schillerfarbe durch Beugung des Lichtes 
entsteht. W. SPOTTEL (1914) hat sich dieser Auffassung angeschlossen. 
Er glaubt, daB der Schiller dieser Fedem an jene Linien gebunden ist, 
"die sich als parallel zu den Langswanden verlaufende Rillen darstellen 
und oft auch miteinander in Verbindung stehen .. Von einigen dieser 
Linien wird stark weiBes Licht reflektiert, von anderen rotes, das bei 
Drehung des Objekttragers in griines iibergeht. Die Linien, die weiBes 
Licht reflektieren, werfen auch bei der Drehung des Objekttragers nur 
solches zuriick. Von der Breite der Rillen wird es offenbar abhangen, 

B 

A 

Abb. 53. Die drei Haupdagen, in welchen schillernde Federn bei schrag em Lichteinfall betrachtet 
werden konnen. (Nach GADOW.) (Weitere ErkHirung im Text.) 

ob griines und rotes oder weiBes Licht reflektiert wird und von der 
Richtung des reflektierten Lichtes ist der Umschlag von Griin zu Rot 
abhangig". Einer solchen Auffassung der "subfektiven Strukturfarben" 
(Schillerfarben) , deren Ton mit der Einfallsrichtung des Lichtes wechselt, 
begegnet man schon bei friiheren Beobachtem, ohne daB aber irgendein 
Beweis dafiir erbracht wird. Schon ALTUM (1854) sprach die Ansicht aus, 
daB die Schillerfarben Interferenzfarben seien, glaubte iibrigens, daB bei 
jeder gefarbten Feder Interferenz mitbeteiligt sei, laBt es aber unent
schieden, ob F arben dunner Blrittchen oder Gitterfarben vorliegen, wenn 
er auch anscheinend die ersteren fUr wahrscheinlicher halt. Wie ALTUM 
nahm auch BRUCKE (1861) an, daB es sich bei den Schillerfarben urn 
Farben diinner Blattchen handle, wahrend GADOW (1882 und 1891) sie 
auf prismatische Brechung dUrch die Radien zuriickfUhrt. Er macht 
darauf aufmerksam, daB schillemde Fedem fast immer dunkelbraunes 
oder schwarzes Pigment enthalten und schwarz erscheinen, wenn sich 
das Auge mit der Lichtquelle und der Federflache nahezu in gleicher 
Ebene befindet, ob nun die Feder dem Beobachter mit dem Schaft 
oder mit der Spitze zugekehrt ist (Abb. 53). Wird das Auge in der Rich-
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tung von A nach C bewegt, so erscheint die Feder nach und nach in 
allen Farben, die sie uberhaupt zu zeigen fahig ist. Diese Farben folgen 
einander in bestimmter Reihenfolge, je nach Lage der Feder und der 
Lichtquelle. 1st die Ausgangsfarbe Rot, so folgt bei Wanderurrg des Blickes 
Goldgelb, Griin usw., eventuell bis zu Violett am anderen Ende des 
Spektrums. Eine bei nachster Lage nach A zu blau erscheinende Feder 
kann nur in Violett changieren, eine griine in Blaugriin, Blau und Violett 
usw. Nur selten zeigt eine Feder mehr als die Farbenskala des halben 
Spektrums. So hort eine bei A kupferrote Feder meist bei B mit Griin 
auf, eine violett glanzende kann nur noch schwarz werden usw. lch 
werde spater zeigen, daB diese Darstellung GADOWS, die spater mehr
fach, so auch von MARSHALL, ubemommen wurde, dem wirklichen Ver
halten keineswegs entspricht. Trager der Schillerfarben sind stets die 
Zellen der Radien, soweit dieselben keine Cilien tragen. Sie sind nach 
GADOW "mit einer transparenten farblosen Deckschicht von verschie
dener Dicke versehen (0,0008-0,002 mm), die entweder glatt (Necta
rinia) erscheint oder feine Langsrillen (Sturnus) oder auch zahlreiche 
kleine, punktartige Unebenheiten zeigt (Galbula). Unter der transparen
ten HUlle liegt das braune oder schwarze Pigment". Zur Erklarung der 
Schillerfarben nimmt nun GADOW ganz willkurlich an, daB die trans
parente Schicht der Radienze11en aus ubereinandergelagerten Prismen 
zusammengesetzt ist, deren Kanten nach oben gerichtet sein Willden. 
Diese Theorie erledigt sich, ganz abgesehen von anderen Grunden, die 
dagegen sprechen, einfach dadurch, daB Querschnitte der Radienze11en 
hiemals eine Struktur zeigen, wie sie GADOW voraussetzt .. Aber auch 
urn Gitterspektren kann es sich IDCht handeln. Einmal muBte dann bei 
mikroskopischer Untersuchung der schillemden Radien eine entspre
chende Struktur (Streifung) zu sehen sein, was nicht der Fall ist, dann 
aber spricht die Farbenfolge bei Veranderung des Einfallswinkels des 
Lichtes auf das entschiedenste dagegen. 

Befinden sich in einer sonst undurchsichtigen Schicht mehrere 
regelmaBig angeordnete durchsichtige Stellen ("SpalteH

) von geringer 
Dimension und geringem gegenseitigem Abstand, so wird, wenn Licht 
auf diese Schicht fa11t, jeder Spalt zum Mittelpunkt einer von ihm aus
gehenden Welle. Diese Wellen haben alle die gleiche Phase und sind 
daher interferenzfahig. Viele solche Spalte - ein "Gitter" - verstarken 
sich in ihrer Wirkung und lassen sehr schone Farbenerscheinungen zu
tage treten. Genau gleich liegen die Verhaltnisse bei einem Reflexions
gitter, wo die spiegelnde Oberflache durch Rillen regelmaBig unter
brochen ist, so daB kleine Leistchen oder Hugelchen stehen bleiben; 
diese wirken dann ebenso wie die Spalte eines Gitters. Fur ein solches 
Gitter ist nun die Phasenverschiebung der interferierenden Strahlen 
gleich Null bei senkrechter Lichtinzidenz und -reflexion und wird urn 
so groBer, je grofier derWinkel wird, unterdem man dasGitter betrachtet. 
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Da bei groBerer Phasenverschiebung ein langwelligeres Licht durch 
Interferenz verstarkt wird, sosieht man, daB beim Neigen des Reflexions
gitters, also bei schragerer Betrachtung, die Farbe nach dem roten Ende 
des Spektrums, bzw. auf das NEWToNsche Ringsystem bezogen, zentri
fugal wandem muB. Diese Eigenschaft laBt die Gitterfarben sehr ein
fach von den Oberflachen- und Diinnblattfarben unterscheiden, bei 
denen ja die Farbe bei VergroBerung des Einfallswinkels nach dem 
Blau wandert. Ich habe zwei Kolibriarten naher untersucht (leider 
!1icht naher bestimmt), die beide in den von GADOW als Position A und 
C (Abb. 53) bezeichneten Lagen an der nach oben gekehrten Bauchseite, 
die hier allein durch prachtvolle Schillerfarben ausgezeichnet ist, ein
farbig schwarz erscheinen. Wenn ichaber am Fenster stehe, diesem den 
Riicken zukehrend, und den Vogel mit dem Schnabelnach oben gekehrt 
in senkrechter Stellung in Augenhohe halte, erscheinen die Bauchfedem 
im einen Falle prachtvoll metallisch griin, im anderen blaulichrot, wah
rend die Kehlfedem ersterenfalls umgekehrt glanzend purpurrot, im 
anderen leuchtend blau erscheinen. Dies ist auch der Fall, wenn ich 
in der Nahedes Fensters fast senkrecht auf die Bauchseite des mit dem 
Schnabel nach dem Lichte hin gerichteten, vor mir ~uf dem Tisch liegen
den Balges (also wie bei B Abb. 53) blicke. Lasse ich nun das Licht 
immer schrager einfallen, indem ich den Vogel bis fast in Augenhohe 
hebe und dabei mehr und mehr urn seine Querachse drehe, urn die 
Federflachen stets in "Schillerstellung" zu halten, bis schlieBlich die 
Langsachse bzw. die Bauchflache etwa unter einem Winkel von 45° 
vom Fenster nach dem Beschauer zu geneigt ist, so wird das Rot der 
Kehlfedem im einen Falle zunachst messinggelb und schlieBlich griin, 
das reine Elau im anderen Falle violett mit immer starkerem Hervor
treten des Rot; die glanzend griinen Bauchfedem ersterenfalls nehmen 
zuletzt eine prachtvoll· stahlblaue Farbe an. Betrachtet man ein iso
liertes Kehlfederchen, dessen Vorderende allein schillert, so erscheint es in 
horizon taler Lage im geraden Aufblick in jeder Lage glanzlos dunkel 
oder es treten hochstens Spuren von farbigem Schiller hervor. Blickt 
man aber nur etwas schrag auf die Flache, so leuchtet, wenn die Feder
wurzel nach dem Fenster hin gekehrt ist (Lage I), der iiberhaupt schil
lemde Teil der Feder in glanzendem Purpurrot auf, ebenso auch, wenn 
die Federwurzel rechts oder links liegt (Lage II und III). 1st sie aber 
vom Fenster weggerichtet (Lage IV), so ist der Schiller verschwunden, 
urn erst wieder hervorzutreten, wenn die Feder in eine nach dem Fenster 
hin geneigte Lage gebracht wird. Neigt man die Ebene der Feder im 
entgegengesetzten Sinne, d. h. zimmerwarts, so bleibt der Schiller in jeder 
Lage aUs. Hebt man in Lage I den Objekttrager, auf den die Feder 
aufgeklebt ist, nach und nach bis in Augenhohe, indem man gleichzeitig 
die Ebene etwas nach dem Beschauer zu neigt, wird also der Aufblick 
immer schrager, so geht das Rot durch Gelb in Griin iiber; das gleiche 
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gilt fiir Lage IV, wenn die Federebene fensterwarts etwas geneigt wird. 
Macht man den gleichen Versuch mit einer der prachtvoll smaragdgriin 
glanzenden Fedem des Bauches, so verhalt sich alles ebenso, nur tritt 
die Schillerfarbe in Lage I bei geradem Aufblick erst dann mit maxi
maler Intensitat hervor, wenn man der Federebene eine schwache Nei
gung nach dem Beschauer hin erteilt, bei der das Rot der Kehlfedem 
schon verschwunden ist. In Lage IV aber muB die Federebene etwa 
urn 45° gegen das Fenster geneigt sein, wenn der Schiller die gleiche 
Starke erreichen soll; auch hier tritt das Schillem der Kehlfedem schon 
bei einem kleineren Neigungswinkel auf. Betrachtet man das schillemde 
Vorderende einer in Lage I befindlichen Feder mit dem Mikroskop im 
auffallenden Lichte bei schwacher VergroBerung, so leuchten bei den 
Kehlfedem nur die links von jedem Ramus abgehenden Radii purpurrot 
auf, wahrend die rechts gelegenen dunkel bleiben; dies Verhalten kehrt 
sich urn, wenn man den Objekttisch nach rechts dreht; in allen anderen 
Lagen (II bis IV) bleibt die Federflache dunkel. Bei den griin schillem
den Bauchfedem desselben Kolibris sind es dagegen die (im Mikroskop) 
rechtsseitigen Radii, welche unter gleichen Umstanden in Lage I glan
zend griin aufleuchten und man muB den Tisch urn etwa 45° nach links 
drehen, urn die linksseitigen Radien in Schillerstellung zu bringen, wah
rend die rechts von den Rami abgehenden sich verdunkeln. Auch hier 
verschwindet der Schiller in jeder anderen Lage. 1m durchfallenden 
Licht erkennt man trotz der groBen Undurchsichtigkeit der dunkel pig
mentierten Radien an den rot schillemden Fedem eine griinliche, an 
den griin schillemden eine rotliche Farbung. Das geschilderte Verhalten 
wird dadurch bedingt, daB die beidseitigen Radien eines jeden Ramus 
nicht in einer Ebene liegen, sondem rechts und links schrag abfallen, 
wie die Flachen eines Daches. 

Die Schillerradien selbst zeigen eine sehr komplizierte Form, die 
man sich am besten als eine nach yom spitz zulaufende Hohlrinne 
vorstellen kann, die nun wieder so urn ihre Langsachse gedreht ist, 
daB ihre Hohlung nach yom, ihr konvexer Riicken aber nach hinten 
(d. h. nach der Federwurzel hin) gewendet liegt. Langs der Mitte 
des Riickens verlauft ein etwas zugescharfter Kiel, von dem nach 
beiden Seiten die diinnen membranosen Wande der entsprechend 
gebogenen, verhomten, groBen Zellen abfallen. Von den zwei so ent
stehenden, gekriimmten Flachen jeder Zelle ist die allein schillemde, 
nach hinten gekehrte Halfte ganz dunkel pigmentiert, wahrend die 
andere nur hellbraunliches Pigment enthalt. Die einzelnen Zellen 
sind durch helle pigmentfreie Linien scharf voneinander abgegrenzt. 
Da also ausschlieBlich die konvexe auBere Flache der Rinnenwande 
innerhalb des stark pigmentierten Bezirkes schillert, so wird es leicht 
verstandlich, warum nur in gewissen Lagen der Fedem farbiger Schiller 
bemerkbar ist. Bei genauer Beriicksichtigung der Lage und Form der 
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Radii gelingt es unschwer, sich von allen Einzelheiten des Schiller
phanomens Rechenschaft zu geben, wiewohl nicht zu leugnen ist, daB 
die Lageverhaltnisse der schillernden Flachen hier noch verwickelter 
sind, als etwa bei Schmetterlingsschuppen. Wahrend bei den Kolibris 
die beidseitigen Schillerradien eines jeden Ramus v5llig gleiche Struk
tur zeigen, verhalt sich dies bei anderen schillernden Federn nicht so. 

Bei den Lophophorus-Arten erscheinen die Kopf- und Halsfedem des 
Mannchens bei senkrechtem Lichteinfall rotschillemd, die Deckfedem 
der Fliigel orangegelb, griin, blau in allen Abtonungen. Betrachtet man 
eine schillemde Feder von L. L' huysii oder L. impeyanus, so hat man etwa 
das Bild, das Abb. 54 zeigt. Es sind drei Teile zu unterscheiden. Eine 
stark glanzende distale, eine nicht gHi.nzende mittlere und eine dunige 

Abb. 54. Halsfeder von Lol"o
pkorus l~ Luysii. a schillemde 
Zone; b nichtschillernde Zonej 

c dunige Zone. 
(Nach ELSASSER.) 

Abb. 55. a Ramus einer Halsfeder von Lop"op"or1ls aus der 
schillernden Zone mit medialen (links) und 1ateralen nichtschil
lernden (rechts) Radien (Vergr. etwa 12ofach). b Ein ebensolcher 
aus clem Ubergangsgebiet zwischen schillernder u'nd nichtschil-

lernder Zone. lNach ELSASSER.) 

proximale Zone. Innerhalb der ersteren gehen von dem Schafte nach 
beiden Seiten die Rami ab, die ihrerseits die Radien tragen. Die lateralen 
Radien sind schmal und durchsichtig (Abb.55a) und lassen an ihrem 
distalen Teil kleine Fortsatze erkennen. Ihrer ganzen Lange nach sind 
sie gleichmaBig schwach pigmentiert. Ganz anders sind die Radien der 
medialen Ramusseite gebaut. Sie sind bedeutend verbreitert und flach, 
so daB sie flache Bander darstellen. Am Ramus sitzen sie schrag an, 
machen aber sofort eine solche Drehung, daB sie senkrecht zur Feder
ebene stehen und im Mikroskop daher nur als schmaler, dunkler Strich 
zu sehen sind. Bei etwa einem Drittel bis zU einem Fiinftel der Radius
lange machen sie wieder eine Drehung in demselben S~nn urn goa derart, 
daB die untere" Kante demnachsten proximalen und die obere dem 
nachsten distalen Radius zugewendet ist. Dadurch wird also die breite 
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Flache des Radius dem Beschauer zugekehrt. Lediglich dieser letzte, 
distale Teil des Radius kommt unter normalen Umstiinden fur die Er
oeugung des Schillers und des Glanzes in Betracht. Er ist auBerordentlich 
stark pigmentiert und fast undurchsichtig. 1m Mikroskop sieht man den 
Radius in einzelne Zellen gegliedert. Die unpigmentierten Zellwande 
werden als diinne, helle, quer zur Radiusachse verlaufende Linien sicht
bar und in jeder Zelle tritt der Kern als heller Fleck hervor. Bei auf
fallendem Lichte werden die im durchfallenden hellen Stellen dunkel, 
wahrend die iibrigen Stellen farbig aufleuchten (Abb.56a). Bei starker 
VergroBerung erkennt man, daB sich die leuchtende Flache aus vielen 
leuchtenden Punkten zusammensetzt. Auch treten unregelmaBig ver
teilte dunkle Partien auf, die wahrscheinlich auf einer Art Schatten
wirkung der nicht vollkommen ebenen Oberflache beruhen, hervor-

r 

a b 
Abb.56. a, 1: zwei ZeBen eines schi11ernden Radius im durchfallenden Licht; 2 dieselben im schrag 
auffallenden Lichte (Vergr. etwa 350fach). (Nach ELSASSER.) b Schema zur ErkHirung des Aufbaues und 
cler Lage der schillernden Fe-dern bei Lopltopl/.or1t.~. AIle punktiert gezeichneten Teile liegen unter den 

volt ausgezogerien. 3 Rami mit Schillerradien (nach ELSASSER). 

gerufen durch die fast tangential einfallenden Lichtstrahlen. Die late
ralen .Radien des nicht leuchtenden Teiles der Feder sind denen des 
leuchtenden Teiles vollkommen gleich. Die medialen Radien sind zum 
Teil ebenso gebaut wie die des leuchtenden Teiles, nur zeigen sie einige 
Modifikationen. Oft fehlt das distale Ende des Radius von der Dre
hungsstelle ab (Abb. 55b), so daB nur der proximale Teil bleibt, der die 
Kante dem Beschauer zuwendet und daher keinen Glanz zeigen kann. 
J e mehr man sich aber dem Schaft einerseits und der Federwurzel an
derseits nahert, desto langer werden die ubrig gebliebenen proximalen 
Teile der medialen Radien (ELSASSER). Auch bei den von mir unter
suchten Kolibris ist der Obergang von den nicht leuchtenden zu den 
schillernden Radien ein ganz allmahlicher, indem die dunkel pigmentierte 
Schillerflache nach der Federwurzel hin immer schmaler wird und schlieB-
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lich ganz verschwindet. Wahrend aber hier die Rami so weit voneinander 
entfernt stehen, daB die beiden gleichmaBig schillernden Radii sich gar 
nicht decken, sondern vollig frei bleiben, werden bei Lophophorus die 
lateralen, nicht schillernden Radii von den medialen Schillerradien vollig 
iiberdeckt. Man denke sich (Abb. 55 a) neben den gezeichneten Ramus 
auf der proximalen (in der Abbildung rechten) Seite einen zweiten eben
solchen derart gelegt, daB die Enden seiner schillernden Radien mit 
dem Drehpunkt der schillernden Radien des ersten Ramus zusammen
fallen. Es beginnt also der Schiller der einen Radienreihe dort, wo der 
der benachbarten aufhort. 

Besser als die Beschreibung zeigt diese Anordnung Abb. 56b. Es ge
langt so ins Auge des Beobachters nur Licht, welches von den schil
lernden Radien herkommt und es entsteht, wie bei den Kolibris, eine 
einheitliche schillernde Flache. 

Ein ganz ahnliches Verhalten wie Lophophorus zeigen in bezug auf 
die Schillerfarben auch die Glanzstare (Lamprocolius). Sehr eingehend 
wurde von ELSASSER der Farbenwandel bei wechselnder Einfallsrichtung 
des Lichtes untersucht. An einer FHigeldecke von Lophophonts, die bei 
senkrechtem Lichteinfall gelb war, ging diese Farbe schon bei geringer 
VergroBerung des Einfallswinkels in Griin iiber und dieses sehr bald in 
Elau, das also schon bei verhaltnismaBig geringem Inzidenzwinkel (40°) 
auftritt und sich dann bei noch schragerem Aufblick nicht mehr ver
andert. Ein ahnliches Verhalten zeigte eine Halsfeder. Bei senkrechtem 
Lichteinfall glanzt sie rot, wird bei VergroBerung des Einfallswinkels 
orange, gelb und schlieBlich griin. Die ganze Farbenfolge, die eine schil
lernde Feder je nach dem Winkel, unter dem man sie anblickt, liefert, 
bildet gewissermaBen einen Ausschnitt aus der NEWToNschen Ring
skala, den ELSASSER als die "spezifische Farbenreihe" der Feder be
zeichnet hat. Diese gehort immer nur einer einzigen NEWToNschen 
Ordnungsreihe an. So haben die Schwanzfedern des Glanzstares an 
bestimmten Stellen die Reihe: Blau, Violett, Purpur, Rot. Bei sehr 
schragem Lichteinfall erhielt das Rot noch einen leichten gelblichen An
flug. Bei zwei von ELSASSER untersuchten Fedem von Sturnus vulgaris 
war die spezifische Farbenreihe: Bauch: Elau, Violett, Purpur, Rot; 
Flugeldecke: Griin, Blaugriin, Blau. Es handelt sich hier urn Farben dri tter 
Ordnung. Bei Sturnus unicolor treten auch Farben vierter Ordnung auf. 

Wie oben erwahnt wurde, schlieBt ein solches Verhalten die Natur 
der Schillerfarben als Gitterfarben mit Sicherheit aus und es kann sich 
demgemaB nur entweder urn Oberflachenfarben oder urn Farben diinner 
Blattchen handeln. Auf den ersten Elick konnte es scheinen, daB das 
·Gebundensein des Schillers an Pigment zugunsten der WALTERschen 
Theorie der Oberflachenfarben spricht, die ja durch Pigmente hervor
gerufen werden miissen. Aber abgesehen davon, daB, wiewohl nur in 
seltenen Fallen, auch weiBe, pigmentfreie Federn farbigen Schiller zeigen, 
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fiihrt eine genauere physikalische Untersuchung der Schillerfarben bei 
Vogeln wie bei lnsekten dazu, sie als Farben dunner BUittchen zU deuten. 
ELsAsSER faBt die Unterscheidungsmerkmale zwischen OberfUichen- und 
Dunnblattfarben folgendermaBen zusammen: 

"Die Oberflachenfarben zeigen immer einen Farbenumschlag beiin 
Dbergang vom parallel polarisierten zum senkrecht polarisierten Lichte. 
Die beiden Komponenten konnen komplementar gefarbt sein, brauchen 
es aber nicht. Der Farbenumschlag tritt schon ein, wenn der Einfalls
winkel kleiner ist als der Haupteinfallswinkel, wird bei schragerem 
Einfall immer deutlicher und ist am ausgesprochensten, wenn der 
lnzidenzwinkel gleich dem Haupteinfallswinkel ist." 

"Die Farben diinner Blattchen zeigen, solange der Einfallswinkel 
kleiner als der Polarisationswinkel ist, in beiden Komponenten die gleiche 
Farbe, also niemals einen Farbenumschlag. Bei der Annaherung zum 
Polarisationswinkel wird die Farbe der senkrecht polarisierten Kom
ponente immer undeutlicher und zeigt, unter diesem betrachtet, ein 
Minimum der Sattigung. Bei noch groBeren Winkeln tritt in der s. p.
Komponente wieder dieselbe Farbe oder die komplementare wie in der 
p. p.-Komponente auf. Der eventuelle Farbenumschlag ist also auf 
diejenigen Einfallswinkel beschrankt, die groBer als die Polarisations
winkel sind, und zeigt dann stets zwei komplementare Farben." 

Untersucht man an Federn von Lophophorus das Verhalten der Far
benwanderung bei VergroBerung des Einfallswinkels im p. p.- und s. p.
Lichte, so erhalt man ein Resultat, welches durchaus dafiir spricht, daB 
es sich urn Farben dunner Blattchen handelt. Betrachtet man die bei 
senkrechtem Lichteinfall metallisch grun glanzenden Teile des "Auges" 
einer Schwanzfeder vom Piau in dieser Lage mit einem HEIDINGERSchen 
Dichroskop, durch welches man odie beobachtete Stelle nebeneinander 
im p. p.- und s. p.-Lichte sieht, so andert sich die Farbe der beiden Felder 
beim Drehen des lnstrumentes urn seine Achse in keiner Weise, wohl 
aber wenn das Licht so schrag einfallt, daB der griin schillernde Bezirk 
blauviolett erscheint. Es tritt dann beim Drehen eine Differenz der bei
den Felder sowohl hinsichtlich der Helligkeit wie der Farbe hervor, 
indem das eine hell veilchenfarbig, das andere aber dunkel stahlblau 
erscheint. lch habe den gleichen Effekt unter entsprechenden Ver
haltnissen nur noch bei einer Kolibriart mit bei senkrechtem Licht
einfall rein blau, bei schragem violett schillernden Kehlfedern beob
achtet. 

Bei Schmetterlingen konnte ELSASSER einen Farbenumschlag beim 
Dbergang vom p. p.- zum s. p.-Lichte nicht wahrnehmen. Auch wenn der 
Einfallswinkel groBer als der Polarisationswinkel war, waren beide Far
ben einander gleich. Es erklart sich dies daraus, daB die farbenerzeugen':' 
den dunnen Blattchen - denn urn solche handelt es sich nach den Unter
suchungen von SUFFERT (1924) auch hier - auf beiden Seiten an Luft 
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grenzen, in welchem Faile ein Farbenumschlag nicht stattfinden kann. 
Auf physikalische Erwagungen und Experimente gestiitzt, trat MICHEL
SON (lgII) mit Nachdruck fUr die WALTERsche Auffassung der schillern
den Federfarben ein. Seine Untersuchung erstreckt sich auf die Phasen
verschiebung, die die parallel und senkrecht zur Einfallsebene polarisierten 
Komponenten bei der Reflexion an der Oberflache erleiden und auf deren 
Amplitudenverhaltnis. Er maB diese GroBen fUr verschiedene Winkel und 
flndet folgende Eigenschaft der Phasenverschiebungskurve: "We may 
take the steepness of the curve where it is steepest (better where the 
phase-difference is 1/4) as a measure of the transparency of the sub
stance; and theory shows that this steepness is in fact inversely propor
tional to the absorbing power of the substance." Wichtig ist nun; daB 
die Kurven von Fuchsin, Diamantgriin und Magenta nicht fUr alle Teile 
des Spektrums sich gleichen, sie zeigen in den Farben, die metallisch 
absorbiert und reflektiert werden, eine weitgehende Dbereinstimmung 
mit Kurven der Metalle, wahrend in den iibrigen Farben die Kurven 
denen der durchsichtigen Korper gleichen. Ahnliches Verhalten zeigen 
nun auch Kolibri- und Pfauenfedern, Schmetterlingsschuppen und Kafer
fliigeldecken, und daraus zieht MICHELSON den SchluB, daB es sich bei 
diesen Objekten urn OberfHi.chenfarben durch teilweise. metallische Ab
sorption handelt. Schon Lord RAYLEIGH (lglg) hat sich dahin geauBert, 
daB trotz der Befunde MICHEL SONS gegebenenfalls nicht Oberflachen
farben vorzuliegen brauchen, sondern daB auch Farben diinner Blattchen 
bei der Annahme einer besonderen molekularen Struktur im Bereiche 
der Moglichkeit liegen, ohne jedoch diese Hypothese experimentell zu 
erharten. ELSASSER (a.a.O.) hat dannMIcHELsoNsArgumente auch durch 
Versuche widerlegt, bei welchen er die Phasenverschiebung des von einer 
schillernden LoPhOPhorus-Feder zuriickgeworfenen Lichtes unter ver
schiedenen Winkeln und in verschiedenen Farben mit einem BABINET
schen Kompensator maB. Die aus den gejundenen Werten sich ergebenden 
Kurven hatten bei den Fliigeldeckfedern durchweg den Verlauj, wie ihn die 
K2trVen nichtmetallischer K6rper zeigen. Bei den roten Halsfedern zeigte 
nur die Bla2tkurve einen metalliihnlichen Charakter, die iibrigen, auch die 
Rotkurve, glichen den Kurven durchsichtiger Korper. Wie SUFFERT gezeigt 
hat (lg24), lassen sich die Farben schillernder Schmetterlingsschuppen 
durch Druck verandern, und zwar erfolgt unter Zugrundelegung der 
NEWToN-Skala der Farbwechsel zentripetal mit zunehmendem Druck. 
Es wurden einige aufgeklebte Schuppen mit einem Deckglas bedeckt und 
dann mit einer Nadel auf die Oberseite desselben gedriickt. Macht man 
den Versuch bei direkter Beobachtung unter demMikroskop im durch
fallenden Licht oder im auffallenden Licht bei Beleuchtung mit dem 
Vertikalilluminator, so sieht man, wie die gedriickten Stellen die Farbe 
verandern, so daB Flecken auf den Schuppen erscheinen. Es wird z .. B. 
bei griinschillernden Schuppen von Urania Croesus aus dem Blauviolett 
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der DurchlaBfarbe der Reihe nach Rot, Orange, Gelb. Die Reflexfarben 
sind im auffallenden Licht stets komplementar zu den DurchlaBfarben. 
Bei starkerem Druck schwindet die Farbe ganz; es entsteht im durch
fallenden Licht ein weiBer Fleck, dem ein schwarzer im Reflex entspricht. 
MALLOCK (19II) hat auch an schillernden Federn Pressungsversuche ge
macht, indem er sie zwischen einer Glasplatte und einer schwach kon
vexen Linse zusammendriickte und will das Wandern der Farbe nach 
dem blauen Ende des Spektrums beobachtet haben. In gleicher Weise 
untersuchte auch ELSASSER Federn von Lophophorus, Cinnyris und Pavo, 
konnte aber einen Farbenumschlag nicht wahrnehmen. Dieser Unter
schied im Verhalten von schillernden Schmetterlingsschuppen und Fe
dern bei Pressung erklart sich aUs der Verschiedenheit des feineren Baues, 
doch kann erst spater darauf naher eingegangen werden. 

Zugunsten der Annahme, daB es sich auch bei den Federn urn Farben 
diinner Blattchen handelt, spricht auch ihr Verhalten beim Eintauchen in 
Fliissigkeiten. Fiir schillernde Schmetterlingsschuppen ist es seit lange 
bekannt, daB der Farbenton sich in Medien von verschieden hohen 
Brechungsexponenten ganz wesentlich andert, und zwar verlauft mit Zu
nahme des letzteren die Veranderung innerhalb der NEWToN-Skala zen
trifugal und betragt z. B. beimErsatz der Luft durch Wasser oder Alkohol 
1-2 Farbenstufen. In Medien, deren Brechungsexponenten anniihernd 
gleich dem des Chitins sind (1,5), also Xylol, ZedernOl, Kanadabalsam, ver
schwinden die Farben der Schillerschuppen von Urania Croesus sowohl im 
reflektierten wie im durchfallenden Lichte vollstiindig, eine Tatsache, die fiir 
die Frage, ob Oberflachenfarben stark absorbierender Substanzen fiir die 
Erklarung der Schillerfarben bei Schmetterlingen in Betracht kommen, 
von entscheidender Bedeutung ist. Es bleibt nur noch die Moglichkeit, 
daB es sich urn Farben diinner Blattchen handelt, wobei entweder Luft
blatt chen in Chitin oder Chitinblattchen in Luft farbgebend wirken konnen. 
D e Erscheinung des Farbwechsels bei Ersatz der Luft durch Fliissigkeiten 
spricht, wie SUFFERT (a. a. 0.) ausfiihrt, dafiir, daB Luftbliittchen in Betracht 
kommen. "Denn nur bei einem solchen verandert sich dabei der Bre
chungsexponent der Schichtsubstanz und damit bei gleichbleibender 
Schichtdicke und gleichbleibendem Wegunterschied die Phasendifferenz. 
Bei einem festen Blattchen andert sich nur der Brechungsexponent der 
Umgebung; die Farbe ist aber nur von den Eigenschaften des Blattchens 
selbst abhangig: von seiner Dicke, von der die Wegdifferenz abhangt, und 
von seinemBrechungsexponenten, der zusammen mit der Wegdifferenz die 
Phasendifferenz bestimmt" (SUFFERT). Ein genaueres Studium des Ein
dringens der Fliissigkeiten ins Innere der Schuppen mit dem Mikroskop 
Ui.Bt erkennen, daB nicht nur ein Luftblattchen vorhanden ist, sondern eine 
ganze Reihe solcher,. deren 'Wirkung sich summiert, wodurch der auBeror
dentliche Glanz der Reflexfarbe und die groBe Sattigung der DurchlaB
farben bedingt wird. Wesentlich anders liegen die Dinge bei den schillernden 
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V ogelfedern. Benetzt man ein Fliigelstiickchen von Morpho mit Alkohol, 
so andert sich, wie auch bei anderen schillernden Schmetterlingen, momen
tan der Ton der Schillerfarbe, und das strahlende Blau geht iiber in ein 
prachtvolles Goldgriin. Durch einfaches Trocknen Ui.l3t sich jederzeit 
wieder die urspriingliche Farbe herstellen. Macht man einen entsprechen
dene Versuch mit griin, bla~t oder rot schillernden Kolibrifedern, so andert 
der Farbenton sich gar nicht; bleiben aber die Federn langere Zeit (meh
rere Tage) in Glyzerin liegen, so trift an Stelle metallisch griinen Schillers 
solcher von tief roter Farbe, wahrend sich Rot in Bla2t, Bla2t in Griin um
wandell. ELSASSER gibt an, daB beim Eintauchen einer Fliigeldeckfeder 
von Lophophorus in Wasser, Schwefelkohlenstoff oder Ather sich die gelbe 
Farbe, die die Feder in Luft bei senkrechtem Lichteinfall zeigt, in kurzer 
Zeit in Rot umwandelt. Wird eine solche Feder, die sich in einem mit 
Wasser gefiillten Becherglas befindet, mit parallelem, von einer Bogen
lampe herriihrendem Licht beleuchtet, so erscheint sie bei senkrechter 
Aufsicht rein rot; bei VergroBerung des Aufsichtswinkels wandert dann 
die Farbe durch Orange, Gelb, Griin, Blau bis zum Violett. Bei Drehung 
der Polarisationsebene ist der Farbenumschlag in diesem Falle auf einen 
kleinen Winkelraum beschrankt: Nur innerhalb dieses Raumes zeigen 
die p. p. - und die s. p. - Komponentc komplementare Farbung, eine Er
scheinung, die bei OberflacheIifarben niemals zu beobachten ist. Die 
roten Halsfedern zeigen ein ganz ahnliches Verhalten. Der rein rote Ton 
nimmt in Wasser nach kurzer Zeit (nicht sofort!) eine purpurne Farbung 
an, die bei langerem Liegen in Rotviolett und schlieBlich sogar i~ Blan iiber
geht (spezifische Farbenreihe ersterenfalls: Purpur-Rot-Gelb-Griin
Griinblau, im zweiten Falle: Blau-Purpur-Rot-Gelb-Griin). Der 
Umstand, daB der Farbenton schillernder Vogelfedern sich erst nach sehr 
langer Dauer der Einwirkung von Fliissigkeiten andert, veranlaBte W AL
TER (a. a. 0.) zu der Hypothese, "daB die den Schiller erzeugende Farb
stotfoberflache nicht, wie bei den Schmetterlingen, unmittelbar an der Luft 
liegt, sondern von ihr durch eine sie futteralartig umgebene Hiille von 
Hornhaut allseitig abgeschlossen ist", durch welche das Hinzutreten der 
Fliissigkeiten zu der eigentlich schillernden Schicht verhiitet wird. Sie 
miiBte auBerdem im Innern der Fieder frei liegen und also nicht mit der 
angenommenen auBeren farblosen Hiille in Beriihrung stehen, da ja sonst 
der Schiller offenbar ebensogut vernichtet werden miiBte, wie durch Be
riihrung mit Benzol oder Schwefelkohlenstoff. "Bringt man einer solchen 
farblosen Deckschicht eine Verletzung bei, indem man z. B. von den blau 
schillernden Fiedern erster Ordnung einer Musophagidenfeder die Enden 
abschneidet, so saugt sich das Innere' derselben in jenen Fliissigkeiten 
nach einiger Zeit voll und man beobachtet dann wieder ganz ahnliche 
Veranderungen des Tones der Schillerfarbe, wie sie bei den Schmetter
lingsschuppen schon sogleich nach dem Eintauchen derselben, wahrzu
nehmen sind" (WALTER). Wenn WALTER nun hieraus folgert, daB "es 

Ergebnisse der Biologie III. 29b 
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demnach bei den Vogeln wieder sehr konzentrierte Losungen von Farb
stotten - und zwar hier natiirlich in der Hornsubstanz der Zellen -
sind, an deren Oberflache das Licht mit farbigem Glanze reflektiert 
wird", so kann nach dem Mitgeteilten diese Annahme keineswegs als 
begriindet gelten, und es kann wohl keinem Zweifel unterworfen sein, 
daB es sich auch hier urn Farben diinner Blattchen handelt. Nach 
ELSASSER sind es aber nicht Luftblattchen, sondern teste Keratinblatt
chen, und zwar ein einziges, welches obertlachlich gelegen, vorn an Lutt 
ttnd hinten an eine Keratinschicht, also ein M edimn von grofJerem Bre
chungskoettizienten, grenzt, und selbst den grofJten Brechungskoettizienten 
besitzt. Fragt man sich, welche optischen Erscheinungen ein solches aus 
einer in gewissen Grenzen quellbaren Substanz bestehendes Blattchen 
beim Eintauchen in eine Fliissigkeit zeigen wird, so kommt vor allem in 
Betracht, daB infolge der Verdickung des Blattchens die spezifische 
Farbenreihe als Ganzes nach dem roten Ende des Spektrums sich ver
schieben wird. War diese urspriinglich Gelb-Griin-Blau-Violett, so 
beginnt sie jetzt mit Rot und wiirde, wenn keine anderen Faktoren mehr 
einwirken wiirden, etwa bis zum Griin reichen. Das Wasser aber als Me
dium von hoherem Brechungskoeffizienten, verlangert die spezifische 
Farbenreihe nach dem Elau hin, die jetzt also folgendermaBen lautet: 
Rot-Orange-Gelb-Griin-Elau-Violett. DaB die spezifische Farben
reihe hier gerade eine ganze und nur eine Ordnung des NEWToNschen 
Ringsystems umfaBt, istlediglich zufalliger Art; denn bei den Halsfedern 
von Lophophorus ist ja die spezifische Farbenreihe nach langerem Liegen 
in Wasser Blau-Purpur-Rot-Gelb-Griin; es handelt sich hier urn 
Farben der dri tten und zwei ten Ordnung. "Es ist also zu vermuten - und 
diese Vermutung wird, wie wir sehen werden, durch die mikroskopische 
Untersuchung bestatigt -, daB das farbenerzeugende diinne Blattchen 
auf der Riickseite in optischem Kontakt mit einer Substanz steht, deren 
Brechungskoeffizient von dem des Wassers nicht sehr stark abweicht. 
Damit ware aiich die auffallend groBere Sattigung der Farbe erklart, 
die die Feder in Wasser zeigt; denn je geringer der Unterschied der Bre
chungskoeffizienten der vorderen und hinteren Grenzflache ist, desto 
weniger WeiB enthalt das reflektierte Licht" (ELSASSER). 

Zur Aufklarung der Struktur schillernder Radien erscheint es not
wendig, moglichst diinne Querschnitte herzustellen. Es zeigt sich dann, 
daB dieselben nicht rund oder elliptisch, wie die Querschnittsbilder nor
maler, nicht schillernder Radien, sondern stark in einer Dimension ver
breitert sind (Abb. 57 a-e). Dabei sind Vorder- und Riickseite des Ra
dius einander parallel und ziemlich eben. Das verleiht den Federn von 
Lophophorus den schonen Spiegelglanz, der sie vor anderen, z. B. den 
Schwanzfedern desPtaues (Abb. 57b), auszeichnet. Die Flache des Quer
schnitte~ eines Schillerradius von Lophophorus ist durchzogen von einem 
System konzentrischer, dem AuBenkontur paralleler, dunkler Linien, die 
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schon SPOTTEL (r914) erwahnte und die dadurch zustande kommen, daB 
sich Melaninkornchen in bestimmten Schichten unter der OberfHiche an
ordnen. Bei Untersuchungen mit starken Immersionssystemen "erblickt 
man zunachst eine hellere, sich urn den ganzen Radius herumziehende 
Schicht, die durch eine schwarze Konturlinie nach auBen begrenzt wird. 
Dies ist aber nicht das dunne Blattchen, das die Interferenzfarben hervor
bringt, sondern der Zwischenraum zwischen der ersten und zweiten 
Pigmentschicht". Das Blattchen selbst liegt im gegebenen Faile unter
halb der Grenze der Sichtbarkeit. Seine Dicke berechnet sich zU 0,20 

bis 0,28 fl. Zur Bestimmung des Brechungsindex beleuchtete ELSASSER 
die Feder mit parallelem, s. p. Licht und maB den Winkel, unter dem die 
Farbe verschwand, unter dem also der p16tzliche Umschlag in die kom

b " 

plementare Farbe eintritt. Dieser Winkel, der Pola
risationswinkel des Blattchens, wurde als Mittel aus 
einer Anzahl Messungen ziernlich genau zu 6ro be
stimmt. Nach dem BEWSTERschen Gesetz ergibt 
sich dann: 

tg II' = tg 6ro=n = r,75-1,8. 

d 

Abb. 57 a-f. Querschnitte von Schillerradien (Vergr. et\va 1000 fach). :l von Lo/lt-aIBorus t Luysll (Hals-
feder), b yom P/a1t{Schwanzfeder), c von Lanzjrocolillssple1ldldusgiaucorire1ts, d von Cinllyris mi~ro-

rllY1~cll1t$~ e von Stur1tlls 'lIulgaris, f yon Sturnlls twz"color. lNach ELSXSSER.)j 

Das iiufJere H iiutchen zeigt also einen so hohen Brech~tngskoettizienten, 
wie ihn aufJer dem Diamanten mtr sehr wenige teste Stolle besitzen. Dies er
kliirt die starke Intensitiit 2tnd den Glanz der Farben. DaB es sich nicht urn 
eine Struktur handelt, bei der, wie bei Schmetterlingsschuppen, mehrere 
dunne Blattchen hintereinanderliegen, folgt schon aus der Anordnung des 
Pigmentes. Bei der sehr starken Pigmentierung wurde die zweite Schicht 
nur noch wenig, die folgenden praktisch gar kein Licht mehr reflektieren 
konnen. Auch zeigen die Federn im polarisierten Licht Eigenschaften, die 
nur von einem einzigen dunnen Blattchen, das von zwei Medien von ver
schiedenem Brechungskoeffizienten begrenzt ist, erzeugt werden konnen 
(ELSASSER). 

Es bedarf kaum der Erwahnung, daB die starke Pigmentierung der 
Schillerradien im wesentlichen dem Zwecke dient, das sonst sehr storende, 
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durchfallende Licht abzuhalten und so die Interferenzfarben wirkungs
voller zu machen. R. M. STRONG (I903) hat den Pigmentkomem die 
Bedeutung "reflektierender Spiegel" zugeschrieben. DaB dem Pigment 
diese Rolle aber nicht zukommt, zeigt, wie ELsAsSER bemerkt, schon das 
Verhalten der weiBen, schillemden Halsfedem der Tauben. Ganz neuer
dings hat REUSCH (I925) der Pigmentierung der Schillerradien Bedeu
tung fiir die Ausgestaltung der farbengebenden, diinnen AuBenschicht 
der Zellen zugeschrieben. Er nimmt eine Pigmenteinwanderung in diese 
Zellen zu der Zeit an, wo sie noch nicht verhomt sind. Die auBerste Schicht 
derselben setzt infolge der Oberflachenspannung dem Vordringen des 
Pigmentes einen gewissen Widerstand entgegen und sie bleibt daher 
davon frei. "Mit dieser Pigmenteinwanderung geht, da das Zellinnere 
nicht hohl ist, eine VolumvergroBerung Hand in Hand, die urn so 
betrachtlicher sein wird, je starker der ZufluB des Pigmentes ist. Die 
pigmentfreie auBere Haut wird durch die raumliche Ausdehnung der 
Zelle immer weiter auseinandergezogen, bis sie schlieBlich anfangt zu 
schillem, ahnlich wie die Haut einer Seifenblase." Zur Erklarung des 
hohen Brechungsexponenten der AuBenschicht nimmt REUSCH eine Er
hohung der optischen Dichte als Folge des starken Druckes an, der mit 
der Pigmenteinlagerung und VolumenvergroBerung der Zellen der im 
Federkeim vor Eintritt des Pigmentes fest aneinander gepreBten Radien 
einsetzt. Eine Bestatigung der Hypothese von REUSCH erblickt ELSASSER 
in dem Umstande, daB an Querschnitten der Schillerradien von Sturnus 
vulgaris, welche Farben dritter Ordnung aufweisen (Abb. 57e), das Blatt
chen schon bemerkbar ist, wenngleich nicht scharf konturiert, wahrend 
es bei St. unicolor (Abb. 57 f) (Farben vierter Ordnung) gut sichtbar ist. 
Nun sind die Radiuszellen von unicolor kleiner als die von vulgaris. 
"Es zeigt sich somit, daB die Zellen, die die geringste Menge Pigment 
enthalten, die also bei gleich dichter Pigmentierung die kleinsten sein 
miissen, tatsachlich ein dickeres Blattchen besitzen als die groBeren." 

Es war schon davon die Rede, daB die Radien der medialen Ramus
seite, welche bei Lophophorus Trager der Schiller sind, bei etwa einem 
Drittel bis einem Fiinftel ihrer Lange eine solche Drehung urn ihre Achse 
machen, daB ihre breite Seite dem Beschauer zugewandt und so das auf
fallende, zu reflektierende Licht voll ausgenutzt wird. Durch eine ge
ringe Veranderung dieser Struktur wird nun ein von dem urspriinglichen 
vollkommen verschiedener Effekt an den schwarzen Bauchfedem erzielt. 
Die letzte Drehung fallt hier namlich fort, so daB in der ganzen Aus
dehnung die Schmalseite des Radius dem Auge des Beobachters zuge
kehrt ist. Dadurch wird der Eindruck einer schwarzen samtartigen Farbe 
hervorgerufen (ELSASSER). Diese Struktur ist der von REUSCH (I923) 
als "Samtstruktur" bei Anas brasiliensis beschriebenen sehr ahnlich und 
nur noch viel ausgesprochener, da die Drehung urn 90° hier wegen der 
bandartigen Form der Radien viel wirksamer ist. Trotzdem zeigen die 
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einzelnen Radien noch einen deutlich wahrnehmbaren Schiller, den man 
beobachten kann, wenn man die Federn zwischen zwei Glasplatten einem 
Druck aussetzt. Dadurch werden die Radien gedreht und auf der nun 
nach oben gekehrten, breiten Seite ist der Schiller zu sehen. Auch er
scheint die Feder wie mit einem samtartigen, blauen Schiller iiberzogen, 
wenn man das Auge zwischen Lichtquelle und Feder bringt und dann 
diese unter sehr flachem Winkel betrachtet. Jeder sichtbare Teil der 
Radien wirkt hier fUr sich wie ein senkrecht stehender Spiegel, der die 
Strahlen der Lichtquelle in der Richtung auf das Auge reflektiert 
(ELSASSER) . 

Bei Lamprocoli2tS ist die Neigung zUr Bildung der Samtstruktur fast 
bei allen Federn vorhanden. Bei L. splendidus glaukovirens finden sich 
Schwungfedern, deren Fahne auf der einen Seite des Schaftes fast nur 
Samtstruktur, auf der anderen nur Schillerstruktur aufweist. 

Metallisch gHinzende (schillernde) Federn sind bei den Vogeln sehr 
ungleich verteilt: Bei Raubvogeln fehlen sie ganz, bei Papageien sind 
sie auBerst, bei Wald- und Schwimmvogeln ziemlich selten, auch bei Sing
vogelnerscheinensienichtsehrverbreitet, werden bei Tauben, Kuckucks
vogeln und Hiihnern haufig und bei der Mehrzahl der Langschwinger 
(Kolibris im mannlichen Geschlecht) zur Regel. Eine bemerkenswerte 
Tatsache ist es, daB die Schillerfarben (subjektiven Strukturfarben) dem 
EinfluB der Domestikation in weit hoherem MaBe entzogen sind, als die 
Pigmentfarben. 

Von nicht schillernden Federn sind es vor allem die blauen, violetten 
und griinen, we1che ihre Farbe einer besonderen Struktur verdanken 
("objektive Strukturfarben" GADOWS). BOGDANOW (1858) hat zuerst 
gezeigt, daB sich in blauen Federn nicht ein entsprechend gefarbtes 
Pigment findet, sondern immer nur ein dunkelbraunes oder schwarzes. 
Er rechnete die blauen Federn zusammen mit den metallisch glanzenden 
zu den "optischen Federn", bei denen die Farbe durch eine besondere 
Struktur zustande kommt. FATIO (1866) ging einen Schritt weiter, indem 
er unter Hinweis auf die Verschiedenheit der mikroskopischen Struktur 
die blauen, nicht schillernden, sowie verschiedene lebhaft griin gefarbte, 
gleichfalls nicht schillernde Federn als "plumes emailliees" von den schil
lernden "plumes optiques" abtrennte. Den Namen "emailliees" gab er 
den genannten Federn deshalb, weil sie im Innern der Federiiste (Rami) 
unter der Rindenschicht ("Epidermis" FATIOS) immer eine Lage groBer, 
polygonaler Zellen zeigen, die er mit einem Email vergleicht. FATlO 
fand ferner, daB die Rindenschicht ungefarbt ist, daB die Emailzellen 
bei den blauen Federn im durchfallenden Licht einen gelblichen oder 
griinlichen, bei den griinen Federn einen rosenfarbigen oder leicht rot
lichen Ton zeigen, und daB sich unter ihnen ein Strang von Markzellen 
»a noyaux fortement pigmentees« vorfindet. Die Radii sitzen an der 
Unterseite der oft stark abgeplatteten Rami und sind ungefiirbt oder 
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schwiirzlich pigmentiert. Wie FATIO weiterhin nachwies, verlieren die 
Federaste die blaue oder grune Farbung und erscheinen braun oder 
schwarz, sobald man die Emailschicht weglcratzt. Demnach mussen also 
die Emailzellen die Ursache der Farbung bilden, und zwar, wie FATIO 
unter Benutzung einer von DOVE fUr andere Korper gegebenen Erklarung 
annimmt, in der Weise, "daB ein Durchgang der im Federzentrum re
flektierten Strahlen durch eine obere, durchsichtige, anders gefarbte und 
gleichfalls reflektierende Schicht" stattfindet. In eingehender Weise hat 
spater GADOW (1882) den Gegenstand behandelt und gelangte zu der 
Ansicht, daB die von ihm an der Oberflache der Emailzellen beob
achtete feine Streifung als Gitter wirke und Interferenzblau erzeuge. 

Spater, in seiner Bearbeitung der Vogel in BRONNS Klassen und Ord
nungen (1891), sagt er aber ohne Ruckhalt, es sei "noch unaufgeklart, 
worauf die Bildung der blauen Farbe eigentlich beruht", und KRUKEK
BERG (1884) meint sogar, daB eine Erklarung "aller Wahrscheinlichkeit 
nach ganz unmoglich" sein wird. Sehr wesentlich wurde die Frage dann 
gefOrdert durch Untersuchungen von HAECKER. Er bestatigte zunachst, 
daB die blaue Farbe ihren Sitz in den Federiisten (Rami) habe (Abb.58), 
derenStruktur keinenZweifel daruber aufkommen laBt, daB die eigentliche 
Quelle der Blaufarbung in der " Schirmzellenschicht", wie er die "prismatic 
cones" GADOWS nannte, zu suchen ist. HAECKER gelangte durch ver
schiedene Versuche zu der sicher richtigen Anschauung, "daB der Luft
gehalt iener Zellen und die besondere Struktur ihrer Wandungen fur die 
Erzielung des Farbenellektes ausschlaggebend sind, indem uber einem dun
keln Grund ein ,trubes Medium' hergestellt wird". Es erschien daher vor 
allem notig, den feineren Bau der betreffenden Zellen zU ermitteln, eine 
Aufgabe, die durch eine Untersuchung von KNIESCHE (1914) gelOst wurde. 
Die "Kiistchenzellen" (Schirrnzellen HAECKERS) der blauen Fedem bilden 
eine dicht unter der Rinde gelegene, mosaikartige Schicht viereckiger, 
vieleckiger, runder oder ovaler Zellen, die bei auffallendem Licht eine 
gleichmaBig blaue Farbe aufweisen (Abb.59). 1m durchfallenden er
scheinen sie gelblich oder rotbraun. 

Dies gilt aber nur fUr den Fall, daB die Zellen lufthaltig sind. Bei 
der langsamen Imbibition mit Kanadabalsam (Abb. 59) "scheint sich die 
farbende Substanz zu kontrahieren, wobei in den Anfangsstadien die 
Peripherie der zUrUckweichenden ,Farbmasse' nicht ganzrandig, sondern 
mit radiar gerichteten Stacheln versehen erscheint. Spater ist die Farbe 
vollstandig geschwunden und die Zellen stellen sich nun als farblose 
Kastchen dar, deren zentraler Hohlraum von einer Luftblase eingenom
wen wird und deren Wandung noch vielfach gekornt erscheint. An den 
vollkommen durchtrankten Zellen ist keinerlei Struktur mehr erkennbar, 
was in dem gleichen Brechungsexponenten der Zellwandsubstanz und 
des Balsams seine Erklarung findet. Flussigkeiten mit ahnlichem Bre-
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chungsexponenten, wie z. B. Xylol, Benzol und Zedernol, fiihrten, nur 
ungleich schneller, dieselben Erscheinungen herbei. Bei Behandlung mit 
Alkohol werden die Kastchenzellen beinahe moment an durchsichtig gold
gelb im durchgehenden, hellblau im auffallenden Licht. In noch gerin-. 
gerem Grade als durch Alkohol wird die Farbenerscheinung durch Wasser 
gestort. Die Zellen erscheinen in diesem Falle rotlichgelb im durch
gehenden, marineblau im auffallenden Licht. Geht man zu Substanzen 
iiber, die einen hoheren Brechungsexponenten als Kanadabalsam oder 
Xylol besitzen, wie etwa Mischungen von Benzol und Schwefelkohlen
stoff mit steigendem Zusatz des letzteren, so ist an den durchtrankten 
Stellen zunachst so wenig eine Farbenerscheinung wahrzunehmen, wie 
bei Behandlung mit Balsam. Aber schon bei einem 
Mischungsverhaltnis VOn 3: I treten wieder Spuren 
von Farbe auf und das Mischungsverhaltnis von 
7: I laBt die imbibierten Zellen im auffallenden 
Licht wieder deutlich blau erscheinen. Es kann 
also kein Zweifel bestehen, daB die Farbe blauer 
Federn verschwindet, wenn (lie Kiistchenzellen mit 
einer Substanz imbibiert werden, deren Brechungs
koeffizient dem der Wandsubstanz gleichkommt, da/3 
jedoch die Farbe hervortritt, sobald der Brechungs
koeffizient der imbibierenden Substanz verschieden, 
und zwar entweder kleiner oder gro/3er ist. Fiir die 
blauen Federn von Cotinga oder Malurus fanden 
HAECKER und MEYER, daB Farblosigkeit der Kast
chenzellen bei Imbibition mit einer Fliissigkeit ein
tritt, deren Brechungsexponent rund 1,52 (fiir Na
Licht) betragt, so daB also dieser Wert auch als 
Brechungsexponent der Kastchensubstanz gelten 
muB. HAECKER und MEYER vermuteten auf Grund 
dieser Versuche, daB das triibe Medium dadurch Abb.S8. Teil einer blauen 

Feder vonire1te. RRamus j 
zustande kommt, daB die dicke, durchweg ver- r Radii. (Nach HAECKER.) 
hornte Wandung von sehr feinen lufterfiillten 
Rohrchen durchsetzt ist, so daB eine sehr innige Durchdringung von 
Luft und Hom gegeben ist." 

Am besten geeignet zur Darstellung der sehr feinen Kanalchen fand 
KNIESCHE nach mannigfachen Versuchen die Injektion der Zellen mit 
farblosem Spirituslack. Die Fedem wurden an den Spitzen der Rami 
beschnitten und 1---2 Tage in den Lack gelegt, dann herausgenommen 
und getrocknet. Sie behielten dabei ihre blaue Farbe, nUr daB diese nicht 
mehr so intensiv war. Nach Abspiilen mit Alkohol und Einbetten in 
Kanadabalsam trat nun die feine und feinste Struktur der Zellen sehr 
deutlich hervor, indem der Lack sich nach dem Verdunsten der Fliissig
keit an den Wanden der Kanalchen niederschlagt. An jeder Kastchen-
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zelle sind vier Abschnitte zu unterscheiden (Abb. 59b)" und zwar: 1. ein 
Hohlraum im Innern, 2. eine "Zone von Kanalchen, die an den Hohlraum 
sich ansetzen, wie die Stacheln eines Seeigels", 3. die "Zone der knauel
.formigen Kanalabschnitte und unregelmaBigen Zerkluftung", und 4. die 
"Zone der Kanalchen, die von der Zelle radiar auf den Hohlraum zu
gehen". 

Die Lange der zylindrischen Kanalchen, die vom Hohlraum ausgehen, 
ist natlirlich von der Wanddicke abhangig. Sowohl die Oberflache der 
Zelle, wie auch Querschnitte im Bereich der Zonen II und IV (vgl. Schema 
Abb. 59 b) gleichen einem gelochten Elech oder einem Sieb mit runden 
Lochern. In Zone III zeigen die Kanalchen einrn ahnlich verschlungenen 
Verlauf, wie etwa die in der Rinde 
der Saugetierniere. Zwischen ihnen 
liegen aber unregelmaBige Spalten 
und Klufte. Nach KNIESCHE ist die 

a b 

II 

III 

1\' 

Abb.59· a Schnitt durch cincn Federast (Ramus) \'on Cotinga cOl'rulea in durchgehendem Licht. 
Links ist der Proze6 der Luftverdrangung durch Kanadabalsam, der in den mittleren Zellen voll. 
endet ist, in seinen verschiedenen Phasen dargestellt. (Nach HAECKER.) b Schema einer "Kastchen
zelle". I. Hohlraum; II. Zone der Kanalchen, die sich an den Hohlraum ansetzcn; III. Zone der knauel
formigen Kanalabschnitte. IV. Zone der Kanalchen, die yon der Oberflache der Zelle radiar auf den 

Hohlraum zugehen. (Nach KNIESCHE.) 

Blaufarbung urn SO reiner und intensiver, je enger die Kanalchen stehen 
und je feiner sie sind. Anderenfalls ist die Farbe matter oder grunblau. 
Wesentlich ist fur die Farbenwirkung immer das in den unter der Email
schicht gelegenen MarkzeUen enthaltene Pigment. HAECKER und MEYER 
fanden den Durchmesser der Kaniilchen einer Malurus-Feder etwa zu 
0,3 fl, den der Cotinga-Feder wohl noch etwas geringer. Es handelt sich 
also urn lufthaltige Rohrchen, deren Durchmesser kleiner ist, als die 
Wellenlange des roten Lichtes (0,8 fl), d. h. wir haben in der Schicht der 
Kiistchenzellen ein durchsichtiges Medium vor uns, in welches durchsichtige 
Karper eingebettet sind, deren Dimensionen klein sind gegen die Wellenliinge 
des Lichtes und deren optische Dichtigkeit verschieden von der des Mediums 
ist. Der Brechungsexponent des letzteren betragt etwa 1,52, der der ein
gebetteten durchsichtigen Korper 1,0003. Dringt nun in eine solche Kom-
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bination von zwei durchsichtigen Korpern weiBes Licht ein, so findet 
nach Lord RAYLEIGH an den eingebetteten Korperchen eine diffuse 
Reflexion des Lichtes statt, und zwar wird das blaue Licht bei der Re
flexion bevorzugt. Da namlich die Intensitat des reflektierten Lichtes 
jeder Farbe umgekehrt proportional der vierten Potenz der zugehorigen 

Wellenlange ist (! = c~.:st), so werden bei der Reflexion die kurzwelligen 

blauen Strahlen bevorzugt, wahrend im durchgehenden Lichte die gelben 
und roten Strahlen uberwiegen. Stellt eine blaue Feder wirklich ein 
RAYLEIGHSches Medium dar, so muB sich bei der Untersuchung der 
quantitativen Zusammensetzung des reflektierten Lichtes eine Begunsti
gung der blauen Strahlen herausstellen, wahrend bei der Reflexion an 
einem weiBen Korper das Verhaltnis der Intensitaten der einzelnen Farben 
dasselbe bleibt, wie im auffallenden Licht. HAECKER und MEYER haben 
nun in derTat durch Vergleichung der Reflexionsfahigkeit blauer Federn 
vonM alurus mit dervon weiBem und blauem Papier mit Hilfe eines KONIG
schen Spektrophotometers gezeigt, daB die Intensitatsverteilung der ver
schiedenen Farben fur das von einem RAYLEIGHSchen Medium und den 
blcluen Federn reflektierte Licht weitgehende Dbereinstimmung zeigt. 

SPOTTEL (a. a. 0.) hat Zweifel geauBert, ob man es bei den Kastchen
zellen wirklich mit einer Kana1chenstruktur zu tun hat und weist auf die 
Moglichkeit hin, "daB diese Struktur nicht aus Rohrchen besteht, son
dern aus faden- oder schlierenartigen Differenzierungen, die aus einer 
Substanz bestehen, deren Brechungsexponent etwas von der ubrigen 
Hornsubstanz verschieden ist und we1che etwas rascher als diese von 
Flussigkeiten imbibiert wird". Eine so1che Annahme scheint mir aber 
schon dadurch ausgeschlossen zu sein, daB die Leuchtkraft des Feder
blau eine sehr bedeutende Differenz des Brechungsexponenten der beiden 
Komponenten des triiben Mediums zur Voraussetzung hat. 

Es wurde im vorstehenden gezeigt, daB beim Zustandekommen der 
blauen Farbe mehrere Faktoren zusammenwirken, und zwar kommen in 
erster Linie in Betracht die Umwandlung der oberflachlich gelegenen 
Markzellen in "Kastchenzellen" und die Konzentrierung. des braunen 
Pigmentes auf die darunterliegenden Markzellenlagen (Abb. 59a). In 
zweiter Linie konnen dann noch hinzukommen die Verdickung der 
Rindenschicht und die Abplattung der ganzen Federaste, sowie der Weg
fall der F ederstrahlen. 

Was den zuerst genannten Faktor anbelangt, so lehrt eine verglei
chende Untersuchung, daB die Kastchenzellen in histologischer Hinsicht 
tatsachlich den Charakter von modifizierten Markzellen haben und daB 
sie sich, abgesehen von der besonderen Anordnungsweise, von den ge
wohnlichen Markzellen durch die Verdickung ihrer Wandung und die 
stark ere Entwicklung der auchbei nicht blauen Federn nachweisbaren 
Kanalchenstruktur unterscheiden (HAECKER und MEYER). Bei den am 

Ergebnisse der Biologie III. 30a 
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besten entwickelten blauen Federn sind meist ein bis zwei Schichten der 
Markzellen in typische Kastchenzellen umgewandelt; die iibrigen Mark
zellen sind dann meist sehr diinnwandig und Trager des Melanins. Wie 
weit die Verbreitung von Markzellen mit Kanalchenstruktur reicht, zeigt 
der Umstand, daB selbst Federn, welche mit ganz anderen Mitteln inten
sive Farbungen erreichen, daneben noch die "Blaustruktur" aufweisen. 
So fand KNIESCHE in den intensiv gelben Federn des mannlichen Pirols 
(Oriolus galbula) in den Rami "die ganz von gelbem, diffusem Pigment 
erfiillt sind, doch noch Reste vonZellen mit Blaustruktur eingelagert, die 
ganz dieselbe Anordnung und ganz dasselbe GefUge zeigen, \vie die sehr 
gut ausgebildeten Kastchenzellen mit Blaustruktur in den Rami der oliv
griinen Federn des jungen Pirols. Auch die weiBen Bauchfedern von 
Pitta maxima, deren blaue Riickenfedern ihm das beste Material zum 
Studi.um der Struktur der Kastchenzellen lieferten, zeigen eine gut aus
gebildeteZellenlage mitBlaustruktur. Auf dunklem Grunde lieB sich auch 
ein leicht blauer Schimmer erkennen. J a sogar in den roten Hand
schwingen von TftraCus persa fanden sich typische Kastchenzellen, ahn
lich wie beim Pirol in den Rami verteilt und KNIESCHE glaubt daher, 
"dafJ die von HAECKER und MEYER zuerst in den Bla2tfedern festgestellte 
Poren- oder Kaniilchenstruktur eine ganz allgemein den M arkzellen Z2t
kommende primiire Struktur ist, welche sekundiir unter Verfeinerung und 
Vermehntng der Kaniilchen, sowie unter gleichzeitiger A usbildung der 
iibrigen charakteristischen Verhiiltnisse zur Blaustruktttr geworden ist". 
Er schlagt fUr Zellen dieser Art den Sammelnamen "Kaniilchenzellen" vor, 
so daB also derartige Zellen, die im auffallenden Licht blau erscheinen, 
speziell als Kanalchenzellen mit Blaustruktur oder als "triibe M edium
zellen" zu bezeichnen waren. Blau wiirde nur dann auftreten, wenn das 
Verhaltnis zwischen den durch die Dicke der Kanalchen gebildeten Luft
zylindern und der umgebenden Hornmasse ein bestimmtes ist, so daB die 
Verteilung des einen Mediums (Luft) in dem anderen (Horn) fein genug 
geworden ist, urn ein triibes Medium bilden zu konnen. 

Dber die Entstehung dieser merkwiirdigen Struktur ist leider nichts 
bekannt, obschon es an Bemiihungen, dieselbe entwicklungsgeschichtlich 
aufzuklaren, nicht gefehlt hat. KNIESCHE (a.a,O.) macht den "Eintrock
nungsprozeB" dafiir verantwortlich, der damit beginnt, daB im Zentrum 
der zunachst plasmatischen Zellen eine Gasblase, der spatere Hohlraum, 
ausgeschieden wird, die sich in ihrer Form der auBeren Zellwand anpaBt, 
wahrend das Plasma sich nach den Wanden hin zuriickzieht und beim 
Verhornen derart zerkliiftet, daB radiare Spalten (Rohrchen) entstehen, 
wahrend HAECKER und MEYER die, wie mir schei.nt, wahrscheinlichere 
Annahme gemacht haben, "daB die Poren der Kastchenzellen von 
pseudopodienartigen Plasmafortsatzen herriihren und daher in geneti
scher Hinsicht mit den Poren der Hiille mancher tierischer Eier (oder 
der Pflanzenzellwand) vergleichbar waren". 
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Wahrend in allen Fallen, wo Federn ein reines, gesattigtes Blau 
darbieten, Markzellen der Rami Trager der "Blaustruktur" sind, gibt 
es doch auch Beispiele, wo 
Zellen der Radien als Kiist
chenzellen differenziert sind. 
Es gilt dies vor allem in den 
wenigen Fallen. wo ein aus
gesprochenes Elau bei T auben 
zur Entwicklung gekommen 
ist. So weist bei Goura victoriae 
der distale Teil der Hakenradii 
eine deutliche Differenzierung 
der Zellen zu Kanalchenzellen 
auf undenthalt schwarzes Pig
ment, welches in der Mitte der
selben in einer paketartigen 
Masse angehauft liegt, wahrend 
die proximal en Teile der Ha
kenfasern nur locker verteiltes 
braunliches Pigment aufwei
sen. "Zu beiden Seiten ist das 
Pigment der Radien von Kast
chen umgeben, die ein mattes 
Blau reflektieren, wahrend die 
Rami bei Goura an der Bildung 
des Blau gar nicht beteiligt 
sind" (Abb.60a). Es sei hier 
noch bemerkt, daB die Tauben 
auch das einzige Beispiel einer 
Federfarbung durch blaues Pig
ment bieten, indem bei Cyano
treron die Strahlen der auBeren 
Federhalfte sowohl im durch
gehenden wie im auffallenden 
Lichte hellblau gefiirbt er
scheinen. 

Einen dritten Weg, auf 
welchem es bei T auben zur 
Entstehung der hier so weit 
verbreiteten schiefer-(tauben-) 
blauen Farbung kommt, hat 

--Obert1iicnen-
.:.; stllllrlvr 

b 

! II : !:! ! ! ! !J I ! II I 

lc/z. 
!': ! " ~ :, 

S'/o"cnm 
d 

ALb. 60. a Federstrahlen (Radii) von G01era vlctoriat! 
mit zweiteilig angeordneten von dunklem Pigment unter
lagerten Kastchenzellen, links in hal her FHichenansicht, 
rechts in Kantenansicht. (Nach V. HAECKER.) b Seiten
wand eines bHiulichgrauen Steuerfederramus von Col1tm
ba livla nach teilweist'm Entfemen der Struktur. (Auf
sieht.) c Teil eines Schnittes. Scll, Schiippchen oder 
Stacheln aus der Hornrinde entspringend. d Stabchen~ 
struktur einer blauweiBen Halsfeder von Aganu-a agami_ 

(Nach SPOTTEL.) 

SPOTTEL (1914) nachgewiesen. "Betrachtet man die Oberseite einer hell
blaugrauen Taubenfeder bei schwacher VergroBerung (25 fach), so er
kennt man, daB hauptsachlich die Radien im auffallenden Lichte schwach 
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blaulichweiB gefarbt sind. Am starksten zeigen del' distale Teil, die An
~atzstelle und die dorsale Leiste der Radien diese Farbe. Die Rami da
gegen reflektieren hier nur ein silberiges WeiB. Auf der Unterseite ge
schieht die Reflexion des BlaulichweiB von den Bogenfasem und den 
Rami. 1m durchgehenden Licht erscheint an allen den Stellen, wo das 
Licht ungehindert. hindurchtreten kann, eine gelblich-rotliche Farbung, 
was darauf hinweist, daB auch hier die blauliche Farbung eine physika
lische oder Strukturfarbe ist." Nach Aufhellung in Kanadabalsam er
kennt man nun an allen den SteUen, die vorher in Luft blaulich erschie
nen, bei starkster VergroBerung eine feine Struktur, we1che die Gestalt 
von Grubchen, Ansatzstellen von Rohrchen oder BHittchen zu haben 
scheint (Abb. 60 b, c). 1m Innem liegen groBe dunkle Pigmentkomer in 
charakteristische Reihen geordnet. Wird eine solche Feder mit Schwe±el
kohlenstoff eingedeckt, und das Deckglas leicht auf und ab bewegt, bis 
die Flussigkeit verdunstet ist, so gewahrt man, daB an dem abgehobenen 
Deckglas "ein feiner Staub" haftet, der unter dem Mikroskop im durch
fallen den Licht rotlichgelb, im auffallenden blaulichweiB erscheint und 
sich bei starker VergroBerung als aus sehr kleinen, dunnen, durchsich
tigen Blattchen bestehend erweist. In dickerer Schicht erscheint das 
reflektierte Licht mehr milchweiB. Auf schwarzem Untergrund tritt die 
schwache blauliche Strukturfarbe gegenuber der dunkeln Absorptions
farbe stark zuruck und es entsteht ein dunkles Blaugrau. Am besten 
kommt der blauliche Schimmer zur Geltung, wenn von seiten der ubrigen 
Federstrukturen eine gra~te Mischfarbe erzeugt wird (Reflexion des 
weiBen Lichtes an der Homsubstanz + schwarze Farbe der Pigment
komer) und es werden demnach die verschiedenen Abstufungen des Blau
grau durch starkere oder geringere Pigmentierung hervorgebracht. Ohne 
jeden Zweifel wirkt der "Sta~tb" iihnlich wie die Kaniilchenstntktur der 
Kiistchenzellen bei rein blauen Federn als "trubes Medi1,tm" , 1tnd es dient 
das dunkle Pigment nur zur H erstellung eines nMtiralen Gra~t, also zur 
Verdunkelung des Weij3, in dessen Strahlen sonst die bliiulichweij3en der 
Stmktur vollkommen verschwinden wiirden. Die blauliche Farbung ist bei 
den Fedem von Columba livia nicht nur auf die Radien beschrankt, son
dem findet sich auch auf den Rami. Betrachtet man den schwarzen Teil 
der Steuerfedem unter einem Winkel von etwa 45°, so also, daB die 
Seitenwande der lamellenformigen Rami ubereinanderliegen, so sieht man 
auch an diesen eine blaulichgraue Farbung und man erkennt im Aufblick 
auf die Seitenflache eines isolierten Ramus leicht eine komige Struktur, 
die je nach der Dicke der Schicht blaulich oder weiBlich reflektiert, wah
rend sie im durchfallenden Lichte wieder rotlichgelb erscheint (Abb. 60 b) 
Auch auf den Rami der weiBen Fedem ist die in Rede stehende Struktur 
stark entwickelt und es wird von dem Belag an den Seiten der Rami ein 
mi1chiges WeiB reflektiert, desgleichen findetsie sich an den Radien der 
schillemden Halsfedem, an deren Unterseitedeutlich eine bHiuliche Far-
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bung zu erkennen ist. Halt man die schillemde Oberseite so, daB der 
Schiller nicht zum Vorschein kommt, so gewahrt man auch hier eine 
bHiuliche Farbung, die abet infolge des dunkeln Pigmentes nur undeut
lich ist. Auch die dunkeln Flugelquerbinden, sowie die Schwungfedem 
und die braunen :Rucken- und Flugeldeckfedem von Cohtmba palumb~ts 
zeigen eine schwach blauliche Oberstaubung. Es ist also die fragliche 
Oberflachenstruktur auf jeder Feder der Felsen- und Ringeltaube vor
handen, gleichgilltig, ob sie schwarz, braunlich oder rotlich ist, nur die 
Starke der Ausbildung der Struktur ist verschieden, SPOTTEL fand die 
namliche Staubstruktur femer auch bei manchen Wasservogeln, beson
ders an den Rami der Fedem von Kranichen und Reihern. In den blau
lichen Brustfedem von Agamia agami ist die Staubstruktur in machtiger 
Ausbildung vorhanden, und zwar "sitzt dem verbreiterten Ramus auBen 
eine dicke, teilweise in Zerfall begriffene Homschicht auf, in der man 
regelmaBige Stabchen einer anderen Substanz von wechselnder Dicke 
und Lange wahmehmen kann" (Abb.60d). 1m auffallenden Lichte re
flektiert diese Schicht ein weiBliches Blau, wahrend sie im durchgehenden 
goldgelb erscheint. 

Auflagerung einer staubformigen Masse in extremem MaBe ist seit 
lange bei gewissen Fedem bekannt, denen NITZSCH den sehr bezeichnen
den Namen der "Puderdunen" gegeben hat, Dunen, weIche einen eigen
tumlichen Staub (Puder) absondem. "Allen gemeinsam ist, daB ihr 
Wurzelteil sich nicht wie bei den anderen Fedem schlieBt, sondem daB 
sie fortwahrend wachsen, und daB die feinen Endverzweigungen oder ein
zelnen StrahJen durch eigentiimliche Umwandlung der sie bildenden 
Zellen in weiBlichen Staub zerfallen. Dieser wird oft in erstaunlicher 
Menge gebildet und verursacht an den das lebende Gefieder durch
suchenden Fingem ein fettiges und doch zugleich trockenes GefUhl; der 
Puder bleibt leicht haften, wovon man sich durch Untersuchung eines 
Kakadus, eines grauen Papageien oder einer Chrysotis iiberzeugenkann. 
Beim gra~ten Reiher bildet der Puder einen das ganze Gefieder iiber
ziehenden sanften Hauch, der bald nach dem Tode erlischt" (GAD OW 

I89I). Auch in BREHMS Tierleben (4. Aufl., Bd. 3 Vogel, I9II) wird der 
Puder als "fettiger Staub" bezeichnet, der von dunenartigen Fedem "ab
gesondert" wird (richtiger ware wohl "abgestoBen" zU sagen), und dann, 
namentlich bei verschiedenen Papageienarten, auf der AuBenseite der 
Konturfedem liegt, denen er jenen, z. B. fUr den J ako (Psittac-us eritha
cus) so charakteristischen reifartigen Oberzug und damit die normale 
hellascltgraue Farbung verleiht. Wenn der feine Puderstaub, der in der 
Regel das Gefieder dick bedeckt, abgewischt wird, sehen die Federn schiefer
schwarzblau aus. Schiitteln sich soIche Vogel (unter anderen auch die 
Kakadus), dann erscheinen sie, namentlich gegen die Sonne gesehen, wie 
in eine weiBe Staubwolke gehUllt. Wie es scheint, ist dieser "Staub" bis 
jetzt nicht naher mikroskopisch und chemisch untersucht worden, auch 
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habe ich iiber seine physikalischen Eigenschaften keine Angaben finden 
konnen, doch kann es wohl kaum einem Zweifel unterliegen, daB es sich 
hier urn etwas ganz Ahnliches handelt, wie bei den Tauben, wie dies ja 
auch SPOTTEL (a. a. 0.) andeutet. "Die Form und GroBe der Puderdunen 
wechselt sehr. Bei den Papageien bildet die Dune eigentlich nur ein 
kurzes, feines Pinselchen mit sehr kurzer, kaum aus der Raut hervor
ragender Spule. Etwas Hi.nger, aber auch sehr schwach, ist der Spulen
teil bei den Reihern, er lOst sich sehr bald in ein halbes Dutzend und 
mehr Aste auf. Bei Podargus hingegen sind die Puderdunen bis zu 
2 Zoll lang, zerfallen in eine Unmenge von auBerst feinen Asten und 
Strahlen und sind zu starken und mehr als 1/2 Zoll langen Spulen ver
einigt" (GADOW). STIEDA hat diese Dunen bei der Rohrdommel (Bota~trus 
stellaris) untersucht (1870) und gibt an, daB die feinen fadenartigen Aste 
aus einem leicht pigmentierten Achsenstrang von nur 0,0003 mm Durch
messer bestehen, der von einer einfachen Lage von Zellen allseitig um
geben wird. Diese letzteren sollen nach derVerhomung eine fettige (? B.) 
Metamorphose eingehen und den Puder bilden. Ober die Entstehung 
der "Staubstruktur" bei Tauben hat SroTTEL einige Angaben gemacht: 
"Betrachtet man blaugraue Fedem, die sich eben erst aus der Feder
scheide herausschieben, so sieht man, daB schon in diesem Stadium die 
blaugraue Farbung auf Grund der charakteristischen Oberflachenstruk
tur vorhanden ist. Prapariert man die Scheide ab, so erkennt man, daB 
diese an ihrer AuBenflache ganz fest ist, aber in ihren inneren Schichten 
immer mehr in Zerfall iibergeht. Erst stoBt man auf groBere, diinne 
Homschollen, die mehr oder weniger zusammenhangen, die aber im auf
fallenden Lichte noch keine Reflexion von blaulichweiBen Strahlen er
kennen lassen, wahrend weiter nach innen, dicht iiber den ausgebildeten 
Federteilen, eine staubformige Struktur vorhanden ist, die im auffallen
den Lichte blaulichweiB, im durchfallenden rotlichgelb erscheint. Die 
Staubschicht an der Innenseite der Federscheide besteht aber nicht nur 
aus den zerfallenden Innenschichten derselben, sondem auch aus den bei 
der Differenzierung der Federteile iiberfliissig gewordenen Zellen, d. h. 
den Zylinderzellen und den zwischen der Federscheide und den Rami 
und Radii gelegenen Zellen. DemgemaB ist es nicht zu verwundem, wenn 
man bei Ablosung der Federscheide an ihrer Innenflache den genauen 
Abdruck der Rami und Radii findet" (SPOTTEL). 

In nachster Beziehung zur Blaustruktur der Fedem steht sehr oft die 
viel weiter verbreitete Griinfiirbung, die, wie schon erwahnt, in einigen we
nigen Fallen durch griines Pigment bedingt wird (M1~sophagidae); haufig 
tritt Griin als Schillerfdrbe (subjektive Strukturfarbe) auf und ist dann 
als Farbe diinner Blattchen zu deuten, nicht schillerndes Griin als "objek
tive Strukturfarbe" hat zUerst HAECKER (1890) darauf bezogen, dafJ sich 
gelbes Pigment mit Strukturblau kombiniert, laBt aber gewisse dunkel
griine Federfarben auch durch Triibung gelber Federn infolge Auftretens 
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von braunem Pigment oder dadurch entstehen, daB sich schwarze Fedem 
unter gelbe lagem. So entsteht das Olivgriin unserer Singvogel durch 
Trubung gelb pigmentierter Fedem. "Die Fiedem erster Ordnung (Rami) 
der grunen Fedem unserer M eisen z. B. zeigen eine nicht komige gelbe 
Farbe der Rindensubstanz und der Wande der luftfuhrenden Markzellen. 
Die Trubung zu Grun kommt zustande durch sparlichen braunen Farb
stoff in den Luftzellen und dUrch die gefarbtenFiedemzweiterOrdnung 
(Radii)." In einer weiteren, 1902 erschienenen Arbeit, die HAECKER zu
sammen mit dem Physiker A. MEYER verfaBte, wird gesagt, das (nicht 
schillemde) Grun entstande vorwiegend dUrch die kombinierte Wirkung 
der Luftfillhing von typischen Kastchen-(Kahalchen-)Zellen, der Gelb
farbung der Rindenschicht und der Braunfarbung der Federstrahlen. 
KNIESCHE (1914) hat daraufhin eine groBe Zahl von Vogelarten mit in 
verschiedenen Nuancen grun gefarbten Fedem untersucht und gelangte 
durchweg zu einer Bestatigung der HAECKERschen Deutung. Was zu
nachst die eigentlich grunen (grun, gelbgrun, spangrun, dunkelgrun) 
Fedem betrifft, so sind stets die Rami Sitz der Farbe, wahrend die Radii 
braun erscheinen. Betrachten wir als typisches Beispiel einer rein grunen 
Feder den Querschnitt eines Ramus von Tanagra rubric ollis (Abb. 61 a), 
so findet sich an der Oberseite unter einer diffus gelb gefarbten Rinden
schicht eine Lage Kanalchenzellen, wahrend an der Unterseite die gelbe 
Decke fehlt; zwischen beiden Schichten von Zellen mit Elaustruktur 
liegen schwarze, pigmentfuhrende Markzellen. Von oben gesehen erscheint 
eine solche Feder "leuchtend griin", a1tj der Unterseite dagegen blau. 
A. B. MEYER (1882) gibt an, daB bei den grunen Edelpapageien (Eclectis) 
sich der Anteil des gelben Pigmentes bei dem Zustandekommen des 
prachtvollen Grun sehr schon in folgender Weise demonstrieren laBt: 
"Wenn man das Licht moglichst horizontal auf das Grun des Ruckens 
auffallen laBt, indem man z. B. in Augenhohe uber den grunen Rucken 
dem Lichte zugewendet, hinsieht, so erscheint derselbe schon orangegelb, 
so blendend grun schillemd er auch bei auffallendem Lichte ist." Das
selbe Verhalten zeigen, und zwar schon bei schrag auffallendem Lichte, 
die grunen Fedem der Araras (Sittace militaris und chloroptera). Es kann 
also wohl kein Zweifel bestehen, daB das Grun als kombinierter Effekt 
von Elau und Gelb zustande kommt und uberraschend ist nUr die Rein
heit und Intensitat der Mischfarbe. Es ist ja selbstverstandlich, daB, 
wenn die Kanalchenzellen als trubes Medium Elau liefem sollen, dies 
nur geschehen kann, wenn das zu ihnen gelangende Licht noch Blau 
enthalt, undes muB daher angenommen werden, daB dies trotz der gelben 
HUlle noch in ausreichendem MaBe der Fall ist. Wenn man die blau 
schillemde Flache des Flugels eines Schmetterlings (etwa Morpho) mit 
einem gelben Glas bedeckt, so erscheint in der Tat ein glanzendes Griin 
als Resultat der Mischung, und man kann sich dUrch spektrale Unter
suchung leicht uberzeugen, daB das vom Glas durchgelassene Licht noch 
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reichlich Elau enthalt. KNIESCHE macht iiber die Zusammensetzung des 
von der gelben Rinde der Rami durchgelassenen Lichtes keinerlei An
gabe. Es muB aber jedenfalls angenommen werden, daB die Absorption 
des Elau keine vollstandige ist. Immerhin bedarf die groBe Leuchtkraft 
des Griin im gegebenen Falle noch der Aufklarung, um so mehr, als ich 
blau schillernde Federn eines Kolibri bei Betrachtung durch dasselbe 

a 

c d 

b 

gelbe Glas, welches die 
M orpho-Fliigel prachtvoll 
griin erscheinen lieB, berei ts 
farblos grau sehe. Es 
kommt offenbar sehr we
sentlich auf den Glanz und 
die Leuchtkraft des Struk
turblau an. Wenn man 
einer griinen Feder von 
Tanagra rubric ollis die Ra
dien raubt, indem man 
diese vorsichtig abkratzt, 
so wird die Intensitat des 
Griin nicht beeinfluBt. So 
ist es bei allen intensiv 
griinen Federn. Oft findet 
man solche, bei denen der 
obere Teil der Rami ganz 
ohne Radien ist und trotz
dem griines Licht mit 
derselben Intensitat aus
strahlt, wie die Teile mit 
Radien. KNIESCHE glaubt, 
daB die braunen Radien 
"nur als Reflektoren fUr 
das von den Seitenpartien 
der Rami auszusendende 
Licht dienen". 

Abb . 61. a Querschnitt dUTch eine-n Ramus einer Feder (Flii
g eldeckfeder) von Tallagra t"leoricolles. Zwei Schichten von 
Blauzellen (Kastchenzellen) durch dunkles Pigment getrennt. 
Die obere von der gel ben (graugetonten) Rindenschicht um
hullt. (Federfarbe von oben gesehen griin, \'on un ten blau.) 
b Ramus-Querschnitt einer gelben Feder von Motacilla 
flava. 1m Innern Blauzellen. Die gelbe Rindenschicht grau 
getont. c ein ebensolcher von Chloris chloris. d ein eben
salcher- \'on Melojsittaeus 11t1tdulatlf,s. (Nach KNIESCHE.) 

Der groBe EinfluB, den 
die verschiedene Dicke der 
die Elauzellen iiberlagern

den gclben Rindenschicht auf den Charakter der resultierenden 
Mischfarbe besitzt, zeigt sich besonders deutlich in Fallen, wo an ver
schiedenen Seiten eines und desselben Ramus die gelbe Deckschicht un
gleiche Machtigkeit besitzt. Als Beispiel diene ein Querschnitt durch 
einen Ramus von M otacilla flava und yom Grunling (Chloris chloris) 
(Abb. 61 b und c). Die Rindenschicht schickt hier nach der Oberseite der 
Feder einen hohen Kamm aus, der die Farbenwirkung des gelben Lipo-



Vergleichende Physiologie des Integuments der Wirbeltiere. 473 

chroms verstarken hilft. Die diinnwandigen Markzellen bilden einen durch
gehenden Strang und zeigen nur schwach entwickelte Blaustruktur. Da 
auBerdem dunkles Pigment als Hintergrund fehlt, so ist ihre Wirkung 
als triibes Medium nur gering und die Fedem erscheinen griinlichgelb 
(zitronenfarbig) . 

Bei einer Gruppe gelbgriiner Fedem, wie z. B. beim Wellensittich, 
bildet der Querschnitt der Rami eine langgestreckte Ellipse (Abb. 61 d) 
mit senkrechter Hauptachse; es wird in diesem Falle von beiden Langs
seiten und oft auch von der Unterseite griines Licht erzeugt. "Infolge 
der besonderen Gestalt dieser Rami erhhlt man beim Anblick von oben 
ziernlich viel gelbe und wenig blaue Strahlen, da die obere Kante der 
Homschicht meist etwas dicker ist und auBerdem eine Summierung der 
von den verschiedenen Niveaus der Ramuswandungen erzeugten Gelb
strahlen erfolgt, wahrend auf der anderen Seite nur einige wenige der 
zahlreich vorhandenen Blauzellen, namlich nur die obersten, zur Wirkung 
kommen. Betrachtet man diese Fedem von der Seite her, so erhhlt man 
ein viel griineres Licht, als wenn man sie von oben ansieht, da bei dieser 
Stellung eine diinnere gelbe Schicht und sehr viele Blauzellen in Wirksam
keit treten. Beim Wellensittich kann man schon am lebenden, in Bewe
gung befindlichen Tier einen Wechsel der Griinfarbung beobachten" 
(KNIESCHE). Bei den rein griinen Fedem von Tanagra rubric ollis zeigen 
die farbengebenden Schichten, wie schon erwahnt, mehr eine Ausdehnung 
in die Breite (Abb. 61 a), die gelbe Rindenschicht und die Blauzellen 
sind mehr wagerecht angeordnet, so daB beide Lagen in etwa gleichem 
MaBe zur Geltung kommen und so das schone Griin erzeugen. Die mit
geteilten Tatsachen zeigen, daB das Grun der Vogelfedern in ganz iihn
licher Weise zustande kommt, wie die bei Amphibien und Reptilien so weit 
verbreitete grune Farbe der H aut. Auch hier handelt es sich in den meisten 
Fallen um Dberlagerung von Pigmentgelb iiber Strukturblau, nur wird 
dieses letztere durch an sich farblose, kleine Guaninkristallchen erzeugt, 
die nach dem Prinzip diinner BHittchen Interferenzblau liefem, vielleicht 
auch in manchen Fallen als "triibes Medium" wirken. Es liegen regel
maBig drei Schichten von Zellen iibereinander, zu oberst gelbes Pigment 
(Lipochrom) fiihrende Elemente, dann die Blauzellen (Guanophoren) und 
zu unterst melaninfiihrende Schwarzzellen (Melanophoren), die den 
dunkeln Grund bilden (vgl. Teil I). 

5. Federwachstum und Federwechsel (Mauser). 
Die auBerordentliche Verschiedenheit der Federformen undvor allem 

die enormen Differenzen der Lange, wie sie besonders an. manchen 
Schmuckfedem hervortreten, weisen auf entsprechende Unterschiede des 
Wachstums hin, welches immer ein begrenztes ist. Auf der Hohe ihrer 
Ausbildung angelangt, bleiben bekanntlich die Fedem eine gewisse Zeit 
bestehen, um dann in der jahrlich wiederkehrenden Mauser abgeworfen, 

Ergebnisse der Biologie III. 30b 
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-zu werden. Bei diesem V organg wird, wie schon friiher erwahnt wurde, 
nur die Hornfeder abgeworfen, wahrend die Papille bestehen bleibt und 
die bindegewebige Grundlage fur die Neubildung einer folgenden Feder 
darstellt. Der daruber bestehende epitheliale Dberzug bildet die epider
male Grundlage, die zwei Generationen ausbildet, eine oberflachliche 
abortive, die als hornige Federscheide die darunter folgende zweite Epi
dermisgeneration uberzieht. Letztere liefert wieder die einzelnen Teile 
der freien Hornfeder. Diese Art der Erneuerung der Federn ist nach 
MAURER ein Vorgang, der in gewissem Sinne der Hautung der Reptilien 
vergleichbar erscheint, denn erstens ist eine periodisch auftretende starke 
Homproliferation von seiten der Epidermis vorhanden, welche besonders 
auf die Oberflache von Papillen der Lederhaut, die den Schuppenpapillen 
der Reptilien verglei.::hbar sind, lokalisiert erscheint und zweitens ist die 
einmal gebildete Federpapille, wie dort die Schuppenpapille, eine blei
bende Bildung; nur der oberflachlich verhornte Teil der Epidermis wird 
periodisch abgeworfen. Anders als bei den Reptili.en verhalt sich jedoch 
'der Vorgang des Federwechsels insofern, als bei jenen postembryonal nur 
gleichwertige Epidermisgenerationen sich folgen, bei den Vogeln aber die 
embryonale Bildilngsart wiederholt wird, deren oberflachliche eine dunne 
Hornschichf, die Federscheide, deren Tiefe aber allein die Hornfeder 
hervorgehen laBt (MAURER). 

Die Mauser vollzieht sich nicht bei allen Vogelarten in durchaus der
selben Art und Weise. In der Regel fangen die Federri gegen den Herbst 
hin an auszufallen (H.erbstmauser) und werden durch neue ersetzt, was 
naturlich langere Zeit (4...-.,6 Wochen) in Anspruch nimmt, wahrend deren 
das Federkleid ein gewissermaBen geflicktes ist, aber doch ausreicht, urn 
das Fliegen zu ermoglichen. Bei manchen Arten indessen vollzieht sich 
die Mauser so rasch, daB sie eine Zeitlang fast nackt sind und nicht zu 
fliegen vermogen (W ildgans, W ildente). 

Uber die Reihenfolge des Ausfallens der Schwung- und Steuerfedern 
hat GERBE (1877) eine Reihe von Beobachtungen zusammengestellt. Die 
Alken, SteiBfiiBe, Phoenicopterus, Ganse, Schwane und manche Enten 
verlieren binnen wenigen Tagen alle Handschwingen und bald darauf 
auch die Armschwingen, so daB sie fiir einige Zeit flugunfahig sind 
("Mausererpel" im Sommer). Andere, und zwar alle Raubvogel, Sing
vogel, Tauben, Papageien, Hiihner, Sumpf- und die meisten Schwimm
vogel, verlieren die groBten Federn einzeln in groBeren Zwischenraumen, 
dabei ist, worauf noch zUriickzukommen sein' wird, beachtenswert, daB 
die Federn symmetrisch aUf beiden Seiten zu gleicher Zeit ausfallen. Fast 
allgemein beginnt der Vorgang mit der terminalen Handschwinge. Bei 
den Singvogeln beginnt die Mauserung der Armschwingen nicht eher, als 
bis . die fiinfte Handschwingegefallen ist, und zwar schreitet das Aus
fallen yom proximalen und distalen Ende-des Vorderarmes nach der Mitte 
hin vor, so daB ungefahr die £Unfte Armschwinge zi.t1etzt ausfallt. Ge-
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wohnlich Wit keine Schwinge aus, bis nicht die vorhergehende neue 
wenigstens zwei Drittel ihrer Lange erreicht hat. Die groBen Deckfedern 
fallen gleichzeitig mit den zugehorigen Handschwingen aus. Die groBen 
unteren Deckfedern der Armschwingen fallen alle zu einer Zeit, bei den 
Singvogeln, wenn die siebente Handschwinge ausscheidet, d. h. einige 
Tage vor der Mauserung der Armschwingen, und letzte"res findet erst 
statt, wenil die neuen, unteren Deckfedern voll entwickeIt sind. Bei den 
jungen Singvogeln beginnt die Mauser der Fliigelfedern zwischen dem 
30. uild 40. Tage nach dem Verlassen des Nestes und dauert etwa 40 Tage. 
Zwischen dem Ausfallen von je zwei benachbarten Handschwingen ver
laufen 5 Tage. Die Mauser der Steuerfedern beginnt stets mit dem mitt
leren Paar und schreitet paarweise nach auBen fort. Dber die Zeit der 
Mauser der europaischen Vogel hat besonders SEEBOHM in seiner "History 
of British Birds" zahlreiche Angaben gemacht. 

Die Mehrzahl der Vogel mausert nur einmal im Jahre vollstandig, 
b~i anderen wechseln alle Federn im Herb:>t, auBerdem aber die kleineren 
nochmals im Friihling; ferner gibt es auch Arten, die scheinbar keine 
b~stimmte Zeit der Mauserung haben, da der langsame Wechsel aller 
Federn sich iiber einen groBen Teil des J ahres ausdehnt, wie z. B. die 
Hiihnerarten. AuBerordentlich groBen Verschiedenheiten begegnet man 
bei den Singvogeln. Unter den Schmiitzern mausert nach STRESEMANN 
(Naturwissenschaften Bd. 9, 189. 1921) Oenanthe hispanica und Saxi
cola rubicola nur einmal im Jahre, wahrend alle eurasischen Pieper 
zweimal, die neotropischen nur einmal mausern. Die M onchsgrasmiicke 
mausert auBer im Herbst auch noch im Winter in der Zugzone, die auf 
Korsika heimischen Vogel unterdriicken dagegen diese Wintermauser. 
Unter den Ammern besitzen nur die Kappenammer und der Ortolan, die 
ausgesprochene Zugvoge1 sind, neben der Herbstmauser noch eine zweite 
Wintermauser, wahrend die iibrigen Arten, die Stand- oder Strichvoge1 
sind, nur eine Mauser haben. Die Blaudrossel, ein Standvogel, mausert 
dnmal im Jahre, die SteindrosseZ, ein Zugvogel, zweimal. Die sich hieraus 
ergebende Vermutung, daB zweimalige Mauser eine besondere Eigen
schaft der Zugvogel ist, wird jedoch durch die einmalige Mauser des 
Pirols und der Schwalben, wie durch zweimalige Mauser mancher Stand
vogel widerlegt. Eine eigentiimliche Zwischenstellung nimmt das Blau
kehlchen ein, das in derWinterherberge nur das Gefieder der Kehle ver:' 
mausert, urn seinen blauen Hochzeitsschmuck anzulegen. Ein durch
greifender Unterschied besteht zwischen volliger und teilweiser Jugend
mauser, indem manche J ungvogel das ganze Gefieder mausern, andere 
dagegen nur das Kleingefieder, aber nicht die Schwung- und Schwanz
federn. Ersteres ist der Fall bei allen Lerchen und Schwalben, bei den 
Vertretern der Gattung Passer, Petronia, Gymnoris, Montifringilla una 
vielen anderen. Teilmauserer dagegen sind die Raben, Drosseln, Gras
miicken und Ammern. 
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Das nach voUendeter Herbstmauser gewonnene Winterkleid erleidet 
wahrend des Winters keine weiteren Veranderungen, im nachsten Friih
jahr treten indessen solche oft ein. Friiher war man der Meinung, daB 
dann eiri. solcher Vogel abermals total mausere, doch ist dem meist nicht 
so. Eine wirkliche Fruhjahrsmauser findet sich nur bei wenigen Vogel
arten, und sie betrifft dann nicht das ganze Gefieder, sondem ist nur 
partieU. Wohl aber ist es eine haufige Erscheinung namentlich bei mann
lichen Vogeln, daB das Winterkleid sich im Fruhling verfarbt und zum 
"Hochzeitskleid" wird. Wenn es sich hier wirklich urn eine Verfarbung 
des Gefieders ohne Mauser handelt, so miiBte sie sich anscheinend unab
hangig von physiologischen V organgen im Korper des Tragers voUziehen, 
denn eine fertige Feder scheint, abgesehen von der Papille, dem Stoff
wechsel entzogen und ein totes Etwas zu sein. Diese viel besprochene 
Frage hangt aufs engste mit gewissen Angaben zUsammen, die sich auf 
die Moglichkeit einer Verfarbung voll entwickelter Fedem unter ver
schiedenen Emahrungsbedingungen beziehen und soU im Zusammen
hang mit diesen spater noch eingehende Beriicksichtigung finden. Wie 
nun auch der oft so auffallige Wechsel der Farbung wahrend der Brunst
periode (das "Hochzeitskleid") zustande kommen mag, unter allen Um
standen liegt die Vermutung einer hormonalen Beeinflussung desselben 
sehr nahe und wird noch dadurch unterstiitzt, daB alte kastrierte Vogel 
(Kapaunen) angeblich nicht mehr mausem, was eine merkwiirdige Ana
logie zu der Tatsache sein wiirde, daB kastrierte Hirsche und RehbOcke 
ihr Geweih nicht mehr wechseln. 

. Der F ederwechsel in der H erbstmauser erfolgt nach den Gesetzen der 
bilateralen Symmetrie und der kontinuierlichen Sukzession, d. h. je eine 
Feder beiderseits, und zwar immer die beiden korrespondierenden, fallen 
gleichzeitig aus, gleichzeitig wachsen ihre Nachfolger zu gleicher Hohe, und 
wenn diese dann etwa ein Drittel ihrer naturlichen Liinge erreicht haben, 
fallt ein anderes Paar aus, und zwar immer in bestimmter Folge usw. 
(SAMUEL 1870). SAMUEL meint, daB dies nicht "auf einem AnstoB be
ruht, der von einer Seite auf die andere, von einer Feder auf die andere, 
in einer Art von notwendig zusammenhangender Kettenwirkung erfolgt, 
sondem nur darauf, daB gleichzeitig in einem Paar korrespondierender 
Fedem aus gleicher Ursache eine gleiche Entwicklung angeregt, und daB 
ebendieselbe spater in gleicher Weise in einem anderen Paar angefacht 
wird". Es scheint mir aber schwer vorsteUbar, wie eine derartige gesetz
maBig geordnete Reihenfolge des Geschehens zri denken ist, wenn man 
nicht nervos vermittelte Zustandsanderungen symmetrisch gelegener 
Federpapillen annimmt. Demgegenuberist die Regeneration einzelner aus
gezogener Federn auf3erhalb der Mauserzeit eine ganz individuelle, d. h. 
ebenso voUstandig unabhangig von dem Zustand aller anderen Fedem, 
wie auch ihrerseits ohne EinfluB auf jede andere. Auf das Ausziehen 
einer Feder folgt weder der Ausfall der korrespondierenden, noch der der 



Vergleichende Physiologie des Integuments der Wirbeltiere. 47 7 

Nachbarfedem, noch wird irgendwelche Entwicklung in diesen angeregt 
oder gehemmt. Gleichzeitig kommen die verschiedensten Stadien des 
Wachstums nebeneinander vor, abhangig allein von der Zeit des typi
schen Wachstums einer jeden Feder, ohne daB irgendeineStorung oder 
nur irgendwelcher nachweisbare EinfluB sich geltend machte (SAMUEL). 
"Bei iedem erwachsenen Vogel hat iede einzelne Feder einen teststehenden, 
regelmii/3igen, ihr eigentumlichen Wachstumstypus im Hervorbrechen aus 
der Haut und in der Stiirke des Wachstums bis zu seiner Vollendung." 
Dieses typische Wachstum hat fiir jede Feder seinen bestimmten Zyklus, 
der aber fUr die verschiedenen Federarten, die DUnen und Konturfedem, 
und unter den letzteren wieder fur die Flugeldeckfedem und Schwanzfe
dem, und unter den Flugelfedem fUr die Schwungfedem zweiter Ordnung, 
die am Arme sitzen und fiir die erster Ordnung, die am Handteil des Flu
gels sitzen, ein ungleicher ist. Das erste H ervorbrechen der regenerierenden 
Feder aus der H aut ertolgt bei Tauben nicht vor Ablaut einer W oche bei kleinen 
'/RJie bei gro/3en Federn, bei iungen wie bei alten Tieren. Es ist dies auf
fallend, wenn man bedenkt, daB die unter der ausgerupften Feder ge
legene Papille doch von sehr ungleicher GroBe und Hohe ist, je nachdem 
es sich urn eine kleine Dunen- oder eine lange Schwungfeder handelt. 
Trotzdem ist auch von der kleinsten nachwachsenden Feder niemalseher 
etwas, als von der groBten, wahrzunehmen. Bei jeder Feder geht das 
Wachstum in der 1. Woche nach dem Erscheinen am starksten vor sich, 
in der 2. schon schwacher, noch mehr in der 3. usw. Bei den groBen 
Schwungfedem beobachtete SAMUEL folgende Verhaltnisse. . 

Es wuchs eine Schwungfeder erster Ordnung: 

in der 2. Woche 

" 3· 
" 4· 
" 5· 

6. 

2 Zoll 
13/4 

11/4 " 

3/4 " 

2/5 " 
Nach neueren Beobachtungen von GLIOZZI (1926) verlauft das Feder

wachstum bei alten Tauben ein wenig langsamer als bei jungen. Hin
sichtlich der J ahreszeit ergaben sich keine Unterschiede in der Feder
bildung. Vollstandiges Hungem bewirkt Verzogerung im Erscheinen 
neuer Federkeime und Verlangsamung des Wachstums der anderen. 

Wenn zwei Fedem in einem langeren Zwischenraum nacheinander 
ausgerissen werden, so kommt die an Stelle der zu zweit gewaltsam ent
femten, neu wachsende dUrch die starkere Wachstumsenergie in der 
1. Woche, der ersten fast gleich, was auch bei der normalen Mauser der 
Fall ist. Man kann auBerhalb der Mauser reife, d. h. mit der Pulpa nicht 
mehr in Verbindung stehende Fedem mehrmals hintereinander aus
rei Ben und sie regenerieren gleich schlerinig und gleich stark. War aber 
die Feder noch unreif, d. h. war sie mit der Pulpa noch in engem Zu
sammenhang, dann erfolgt die Regeneration langsam, und zwar urn so 
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langsamer, je unreifer sie war. Dies hat auch seine praktische Bedeutung 
und soll es vermieden werden, beim Rupfen der Ganse Federn auszu
reiBen, deren Schafte noch bluthaltig sind. Unter giinstigen Umstanden 
konnen Ganse biszu einem Achtel ihres Gewichtes j ahrlich an Federn produ
zieren, wahrend die Wollproduktion, auch bei guter Pflege des Schafes, 
nicht leicht iiber ein Sechzehntel des Korpergewichtes hinausgeht. 

Durch neuere Beobachtungen von WHITMAN, STRONG und besonders 
RIDDLE sind Uhsere Kenntnisse iiber das Federwachstum sehr gefordert 
worden. Die Wachstumszone des Federkeimes liegt an seiner Basis, in 
der Umgebung und etwas oberhalb des erweiterten Pulpaabschnittes. 
Speziell die Zellvermehrung bei der Bildung der Radiuszellen findet in 
dieser Zone statt, wahrend die Bildung der Zellen, aus welchen die Rami 
hervorgehen, etwas spater beginnt und eine etwas groBere Strecke um
faBt. Wie schon erwahnt, steht das Wachstum einer Feder nicht in Be
ziehung zu ihrer definitiven Lange. In Japan werden Hiihnerrassen 
(Tosa- oder PhOnixhuhn) gezogen, die sich durch sehr verlangerte 
Schwanz-, und auBerdem auch stark entwickelte Biirzel- und Sattel
federn auszeichnen, wahrend es anderseits bekanntlich auch schwanz
lose "Kaulhiihner" gibt. Das Wachstum jener langen Schwanzfedern 
ist nun keineswegs ein besonders rasches, es betragt nach CUNNINGHAM 
(1903) und DAVENPORT (1906) nur 2-3 mm pro Tag, wahrend z. B. die 
Primarschwingen bei Plymouth Rocks innerhalb 24 Stunden urn 4 mm, 
die Steuerfedern der Lachtaube urn 5-6, ja urn 7 mm zunehmen konnen 
(RIDDLE :i:908). Dagegen halt das Wachstum sehr lange an, was sich 
auBerlich in dem F ortbestand und in der milchweiBen, weichen Beschaffen
heit der Federscheide zu erkennen gibt. Es ist nun sehr interessant, daB 
es gelingt, durch kiinstliche Eingriffe das Wachstum der Schwanzfeder iener 
H iihnerrassen fast ins U nglaubliche zu steig ern, so daB Langen von 2-4 m, 
ja sogar angeblich von 5-7 m erreicht werden. Die Beeinflussung ge
schieht in der Weise, daB die wachsende Feder taglich mit der Hand 
gezogen wird. Die Wirkung der Behandlung scheint noch dadurch ge
steigert zu werden, daB im Friihjahr die jungen Federn ausgezogen wer
den, worauf alsbald andere nachwachsen, die bei der nachsten Mauser 
nicht ausfallen, sondern bis ins nachste J ahr hinein weiterwachsen. Viel
leicht spielen mechanische Reize auch bei der normalen Entwicklung 
der Federn eine Rolle. HERMANN MULLER (BREHMS Tierleben, 4. Aufl., 
Bd. I Vogel, S. 35) macht darauf aufmerksam, daB bei jungen Nest
vogeln (Kanarien, Zeisig, Gimpel) die Entwicklung der Federn in der 
I. Woche unverhaltnismaBig langsamer vonstatten geht, als in der fol
genden. Er erblickt die Ursache davon unter anderem darin, daB die 
Mutter kleiner Nesthocker von der 2. Woche an das Nest haufiger und 
langer verlaBt, Luft und Licht beliebig eindringen und den Kleinen zur 
Bearbeitung ihrer sprossenden F edern Gelegenheit gege ben wird. "Einen er
gotzlichen Anblick," schreibt er, "gewahrt der Eifer, mit dem die unbehilf-
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lichen Vogelchen die Kopfe drehen, urn bald an den eben hervorsprossen
den, kaum faBbaren Kielen, bald an den nackten Stellen zu knabbern." 

Es diirfen hier eine Reihe alterer, offenbar wenig bekannter Angaben 
von SAMUEL nicht unerwahnt bleiben, die sich auf den EinfluB von Ver
letzungen verschiedener Teile einer sich entwickelnden, wachsenden 
Feder auf deren weitere Ausgestaltung beziehen. Wurde die Fahne ohne 
Verletzung des Follikels ganz oder teUweise abgeschnitten, so tritt weder 
ein Ersatz des verloren gegangenen Teiles, noch irgendeine Reaktion in 
dem noch vorhandenen ein. Ein derartiger, auBerhalb des Follikels be
findlicher Abschnitt einer unfertigen Feder verhalt sich demnach ganz 
so wie ein Abschnitt einer fertigen Feder. Das Endprodukt ist schlieB
lich eine sonst normale Feder, der nUT das abgeschnittene Ende fehlt. 
Wurde der Follikel quer durchschnitten, ehe die Fahne aus ihm hervor
getreten war, so erfolgte zunachst eine betrachtliche Blutung, die aber 
bald steht. In den ersten Tagen wachst dann der Federstumpf noch 
etwas weiter, worauf die Scheide aufbricht und in kleinen Schiippchen 
abfallt; "der gallertige Inhalt trocknet auf dem jungen Federansatz, dem 
Federembryo, der nach Aufbruch der Scheide sichtbar wird, und brockelt 
dann ebenfalls abo Zuletzt bekommt nach mehreren Tagen, verschiedert 
nach der Lange des Fragmentes, der Federembryo in seinem untersten 
Teil einen Hornstiel, die Andeutung einer Spule, und falit aus, wahrend 
von unten her schon die neue Ersatzfeder emporwachst, die dann oft, 
wenn sie hervorbricht, den Stumpf der alten sozusagen auf dem Kopfe' 
tragt". Die neue Feder ist ebensovollstandig, als ware die alte ganz aus
gewachsen und vollendet ausgezogen worden. Der queren Durchschnei
dung des Follikels kommt es gleich, wenn er nur fest umschniirt oder 
seiner Ltinge nach angeschnitten oder angestochen oder sonstwie verletzt 
wurde. Immer erfolgte dann Ausfallen der vorhandenen und Nach
wachsen einer neuen Feder. Dies geschah auch, wenn durch vorsichtigen 
Zug der Follikel von der Papille getrennt wurde und die von dieser ein
tretenden GefaBe zerrissen waren; nUT wenn die Hornscheide einer in 
Entwicklung begriffenen Feder ganz oberflachlich geritzt und die Papille 
unversehrt geblieben war, oder wenn der Follikel mit einer Nadel durch
stochen wurde, wuchs die Feder normal weiter. Alle Versuche, welche 
SAMUEL anstellte, fiihrten iibereinstimmend zu dem Resultate, daB Ver
letzungen des Follikels und seiner GeftifJe nur dann von bedeutenden Folgen 
begleitet s~nd, wenn auch die eigentliche Keimstiitte eine Liision erfahren 
hatte. Eroffnung eines Follikels, Storung seiner Blutversorgung, an Stellen, 
wo die Feder ihrer Vollendung entgegengeht, haben, von der Blutung ab
gesehen, keine anderen Folgen, als Verletzung von Federstucken aufJerhalb 
des Follikels. ] ede Storung der Integritiit der Keimstiitte hingegen bringt 
eine vollkommene Umwiilzung im Leben der Feder hervor. Zuniichst hOrt 
nach ganz kurzer Zeit das Wachstum auf, die in ihrer Weiterentwicklung 
gehemmte Feder fiillt aus und eine nezte tritt an ihre Stelle. 
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Auf die Natur des Reizes, welcher, die Regeneration einer Feder nach 
Ausziehen der alten bewirkt, werfen Versuche von SAMUEL Licht, die er 
an voll entwickelten, im Niveau der Haut abgeschnittenen Federn an
stellte. Einfiihren einer Nadel in die Hohlung des Kielstumpfes und 
Durchstechen des unteren Endes hatte ungeachtet des Blutergusses keine 
Regeneration im Gefolge. Wurde aber nur im geringsten der Zusammen
hang zwischen Stumpf und Keirn im Federkanal dUrch Ziehen an dem 
Stumpf gelockert, dann erfolgte nach mehreren (IO-I2) Tagen Regene
ration. Ob es, wie SAMUEL meint, "nur die Verminderung des Druckes 
ist, welche die Regenerationskraft entfesselt, die, im Keime schlummernd, 
stets vorhanden ist", bleibt dahingestellt. Als Gesetz der gleichzeitigen 
Regeneration bezeichnet SAMUEL die Tatsache, daB "iede grope Sckwung
feder erster und zweiter Ordnung in derselben Zeit zu gleicher H 6he regeneriert, 
gleichviel ob nur wenige Federn oder eine gr6pere Gruppe derselben, oder 
die samtlichen Schwungfedern beider Seiten und noch gleichzeitig die inneren 
Deck- und Flaumfedern ausgezogen werden. In 6--7 Wochen ist die Neu
bildung einer groBen Federmasse ohne jede Storung der Gesundheit des 
Tieres (Taube) vollendet. Dies ist sogar dann der Fall, wenn auch vier
bis fiinfmal hintereinander in regelmaBigen Fristen fertig entwickelte 
Federn ausgezogen werden. Anders bei der Mauser, bei welcher der 
Grund der Regeneration in der damit verbundenen al1gemeinen Haut
hyperamie zn suchen ist, die dann auch wohl die Ursache der oft zu 
beobachtenden Krankheitserscheinungen bildet. 

Auf lokalen Storungen des Wachstums beruhen offensichtlich gewisse 
Unvollkommenheiten in der Struktur der Einzelfedern. Hierher gehort 
unter anderen die Erscheinung, daB einfarbige Federn bisweilen bei ge
nauerer Betrachtung und bestimmtem Lichteinfall eine Zeichnung in 
Form von schwach hervortretenden Querbandern (WHITMANS "funda
mental barring") erkennen lassen, die vielleicht nur auf Differenzen der 
Dicke oder Verschiedenheiten in den Lichtbrechungsverhaltnissen auf
einanderfolgender Federzonen beruhen (HAECKER). Mit Bildungen dieser 
Art zeigen die als "Fehlstreifen" (fault-bars) bezeichneten Anomalien der 
Federn eine sehr groBe Ahnlichkeit. S.chon DARWIN erwahnt, daB bei 
Federn gewisser Varietaten des Kampfhuhnes die metallisch glanzenden 
Spitzen von dem unteren Teil durch eine durchsichtige Zone getrennt 
erscheinen, die durch das Fehlen der Radii innerhalb derselben verursacht 
wird. Solche radienlose Zonen finden sich auch bei Taubenfedern sehr 
haufig, und zwar entweder in Einzahl als querverlaufendesBand (Abb. 62a) 
oder als Querstreifen, die in regelmaBigen Abstanden liber die ganze 
Feder verteilt sind (Abb. 62 b) (RIDDLES Typus I). Einen zweiten Typus 
bilden Federn, bei welchen langs einer kurzen, pigmentlosen Strecke des 
Schaftes nicht bloB die Radii, sondern auch die Rami fehlen, so daB die 
Feder in zwei gesonderte Abschnitte zerlegt \vird. Solche' Anomalien 
kommen sowohl bei Dunenfedern, wie auch bei Konturfedern vor 
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(Abb. 62C und d). Eindritter Typus ist nicht so auffallend und Hi13t sich 
auch nicht wohl im Bilde wiedergeben. Es handelt sich dabei urn schwa
che quervedaufende Ein
senkungen oder Linien 
von abweichender Licht
brechung. Deformitaten 
des einen oder anderen 
Typus sind bei den ver
schiedenen Vogelgruppen 
beobachtet worden, bei 
Land- undWasserv6geln, 
zahmen und wilden, ark
tischen und tropischen 
Arten, auch k6nnen sie 
in allen Gefiedern und 
in allen Federfluren vor
kommen. J edenfalls sind 
sie eine weitverbrei tete 
Erscheimmg und bei
spielsweise bei Strattf3en 
so haufig, daB nach 
DUERDEN (1906) allein 
in Sud afrika der Wert 
der StrauBenfedern jahr
lich durch solche Defekte 
um £ 250000 vermindert 
wird. Die Vermutung 
WHIT MANS, daB die Ent
stehung der Fehlstreifen 
durch ungunstige Er-

nahrungsverhaltnisse 
wahrend des Wachstums 
der Federn verursacht 
wird, wurde von RIDDLE 
durch Versuche besta
tigt. Er zeigte, daB solche 
Deformitaten, insbeson
dere auch die scharf be
grenzten Fehlstreifen des 
Typus I, durch Unter
ernahrung experimen tell 
hervorgerufen werden 
k6nnen. So bilden bei 
erwachsenen Tauben, 

Ergebnisse der Biologie III. 

a b 

d 

c 
Abb. 62. a Einfacher Fehlstreifen (Typus I von RIDDLE) bei 
einem Turteltaubenbastard. (Nach STRONG.) b Mehrfache Fehl
streifen (Typus I) bei Hungertauben. (Nach RIDDLE.) c Abnor
me Taubenfeder mit Defekt a (Typus II). (Nach RIDDLE.) d Du-

nenfeder eines StrauBenklikcns mit Defekt (Typus II). 
(Nach STRONG.) 

3Ia 
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welche 1-3 Tage hungem, diejenigen Federteile, welche wahrend die
ser Zeit wachsen, wohlausgepragte Fehlstreifen aus (Abb. 62 b), und 
zwar im allgemeinen fur ieden Tag einen. Auch dUrch Verfuttem von 
Milch mit Sudan III entstanden an den Fedem junger Hiihnchen Fehl
streifen. Die merkwiirdige Rhythmizitat im Auftreten der in Rede 
stehenden Defekte wiirde, wenn deren Bildung wirklich nur dUrch un
giinstige Emahrungsverhaltnisse des wachsenden Federkeimes bedingt 
werden, notwendig zu der Annahme fUhren, daB diese in entsprechendem 
Rhythmus entstehen und wieder verschwinden. Wenn auch vielleicht 
noch andere Faktoren an dem Zustandekommen der Fehlstreifen und 
ihrerVorstufen, der zartenDefektlinien, mitbeteiligt sind, so scheint doch 
eine irgendwie unzureichende Emahrung von besonderer Bedeutung zu 
sein, und es liegt daher nahe, an Veriinderungen der Blutversorgttng oder 
des Bhddruckes zu denken, die an eine 24stiindige Periode gekniipft sein 
k6nnten. Wie der Blutdruck bei korperlicher Arbeit mehr oder weniger 
ansteigt, so sinkt er bei korperlicher Ruhe, wie vor aHem im Schlaf, herab 
und wenn nach den vorliegenden Beobachtungen der Betrag dieses Ab
sinkens beim Menschen und den Saugetieren auch nicht sehr betracht
lich ist, so wird man doch vielleicht in Hinblick auf die auffaHend hohen 
Werte, welche der mittlere arterielle Blutdruck nach STU-BEL bei den 
Vogeln zeigt, annehmen diirfen, daB dementsprechend auch die taglichen 
Schwankungen bzw. die Differenzen der Tag- und N achtwerte groBer sind 
und so immerhin die Moglichkeit besteht, daB der schon normalerweise 
bei Nacht emiedrigte Blutdruck dUrch irgendwelche kiinstlich gesetzte 
oder gelegentlich auftretende Bedingungen iiber das normale MaB hinaus 
herabgesetzt wird und damit zur rhythmischen Ausbildung von Fehl
streifen fUhren konnte. Eine Bestatigung dieser Annahme erblickt 
RIDDLE in dem Umstand, daB es gelingt, dUrch zeitweise Behandlung 
von Hiihnchen mit Dampfen von Amylnitrit, welche bekanntlich starke 
Blutdrucksenkung herbeifUhren, Fehlstreifen kiinstlich zu erzeugen. Er 
schnitt bei zwei gleichaltrigen (7 Monate) in der ersten Mauser befind
lichen Hiihnchen einige der wachsenden Fedem 18 mm iiber der Haut abo 
Das eine wurde dann iiber Nacht in einem Glaskafig der Wirkung der 
Dampfe ausgesetzt und der Versuch in der darauffolgenden N acht wieder
holt, mit dem Ergebnis, daB nach der Entfaltung der markierten Fedem 
zwei Fehlstreifen zu sehen waren, wahrend die Fedem des zweiten 
Hiihnchens normal blieben. Ob nun das Amylnitrit nur dadurch wirkte, 
daB es eine Blutdrucksenkung bedingte oder auch direkt durch seine 
Anwesenheit im Blute, bleibt dahingestellt. In beiden Fallen hat man 
es aber sicher mit einer Wachstumsstorung zu tun. Es wurde schon er
wahnt, daB die Differenzierung und Verhomung der Radiuszellen friiher 
beginnt als die der Ramuszellen, und zwar ist speziell bei den Steuer
fedem der Taube der Punkt, wo die ersteren vollkommen verhomt sind, 
von dem Punkte, wo sie entstehen, weniger als I cm entfemt. Urn diese 
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Strecke riicken also die Radiusanlagen wahrend ihrer ganzen Entwick
lung vor. Die Strecke, urn welche die Ramus- und Radiuszellen wiihrend 
eines Tages vorgeschoben werden, ist kiirzer. Sie entspricht dem tag
lichen Langenwachstum des ganzen Federkeimes und betragt bei den 
Steuerfedern der Taube 6 mm. Nun zeigen Hungerversuche, daB zu
nachst nur die Ausbildung und Differenzierung der Radiuszellen, nicht 
aber die der Rami, dUrch Ernahrungsstorungen gehemmt wird, was damit 
zusammenhangen diirfte, daB die Ramuszellen dem blutfiihrenden Pulpa
gewebe naher liegen. Es werden also, falls die Ernahrungsstorung nicht 
zu stark ist und nicht zU lange dauert, die Ramusanlagen trotzdem urn 
6 mm taglich oder urn I mm in 4 Stunden vorwarts geschoben werden, 
wahrend die Ausbildung der entsprechenden Radiuszellen getrennt und 
dadurch ein Fehlstreifen des 1. Typus erzeugt werden kann. Umgekehrt 
kann man schlieBen, daB, wenn ein Fehlstreifen I mm breit ist, der scha
digende EinfluB etwa 4 Stunden lang gewirkt hat. 

Die Defekte vom Typus II diirften im Gegensatz zu denjenigen des 
Typus I und III auf einmaligen, besonders starken Ernahrungsstorungen 
bzw. Blutdruckschwankungen beruhen. Es fallt dabei Licht auf die Ent
stehung einiger besonderer Formen von Schmuckfedern, wie sie bei An
gehorigen sehr verschiedener Vogelgruppen gefunden werden (HAECKER). 
"Die defekten Federpartien zeigen, was die geringere Differenzierung der 
Radii, das Fehlen der Hakchen und Wimpern und zum Teil auch die 
Beschaffenheit der Schaftabschnitte anbelangt, eine gewisse Uberein
stimmung mit den Dunenfedern und den Flaumteilen der Konturfedern, 
und dies legt die Vermutung nahe, daB iiberhaupt aIle flaumigen Feder
gebilde und Federteile den Ausdruck eines langsameren, unter ungiinsti
gen Ernahrungsbedingungen stehenden Wachstums darstellen. In der 
Tat ist das Wachstum der Erstlingsdune ein sehr langsames, es erstreckt 
sich bei verschiedenen Vogeln vom S.-8. Tage der Embryonalentwick
lung an und dauert IS-20 Tage oder noch langer an. VerhaltnismaBig 
sehr langsam wachsen auch die dunenahnlichen StrauBenfedern: ihre 
Langenentwicklung betragt 3,S mm taglich. Die Annahme, daB das 
langsame Wachstum der dunigen Federformen und wohl auch ihre ge
ringere Differenzierung auf ungiinstigeren Ernahrungsverhaltnissen be
ruht, laBt sich nach HAECKER u. a. durch die Beobachtung stiitzen, daB 
bei Hiihnchen, welche vom Ausschliipfen an unterernahrt werden, das 
Dunenkleid 4-S Wochen beibehalten werden kann, und daB solche Fe
dern des J ugendgefieders, die wahrend dieser Zeit zur Entwicklung kom
men (z. B. Schulterfedern), den sonst fedrigen Fahnenteil dunig aus
bilden" (HAECKER). 

Eine bei zahlreichen Vogeln als Artmerkmal verbreitete Erscheinung 
ist die Entwicklung einer Federhaube (Holle) am Kopfe. Bei gewissen 
Hiihnerrassen (Creve-Coeur, Houdan) besteht die Haube aus einem Bii
schel groBer Federn, die beim Hahn an den distalen Ramusabschnitten 
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keine Radii besitzen, bei der Henne dagegen kurzer sind und einen dich
ten Busch bilden. Sic entspringen von der Stirnregion und sind mit einer 
domartigen Aufwolbung des Schadels verbunden (Abb. 63 a, b). Letztere 
stellt eine dunne, namentlich vorn von zahlreichen GefaJ310chern durch
setzte Knochenkapsel dar, welche das GroBhirn bedeckt (Kopfhernie). 
Man hat die starke Entwicklung der Kopffedern mit der Dicke und dem 
Blutreichtum der betreffenden Hautpartie in Zusammenhang gebracht 
(DAVENPORT 1906, KLATT 1910). Auch besteht die Moglichkeit einer 
naheren Beziehung zwischen der Entwicklung der Haube und der Her
nienbildung. "Man konnte sich denken, daB die Vorwolbung des GroB
hirns, welche zweifellos durch Hydrocephalie bcdingt ist (KLATT, 
DUERST), das umgebende Bindegewebe stark dehnt und so ein Durch
wachsen der GefaBe der Dura mater in die Haut begunstigt" (KLATT). 

a b 

Abb.63. a Schadel eines Vollhaubenhuhnes. (Nach KLATT.) b Kopfhernie cines Haubenhuhnes. 
V Ventrikelhchle mit Liquor gefiillt; Pm Pia mater; Dm Dura mater. (Nach DUERST.) 

Bei der groBen Bedeutung, welche nach unserem heutigen Wissen 
fUr die Ernahrung den Vitaminen zukommt, lag es nahe, auch deren 
EinfluB auf das Federwachstum zu prufen. 1m AnschluB an Versuche 
von H. ABELS haben J. KRI~ENECKY und J. PETROV (1926) den Ein
fluB des B-Vitamins auf das Federwachstum bei Tal'ben untersucht. 
ABELS hatte zwei Tauben zunachst I Woche ausschlieBlich mit ge
schaltem Reis gefUttert; es wurden dann jeder von ihnen an einer 
Brusthalfte die Federn ausgerupft und der Nahrung der einen I g 
Trockenhefe, der der anderen ebensoviel vorher 5 Stunden auf 1300 er
hitzte, also vitaminfreie Hefe zugesetzt. Nach einer weiteren Woche 
wurden auch die Federn der anderen Brusthalfte entfernt. 1m Laufe 
der 3. Woche waren bei der ersten Taube nicht nur auf der zUerst 
entfiederten Brustflache gut entwickelte Federn nachgewachsen, son
dern es begannen auch auf der spater gerupften Flache Federn in nor
maler Weise zu sprossen. Dagegen blieb bei der zweiten Taube, die er
hitzte Trockenhefe als Zusatz erhalten hatte, die zuerst entfiederte 
Brusthalfte bis auf einige kleine Federchen, und die spater gerupfte 
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ganzlich federlos. ABELS spricht die Meinung aus, man konnte auf so1che 
Weise, die Wirkung des B-Vitamins auf die Regenerationsvorgange ver
folgend, den Gehalt dieses Vitamins in der Nahrung schneller und ver
laBlicher bestimmen, als durch die sonst ubliche Methode des Studiums 
der neuritischen Erscheinungen. Demgegenuber machen die oben ge
nann ten Autoren mit Recht geltend, daB die Zahl von nUr zwei Ver
suchstieren urn so weniger als streng beweisend gel ten kann, alsdie 
Regeneration des Gefieders auch bei normal (vitaminreich) gdutterten 
Tieren sich individuell recht verschieden gestaltet und manchmal sogar 
ganz ausbleibt (Einflul3 des Alters?). Es wurden daher die Versuche an 
eiller groBeren Zahl (IS) gleichaltriger Tauben wiederholt. Als Zugabe zu 
der Reisnahrung wurde teils Trockenhefe, teils "Bioklein", ein aus Koin
und Weizenkeimlingen (Embryonen) hergestelltes Vitaminpraparat, ver
wendet. 1m Gegensatz zu ABELS ergab sich, daB auch bei reiner Reisdiat 
Regeneration der (am Rucken) ausgerupften Federn erfolgte; doch waren 
immer deutliche Unterschiede im Wachstum derselben bei vitaminfreier 
und vitaminhaltiger (Reis-)Nahrung erkennbar. Der Mangel an Vita
min B wirkt unter allen Umstanden ungunstig auf die Neubildung des 
Gefieders, und zwar sowohl bezuglich der Dichtigkeit der Befiederung, 
wie auch, und zwar noch mehr, hinsichtlieh der GroBe der sich bildenden 
Federchen. Zwarist die Lange derselben in beiden Fallen nieht gerade sehr 
auffallend verschieden, wohl aber ist der Unterschied in der Dicke der 
einzelnen Federchen sehr betrachtlich. Viel deutlicher treten die Ver
schiedenheiten im wciteren Verlauf des Versuches hervor (a. a. O. 
Abb. 7 und S, S.73). KontroUversuche, bei welchen in einem Falle nor
male, im anderen ebensoviel durch Erhitzen ihres Vitamingehaltes be
raubte Trockenhefe der Reisnahrung zugesetzt wurde, 1ieferten den 
Beweis, daB nicht etwa nur die in der Refe beidenfalls vorhandenen 
Nahrstoffe die Forderung des Wachstums gegenuber der reinen Reis
nahrung bewirkt hatten. Es ist daher der Sch1u13 gerechtfertigt, "dafJ 
der Gehalt an B- Vitamin in der N ahrung tatsiichlich ein sehr wichtiger 
Faktor filr die Bildu,ng des Gefieders ist, und dafJ die Regeneration der 
F edern in ihrer I ntensitiit sehr fein darauf reagiert". 

6. Abhangigkeit der Federfarbung von verschiedenen Umstanden. 
Wenn eine voU entwickelte Feder a1s ein aus ganz1ich verhornten 

Zellen bestehendes und daher auch nicht mehr lebendes, dem Einflul3 
des Stoffwechsels entzogenes, epidermales GebiJde anzusehen ist, so 
wfirde naturlich auch keine Moglichkeit einer Anderung der Farbe oder 
Zeichnung bestehen, soweit eine solche nicht etwa durch auBere mecha
nische oder atmospharische Einwirkungen herbeigefUhrt werden kann. 
Rierher waren die schon erwahnten Anderungen der Farbung bej Ent
fernung des "Puderstaubes" bei: gewissen Vogeln, sowie beim Auslaugen 
turacinhaltiger Federn zu rechnen. Auch durch Abnutzung (Abreibung) 
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der Federn kann eine gewisse Veranderung der Farbung zustande kom
men, und es hat diese dann nach MARSHALL nicht immer Verringentng, 
sondern oft genug eine Erhohung der Schonheit zur Folge, denn durch 
sie werden die unscheinbaren Spitzen der Federn entfernt und deren 
lebhafter gefarbte Mittelpartien zum Vorschein gebracht. Die alte Frage, 
ob an der fertigen Vogelfeder noch Farbenanderungen aus inneren Grun
den erfolgen konnen, ist bis heute noch strittig. Auf der einen Seite wird 
die Federverfiirbung ohne Mauser als yom physiologischen Standpunkt 
unmoglich verworfen, auf der anderen Seite steht eine lange Reihe an
scheinend gut beglaubigter Angaben, die dafiir zu sprechen scheinen. 
Das von CHR. L. BREHM beobachtete VerschieBen des Jugend-, wie auch 
des ausgefarbten Kleides von Milvus parasiticus, das Verbleichen der 
Federn beim Habicht und bei allen Geiern, beruht vielleicht nur auf einer 
durch atmospharische Einflusse bewirkten Veranderung des Pigmentes 
oder der Federstruktur. Eine Erscheinung, die von EIMER (1883) dem 
Ergrauen der l-Iaare gleichgestellt wird, ist die Veriinderung von Schwarz 
in Wei{3. Junge See adler tragen in der J ugend ein ziemlich gleichmaBig 
dunkles Kleid, wahrend im Alter der Schwanz, bei anderen Arten auch 
der Kopf weiB erscheint. Es so11 dies nun, da die Schwanz- und Kopf
federn angeblich nicht vermausert werden, durch Verfiirbung bedingt 
sein. Man bemerkt auf den breiten Steuerfedern zUerst lichte Punkte, 
die sich vermehren und vergroBern und schlieBlich zusammenflieBen: die 
Feder ist entfarbt (BREHMS Tierleben). Es ist aus dieser Notiz nicht zU 
ersehen, ob es sich hier wirklich urn fortlaufende Beobachtungen einer 
und derse1ben Feder bei Exemplaren in Gefangenschaft gehandelt hat; 
auch fehlen Zeitangaben. Noch weniger laBt sich ein sicherer SchluB a:1S 
den an Balgen gemachten Beobachtungen MEERWARTHS ziehen, der die 
sehr unregelmaBige Zeichnung ("Marmorierung") der Schwungfedern von 
Heterospizias meridionaUs und einigen anderen brasilianischen Raub
vogeln dadurch erklart, daB durch Verfarbung ohne Mauser zunachst 
vorhandene Querbinden in Flecken zerfaUen. "Gleichzeitig mit oder 
schon vorher bilden sich dunkle Verbindungsbrucken zwischen den ein
zelnen Querbandern, die aus diesen hervorgegangenen Flecken ziehen 
sich in der Federlangsrichtung aus und verschmelzen stellenweise 
miteinander zu Langsstreifen." Man wird zugeben mussen, daB eine der
artige Umformung des Zeichnungstypus an einer fertigen Feder so auBer
ordentlich unwahrscheinlich ist, daB man ohne zwingende Grunde einer 
so1chen Annahme sich nicht woh1 anschlieBen kann. So1che liegen aber 
urn so weniger vor, als bei. allen den in Betracht kommenden Raubvogeln 
"samtliche Schwanzfedern in kurzer Zeit in einer Mauser erneuert werden 
und nicht, ¥lie es an vielen groBeren europaisc;hen Formen beobachtet 
wird, .einzeln in langen Zwischenraumen ausfaUen". Schon 1844 hat 
C. BRUCH die Ansicht vertreten, daB Farbenanderungen auftreten, "ohne 
daB ein AbstoBen von Federn oder Strahlen stattfindet, was nicht anders 
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moglich sei, als dadurch, daB Farbstoff in die vorhandenen Strahl en ein
dringt". BRUCH glaubt, "daB die Entstehung vieler Hochzeitskleider 
nicht anders zu erklaren ist". Wenn er aber weiter als Beweis dafUr 
anfUhrt, daB sich im Mainzer Museum eine Uria Brunnichii befindet, 
deren weiBe Kehlfedem schwarz gesaumt sind, so kann man das doch 
kaum zugunsten der Annahme geltend machen, daB die winterweiBen 
Halsfedem dieses Vogels, die im Sommer (bei der Fruhjahrsmallser) 
braun werden, sich bei jenem Exemplar in situ zu verfarben begannen. 
Ebensowenig kann der Umstand als beweisend gelten, daB die weiBen 
Flecken auf den Fedem Unseres Stares im Winter angeblich kleiner und 
gelbrot1ich werden. Ganz kritiklos hat auch KRUKENBERG (I886) aus 
der alteren Literatur Angaben aufgenommen, wonach bei manchen Vogel
arten, "wenn die Hochzeit naht, eine gesteigerte Saftezufuhr zu den Fe
dem stattfindet", so daB "das bis dahin schlecht emahrte Gefieder den 
verschwundenen Glanz wiedergewinnt, mit dem es ialangst vergangener 
jugendblute prangte". Er schenkt auch der ihm von J. REINHARDT 
schriftlich mitgeteilten Beobachtung Glauben, daB das Mannchen von 
Chasmorhynchus nudicollis sein griinJiches, unten gelb geflecktes J ugend
kleid in das schneeweiBe des alten Vogels durch Verfarbung umwandelt, 
und halt es fUr wahrscheinlich, "daB das dem wei Ben Schneekleide ark
tischer Formen gleichende Winterkleid mancher Vogel ebenfalls durch 
Verfarbung entsteht". BIRTWELL (IgOO) nahm zur Erklarung der Far
benanderung ohne Mauser bei Passerina cyanea eine Umanderung in der 
Anordnung der Melaninkomchen an, die in den auBeren Zellschichten 
des Markes im Federschaft in Reihen zusammenliegen, was ihm auf 
eine "stromende Bewegung" hinzudeuten scheint. Es ist schwer ver
standlich, wie BIRTWELL zu einer so1chen Annahme gelangen konnte, da 
ihm doch bekannt sein muBte, daB die Pigmentkomchen in verhomten 
Zellen eingeschlossen sind. Aber auch CHADBOURNE (I8g7) vertritt die 
Ansicht, daB eine reife Feder noch in lebendem Zusammenhang ("vital 
connection") mit dem Organismus stehe und wahrend des Lebens von 
einer stets sich emeuemden, bisweilen farbigen Fllissigkeit (? B.) dmch
zogen erscheint, die an toten Fedem fehlt. Er will darauf auch das Ver
blassen gewisser Farben, besonders des rosigen Duftes der Fedem man
cher Vogel, beziehen (Sterna paradisea und Dougalli). Sogar sekretorische 
Funktion wird den verhornten Zellen zugeschrieben, indem fettahnliche 
Tropfchen, die mit dem Sekret der Burzeldruse nicht identisch sein 
sollen, durch besondere Poren an die Oberflache der Rami, Radii und 
des Schaftes entleert werden. Man wird zugeben mussen, daB, wie auch 
schon von STRONG hervorgehoben wurde, diese Behauptungen durch 
den histologischen Bau der Federn in keiner Weise gestutzt werden. Da
gegen hat CHADBOURNE eine andere Beobachtung mitgeteilt, die, wenn 
sie richtig ware, die Moglichkeit einer Umfarbung fertiger Federn durch 
Vertiittenmg gewisser Stotte beweisen wiirde. Schon vor mehreren J ahr-
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zehnten kamen auf deutsche Vogelausstellungen Kanarienvogel, die 
durch Futterung mit Cayennepfetfer (Paprika) rot gefarbt waren und an
fangs groBes Aufsehen erregten. Das Verfahren ist nun einfach folgendes: 
Man fiittert entweder die J ungen, wenn sie selbstandig geworden sind, 
mit Paprika, gemischt mit Eigelb und Semmel, oder man reicht das rote 
Pulver den alten Vogeln, so daB sie wahrend der Brutzeit die J ungen 
damit fiittem. Die Pfefferfutterung wird nur so-lange fortgesetzt, bis 
die Mauser zu Ende ist, denn der Farbstotf wird nur auf die Federn uber
tragen, solange dieselben noch nicht fertig gebildet sind. Nach der Mauser 
bleiben die Vogel den ganzen Winter hindurch gefarbt, auch wenn man 
wahrend dieser Zeit keinen Farbstoff mehr gibt; dagegen werden sie 
nach der folgenden Mauser wieder gelb, wenn nicht schon vor derselben 
Cayennepfetfer gereicht wird. Feuchte Luft begiinstigt die Farbung; 
direktes Sonnenlicht und Kalte uben einen nachteiligen EinfluB. 

LASSENER (Geflugelborse II. Jhg., Nr. 44. 1890) verabreichte jungen. 
_ Kanarienvogeln, sobald sie anfingen selbstandig zu fressen, in ihrem Futter 
besten pulverisierten Cayennepfeffer und steigerte die Qu:antitat von Tag 
zu Tag, so daB schlie13lich eine Messerspitze von auf jeden Vogel kam. 
Nach etwa 2 Wochen machte sich der erste Erfolg, und zwar am Epithel 
der Beine und des Schnabels, bemerkbar, welche lebhaft fleischrot er
schienen, an den Fedem war zu dieser Zeit noch keine Verfarbung zU 
bemerken. Die Mauser vollzog sich normal, jede neu hervorsprossende 
Feder zeigte orangerote Farbung, namentlich an Brust, Bauch und 
Rucken, wahrend die Schwung- und Steuerfedem strohgelb blieben. Der 
eine Vogel wurde dann nicht weiter mit Paprika gefiittert, behielt aber 
sein orangerotes Kleid bis zur nachsten Mauser. Das neue Federkleid 
war bedeutend blasser und nur an Brust und Burzel zeigten sich noch 
Spuren der abnormen Farbung, die aber mit der folgenden Mauser auch 
verschwanden. Ein anderer Vogel wurde fortgesetzt mit Cayennepfeffer 
gefuttert und erhielt nach der zweiten Mauser ein prachtvoll orangerotes 
Federkleid, auch die Fedem des Schwanzes und der FIugel verfarbten 
slch etwas. 

SAUERMANN (1889) hat die Versuche auch auf groBere Vogel 
(Huhner und Tauben) ausgedehnt. Eine groBere Anzahl weiBer Italiener
huhner im Alter von 8 Wochen, sowie drei altere bunte Huhner bekamen 
neben Mais und Hafer taglich vormittags und nachmittags je 25 g Pa
prika, unter angefeuchtetes Brot mit Kartoffeln gemischt, gereicht. Die 
Tiere nahmen das scharfe Gemisch sehr gem. "Am 10. Tage wurden bei 
einem weiBen Huhn die ersten gelbroten Fedem an der Brust bemerkt. 
zwei gelbrote Streifen. Die FuBe wurden bei samtlichen Hfthnern orange. 
Feuchte Luft lapt das Gefieder schon rot erscheinen; wahrend die Fedem 
bei trockenem Wetter immer wenig gefarbt sind, zeigen sie einen bevor
stehenden Umschlag der Wid:erung schon viele Stunden vorher dadurch 
an, daB sie eine auffallend lebhafte Farbe annehmen. Darauf beruht es 
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wohl auch, daB, wie SAUERMANN angibt, bei trockener Luft die Spitzen 
der Fedem wenig gefarbt erscheinen, wahrend die inneren von den Spitzen 
bedeckten Teile immer schon rot sind. Alte Hiihner wurden auch wahrend 
der Mauser nicht im geringsten vom Cayennepfeffer im Gefieder be
einfluBt, wohl aber trat der Farbstoff im Ei, und zwar im Dotter, auf, 
der sich hochrot farbte. Es ist sehr bemerkenswert, . daB das Capsicin 
seine charakteristische Wirkung nur in Verbind~tng mit fliissigem Fett 
(Triolein) ausiibt, welches in den Schoten reichlich enthalten ist. 

Durch Extrahieren von Paprikapulver mit 60 proz. Alkohol in der 
Warme kann man sowohl das Piperin wie auch das Triolein vollig ent
ziehen, wahrend das Capsicin ungelost bleibt. Es zeigt sich dann, daB 
beim VerfiUtern des fettfreien roten Riickstandes die Federfiirbung a~ts

bleibt, wohl aber eintritt, wenn man ein fliissiges F ett (5 onnenblumen6l) zu
setzt, welches viel Triolein enthiilt, in dem sich der Farbstotf lOst. Hier 
muB noch eine zunachst nicht recht verstandliche Tatsache erwahnt 
werden, die SAUERMANN bei Fiitterung von bunten Vogeln (Mischlingen 
des Hanflings mit dem Kanarienvogel) mit dem fettfreien Capsicin be
obachtet bat. Bei diesen "wurden die braunen Teile des Gefieders so 
licht gefarbt, daB die Fedem dort vollstandig isabellfarbig wurden ... 
Fiittert man die Vogel wahrend der Mauser nicht mehr mit der roten 
Substanz, so tritt die braune Farbe wieder an Stelle der Isabellfarbe, 
dies geschieht auch, wenn man die Isabellkanarien langere Zeit dem 
Sonnenlicht aussetzt" (SAUERMANN). Diese Versuche wurden 3 Jahre 
nacheinander gemacht und sind in der "Gefiederten Welt" veroffentlicht. 

Eine ahnliche Beobachtung machte SAUERMANN bei Fiitterung von 
Kanarien mit Karmin, die dann weiB wurden. Er versucht dies dadurch 
zu erklaren, daB der Farbstoff in den schwach alkalisch reagierenden 
Fedem violett wird und mit dem normalen gelben Pigment zusammen 
den Eindruck WeiB hervorbringt (? B). 

Es erscheint auffallend, daB das rote Capsicin der Paprikaschoten 
mit dem Triolein zusammen in die Federkeime gelangen solI, wenn man 
beriicksiehtigt, daB gefarbte Fette als soIche im Darm in der Regel nicht 
zur Resorption gelangen. Wollte man aber annehmen, daB der Farb
stoff bei der Spaltung des Fettes frei und nun als soIcher aufgenommen 
wird, so steht dies in Widerspruch mit den Befunden bei Verfiitterung 
von isoliertem, fettfreiem Capsicin. SAUERMANN scheint zu glauben, daB 
die Losung des Pigmentes in Triolein unverandert vom Darm aUs bis 
in die Fedem gelangt, denn er bemerkt ausdriicklich, "daB die Ver
dauungsapparate es nieht fertig bringen, den Farbstoff vom Fett zU 
trennen". 

Die groBe Bedeutung, weIche dem Losungsmittel fiir die Aufnahme 
des roten Capsicins seitens der Zellen der Federkeime zukommt, zeigte 
sich auch bei Versuchen, die SAUERMANN mit Anilinfarben anstellte. 
Bei Tauben, die M ethyleosin erhalten hatten, lieB sich der Farbstoff im 
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Blute nachweisen. Gleichwohl blieb jegliche Farbung des Gefieders aus. 
Dagegen nahmen die Fedem einer jungen (14 Tage alten) Taube, die 
eine Losung von M ethyleosin in Glyzerin bekommen hatte, eine zart 
rosa Farbung an; weiB blieben die groBen Schwung- und Steuerfedem. 
Man sieht, daB die interessanten Versuche von SAUERMANN noch manche 
Fragen offen lassen und einer Weiterfiihrung dringend bediirfen. Es 
finden sich in der Literatur auch sonst noch zum Teil sehr seltasme 
Angaben iiber Beeinflussung der Farbung des Gefieders durch die Nah
rung. So ist es bekannt, daB manche Vogel sich in der Gefangenschaft 
verfarben. Bluthiinjlinge verlieren das schone Rot an Brust und Scheitel 
und das gleiche gilt von den mannlichen Kreuzschniibeln. Stieglitz, 
ZeiBig und Gimpel, die ausschlieBlich sehr fettreiches Futter erhalten 
(Hanf, Riibsen), neigen zu Melanismus. Griine Papageien bekommen in 
der Gefangenschaft vielfach gelbe Fedem. Eine groBe Reihe solcher 
Falle von "Xanthochroismus" beschreiben LEVAILLANT und SAINT
HILAIRE in ihrer "Histoire nat. des Perroquets", 1805-1838. Nach 
A. B. MEYER (1882) hatte man es hier mit einer Erscheinung zu tun, 
die dem Albinismus bei anderen Vogeln entspricht und kame es haupt
sachlich auf das Fehlen des dunklen Pigmentes an, welches dem "triiben 
Medium" der Blauzellen als Untergrund dient. Er beschreibt ein Exem
plar von Eclectus polychlorus, bei welchem die vierte und fiinfte Schwinge 
erster Ordnung rechterseits und die dritte linkerseits schon zitronengelb 
statt blau und schwarz gefarbt waren. Die normalerweise schwarzen 
Schafte waren weiB ; auch die Deckfedem iiber diesen Schwingen waren rein 
gelb gefarbt. Auf dem Kopf befand sich eine kleine gelbe Feder zwischen 
den grunen. A. B. MEYER bezieht dies auf einen "krankhaften Zustand" 
der betreffenden Federkeime, der mit einer mangelhaften Entwicklung 
dunklen Pigmentes Hand in Hand geht. DaB dies nur ganz lokal der 
Fall war, schlieBt wohl eine allgemeine Emahrungsstorung, von der 
MEYER spricht, aus. Er verweist auf die Angaben namhafter Forscher, 
wonach verschiedene Volker es verstehen sollen, grune Papageien durch 
eine besondere Art der Emahrung gelb zu farben, ein Verfahren, welches 
als "Tapirieren" (von tapirer = bunt oder scheckig machen) be
zeichnet wird. Abgesehen von fruheren Nachrichten (vgl. BUFFON: 
Histoire nat. des oiseaux Bd. 6, S. 61 und 235. 1779) teilte MARTIUS 
(SPIX und MARTIUS: Reise in Brasilien Bd 3, S. 1312. 1831, femer MAR
TIUS: Zur Ethnographie Amerikas 1867, S.389 und Dr. SACC in "Der 
zoologische Garten 1864, S.21) das Folgende von den Mundrucus in 
Brasilien mit: "Man versicherte mir, daB sie die Gewohnheit haben, 
den Papageien die Fedem auszurupfen und die wunden Stellen so lange 
mit Froschblut zu betupfen, bis die nachgewachsenen Fedem die Farben 
we.::hselten, namentlich von Grun in Gelb". O. FINSCH (1867) halt wohl 
mit Recht aile diese Angaben fiir unglaubwiirdig und wird darin noch 
bestarkt durch den Zweifel, welche Forscher wie A. V. HUMBOLDT, MAXI-
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MILIAN Prinz v. WIED, SCHOMBURGK und R. BURMEISTER ausgesprochen 
haben. Freilich steht dem eine positive Angabe von WALLACE (I853) 
gegeniiber, der die Angaben von MARTIUS bestatigt. Fassen wir alles 
zusammen, so darf man wohl sagen, daB es bis jetzt keine einzige ein
wandfreie Tatsache gibt, die dafUr sprechen konnte, daB eine fertig 
ausgebildete Feder sich noch umfarben kann, so daB man eine physio
logisch bedingte Farbenwandlung des Federkleides ohne Mauser anzu
nehmen vorlaufig keinen Grund hat. lch weiB daher auch nicht, auf 
weIche Beobachtungen sich die folgende Stelle aus BRONNS Klasserr 
und Ordnungen Bd. 6, 4. Abt., Vogel, bearbeitet von GADOW I89I, S.526, 
bezieht: "Nachdem die ganze Feder mit AbschluB des Wurzelendes der 
Spule vollendet ist, hat die Pulpa ihren Dienst erfilllt, die in ihr ent
haltenen GefaBe sind verodet und die fertige Feder wiirde von nun an 
als ein totes Produkt anzusehen sein, wenn nicht die zahlreichen F rille 
von Farbenwechsel ohne Mauser uns zu der Annahme zwiingen, dafJ dock 
nock Saftbahnen in der Feder vorhanden sein mussen. DafJ neues Pigment 
in den alten Federn abgelagert wird oder dafJ altes, schon dort vorhandenes 
Pigment herausgezogen oder umgewandelt wird, scheint sicher zu sein" 
(GADOW). Es darf nicht unerwahnt bleiben, daB auch ZAWADOWSKY 
(I926), der, wie wir spater sehen werden, bei verschiedenen Vogeln das 
Auftreten weiBer Fedem nach Fiitterung mit Schilddriisensubstanz be
obachtet hat, die dann bei der nachsten Mauser wieder durch normal 
gefarbte ersetzt werden, es fUr "hochst wahrscheinlich" halt, "daB sogar 
jede einzelne Feder wahrend ihrer Lebenszeit sich allmahlich an Pig
ment bereichert und so ihre normale Farbung wieder herstellt". Er 
fUgt allerdings hinzu, "daB diese Tatsache (? B.) noch der genaueren 
Bestatigung bedarf". MARSHALL lehnt in seinem Buche iiber den Bau 
der Vogel (I895) jede soIche Annahme vollig ab: "Die Verfarbung des 
Gefieders ohne Mauser, also die Verfarbung einer vollig entwickelten 
Feder, muB sich natiirlich unabhringig von den physiologischen Vor
gangen im Korper des Tragers vollziehen, denn eine soIche Feder ist 
dem Stoffwechsel entzogen und ein totes Etwas. DaB Kapillaritat dabei 
im Spiele ware, daB etwa gewisse Fliissigkeiten oder gar Gase aUs der 
Raut oder dem Unterhautgewebe in die Kiele und von da weiter in die 
iibrigen Teile der Fedem aufsteigen, erscheint auBerst unwahrschein
lich." MARSHALL gibt an, daB ihm Verfarbungen vollig ausgebildeter 
Fedem nur in folgender Weise bekannt seien: "Entweder es geht eine 
dunklere Farbe (z. B. Schwarz oder Griin) in eine hellere (z. B. Orange 
oder Gelb) iiber, und zwar vom Rande der Feder nach innen (bei sehr 
vielen Vogeln), oder eine am Rande oder an der Spitze helle, sonst dunkle 
Feder wird nach und nach ganz dunkel. 1m ersten Falle gehen Ver
anderungen in der Feder (Ausbleichen von Pigmenten, Veranderungen 
der Struktur und dadurch des Refraktionsvermogens) vor sich, im letz
teren wird der distale Endteil einfach abgetragen und abgenutzt." 
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GAD OW (BRONNS Klassen und Ordnungen Bd. 6, Vogel, 4. Abt., S. 540) 1891 
gibt an, daB der oft bedeutende Wechsel der Farbe des Winter- und Som
merkleides bei den Charadriidae zum Teil auf Farbenanderung der 
Federn ohne Ausfall beruhe, wahrend bei Rallus, Gallinula und Fulica 
das schone Friihlingskleid durch AbstoBung der unscheinbar gefarbten 
Federrander hervorgebracht wird. Ebenso soll bei den Staren, Finken 
und Lerchen die Verschonerung des Federkleides im Friihling (ohne 
Mauser) durch "bedeutende AbstoBung der Federenden" erfolgen. Man 
·wird wohl kaum fehlgehen, wenn man annimmt, daB in vielen Fallen 
der Bildung des "Hochzeitskleides" eine partielle Mauserung zugrunde 
liegt. Sehr interessant sind Falle von plOtzlich auftretendem partiellem 
Albinismus als Folgeerscheinung von Schridigungen, welche die betref
fenden Korperstellen erlitten haben. Wenn Federkeime bei Stuben
vogeln in ihrer Entwicklung gestort werden, so produzieren sie nicht 
selten weif3e Federn. Ahnliches kommt auch bei wild lebenden Vogeln, 
namentlic;h bei Sperlingen, wenn auch weniger haufig, vor (HAACKE 
1895). MARSHALL hat bei regenerierten Federn farbiger Tauben ein 
paarmal beobachtet, daB sie vollig weiB nachwuchsen. Es scheint also, 
daB solche gewaltsame Eingriffe partiellen Albinismus hervorrufen kon
nen. Wir werden spater analoge Erscheinungen am Haarkleid der Sauge
tiere kennen lernen. Hier sei nur kurz erwahnt, daB man bei Fferden 
kiinstliche "Sterne" dadurch erzeugt, daB man die Haare an den be
treffenden Stellen so lange auszupft, bis anstatt der pigmentierten Haare 
weiBe hervorsprossen. Sehr bekannt sind ja auch die weiBen, durch 
Satteldruck bei dunkeln Pferden zustande kommenden "Druckflecke". 

WEINLAND wies bereits 1856 darauf hin, daB die Intensitat der 
Federfarben durch den Fettgehalt der Federn wesentlich beeinfluBt wird 
und auch L. MARTIN (1879) bezieht viele sogenannte fliichtige Farben, 
welche er bei Saugetieren und Vogeln (z. B. an der dottergelben Kehle 
des Baummarders, am Rosaanflug der Pelikane sowie am Friihlings
gefieder vieler Moven und Meerschwalben, am Flaumgefieder der Trap
pen, am schonen Gelb der Sager usw.) beobachtet hat, und welche "bei 
kranken oder schlecht genahrten Tieren, sowie an alten Hauten und 
Balgen oft ganz verschwinden", auf einen unter normalen Verhaltnissen 
vorhandenen Fettgehalt. Hier ware auch noch eine von E. F. v. Ho
MEYER KRUKENBERG brieflich mitgeteilte Beobachtung zU erwahnen, 
wonach bei alten Mannchen der Firols im Tode mit dem Erkalten des 
Tieres ein Teil des Farbenglanzes erlischt. 

7. Hormonale Beeinflussung des Federwachstums 
und der Federfarbung. 

Hier steht in erster Linie die Einwirkung der Ge5chlechtsdriisen. 
Allbekannt ist die in 50 vielen Fallen auBe.rordentlich auffallende Ver
schiedenheit des mrinnlichen und weiblichen Gefieders. Bei der experimen-
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tellen Untersuchung hat man aus naheliegenden Grunden die huhner~ 
artigen Vogel bevorzugt und fast ausschlieBlich das domestizierte Huhn 
benutzt. Zu Nutzungszwecken werden seit langem sowohl Hahne wie 
auch Hennen "verschnitten" und wenn es sich auch bei den so erhaltenen 
"Kapaunen" bzw. "Poularden" meist nicht urn eine vollstiindige Kastra-

a b 

c 
Abb.64. a Normaler Leghorn-Hahn. b Ebensolche Henne. c Kastrierter Leghorn-Hahn (oder Hellllc) mit 

voHem Hahnengefieder (Kapaun). (Nach PIlZARD.) 

tion handelt, SO sind doch, wenigstens bei den Hennen, die Unterschiede 
des Federkleides vor und nach der Operation immer auBerordentlich 
bedeutend. Normal entwickeln sich die sekundaren Geschlechtsmerkmale 
bei Huhnern am Ende des 2. Monats .. Der normale Hahn (der Leg
homrasse) zeichnet sich durch einen gut entwickelten, aufgerichteten, 
strotzenden .roten Kamm, durch groBe Bart- und Ohrlappen und lange 
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Sporen aus (Abb. 64a). Sein Federkleid zeigt eine Farbenpracht, welche 
das der Renne nicht besitzt. Der Halskragen und die Lanzettfedem 
(in der Dorsolumbalgegend) sind orangefarbig, zugespitzt, niederhangend; 
die Sichelfedem des Schwanzes sind metallgrun, Brust und Bauch samt
schwarz, die Flugeldeckfedem orange und metallgrun. Er hat kraftigen 
mannlichen Geschlechtstrieb, Hahnenruf und Kampflust. Die normale 
Henne (Abb. 64 b) hat auch einen Kamm, der aber dunn und seitlich 
niederhangend ist, mittelgroBe Bart- und Ohrlappen. Die Fedem des 
Halskragens haben eine schwarze Achse und einen gelben Rand. Kehle, 
Bauch und Schenkel sind hell rotgelb. Die Dorsolumbalgegend hat keine 
zugespitzten, sondem abgerundete Fedem von feinpunktierter grauer 
Farbe. Die Schwanzfedem sind gerade und nach hinten gerichtet, nicht 
groB und gekrummt wie die prachtigen Sichelfedem des Hahnes. Sie hat 
keine Sporen, kraht nicht und zeigt keine Kampflust. Der Kamm des 
Hahnes, der ciessen wichtigstes Geschlechtsmerkmal darstellt, wird na.::h 
CHAMPY und KRITGH (1926) von einem spezifischen Gewebe gebildet, 
welches die genannten Autoren als "muco-elastisch" bezeichnen. Der 
innerste Kammteil besteht aUs Fettgewebe, umhilllt von einer dunnen 
Schicht Bindegewebe. Auf dieses folgt das muco-elastische Gewebe, 
welches aus dichtem Bindegewebe mit elastischen Fasem, Nerven und 
GefaBen besteht. Die dunne oberflachliche Schicht enthalt Blutsinus. 
Die Epidermis ist glatt und ohne Papillen. Durch Kastration wird 
hauptsachlich das muco-elastische Gewebe beeinfluBt; der Kamm ver
kleinert sich dementsprechend. Nach vollstandiger Kastration ver
schwindet dieses Gewebe ganz, so daB nur Fett und Bindegewebe ubrig 
bleiben. Eine ahnliche Gewebsformation findet sich nach CHAMPY und 
KRITGH zur Brunstzeit auch im Ruckenkamm und Kloakenwulst mann
licher Tritonen und wird durch Kastration auch in gleicher Weise be
einfluBt. 

Es hat sich nun herausgestellt, daB vollstiindige Kastration von Hahn 
und Henne den gleichen Kastratentypus (Kapaun) hervorbringt (Abb. 64C): 
Kamm und Kinnlappen sind ganz klein. Der Kamm wachst "isogo
nisch" (konkordant) mit dem ubrigen Korper und nicht, wie beim 
Hahn, schneller "heterogonisch" (diskordant) im Verhaltnis zu dem
selben (PEZARD). Ganz anders reagieren Federkleid und Sporen, die 
beim kastrierten Hahn mannlich beibehalten werden. Die Henne aber 
bekommt miinnliches Gefieder; das Federkleid kann sogar noch prachtiger 
werden als das des Hahnes. Hingegen besitzt der Kapaun weder Geschlechts
trieb noch Hahnenruf oder Kampflust. Die Kastration von Hahn und 
Henne fiihrt also zu dem gleichen Typus. Ahnlich verhalt es sich auch bei 
Enten (GOODALE). Wir stehen also dem eigentumlichen Phanomen gegen
uber, daB das sogenannte mannliche Federkleid der Hahne und die mann
lichen Sporen nur scheinbar mannl~che M erkmale stnd; sie sind beim 
M annchen dem Einfl$tfJ des H odens nicht unterworfen, beim Weibchen da-
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gegen durch den Eierstock beeinfht(3t. Das Hahnenfederkleid ~md die Sporen 
stellen in Wirklichkeit "neutrale" artspezifische Merkmale dar, und wenn 
diese bei der Henne 
nicht z~tm V orschein 
kommen, so riihrt das 
von einemH emm~mgs
einfht(3, einer "Elok
kierung" , d~trch den 
Eierstock her. Die 
Henne wird infolge 
der Kastration "hah
nenfedrig". Solche 
FaIle von "A ndro
gynie" (Gynandro
morphismus) sind 
schon lange auch bei 
steril gewordenen 
oder nie fertil ge
wesenen Vogelweib
chen bekannt. DAR
WIN erwahnt einen 
solchen, den WATER
TON beobachtet hat. 
Es handelt sich urn 
eine Henne, welche 
aufgehort hatte zu 
legen und das Gefie
der eines Hahnes an
genommenhatte. Be
sonders interessante 
Beispiele dieser Art 
sind auch beziiglich 
Fasanen von PEZARD 
beschrieben worden, 
so von Thaumatia 
picta ~, der in einem 
Alter von 13 J ahren 
nach einem voIlkom
men weiblichen Da
sein plOtzlich nach 
mannlicher Richtung 

a. b c 

Abb. 65 a-c. Spontane :Maskulinierung einerFasanhenne. aNormales 
:Mannchen. b Normales Weibchen. c Weibchen mit mannlichem Ge .. 

fieder. (Nach PIlZARD.) 

umgewandelt wurde (Abb. 65 a-c). O. BERNER (1926) hatte Gelegenheit, 
eine rebhuhnfarbige Italienerhenne zu beobachten, die 3 Jahre normal 
legte und briitete; Dann traten Veranderungen auf: der Kamm ver-
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groBerte· sich, die Stinime und die sexuellen Triebe wurden die eines 
Hahnes, das Gefieder aber veranderte sich nicht. (Es 'wird aber auch 
keine Mauser in der betreffenden Zeit erwahnt.) 3 Wochen nach der 
Umwandlung wurde das Tier seziert. Das Ovar enthielt neben einigen 
Ovlila einen groBen Tumor. 

Wahrend bei den Vogeln das Federklei.d kastrierter Weibchen mann
lichen Typus annimmt, scheint bei den Saugetieren umgekehrtdas Mann
chen nach der Kastration Farbe und Zeichnung des Weibchens anzu
nehmen, falls diese uberhaupt in beiden Geschlechtern typi.sche Ver
schiedenheiten zeigen. Nach Versuchen, die ZAWADOWSKY (1922) an 
Antilopen anstellte, die einen auffallenden Unterschied der Farbung bei 
Mannchen und Weibchen erkennen lassen, nimmt das graue Portas 
pictus-Mannchen infolge der Kastration die fuchsrote Farbung des 
Weibchens an, wahrend kastrierte Weibchen keine Veranderung zeigen. 
K. SAND i.st geneigt, diesen prinzipiellen Unterschied damit inVerbin
dung zu bringen, daB bei den Saugetieren das mannliche, bei den Vogeln 
(und Schmetterlingen) das weibliche das heterozygotische Geschlecht ist. 

Die Erfahrung lehrt, daB noch sehr kleine M engen funktionsfiihigen 
Keimdrusengewebes geniigen, um die Kastration unwirksam zu machen und 
dafJ demnach ein gewisses M indestmafJ an wirksamem Gewebe fur die A us
gestaltung der sekundiiren Geschlechtsmerkmale erforderlich ist. Bei Hahnen 
hat PEZARD (1918) ausgedehnte systematische Untersuchungen uber das 
Verhaltnis zwischen der Hodenmasse und der Entwicklung der Ge
schlechtscharaktere, und zwar besonders an dem als Index besonders 
geeigneten Kamm, ausgefUhrt. Seine Versuche sprechen mit Entschie
denheit gegen eine Proportionalitat zwischen der Entwicklung der Ge
schlechtscharaktere und der Keimdrusenmasse, vielmehr solI das "Gesetz 
vom Alles oder Nichts" Geltung haben. Es lieB sich zeigen, daB im Er
scheinen und in der Entwicklung des Kammes im Verhaltnis zur Hoden
masse eine "ne~ttrale Zone" existiert, wo die minimale Hodenmasse 
ohne nachweisbare Wirkung ist; danach setzt bei einem gewissen Mini
mum ("le minimum efficace") , das fUr den Hahn 0,5 g betragt, eine 
"kritische Zone" ein, wo sich der Kamm sehr schnell entwickelt, ein 
Beweis, daB die sexuelle (geschlechtsbetonte) Zone erreicht ist. Wie das 
Schema (Abb.66a) erkennen laBt, "ist demnach unter einem gewissen 
Minimum der Geschlechtsdriisenmasse die Wirkung derselben gleich Null, 
aber eine minimale Vermehrung derselben iiber diese Grenze hinaus ge
niigt zur Entfaltung der sekundiiren Geschlechtscharaktere" (PEZARD). 1m 
AnschluB an das "Alles oder Nichts-Gesetz" stellte PEZARD auch noch 
das "Gesetz der stufen~eisen Differenzi.erung des Soma" auf. In Uber
einstimmung mit anderen Beobachtern, die mit Saugetieren experimen
tiert haben (STEINACH, SAND, LIPSCHUTZ), fUhrtPEzARD fUr die Vogel 
aus: "Wie schnell die Pubertatskrisis beim Hahn auch sei, so ist sie 
-in bezug auf alle von den Sexualhormonen abhangigen Geschlechts-
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charakterc immerhin nicht genau synchronistisch. Beim Orpington
hahn z. B. beobachten wir eine regelrechte Stufenteilung hinsichtlich des 
Kammes, des Krahens und der Kampflust: eine unbestreitbare Spaltung 
beim Beginn des sekundaren sexuellen Ganzen. Dies lieBe sich mog
licherweisc damit erklaren, daB entweder jeder der Charaktere von einem 
besonderen, in einem gcgebcnen Augenblick erscheinenden Hormon re
giert wiirde, wofUr wir freilich keinen histologischen Anhaltspunkt finden 
(die histochemischen kennen wir nicht) oder daB sich nUr ein Hormon 
findet, aber die Reaktionsfahigkeit bei dem somatischen Substrat (der 
Kamm, der infantile Stimmapparat, die nervosen Zentrcn usw.) ist nicht 
zUr selben Zeit gleich weit; oder die chronologische Spaltung konnte 
schlieBlich davon herriihren, daB die verschiedenen Charaktere im Rah
men des "wirksamen Minimums" wachsende Hormonmengen erforder-

Itodenmcrsse 
a 

-......--
45 

b 

Abb.66. a Graphische Darstellung des "Alles~oder.,dcJd$"·Gesetzes (siehe Text). b Graphische Dar .. 
stellung des Gesetzes.von der "stu/enweisel1, Ditferenzlertutgdes Soma" (siehe TextJ. (Nach PEZARD.) 

ten" (PEZARD). Die Versuche sprechen zugunsten der letzteren Er
klarung: Wenn wir die nacheinander auftretenden Charaktere (Abo: 66b) 
mit a, b, c bezeichnen, so hat PEZARD Tiere gehabt, die im Besitz der 
Charaktere (a) waren, andere, die (a) und (b) aufwiesen und schlieBlich 
einige, die im Besitze von (a), (b) und (c) waren, wahrend er den Cha
rakter (c) nie ohne (b) und (b) nie ohne (a) beobachtet hat. Die respek
tiven Hodenmassen wurden gemessen und die Quantitaten m, m, und 
m 2 erwiesen sich imstande, die Entwicklung von a, a + b, a + b + c 
sicherzustellen, denn m < m, < m2 • Die Differenz m2 - m entsprach 
der kleinsten Ausdehnung der "kritischen Zone". Das "Gesetz von der 
st~tjenweisen Dijjerenzierung des Soma" ("loi des seuils differentiels") 
lautet alsdann: "Das wirksame Minimum ist nicht ganz gleich fUr alle 
von den Geschlechtsdriisen abhangigen Charaktere. Die. Unterschiede 
zwischen den notwendigen Stufenwerten sind sehr klein; sie geniigen aber, 

Ergebnisse der Biologie III. 
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das Einsetzen der verschiedenen Charaktere herbeizufiihren. Die Bestim
mung der Stufenwerte ist praktisch unmoglich und muB durch die Fest
stellung des Zeitpunktes fUr das Erscheinen der Charaktere ersetzt 
werden" (PEZARD). 

Was nun die Frage betrifft, wie die Geschlechtsdrusen auf die se
kundaren Geschlechtsmerkmale wirken, so kann zur Zeit kein Zweifel 
mehr uber die Richtigkeit der "hormonalen Theorie" bestehen, wonach 
die Keimdrusen gewisse chemische Stoffe (Hormone) an das Blut ab
geben und vermittels dieser jene Wirkungen hervorbringen. Hier waren 
Transplantationsversuche von entscheidender Bedeutung. Schon 1786 
hatte JOHN HUNTER solche ausgefUhrt, doch war es erst BERTHOLD 
(1849), der ihre groBe theoretische Bedeutung erkannte. Seine grund
legenden Versuche wurden an sechs Hahnen angestellt, von diesen wur
den zwei kastriert und die vier anderen zu Auto- und Isotestistrans
plantationen verwendet, wobei die Hoden nur lose in das Abdomen ge
legt wurden. ~ach Verlauf von 2-5 Monaten erwiesen die letzteren 
Tiere sich als normale Hahne; die Hoden wurden eingeheilt gefunden 
und in zwei Fallen enthiclt das Transplantat Spermatozoen. Auf Grund 
seiner Beobachtungen stellte BERTHOLD betreffs der Wechselbeziehungen 
zwischen Hoden und mannlichen Gesch!echtscharakteren den folgenden 
Satz auf: "Der fragliche Consensus wird durch das produktive Ver
haltnis der Hoden, d. h. durch deren Einwirkung auf das Blut und dann 
durch entsprechende Einwirkung des Blutes auf den ganzen Organismus, 
wovon allerdings das Nervensystem einen sehr wesentlichen Teil aus
macht, bedingt". Fur BERTHOLDS Auffassung und die Genauigkeit seiner 
Untersuchungen spricht auch die von ihm berichtete Tatsache, daB einer 
der fruher kastrierten und mit einem nachtraglich wieder angewachsenen 
Hoden versehenen Hahne nach dessen Entfernung nunmehr den Ka
paunencharakter annahm. Nachdem WAGNER (Gottinger gelehrte An
zeigen 1851) den Versuch BERTHOLDS nachgemacht hatte, jedoch mit 
negativem Resultat, werden erst vom Ende des vorigen J ahrhunderts 
an die Transplantationen zahlreicher. Negativ verliefen auch die Ver
suche von LODE (Wiener klin. Wochenschr. 1891-1895). Mit groBe
rem Gluck arbeitete FOGES (1897-1903). Er berichtet uber zwei Ver
suche an jungen Hahnen, bei welchen die Kastration eine vollstandige 
war und dann Hodenstuckchen zur Anheilung gelangten. Beide Tiere 
zeigten weder ausgesprochenen Hahnen- noch vollstandigen Kapaunen
charakter. "Der erwartete Effekt, daB vom transplantierten Hoden
gewebe aus auch die Ausbildung der sekundaren Geschlechtscharaktere 
ausgelost werde, ist nur teilweise eingetroffen, weil das transplantierte 
Hodenstuck zu klein war, also quantitativ nicht genugte. Sicher war aber 
damit bewiesen, daB die von ihrer normalen Stelle losgel6sten, a'ifS ihren 
N ervenbahnen getrennten, angeheilten H oden dureh innere Sekretion wirken 
~tnd daf3 von derselben die A usbildung der sekundiiren Geschlechtsmerkmale 
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abhiingig ist." (FOGES.) Neuerdings sind soIche Versuche mit vervoll
kommneter Technik von PEZARD und GOODALE wiederholt worden. 

F. CARIDROIT (1926) hat uber gelungene Hodentransplantationen 
(Auto- und Homotransplantationen) an kastrierten Hahnen berichtet. 
Die histologische Untersuchung der in das Peritoneum eingenahten 
Stucke der eigenen Hoden zeigte, daB mindestens in der Zeit zwischen 
dem 7. und 13. Monat nach der Operation die Transplantate sich er
halten und die Spermatogenese normal veriauft. Das Zwischengewebe 
enthalt interstitielle Zellen, die aber nie hypertrophieren. Der Zeitraum, 
der von der Operation bis zum Funktionieren der endokrinen Teile des 
Transplantates verstreicht (Latenzzeit), ist sehr wechselnd. Homo
plastische Transplantate heilen viel schwerer ein als autoplastische. CARI
DROIT hat gezeigt, daB man einem ausgewachsenen Hahn leicht Stucke 

seines eigenen Kammes auf den Rucken einheilen kann und daB diese 
Stucke an dem neuen Ort sich durchaus in ihrem ursprunglichen Aus
sehen erhalten. Hieraus laBt sich schlieBen, daf3 der Kamm auch an der 
neuen Stelle denselben hormonalen Bedingungen attsgesetztist 2tnd daf3 seine 
Gestaltung ~tnabhiingig von seiner I nnervierung erfolgt. Sehr schlagend wird 
die Anwesenheit des Hodenhormons im Blut auch durch folgenden Ver
such dargetan: Einem kastrierten Hahn wurden 7 Tage spater zwei Stucke 
seines Kammes auf den Rucken verpflanzt. Di~se kleinen Kamme machten 
nun genau dieselbe Ruckbildung durch wie der Kammrest auf dem Kopfc. 
Nach SWochen war dieUmbildung zum typischenKapaunenkammvoll
zogen. Hier sind auch noch Versuche von CRAMPY (1926) zu erwahnen, 
der bei einem Kapaun ein kleines Stuckchen yom Gewebe der mann
lichen Geschlechtsdruse dem Kamme implantierte. Es machte sich dann 
einerseits eine lokale Wirkung des Implantates geltend, solange dieses noch 
nicht vaskularisiert war; spater trat erst die allgemeine Wirkung hervor, 
indem auBer dem Kamm auch die Bartlappen anfingen sich zu vergroBern. 
Nach Entfernung des Implantates trat wieder Ruckbildung ein. 

Ovarientransplantationen bieten noch wesentlich groBere Schwierig
keiten als Hodentransplantationen, und es sind daher auch die Be
ziehungen zwischen den sekundaren Geschlechtsmerkmalen und dem 
Ovar der Henne erst in neuester Zeit klargestellt worden. Wie die meisten 
Vogel (mit Ausnahme einiger Raubvogel) besitzt auch das Huhn nur 
ein links gelegenes Ovar; nur sehr selten findet man auch ein recht
seitiges. Normalerweise stellt die rechtseitige Ovaranlage schon yom 
7. Bruttage an ihr Wachstum ein. Das linke Ovar ist beim 3 Monate 
alten Huhnchen schon wohlentwickelt. Es ist von einem flachen Epithel 
umhiillt. Der Hauptteil wird durch in das bindegewebige Stroma ein
gelagerte Follikel gebildet. AuBerdem finden sich Zellen, die von 
BORING und PEARL falschlich als Luteinzellen bezeichnet wurden. Die 
Ovula sind auBen von der interstitielle Zellen enthaltenden Theka und 
weiter innen von der einfachen Granulosa umgeben. 32* 
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Ovarientransplantationen wurden von GtlTHRIE, ZAWADOWSKY und 
CARIDROIT ausgefUhrt. Die autoplastischen Transplantate wurden stets 
in die Leibeshohle verpflanzt. Es wird sehr schnell durch Eindringen von 
GefaJ3en eine Blutverbindung mit dem Empfanger hergestellt. Ein Teil 

b 

Abb. 67. Feminierung cines erwachsenen Hahnes 
(Leghorn). Unten der feminicrte Hahn, Bruder 
des normalen Hahnes (oben) beim AbschluB der 
Entfaltung der Feminierung. Zum Vergleich dic
nen die abgebildeten Kopfc einer normalenHcnne 
(a und 0). fNach PEZARD, SA"D und CARlDROIT.) 

der Ovartransplantate behalt auch 
weiterhin typische Ovarstruktur, 
doch beobachtete CARIDROIT auch 
die Entstehung von H odengewebe, 
das sich wahrscheinlich aus der 
inneren Follikeltheka entwickelt. 
Hennen, die Trager autoplastischer 
Ovartransplantate sind, vermogen 
demnach gleichzeitig iiber Ovar
und Hodenhormon AufschluB zu 
geben. Das erstere bedingt Kamm
form sowie Gefiederausbildung und 
verhindert das Wachstum der Spo
reno Der Kamm wird mit dem 
Augenblick der Kastration riick
gebildet, in welchem Zustand auch 
das Transplantat sei; er wachst 
erst wieder, wenn es eingeheilt ist. 
Die Sporen wachsen bei ovarekto
mierten Hennen bis zUr GroBe von 
Hahnensporen heran. Die Ovar
transplantation halt ihrWachstum 
auf, eine Riickbildung ist aber un
moglich, so daB ihr Zustand nicht 
Un bedingt den Z ustand der Gonade 
angibt. Dagegen laBt das Gefieder 
wahrend der Mauser den Grad der 
inneren Sekretion des Ovars gut 
erkennen. Die Ovariektomie be
wirkt wahrend der Mauser sofortige 
Umbildung des Gefieders (Hahnen

fedrigkeit). Darauffolgende Ovarientransplantation laBt wieder weib
liches Gefieder nachwachsen. 

Es wurde friiher mehrfach der spezijische Charakter der von den mann
lichen und weiblichen Geschlechtsdriisen gelieferten Hormone bezweifelt. 
Seitdem es aber gelungen ist, sowohl bei niederen Wirbeltieren (Am
phibien) wie auch bei Vogeln und Saugetieren, durch Transplantation 
heterologer Keimdriisen mannliche Tiere zu "feminieren" und weibliche 
umgekehrt zu "maskulieren", kann jene Frage wohl als entschieden gel
ten. So hat E. WELTI (I92S) kastrierte weibliche K"oten durch intra-
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peri tone ale Dberpflanzung von Hoden maskulinisiert. U mgekehrt wurden 
kastrierten Mannchen Ovarien transplantiert. Die Ovocyten wuch
sen heran und gleichzeitig entwickelten sich beim Mannchen die nor
malerweise rudimentaren MULLERschen Gange zu den gewundenen 
Organen wie bei Weib
chen. BEAUMONT (1926) 
verpflanzte peritoneal 
Hodenstfrcke bei kastrier
ten Weibchen von Triton 
cristattts. Von sechs iiber
lebenden Tieren zeigten 
fUnf eine deutliche Ver
mannlichung, die 10 Mo
nate nach der Operation 
auftrat. Es bildete sichein 
Kamm und ein weiBes 
Band beiderseits am 
Schwanz. Von den Ver
suchen an Saugetieren 
sind es besonders die iiber
raschenden Ergebnisse 
STEINACHS (1912) an Rat
ten und Meerschweinchen 
beziiglich der Umstim
mung des Geschlechts
charakters nach Trans
plantation heterosexueller 
Keimdriisen, die von groB
ter theoretischer Bedeu
tung sind und an dem 
spezifisch bestimmten 
Charakter der Ge-
schlechtshormone nicht 

I. 2. 1897 

22.2. 1897 

30 . 6. 1897 

4· IO. 1897 

5 
Abb. 68. UmriSzeichnungcn des Kammes einer Henne nach 
Injektion eines Extraktes aus Hiihnerhoden. I Der Kamm vor 
Beginn des Versuches. 4 Das l\'Iaximum des Wachstums. 5 Riick-

bildung nach Aussetzen der Injektionen. (Nach WALKER.) 

zweifeln lassen. Auch bei V6geln (Hiihner) ist Geschlechtsumwandlung 
durch Hodentransplantation gelungen. Hennen wiesen danach nicht nur 
das Hahnengefieder (welches ja schon nach Kastration allein erscheint) 
auf, sondern auch die eigentlichen Hahnenmerkmale (Kamm, Instinkt). 
GOODALE und PEZARD haben auch die, spater von ZAWADOWSKY (1922) 
bestatigte Feminierung durch Ovarientransplantation bei Vogeln durch
gefiihrt und nachgewiesen, daB eine solche Geschlechtsumwandlung nicht 
nur bei jungen Tieren, sondern auch bei alten moglich ist, von denen an
genommen werden kann, daB die Merkmale in sexueller Richtung stark 
fixiert sind (Abb. 67). WALKER (190B) injizierte zwei vollig ausge
wachsenen Hennen taglich wahrend 5 Monaten '/. cern eines aus frischen 
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Huhnerhoden mit etwas Kochsalzlosung bereiteten Extraktes subkutan. 
Der Versuch begann am 1. Februar I907. Schon am 22. Februar war, wie 
die UmriBzeichnungen Abb.68 (I-5) zeigen, der Kamm betrachtlich 
gewachsen und intensiver gefarbt. Nach Form und GroBe vollstandig 
mannlich entwickelt erschien er Ende J uni und blieb von da an stationar. 
Vom August bis Oktober wurde nur die halbe Menge Extrakt gegeben, 
worauf wieder Ruckbildung des Kammes erfolgte. 

Aus den zahlreichen Versuchen von PEZARD, SAND und CARIDROIT 
ergibt sich uberzeugend, "daB alle sexuellen Versionen sich sowohl in 
bezug auf den Hahn wie auf die Henne urn einen fur beide gleichen 
Kastratentypus, ein aquipotentielles, neutrales, die Charaktere der Art 
reprasentierendes Individuum, die Artform (,forme specifique') grup
pieren. Von all den anderen Formen (den normalen, den homolog trans
plantierten, den transformierten und den hermaphroditischen Tieren) 
aus kann man zu jenen ubergehen, und umgekehrt kann man nach 
Belieben zu all den anderen hingelangen, gleichviel, ob man es mit einem 
Hahnen- oder Hennenkastraten zu tun hat. Beide konnen dUrch 
Hormoneinwirkungen zu irgendeinem Zeitpunkt des Lebens nach der 
mannlichen, nach der weiblichen oder nach der Hermaphroditenform 
hin gebracht werden. Mit anderen Worten: "Unter dem EinfluB neuer 
Hormonbedingungen andern sich die sekundaren Geschlechtsmerkmale 
bei erwachsenen Tieren in derselben Weise wie bei jungen. Die neutrale 
,Artform' enthalt das Gemeinsame, was der Hahn und die Henne 
ders~lben Art und Rasse ererbt haben oder vielmehr sie stellt die Grund

lage dar, auf welcher sich der definitive Organism us dUrch einen all
mahlich hinzukommenden Chemismus aufbaut" (SAND). Von besonde
rem Interesse sind in dieser Beziehung Schwankungen des Geschlechts
charakters, die sich unter Umstlinden an einem und demselben Individuum 
im Laufe der Zeit geltend machen. Als Beispiel diene ein von J. BENOIT 
(I926) beschriebener Fall: Bei einer Leghornhenne wird 26 Tage nach 
dem Ausschlupfen (24. Marz I923) das linke Ovar entfernt, worauf sich 
mannliches (neutrales) Gefieder entwickelt. Nach 3 Monaten beginnt 
auch der Kamm zu wachsen und ist nach 6 Monaten rein mannlich ge
worden, indem sich rechts ein Hoden gebildet hat, der anormale Sper
mien liefert und am 3. Oktober I923 entfernt wurde. Darauf bildet sich 
der Kamm zuruck und behalt 6 Monate das Aussehen eines Kapaunen
kammes. Von da an bis zum J anUar I926 wachst der Kamm wieder 
zU mannlicher GroBe. Bei der Mauser im September I925 war das Ge
fieder rein weiblich geworden. Es zeigten sich also die folgenden Stadien: 
Henne-Hahn-Kapaun-Hahn-Intersex (Kamm mannlich, Gefieder 
weiblich). Bei der Sektion im Marz I926 fand sich an Stelle der rechten 
Gonade ein Regenerat, links an Stelle des Ovars ein eiformiges Gebilde 
und auBerdem zwei Zysten. Die histologische Untersuchung ergab: 
Hoden mit anormaler Spermiogenese, ovarahnliches Gebilde ohne Fol-
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likel, zwei Zysten, die wohl als abgesprengte Teile des ursprunglichen 
Ovars aufzufassen sind. BENOIT gibt folgende Interpretation: Die Ova
riotomie bewirkte die Entwicklung eines Hodens rechts; kleine Teile 
des linken Ovars waren erhalten geblieben undentwickelten sich zu 
einem kleinen, funktionstuchtigen Organ. Der Kamm hat auf die jeweils 
auftretenden Geschlechtshormone reagiert. Das Hennengefieder hat 
sich wahrscheinlich zu einem Zeitpunkt entwickelt, wo gerade das Ovar 
und die Zysten normale Follikel enthielten. Einen ahnlichen Versuch 
teilten GREENWOOD und CREW (1926) mit: Einem Hennenkuken wurde 
im Alter von 4 Tagen das Ovar ektomiert und unmittelbar danach der 
Hoden eines gleichalten mannlichen Tieres in die linke Seite der Bauch
hahle implantiert. Das Huhnchen entwickelte sich zU einem hahnen
fedrigen Kapaun, bei dem auch der Kamm mannlichen Charakter 
zeigte; auch das Verhalten war durchaus das eines Hahnes. 1m Alter 
von 17 Monaten trat eine vollstandige Mauser ein und das Gefieder 
war das einer Leghornhenne, wahrend der Kamm unverandert blieb. 
Bei der Sektion fand sich links aus dem Implantat hervorgegangenes 
Hodengewebe mit reifen Spermien. Auf der rechten Seite hatte sich 
ebenfalls ein Hoden gebildet. Das Resultat laJ3t sich leicht erklaren, 
wenn man annimmt, daB zur Zeit vor der Mauser, bei der das Gefieder 
weiblich wurde, der Ovarienrest seinen hormonalen EinfluB in allsrei
chendem MaBe geltend machte, trotz der graBeren Masse von Hoden
gewebe. J edenfalls erscheint mir auf Grund aller Erfahrungen eine 
solche Deutung ungleich wahrscheinlicher als die von den genannten 
Autoren gegebene, die von der Annahme ausgeht, daB der hormonale 
EinfluB, den die mannlichen und weiblichen Geschlechtsdrusen auf die 
Ausgestaltung der sekundaren Geschlechtsmerkmale ausuben, nicht 
qualitativ, sondern nur quantitativ verschieden sei, eine Auffassung, 
die wohl kaum noch aufrecht erhalten werden kann. Der beschriebene 
Fall wird von GREENWOOD und CREW folgendermaBen gedeutet: Die 
Henne wurde hahnenfedrig, da zuerst nur wenig Hodengewebe wirk
sam war. Spater vermehrte sich dieses, so daB die quantitativ graBere 
Wirksamkeit eines Ovars erreicht wurde und dadurch nach der Mauser 
Hennenfedrigkeit entstand. Es muBte dann, wie KUHN in einem Re
ferat uber die Arbeit richtig bemerkt, auch maglich sein, einen Hahn 
dadurch hennenfedrig zu machen, daB man ihm neben seinen Hoden 
noch andere implantiert, was wohl sieher ausgeschlossen erscheint. 

Sehr eigenturnlich ist das Verhalten mannlicher Enten, die bei der 
Mauser im Sommer, zUr Zeit, wo das Weibchen zU bruten anfangt, 
ganz weibliches Gefieder annehmen. Noch ehe die Jungen dem Ei ent
schlupft sind, beginnt beim Erpel bereits die Mauser, die sein Pracht
kleid in das unscheinbare Sommerkleid' verwandelt. Dieses wird kaum 
4 Monate getragen und geht dann dUrch Mauser wieder ins Hochzeits
kleid uber. Die mannliche Stockente (Stammform unserer Hausente) 
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hat griinen Kopf und Oberhals, ein weiBes Halsband, braune Vorder
brust, braun und sehwarzlieh gewasserten Riieken, graue Fliigel mit 
praehtvoll blauem, weiB gesaumtem "Spiegel", sehwarzgriinen Unter
riieken und Biirzel. Das Weibehen ist auf Kopf und Hals fahlgrau 
dunkler punktiert, am Oberkopf sehwarzbraun, Riieken braun, grau und 
rostgelb bespritzt. Es liegt nahe, diese auBerordentliehen Versehieden
heiten der Farbung beim Mannehen zu versehiedenen Zeiten auf die 
periodisehen Sehwankungen der Hodentatigkeit zu beziehen. Ein ganz 
ahnliehes Verhalten zeigen aueh die Arten der Gattungen Fulig~tla, 

Somateria und Mergus. 
Mit der Annahme einer hormonalen Beeinflussung der sekun

daren Gesehleehtsmerkmale seheinen zwei Tatsaehen in Widersprueh zu 
stehen, einmal das Verhalten der I nsekten und dann vor allem der soge
nannte halbseitige Gynandromorphismus (" Gynandromorphisme biparti" 
PEZARD). Dureh die sehonen Versuehe von MEISENHEIMER iiber Kastra
tion und Transplantation heterologer Keimdriisen bei jungen Sehmetter
lingsraupehen (vgl. BIEDERMANN in WINTERSTEINS Handb. Bd. III, 1. 

p. 1883 f.) wurde eine vOllige U nabhangigkeit der sekundaren Gesehleehts
merkmale von den Keimdriisen naehgewiesen, so daB man also entweder zu 
der Annahme kommt, daB die "Somazellen" bei den Insekten, wie die 
"Keimzellen" sexuell bestimmt sind und daB diese keinen formativen 
EinfluB auf jene haben oder aber, daB die bei den Wirbeltieren sieher 
vorhandene hormonale Wirkung der Gonaden bei den Insekten naeh 
anderen Organen hin verlegt ist. Zugunsten der ersteren Annahme 
spreehen vor allem die interessanten Beobaehtungen von STEeHE und 
GEYER iiber Versehiedenheiten des mannliehen und weibliehen Blutes. 
Die Tatsaehe, daB es Halbseitenzwitter gibt mit mannliehen Gonaden 
und mannliehen akzidentellen Charakteren auf der einen, mit weibliehen 
Gonaden und weibliehem Geprage auf der anderen Seite der Mittellinie 
des Korpers, laBt es auf den ersten Blick ganz unmoglieh erseheinen, 
soIche Falie mit der Hormontheorie in Einklang zu bringen, denn daB 
im BIut zirkulierende Hormone die beiden Korperhalften in diametral 
entgegengesetzter Weise sollten beeinflussen konnen, sehien mit jener 
Theorie ganz unvereinbar. Halbseitenzwitter sind bei Insekten (be
sanders bei Sehmetterlingen) nieht allzu selten, kommen aber aueh bei 
Vogeln vor. Hierher gehort der viel besproehene Fall eines Buehfinken, 
den MAX WEBER (1890) besehrieben hat und der links weibliehes und 
reehts mannliehes Gefieder trug und Hand in Hand damit im Innern 
links ein Ovarium und reehts einen Haden besaB (Abb.69a). Analoge 
Falle sahen HEINROTH und POLL beim Gimpel. C. J. BOND besehrieb 
eine Formosa-Fasanhenne, die links mannliehes, reehts weibliehes Ge
fieder hatte. Bei der Sektion fand sieh links ein ziemlieh kleiner 
Ovariotestikel (Abb. 69 b). HALBAN (1908) und PFLUGER glaubten, 
daB es sieh in soIchen Fallen urn Individuen mit hermaphroditiseher 
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:MiBbildung in der Anlage sowohl der Gonaden als auch der sekun
daren Geschlechtsmerkmale handle. W. JOHANNSEN (1909) nimmt Un
regelmaBigkeiten bei der Befruchtung an; er fiihrt Falle an, wo das 
Ei (bei Schmetterlingen) zwei Kerne besaB, die je mit einem Samen
zellkern in Verbindung getreten waren. Die Entwicklung beginnt hier 
also damit, daB zwei Kernpaare sich an dem ProzeB beteiligen und wenn 
diese Paare verschieden geschlechtsbestimmt sind, so ware es moglich, 
daB der Embryo auf der einen Seite mannlich und auf der anderen weib
lich wird. In seinem Lehrb. d. Physiol. Bd. I, 1925 hat ABDERHALDEN auf 
die folgende Moglichkeit hingewiesen: "Es konnte trotz aller gegenteiligen 
Behauptungen doch 
so sein, daB die ein
zelnen Korperzellen 
nicht vollig asexuell 
sind, d. h. in sich Sub- Test. 0'0. ,0'0. 

strate enthalten, auf 
die Hoden- bzw. Eier
stocksinkrete einge
stellt sind. Ein Ge-

schlechtscharakter 
besteht zunachst noch 
nicht. Er wird erst 
im Zusammenwirken 
von Zellsubstrat und 
Inkretstoff vermit
telt. BeimHalbseiten
zwitter miiBte man 
also annehmen, daB 

a b 

Abb.69. Schema der Anordnung der beiderlei Keimdriisen bei clem 
von M.WEBER beschriebenen Buchfink(a) und dem Fasan von BOND(b). 

Ov. Ovar; Test. Hoden. 

auf der einen Korperhalfte Substanzen in den Zellen vorhanden sind, die 
auf Hodeninkretstoffe ansprechen und auf der anderen solche, die Bezie
hungen zu Ovarienprodukten haben". PfZARD, SAND und CARIDROIT ist es 
gelungen, solche H albseitenzwitter kiinstlich experimentell zu erzeugen. N ach 
vorlaufigen Versuchen an Webervogeln (Pyromelana franciscana) haben 
diese Autoren mit verschiedenen Rassen von H iihnern gearbei tet. Man muB 
sich hierbei erinnern, daB die Herbstmauser dem Hahn das charakteri
stische mannliche, der Henne das weibliche Gefieder verleiht, welches sich 
bis zur nachsten Mauser (I J ahr) erhalt und daB bei der Henne Kastration 
zur Entwicklung eines mannlichen Gefieders fiihrt. Rupft man daher nach 
vorgangiger Ovariektomie einer Henne auf der einen Seite einfach die 
Federn aus, so erhalt man wie dies PEZARD nennt eine "asexuelle" Form 
des experimentellen Gynandromorphismus, indem die nachwachsenden 
Federn nun mannlichen Charakter zeigen, der ja, wie schon gesagt wurde, 
in Wirklichkeit den neutralen darstellt. Man kann also auf diese Weise ein 
Huhn herstellen, welches einem halbseitigen Gynandromorphen gleicht 



506 W. BIEDERMANN: 

und an allen gerupften Partien mannliches Gefieder tragt (Abb. 7oa, b). 
In analogerWeise gelingt es, durch Kastration und einfache, mit halb

Abb.70 a, h. Experimenteller halhseitiger Gynandromorphismus (im 
Sinne PftZARDSJ bei einer Leghorn-Henne. Oktober 1923 partielle 
Ovarektomie, anschlieBend Rupfen der linken Hals- und Riicken
haUte sowie der Deckfedern am rechten Fliigel. 1m Januar 1924 
hat sich an den gerupften Bezirken mannliches Gefieder entwickelt. 

(Nach PIlZARD, SAND und CARlDROIT.) 

seitigem Rupfen 
kombinierte Ovarien
transplantation eine 
" unisexuelle" Form 
herzustellen. Von be
sonderem Interesse 
ist aber die "bisex~t
elIe" Form des expe
rimentellen Gynan
dromorphismns. Das 
Ovar einer j ungen 
Leghornhenne wurde 
einseitig intratesti
kular auf einen Leg
hornhahn transplan
tiert und anf der 
einen Seite am Riik
ken, Schenkel und 
Schwanz die Federn 
ausgerupft. Die nach 
etwa 14 Tagen hier 
au/keimenden Federn 
waren von denen der 
anderen Seite vollig 
verschieden. Ihre Spit
ze war schwarz statt 
rot. ~ach 6 Wochen 
war das Federwachs
tum beendet: Die 
Riicken- ~md Schen
keipartie war deutlich 
in zwei H iiI/ten geteilt, 
indent die normale 
Seite immer noch die 
charakteristischen, rot
geiben, Iangen und zu
g espitzten F edern trug, 
wahrend die andere, 
gerup/te Seite mit k~tr
zen, dunkeIn, abgerun

deten, in Form undFarbe denen der Hennen gieichenden Federn bedeckt war. 
Bei den Kontrolltieren (Hahnen, Kapaunen nnd Hennen) mit der gleichen 
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Rupfung, aber ohne Transplantation, nahmen die gerupften Partien das 
normale Gefieder wieder an. Das Tier mit seiner Doppelgeschlechtsdriise und 
seinem zweigeteilten Gefieder war also ein experimenteller H ermaphrodit 
(SAND). Dieser Befund im Verein mit der von J. B. BOND (vgl. oben) be
schriebenen Fasanhenne beweist, daB es fUr das Zustandekommen eines 
Halbseitenzwitters gar nicht darauf ankommt, ob Hoden und Eierstock 

P"riodt" ch'r ) f .1 .. kulillit.·rlltu: 

1 2 

h 

v 

t r.1u .... pl .. lll.11 inn 

3 

Rii('l.;k.'hr Ilim \\ ('ihlidwTI 
.\ u .... t')u·u 

Abb.7 1 . a Fragmentarer zweigeteilter Gynandromorphismus an den gelben Brustfedern einerLeghorn~ 
henne. Die korrespondierenden Federn des Hahnes sind schwarz. Nach Ovariektomie bei Hennen 
wah rend der Mauser bleiben die schon angelegten Federn gelb j die nach der Operation sprossenden 
abeT werden schwarz. Transplantiert man spater wieder ein O,'ar, so nimmt das Gefieder wieder weib
liches Aussehen (gelb) an. b Vier Brustfedern einer Leghomhenne nach kun aufpinander folgenden 
Operationen. I normale Henne; 2 zweigeteilte Feder (Spitze weiblich); 3 maskulinierte Feder (ganz 

schwarz); '" Riickkehr zur primaren Form (Spitze schwarz). (Nach P('ZARD, SAND und CARlDROlT.) 

rechts und links gelegen sind, sondern nur iiberhaupt auf das V orhanden
sein eines funktionsfahigen Ovars an irgendeiner Stelle. An dem Ausdruck 
"experimenteller Gynandromorphismus" hat GOLDSCHMIDT(I927)mitRecht 
Kritik geiibt.Es ist ein Unterschied zu machen zwischen dem echten Gynan
dromorphismus, bei welchem die beiden Korperhalftengenetisch geschlecht
lich verschieden sind und dem experimentellen Gynandromorphismus PE
ZARDS, bei welchem sie nur geschlechtlich verschieden aussehen, in dem nur 
einem Teil des Gefieders erlaubt wurde, auf die Hormone zu reagieren. 
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Fiihrt man die Ovariektomie bei einer gelben Leghomhenne wahrend 
der Mauser aus, so bleiben die schon angelegten gelben Brustfedem gelb, 
soweit sie zur Zeit der Operation bereits entfaltet waren, wahrend der 
Rest der Federn die schwarze Farbe des miinnlichen Brustgefieders an
nimmt (Abb. 71 a), so daB man es hier mit einer transversalen Teilung 

a b 
Abb. 72 a-c. Fragmentarer Gynandromorphismus der Einzelfeder. a Lanzettfedcr cines Hahnes, zu
gespitzt, orangefarbig. b Bizarre gynandromorphe Lanzettfeuer, die nach Kastration des Tieres mit 
darauffolgender Ovarienimplantation ihren Wuchs in Form und Farbe \Vie cine Hennenfeder fortsetzt: 
mannlich zugespitzt und orange in ihrem auBersten urspriinglichen Halbteil. An deT scharfen Ubergangs
stelle (v om :r-.1:oment deT Operation) beinahe zusammengeschweiBt mit dem weiblichen Teil, gelb gespren
kelt \Vie die Feder rechts. c Entsprechende Feder cines Huhnes, abgerundet, grauschwarz mit gelben 

Punkten. (Nach PtZARD, SAND und CARlDROlT.) 

einer und derselben Feder in zwei Partien z~t tun hat, die eine (Spitze) 
von weiblichem, die andere, grof3ere, von miinnlichem Aussehen ("frag
mentiirer, zweigeteilter Gynandromorphismus"). Natiirlich sind alle Fe
dem, die erst nach der Kastration hervorsprossen, gleichmiif3ig mas
kulinisiert (schwarz). Transplantiert man nun spater wieder zur Zeit 
der Mauser ein Ovarium, so nimmt das Gefieder den urspriinglich 
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weiblichen Charakter (gelbe Farbe) an und man erhalt transversal 
zweigeteilte Federn mit entgegengesetzter Farbenverteilung (Spitze 
schwarz, Rest gelb) (Abb. 7Ia). Ein besonders charakteristisches 
Beispi.el von fragmentarem Gynandromorphismus zeigt Abb. 72: 
Der Leghornhahn besitzt in der Lendengegend lange, zugespitzte, 
rotbraune Federn (a), wahrend die Henne an gleicher Stelle kurze, 
abgerundete, an den Enden der Fahne abwechselnd schwarz und hell
gelb fein getupfte Federn aufweist (b). Die mittlere Abb. (c) zeigt 
nun eine bizarre gynandromorphe Lanzettfeder eines Hahnes, die nach 
Kastration des Tieres mit darauffolgender Ovarientransplantation ihren 
Wuchs in Form und Farbe wie eine Hennenfeder fortsetzt: mannlich 

a b d 

Abb. 73. Vg1. Text. a l\1askulinierte Feder. b Eine solche mit querer Teilung (Spitze mannlich, unter
halb des Striches weiblich). c und d Langsgeteilte Fedcrn. e Weibliche Feder. (Nach PEZARD, SAND 

und CARlDROIT.) 

zugespitzt, orange gefarbt in ihrem auBersten urspriinglichen Halbteil, 
an der scharfen Dbergangsstelle (vom Moment der Operation) wie zu
sammengeschweiBt mit dem weiblichen Teil, gelb gesprenkelt wie die 
Feder rechts (c). Entsprechende Befunde lieferte auch die partielle 
Ovariotomie an einem am 8. Juni I924 geschliipften Bastard (~) aus 
Faverolles ,J mit rebhuhnfarbigem Leghorn~. Nach der am 5. De
zember I924 ausgefiihrten Operation entwickelte sich ein mannliches 
Gefieder mi"': braungespritzten Federn. Der Riicken trug schwarze, an 
der Spitze weiBgesaumte, schmale Federn. Bei der Mauser im Septem
ber I925 wurde das Gefieder wieder weiblich, doch fanden sich auf dem 
Riicken viele Federn, deren distaler Teil mannlich, deren proximaler 
weiblich war (Abb. 73, b). AuBerdem fanden sich aber auch einige Fe
dern, bei welchen die Z weiteilung durch die Langsachse ging. 1m extremen 



510 w. BIEDERMANN: 

Falle war die eine Halfte der Feder mannlieh, die andere weiblieh. In den 
meisten betraf die Zweiteilung nur den Mittelteil der Feder (Abb.73, 
c und d). Dieser merkwiirdige Befund zeigt, daB der weibliche Charakter 
der Feder nicht auf beiden Seiten der Fahne zu gleicher Zeit aufgetreten 
ist. PEZARD und seine Mitarbeiter SAND und CARIDROIT schlieBen daraus, 
daB jede der beiden Half ten einer Feder sich unabhangig von der an
deren entweder mannlich oder weiblich ausgestalten kann, daft jedoeh zu 
einem bestimmten Z eitpunkt, bei einem bestimmten Z ustand des Ovars ihre 
Reaktionen auf dessen H ormon versehieden sind. Es ist gewiB von groBtem 
Interesse und in theoretischer Hinsicht wichtig, daB es hinsichtlieh des 
Federkleides nieht nur Halbseitenzwitter eines ganzen Individuums, son
dern aueh solehe einzelner F edern gibt. Alle diese Falle beweisen schlagend 
das sofortige, man konnte sagen momentane Einsetzen der Hormon
wirkung. 

Es muB hier noch der Erscheinung der sogenannten "Poikilandrie" 
gedacht werden, worunter man das Vorhandensein zweier oder mehrerer 
Arten von Mannchen bei gewissen Tierarten versteht. Bei Schmetter
lingen bereits lange bekannt, sind entsprechende Falle von MORGAN 
(1920) auch bei den Hahnen der Campine- und Hamburgrassen beob
achtet worden. Es kommen hier sowohl Hahne vor, die Hahnengefieder 
(Halskragen, Sichelfedern des Schwanzes) besitzen, wie auch solche, 
die sich umgekehrt durch den Besitz von Hennengefieder auszeichnen. 
Der gleiche Dimorphismus besteht auch bei der Sebright-Zwergrasse, 
wo der Hahn allerdings meist hennenfedrig ist (Abb.74a). Ein ganz 
abweichendes Aussehen zeigt der Hahn (Abb. 75) mit wohl entwickel
tern Halskragen, zugespitzten Lanzettfedern in der Lendengegend und 
Sichelfedern im Schwanz. MORGAN (1920) und BORING und PEA~L (1922) 
haben nun die merkwiirdige Tatsache festgestellt, daB Kastration von 
Sebrighthahnen mit Hennengefieder das Erseheinen des normalen Hahnen
gefiedertypus veranlaftt, so daft man annehmen mu(3, da(3 die H oden in 
diesem Falle eine der Hemmungswirkung des Ovars bei Hennen analoge 
feminierende W irkung auf das Gefieder ausiiben. Es ist daher nicht 
nur eine zweigeteilte Poikilandrie moglich, sondern es war auch zU 
erwarten, daB man bei einem gewohnliehen Hahn dUrch Transplan
tation von Sebrighttestikeln eine "paradoxe" Feminierung des Ge
fieders hervorrufen konnte. Abb. 76 zeigt einen Bastardhahn von 
gewohnlicher Rasse, der als Transplantat einen Hoden von einem 
weiblich befiederten Sebrighthahn erhalten hat. Danach wurden die 
Federn am unteren Teil des Riickens ausgerupft. Man. sieht, von 
normalen weiBen Lanzettfedern umrahmt, innerhalb der Feminierungs
zone F, die nachgewachsenen, kurzen, runden vom H ennentypus der 
Leghornrasse, ein Resultat, welches in ganz gleicher Weise auch dUrch 
Transplantation des Ovars einer Leghornhenrie auf einen kastrierten 
Hahn der gleichen Rasse erzielt werden kann. Auf Grund dieser Ver-
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suche scheint der SchluJ3 gerechtfertigt, daJ3 Sebrighthahne mit Hennen
gefieder Testikel besitzen, deren exokrine Rolle (Befruchtung) mannlich 
ist, die aber in endokriner (hormonaler) Hinsicht doppelte Eigenschaften 
zeigen: Auf der ci.nen Seite bedingen und bewahren sie Geschlechts-

b 
Abb. 74. a :Normal gewachsener Sebright-Hahn. Besitzt Hahnenschrei und Geschlechtsinstinkte. Er hat 
das Gefieder einer Henne: grauer Nacken, abgerundete Lumbalfedern, keine hahnenartig gebogenen 
Schwanzfedcrn. b :Normal gewachsenes Sebright-Huhn. Ganz kleiner Kamm, weder Hahnenschrei 
Doch Hahneninstinkte. Hat Hennengefieder mit grauem Nacken, abgerundeten Lumbalfedern, keine 

hahnenartig gebogenen Schwanzfedern. (Nach Pi·:ZARD, SA:.:n und CARlDROlT.j 

charaktere, die echt mannlich sind (Kamm, Hahnenschrei, Instinkte), 
auf der anderen Seite iiben sie eine hemmende Wirkung auf das normale 
maskuline Gefieder aus. Solche Sebrighthahne wiirden demnach endo
krine H ermaphroditen darstellen, analog denen, die PEZARD, SAND und 
CARlDROIT bei Saugetieren und Vogeln mit artifiziellen Ovariotestes 
(durch intratestikulare Ovarientransplantation) hergestellt haben. 
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Histologische Untersuchungen hatten MORGAN und BORING (1919) 
zunachst zu der Annahme gefUhrt, daB die in den Testikeln bei dieser 
eigentumlichen Rasse enthaltenen Zellen, welche an die sogenannten 
"Luteinzellen" der Ovarien erinnern, ein Inkret nach Art von sol chen 
liefern ("cellules claires" CARIDROIT). Auch NONIDEZ (1922) und FELL 
(1923) gelangten zunachst zu der gleichen Annahme. Da nun aber die 
betreffenden Zellen auch bei jungen Hahnen anderer Rassen sich finden 
(PEASE 1921) und anderseits in den Hoden erwachsener Sebrighthahne 
oft fehlen, so kann diese Deutung nicht richtig sein. CREW (1925) hat 
daher die Hennenfedrigkeit der Sebrighthahne mit der Funktion der 
Schilddruse in Zusammenhang gebracht. pas weibliche Gefieder sollte 

Abb.75. Aberranter Sebright-Hahn ("Sebright VOn Bois pre
aux"), bei welchero das Gefieder clem eines gewohnlichen Hah
nes gleicht. Halskragenfedern wei£, Lanzettfedern zugespitzt i 

zwei von ihnen sichelformig verHingert. 
(Nach PtZARD, SA"D und CARIDR01T.j 

durch einen " Reiz" verur
sacht sein, den Inkrete der 
Thyreoidea auf den Feder
keim ausuben, der bei 
Hennen sich in hoherem 
MaBe geltend macht als 
bei Hahnen. Bei kastrier
ten Vogeln sei dieser Ein
fluB der Schilddruse ver
mindert und es entwickle 
sich infolgedessen das ty
pische mannliche Gefieder. 
Bei dem Sebrighthahn 
nimmt CREW eine erhohte 
Erregbarkeit der Schild
druse an im Vergleich zu 
Hahnen der anderen Ras
sen. Er gibt an, daB ein 
alter Campinehahn, der 
in seiner J ugend hennen
fedrig war und nach und 

nach hahnenfedrig wurde, bei Verfutterung von trockener Schilddrusen
substanz wieder hennenfedrig wurde. Aber auch diese Deutung durfte 
unzutreffend sein, denn CARIDROIT und PEZARD konnten bei partieller 
Thyreoidektomie keinerlei Veranderung des Gefieders konstatieren. 
Auch spricht dagegen die schon erwahnte Feminierung des Gefieders 
eines gewohnlichen Hahnes nach Transplantation von Sebrighttestikeln. 
Bis jetzt gibt es keine befriedigende Erklarung der merkwurdigen Ano
malie. CARIDROIT weist auf die Moglichkeit einer "endokrinen Muta
tion" hin (1926). 

Jeder Versuch, die Erscheinung der Halbseitenzwitter bei Vogeln zu 
erklaren, muB, wie PEZARD (1922) bemerkt, mit der Tatsache rechnen, 
daB das sogenannte mannliche Gefieder in Wirklichkeit ein neutrales ist, 
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da es ja auch Kastraten sowie Weibchen zukommt, deren Ovarien irgend
wie ruckgebildet sind (Alter, Krankheit). Es handelt sich also bei einem 
Halbseitenzwitter gar nicht darum, zu erklaren, warum auf der dem 
Haden entsprechenden Korperhalfte das Gefieder mannlichen (neutralen) 
Charakter zeigt, sondern vielmehr darum, welches die Griinde sind, die 
das andersseitige Ovar oder den 
ovariellen A nteil eines einsei
tigen Ovotestis verhindert ha
ben, seinen Einfht{J gleichma
{Jig auf beide Ki5rperhiilften 
auszudehnen. Nimmt man an, 
daB der WEBERsche Fink zur 
Zeit der Mauser, welche zur 
Entwicklung des zweigeteil
ten Gefieders fUhrte, ein Ovar 
besaB, welches in hormonaler 
Beziehung einen fUr den Er
folg eben ausreichenden Wir
kungsgrad besaB, wahrend 
die Somazellen der beiden 
Korperhalften ~tngleicheEmp
fanglichkeit fUr das ovariale 
Inkret zeigten, so ware der 
Erfolg ohne wei teres ver
standlich. Es handelt sich 
nur darum, ob man zu der 
Annahme einer verschiede
nen Empfindlichkeit der 
Federkeime beider Korper
half ten berechtigt ist. Es 
muB hier daran erinnert 
werden, daB die verschiede
nen mannlichen und weib
lichen Charaktere im Rab
men des "wirksamen Mini
mums" ungleicbe Hormon
mengen zu ihrer Ausgestal

F 

Abb. 76. Paradoxe Feminierung durch Hodentransplantation 
bei einem Leghorn~Hahn (siehe Text). FFeminierungszone. 

(Nach PftZARD, SAND und CARlDROIT.) 

tung erfordern, die betreffenden Korperzellen also eine gradweise verscbie
dene "Erregbarkeit" zeigen. Speziell bei Huhnervogeln laBt sicb zeigen, 
daB die Wirkung des Ovars (das Hemmungsminimum) nicbt fUr alle Haut
regionen genau dasselbe ist. PEZARD (1924) nahm in zwei Fallen bei einer 
Dorking- und einer Leghornbenne den Eierstock fast ganz weg, worauf die 
Federnder einen Korperhalfte ausgerupft wurden, so daB ein ba.lb mann
lich, halb weiblich befiederter, scbeinbarer Gynander entstand. Nach der 

Ergebnisse der Biologie III. 33 
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darauffolgenden Herbstmauser bot nun das jetzt entstandene Federkleid 
ein sonderbares und kompliziertes Gemisch von Federn teils mannlichen, 
teils weiblichen Charakters ("Gynandromorphisme en mosaiqttt") dar. 

Am Rucken der Dorkinghenne fanden sich (mannliche) Lanzett
federn von weiBer Farbe und graue, abgerundete, weibliche Federn, am 
Bauch schwarze mannliche, untermischt mit gelben weiblichen; die 
Flugeldeckfedern waren teils rot, teils metallisch grun (mannlich), da
zwischen standen graue weibliche Federn. Entsprechend waren auch 
die Befunde bei der Leghornhenne. Da unter den gleichen hormonalen 
Bedingungen die verschiedenen Federn sich teils 1m Sinne des mann
lichen, teils in dem des weiblichen Charakters entwickelt haben, so kann 
der Grund wohl nur darin gesucht werden, daB die zur Verfugung stehende 
Hormonmenge auf ungleich empfiingliche Federkeime gewirkt hat; fUr 
die einen war der Schwellenwert uberschritten, fUr die anderen noch nicht 
erreicht. Dabei ist noch das Verhalten der Schwungfedern besonders 
bemerkenswert, die teils mannlichen, teils weiblichen oder auch gemisch
ten Charakter zeigen (Abb.77), so daB die Annahme nahe liegt, daB 
selbst die Zellcn eines und desselben Federkeimes der Wirkung des 
ovarialen Hormons gegenuber sich nicht gleichartig verhalten. Es lieBe 
sich demnach wohl auch mit der Moglichkeit rechnen, daB unter Um
standen einmal sich eine Differenz der Empfindlichkeit fUr das ovariale 
Hormon gleichmaBig bei samtlichen Federkeimen der einen Korper
halfte gegenuber der der anderen entwickelte, derart, daB auf der einen 
Seite die Schwelle fUr die verfUgbare Hormonmenge uberschritten, auf 
der anderen aber nicht erreicht ist. Eine soIche Auffassung erscheint 
urn so berechtigter, als Tatsachen bekannt si.nd, weIche darauf hin
weisen, daB zwischen den entsprechenden Federn beider Korperhiilften 
eines Vogels ein gewisser physiologischer Zusammenhang besteht, denn 
nur unter dieser Voraussetzung laBt sich die Tatsache erklaren, daB, 
wie schon erwahnt wurde, bei der Herbstmauser die Federn nicht regellos 
abgeworfen werden, sondern dafJ dies in regelmiifJiger A ufeinanderfolge 
geschieht, indem immer zwei korrespondierende Federn gleichzeitig aus
fallen und einegewisse Zeit danach ein niichstes Paar. Wenn, wie ich 
dies fUr wahrscheinlich halt en mochte, hier ein nervos vermittelter Zu
sammenhang besteht und gleichsinnige Veranderungen in symmetrisch 
gelegenen Papillen gleichzeitig angeregt werden, die dann zum Ausfallen 
der alten Hornfeder und zum Nachwachsen ei.ner neuen fUhren, so lieBe 
sich wohl verstehen, daB diese physiologische Verkettung einmal in toto 
unterbrochen, die Zustandsanderungen der Federkeime in beiden Korper
hiilften ungleichartig gemacht und so die Unterlage ("les deux seuils 
differentiel" PEZARDS) fUr das Zustandekommen eines Halbseitenzwitters 
geschaffen wurden. Die Seltenheit des Vorkommens erklart sich leicht, 
wenn man bedenkt, daB zwei Ausnahmsbedingungen, die eine hormo
naler, die andere somatischer Natur, zeitlich zusammenfallen mussen, 
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was wohl nur au13erst selten gegeben sein dfirfte. Ausschlaggebend fUr 
die Richtigkeit einer solchen Auffassung scheint mir vor allem der Be
fund von langsgeteilten halb mannlichen, halb weiblichen Einzelfedern 
zu sein, denn er erscheint nur erklarlich, wenn man eine ungleiche Dis
position der Zellen beider Halften eines und desselben Federkeimes 
voraussetzt. Es lie13e sich aber nach GOLDSCHMIDT auch denken, "da13 
bei Anwesenheit beider Arten von Hormonen die chromosomal weib
lichen bzw. miinnlichen Zellen n'Ur mit den gleichsinnigen Hormonen re
agieren. In diesem Falle ware also die Gynandrie, wie stets, genetisch 

z 
----------------~v~---------------

Abb.77. "Gynandromorphisme en mosaique" (nach PEZARD) an den Schwungfedern b'gl. Text). 
d' normale Schwungfedern eines Dorking-Hahnes j Q normale Schwungfeder einer Dorking-Henne. 
2 und 3 Federn von gemischtem Typus nach Ovarektomie, I rnaskuline Feder und 4 feminine Feder 

(nach Ovarektomie der Dorking-Hcnne gewachsen). (Nach PJ!:ZARD.) 

bestimmt, die sekundaren Charaktere aber durch die selektive Hormon
wirkung auf die genetisch differenten Teile". Eine wohl mogliche ex
perimentelle PrUfung steht noch aus. 

Aus den letzten J ahren stammen eine Anzahl von Arbeiten fiber die 
Wirkung des Schilddriisenhormons auf Wachstum und Farbung der Fe
dern. Die betreffenden Erscheinungen sind offenbar mehrmals fast 
gleichzeitig und unabhangig voneinander von verschiedenen Beobach
tern entdeckt worden. Die ersten Mitteilungen stammen von dem ru
manischen Forscher PARHON und dem Italiener GIACOMINI aus dem 
Jahre 1923/24; ihnen folgten die Arbeiten von BLASI, ZAWADOWSKY, 
KRiZENECKY und J. PODHRADSKY (1920--26). Die beiden letzt
genannten Forscher reichten erwachsenen Hennen oder Hahnen 

33* 
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(schwarze "La Bresse") taglich I g getrocknete Schilddriise. Ais erstes 
Symptom zeigte sich, daB nach etwa 14 Tagen sich die Federn sehr 
leicht ausreiBen lassen und nach einigen weiteren Tagen von selbst 
ausfallen. Sie sitzen so lose, daB bei manchen Tieren das bloBe 
Streichen mit dem Finger "gegen den Strich" zur Folge hat, daB sie 
abgestreift werden. Man kann diesen Zustand als beschleunigte Mauser 
ansehen. Hierbei ist es gleichgiiltig, ob die SchilddriisenfUtterung im 
Sommer oder im Winter vorgenommen wird. Nach dem Ausfallen der 
alten Federn wachst ein neues, mosaikartig pigmentloses (weiB geflecktes) 
Gefieder heran oder doch Federn "mit einem stark geschwachten, gleich
sam verdiinnten Farbstoff". Die Mauser kann je nach der verabreichten 
Menge getrockneter Schilddriisensubstanz mehr oder weniger intensiv 
sein. Bei groBen Dosen (bis zU 30 g taglich) konnen ganze Partien von 
Federn entblOBt werden, am schnellsten am Riicken, Bauch und Biirzel, 
am widerstandsfahigsten erwies sich das Halsgefieder und die Schwung
federn. Nach 25-27 Tagen beginnen dann die neuen Federn zu er
scheinen, die zum groBten Teil weiB gefleckt sind, auch wenn es 
sich Urn vorher gleichmaBig schwarze oder sonstwie gefarbte Hiihner 
handelt. Dabei lafit sich eine unmittelbare Abhangigkeit der Zahl 
und GroBe der weiBen Flecken von der GroBe der Fiitterungsdosen er
kennen. So sah ZA W ADOWSKY an demselben Hahn, der mehr als 1/2 J ahr 
beobachtet wurde und bei dem wiederholte Mauser eintrat, je nach Ver
mehrung oder Verminderung der Driisengaben Federn mit weiBen Spitzen 
und schwarzer Basis, rein weiBe Federn oder endlich Federn mit weiBem 
unterem Abschnitt und dunkler Spitze erscheinen. Bei den ersten Ver
suchen ZAWADOWSKYS handelte es sich urn eine chronische Vergiftung 
der Hiihner durch tagliche kleine Dosen. Spater stellte sich heraus, daB 
dieselben Erscheinungen der Mauser und Depigmentierung auch nach 
einer einmaligen Gabe eines groBeren Quantums von Schilddriise ein
treten, ja es fiihrte diese Methode sogar zu viel befriedigenderen Ergeb
nissen. Die maximale Grenze ist ungefahr 50 g Trockensubstanz, die 
minimale Menge 1-2 g. Bei groBen Dosen kann die Mauser bereits nach 
6 Tagen und das Nachwachsen weiBer Federn schon nach 17-21 Tagen 
einsetzen; bei Minimaldosen tritt Mauser nach II-I3 Tagen ein und das 
Sprossen weiBer Federn nach 29 Tagen. Neu gewachsene Federn konnen 
wieder abgeworfen werden und sind wesentlich weicher als das Gefieder 
vor dem Versuche. Ahnliche Resultate erhielt ZAWADOWSKY bei Im
plantation von Hundeschilddriisen unter die Haut, namlich weiB ge
sprenkelte Federn an der Implantationsstelle, aber es trat in diesem Falle 
keine Mauser ein. Daraus schlieBt er, daB die Depigmentierung eine 
selbstandige Erscheinung ist, die schon bei Verabreichung verhaltnis
maBig kleiner Dosen von Schilddriisensubstanz eintritt, ohne daB gleich
zeitig Mauser erfolgt. Thyroxin rief in ZAWADOWSKYS Versuchen eben
falls eine Depigmentierung hervor. TORREY und HORNING (1925) fanden 
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bei jungen Huhnchen, die sie mit Schilddrusensubstanz gefUttert hatten, 
ein stark beschleunigtes Wachstum der Federn. Dabei machte sich bei 
den ersten Steuerfedern ein MiBverhaltnis zwischen der Lange der Fahne 
und des Schaftes, bzw. der Spule bemerkbar, indem jene ganz kurz 
blieb, da die proximalen Aste und Strahlen nicht ausgebildet waren, wie 
es RIDDLE auch bei ungenugender N ahrungszufuhr beobachtet hatte. 
Die gleiche Erscheinung beobachtete auch PODHRADSKY (1926), der mit 
Hahnen und Hennen der rein schwarzen Rasse "La Bresse" experimen
tierte. Die Tiere waren uber I J ahr alt und erhielten anfangs taglich I g, 

Abb. 78. Veranderungen cler nach Schilddriisenfiitterung wachsenden Federn eines Hahnes. Links (3) 
Steuerfed<:,rn, rechts (4) gro6e Sichelfedem des Schwanzes mit WeiBfarbung, Fehlstreifen und typischcr 

Federscheide. (Nach PODHRADSKY.) 

welche Gabe bei den schwereren Huhnern spater auf taglich 2 g erhoht 
wurde. Die getrocknete Drusensubstanz von Rindern wurde, mit etwas 
Brot verknetet, direkt in den Kropf eingefUhrt. Das Wachstum der aUs
gefallenen Ersatzfedern erfolgte an allen Korperstellen sehr rasch, und 
besonders schnell, man konnte sagen ubersturzt, wuchsen die groBen 
Sichelfedern und die oberen Steuerfedern. Die ganz kurzen Fahnen er
schienen langgestielt (Abb. 78), da die Federscheide als zarte, glanzende 
Haut den ganzen Schaft der Fahne umschlieBt und so eine anscheinend 
sehr lange Spule vortiiuscht. An manchen Stellen, wo die umhilliende 
Haut (Federscheide) defekt geworden ist, dringt die Fahne mit kleinen, 
verkummerten Asten durch. An den freien Fahnen sieht man mehrfache 
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"F ehlstreifen" ("fault bars"). Auch sonst sind die Fedem defekt (Abb.77), 
da ihnen stellenweise die Aste und zugehorigen Strahlen fehlen. Auch 
in den Versuchen PODHRADSKYS trat als Folge der Schilddrusenfiitterung 
stets eine verfruhte Mauser ein, und zwar so intensiv, daB die Huhner 
groBe, ganz nackte Partien zeigten. Bei den weiblichen Tieren war die 
Mauser intensiver als bei den mannlichen; der Unterschied liegt aber 
nicht in der Geschlechtsverschiedenheit, sondem in dem viel groBeren 
Gewicht der mannlichen Tiere, welche nach Verabreichung von 2 g be
reits nach I Woche intensiv zu mausem begannen. AuBer der WeiB
sprenkelung der Ersatzfedem machte sich immer auch eine qualitative 
Anderung der Pigmentierung geltend. Wahrend vorher den ganzen 
Korper sattschwarzes Gefieder bedeckte, waren nach der Mauser die 
Fedem matt sepiafarbig, mitunter auch sienabraun. ZAWADOWSKY be
obachtete auch am Pfauhahn nach der experimentellen Mauser bei 
Schilddrusenfiitterung, daB das neU angewachsene Gefieder seinen cha
rakteristischen metallischen Glanz und seine grelle Farbung verlor und 
in seinem allgemein grauen Tone dem jugendlichen Federkleid ahnelte. 
Es werden daher nicht mtr die Pigmentfarben, sondern auch die StruktHr
farben durch das Schilddrusenhormon beeinfhtfit. An den schwarzen "La 
Bresse"-Huhncm zeigen die Ersatzfedem nach PODHRADSKY aIle Dber
gange von Schwarz zU WeiB. Von einer Lokalisation der Depigmentie
rung auf bestimmte Korperregionen kann kaum die Rede sein, wenn 
auch die Sprenkelung des Kopfes und das Dberwiegen der weiBen Farbe 
der Dunen unter den Flugeln auffallend ist, wahrend an anderen Korper
stellen die weiBe Farbe mehr oder weniger zurucktritt. Da die Mauser 
bei fortgesetzter Schilddrusenfiitterung ununterbrochen andauert, andert 
sich sowohl die Menge wie auch die Qualitat der weiBen Fedem. Bei 
einer Henne beobachtete PODHRASDKY mit zunehmender Dauer eines 
solchen Versuches eine Wicderzunahme des schwarzen Pigmentes, was 
er auf "Gewohnung und den dadurch verringerten Reiz zur Depigmen
tierung" zu beziehen geneigt ist: Es bildeten sich nach der Mauser der 
weiBen (depigmentierten) Fedem solche, die ihre ursprungliche Farbung 
hatten. Auch ZAWADOWSKY konstatierte eine solche "Depigmentierttngs
Reversibilitat". Bei Tauben, die sich im allgemeinen weniger gut als 
Huhner zu derartigen Versuchen eignen, zeigt die Depigmentierung ge
wisse Eigentumlichkeiten. Das Gefieder grauer Feldtauben mit schwar
zen Flugelbinden bekam keine groBeren weiBen Flecke, sondem es trat 
meist nur eine allgemeine Abschwachung der Pigmentierung und ein Ver
blassen der dunkeln Binden ein, manchmal erhielten die Fedem weiBe 
Spitzen. An Tauben experimentierte auch D. BLASI (1925). Er verab
reichte jungen Tieren mit dem gewohnlichen Futter taglich ein etwa 
maiskomgroBes Stuckchen roher Rinderschilddruse und beobachtete da
nach Ausfallen der Fedem mit sofortigem N achwachsen neUer. Der 
Federwechsel nahm einen sehr sturmischen Verlauf; es folgte der ersten 
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Mausser rasch eine zweite und dritte, und noch weiter in so kurzen Zwi
schenraumen, daB die Federn nicht Zeit hatten, Form und Farbung der 
normalen anzunehmen, und anstatt ganzlich abzufallen, an den nach
ruckenden Ersatzfedern befestigt blieben, so daB sie mit diesen das Aus
sehen einer einzigen, mit einer queren Einschnurung versehenen Feder 
erhielten, wie dies auch TORREY und HORNING an jungen Huhnchen be
obachtet haben; auch sahen die Federn gebleicht und glanzlos aUs und 
das der Rasse zukommende metallische Blau des Federkleides war ver
loren gegangen. Die Depigmentierung als Folge des Hyperthyreoidismus 
laBt daran denken, ob nicht etwa das WinterweiB mancher Vogel und 
Saugetiere mit einer periodisch gesteigerten Schilddrusenfunktion ur
sachlich zusammenhangt; es muBten dann solche Tiere nach Exstirpa
tion der Druse die Fahigkeit zum Saisonwechsel der Farbung verlicren. 
Die vorhergehende Herbstmauser ware dann wohl auch als in gleicher 
Weise beeinfluBt zU deuten (ZAWADOWSKY). Doch ware es, wie ZAWA
DOWSKY richtig hervorhebt, "gewiB irrig, Vorgange wie den Wechsel und 
die Pigmentierung der Federn auf die Schilddruse allein zU beziehen". 
Es kann keinem Zweifel unterworfen sein, daB auch die Keimdrusen ein 
wichtiges Glied in der Kette der verschiedenen Bedingungen und Wechsel
beziehungen, die hier in Betracht kommen, bilden. ZAWADOWSKY glaubt 
"eine direkte Gegenwirkung der Schilddriise und der Gonaden" annehmen 
zu durfen und weist darauf hin, daB die normale Periode der Mauser bei 
Huhnern und anderen Vogeln mit der Abnahme der Keimdrusentatigkeit 
zusammenfallt .. An einem Longschamphahnchen beobachtete er als Folge 
einer chronis chen Futterung mit Schilddruse in auffalliger Weise ein 
Zuruckbleiben im Wuchs und in der Entwicklung der sekundaren Ge
schlechtscharaktere. Noch wahrend einiger Monate nach dem Aufhoren 
der Futterung -bis in die Mitte des Sommers im Alter von mehr als 
I J ahr - bewahrte das Tier ein jugendliches, mangelhaftes Aussehen. 
Ferner gelang es schon nach einmaliger Gabe von Schilddruse, bei mann
lichen und weiblichen Huhnchen eine ausgesprochene Verkleinerung der 
Hoden bzw. der Ovarien herbeizufUhren. Auch erwies es sich, "daB die 
Hahne, welche das pragnanteste Mauserbild geben, die maximale Ver
minderung des Gewichtes und des Umfanges des Hodens zeigten". 
Wie auBerordentlich kompliziert die Wechselbeziehungen zwischen 
Keimdrusen und Schilddruse sind, zeigen die Mitteilungen, welche 
CREW (I924/25) uber "Verfiingungserscheinungen" durch Schilddriisen
!iitterung an alten Hiihnern machte. Er verabreichte fUnf Hahnen und 
sieben Hennen, die, 5-8 Jahre alt, alle typischen Zeichen der Senilitat 
trugen, 6 Monate lang taglich morgens vor der Futterung getrocknete 
Thyreoidea, und zwar erhielten die Tiere wahrend der ersten I4 Tage 
das Aquivalent von 0,2 mg J od, wahrend der folgenden 2 Wochen das 
von 0,4 mg und danach eins von 0,8 mg. Es trat alsbald Mauser ein und 
die Henllen begannen zu legen. Die schwarz-weiBen Houdan und Cam-
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pine hatten mit zunehmendem Alter immer mehr weiBe Farbe ange
nommen; sie mauserten sich jetzt zu so viet Schwarz, wie 2 Jahre alte Tiere. 
Auch ein altes blaues English Game war von Mauser zu Mauser helier 
geworden und ersetzte unter dem EinfluB der SchilddriisenfUtterung sein 
schmutzig-weiBes Gefieder dUrch ein zartes Elau. Die gold-schwarzen 
Behange der Scots Dumpie wurden ersetzt dUrch einheitlich schwarze. 
Bei den schwarz-roten Orloffs und den Silberdorking wurde das schwarze 
Pigment intensiver, wahrend die Sperberung der Scots Dumpie deutlich 
wurde. Die neuen Behange und der Schwanz der Light Sussex zeigten 
wesentlich mehr Schwarz, als selbst junge Tiere dieser Rasse. Bei den 
Houdan-Orloffhahnen nahm das Schwarz auf Kosten des WeiB oder 
Rot in jenen Federn zu, die auf der einen Seite der Rhachis schwarz, auf 
der anderen weiB oder rot sind, dadurch wurden die weiBen und roten 
Bezirke schwarz gesprenkelt, wie es bei den Hennen fUr die Fedem nor
mal ist. Die Behangfedern der Hahne, die eine zugespitzte Form ange
nommen hatten, wurden dUrch breite Federn ersetzt, an denen im Gegen
satz zU den vorhergehenden nur ein kleiner, von Strahlen freier Bezirk 
war; sie erhielten mehr das Aussehen weiblicher Behangfedern. Ein 
Campine-Hahn, der urspriinglich hennenfedrig war, und mit zunehmen
dem Alter mehr und mehr hahnenfedrig geworden war, wurde alsbald 
wieder hennenfedrig. Die Tiere blieben nach dem Aufhoren der Thyreoi
deafUtterung noch 1/2 J ahr unter Beobachtung. Wahrend der ersten 
3 Monate waren sie in sehr gutem ZUstande, dann trat aber die Senilitat 
in zunehmendem MaBe wieder auf. Es ist nicht zU verkennen, daB diese 
Ergebnisse mit den Befunden, die man unter gleichen Umstanden an 
jiingeren Tieren zu beobachten Gelegenheit hat, in Widerspruch stehen. 
Urn hier klar zu sehen, miiBten auch die Fotgeerscheimmgen des Hypo
thyreoidismus (del' Schilddri.lsenexstirpation) bei Vogeln bekannt sein, 
denn es liegt nahe anzunehmen, daB die Schilddriise im Alter nicht mehr 
in geniigendem MaBe funktioniert. Es ware moglich, daB eine Depigmen
tierung nicht nur als Folge eines Hyper-, sondern auch als solche eines 
Hypothyreoidismus auftreten kann. Dann aber ware verstandlich, daB 
bei alten Tieren dUrch SchilddriisenfUtterung sich gewissermaBen ein 
Normalzustand herbeifUhren laBt, der gegebenenfalls als "Verjiingung" 
erscheint. Wenn CREW annimmt, daB del' EinfluB der Gonaden auf das 
Gefieder kein direkter, sondern ein Sekundareffekt des Einflusses del' 
Keimdriisen auf die Thyreoidea ist, so ist dies auBerst unwahrscheinlich 
und miiBte, ehe man eine solche Annahme fUr diskutabel halten konnte, 
jedenfalls erst die vorhin angedeutete Vermutung experimentell gepriift 
werden. PARHON und PARHON fils (I924) haben an Gansekiiken die 
Thyreoidea exstirpiert und beobachteten auBer einem Zuriickbleiben im 
Wachstum auch eine Hemmung der Ausbildung des reifen Gefieders, des 
"ersten UmriBgefieders" ("Konturfedern"); die gleiche Erscheimmg kon
statierten sie aber auch bei Entenkiiken (Alter 4-5 Tage) , die taglich 
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o,oZ5-o,I g getrockneter Schilddriisensubstanz erhielten. Es waren also 
die Wirkungen des Hyper- und Hypothyreoidismus in diesem Faile tat
sachlich gleich, doch dad der letzterwahnte Befund keineswegs verall
gemeinert werden, denn Versuche von J. KRiZENECKY (I9Z6) haben zur 
Evidenz gezeigt, daB bei fungen Hiihnchen Schilddriisenfiitterung immer 
nur eine ganz auffallende Beschleunigung in der A usbildung der ersten 
Kontur/edern hervorruft. Worauf das gegensatzliche Ergebnis der Fiittc
rungsversuche von PARHON an jungen Entenkiiken beruht, bleibt vor
laufig in suspenso. Moglich ware es immerhin, daB diese Versuchstiere 
gegen das Hormon der Schilddriise empfindlicher sind als Hiihnchen, 
und das Optimum der Wirkung schon iiberschritten war. Ki'dZENECKY 
experimentierte an fiinf Kiiken der Rasse Plymouth-Rocks im Alter 
von I9 Tagen, die noch ganz mit Dunen bedeckt waren; nUr an den 
Fliigeln waren die ersten Schwungfedern entwickelt. Zwei erhielten 
taglich O,I g getrocknete Rinderschilddriise, die iibrigen ebensoviel Thy
mussubstanz. Schon nach 6 Tagen waren die Fliigelfedern der ersteren 
deutlich groBer als bei den Thymuskiiken. I Woche spater waren bei 
jenen an den Beinen, der Brust und dem Riicken Kontudedern ge
wachsen, denen vielfach die alten Dunen noch aufsaBen, wie es bei 
rascher Neubildung auch normalerweise haufig vorkommt. Die Thy
muskiiken blieben mit unverandertem Dunenkleid bedeckt ohne jede 
Spur von UmriBgefieder, was iibrigens auch dann der Fall ist, wenn 
keine Thymus gegeben wird; dies zeigt, daB das beschleunigte Feder
wachstum bei den Thyreoideahiihnchen nicht etwa in dem A us/all 
der eventuell hemmenden W irkung der Thymussubstanz zu suchen, son
dern als Folgeerscheinung des Hyperthyreoidismus au/zufassen ist. Nach 
4-6 Wochen fortgesetzter SchilddriisenfUtterung gingen die Hiihnchen 
zugrunde, wahrend altere Tiere die angegebenen Dosen schadlos ver
trugen. Wenn man die Versuchsergebnisse von ZAWADOWSKY und 
PODHRADSKY in Betracht zieht, welche gefunden haben, daB ausge
wachsene Hiihner auch I g der getrockneten Schilddriisensubstanz ver
tragen, erkennt man, daB die Giftwirkung des Hormons fUr die Hiihner 
proportional ihrem Alter bzw. Korpergewicht abnimmt. DaB nUn aber 
die Thymussubstanz tatsachlich eine hemmende Wirkung auf die Ent
wicklung des UmriBgefieders ausiibt und ein verlangertes Beibehalten des 
jugendlichen Dunenkleides bedingt, so daB in dieser Beziehung ein Ant
agonismus zwischen der Schilddriise und Thymus besteht, folgert Ki'dZE
NECKY aUs dem Umstande, daB schon das bloBe Wegfallen der Thymus
zugaben bei einem der Versuchstiere in wenigen Tagen eine deutliche 
Beschleunigung in der Entwicklung des UmriBgefieders zur Folge 
hatte. Es hat sich nun weiter herausgestellt, daB der Hyperthyreoi
dismus und der Hyperthymismus nicht nur die Geschwindigkeit der 
Federbildung, sondern auch Form und Farbzeichnung der Einzelfedern 
beeinfluBt. Es faUt zunachst auf, daB sowohl bei den Thyreoidea- wie 



522 W . BIEDERMANN: 

bei den Thymuskiiken das Gefieder im allgemeinen heller ist, als bei 
den Kontrolltieren. Bei den Schwungfedern ist die Fahne der normalen 
Federn breiter, die Spule kiirzer, die wei Ben Querstreifen schmaler, die 
schwarzen scharfer begrenzt und zugleich zahlreicher (14-15 gegen 
9-10). Noch auffallender treten diese Unterschiede an den Riicken
federn und noch mehr bei den Federn des Halsbehanges hervor 
(Abb. 79a und b). Hier sind die normalen Federn langlich zugespitzt, 
wie sie fUr die Plymouth-Rocks-Hahne charakteristisch sind, bei dem 
Thyreoideahiihnchen aber kurz und breit, wie man sie am Halse der 
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Hennen gleicher Rasse findet 
(Abb.79c). Man sieht, daB bei 
dem mit Schilddriise gefUtterten 
H iihnchen die Halsfedern eine 
sogar noch mehr abgerundete 
Form angenommen haben, als 
dieser Federart bei normalen 
Hennen zukommt. "Obschon 
es sich also bei dem Thyreoidea
tier auch urn einen Hahn ge-

b c 
A bb . 79 . a Federn des Halsbehanges eines normal en Kukens (Hahnchen) der Plymouth·Rocks·Rasse . 
b Ebensolche eines mit Thyreoidea gefiitterten Kiikens . c Zum Vergleich normale Halsfedern einer 

jungen Poullet-Henne der Plymouth-Rocks-Rasse. (Nach]. KRizENECKY.) 

handelt hat, der normal entwickelte Hoden besaB, entwickelte sich 
bei ihm das Gefieder des Halses in der Richtung der H ennenfarm_ Es 
hat eine sexuelle Umgestaltung des Gefieders stattgefunden." Diese letzte 
Tatsache stimmt mit den Befunden iiberein, welche TORREY und 
HORNING (1925) bei der Rhode-Island-Rasse und CREW bei braunen 
Leghorns gemacht haben. KRiZENECKY glaubt annehmen zu diirfen, 
"daB die Wirkung der Thymus bzw. derThyreoidea auf die Entwicklung 
des UmriBgefieders in keinem Zusammenhang mit der Wirkung dieser 
Drusen auf die allgemeinen Wachstumsvargange bzw. aUf ihre Intensitat 
steht, sondern daB es sich hier urn "spezifische W irkungen auf die ge
fiederbildenden Differenzierungsvargange selbst handelt". Ohne jeden Zwei-
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fel wird man die verfriihte Mauser der Thyreoideakiiken auf eine 
direkte spezifische Wirkung des betreffenden Hormons beziehen diirfen, 
denn sie beruht auf einem beschlettnigten Wachstum der Federn, wahrend 
der Hyperthyreoidismus nach KftizENECKY das allgemeine Wachstum 
hemmend beeinfluBt. Dagegen sind die Form- und Farbenanderungen 
der nachwachsenden Federn durchaus als Entwicklungshemmungen cha
rakterisiert und diirften demgemaB auf sekundare Ernahrungsstorungen 
zu beziehen sein. Durch Versuche von WALTHER SCHULZ (1922), die 
KftizENECKY offenbar entgangen sind, wird eine soIche Auffassung noch 
weiter gestiitzt. Er fand bei drei erwachsenen Hahnen, deren Halsfedern 
gelb und schwarz-weiB gesperbert (quergestreift) waren (Kreuzungen von 
schwarzweiBen Plymouth-Rocks mit gelben Orpingtons), ganz ahnliche 
Veranderungen ohne hormonale Beeinflussung, nach dem bloBen Aus
rupfen der Hals- und Kopffedern. Normalerweise waren diese bei ge
schlechtsreifen Hahnenlang und spitz zulaufenden. bei Hennen aber kurz 
und breit endigenden Federn in einem breiten Spitzenbezirk gelb gefarbt, 
wahrend der untere Teil weiBe und schwarze Querstreifen zeigte. Von 
auBen sieht man im wesentlichen nur das Gelb. Die nach dem R2tpfen 
an der einen Hals- und Kopfseite nachwachsenden Federn hatten mtn nicht 
mtr das Gelb eingebu(Jt, sondern auch ihre Lanzettform verloren 2tnd den 
Charakter weiblicher Federn (k2trz und breit) angenommen. Die eine 
H alsseite erschien normal d1,tnkler 2tnd heller gelb gesperbert, die andere 
nur wei(J 2tnd schwarz gestreift. Bei der nachsten Mauser wuchsen 
dann wieder normal gelbe Federn beiderseits nacho Der Versuch wurde 
noch an einem zweiten Hahn mit gleichem Erfolg wiederholt, versagte 
aber in zwei anderen Fallen. Beide Hahne, deren Federn sich von Gelb 
in Schwarz-WeiB anderten, waren schlecht genahrt und die Federn wuch
sen langsamer nach als bei den Tieren, bei denen gelbe N ormalfedern 
nachwuchsen. SCHULZ ist daher geneigt, "einen auBeren Allgemein
einfluB, eine Wirkung auf den sogenannten allgemeinen Kraftezustand" 
als wesentlichste Ursache der Veranderung anzunehmen. Bei einem der 
Hahne wuchsen wahrend der Versuchszeit auf der unberiihrten Seite 
zwei junge Federn mitten zwischen den gelben aus unbekannten Griinden 
neu, und diese waren auch kurz, breitrandig und schwarz-weiB. 

Die Versuche von KRiZENECKY wurden ganz neuerdings (1927) von 
M. NEVALO!>lYJ an einem groBeren Versuchsmaterial iiberpriift. Bei 
hyperthyreoidisierten Hiihnchen (von 17-38 Tagen) waren die Federn 
weniger massiv, schiitterer, und es war besonders die starke Erweiterung 
der dUnenartigen, basalen Partie der Fahne der Riickenfedern, die nor
malerweise ein Viertel bis ein Drittel einnimmt, auffallig, indem dieselbe 
nUn bis zu zwei Drittel der Fahnenlange reichte. Dabei hatten die Federn 
alier gefarbten Rassen groBere oder kleinere Flecken (partieller Albinis
mus) oder es war wenigstens das Pigment heller; bei schwarzen La Bresse
Hiihnern ging es ins Braune iiber und war ohne Glanz. Bei den Plymouth· 
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hiihnem auBerte sich der Albinismus in der Verbreiterung der weiBen 
Streifen, Verminderung der schwarzen und Verwischung der Konturen. 
Weiter zeigte sich bei den hyperthyreoidisierten Hahnchen eine deutliche 
Umanderung des Hals- und Schwanzbehanges nach weiblicher Richtung. 
Bei den rebhuhnfarbigen Italienem auBerte sich dies darin, daB das 
normal scharf zugespitzte Ende der Fedem des Halsbehanges abge
stumpft wurde, femer darin, daB das schwarze Pigment in der mittleren 
Partie der Halsfedem zunahm, die dann in GroBe und Form der Streifen 
mit jenen bei normalen Hennen iibereinstimmen. AuBerdem waren die 
Rander dieser Fedem nUr mit einem diinnen braunen Streifen gesaumt, 
was wieder sehr charakteristisch fUr die norm ale Farbung der Halsfedem 
bei Hennen ist. Hyperthyreoidismus wirkt also in allen Fallen, wo das 
Gefieder Geschlechtsunterschiede zeigt, bei Hahnen feminierend. N ach 
KRlZENECKY geht auch bei Hennen die Gefiederbildung unter dem Ein
fluB der Schilddriise vonstatten, indem die Ovarien stimulierend auf jene 
wirken. Diese hyperthyreoidische Konstitution der Hiihner driickt sich 
auch in ihrem hohenMetabolismus aus. ZAWADOWSKY und M. ROCHLINA 
(1926) haben an neUn verschiedenen Vogelarten die Wirkung der Thy
roxinfUtterung verfolgt und ein sehr variables Reagieren beobachtet. 
Beim Rebhuhn erfolgte eine sehr stiirmische Mauserung, wobei in einem 
FaIle ein Dunklerwerden der spaterhin entstandenen Fedem stattfand. 
Die Nebelkrahen dagegen verloren mir stark an Gewicht und gingen 
schlieI31ich zugrunde. Nur in zwei Fallen konnte eine Mauserung fest
gestellt werden, der eine Depigmentation der Schwungfedem folgte. 1m 
allgemeinen kann folgendes gelten: Die Fleisch- und Allesfresser unter 
den Vogeln zeigen eine groBe Widerstandsfahigkeit gegen Thyroxin. Das 
Gegenteil ist bei den Komerfressem der Fall. Bei diesen tritt sofort 
Mauserung auf, die bei den Haushiihnem auch mit Depigmentation ver
bunden ist. BUCHANAN (1926) hat einen Dorkinghahn untersucht, der 
bis zu seinem 2. Jahre normal war, dann aber im Laufe einer einzigen 
Mauser hennenfedrig wurde. Die mikroskopische Untersuchung von 
Thymus, Nebennieren und Hypophyse ergab nichts von der Norm Ab
weichendes. Die paarigen Hoden, die schon makroskopisch ein abnormes 
Aussehen hatten, zeigten nur in wenigen Kanalchen spermatogenetische 
Vorgange, und auch diese waren von degen~rativem Charakter. Die 
Schilddriise zeigte teils ein myxodematoses, teils ein zystisch degeneriertes 
Aussehen, zum Teil waren aber die Follikel auch normal mit sogar hyper
plastischem Epithel. 1m ganzen war jedoch die Driise in einemZustande 
der Hypofunktion. Es wurden zur Kontrolle auch die Hoden von zwei 
normalerweise hennenfedrigen Sebrighthahnen untersucht und ergaben 
einen normalen Befund. Die Schilddriise erschien aber auch hier in einem 
Zustande der Hypofunktion. Es wird der SchluB gezogen, dafJ diese zur 
Hennenfedrigkeit in Beziehung steht und die Hypothese ausgesprochen, 
dafJ Geschlechtsdriisen und Schilddriise in dieser Hinsicht als A ntagonisten 
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wirken, indem ein Mimts von seiten der ersteren zur Hahnenfedrigkeit, ein 
Mimts an EinflufJ der Schilddruse aber zur Hennenfedrigkeit fiihrt. Es 
wurde bereits friiher erwiihnt, daB schon CREW (1925) die gleiche Ansicht 
vertreten hat, gegen deren Richtigkeit aber Versuche von CARIDROIT 
und PEZARD zu sprechen schienen. Ganz anders wirkt Thymusfiitterung. 
Bei hyperthymisierten Kiiken zeigte sich, daB die Form der Riicken
federn, des Hals- und Schwanzbehanges sowohl bei Hiihnen als auch bei 
Hennen unveriindert bleibt. Dagegen war die Fdrbung stark beeinflufJt, 
2tnd zwar so, dafJ die Federn im ganzen eine weit sattere Farbe und starken 
Glanz bekamen. Bei den Hiihnchen der rebhuhnfarbigen Italiener ging 
die normal schwach braune Farbe der Federchen in eine intensiv rote iiber, 
und zwar iiber die ganze Fahne gliinzend (bei den normalen Hiihnchen 
sind nur die Riinder und die Enden gliinzend); die Hennenfedern be
kamen eine sattschwarze Farbe in der Mitte und einen intensiv gelben 
Randstreifen. Bei den Hiihnchen der La Bresse-Rasse sind die Federn 
der thymusgefiitterten weiblichen Tiere intensiv schwarz mit Metallglanz. 

(Schl uBteil folgt in Band IV.) 
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WAELSCH, L. 182,227*. 
WAGNER 498. 
WALDEYER 405, 406. 
WALKER, C. E. 502, 

540 *. 
WALLACE, A. R. 491, 

54°*' 
WALTER, B. 455, 457, 

540 *. 
- H. 286, 289, 304, 

304 *, 305, 305, 306, 
307, 313, 314, 353*· 

WARMING, E. 267, 268, 
308, 353*· 

WARNER, D. E. 246, 
264*. 

- W. P. 1I8, 149*. 
WASSIL, W. 150*. 
WASSILJEWA 129, 13I. 
W ATERTON 495. 
WATT, I. C. 373, 540*. 
WEBER, FR. 314, 314*, 

315, 315, 319, 319*, 
320. 

- MAX 386, 387, 504, 
505, 513, 540*. 

WEDENSKY, N. 54,150*. 
WElL, A. 224*. 
WEINLAND 492. 
WEISS, PAUL Iff., 4, 

66, 71, 123, 150*, 
151*, 196, 227*· 

WEISSFEILER, I. 227*. 
WEISSKE 365. 
WELTLI, E. 501, 540*. 
WERNER, A. 372, 540*. 
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Sachverzeichnis. 
Die Ziffern hinter )Abb.« beziehen sich auf die Seitenzahl. 

Aal, Schuppen 364. 375. 
Abhange, Salzhemmung 

31 7. 
Absalzung (s. a. Salz

sekretion) 294 f. 297. 
298. 299· 

Absorption 268. 
Abu Gebara-See, Salz

gehalt 272. 
Acanthus, Absalzung 

297. 298 . 
- Osmotische Werte 

299· 
Acer, Reduktion von 

KMn04251. 
Acerina, Ktenoid-

schuppe Abb. 362. 
Adrenalin 233. 
Adventivwurzeln, Neu

bildung 334· 335· 
salzadaptierte, 
Wachstum, Aster 
Abb. 338. 

Adler, Schwungfeder 
Abb. 413. 

Aegiceras, Absalzung 
297. 298. 

- Osmotische Werte 
299· I 

Aegopodium, Transpi-' 
rationswerte 284. 

- Wasserhaushalt 285. 
Aeroepithelien 406. 
Aero-Halophyten 281. 
Agamia, Feder, Staub- i 

struktur 469. i 
- Halsfeder,Stabchen

struktur Abb. 467. 
Agonist 102. 
Ailanthus, Reduktion 

von KMn04 240. 
Aktionsimpuls 60. 
Aktionsstrom 54. 101. 

Aktionsstrom, Bilder 
124. 
Rhythmenbildung 
105. 
Rhythmik 103. 105. 

- Verlauf 101. 
Albatros-Typ 420. 421. 
Albinismus 492. 
Alcidae, Federn 398. 
Algen 276. 
Alhagi 280. 
Alisma, Salzhemmung 

31 7. 
AIken, Mauser 474. 
Allantois, Hiihnchen 

196 . 
Alles-oder-Nichts-Ge

setz III. 114. 115. 
496 . 

- graphische Darstel
lung Abb. 497. 

Alnus, SchlieBzellen 320. 
Amblystoma, Augen

blase, primare 210. 
- Brachialnerven 198. 
- Differenzierung 178. 

Entwicklung des 
Zentralnerven
systems 201. 

- Extremitat 209. 
Ganglienleiste, Ent
wicklung Abb. 213. 
Gasseriplacode 215. 
Gehorblase, Exstir
pation 210. 
Kopfganglienleiste 
214· 
Kopf, Knorpelske
lett Abb. 215. 

- Medulla oblongata 
205. 21 I. 
Nasalplacode 197. 
Abb. 198. 209. 210. 

Amblystoma, Nerven
anziehung durch die 
Extremitat 199f. 
N ervenrich tungs
determination 187. 
Nervus facialis 2 q. 
21 5. 

-- - glossopbaryngeus 
21 4. 
- olfactorius 197. 
209· 
- trigeminus 215. 

- - vagus 214. 2r8. 
Ophthalmicuspla
code 215. 
Organisator 166. 
Placoden, ektoder
male 215. Abb. 213. 
Plexus, graphischc 
Rekonstruktion 197. 
Abb. 197. 

- Proliferation 178. 
-- Riickenmark 201. 
- - QuerschnittAbb 

206. 
- Sinnesorgane der 

Seitenlinie Abb. 2 13. 
- Sensible Wurzeln 

204. 
- Spinalganglien 204. 

205. 
- - Entwicklung 204· 

205. 
Zentralnerven
system, Differenzic
rungsvorgangc 208. 

Amblystoma-Embryo
nen, Sinnesorgane 
der Seitenlinie 216 

Amblystoma-Keim, 
Implantation 178. 

Ammern, Mauser 475. 
Ammophila 287. 



Ammophila, Transpira
tionswerte 283. 

~ Wasserhaushalt 285. 
Ampelis, Federfarbstoff 

445· 
~ Pigmentkorner 446. 
Amphibien, Augenblase 

182. 187. 
~ Canaliscentralis 182. 

Epiphyse 182. 
Erythrophoren 433. 
Fallschirmflug 408. 
Feminierung durch 
Transplantation 500, 
Ganglienleiste 186. 
Hautfarbe, grane 
473· 
Hautskelett 377f. 
In tegumen talorgane 
377 f . 
Lipochrome 433. 
Lipophoren 433. 
Maskulinierung 
durch Transplanta
tion 501. 
Medulla oblongata 
177· 
Nervus acusticus 
177· 
~ sympathicus 186. 
Placoden 186. 187. 
Schuppen 377. 
SCHW ANNsche Zellen 
186. 
Spinalganglien 186. 
Xanthophoren 433. 

Amphibienembryo, 
Entwicklung der 
zentralen Reflex
apparate 133. 

Amphibienkeim, Ga-
strula 136. 

~ Medullaranlage 136. 
Amphibienlarven, Bin

degewe bsfi brillen 
370 . 

Amphisilidae, Schup-
pen 375. 

Amseln, Pigmentfarbe 
432 . 

Anas, Schillcrradien460. 
Androgynie 495. 
Anguis, Schuppe 378. 

Abb. 380. 382. 

Sachverzeichnis. 

Antagonisten, Innerva
tion 52. 102. 

Antilopen, Kastration 
496. 

Anuren, Extremitat209. 
~ Innervation, Extre

mitaten 56£. 
~ Medullarplatte Abb. 

173· 
Aphyllen 268. 
Apterygen 398. 
Aquila, Schwungfeder 

42 4. 
Argusfasan, Rucken-

feder Abb. 392. 
Armeria, Absalzung 

297· 
-- Assimilation 323. 
~ Transpiration 326. 

32 7. 
Armschwingen 410. 
Artemia 273. 
Artemisia, Transpira-

tionswerte Abb. 283. 
Ascophyllum 271. 
Asculin, MANOILOFF-

Reaktion 256. 
Aspergillus, Wachstum 

30 5. 
Assimilation 322. 323. 

32 4. 
~ Salzwirkung auf ~ 

32rf. 
~ Starkesynthese 322. 

Abb. 322. 323. 
~ ~ Hemmung 322. 
Assimilationsgro13e, 

i:ikologische, 'Wachs
tumsgri:i13e 325. 

Assimilationsleistung, 
Halophyten 323£. 

Aster 275. 
~ Adventivwurzeln, 

Neubildung 334· 338. 
~ Wachstum Abb. 
338. 
Assimilation Abb. 
322 . 323. 

~ Gartenkultur 345. 
Keimungsbedingun
gen 331. 
Keimwurzelwachs
tum 332. Abb.332. 
334· Abb. 334· 
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Aster, Keimwurzel-
wachstum Salzam
plitude Abb. 336. 
Offnungsstarre 320 
32 1. 
Salzbestandigkeit 
318 . 
Salzhemmung 317. 

~ Schlie13zellen 320. 
~ Standort 346. 

Starkeaufbau 323. 
~ Starkesynthese Abb. 

322 . 

Transpirationswerte 
Abb. 283. 284. 286. 
Wachstum 344. 

~ ~ Salzeinflu13 342. 
~ Wasserhaushalt 

2 85. 
~ Wurzelwachstum u. 

Salzabhangigkeit 
Abb. 344. 

Ather 96. 
Atmung, Salzwirkung 

auf 321 f. 
~ DIva 324. 
Atriplex 287. 
Atrophie peripherer Or

gane 200. 
~ der Zellen 207. 
Auerhahn, Lipochrom 

430 . 

~ Rose 429. 
~ Tetronerythrin 430. 
Augenblasc, Amphibicn 

182. 187. 
differenzierten, se
kundaren Induk
tionsfaktor 170. 
primare Amblysto
rna 210. 

Auswachsungstheorie 
183. 

Autopodien 40. 
Au totransplan ta tionen 

498. 499· 
Aves, Blut, MANOILOFF

Reaktion 245. 
~ ~ Phosphorgehalt 

246 . 
~ ~ Plasma 246. 
~ Chromatophoren 

433· 
~ Federfarben 429f. 



Aves, Federhaube 483. 
- Federkleid 388ff. 
-- Federn, Melanine 

433· 
- - Strukturfarbe 

. 1) f. 
~inierung d urch 

ransplanta tion 500. 
Fliegen 409. 
Gastrula 178. 

- Halbseitenzwitter 
. 512 . 

- Hautfarben 429f. 
- Hautpigment 431 f. 

HENsENsche Kno
ten 179. 
Heterozygotisches 
Geschlecht 496. 
Hochzeitskl~id 476. 

- Hypothyreoidismus 
520. 

- Kreisen 422. 
- Linse I8I. 
- Maskulinierung 

durch Transplanta
tion 50I. 

- Melanophoren 433. 
- Musc. coraco-radia-

lis 69. 
- - pectoralis rna j or68. 

- rectus abdominis 
69· 
- transversus ab
dominis 69. 
Pigmente, melanin
artige 437. 
Pigmentfarben 429f. 
Primitivstreif 179. 
Puderstaub 485. 
quergestreifter Ske
lettmuskel 68. 

- Retina 18 I. 
- "Rose" 430 .. 
- Schuppen 385. 
- SCHW ANNsche Zel-

len 186. 
Schwungfedern, 
elektrisches Ver-
halten 429. 
Spinalganglien 186. 
Tapetum 181. 
Urmund 17<). 

Avicennia, Absalzung 
297· 298. 

Sachverzeichnis. 

A vicennia, Osmotische 
Werte 288. 299.306. 

Axialplatte 404. 
Axolotl 5. 
-- prasumtive Medul

larplatte 163. 
Axolotlkeime 135. 

Bahnung 164. 
Bakterien, Quellungs

grad 304. 
- Wachstum 305 . 
Bankiva, Pigmentfarbe 

433· 
Barbus, Schuppen Abb. 

360. 
Basalplatten 354. 
Batrachium, Adventiv

wurzeln 334. 
- Assimilation 322. 
Bauchfedern, Columba 

Abb. 434. 
Baummarder, Farbe 

492 . 
Begol).ienbluten, MA-

NOILOFF-Reaktion 
230 . 

Beinnervenkomplex 20 
Bewegungsart 76. 
Bewegungsfunktion 76. 
Bewegungsfolgen, 

rhythmisch alternie
rende 102. 

Bewegungsinnervation 
126. 

Bienen, Fettgehalt 246. 
247 (Schema). 

- Glykogen 246. 247 
(Schema). 

Blastocoel, Transplanta
tionen von Medullar
platte u. Gehirn 170. 

Blattsukkulenten 268. 
Blaudrossel, Mauser 

475· 
Blaukehlchen, Mauser 

475· 
Blindschleiche, Schuppe 

378. 
Blut, Calcium, Tauben 

246 . 
EiweiBstoffe 245. 
Fettgehalt 246. 
Geschlechtsverschie-

denheit, MANOILoFF
Reaktion 244 f. 

Blut, Huhner 244. 246. 
- Hund 244. 

Katze 244 . 
- Mensch 244. 

Phosphorgehalt 246. 
Schaf 244. 
spezifisches Gewicht 
245· 

- Vogel, MANOILOFF-
Reaktion 245. 

Bluthanflinge, Feder, 
Verfarbung 490. 

Blutplasma, Aves 246. 
Blutzuckergehalt, Tau

ben 246. 
Bogenradii 395. 
Bombinator, Medullar

platte, Transplanta
tion 157. 158. Abb. 
158. 
Neurula 174. 
Organisator 166. 
-in Triton Abb. 167. 

Borstenfeder Abb. 3~9. 
Botaurus, Puderdunen 

470 . 

Brachialnerven 198. 
Brachialplexus 202.208. 
Brombeeren, Offnungs-

starre 32I. 
Brustfeder,Radius, Tau

be Abb.397. 
Bryonia, Chlorophyllge

halt 254. 
Buchfink, Halbseiten

zwitter 504. Abb. 
50 5. 

- Keimdrusen Abb. 
50 5. 

BUENGNERSches Band 
13· 14. Abb. 16. 190. 

Bussard, Deckfeder, 
elektrisches Verhal
ten 428. 

- Flaumfeder, elektri
sches Verhalten 428. 
Flugel Abb. 410. 
Abb. 42I. 
Schwungfedern Abb. 
410. 
-- elektrische Eigen
schaft 427. 



B-Vitamin, EinfluB auf 
Federwachstum 484. 

Caiman, Hautschuppen 
382. 

Calamogrostis 2R7. 
Calarus, Zoonerythrin 

441. 
- Zooxanthin 441. 
Calcoblasten 369. 
Calluna, Permeabilitat 

von Salz 304. 
--- Transpirationswerte 

283. 
-- Wasserhaushalt 285. 
Caltha palustris, Tran

spirationswerte 284. 
-~ -- Wasserhaushalt 

285. 
Campanula, Salzhem

mung 317. 
Canalis centralis, Am

phibien 182. 
Ca primilgiden, 

SChwungfeder, Ha
ken 391. 

Capsicin 489. 
Carassius,Cykloidschup

pe Abb. 362. 
Cardinalis, Lipochrom 

441. 
Castor, Schuppe Abb. 

386. 387. 
Casuare 390. 
Casuarius, Lipochrome 

442 . 
. - Pigmentfarbe 431. 
Catinga, Zoonerythrin 

441. 
-- Zooxanthin 441. 
Celastrus, Reduktion v. 

KMnO+ 240. 251. 
Cereus, Stengellangs-

schnitt Abb. 284. 
- - Transpirationswerte 

283. 
.- vVasserhaushalt 285. 
Certhiola, Lipochrome 

441. 
Charadriidae, Farb-

wechsel 492. 
Chasmorhynchus, 

Feder kleid, Verande
rung 487. 

Sachverzeichnis. 

Chemotropism us 190. 
Chenopodiaceen, Absal

zung 298. 
Chenopodium, Salzbe

standigkeit 318. 
Chorda 155.156.160.165. 
-- prasumtive, Inrluk

tionsfaktor 170. 
Chlamydomonas 273. 
Chloris, Federramus, 

Querschnitt 472. 
Abb·472. 

Chlorophanes, Li pochro-
me 441. . 

Chlorophyll 230. 
- Reduktion v. KMn04 

254· 
Chloroplasten, Inakti

vierung 321. 
Chromatophoren, Aves 

433· 
Chronaxie 128. 
Chrysotis, Puderdunen 

469. 
Chylophyllen 268. 
Cicinnurus, Federfarb

stoff 445. 
-- Zoorubin 446. 
Cinnyris, Farbenwande

rung 456. 
Cladocera, MANOILOFF

Reaktion 231. 
Coecilien,Schuppen 377· 
Coffea, SchlieBzellen 

320. 
Coliidae, Haut 388. 
Columba, Bauchfedern 

Abb·434· 
Blut, Calcium 246. 
Blutzuckergehalt 
246 . 
Brustfeder, Radius 
Abb. 397. 
Depigmentierung 
518. 
Feder, blaue 467. 
- Entwicklung 
Abb. 399. 
- Pigmentbildung_ 
439· 
- Staubstruktur 
469. 
- Strukturfarbe 
468 . 

553 

Columba, Federschaft 
Abb. 434. 

- - Pigmentk6rner 
434· 435· 436. 

- - Federradien, Pig-
mentfarbe 436. 

-- - Seitenwand Abb. 
467. 
Federramus 468. 
Federrami, Pigment
farbe 436. 
Federwachstum 
477· 
- EinfluB des B-
Vitamins 484. 
Flugel, elektiisches 
Verhalten 427. 
Futterung mit er
hitzter Trockenhefe 
484. 

-- - mit Reis 484. 
Halsfeder 468. 

-- Handschwingen 417. 
--- Kastchenzellen 468. 
-- - MANOILOFF - Reak-

tion 231. 232. 241. 
-- Mauser 474. 
--- Methyleosinfiitte-

rung 489. 
-- Nerventransplanta

tionen 193. 
Pigment, blaues467. 

- Pigmentfarbe 429. 
431. 

- Pigmentk6rner 468. 
--- schillernde Halsfe-

dern 460. 
Schwungfeder, Ha
ken 391. Abb. 393· 
- Pigmentfarben 
435· 

- - Ramusquer-
schnitt Abb. 394. 
Abb. 395. Abb. 396. 

- - Schaft, Quer-
schnitt Abl? 396. 

-- Umfarbung durch 
Futterung 488. 

Columbidae, Federn398. 
- Flugel 420. 421. 
- Schillerfedern 461. 
Coriosulfurin 431. 432. 

441. 442. 
- Xanthomelus 442. 
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Comus, SchlieBzellen 
320. 

- Starkeabbau 321. 
- Transpirationsknrve 

Abb. 326. 
Corythaix, Federfarbe 

442 . 

- Tnracoverdin 445. 
Cotinga, Federast Abb. 

464. 
- Fedem463· Abb·464· 
Cressa, Absalzung 297. 

298. 
Crocodilns, Rant, 

Langsschnitt Abb. 
383. 

- Rautknochen 382. 
Abb. 383. 

Crusta calcarea 379. 
Cuculus, Schwungfeder, 

Raken 391. 
Cyanotreron, Federn, 

blaue 467. 
Cycloidschuppen, Ca

rassius Abb. 362. 
- Teleostier 361. 
Cyclopterus, Schuppen 

357· 358 Abb. 358. 
375· 
Skleroblasten 359. 
Stacheln Abb. 359. 

Cyclostomen, Schuppen 
375· 

Cyprinus, Raut, Schnitt 
Abb. 369. 

- Schuppe Abb. 369. 
- Skleroblasten 368. 
Cypselidae, Raut 388. 

Dahlia, MANOILoFF-Re
aktion 236. 

Daphnia, MANOILOFF
Reaktion 232. 

Darm 160. 
Dasipodidae, Schuppen 

386. 
Deckfeder Abb. 389. 

395· 
- Bussard, elektrisches 

Verhalten 428. 
- Elektrizitatsent

wicklung 429. 
Degeneration 200. 
Dementia praecox, MA-

Sach verzeichnis. 

NOILOFF - Reaktion 
259· 

Dendrit 195. 
Dentin 355. 356. 
Depigmentierung, Co-

lumba 518. 
Feldtaube 518. 
Reversibilitat 518. 
SchilddrusenfiiUe
rung 517f. 

- Schwungfedem 524. 
- Thyroxin 517. 
Dermochelydae, Raut

. verknacherungen 
385. 

Determination, Medul
larplatten bezir ke 
173 f. 178. 

- Placode 218. 
- primare, Quantitat 

der Leistung 2 I 8. 
- Reihenfolge der Ent

wicklungsvorgange 
171. 

- schrittweise 181. 216. 
- Zeitpunkt 182. 
Determina tionsfaktor 

152 . 

- Ausbreitung im Ek-
toderm 161. 

- Lokalisation 159f. 
- Natur 165f. 
Determinationsproblem 

152ff. 
Diaphragma 424. 425. 
Didelphys, Schuppe 

Abb. 386. 387. 
Diphyllodes, Pigment

lasung 442. 
Dorkinghahn, Dorking

henne, Gynandro
morphisme en mo
saique 514. Abb. 
51 5. 

Dotterresorption 432. 
Drachenflug 407. 
Draco, Fliegen 409. 
Drosseln, Mauser 475. 
Drusen, salzsezernie-

rende 297. 298. 
Dunenflora 287. 
Dunenfedem 389. 396. 
- Anomalien 480. 
Dunenspule 402. 

Echinodermen, Calco
blasten 369. 

Eclectis, Feder, Griin-
farbung 47 I. 

- Tapirieren 490. 
Ectocarpus 265. 
Effektoren, Spezifitat 

85· 
Effektorengruppe 75. 
Effektorensystem 63. 
Eigenerregung 119. 
Eigenerregungsfrequenz 

99· 
Eigenrhythmus roo. 
Eigenschwingung 93. 
Ektoderm, Ausbreitung 

der determinieren
den P'aktoren 16rf. 
ReaktionsHihigkei t 
auf den Induktions
faktor 170. 

Elasm,obranchier, mo
torische N erven, 
Entstehung 186. 

Elastoidin 357. 
Elektrizitatsentwick

lung, Fedem 429 f. 
Elementare Einheiten 

181. 
Elementarorgane 181. 
Elymus 287. 
Embryonalfedern 400 

Abb. 400. 
- Intermediarzellen 

400. 
Emerse Ralophyten 28 I. 

- Landhalophyten282. 
Emyda, Schuppenrudi-

mente 385. 
Endapparate, sensible 

65· 
Endokrine Mutation, 

Campinehahn 512. 
Endorgan 26.41. 42. 63· 
-- Abstimmung zwi

schen - und Er
regungsformen 136. 
Eigenspezifitat 43. 
66. 

- und Erregullg, Spe
zifitatszuordnung62 , 

- Erregungsspezifita
ten 42. 

- gemeinsamerWeg39. 



Endorgan, spezifische 
Konstruktion 60. 

Endplatten, Muskeln 
196 . 

Ente, Geschlechtscha
rakterschwankun
gen 503f. 
Mauser 474. 
Pigmentfarbe 429. 
Rami 417. 
Schwimmhaut 430. 

Entquellung 304. 307. 
- Schimmelpilze 304. 
EntwicklungsprozeB, 

zeitliche Koordina
tion 168. 

Entwicklungsvorgange, 
Determination der 
Reihenfolge 171. 

Enzyme, Permeabilitii.t 
316. 

- Salzspeicherung 326. 
Enzymtatigkeit, Beein

flussuI1-g durch Salze 
314 f. 

Epibranchialplacoden 
21 4. 

Epidermis, Anteil an 
Rohrbildung 172. 
Unterstiitzung der 
Medullarplatte bei 
Neurulation 172. 

Epidermisschuppen, Fe
dem 438. 

Epiphyse, Amphibien 
182. 

Eragrostis, Bodenana
lyse 277. 278. 

- Transpirationswerte 
289. 

Erbsen, Wachstum 305. 
- Wurzelwachstum in 

Seesalzlosung 337. 
Erfolgsorgane, Spezifi

tat 64. 
Erica, Transpirations

werte Abb. 283. 284. 
286. 289. 

- Wasserhaushalt 285. 
Ericaceen, Absalzung 

298. 
Erlen, Offnungsstarre 

32 1. 
Erpel, Mauser 503. 

Sachverzeichnis. 

Erregung, adaquate 110. 
112. 

- Extensitat 51. 
- inadaquate IIO. II2. 
- Intensitat 51. 
- - abgestufte 118. 
- Koordination 44. 
- motorische Reso-

nanztheorie 63. 
- Verteilung 44. 
Erregungsauswahl 66. 
Erregungsfahigkei t, 

spezifische 43. 
Erregungsimpulse. Fre

quenz der motori
schen, nervosen 103. 

Erregungskomponente, 
adaquate 46. 109. 

Erregungskonstitution, 
differente 127. 

- spezifische 127. 128. 
Erregungsleitung, De-

krement II7. 
- Summation II7. 
Erregungsreize 2 I 2. 
Erregungsresonanz Iff. 
Erregungsrhythmus 

II8. 
Erregungsspezifitat I. 

42. 68. 82. 109. 
- Endorgan 42. 
Erregungsstarke 98. 
Erregungston 57. 98. 
Erregungsverlauf, Pe-

riodizitat 100. 
Erregungsverteilung, 

extrazentrale 47. 
- intrazentrale 47. 
Erregungsvorgang, 

Energieform des ner
vosen 84. 

- Rhythmik, innere 
103. 

Erythrophoren 433. 
Eucus, Reduktion von 

KMn04 252. 
Euphone, Zoofulvin 441. 
Euryhalines Optimum 

347· 
Eurylaemus, Federfarb-

stoff 446. 
Evaporation Abb. 283. 
Extremitat, Amblysto

ma 209. 
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Extremitat, Anuren 
209· 
Anziehung der Ner
ven 199. 

Amblystoma 
I99f. 

Rana 199. 
Extremita tenanlagen, 

Ind uktionsfaktor 
170 . 

Extremi ta tentransplan
tat, Phanomen der 
homologen Funk
tion 68. 

Facialiskern 57. 
Fadenalgen 273. 
Fadenfeder Abb. 389. 
Falken, Fliigel 417. 
Fallschirm 407. 
Fallschirmflug 408. 
Farben diinner Blatt-

chen 454· 455· 
Farbstoff, MANOILOFF

Reaktion 236ff. 
Farbwanderung, Cinny· 

ris 456. 
- Lophophorus 454. 

455· 456 . 457· 458. 
- Pfau 454. 456. 
- Schmetterling 454. 
Farbwechsel, Chara-

driidae 492. 
- Gallinuila 492. 
- ohne Mauser 491. 
- Rallus 492. 
Fasan, Halsfedern 407. 
- Rose 430. 
Fasanhenne, s. a. For-

mosa-Fasanhenne. 
Keimdriisen 505. 
Abb. 505. 
Spontane Maskuli
nierung 495. Abb. 
495· 

Fazda-See, Salzgehalt 
272. 

Feder, Aves, Struktur
farbe 446ff. 

- Blaufarbung 465f. 
Columba 467. 

- - Cyanotreron 467. 
- - Goura 467. 
- - Oriolus 466. 
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Feder, BlauHirbung 
Pitta 466. 

- Bogenradius, Lage 
Abb. 415. 

- Bogenstrahlgesimse 
42 3. 

- Columba, Pigment-
bildung 439. 

- Cotinga 463. 464. 
~ Cutispapille 399. 
- Deformationen 48r. 
- elektr. Ladungszu-

stand 427. Abb. 428. 
- elektrisches Ver

halten 427 ff. 
- Elektrizitatsent

wicklung, Wasser
vogel 429. 

- endgiiltige Ausbil
dung 402. 
Entwicklung 399f. 
Abb. 400. 
- Taube Abb. 399. 
E pidermissch u ppen 
438. 
-Farbe s. a. Feder
Blaufarbung, Griin
farbung, Verbleichen, 
Verfarben u. Feder
farbe. 

- FarbendiinnerBlatt
chen 454· 455· 

- Farbenreihe, spezifi-
sche 453. 

-- Farbenwanderung 
454f. 
Farbung, Wirkung 
v. Schilddriisenhor
monen 515. 
Fehlstreifen 480. 
Abb. 48r. 
-- Blutdruck 482. 
-- Blutversorgung 
482 . 
- Hungertauben 
Abb. 48r. 
- StrauB 48 I. 

- StrauBenkiiken 
Abb. 48I. 
- Turteltauben
bastard Abb. 48I. 
Form 394 f. 
funktionelle Struk
tur 399. 

Sachverzeichnis. 

Feder, Gitterfarben 
447· 

- Griinfarbung, Ec-
lectis 47I. 

- - Entstehung 470. 
- Sittace 47I. 
- Tanagra 47I. 
472 . 473· 
- W ellensi ttich 
473· 

- Hahn, Gynandro
morphismus, frag
mentarer Abb. 508. 
Haken, Lage Abb. 
41 5. 
Hakenradii 416. 

- Hakenstrahlgesimse 
42 3. 
Halbseitenzwitter 
510. 
Henne, Gynandre
morphismus, frag
mentarer Abb. 508. 

- als Integumental
organe 388. 
Interferenzfarben 
447· 
Intermediarzellsa u-
len 40I. 
Kanalchenzellen 466. 
Kastchenzellen 462. 
463. 464. 465. 
Leistenbildung Abb. 
40 3. 

- Leistenzellen 404. 
- Lipochrome 440. 
- Malurus 463. 464. 
- Marksubstanz 404. 
- Markzellen Abb. 405. 

42 5. 
- maskulinierte Abb. 

50 9. 
- Musophagiden 457. 
-- mechanische Bean-

spruchung 407ff. 
- Melanophoren, Pig

mentabgabe Abb. 
40 5. 

- Nabel 402. 
optische 46I. 
Rami der Mark
zellen, Trager der 
Blaustruktnr 467. 
Regeneration 479. 

Feder, Regeneration 
Gesetz der gleich
zeitigen 480. 
"Samtstruktur' '460. 

- Schaft als elastischer 
Trager 424. 

- Schillerfarbe 447. 
448. 

- schillernde, Licht
einfall Abb. 447. 

- Schillerradien 459. 
Abb. 459. 

- Schirmzellenschicht 
462 . 

- Strukturfarben 46r. 
468 . 

- triibeMediumschich
ten 466. 

- Turacin 442 f. 
Umfarbung durch 
Fiitterung 487. 488. 
489. 

- Ventilapparat 416. 
-- Ventrallamelle 426. 
- Verbleichen 486 f. 
-- Verfarbung 490. 
- Wachstumsstorun-

gen 480. 
- weibliche Ahb. 509. 
Federast, Cotinga Abb. 

464. 
Federbarte, Turacin 

445· 
Federfarbe, Abhangig-

keit 485 f. 
- Baummarder 492. 
- hormonale Beein-

flussung 492f. 
- Meerschwalben 492. 
--- Mowe 492. 

Peiikan 492. 
Pirel 492. 
Sager 492. 
Staubstruktur 469. 
470 . 

Trappen 492. 
Federfarbstoff, Ampelis 

445· 
- Cicinnurus 445. 
- Euryglaemus 446. 
- Musophagiden 445. 
Federfarbveranderung 

442 f. 
- Cory thai x 442. 



Federfarbveranderung 
Turaco 442. 

Federflache, Form 4II. 
Federfluren 398. 
-- Gallus Abb. 398. 
Federkeim, 402. Abb. 

402. 
Huhn, Pigmentie
rung Abb. 437. 
Stema403. Abb. 403. 

Federkleid, Halbseiten
zwitter 510. 

Federradien, Columba, 
Pigmentfarbe 436. 

- Differenzierung in 
Kastchenzellen 467. 
Farbung 471. 
Goura Abb. 467. 
Schillerfarben 448. 

- Seitenwand, Colum
ba Abb. 467. 

Federraine 398. 
Federramus 404. 461. 

462, 
- Chloris 472. Abb.472. 
- Columba 468. 
- - Pigmentfarbe 

-1-36. 
- Differenzierung 

Abb. 405. 
- Melopsittacus 472. 

Abb·472. 
Motacilla 472. Abb. 
472 . 
Querschnitte Abb. 
42 3. 

- Tanagra Abb. 472. 
Federschaft, Columba 

Abb·434· 
- -- Pigmentkomer 

434· 435· 436. 
~ Turacin 445. 
Federscheide 403. 474. 
- Leistenbildung, Be-

ginn Abb. 403. 
Federseele 402.405.406. 
Federspule 426. 
Federstrahlen, Grunfar-

bung 470. 471. 
Federwachstum 473f. 
- B-Vitamin, EinfluB 

484. 
- Columba 477. 
~ Gimpel 478. 

Sachverzeichnis. 

Federwachstum, hor
monale Beeinflus
sung 4g2f. 

- Kanarienvogel 478. 
- neuritische Erschei-

nungen 485. 
--- Schilddrusenhormo-

ne, Wirkung 515. 
- -- Hahn Abb. 517. 
- Storungen 480. 
--- Tosa 478. 
- Zeisig 478. 
Federwechsel, s. a. Mau

ser 
- 473f. 
- Homproliferation 

474· 
Feldtaube, Depigmen

tierung 518. 
Felsentaube, Hand

schwingen 424. 
Felswuste, agyptische, 

osmotische Werte 
306. 

- bei Biskra, osmoti
sche Werte 306. 

Fettgehalt, Bienen 246. 
Abb.247· 

- Drohnen 246. Abb. 
247· 

Fiber zibethicus, Schup-
pen 387. 

Fibrillen 374. 
Fiederlamellen 422. 
Fink, Halbseitenzwitter 

51 3. 
Flamingo, Lipochrome 

441 . 
Flatterflug 409. 
Flaumfedern 3g6. 
- Bussard, elektri

sches Verhalten 428. 
- Elektrizitatsent

wicklung 42g. 
- zu Schwungfeder, 

Spannungsreihe 428. 
Flechten 276. 
- Zonenbildung 347. 
Fledermause, Fliegen 

409· 410. 
- Flugel 411. 
Fliegen 407f. 
- Aves 409. 
- Draco 409. 
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Fliegen, Fische 408. 
- Fledermause40g·4Io. 

Flugfrosch 409. 
MANOILoFF-Reak
tion 231. 
Pterodactylus 409. 

- Pterosaurus 409. 
Flug, Radienmechanis-

mus 416. 
Flugel, Aufschlag 412. 
- Bewegung 417. 
- Bussard Abb. 421. 
- Columbidae 420.421. 
- Columba,elektr.Ver-

halten 427. 
-- Grunfarbung, Mor

pho 471. 
Haushahn Abb. 418. 

- Hebung Abb. 414. 
- Huhnervogel 419. 
- Kauz, elektr. Ver-

halten 427. 
Krahe 420. 

- Lageveranderung 
412. 

- Mowe 420. 
- Muse. pectoralis 

412. 
- Niederschlag 412: 

Abb. 416. 
Raben 419. 421. 

- Raubvogel 419. 420. 
42 1. 

- Segler 420. 
Senkung Abb. 414· 
Sperlinge 420. 
Storche 419. 421. 
Torsion 419. 

- Verkleben, Schema 
Abb. 414. 

- Wildente, elektri
sches Verhalten 427. 

Flugelmodell aus MET
ZELER-Flugelstoff 
Abb. 411 

Flugdrache, Fliegen40g. 
Flugfrosch, Fliegen 409· 
Formosa-Fasanhenne, 

Halbseitenzwitter 
504. Abb. 505. 

- Ovariotestikel 505. 
Abb. 505. 

Fortpflanzung, SalzwiJ'
kung auf 329 f. 
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Fragaria, Transpira
tionswerte 284. 286. 
2 89. 

- Wasserhaushalt 285. 
Frankenia, Absalzung 

297· 
- Salzausscheidung 

Abb.296. 
- salzsezernierende 

Driisen 298. 299. 
-- Sukkulenz 3I4. 
- Wachstumsopti-

mum 341. 
Fraxinus, Reduktion 

von KMn04 251. 
Fringilla, Lipochrome 

441. 
Friihjahrsmauser 476. 
Fucaceen 271. 
Fucus 265. 271. 
- KeimschHiuche, 

Wachstum 330. 
- SalzwirknngbciF0rt-

pflanzung 329. 
- - morphogene 330. 
- Standort 346. 
- Wachstum Abb.344. 
Fulicula 492. 

. G(~schlechtscharak
ter, Schwankungen 
50 4. 

Funiculus longitudinalis 
posterior, Haifisch 
2Il. 
Knochenfisch 2 I I . 

Funktion, aktive Defi-
nition 3. 

- homologc, 5.8. Il.I2. 
- - Definition 3. 
- - Extremitaten-

transplantat 68. 
- koordinierte 82. 
- periphere, Intensitat 

50. 
- - Koordination 24. 
- segmentweise Unter-

teilung 81. 
Funktionsenergien, 

spezifische 107. 
Furchenschuppe 386. 

Gabelweihe, Lipochrome 
442 . 

- Tarsalhaut 431. 

Sachverzeichnis. 

Galbula, Schilbrfarben 
448. 

Gallinula, Farbwechsel 
492 . 

Gallus, FederflurenAbb. 
398. 

- Federraine Abb.398. 
Ganglienlciste 152. 175. 

2IO. 
-' Amblystoma, Ent-

wicklung Abb. 2I3. 
- Amphibien I86. 
Ganglienzellen 49. 110. 
- Gehirn 2II. 
- motorische20l. 
Ganglion, Seitenlinie 

2I5· 
Ganoiden, Medullar-

platte I61. 
Gans, Mauser 474. 
- Pigmentfarbe 429. 
Gansekiiken, Schilddrii-

senexstirpation 520. 
Ganseschnabel, Lipo-

chrome 442. 
Ganzheitsproblem 71. 
Gasseriplacode, Ambly

stoma 215. 
Gasterosteus, Schuppen 

360. 
Gastrula, Amphibien 

136. 
- Rana 163. 
- Triton I75. 
- - Blastocoel 168. 
- - Transplantation 

154· Abb. 175· 
- - lokale Vitalfar

bung 154. 
- ortsgemaBe Ent-

wicklung 156. 
- Urodelen 162. 
Gebara-See, Bodenana

lyse 277. 278. 
Geckolepis, Knochen

kriimel 385. 
Geckoniden, Schuppe 

376 . 
Gehirn, Bildung 152. 

Ganglienzellen 2 I I . 

Induktionsfaktor 
170 . 

Nervenfasern, Ein
fluB auf Zellzahl209. 

Gehirn, Transplanta
tion ins Blastocoel 
171. 

Gehoranlage I72. 
Gehorblase I53. 
-- Exstirpation, Am

blystoma 210. 
Gehorgriibchen 160. 
Geier, Feder, Verblei

chen 486. 
Gemeinsame Strecke 33. 

33· 48. 124. 
Genfer See, Salzgehalt 

2 69. 
Gerrhosauriden, Schup

pen 380. 382. 
Gerste, Salzanreiche

rung 292. 
Geschlechtscharakter, 

Schwankungen 502. 
50 3. 50 4. 

- - Henne - Hahn -
Kapaun - Hahn -
Intersex 502. 
- Mergus 504. 

-- - Somateria 504. 
Geschlechtshormone 

228. 259· 524. 
Geschlechtsmerkmale, 

sekundare, Unab
hangigkeit 504. 

Geschlechtsumwand
lung durch Hoden
transplantation50rf. 

Gesetz der gleichzeiti
gen Generation 480. 
-- stufenweisenDif
ferenzierung des So
ma 496. 
graphische Darstel
lung Abb.497. 

Gestalttheorie 72. I45. 
Gimpel, Feder, Verfar

bung 490. 
Federwachstum 478. 
Halbseitenzwitter 
50 4. 

Gingko, Tannin 254. 
- -Blatter, Reduktion 

von KMn04 252. 
Gitterfarben 447, 448f. 

453· 
- Kolibri 449. 
Glaux, Absalzung 297. 



Glaux, Assimilation 323. 
Salzeinwirkung 316. 

- Salzhemmung 317. 
- Wachtstumsopti-

mum 340. 
Glechoma, Salzhem

mung 317. 
Glutin 365. 366. 
Glyceria, Keimungsbe

dingungen 331. 
Salzwirkungen, mor
phogene 308. 
Transpira tionswerte 
Abb. 283. 284. 286. 
Wachstumsopti
mum 340. 
Wasserhaushalt 285. 

Glycerietum 275. 
GlykischeStandorte265· 
Glykogen, Bienen 246. 

Abb.247· 
-'- Drohnen 246. Abb. 

247· 
Glykyphyten, Konkur

renzkampf 345. 
Salzabhangigkeit 
Abb·344· 
Standortsverteilung 
343 f. 
Starkeabbau 321. 
Star keneu bild ung 
32 1. 

Glykyphytensamen, 
Salzwirkung 33I. 

Gonaden, Schilddriise, 
Gegenwirkung 519. 

Gongylus, Hautknochen 
38 I. 

Gordiiden, Haut 369. 
Goura, Feder, blaue467. 
- Federradien, Kast-

chenzellen Abb. 467. 
- Pigment 467. 
Graidae, Federn 398. 
Grannenhaare 427. 
Grasmiicken, Mauser 

475· 
Griinfink, Musculuspec-

toralis maior 68. 
Griinspecht, Picofulvin 

442 . 
Guanophoren 366. 473. 
Giirteltiere, Schuppen 

385. 

Sachverzeichnis. 

Gymnophionen, Schup
pen 377. 

Gymnoris, Jugendmau
ser 475. 

Gynandromorphisme en 
mosaique 514. Abb. 
51 5. 

Gynandromorphismus 
495· 

- experimenteller 506. 
- - bisexuelle Form 

506. 
- - unisexuelle Form 

506. 
fragmentarer 508. 
50 9. 

I - halbseitiger 504.505. 
- - Leghornhenne 

506. Abb. 506. 507. 
Abb·507· 
Hormonmenge 514. 

Haare, Ergrauen 486. 
Haargruppen 388. 
Habicht, Feder, Ver-

bleichen 486. 
Hahn, s. a. Sebright

hahn und -hiihner. 
- Campinerasse, endo

krine Mutation 512. 
- - Poikilandrie 510. 
- (Creve-Cceur) Feder-

haube, Ramus 483. 
Feminierung Abb. 
500. 

Gynandromorphis
mus, fragmentarer 
508. 
Hamburgrasse, Poi
kilandrie 510. 
H yperthyreoidism us 
52 4. 
Kamm, Bestandteile 
494· 

Farbe 43I. 
- Kastration 500. 
- Transplantation 
499· 
Schilddriisen verfiit-
terung 516. 517. 

- - Federwachstum 
Abb. 517. 

Hahnenfedrigkeit 500. 
Haifisch, Funiculus lon-
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gitudinalis posterior 
211. 

Haifisch, Nucleus ab-
ducens 211. 

Hakenradii 395. 
Halbdune Abb. 389. 
Halbseitenzwitter 504. 

50 7. 51 3. 
Aves 512. 
Federkleid 510. 
Fink 513. 
Leghornhenne Abb. 
506. 507. 
Pyromelana 505. 
Z ustandekommen 
514· 

Halbwiistensukkulen-
ten 312. 

Halische Standorte 265. 
Halophyten 265ff. 
- Assimilations-

leistung 323. 
Definition 266. 

- Glykyphyten, Kon
kurrenzkampf 345. 

- Nomenklatur 28I. 
- osmotische Werte 

306. 
Salzaufnahme 291£. 
Salzaufspeicherung 
291£. 
Salzkonzentration 
291£· 
Salzspeicherung 
291£. 
Selektion der Salz
bedingungen 30I. 
Spaltoffnungen 320. 
Standortsverteilung 
343f. 
Theorie von SCHIM
PER 292. 
xerophile 266. 
als Xerophyten 290. 

Halophytensamen, Salz
wirkung 33I. 

Halsfedern 407. 
Columba 468. 
Interferenzerschei
nungen 407. 
schillernde, Columba 
460. 
Sta bchenstruktur, 
Agamia Abb. 467. 
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Hamada, Salzkonzen-
tration 279. 

Hamatoporphyrin 444. 
Hamoglobin 230. 
Hamolymphe, Insekten 

246. 247· 
Hamra-See. Salzgehalt 

27 1 

Hamuli 390. 
Handschwingen 410. 
- Columba 417. 
-- Felsentaube 424. 
- Rami 417. 
Harmonie, prastabi-

lierte 136. 
Harmonische Analyse 

93· 
--- Anlage 94. 
- Schwingung 92. 
Haselhuhn, Rose 430. 
Haubenhuhn, Kopfher: 

nie Abb. 484. 
- Schadel Abb. 484. 
Haushahn, Flugel Abb. 

418. 
Haushuhn,italienisches, 

Rete Malpighi 430. 
Haut, Coliidae 388. 
- Cyprinus Abb. 369. 
- Cypselidae 388. 
- Trochilidae 388. 
Hautelement, Crocodi

Ius Abb. 383. 
Hautfarbe, grune, Am-

phibien 473. 
- - Reptilien 473. 
Hautfelder 387. 
Hautknochen, Crocodi-

Ius 382. Abb. 383. 
- Gongylus 38 I. 

- Platydactylus 383. 
Hautpigment, Aves 

43 rff. 
Hautschuppen. Caiman 

382 . 
Hautskelett 3S4f. 
- Amphibien 377f. 
- Reptilien 377f. 
Hautverknocherungen 

3S4· 
-- Dermochelydae 38S. 
- ... Schildkroten 38S. 
Hecht, Schuppenbe

standteile 36S. 

Sachverzeichnis. 

Helianthus, Assimila
tion Abb. 322. 

-- Starkeabbau 321. 
Starkeneubildung 
32 1. 
Starkesynthese Abb. 
322 . 
Transpiration 323. 

Heluan 279. 
- Wasserhaushalt 289. 
Hemmung S3. 
Henne, s. a. Leghorn

henne und Huhner. 
- Depigmentierung, 

Reversibilitat S18. 
Eierstock, Hem
mung durch Kastra
tion 49S. 
Gynandromorphis
mus, fragmentarer 
Abb. s08. 
Kamm SOl. 
Kastration 494. 
SchilddrusenverfUt
terung S16. S17 

- Sporen SOO. 

- Thyreoidea S12. 
Hennenkuken S03. 
HENsENsche Knoten, 

Aves 179. 
Herbstmauser 474· 47S· 

476. 
Hermaphrodit S07. 
-- endokriner S I 1. 

Herznervenwirkungen, 
humorale Dbertra
gung 126. 

Heteroplastik 166. 
- Triton S. 
Heteroplastische Ner-

ventransplan ta tio
nen 193. 

Heterospizias, Schwung
federn, Marmorie
rung 486. 

Heterozygotisches Ge
schlecht 496. 

Hippocampus, Schup
pen 360. 

Hockerschuppen, Ta
rentola 384. Abb. 
384. 38S· 

Hodengewebe, Entste
hung 500 .. 

Hodenhormone soo. 
Hodentransplantation, 

Allgemeines 499. 
Ferninierung des 
Leghornhahns Abb. 
S13· 

-- und Geschlechtsum
wandlung SOIf. 

Hodogenese 190. 
Hohlrohren fUr ein -

seitigen Druck 426. 
Homotransplantationen 

499· 
Honckenya 27S. 287. 
Hormone 233· 498. 

EinfluB auf Feder
farbung 492f. 
- - Federwachs
tum 492f. 

Hornfaden, Mustelu, 
3S6. 

- Selachier 3S6. 
Hornlamellen 42S. 
Hornproliferation, Fe 

derwechsel 474. 
Hornschuppe 386. 

Knochenschuppe, 
Beziehungen Abb. 
380. 
Muriden 387. 

Hornzellen 406. 
Hund, Blut. Erythro

zytenzahl 244. 
- - Hamoglobinge

halt 244. 
- Nerv. median us 

140 . 

- -- musculo-cuta
neus 140. 

- - - -spiralis 140. 
--- ulnaris 140. 

-- schuppenformige 
Felder 388. 

H ungersteppe, tur kesta
nische, Salzgehalt 
280. 

Hungertauben, Feder, 
Fehlstreifen Abb. 
48 1. 

Huhn, s. a. Henne. 
- Allantois 196. 

Blut, Erythrozyten· 
zahl 244. 
- Fettgehalt 246 



Huhn, Blut, Hamoglo
bingeti.alt 244. 
Capsicin 489. 
Embryo, Nerv. sym
pathicus 186. 

- - Rete Malpighi 
-1-38 ., 
Embryonalfedern 
Abb. 401. 
Federhaube 483. 
Federkeim, Pigmen
tierung Abb. 437. 
Federkleid, mannli
ches 494. 
Fi brillen bild ung 3 70. 
Geschlechtsmerk
male, Entwicklung 
sekundarer 493. 
Geschlechtsum-
wandlung durch 
Hodentransplanta
tion 501. 
halbseitiger Gynan
dromorphismus 305. 
Keimscheibe, Sche
ma Abb. 179. 
Lipochrome 442. 
:\iA~OILoFF-Reak

tion 232. 
- ::\Iauser 474. 

::\lesoderm 196. 
:\1i ttelhirnanlage I 96. 
Musculus pectoralis 
maior 68. 
Ruderfedern 421. 
Schilddriisenfiitte
rung 519f. Abb. 522. 
52 3. 
Schillerfedern 461. 
Schliipfen aus der 
Schale 135. 
Schwungfeder Abb. 
·+13· 
Segelfedern 421. 
Sporen 494. 
Transplantation in 
die Allantois 179. 
180. 
Triolein 489. 
Umfarbung durch 
Fiitterung 488. 

- Verjiingung 519f. 
Hiihnervogel, Fliigel 

-J-!9· 420. 
Ergebnisse der Biologie III. 

Sachverzeichnis. 

Hiihnervogel, Hem-
mungsminimum 513. 

- Pigmentfarben 432. 
Hyalodentin 368. 
Hyalodentinschicht361. 

Abb·363· 
Hygro-Halophyten 281. 
Hyperplasie 202. 206. 

208. 209. 
Hyperregeneration 12. 
H yperthyreoidismus 

519. 520 . 521. 523. 
52 4. 

Hypobatische Schwanz-
£losse 409. 

Hypoglossus 14. 
Hypoglossuskern 57. 
Hypophyse, Sekretion 

der 90. 
Hypoplasie 202. 204. 

205. 207. 209. 
Hypothyreoidismus, 
- Aves 520. 
- Hahne 524. 
Hypotrophie 209. 

Ibis, Lipochrome 441. 
Ichthyolepidin 366. 
Impatiens, Spaltoffnun-

gen Abb. 315. 
Impennes, Federn 398. 
Induktionsfaktor 170. 
- Augenblasen 170. 
- Beurteilung 170. 
- Chorda, prasump-

tive 170. 
- Extremitatenanla

gen 170. 
- Gehirn 170. 
- Medullarplatte 170. 

Reaktionsfahigkei t 
des Ektoderms auf 
170 f. 

- Urwirbel 170. 
Inkretorische Erschei

nungen 136. 
Innervation, antago-

nistische 52. 121. 
- antagonistische rezi

proke 53. 
Extremitaten, Sala
mander 12f. 
plurisegmentellel29. 
Schema 24. 

Insectivora, Schuppen 
387. 

Insekten, Hamolymphe 
246 . 247· 

- Xanthophyll 247. 
Insulin 233. ' 
In tegumentalorgane, 

Amphibien 377f. 
- Federn 388. 
- Reptilien 377f. 
- Wirbeltiere, niedere 

354f. 
Intensitatsfaktor 54· 93· 

95· 98. 
- Amplitude 98. 
Interferenzfarben 447. 

449· 
Intermediarsu bstanz 

63· 
Intermediarzellen, Em

bryonalfedern 400. 
- Melaninabscheidung 

440 . 

- Pigmentbildung438. 
439· 

- Reihenanordnung 
Abb. 404. 

Intermediarzellsaulen, 
Federn 401. 

Inturbanzkriterium 86. 
Ionenantagonismus 336. 
Ionenwirkung, spezifi-

sche, Wurzelwachs
. tum 342. 

Isabellkanarien, Umfar
bung 489. 

Isotestistransplantatio
nen 498. 

Jalousien£lug 415. 
Jugendmauser 475. 
- Kleingefieder 475. 
Juncus, Luftgange 424. 
Juniperus, Chlorophyll-

gehalt 254. 
- Reduktionv.KMn0 4 

252 . 

Kakadu, Puderdunen 
469. 

Kaliumpermanganat, 
OxydationsprozeB 
238. 239· 
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Kaliumpermanganat, 
Reduktionsmittel 
240 . 

Kalk, Bindung an tieri
sche Gewebe 372. 

Kalkablagerung 370. 
Kana1chenzellen, Feder 

466. 
Kanarien, Federwachs

tum 478. 
Kaninchen, Nerven

transplantationen 
193· 

- Nervus ischiadicus 
188. Abb. 189. 

- - peroneusl91. 192. 
_. ~ tibialis 191. 192. 
- Vena portae 260. 
Kaninchenblut, MANOI-

LOFF-Reaktion 239. 
- - Entfarbung 238. 
Kapaunen 493· 494. 
- Mauser 476. 
Karpfen, Schuppen 376. 
- Schuppenbestand-

teile 365. 
Kasein, Quellungskurve 

Abb·305· 
Kastchenzellen, Colum

ba 468. 
- Federn, Griinfar-

bung 470. 
- Federradien, Diffe-

renzierung 467. 
- Goura Abb. 467. 
- Griinfarbung 471. 
- Plas'1lafortsatze, 

pseudopodienartige 
466. 

- Turacus 466. 
Kastrate 493. 
- Leghornhiihner 493. 

Abb·493· 
- MANOILOFF - Reak

tion 259. 
- Mauser 476. 
Kastratentypus 494. 

50 2. 
Kastration, Antilopen 

496. 
- Hahn 500. 

HemmungseinfluB 
durch den Eierstock 
495· 

Sachverzeichnis. 

Kastration, Portas 496. 
- Schmetterlingsrau

pen 504. 
Kataplastische Hyper

trophie 312. 
Katze, Aorta carotis 

242. 
- Blut, Erythrozyten

zahl 244. 
- - Hamoglobinge

halt 244. 
- MANOILoFF-Reak

tion 242. 
- Musculus tenuissi

mus 115. 
- Nervus ischiadicus, 

Regeneration 15. 
Abb.16. 

- Vena portae 242. 
Kauz, Fliigel, elektri

sches Verhalten 427. 
Keirn, Promorphologie 

153· 
Keimdriisen 498. 
- Buchfink Abb. 505. 
- Fasan 505. Abb. 

50 5. 
Keimlingswachstum, 

Optimum 341. 
Keimscheibe, Hiihn-

chen, Schema Abb. 
179. 180. 

Keimungsbedingungen 
331. 

Keimwurzel"Wachstum 
332. Abb. 332. 333. 

Kiemen, Determination 
165. 

Kinematik der Entste
hung des Nerven 
und des sympathi
schen Nervenstran
ges 183. 

Kleingefieder, J ugend
mauser 475. 

Klimakterium, MANOI
LOFF-Reaktion 258. 

Kniebeugenervenfasern 
20. 

Knochenfisch,Funiculus 
longitudinalis poste
rior 21 I. 
Tractus tectobulba
res ventrales 21,1. 

Knochenschuppen und 
Hornschuppen Abb. 
380. 

- Krokodile 382. 
Knorpelfische 354. 
Knorpelsubstanz, Kalk 

372 . 
Kolibri, Gitterfarben 

449· 
- Schillerfedern 461. 
Kollagen 373. 
Kompensatorischer Re-

flex 21. 
Konturfedern Abb. 389. 

395· 
- Anomalien 480. 
Koordinatenprinzip 39. 
Koordinationsiibertra-

gung 34. 
Kopfganglienleiste 2 12. 

214. 
- Amblystoma 2Q. 
Kopfganglion 2 I I . 

Kopfnerven 212ff. 
- motorische Zellen 

212. 
Kornchenpigment, Me

lanophoren 438. 
Krahe, Fliigel 420. 
Kranich, Feder, Staub

struktur 469. 
Krebse, Antennen, he

teromorphe 197. 
- Augen 197. 
Kreuzschnabel, Feder, 

Verfarbung 490. 
Krokodile, Knochen-

schuppen 382. 
Ktenoidschuppen, Ace

rina Abb. 362. 
- Teleostier 361. 
Kuckuck, Pigmentfar

ben 432. 
- Schillerfedern 461. 
Kiiken. Schilddriisen

fiitterung Abb.522. 
52 3. 

Labiaten, Stengel 424. 
Lacerta, Schuppe 378. 
Lachtaube, Steuerfe-

dern 478. 
Lamellirostres, Federn 

398. 



Lamium, Stengelinter
nodium 425. 

Lamprocolius, Samt-
struktur 46I. 

- Schillerfarben 453. 
- Schillerradien Abb. 

459. 46 I. 
Landhalophyten 348. 

Salzoptima und oko
logische Valenz Abb. 
344· 

Laridae, Federn 398. 
Leberzirrhose 260. 
Leghornhahn, Femi-

nierung Abb. 513. 
Gynandromorphis
mus, fragmentarer 
Abb. 508. 509. 

- Hodentransplanta
tion Abb. 513. 

- kastriert und nor
mal 493. Abb. 493. 

Leghornhenne, Ge
schlechtscharakter, 
Schwankungen 502. 
Geschlechtshormone 
50 3. 
Gynandromor
phisme en mosaique 
51 4. 

- Halbseitenzwitter 
50 5. 

- halbseitiger Gynan
dromorphismus 504. 
505. 506 .. Abb. 506. 
507. Abb. 507. 

- Henne - Hahn - Ka
paun-Hahn- Inter
sex 502. 

- kastriert und normal 
493· Abb. 493· 

- Mauser, Ovariekto
mie 508. 

Leguminosen, Perme-
abilitat von Salz 303. 

Leistenbildung 440. 
Leitzellen 190. 
Lemanea, Entquellung 

30 7. 
- Quellung 307. 
- Wachstum 306. 
Lepidium, Salzwirkun

gen, morphogene 
308. Abb. 308. 

Sachverzeichnis. 

Lepidium, Wachstum 
30 5. 

- Wurzelwachstum u. 
Salzabhangigkeit 
Abb. 344. 

Lepidosteus, Silbersub
stanz 366. 

Lerchen, J ugendmauser 
475· 

Leuciscus. Schuppe. 
MANDLsches Korper
chen Abb. 364. 
Schuppen Abb. 362. 
Abb. 363. 364. Abb. 
364.367. Abb. 367. 
377· 

- SegmentverlaufAbb. 
379· 

Lichtfedern 395. 
Limicolae, Federn 398. 
Linaria. Salzhemmung 

31 7. 
Lingualisfasern 14. 
Linse, Auge 66. 153. 

172 . 
- - Determination 

165. 
Linum, Salzwirkungen. 

morphogene 308. 
Lipochrom, Auerhahn 

430 . 
- Cardinalis 441. 
- .Pyrocephalus 44I. 
Lipochrome 429. 430. 

431. 432. 433· 440 . 
473· 

Lipophoren 433. 
Lokalisa tionsproblem 

152 . 

Lokomotionstatigkeit, 
rhythmische 12. 

Lophophorus, Feder, 
Farbenwanderung 
454· 455· 456. 457· 
458. 

- Schillerfarben 45I. 
Abb·452. 

- - Halsfeder Abb. 
45I. 

- - - Ramus Abb. 
451. 

- Schillerradien Abb. 
459· 460. 

- Spiegelglanz 458. 

Luftblaschen, intercel
lulare 406. 

Luteinzellen 499. 
Lycium. Salzhemmung 

3 1 7. 

Macacus. Musculi 142. 
- Nerv peroneus 14I. 

142 . 
- - tibialis 141. 
Macropus. Schuppe 387. 
Mais, Keimwurzel-

wachstum 332. 
- - Salzamplitude 

Abb·336. 
- Permeabilitat von 

Salz 302. 
Malurus, Federn 463. 

464. 
- Pigmentkorner 434. 
Mammalia. Fallschirm

£lug 408. 
- Feminierung durch 

Transplantation 
500. 

- heterozygotisches 
Geschlecht 496. 

- Maskulinierung 
durch Transplanta
tion 501. 
Schuppen 385. 

- SCHWANNsche Zellen 
186. 

- Spinalganglien 186. 
MANDLsches Korper

chen 364. 
Mangrove 275. 287. 

288. 
- osmotische Werte 

306. 
- Salzspeicherung 314. 
- Speicherblatter 312. 
Manis, Schuppen 385. 

386. 
MANOILOFF - Reaktion, 

228 f 
- Asculin 256. 
- Begonienbluten 230. 
- Blut, Geschlechts-

verschiedenheit 244f. 
- Columba 231. 232. 

241. 
Cladocera 231. 
Dahlia 236. 
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MANOILoFF-Reaktion, 
Daphnia 232. 
Dementia praecox 
259· 
EnWirbungszeiten 
bei Serumkonzentra
tionen Abb. 237. 
Farbstoff 236f. 

-- Fliegen 231. 
- Hiihner 232. 
- Kaliumpermanganat 

238f. 
- Kastrate 259. 
- Klimakterium 258. 
- Maus 231. 
- Menschenrassen 

254 f . 
- Mercurialis 241. 
-- Methylviolett 237. 
- Moina macrocarpa 

232. 
- Morbus Basedowii 

257· 
_. - - Oxydations-

prozeB 258. 
- l\fucor-Stamme 248. 

Ovarialextrakte 260. 
- OxydationsprozeB 

234. 238. 258. 261. 
- Papayotin 235. 
- Physiologische Ur-

sache 243 f. 
Populus 231. 
Quantitative Natur 
234· 
Reaktionssystem 
238 . 
ReduktionsprozeB 
234· 238. 
reduzierende Sub
stanzen 234. 
Rhadiola 241. 

- Rind 232. 
- Salix 231. 233. 241. 
- Salzsaure 238f. 
- Schaf 232. 

Serum 242. 
Sitz der Reaktion 
242f. 
Stoffwechsel 258. 

- Taxus 241. 
Testikularextrakte 
260. 
Tuberkulose 258. 

Sachverzeichnis. 

MANOILoFF-Reaktion, 
Vorausbestimmung 
des Geschlechts 256 f. 

Marchantia, Reduktion 
von KMn04 252. 

Markzellen, Federn 425. 
461. 466. 

- - Umwandlung in 
Kastchenzellen 466. 

- Rami als Trager der 
Blaustruktur 467. 

Marsupialia, Schuppen 
387. 

Maus, .MANOILoFF-Re-
aktion 231. 

Mauser, AIken 474. 
- Ammern 475. 
- beschleunigte 5 I 7. 
- - Schilddriisen-

fiitterung 517. 
- Blaudrossel 475. 
- Blaukehlchen 475. 
- Columba 474. 
- Drosseln 475. 
- Ente 474. 
- Erpel 474. 503. 

Federverfarbung 
486. 
Gans 474. 
Grasmiicken 475. 
Hiihner 474. 
Kapaunen 476. 
Kastrate 476. 

- Leghornhenne 508. 
- Monchsgrasmiicke 

475· 
Oenanthe 475. 

- Ovariektomie 508. 
Papageien 474. 
Phoenicopterus 474. 
Pieper 475. 
Pirol 475. 
Raben 475. 
Raubvogel 474. 
Saxicola 475. 

- verfriihte, Schild
driisenfiitterung 5 18. 
Schmatzer 475. 

- Schwalbe 475. 
- Schwan 474. 
- Schwanzfeder 486. 
- Schwimmvogel 474. 

Singvogel 474· 475· 
-- Standvogel 475. 

Mauser, Steindrossel 
475· 

- SteiBfiiBe 474. 
- Strichvogel 475. 
- Sumpfvogel 474. 
- Wildente 474. 
- Wildgans 474. 
MAUTHNERsche Zellen 

177· 
Mechanismus, nervoser 

und inkretorischer, 
Ahnlichkeit 89. 

Medulla oblongata 201. 
- - Amblystoma 205. 

211. 
- - Wundreiz 208. 
Medullaranlagen, Am

phibien 136. 
Medullarmaterial, Rohr

bildung aus dem 
172 . 

Medullarplatte 152. 156. 
157. 158. Abb. 158. 
160. 161. Abb. 16r. 
Abb. 167. 175. 

- Anuren Abb. 173. 
- Bildung 153. 
- - des Neuralrohrs 

aus 17If. 
- Determination 154. 

Induktion 216. 
Ind uktionsfahigkei t 
166. 
Ind uktionsfaktor 
170 . 

Polaritat 178. 
Richtung 164f. 

- Transplantation ins 
Blastocol 171. 

- Unterstiitzungdurch 
Epidermis bei Neu
rulation 172. 

Medullarplattenbezirke, 
Determination 173f. 
178. 

Medullarrohr 157. 
- Bildungv.ScHwANN-

schen Zellen 186. 
- Petromyzon 186. 
- Selachier 186. 
Medullarwiilste 152. 
Meeresalgen, Salzopti-

rna u. okologische 
Valenz Abb.344. 
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Meeresstrand, Salzkon- Methylviolett, MANOI-
zentration 274. LOFF-Reaktion 237. 

Meerschwalben, Feder- Milous, Feder, Verblei-
farbe 492. chen 486. 

Meerschweinchen, Ge- - Tarsalhaut 431. 
schlechtsumwand- Mittelhim 201. 
lung durch Trans- Mittelhimanlage, Hiihn-
plantation 501. chen 196. 

- MANOILOFF - Reak- Moina macrocopa, MA-
tion, Entfarbung NOILoFF-Reaktion 
238. 232. 

- Nerventransplanta- Monchsgrasmiicke, 
tionen 193. Mauser 475. 

Meerwasser, Salzgehalt Montifrigillia, Jugend-
269. , mauser 475. 

Mensch, Blut, Erythro-i Morbus Basedowii, MA-
zytenzahl 244. NOILoFF-Reaktion 

- - Hamoglobinge- I 257. 
halt 244. - - Oxydationspro-

Menschenrassen, MA- zeB 258. 
NOILoFF-Reaktion Morpho, Fliigel, Griin-
254f. farbung 471. 

Melandrium, Reduktion - Schillerfarbe 457. 
von KMn04 251. Morphogenese, Nerven-

Melanine 429. system 129. 183ff. 
- Federn, Aves 433. Morus, Reduktion von 
Melaninabscheidung, KMn04 240. 251. 

Intermediarzellen Mosaikdetermination 
440. 178. 

Melanophoren 430.473. Mosaikentwicklung 172., 
- Aves 433. Motacilla, Federramus, 
- Pigmentabgabe Querschnitt, 472. 

Abb. 405. Abb. 472. 
- Pigmentverteilung Motorische Endplatten 

439· 14· 
- Komchenpigment - Erregung 21. 

438. - Wurzeln 209. 
- Seidenhiihner 433. Mowe, Federfarbe 482. 
Melopsittacus, Feder- - Fliigel 420. 

ramus, Querschnitt Mucor-Stamme, MAN01-
472. Abb. 472. LOFF-Reaktion 248. 

Mercurialis,MANOILOFF- Muriden, Hornschup-
Reaktion 241. pen 387. 

- Reduktion v.KMnO 4 Musculus semitendino-
252. sus 22. 

Mergus, Geschlechts- - tibialis anticus, 
charakter, Schwan- Tausch mit Musc. 
kungen 504. extensorhallucisl43. 

Mesoderm, Anteil an Muskel, Aktionsstrom 
ROhrbildung 172. 70. 

- Hiihnchen 196. - Arbeitsleistung 143. 
Meso-Halophyten 281. - Eigenreflexe 79. 
Mesophyllgewebe, Salz- - KemgroB.e 69. 

wirkungen 319. - Kemmasse 69. 

Muskel, Kemzahl 69. 
- spezifische Konsti

tution 69. 
Muskelaktion, Inten-

sitat 77. 
Muskelfaser 63. 
Muskelfasern und Neu-

riten 131. 
Muskelplastik 142. 143. 
- Umlernen 142. 
Muskelreizung, Nutz-

zeit 128. 
Muskelsinnesorgane, 

Reizung, adaquate 
lI8. 

Muskelstrome 125. 
Muskeltatigkeit, koor

dinierte, Defini
tion 3. 

Musophagidae, Feder 
457· 

- Federfarbe 442. 
- Federfarbstoff 445. 
- Griinfarbung 470. 
- Turacin 443. 
Mustelus, Homfaden 

357· 
Myelinisation 131. 
Myelinscheidenplasma 

195· 
Myocommata 376. 
Myoneuraljunktion 63. 
Myopotamus, Schuppe 

Abb. 387. 
Myotomen 216. 
- Zusammenhang !nit 

Bildung der Spinal
ganglien 210. 211. 

Myrica, Reduktion von 
KMn04 240. 251. 

Myriophyllum 265. 
- Adventivwurzeln 

334· 
- Assimilation 322. 
Myriophyllumtyp 347. 

Nasalplacode, Ambly
stoIl).a 197.198. Abb. 
198. 209. 210. 

- Beziehung zum Vor
derhim 209. 

Nase 153. 
Nectarinia, Schi11erfar

ben 448. 
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Nematoden, Exkre-
tionssystem 75. 

N erven, Adrenalintrans
port 90. 

- Anziehung durch die 
Extremitat 199. 

- Kinematik der Ent
stehung 183f. 

- motorische 65. 
- - Regeneration 65. 

Neuversorgung, des 
Transplantats 13. 
periphere, inada
quate Reizung 51. 

- Regeneration 139. 
- - heterogene 191. 
- Reizung, inadaquate 

109. III. 113. 114. 
- - Faktoren, che

mische 190f£. 
- - - mechanische 

187f. 
- Richtungsdetermi

nation 186f. 
- sensible 65. 
- - BildungvonEnd-

platten 196. 
- Spezifitat I 96ff. 
- Stoffwechselvor-

gange im 117. 
Nervenendplatte 63.64. 

65. 66. 
- ortsgemaBe Erre

gungsspezifitat 65. 
Nervenfasern, Aus

wachsen der regene
rierenden 22. 

- chemischer Attrak
tionseinfluB 14. 

- chemotaktische Ein
wirkungen 130. 
elektrische Poten
tialdifferenz 130. 
Endapparat 14. 

- Erregung 41. 
- motorische 110, 196. 
- Regeneration 188. 

Abb. 189. 
- sensible 196. 
- tigmotaktische Ein-

fliisse 14. 
- Verlauf, Schema 

Abb·37· 
Nervengeschehen und 

Sachverzeichnis. 

drahtlose Telegra
phie 95. 

Nervengeschehen, Ge
setze 85. 

- Spezifitat stofflicher 
Natur 106. 

- - zeitlicher Natur 
106. 

Nervenplastik 139. 
Nervensystem 154ff. 
- autonomes 127. 
- und Determinations-! 

problem 153. 
- Entstehung 152. 
- Gewichtsdarstellung 

verschiedener Teile 
Abb. 203. 

- Morphogenese und 
ihre Ursachen 183ff. 

- sympathisches 126. 
- Zellenzahl 75. 
Nerventransplantatio

nen, heteroplasti
sche 193. 

- Kaninchen 193. 
- Meerschweinchen 

193· 
- Rana 193. 
- Taube 193. 
- xenoplastische 193. 
Nervenverbindungen, 

Spezifitat der 22. 
Nervenzelle, Komplexe 

als funktionelle Ein
heiten 76. 

Nervus facialis, Ambly
stoma 214. 215. 

- glossopharyngeus, 
Amblystoma 214. 

- hypoglossus 65, 191. 
192 • 

- lingualis 65. 192. 
- olfactorius, Ambly-

stoma 209. 
- peroneus, Kanin-

chen 191. 192. 
193· 

- sympathicus, Am
phibien 186. 

- - FIiinchenembryo 
186. 

- - Rana 186. 
tibialis, Kaninchen 
191. 192. 193. 

Nervus trigeminus, 
Amblystoma 215. 

- vagus, Amblystoma 
214. 218. 

- - Reize, taktische 
218. 

Neuralrohr, 165. 173. 
215. 

- Bildung aus Medul
larplatte 17If. 
Induktion bei Triton 
Abb. 169· 
Urdarmdachbezirke, 
Bedeutung, fUr das 
177· 

Neurit 13· 195. 
- degenerative Veran-

derungen 13. 
Neurobiotaxis 194. 211. 
Neuroblasten 183. 212. 
- Aktivierung 194. 

Abb. 194. 
Neuromerie 174. 
Neuronenkette 121. 
Neuronenplasma 195. 
Neurotisation 26. 132. 

138. 139. 140. 142. 
- Transplantat, Sche

ma Abb.28. 
- bei Transplantation 

20. 
Neurotrope Stoffe 190. 
Neurotropismus 191. 
Neurula 170. 
- Bombinator 174. 
- Rana 174. 
Neurulation 156. 168. 
NEWToNsche Ringskala 

453· 
NEWToNsches Ring-

system 449. 
Niederschlagskurven 

auf chromierte Gela
tineplatte Abb. 436. 

Nitella, Salzhaushalt 
30 1. 

Nitschia, Standort 346. 
- Wachstum Abb. 

344· 
Nordseehalophyten, os-

motische Werte 306. 
Nucleus abducens, FIai

fisch 211. 
- medianus septi 210. 



Nuklein, Quellungskur
ve Abb.305. 

Numenius, Pigmentie
rung 436. 

Nymphaea, Salzhem
mung 317. 

Oase Biskra 279. 
Oberflachenentwick-

lung 310. 
Obione 275. 
Odium, Wachstum 305. 
Oenanthe, Mauser 475. 
Ontochrin 433. 
Opalinen, Entquellung 

30 7. 
- Quellung 307. 
Ophisaurus, Schuppen 

380. 382. Abb. 383. 
Ophthalmicusplacode, 

Amblystoma 215. 
Optische Federn 461. 
Organisationsmaterial 

165. 
Organisationszentrum 

des Keimes, obere 
Urmundlippe 159. 

- Lage, Triton Abb. 
160. 

Organisator 159. 
- Amblystoma 166. 
- Bombinator 166. 

Abb. 167· 
- Rana 166. 
Oriolus, Federn, blaue 

466. 
Ornithorhynchus, 

Schwimmhaut 430. 
Orpington-Hahn 497. 
Osmophilie 343. 
Osmotische Saugkrafte 

287. 
- 'Verte 299. 
- - Avicennia 288. 
- - Dampfspannung, 

Umrechnungstabelle 
30 7. 

- - Halophyten 306. 
- - Pflanzenzellen 

31 3. 
- - Rhizophora 288. 
- - Wiistenpflanzen, 

Blattzellen 290. 291. 
Osteoblasten 373· 387. 

Sachverzeichnis. 

Osteoblasten, Gongylus 
381 . 

- Sekretion 373. 
Osteoid 372. 373. 
Ovarialextrakte,MANoI-

LOFF-Reaktion 260. 
Ovarien, Luteinzellen 

512. 
Ovarientransplantatio-

nen 499. 
Ovartransplantate 500. 
Oxydase, Pflanzen 250. 
Oxydation, MANOILOFF-

Reaktion 232. 
OxydationsprozeB, MA

NOILOFF-Reaktion 
234. 238. 258. 261. 

Palamedidae, Federn 
398. 

Papilionaceae 280. 
Papageien, Mauser 474. 
- Puderdunen 469. 

470 • 

Papayotin 235. 
- MANOILOFF - Reak

tion 235. 
- Reduktionsmittel 

235· 
Paradiesvogel 390. 
Paradisea, Lipochrome 

442 • 
Paradiseofulvin 442. 
Paroaria, Lipochrome 

441. 
Passer, J ugendmauser 

475· 
Passeres, Federn 398. 
Passerina, Federkleid, 

Veranderung 487. 
Pelikan, Federfarbe 492. 
Penicillium, Wachstum 

30 5. 
Perca, Schuppe Abb. 

36.1 . 

Periodische Prozesse 92. 
Periodizitat, echte 101. 
Periterminales Netz-

werk 63. 
Permeabilitat, Enzyme. 

316. 
- Wurzelplasma 296. 
Peroxydase, Pflanzen 

250 . 

Peroxydase, Saturnia 
248. 

- Schmetterlingspup
pen 248. 

.Petromyzon, Medullar
platte 161. 

- Medullarrohr 186. 
Petronia, J ugendmau

ser 475. 
Pfau, Farbenwande

rung 454· 456. 
- Spiegelglanz 458. 
Pfauhahn, Schilddrii

senfiitterung 518. 
Pferde, Druckstellen 

492 • 
- Sterne 492. 
Pflanzen, Oxydase 250. 
- Tyrosinase 250. 
Phlegoenas, Lipochrome 

441 . 
Phoenicopterus, Mauser 

474· 
Phonixhuhn, Feder-

wachstum 478. 
Phragmites 265. 
- Bodenanalyse 277. 

278. 
- Transpirationswerte 

2 89. 
Phycomyces, Reduk

tion von KMnO 4 

252. 
Phylogenese 214. 
- prospektive Bedeu

tung 214. 
"Physische Gestalten" 

145· 
Picofulvin, Griinspecht 

442 • 
Picus, Lipochrome 441. 
Pieper, Mauser 475. 
Pigment, blaues, Colum-

ba 467. 
- Goura 467. 
Pigmentbildung, Co

lumba, Feder 439. 
- Intermediarzellen 

438. 439· 
Pigmente, melanin

artige, Aves 437. 
- Schillerradien 460. 
Pigmentfarbe, Amseln 

432 • 



Pigmentfarbe, Bankiva 
433· 

- Casuarius 431. 
- Columba 429· 431. 
- - Federradien 436. 
- - Federrami 436. 
- - Schwungfedern 

435· 
- Ente 429. 
- Fett 429. 

Gans 429. 
Hiihnervogel 432. 
Kuckuck 432. 
Schilddriisenhor -
mone, EinfluB 518. 

- Sylviiden 432. 
- Wasservogel 432. 
Pigmentierung, Feder

keirn, Huhn Abb. 
437· 
Numenius 436. 

- Sterna 438. 
Pigmentkorner, Ampe

lis 446. 
- Columba 468. 
- - Federschaft 434. 

435· 436. 
- Malurus 434. 
Pigmentlosung, Diphyl

lodes 442 .. 
Pigmentstabchen 439. 
Pigmentverteilung, Me

lanophoren 439. 
PiIze, Verkleinerung der 

ZellgroBen 313. 
Pinus, Permeabilitat 

von Saiz 303. 
Pirol, Federfarbe 492. 
- Mauser 475. 
Pisces, Erythrophoren 

433· 
Hautverknocherun-
gen 354. 
Kopfnerven, Ent
stehung 185. 

- Lipochrome 433. 
- Lipophoren 433. 
- Medulla oblongata 

177· 
- Nervus acusticus 

177· 
Skelettbildung, inte
gumentale 354 f. 
Xanthophoren 433. 

Sachverzeichnis. 

Pisum, Wurzelwachs- Potamogeton 265. 
tum, Salzamplitude Poularden 493. 
Abb. 336. Prasumptive Chorda s. 

Pitta, Federn blaue 466. u. Chorda. 
Placoden 152. 172. 212. - Epidermis 154. 156. 

215f. 217. - Medullarplatte 154. 
Amphibien 186. 187. 155. 156. Abb. 157. 
Determination 165, 162. 163. 
218. Organanlagen. Vro-

- ektodermale,Ambly- delen Abb. 154. 
stoma Abb.213. - Urwirbel s. u. Ur-

- Transplantation 215. wirbel. 
Plakoidschuppen 354. Prasumtives Ektoderm 

Abb·355· 155· 
- Selachier 354. - Entoderm 155· 
Plantago, Permeabilitat - Mesoderm 154. 

von Saiz 304. - Vorderhirn 15-1-. 
- Salzhemmung 317. Primordium hippo-
- Standort 346. campi 210. 
- Wachstumsopti- ~ Prinzip der leitenden 

mum 340. I Wegstrecke 130:'190. 
Plasmafortsatze, pseu- I Produktion, SalzeinfluB 

dopodienartigeKast- 332 f. 
chenzellen 466. Proliferation 208. 

Plasmodesmen 130. 183. - Amblystoma 178. 
Plasmolyse 286. - Nervenl4. 
- SaIicornia 292. Proliferationsgrenzen 
Platydactylus, Haut- 206. 

knochen 383. Proliferationsvorgange 
Pleurodeles, prasumtive im Zentralnervensy-

Medullarplatte 163. stem v. Amblystoma 
Pleurodeleslarven, Spi- 208. 

nalganglien 211. Proliferationswelle 208. 
- Urwirbel 211. Promorphologie d. Kei-
Plexusbildung 198. mes 153. 
Plexusnerven 198. Propriozeptive Erre-
Plexusrekonstruktion gung 21. 

197. Abb. 197. Protisten, Bewegungs-
Podargus, Puderdunen system 74. 

470. - Exkretionssystem74· 
Poikilandrie 510. - Verdauungssystem 
Polaritat 173· 74· 
- Medullarplatte 178. Protoplasma, Quel-
- - Rana 178. lungsgrad 304. 
Polysiphonia 266. - Quellungskutve 
Polytrichum,Reduktion Abb. 305. 

von KMn04 252. Psittacofulvin 442. 
Populus, MANOILOFF- Psittacus, Puderdunen 

Reaktion 231. 469. 
.- Reduktion von Pterodactylus, Fliegen 

KMn04 240. 251. 409. 
Portas, Kastration 496. Pterosaurus, FIiegen 
Portulaca, Salzhem- 409. 

mung 317. Pterylen 398. 



Ptilocercus, Schuppe 
Abb. 386. 387. 

Puderdunen 469. 470. 
Pulpa 354. 
Pufita, Versalzung 344. 
Pyranga, Lipochrom 

441. 
Pyrocephalus, Lipo

chrom 441. 
Pyromelana, Halbsei

tenzwitter 505. 
Pyrrhula, Lipochrom 

441. 

Quantentheorie der Er
regung II5. 

Quantitiitskriterium 85. 
88. 

Quellung 304. 305. 307. 
Bakterien 304. 

- Kurven Abb. 305. 

Raben, Fliigel 419. 421. 
- Mauser 475. 
Racophorus, Fliegen 

40 9. 
Rallus, Farbwechsel 

492. 
Rami, 395. 
- s. a. Federrami. 
- Bau 393. 
Rana, Beininnervation 

Abb.199· 
Fibrillen mit Kalk
scheide, Sehne Abb. 
370 . 

- Gastrula 163. 
- Larven, Nerven 185. 

Abb. 185. 
- - Neuralrohrzelle 

Abb. 184. 
- Musculus gastrocne

mius 13I. 
- - sterno-radialis 

371. 
- Muskel, spezifisches 

Verhalten 68. 
- Nerventransplanta

tionen 193. 
Nervus sympathicus 
186. . 
Neurula 174. 
Polaritiit der Me
dullarplatte 178. 
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Rana, quergestreifter 
Skelettmuskel 68. 
Riickenmarksinner
vation Abb. 199. 
Sehne 37I. 
Sinnesorgane der 
Seitenlinie 216. Abb. 
21 7. 

Ratitae, Federn 398. 
Ratte, Schwanz, Sehne 

370 . 
- Geschlechtsum

wandlung durch 
Transplantation 
50 1. 

- MANOILoFF-Reak
tion, Entfiirbung 
238. 

Raubvogel, Fliigel 419. 
420. 421. 

- Mauser 474. 
- Schillerfedern 46I. 
Reaktionssystem, MA

NOILOFF-Reaktion 
238 . 

Reaumuria, Absalzung 
297· 298. 299· 
osmotische Werte 
299· 
salzsezernierende 
Driisen 298. 

- Sukkulenz 314. 
Reduktion, Salze 249. 
- von KMnO 4, Pflan-

zen 250. 251. 252. 
ReduktionsprozeB, MA

~OILOFF - Reaktion 
234· 238. 

Reduzierende Substan
zen, MANOILoFF-Re
aktion 234. 

Reflex, kompensatori-
scher 49. 

Reflexbogen 72. 
Reflexe 73. 
Regeneration 27. 
- heterogene 196. 

Katze, Nervus ischi
adicus 15f. Abb. 16. 
Nerven 12. Abb. 16. 

- - heterogene 191. 
- - motorische 65. 

Nervenfasern 188. 
Abb.189. 

Regeneration, Nerven
fasern, Kaninchen 
Abb. 189. 

- - Squalus 188. 
- Nervensystem, sym-

pathisches 126. 
Regenerationsverlauf, 

Spezifitiit des 23. 
Regulation, quantita

tive, der Sekretion 
212. 

- Nervenverlauf, Sa
lamander Abb. 17. 

Reiher, Feder, Staub
struktur 469. 

- Puderdunen 469. 
470 . 

Reize, chemische 196. 
- dynamische 196. 
- inadiiquate 109. II I. 

II3· 1I4· 
- taktische, Nervus 

vagus 218. 
ReizgroBe 1I8. 
Reizung, adiiquate 1I8. 
- Zeitfaktor 128. 
Reptilien, Augennerven, 

Entstehung· 186. 
- Coriumschuppe 378. 
- Erythrophoren 433. 
- Fallschirmflug 408. 
- Hautfarbe, griine 

473· 
- Hautskelett 377f. 

Integumentalorgane 
377 f . 
Lipochrome 433. 

- Lipophoren 433. 
- SCHW AN~sche Zellen 

186. 
- Spinalganglien 186. 
- Xanthophoren 433. 
Reptilienschuppe als In

tegumentalorgan 
378. 

Resonanz 94. 
Resonanzmechanismus 

106. 
Resonanzprinzip 95.106. 
Resonanztheorie 196. 
- und die orthopadi-

sche Chirurgie 138. 
und inadiiquate Rei
zung II3. 



Resonanztheorie, Kritik 
55£. 

- "LernprozeB" 141. 
- und Nervenphysio-

logie 107. 
Resonator 94. 98. III. 

II2. 

Rete Malpighi, Fett 430. 
- - Hiihnerembryo 

438. 
Rezeptor 75. 
Rhadiola, MANoILOFF-1 

Reaktion 24 I. 
Rhamnus, Reduktion v. 

KMn04 240. 250. 
251. 

Rhizophora, osmotische 
Werte 288. 

Rhus copalina, Reduk
tion von KMn04 
240 • 

Rhythmus 99. 
Richtungsreiz 195. 
Rind, MANOlLoFF-Reak-

tion 232. 
Rindenschicht, Federn, 

Griinfarbung 470. 
Rinderschilddriise 518. 
Ringeltaube, Hals-

fedem 447. 
- Schillerfarbe 447. 
Risum, Salzwirkungen, 

morphogene 308. 
RITTER-RoLLETsches 

Phanomen IIO. 127. 
Rodentia, Schuppe 387. 
Rohrbildung durch Me

dullarmaterial 172. 
Riickenfeder, Argus-

fasan Abb.392. 
Riickenmark 152. 
- Amblystoma 201. 
- Bombinator, moto-

rische Wurzeln 174. 
Abb.174· 

- - sensible Wur-
zeIn 174. Abb. 174. 

- hyperplastisches, 
Regulation 182. 

- motorische Teile 203. 
- prasumtives 173. 
- - dorsal sensibler 

Teil 173. Abb. 174. 
- - ventral motori-
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scher Teil 173. Abb. 
174· 

Riickenmark, sensible 
Teile 203. 

Riickenmarkssegmente, 
graphische Darstel
lung Abb. 207. 

Ruderfedern, Huhn421. 
Ruderflieger 407. 
Ruderflug 422. 
Rumex, Reduktion von 

KMn04 240. 251. 
- Salzbeeinflussung 

316. 
- Salzbestandigkeit 

318. 
- Salzempfindlichkeit 

318. 
- Salzhemmung 317. 
Ruppia, Assimilation 

32 4. 
- Salzwirkung 324. 
- Wurzelbildung 335. 
Ruppiatyp 347. 
Rutilus, Schuppen 363. 
Ruzunia-See, Boden-

analyse 277. 278. 
- Salzgehalt 272. 

Sager, Federfarbe 492. 
Sagittaria, Salzhem-

mung 317. 
Salamander, Autopo

dien 8. 10. 
- Innervation der Ex

tremitaten 12£. 
- Knieflexion 5. 6. 9. 
- N ervenbahnen im 

Transplantat 17f. 
- Nervenverlauf nach 

Regeneration Abb. 
17· 

- - - - schemati
sches Rekonstruk
tionsbild 17. 

- Plantarflexion 6. 
- Riickenmarksquer-

schnitt, Innervation 
des Transplantats 
Abb. 18. Abb. 19. 

- Transplantationgan
zer Extremitaten 2ff. 

- - iiberzahliger Ex
tremitaten Abb. 7. 

Saiamanderlarven, Ge
webewucherungen 
173· 

Salamanderweibchen, 
Larven 134. 

Salicornia 275.278.288. 
2 89. 

- Assimilation 323. 
- Durchschnittshohe 

Abb. 339. 
- Keimungsbedingun

gen 331. 
- Keimwurzelwachs

tum 332. Abb. 332. 
333· Abb. 333· 

- - Salzamplitude 
Abb. 336. 

- Oberflachenent
wicklung 310. 

- Plasmolyse 292. 
- SalzeinfluB auf 

Wachstum 342. 
- Salzkonzentration 

286. 
- Salzspeicherung 292. 

293· 
- Salzwirkungen, mor

phogene 308. 
- Sandkulturen Abb. 

340 • 341 • 
- - mit Salzzusatz 

Abb. 311. 
- SproBwachstum338. 
- Standort 346. 
- Stengellangsschnitt 

Abb. 284. 
- Sukkulenz 310. 313. 
- Transpiration 327. 
- Transpirationswerte 

Abb. 283. 284. 286. 
289· 

- Wachstum Abb. 344. 
- - Optimum 339. 
- Wasserhaushalt 285. 
Salicornietum 275. 
Salix, MANOILOFF - Re-

aktion 231. 233. 
241 . 

- Reduktion von 
KMn04 240. 251. 

Salmo, Schuppenbil
dung, Querschnitt . 
Abb. -367. 

Salsola 287. 



Salsola, Salzwirkungen, 
morphogene 308. 

Salzabgabe, Wasser
halophyten 300f. 

Salzamplitude, Wurzel
wachstum Abb. 336. 

Salzanpassung, eury
haline 348. 

- stenohaline 348. 
Salzanreicherung in den 

Geweben, Gerste 292. 
- - - - Halophy-

ten 292. 
Salicornia 

292. 293· 
Salzaufnahme, Halo

phyten 291 f. 
- Wasserhalophyten 

300f. 
Salzausscheidung, Halo

phyten 291 f. 
Salzbestandigkeit 317. 
- Zustandekommen 

318. 
Salzboden, Salzgehalt 

274· 
- Salzhemmung 317. 
Salze, Beeinflussung der 

Enzymtatigkeit 
314 f . 
Genfer Seewasser 
2 69. 

- Meerwasser 269. 
- Reduktionsvermo-

gen 249. 
Salzeinflu13, Wachstum 

32 9. 
Salzeinwirkungen,intra
zellulare 304 ff. 
Salzem pfindliChkei t3 18. 
Salzgehalt, Abu Gebara-

See 272. 
Binnenseen der Wii
stenregionen 271. 
Fazda-See 272. 

- Grenzkonzentratio
nen 273. 
Hamra-See 27 I. 

- Hungersteppe, 
turkestanische 280. 

- Ruzunia-See 272. 
- Salzboden 274. 
- \Vadi Natrun 27I. 

272 . 
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Salzhemmung 317. 
Salzkonzentration, 273. 
- Hamada 279. 
- Meeresstrand 274. 
- Statice 299. 
- Wadi 279. 
Salzoptima 348. 
- und okologische Va-

lenz Abb. 344. 
Salzpermeablitat 302. 
Salzresistenz 343. 
Salzsekretion s. a. Ab
salzung. 
- Blattdriisen 294. 

Abb. 295. 
- Statice 294. Abb. 

295· 
Salzsezernierende Drii

sen 297. 298. 
Salzspeicherung 313. 

314. 
- Algen 300. 

Bakterien 300. 
Enzyme 326. 
Halophyten 29I. 
Pilze 300. 

- Wasserhalophyten 
300f. 

Salzspriinge, horizon
tale 270. 

- vertikale 270. 
Salzstandorte, Aero-ha

lische 28I. 
- aquatisch-halische 

281. 
- hygro-halische 281. 
- terrestrisch -halische 

281. 
- xero-halische 281. 
Salzvergiftung 276. 
Salzwasserinfiltra tion 

276. 
Salzwirkung 324. 
- Assimilation undAt-

mung 32If. 
- direkte 347. 
- Fortpflanzung 329f. 
- Keimungsvorgang 

331. 
Salzwirkungen,morpho

gene 308ff. 330. 
- - Erklarungsmog

lichkeiten 312. 
- Vermehrung 329ft. 
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Sand, Salzhemmung 
31 7. 

Sassafras, Reduktion v. 
KMn04 240. 25I. 

Saturnia, Peroxydase 
248. 

Sauropsiden, Medullar
platte 16I. 

Saxicola, Mauser 475 
Schaf, Blut, Erythro

zytenzahl 244. 
- - Hamoglobinge

halt 244. 
- MANOILOFF - Reak

tion 232. 
Schilddriise, Antagonist 

zur Geschlechtsdriise 
52 4. 
Einflu13 auf gefieder
bildende Differenzie
rungsvorgange 522. 
Gonaden, Gegenwir
kung 519. 
Sebrighthahn 512. 

Schilddrusenexstirpa
tion 520. 

Schilddriisenfiitterung, 
Depigmentierung 
51 7f. 
Federwachstum, 
Einflu13 Abb. 517. 

- Huhner Abb. 517. 
519f . 522. 523. 

- KiikenAbb. 522. 523. 
- Mauser beschleunig-

te 517. 
- - verfriihte 518. 
- Pfauhalm 518. 
- Verjiingung 519f. 
Schilddriisenhormone, 

Einflu13 auf Struk
turfarben 518. 

- - - Pigmentfar
ben 518. 

- Wirkung auf Wachs
tum und Farbung 
der Federn 515f. 

Schilddriisenverfiitte
rung 516. 

Schildkroten, Hautver-
knocherungen 385. 

- Schuppen 354. 
Schillerfarben 447. 448 . 
- Galbula 448. 
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Schillerfarben, Lampro
colius 453. 

- Lophophorus 451. 
Abb·452. 

- - Halsfeder Abb. 
451. 

- - - Ramus Abb. 
45 1 . 

- Morpho 457. 
- Nectarinia 448. 
- Radien 448. 
- Sturnus 448. 
Schillerfedern, Colum-

bidae 461. 
- Huhner 461. 
- Kolibri 461. 
- Kuckuck 461. 
- Raubvogel 461. 
Schillerradien 450. 
- Anas 460. 
- Lamprocolius Abb. 

459. 461. 
- Lophophorus Abb. 

459· 460. 
- Pigment 460. 
- Sturnus Abb. 459. 

460. 
Schillerschuppen, 

Schmetterlinge 455. 
- Urania 455· 456. 
Schimmelpilze,Entquel-

lung 304. 
Schleie, Schuppe 364. 
SchlieBzellen 320. 
- Offnungsstarre 320. 
- Permeabilitiit 323. 
- Salzbeeinflussung 

314. 
- Salzwirkungen 319. 
- VerschluBstarre 320. 
Schmiitzer, Mauser 475. 
Schmelz 355. 
Schmetterling, Farben-

wanderung 454. 
- Poikilandrie 510. 
- Schillerschuppen 

455· 
- Schlupfen aus der 

Hiille 135. 
Schmetterlingspuppen, 

Peroxydase 248. 
Schmetterlingsriiupchen 

Kastration 504. 
- Transplantation504· 

Sachverzeichnis. 

Schuppen 354. I Schuppen, Schuppen-
- Aal 364. 375. I tier 385. 
- Amphisilidae 375. - Siluriden 375· 
- Amphibien 377. i - Syngnathus 360. 
- Anguis 378. Abb. I - Tarentola 378. 383. 

380. 382. ' - Teleostier 357. 360. 
- Aves 385. 361. 366. 375. 
- Barbus Abb. 360. - Torpedo 375. 
- Castor Abb. 386. 387. - Vulpes 387. 
- cheInische Zusam- Schuppenbestandteile, 

mensetzung 365f. Glutin 365. 366. 
- - - Hecht 365. Schuppenbildung, Sal-
- - - Karpfen 365. mo, Querschnitt 
- Coecilien 377. Abb. 367. 
- Cyclopterus 357. Schuppenrudimente, 

358. Abb. 358. 375. : Emyda 385. 
- Cyclostomen 375. Schuppentasche 368. 
- Cyprinus Abb. 369. Schuppentier, Schuppen 
- Dasipodidae 386. 385. 
- Didelphys Abb. 386. Schwalben, Flugel 417. 

387. - Jugendmauser 475. 
- Fiberzibethicus387· - Mauser 475. 
- Gasterosteus 360. Schwan, Mauser 474. 
- Geckoniden 376. - Rami 417. 
- Gerrhosauriden 380. SCHW ANNsche Zellen 

382. 184. 185. 1900. 
- Gurteltiere 385. - - Amphibien 186. 
- Gymnophionen 377. - - Aves 186 .. 
- Hippocampus 360. - - Bildung 186. 
- Insectivora 387. - - Mammalia 186. 
- Karpfen 376. - - Petromyzon 186. 
- Lacerta 378. - - Reptilien 186. 
- Leuciscus Abb. 362. - - Selachier 186. 

Abb. 363. Abb. 364. Schwanzfeder, Mauser 
364. 376. Abb. 376. 486. 
377. Schwanzflosse, hypoba-

- Macropus 387. tische 409. 
- Mammalia 385. Schwimmhaut, Ente 
- MANDLschesKorper- 430. 

chen bei Leuciscus - Fettpigment 430. 
Abb. 364. - Ornithorhynchus· 

- Maniden 386. 430. 
- Manis 385. Schwimmvogel, ]\Iauser 
- Marsupialia 387. 474. 
- Myopatamus Abb. Schwungfedern Abb. 

387. 389. 391. 417. 477· 
- Ophisaurus 380.382. - Adler Abb. 413. 

Abb. 383. - Aquila 424. 
- Perca Abb. 361. - Ausfallen 474f. 
- Ptilocercus Abb. - Aves, elektrisches 

386. 387. Verhalten 429. 
- Rodentia 387. - Bussard 410. 
- Rutilus 363. - - elektrisches Ver-
- Schleie 364. halten 427. 



Schwungfedern, Colum
ba, Pigmentfarben 
436 . 
Depigmentation524· 

- im Flug 414. 
Haken, Caprimulgi
den 391. 
- Cuculus 391. 

- - Striges 391. 
- Taube 391. Abb. 
393· 
- Turacos 391. 
Huhn Abb. 391. 
Abb. 413. 
Marmorierung, He
terospicias 486. 

- Ramusquerschnitt, 
Taube Abb. 394. 
Abb. 395. Abb. 396. 

- Schaft 422. 
- - Taube Abb. 396. 
Schwungfederschaft 

394· 
Scyllium, Placoid-

schuppen Abb. 355. 
Sebright - Hahn Abb. 

51 1. 
aberranter Abb. 512. 
endokriner Herma
phroditismus 5I1. 
Hennenfedrigkeit 
512. 
Kastration 5IO. 
Ovariotestes 5 I I . 
Schilddriise 5 I 2. 

Sedum, Salzfaktor, Aus
schaltung 313. 

Seeadler, Feder, Ver-
bleichen 486. 

Segel£edern, Huhn 421. 
Segelflug 422. 
Segler, Fliigel 417. 420. 
Segmentstiele 175. 
Sehne, Rattenschwanz 

370 . 

Sehsubstanz 42. 
Seidenhiihner, Melano-

phoren 433. 
Sei tenlinie 153. 
- Ganglion 2 15. 
- Sinnesorgane 2I6ff. 
- - Amblystoma2I3· 

Embryonen 
216. 
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Seitenlinie, Sinnesor
gane, Rana 216. 
Abb. 217. 

Seitenliniensystem 214. 
Seitenplatten 155. 160. 

175· 
"Sekrete, geformte" 

356 . 
Sekretion, innere 88. 
- Regulation, quanti

tative 212. 
Selachier, Hornfaden 

356 . 
- Medullarrohr 186. 

Placoidsch u ppen 
354· 
Zahne 355. 

Selbstdifferenzierung66. 
Sempervivum, Salz

hemmung 317. 
- Transpirationswerte 

283. 
- Wasserhaushalt 285. 
Sensible Fasern 21. 
Sexualhormone 88. 
Sichelfedern, Fehlver-

anderungen 517. 
Siluriden, Schuppen 

375· 
Singvogel, Mauser 474. 

475· 
Sinnesenergien, spezi-

fische 42. 
Sinnesorgane der Sei

tenlinie, Amblysto
ma Abb. 213. 

Sinneswahrnehmungen 
lI8. 

Sittace, Feder, Griin
farbung 471. 

Skleroblasten 356. 357. 
377· 

- CycIopterus 359. 
- Gongylus 381. 
- Teleostier 366. 
Sklerophylle Xerophy

ten 313. 
Sklerophyllen 268. 
Smilax, Reduktion von 

KMn04 240. 251. 
Somateria, Geschlechts

charakter, Schwan
kungen 504. 
Halsfedern 407. 
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Spaltoffnungen, Impa
tiens Abb. 315. 

Spergularia, Salzwir
kungen, morphogene 
308. 

- Wachstumsopti
mum 340. 

Sperling, Fliigel 420. 
- Musculus pectoralis 

maior 68. 
- Pectoralmuskulatur 

240 . 

Spezifitat der Form I19. 
- der Nerven 196££. 
- qualitative I19. 
- raumliche 86. 
- stoffliche 87f. 
- - chemische Affini-

nitat 87. 
- zeitliche 9rf. 
Spezifitatsfaktor 93. 95· 

98. 
- Eigenfrequenz 98. 
Spezifitatskriterium 85. 

88. 
- hormonale Wirk

samkeit 88. 
Spinacia,Reduktion von 

KMn04 25I. 
Spinalganglien 152. 185. 
- Amblystoma 204. 

205. 
- - Entwicklung 204. 

205. 
- Bildung 2IOf. 
- - Myotomen 210. 

211. 
- - .von SCHWANN· 

schen Zellen 186. 
- Pleurodeles - Larven 

211. 
Spongien, CaIcoblasten 
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