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1. Einleitung. 
I. Allgemeines. 

Seitdem ieh es vor 7 J ahren iibernommen habe einen Artikel iiber 
den Erregungsvorgang bei hoheren Pflanzen zu sehreiben, war ieh nieht 
nur bemiiht, mir durch eigene Untersuchungen ein moglichst vollstandiges 
Bild des Gegenstandes zu verschaffen, sondern ich habe, wenn mir das 
irgend moglich war, auch die Angaben in der Literatur soweit nach­
gepriift und durch weitere Experimente erganzt, als es mil' zu einer 
kritischen Stellungnahme notwendig ersehien. Diese Naehpriifung er­
streckt sich auch auf meine eigenen Arbeiten und hat zur Umarbeitung 
und Erganzung vieler Tabellen und sonstigen Zahlenmaterials und zur 
Revision mancher Ansichten gefiihrt. Bei Literaturhinweisen ist der 
Name des Autors und die Nummer unter der die betreffende Arbeit 
im Literaturverzeichnis aufgenommen ist, angegeben. Eigene, sonst nicht 
veroffentliehte Befunde sind als "UMRATH (0)" gekennzeichnet. 

Die Beschrankung des vorliegenden Artikels auf den Erregungsvor­
gang bei hoheren Pflanzen halte ich deshalb fUr zweekmaBig, weil bei 
den hoheren Pflanzen manche Verhaltnisse und Besonderheiten vorliegen, 
die fUr die Botanik von speziellem Interesse sind. Trotzdem ist bei 
ihnen manches, insbesondere der Zusammenhang von Erregungsleitung 
und Erregungssubstanz, von allgemeinphysiologischem Interesse. Die 
Untersuchungen iiber den Erregungsvorgang von Algenzellen betreffen 
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in hoherem MaBe Fragen der allgemeinen Physiologie und der physika­
lischen Chemie der Zelle. Solche Fragen behandle ich nicht ausffihrlich, 
da vor wenigen Jahren ein Artikel von E. TH. BRUCKE fiber die ver­
gleichende Physiologie des Erregungsvorgangs in diesen Ergebnissen 
erschienen ist und ich mich erst nach weiteren experimentellen Arbeiten 
einmal zusammenfassend fiber die allgemeine Physiologie des Erregungs­
vorgangs auBern mochte. Gewisse Leitungsvorgange bei Pflanzen, bei 
denen Erregungsvorgange, wie noch des Naheren auszufiihren sein wird, 
keine Rolle spielen, bei denen aber ein eventuelles Vorkommen lokaler 
Erregungsvorgange meiner Ansicht nach noch zu untersuchen ware, sind 
in diesen Ergebnissen von STARK und von DU Buy und NUERNBERGK 
behandelt worden. In allerletzter Zeit ist eine zusammenfassende Arbeit 
von BUNNING (9) fiber die Variationsbewegungen bei Pflanzen und eine 
von COLLA fiber die kontraktile Zelle der Pflanzen erschienen. Die beiden 
Autoren vertreten fiber denselben Gegenstand grundverschiedene An­
sichten, zwischen denen mir eine Entscheidung erst durch weitere experi­
mentelle Forschung moglich erscheint. Bei dieser Sachlage empfinde ich 
es als besonders angenehm, daB ich im wesentlichen nur fiber den Er­
regungsvorgang zu schreiben habe, der nur in manchen Zellen eine 
Bewegungsreaktion bedingt, die aber dann erst Folge des Erregungs­
vorgangs ist, so daB ich auf sie nur in allerkfirzester Form einzugehen 
brauche. SchlieBlich verdanken wir RICCA (3) eine zusammenfassende 
Darstellung fiber die Erregungssubstanz und ihre Rolle bei pflanzlichen 
Reizleitungsvorgangen. Auf diese Ausfiihrungen RICCAs werde ich 
noch ausffihrlicher zu sprechen kommen. 

Auf die historische Betrachtung meines Gegenstandes will ich mich 
nur ganz kurz einlassen. J. BURDON-SANDERSON (1, 2, 3, 4) hat das 
groBe Verdienst 1872 als erster gezeigt zu haben, daB es bei einer Pflanze, 
und zwar bei Dionaea, einen Erregungsvorgang mit elektrischen Ver­
anderungen gibt, wie er damals von tierischen Nerven und Muskeln 
schon bekannt war. Die ganzen Untersuchungen, einschlieBlich der 
Methodik, waren vollkommen auf der Rohe der Zeit. Die folgenden aus­
gedehnten Arbeiten von BOSE (1, 2, 3), sowie eine kleinere von MOTE­
MARTINI haben die weite Verbreitung des Erregungsvorgangs bei Pflanzen 
gezeigt. Die von diesen beiden Autoren angewandte Methodik bedeutet 
aber einen starken Rfickschritt gegenfiber der von BURDON-SANDERSON. 
Erst in neuerer Zeit ist wieder eine groBere Anzahl von Arbeiten er­
schienen, die ich aber in diesen historischen Uberblick nicht mehr ein­
begreifen will. 

Der Erregungsvorgang gehOrt in das Gebiet der Reizphysiologie. 
Seine Abgrenzbarkeit gegenfiber anderen Erscheinungen dieses Gebietes 
ist eine Erfahrungstatsache. Eine Definition dessen, was als Erregungs­
vorgang zu betrachten ist, wfirde diesen Sachverhalt nur verschleiern. 
Tatsachlich hat man den Erregungsvorgang zunachst an besonders 
gfinstigen Objekten, vor allem an tierischen Nerven und Muskeln, unter-

1* 
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sueht und gefunden, daB er immer von einer typisehen Veranderung des 
elektrisehen Potentials, dem sog. Aktionsstrom, begleitet ist, daB er in 
der einzelnen Zelle dem Alles-oder-Niehts-Gesetz folgt, daB er von einer 
Stoffweehselanderung und Warmeproduktion. begleitet ist, daB er mit 
einem Refraktarstadium, in dessen absolutem Teil die Erregbarkeit 
erlosehen und in dessen relativem sie herabgesetzt ist, verbunden ist 
und daB er an gewissen Objekten eine fur diese spezifisehe Reaktion 
bedingt, wie z. B. am Muskel die Kontraktion. Ieh will nun die Be­
deutung dieser versehiedenen Begleiterseheinungen fUr die Erkennung 
des Erregungsvorgangs bei Pflanzen kurz bespreehen. 

Der Aktionsstrom ist bei Pflanzen in vielen Fallen naehweisbar; in 
erregbaren Geweben ohne Erregungsleitung oder doeh ohne Erregungs­
leitung uber eine genugende Entfemung bestehen allerdings, worauf 
ieh noeh zuruekkommen werde, prinzipielle Sehwierigkeiten des Aktions­
stromnaehweises. In manehen Fallen von Erregungsleitung, in denen 
ein Aktionsstrom nicht oder nieht sieher naehweisbar ist, hat man 
Grund zu der Annahme, daB der Erregungsvorgang so wenige Zellen 
des untersuehten Pflanzenteils betrifft, daB ihr Aktionsstrom dureh den 
von den inaktiven Zellen gebildeten NebensehluB unter die Grenze der 
Naehweisbarkeit herabgedruekt wird. 

Das Alles-oder-Nichts-Gesetz besagt, daB der Erregungsvorgang dureh 
einen untersehwelligen Reiz gar nieht und dureh alle ubersehwelligen 
Reize in seiner maximalen Intensitat ausgelost wird. An der Reizstelle 
selbst bewirken allerdings oft sehon untersehwellige Reize Sehadigungen 
oder sonstige direkte Veranderungen, die mit der Reizstarke konti­
nuierlieh zunehmen; von diesen muB man bei Beurteilung des von der 
Reizstarke in diskontinuierlieher Weise abhangigen Erregungsvorgangs 
abstrahieren. Das Alles-oder-Nichts-Gesetz seheint bei den bisher auf 
Erregungsvorgang und Aktionsstrom untersuehten Algenzellen von 
Nitella, Vaucheria und Spirogyra zu gelten [UMRATH (13, 14) J. An 
hoheren Pflanzen hat COLLA die Bewegungsreaktionen einzelner Zellen 
aus Berberis-Staubfaden naeh dem Alles-oder-Niehts-Typ ablaufend ge­
funden. Sonst liegen keine entspreehenden Beobaehtungen einzelner 
Zellen eines Gewebes vor; es erfolgen aber aueh die Reaktionen maneher 
Bewegungsgewebe und die Erregungsleitung in gewissen Teilen maneher 
Sensitiven und Insektivoren als ganze naeh dem Alles- oder-Nichts-Gesetz. 
In diesen Fallen, in denen da~ Alles-oder-Niehts-Gesetz im ganzen Organ 
dureh funktionelle Zusammenfassung sehr vieler Zellen wieder zum 
Ausdruek kommt, maeht es in leieht kenntlieher Weise das Vorhandensein 
eines Erregungsvorgangs wahrseheinlieh. 

Uber Stoffweehselanderungen und Warmeproduktion wahrend der 
Erregung ist von Pflanzen noeh sehr wenig bekannt. Naeh vorlaufigen 
Befunden von BUNNING (7) seheint es, als ob die Warmeproduktion bei 
Pflanzen leichter naehweisbar ware, als es naeh den Erfahrungen yom 
tierisehen Nerven zu erwarten war. Ein absehlieBendes UrteillaBt sieh 
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auch aus den Untersuchungen von DRAWERT nicht gewinnen. Seine 
Warmemessungen sind vor allem an Zwiebelschuppen von Allium cepa 
ausgefUhrt, und fUr die Oberepidermis dieser Schuppen hat DRAWERT 
gezeigt, daB eine Vakuolenfarbung mit Neutralrot durch elektrische 
Reize in eine Membranfarbung iibergefiihrt werden kann. Ich (20) 
habe nun zeigen konnen, daB sich an diesen Epidermen von Allium 
cepa ein maximaler Aktionsstrom schon durch einen schwacheren elek­
trischen Reiz (Offnungsinduktionsstrom) auslosen laBt als die Membran­
farbung und daB diese mit einem lang dauernden, positiven elektrischen 
Ausschlag, welcher den Aktionsstrom mehr oder weniger verdecken 
kann, verbunden ist. Bei dem nicht allzu groBen Unterschied in den 
Reizschwellen istes wahrscheinlich, daB bei den Warmemessungen 
DRAWERTs durch die elektrischen Reize nicht nur Erregungsvorgange 
mit Aktionsstromen, sondern auch diejenigen reizbedingten Verande­
rungen ausge16st wurden, die zur positiven Potentialschwankung und 
an gefiirbten Zellen zur Membranfarbung fiihren. Welchen Beitrag 
jeder dieser Vorgange zur gemessenen Warme lieferte, laBt sich nicht 
abschatzen. 

Das Refraktarstadium nach einem Erregungsvorgang ist nur dann 
nachweisbar, wenn man den Erregungsvorgang schon auf andere Art 
nachweisen kann und zudem muB ein nicht merklich schadigender, 
wiederholbarer, somit maBig starker Einzelreiz eine maximale Reaktion 
des ganzen untersuchten Organs auslosen. 

Besondere, fiir das betreffende System charakteristische Reaktionen 
treten nicht iiberall auf, z. B. fehlen sie in allen typischen Leitungs­
systemen. Wo sie auftreten, konnen sie fUr die Erkennung des Er­
regungsvorgangs wertvoll sein, so die Stromungsstillstande der Characeen, 
die Turgorbewegungen vieler Sensitivengelenke und reizbarer Staub­
faden. Meist verlaufen derartige Reaktionen gegeniiber dem zugehorigen 
Aktionsstrom sehr langsam, so daB ein zweiter, friiher Erregungsvorgang 
am Aktionsstrom leicht, an der sonstigen Reaktion vielleicht nur durch 
eine geringfiigige Verlangerung derselben kenntlich sein kann. Bei 
Dionaea wird die Bewegungsreaktion unter ungiinstigen Bedingungen 
erst durch mehrere, an den Aktionsstromen kenntliche Erregungsvorgange 
ausgelost [BURDON-SANDERSON (3)J, so daB sich ein einzelner Erregungs­
vorgang nicht in einer Bewegungsreaktion zu auBern braucht. Der 
Zusammenhang der Erregungsvorgange mit den Wachstumsbewegungen 
der Drosera-Tentakel und der Ranken diirfte ein noch komplizierterer sein. 

Wenn es auch in manchen der eben besprochenen FaIle sehr niitzlich 
und ganz unbedenklich sein kann, die dem besonderen System cigen­
tiimliche Reaktion als Zeichen des Erregungsvorgangs zu betrachten, 
so sollte man dies doch nur dann tun, wenn ein eindeutiger Zusammen­
hang zwischen dieser Reaktion und dem Aktionsstrom experimentell 
sichergestellt ist oder wenn sonstige Beobachtungen dafiir sprechen, 
daB die Reaktion wirklichFolge des Erregungsvorgangs ist. Als warnendes 
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Beispiel erwahne ich nur die Chloroplastenkontraktion bei Spirogyra, 
die von namhaften Autoren als Zeichen des Erregungsvorgangs angesehen 
wurde, wahrend eine genaue Untersuchung ergab, daB sie erst durch 
starkere elektrische Reize (Offnungsinduktionsschlage) als der Aktions­
strom ausgel6st wird und daB diese Reize die Zellen schon schadigen, 
wenn vielleicht auch noch in reversibler Weise [UMRATH (14)J. 

BUNNING verwendet in vielen seiner Arbeiten,ganz im Gegensatz 
zu dem sonst in der Physiologie iiblichen Gebrauch, das Wort "Er­
regungsvorgang" synonym mit "Bewegungsreaktion" oder er unter­
scheidet doch nicht geniigend zwischen diesen beiden, begrifflich 
wenigstens ganz verschiedenen Vorgangen. Zur Erregung werden 
iiberlicherweise nur diejenigen Vorgange gerechnet, die an allen erreg­
baren Systemen, insbesondere auch an denen, deren eigentliche Funktion 
die Erregungsleitung ist, in ahnlicher Weise auftreten. Wie schon oben 
erwahnt, hat der Erregungsvorgang an manchen Systemen noch besondere 
Reaktionen zur Folge, die aber von System zu System verschieden sind 
und nicht mehr zum Erregungsvorgang selbst geh6ren. Da die genauere 
Besprechung solcher besonderer Reaktionen auBerhalb des Rahmens 
dieser Abhandlung liegt, brauche ich auf die Frage, ob es BUNNING 
gelungen ist, bei seismonastischen Bewegungen eine Permeabilitats­
zunahme nachzuweisen, hier nicht einzugehen; sollte er eine Permeabili­
tatszunahme wirklich nachgewiesen haben, so folgt daraus noch nicht, 
daB der Erregungsvorgang mit einer Permeabilitatsanderung verbunden 
ist, denn diese k6nnte ja auch nur mit der Bewegungsreaktion zusammen­
hangen. AMLONG und BUNNING glauben an Wurzeln bei elektrischer 
Reizung eine Widerstandsabnahme und damit eine Permeabilitats­
zunahme nachgewiesen zu haben. Wegen der groBen prinzipiellen Be­
deutung, die ein solcher einwandfrei gefiihrter Nachweis hatte, und 
wegen der Leichtfertigkeit, mit der vielfach auf Permeabilitatszunahmen 
geschlossen wird, muB ich etwas naher auf den Fall eingehen. Elektrische 
Reize sollen an pflanzlichen Geweben vielfach einen Fliissigkeitsaustritt 
in die Interzellularen bedingen, so besonders auch an jungen Wurzeln. 
AMLONG und BUNNING glauben selbst, daB die von ihnen beobachtete 
lang dauernde Widerstandsabnahme eine Folge der durch den Fliissig­
keitsaustritt aus den Zellen erhOhten Leitfahigkeit der Zellwande und 
Interzellularen ist. Sie glauben aber aus einer rascher ablaufenden, 
soweit man sehen kann, dem zeitlichen Verlauf nach dem Aktionsstrom 
entsprechenden Widerstandsabnahme auf eine Permeabilitatserh6hung 
schlieBen . zu k6nnen. Bei ihrer Versuchsanordnung wurden dieselben 
Elektroden fUr die Reizung und zur Zuleitung des Priifstroms verwandt 
und dabei zeigte es sich, daB, entweder durch eine starkere Reizwirkung 
an der Kathode oder infolge Verschiedenheit des Aktionsstroms an der 
der Wurzelspitze und an der der Basis naher gelegenen Ableitungsstelle, 
der Aktionsstrom von wesentlichem EinfluB auf die Starke des Priifstroms 
war. Diesen EinfluB der Unsymmetrie in ihrer Anordnung haben AMLONG 
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und BUNNING dadurch eliminiert, daB sie den Priifstrom in einer Ver­
suchsreihe in akropetalem, in einer in basipetalem Sinn durch die Wurzel 
flieBen lieBen und aus dem Mittel der GiUvanometerausschHige beider 
Versuchsreihen auf die Widerstandsanderung schlossen. DaB sie glauben. 
dadurch meine (13) seinerzeitigen Einwande gegen Widerstandsmessungen 
wahrend des Erregungsvorgangs berucksichtigt zu haben, zeigt, daB sie 
meine Ausflihrungen nicht verstanden haben. Ich will mich bemiihen, 
sie hier verstandlicher darzttlegen. Der Aktionsstrom besteht in einem 
vOriibergehenden Ruckgang des Potentialsprungs zwischen Zellinnerem 
und AuBenmedium. Leitet man durch eine in die Zelle eingestochene 
und eine auBerhalb befindliche Elektrode einen elektrischen Strom so 
durch die Zelle, daB er den Potentialsprung an der Zellgrenzflache erhOht, 
so kann man unter Umstanden den Aktionsstrom vergroBern, leitet 
man den Strom so, daB er den Potentialsprung herabsetzt, so kann man 
den Aktionsstrom unter Umstanden verringern. Diese Veranderungen 
des Aktionsstroms lassen sich aber nicht als Widerstandsanderungen 
deuten, denn sie sind keineswegs der Stromstarke des Prufstroms pro­
portionaL 1m Gegenteil, Aktionsstrome, die normalerweise den Poten­
tialsprung an der Zellgrenzflache vollstandig ruckgangig machen, lassen 
sich durch Erhohung desselben nur bis auf einen gewissen Betrag steigern 
und solche, die normalerweise den Potentialsprung an der Zellgrenzflache 
nur zu einem Teil ruckgangig machen, lassen sich gar nicht steigern 
und werden erst dann vermindert, wenn der Potentialsprung an der Zell­
grenzflache unter den normalen Betrag des Aktionsstroms herabgedruckt 
wird. Wenn der Prufstrom nun, wie es in Versuchen an ganzen Geweben 
immer der Fall ist, in eine Zelle an einer Stelle ihrer Grenzflache ein­
und an einer anderen austritt, so kann er an diesen beiden Stellen den 
Aktionsstrom in entgegengesetzter Weise beeinflussen, so daB eine Zu­
nahme des Prufstroms resultiert. Daher erscheint mir der SchluB von 
AMLONG und BUNNING auf eine Permeabilitatszunahme nicht gesichert, 
abgesehen davon, daB die scheinbare Widerstandszunahme in ihren 
Versuchen, soweit sie nicht dem Flussigkeitsaustritt in die Interzellularen 
zugeschrieben wurde, gering war und aus der Differenz zweier viel groBerer 
Werte herechnet wurde. Ob es moglich ist bei Widerstandsmessungen 
an Geweben die ungleiche Beeinflussung des Aktionsstroms an beiden 
Enden jeder Zelle zu vermeiden, konnen erst kunftige Untersuchungen 
zeigen. 

AMLONG und BUNNING schlieBen auch aus dem Flussigkeitsaustritt 
in die Interzellularen, den sie nachgewiesen zu haben glauben, auf eine 
Permeabilitatszunahme. Die zu dieser SchluBfolgerung flihrenden An­
nahmen lassen aber die Moglichkeit der Synarese im Zellsaft und des 
Einflusses der elektrischen Ladung der Zellgrenzflache auf die Wasser­
bewegung auBer acht und bieten meiner Ansicht nach deshalb auch keine 
brauchbaren Erklarungsmoglichkeiten flir Reizplasmolyse und Saure­
plasmoptyse. Aber selbst der Flussigkeitsaustritt an sich erscheint mir 
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nicht sichergestellt, denn wahrend BUNNING (9) ihn bei Turgorbewegungen 
annimmt, fUhrt COLLA diese auf Formanderungen der Zellen bei kon­
stantem Volumen, ohne Fhissigkeitsaustritt zuriick; unter Verkiirzung 
und Verbreiterung der Zellen sollen die Interzellularen verschwinden. 
Hierdurch ki:innte iibrigens eine Widerstandsabnahme ohne Permeabili­
tatszunahme bedingt sein. 

Meine (r3, r4) Versuche an Algenzellen lieBen keine Veranderungen 
der Protoplasmaviskositat, des Oxydations-Reduktionspotentials des 
Protoplasmas oder der Permeabilitat wahrend des Erregungsvorgangs 
erkennen. Auch SUOLAHTI hat bei nicht schadigender elektrischer Durch­
stri:imung von Chara-Zellen keine Permeabilitatszunahme nachweisen 
ki:innen. 

2. Erregungsvorgang und Erregungssubstanz. 

RICCA (r, 2) hat im Jahre r9r6 gefunden, daB sich aus Mimosa ein 
Extrakt gewinnen laBt, der an abgeschnittenen M imosa-Sprossen oder 
-Blattern Reizreaktionen ausli:ist, wenn er, durch die untere Schnitt­
flache dargeboten, mit dem Saftstrom in. ihnen aufsteigt. Weiter zeigte 
er, daB, wenn von zwei durch eine wassergefUllte Glasri:ihre miteinander 
verbundenen SproBstiicken das untere stark gereizt wird, auch im oberen 
Reizreaktionen auftreten, wenn die an der Reizstelle gebildete Erregungs­
substanz das wassergefUllte Verbindungsstiick mit dem Saftstrom 
passiert hat. Insbesondere SNOW (r) hat gezeigt, daB in abgeschnittenen 
Mimosensprossen die nach dem Eintritt der Gelenksreaktionen beurteilte 
Transportgeschwindigkeit der Erregungssubstanz im Stamm vollkommen 
mit der Geschwindigkeit des Aufsteigens von Farbli:isungen iiberein­
stimmt. Auch in intakten Pflanzen besteht die Reizleitung im Stamm 
sicher vielfach im Transport von Erregungssubstanz mit dem Saftstrom. 
Von der langsamen und der raschen Erregungsleitung im Stamm und ihrer 
Abgrenzung von dem meist viellangsameren Transport von Erregungs­
substanz mit dem Saftstrom wird noch im folgenden ausfiihrlich die Rede 
sein. Demgegentiber kann man, wie auch vor allem SNOW (r, 2) gezeigt 
hat, an Blattern von Mimosa pudic a und M. Spegazzinii normalerweise 
nur Erregungsleitung beobachten. Erst wenn eine Strecke des Blattstiels 
etwa durch Behandlung mit Dampf abgeti:itet ist, kann sich der viel 
langsamere Transport von Erregungssubstanz mit dem Saftstrom im 
Blatt bemerkbar machen. Die einzelnen Sensitiven verhalten sich aber 
diesbeziiglich sicher sehr verschieden, und ich halte es z. B. fUr sehr 
wahrscheinlich, daB die Leitung im primaren Blattstiel von Mimosa 
invisa hauptsachlich durch Transport von Erregungssubstanz mit dem 
Saftstrom bewirkt wird. 

Meine (4, 9) Untersuchungen tiber die Spezifitat der Erregungs­
substanz und die von UMRATH und SOLTYS an Papilionaceen haben es 
wahrscheinlich gemacht, daB jeder gri:iBeren Gruppe von Pflanzen, etwa 
vom Rang einer Familie oder Unterfamilie, eine eigene Erregungs-
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substanz zukommt. An Mimosa pudica, M. Spegazziniiund Neptunia 
plena! sind Extrakte der jeweils beiden anderen Arten ganz gleieh wirk­
sam wie der der jeweils eigenen Art, so daB offenbar diesen drei Pflanzen 
dieselbe wirksame Substanz zukommt. Aber aueh aile gepriiften Extrakte 
aus nieht sensitiven Mimosaeeen sind an den genannten Pflanzen stark 
wirksam; ebenso sind die gepriiften Papilionaeeenextrakte an Aeschyno­
mene, die Oxalidaeeenextrakte an Biophytum und die Extrakte aus 
Phyllanthus an Phyllanthus urinaria wirksam. Hingegen sinq unter 
den Extrakten von Pflanzen, die weniger nah mit der betreffenden 
Testpflanze verwandt sind, viele wenig und einige fast gar nieht wirksam. 
Zwischen Mimosaeeen und Oxalidaeeen besteht kaum 'eine gegenseitige 
Wirkung; gereinigte Papilionaceenerregungssubstanz ist an Mimosa un­
wirksam, wahrend die Wirksamkeit der Mimosaeeenerregungssubstanz 
an Aeschynomene der der Papilionaeeenerregungssubstanz nicht weit 
naehzustehen scheint. 

Die Erregungssubstanz der Mimosaeeen ist von SOLTYS und UMRATH 
weitgehend gereinigt und als Oxysaure erkannt worden. Spater haben 
UMRATH und SOLTYS die Erregungssubstanz der Papilionaeeen auf die­
selbe Art gereinigt und gefunden, daB es sieh urn eine in ihrem ehemisehen 
Verhalten der vorigen sehr ahnliehe Oxysaure handelt. Weil Mimosa 
pudica die giinstigste Testpflanze ist, ist die Erregungssubstanz der 
Mimosaeeen am besten bekannt. lhr Molekulargewieht ist wahrsehein­
lieh von der GroBenordnung 500 und der Sauerstoff seheint auf zwei 
Karboxyl- und mehrere Hydroxylgruppen verteilt zu sein. Die besten 
Praparate waren noeh in sehr hoher Verdiinnung, etwa I: 108, wirksam, 
die Substanz war aber bei diesem Reinheitsgrad so instabil, daB sowohl 
eine weitere Reinigung als aueh eine Untersuehung sonstiger physio­
logiseher Effekte mit diesen Praparaten bisher' nieht moglieh war. 

Da man Erregungssubstanz aueh aus plotzlieh mit koehendem 
Wasser iibergossenen Blattem extrahieren kann, hat FITTING (2, S.7I8) 
die Ansieht vertreten, daB die Erregungssubstanz schon vor der Reizung 
vorhanden sei. leh halte diese Ansieht nieht fUr bewiesen, da mir 1. die 
Zeit, in der die BHitter dureh Hitze abgetotet werden, zur Bildung der 
Erregungssubstanz lange genug erseheint und 2. ihre Bildung aueh noeh 
in den absterbenden oder abgestorbenen Zellen erfolgen konnte. Da 
Mimosa im allgemeinen keine spontanen Reizbewegungen ausfiihrt, 
miiBte man ja doeh wieder annehmen, daB in der ungereizten Pflanze 
entweder nur eine Vorstufe der Erregungssubstanz vorhanden ist oder 
ihre Lokalisation die Wirksamkeit beeintraehtigt, indem sie etwa, wie 
BUNNING (2) meint, im Zellsaft enthalten ware. leh glaube aber, daB eine 

1 In meinen Arbeiten bis 1931, in denen von Neptunia oleracea die Rede 
ist, miiBte es richtig Neptunia plena heiBen. Es lieB sich erst, als ich neben 
ihr die sehr ahnliche N. oleracea aus Samen von Ceylon zog. erkennen. daB 
ich bisher N. plena kultiviert hatte. Soweit ich gesehen habe, sind auch die 
E~egungserscheinungen bei beiden Pflanzen ganz ahnlich. 
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Konzentration von Erregungssubstanz im Zellsaft, die etwa zoomal 
so hoch sein muBte, als die, die von den GefaBen aus dargeboten Er­
regungsvorgange auslost, ohne bessere experimentelle Beweise nicht 
ernstlich in Betracht zu ziehen ist. Ich will daher im folgenden immer 
davon sprechen, daB ein Reiz die Bildung von Erregungssubstanz aus­
lost oder auch davon, daB mit dem Erregungsvorgang die Bildung von 
Erregungssubstanz verbunden ist. 

Dal;l umgekehrt die Erregungssubstanz Erregungsvorgange aus16st, 
zeigt jeder Versuch, bei dem ein SproB von Mimosa pudica eine ent­
sprechend verdunnte Losung von Erregungssubstanz aufnimmt. Meist 
beginnt die Reaktion dann an irgendwelchen Tertiargelenken. Ent­
weder wird die Losung durch die Transpiration im Blattchen konzentriert 
oder das Blattchen, das Tertiargelenk oder der sekundare Blattstiel sind 
besonders empfindlich. Von den zuerst reagierenden Tertiargelenken 
aus tritt meist Erregungsleitung uber den ganzen sekundaren Blattstiel 
ein, die an der fur sie charakteristischen Ausbreitungsgeschwindigkeit 
kenntlich ist, und in sehr vie1en Fallen auch Erregungsleitung uber das 
ganze Blatt. Nur verhaltnismaBig konzentrierte Losungen von Er­
regungssubstanz bewirken schon ehe sie im Blatt weiter aufsteigen, die 
Reaktion des Hauptgelenkes und bedingen dann erst Erregungsleitung 
in den sekundaren Blattstielen. HOUWINK glaubt gezeigt zu haben, daB 
auch in Geweben, deren Zellen sich nicht aktiv an der Leitung beteiligen, 
mit dem Saftstrom aufsteigende Erregungssubstanz eine elektrische 
Negativitat bedingt, die er "the variation" nennt. Ich werde weiter 
unten zeigen, daB in den von ihm untersuchten Fallen die Leitung doch 
sehr stark auf der Aktion lebender Zellen beruht. Allerdings ist es von 
vornherein sehr wahrscheinlich, daB lebende Zellen, auch wenn sie an 
der Leitung keinen Anteil haben, durch Erregungssubstanz erregt werden 
und dann auch einen Aktionsstrom zeigen. Anders steht es aber mit dem 
experiment ellen Nachweis. Durch das freundliche Entgegenkommen von 
Herrn Professor NIGEL G. BALL konnte ich (0) im Marz und April 1930 

im Botanischen Institut der Universitat Colombo auf Ceylon ent­
sprechende Versuche anstellen. Von abgeschnittenen, .zunachst in Wasser 
tauchenden Sprossen von l~limosa pudica habe ich vom Stamm und 
von einem einige Zentimeter hoher inserierten Blattstiel zu einem Kapillar­
elektrometer abgeleitet. Wenn ich das Wasser durch Mimosenextrakt 
(1 g Blatter in 10 oder in 4 ccm Wasser gekocht) ersetzte, wurde die unten 
in den Stamm eingestochene Elektrode durch 10 Minuten kontinuierlich 
elektrisch negativer gegenuber der anderen. Da aber ein Extrakt aus 
einer Papilionacee (1 g Blatter in 4 ccm Wasser gekocht), sowie auch 
0,1 n KC1-Losung ungefahr dieselbe Wirkung hatten, so hat wahrschein­
lich hierbei in allen Losungen der Effekt der Salze dominiert. Die Frage 
nach der Wirkung der Erregungssubstanz auf das elektrische Potential 
nicht zur Erregungsleitung fahiger Zellen wird sich daher erst durch 
Verwendung gereinigter Extrakte beantworten lassen, die HOUWIl'K 
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auch nicht angewandt hat. Wenn in meinen Versuchen bei Anwendung 
von Mimosenextrakt das Blatt, in das die zweite Elektrode eingestochen 
war, reagierte, so war an dieser ein Potentialriickgang zu beobachten, 
ganz entsprechend dem normalen Aktionsstrom im primaren Blattstiel. 
Auch wenn nur aus der Reaktion ,von tiefer und von hoher inserierten 
Blattern auf einen Leitungsvorgang im Stamm geschlossen werden 
konnte, zeigte sich ein Potentialruckgang an der in den Blattstiel ein­
gestochenen Elektrode; hier wirkte wohl der Blattstiel wie eine Ver­
langerung der ableitenden Elektrode, so daB Aktionsstrome yom Stamm 
beobachtet wurden. Es ist wahrscheinlich, daB es sich dabei um die 
noch zu besprechende langsame Erregungsleitung im Stamm handelte. 

Uber die chemische Natur der Substanzen, die an Vallisneria-Blattern 
Protoplasmastromung auslosen, sind wir durch Untersuchungen von 
FITTING (3, 4, 5) gut orientiert. In besonders hohen Verdiinnungen 
16sen natiirlich vorkommende, optisch aktive IX-Aminosauren Stromung 
aus. Die wirksamsten untersuchten Verbindungen sind das I-Histidin 
und das I-Methylhistidin, und nur bei diesen beiden fand FITTING (4, 5) 
gegenseitig und gegeniiber Blattextrakten vollstandige Abstumpfung. 
Es ist sehr wahrscheinlich, daB der wirksame Stoff in den Blattextrakten 
I-Methylhistidin oder eine sehr ahnliche Verbindung ist. Ob der Aus­
lasung der Protoplasmastromung ein Erregungsvorgang zugrunde liegt 
und der wirksame Stoff daher als Erregungssubstanz anzusehen ist, 
ist nicht sicher, doch spricht manches fUr eine solche Auffassung. Die 
Protoplasmastromung wird durch verschiedene Reize, die an anderen 
Pflanzen sicher zur Erregungsauslosung fUhren, hervorgerufen. Nach 
den Untersuchungen von KRETZSCHMAR breitet sich bei Vallisneria, 
Helodea und Hydrocharis die durch einen Wundreiz ausgelaste Proto­
plasmastromung in den GefaBbiindeln iiber weite Strecken, allerdings 
mit geringer Leitungsgeschwindigkeit von 0,003-0,05 cm sek-l, aus 
und von da in das Parenchym. Der basipetale Leitungssinn ist gegeniiber 
dem akropetalen begiinstigt, wie wir das noch vielfach als charakteristisch 
fUr Erregungsleitung kennenlernen werden. Ich (0) habe versucht bei 
Vallisneria Aktionsstrome abzuleiten, doch waren die PotentiaHinde­
rungen, wenn ich ein Blatt durchschnitt, quetschte oder mit einem heiBen 
Glasstab beriihrte, so gering, daB sich iiber die Aktionsstrame nichts 
Sicheres aussagen HiBt. 

1m Gegensatz zu den vielen Arbeiten, die mitA-Wuchsstoffen, also mit 
Auxin, Heteroauxin und ahnlich wirkenden Substanzen ausgefUhrt worden 
sind, gibt es nur sehr wenige iiber die Wirkung der Erregungssubstanz, 
obzwar es nicht unwahrscheinlich ist, daB auch ihr verschiedene physio­
logische Wirkungen zukommen, so wie die A-Wuchsstoffe neben der Zell­
streckung eine Hemmung der Achselknospen, eine Forderung der Wurzel­
bildung und eine Farderung der kambialen Zellteilungen [SNOW (3)] be­
wirken. Offenbar sind diesbeziigliche Untersuchungen durch das Hetero­
auxin und ahnliche stabile Verbindungen besonders erleichtert worden. 
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CHOLODNY hat meines Wissens als erster auf Grund von Versuchen 
die Ansicht vertreten, daB bei der Verwundung Stoffe entstehen, die 
Antagonisten des Wuchsstoffes sind. Es hat zwar STARK schon friiher 
versucht, traumatotrope und haptotrope Reaktionen an Keimlingen mit 
der Bildung von Hemmungsstoffen zu erkHiren, aber nach neueren Ver­
suchen, besonders von .WEIMANN, sind gerade diese positiven traumato­
tropen Reaktionen nur Folgen der Unterbindung des Auxintransportes. 
Spater habe ich (IO) gezeigt, daB im Schatten gezogene Mimosa pudica 
bei taglich zwolfmaliger Reizung durch Erschiitterung in ihrer Wuchs­
form typisch verandert wird. Die Lange der Internodien nimmt infolge 
der Reizung bis auf die von Sonnenpflanzen ab; der sonstige EinfluB 
ist gering, wahrscheinlich wird die Verzweigung gefOrdert, vielleicht 
werden junge Bliitenstande vor dem Absterben geschiitzt. An Sonnen­
pflanzen ist kein EinfluB der Reizung nachweisbar; ihre Verzweigung 
ist starker, auch als die der gereizten Schattenpflanzen. Meine Auf­
fassung war nun die, daB bei der Reizung Erregungssubstanz gebildet 
wird, die ein Antagonist des Wuchsstoffes ist und somit das Streckungs­
wachstum hemmt und das Austreiben von Achselsprossen fordert. Nach­
dem LAIBAcH gezeigt hat, daB verdunkelte Pflanzenteile eine Substanz 
bilden, welche das Reaktionsvermogen auf A-Wuchsstoff erhoht, konnte 
man sich auch vorstellen, daB die Erregungssubstanz als Antagonist 
dieser Substanz wirkt, indem sie ihre Bildung oder ihre Wirksamkeit 
in den belichteten Teilen herabsetzt. In meinen Versuchen an Mimosa 
pudica lost am sonnigen Standort offen bar schon der Lichtreiz geniigend 
Erregungsvorgange aus, urn die maximal wirksame Konzentration von 
Erregungssubstanz zu bedingen. Dber die Auslosung von Erregungs­
vorgangen durch Licht, die meist nicht zu Reaktionen der Gelenke nach 
dem Alles-oder-Nichts-Typ fUhren, wird noch im Abschnitt X die Rede 
sein. Natiirlich wirkt die Besonnung auch durch die erhohte Assimilation 
fordernd auf die Verzweigung und auf sonstige Charaktere der Pflanze. 
HABERLANDT (8, 9) hat gezeigt, daB bei Pflanzen zellteilungsauslosende 
Stoffe vorkommen. UMRATH und SOLTYS haben es sehr wahrscheinlich 
gemacht, daB die Erregungssubstanz ein wichtiger derartiger Stoff ist, 
indem sie zeigten, daB eine weitgehend gereinigte Papilionaceenerregungs­
substanz an Phaseolus-Perikarpien noch stark zellteilungsaus16send wirkt. 

Ob die B-Wuchsstoffe, die das Wachstum, wahrscheinlich das Tei­
lungswachstum, von Pilzen fordern und durch ihre geringe Lipoidlos­
lichkeit den Erregungssubstanzen ahnlicher sind als den A-Wuchsstoffen, 
der Erregungssubstanz bei hoheren Pflanzen entsprechen, laBt sich noch 
nicht sagen. 

Die tropistischen Wachstumsbewegungen der Keimpflanzen werden 
jetzt fast ausschlieBlich yom Standpunkt der Wuchsstofftheorie aus be­
trachtet. Erregungsleitung diirfte bei ihnen tatsachlich nicht in Frage 
kommen, da ich (8) an sehr jungen Keimpflanzen, die aber schon zu tro­
pistischen Bewegungen befiihigt waren, auch nach Durchschneiden eines 
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Keimblattes oder des H ypokotyls und bei sehr kurzer Leitungsstrecke keine 
Erregungsleitung durch Aktionsstrome nachweis en konnte. Es mehren 
sich aber in letzter Zeit die Angaben, ich verweise nur auf die zusammen­
fassende Darstellung von DU Buy und NUERNBERGK, daB durch die 
tropistischen Reize nicht nur die Bildung und Verteilung des A-Wuchs­
stoffes, sondern auch die Empfindlichkeit der reagierenden Teile ver­
andert wird. Hierbei ware an die von LAIBACH nachgewiesene, die 
Empfindlichkeit fUr A-Wuchsstoff steigernde Substanz zu denken, die 
im Dunkeln in hoherem MaBe gebildet wird wie im Licht. Es ware 
moglich, daB es die im Licht gebildete Erregungssubstanz ist, die die 
Bildung oder Wirksamkeit dieser von LAIBACH nachgewiesenen Substanz 
herabsetzt. Auch hangt der A-Wuchsstofftransport wahrscheinlich von 
der Protoplasmastromung ab und der Stromungsstillstand ist moglicher­
weise auch in diesen Zellen eine Begleiterscheinung des Erregungsvorgangs. 

Erst wenn diese und ahnliche Fragen experiment ell genauer unter­
sucht sein werden, wird man sich ein abgerundetes Bild liber die Be­
deutung der Erregungsvorgange und der Erregungssubstanz bei Pflanzen 
machen konnen. 

3. Der Aktionsstrom. 

Zum besseren Verstandnis der folgenden Abschnitte muB ich einiges 
liber den Aktionsstrom und die verschiedenen Moglichkeiten ihn abzu­
leiten vorausschicken. \Vie man schon seit langem weiB und meine (12, 

13, 14) Versuche an Algenzellen mit einer eingestochenen und einer im 
AuBenmedium befindlichen Elektrode besonders deutlich zeigen, besteht 
der Aktionsstrom in einem vorlibergehenden, vollstandigen oder teil­
weisen Ruckgang des elektrischen Potentialsprungs zwischen dem Zell­
inneren (Protoplasma) und dem AuJ3enmedium. In der ruhenden Zelle 
ist das Protoplasma gegenuber dem AuBenmedium elektrisch negativ, 
wah rend des Aktionsstroms wird es weniger negativ, weswegen man den 
Aktionsstrom bei Ableitung aus dem Zellinneren auch Positivitatswelle 
nennen kann. Bei den hoheren Pflanzen handelt es sich aber fast immer, 
jedenfalls auch wenn man mit in das Gewebe eingestochenen Nadeln 
ableitet, urn eine Ableitung von auJ3en in bezug auf die Zellen. Als ein­
fachstes Beispiel hierfUr kann eine in feuchter Luft uber zwei Ableitungs­
elektroden gelegte Nitella-Zelle dienen. Das Protoplasma ist gegenuber 
jeder dieser Elektroden urn einen gewissen Betrag, etwa 0,08-0,16 Volt, 
negativ. Reizt man die Zelle au13erhalb der Elektroden, so geht ein 
Erregungsvorgang von der Reizstelle aus und erreicht erst die eine und 
dann auch die andere Elektrode. Dadurch, daJ3 er den Potentialsprung 
zwischen Protoplasma und Au13enmedium reduziert, macht er die Elek­
troden, die er erreicht, vorubergehend negativ und daher kommt die 
Bezeichnung Negativitatswelle fur den Aktionsstrom bei Ableitung von 
auBen. Bei dieser Ableitung von auJ3en werden die zum MeJ3instrument 
ableitbaren elektrischen Spannungsanderungen desto kleiner, je kleiner 
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der Widerstand des umgebenden Mediums gegeniiber dem der erregten 
Zellen ist, also vor allem je kleiner der Widerstand der den Zellen an­
haftenden Fliissigkeitshiillen und derjenige eventueller parallelgelagerter 
nicht erregter Zellen ist. Bei der Untersuchung der Aktionsstrome 
pflanzlicher Gewebe will ich 3 FaIle unterscheiden: I. die Untersuchung 
nur einer Zelle im Gewebe, 2. die Untersuchung eines erregbaren Ge­
webes ohne Erregungsleitung in die Umgebung und 3. die Untersuchung 
eines erregungsleitenden Gewebes. 

MeineVersuche, denAktionsstrom einer einzelnen Zelle eines Gewebes 
zli messen (I4, 0), hatten nicht den erhofften Erfolg. Bei der an Trades­
cantia-Blattepidermiszellen (0) versuchtenAbleitung von auBen zeigte sich 
wegen der an der einzelnen Zelle notwendig kleinen Ableitungsflache 
der Widerstand der Kutikula als viel zu groB. Versuche, eine Mikro­
elektrode in eine Epidermiszelle einzustechen und so das elektrische 
Potential zu messen, habe ich an Helodea (I4) und an Mesembrianthemum 
crystallinum (0) angestellt. Es lieB sich zwar der zu erwartende "Vert 
des Potentials zwischen Zellinnerem und AuBenmedium messen, es 
scheinen aber die Zellen des Gewebes, vielleicht durch Plasmodesmen, 
derart miteinander verbunden zu sein, daB das gemessene Potential 
nicht nur durch die eine Zelle, sondern durch das ganze Gewebe bedingt 
wird. ]edenfall:s war, im Gegensatz zu dem von Nitella-Zellen her be­
kannten Verhalten, unmittelbar nach dem Einstich, der die eine Zelle 
doch erregen sollte, kein Aktionsstrom zu verzeichnen. Bei M esem­
brianthemum waren auch bei elektrischer Reizung der Zelle keine Aktions­
strome zu verzeichnen, trotzdem die Reizstarke bis an diejenige heran­
reichte, die Schadigung und Turgorverlust der Zelle zur Folge hatte. 
An H elodea konnte nicht die einzelne Zelle, ~ondern nur ein Teil des 
Gewebes urn die untersuchte Zelle elektrisch gereizt werden. Der 
registrierte Potentialriickgang war nicht, wie mal) nach den Erfahrungen 
an Algenzellen den Aktionsstrom einer einzigen Zelle erwarten wiirde, 
sondern von geringem, etwas wechselndem Ausma/3 und vielfach nur 
mit sehr verzogertem Riickgang. Man scheint hier den Ausdruck einer 
Schadigung und vielleicht auch des Aktionsstroms einer je nach der 
Reizstarke und Elektrodenlage wechselnden Anzahl von Gewebezellen 
vor sich zu haben. Nach alledem scheint gegenwartig noch keine rechte 
Moglichkeit zu bestehen, den Erregungsvorgang an einzelnen Zellen im 
Gewebeverband zu untersuchen. 

In einem erregbaren Gewebe ohne Erregungsleitung werden nur 
diejenigen Zellen erregt, die selbst yom Reiz in geniigender Starke 
getroffen werden, diese aber, wenigstens bei momentan einwirkendem 
Reiz, aIle nahezu gleichzeitig, im Reizmoment. Leitet man von zwei 
Stellen eines solchen Gewebes ab, an denen die Aktionsstrome gleiches 
AusmaB haben, so heben ihre Effekte einander gegenseitig auf; sind die 
Aktionsstrome an beiden Stellen von ungleichem Betrag, so wirkt nur 
ihre Differenz auf das MeBinstrument. \Venn nur eine Elektrode an das 
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erregte Gewebe und die andere weiter weg an unerregtes angelegt wird, 
so macht das auch keinen prinzipiellen Unterschied, denn man kann sich 
das unerregte Gewebe als eine an das erregte heranreichende VerHingerung 
der Elektrode vorstellen. Allerdings besteht bei einer solchen unsymme­
trischen Ableitung groBere Aussicht, daB die Aktionsstrome an beiden 
Ableitungsstellen von verschiedenem AusmaB sind und einander daher 
nicht vollstandig aufheben. Der Potentialsprung zwischen dem Proto­
plasma einer Gewebezelle und der die Zelle umgebenden, eventuell nur 
kapillaren Fliissigkeit diirfte ein verschiedener sein, je nachdem es sich 
urn die GrenzfHiche gegen einen auf die Epidermis aufgesetzten Fliissig­
keitstropfen, urn die gegen eine Nachbarzelle oder urn die gegen wasser­
leitende GefaBe oder gegen sonstige Elemente handelt. Das AusmaB 
des Aktionsstroms ihangt yom Zustand der Zelle und yom AusmaB des 
genannten Potentialsprungs ab, und kann an verschiedenen Stellen einer 
Zelle verschieden sein. Man verdankt also an erregbaren Geweben ohne 
Erregungsleitung einen eventuellen Aktionsstromnachweis einer Asym­
metrie des Objektes oder der Ableitung. Bei den Versuchen von AMLONG 
und BUNNING an Wurzeln spielt die Asymmetrie des Objektes vielleicht 
eine wichtige Rolle. An reizbaren Staubfaden sind insbesondere bei Ber­
beris [BUNNING (6), UMRATH (o)J die beobachteten Aktionsstrome von 
auffallend geringem Betrag, vielleicht weil es sich nur urn die Differenz 
von zwei in Wahrheit viel groBeren Aktionsstromen handelt. Man muB 
bei allen derartigen Organen, wie reizbaren Staubfaden oder Gelenken, 
mit der Moglichkeit rechnen, daB sich die Aktionsstrome mancher Zellen 
iiberhaupt nicht merklich auBern. Auch von der Epidermis der Zwiebel­
schuppen von Allium cepa habe ich (20) nur Aktionsstrome von sehr 
geringem Betrag ableiten konnen. 

Der Fall des erregungsleitenden Systems ist, wenn die beiden Ab­
leitungselektroden entsprechend weit auseinander liegen, besonders ein­
fach. Nimmt der Erregungsvorgang seinen Ursprung auBerhalb der 
Ableitungsstrecke, so erreicht er erst eine Elektrode und macht diese 
voriibergehend negativ, hat, wahrend er die Strecke zwischen den Elek­
troden durchlauft, keinenEinfluB auf die abgeleitete Spannung und macht 
schlieBlich, wenn er die zweite Elektrode erreicht, diese negativ. Es 
scheint namlich aus allen Beobachtungen an leitenden Systemen, die aus 
kurzen Zellen aufgebaut sind, hervorzugehen, daB sich diese beziiglich 
des Aktionsstroms ebenso verhalten wie lange Zellen, etwa Nitella­
Internodialzellen oder tierische Nerven- und Muskelfasern. Vielleicht 
bestehen Verbindungen durch Plasmodesmen, so daB jedes leitende 
System ein wirklich einheitliches Gebilde ist; wenn an den senkrecht 
zur Leitungsrichtung gelegenen Querwanden Potentialanderungen statt­
finden, so erfolgen sie wohl an den aneinander grenzenden Wanden nahezu 
gleichzeitig und in gleicher Weise, so daB sie einander gegenseitig aufheben. 

Zwischen der Dauer und der Fortpflanzungsgeschwindigkeit des 
Aktionsstroms besteht, wie auch aus den Zahlenangaben der folgenden 
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Abschnitte hervorgeht, allgeinein ein solcher Zusammenhang, daB die 
Anstiegslange des Aktionsstroms, das ist die Strecke innerhalb deren 
er in einem Zeitmoment ansteigt, die sich als Leitungsgeschwindigkeit 
mal Anstiegszeit errechnet, je nach dem Objekt 0,I5-IO cm betragt. 
Nebenbei sei darauf hingewiesen, daB, wie aus einer Zusammenstellung 
von BRikKE zu ersehen ist, auch die tierischen Leitringssysteme mit 
ihren sehr verschiedenen Leitungsgeschwindigkeiten diesen Bereich der 
Anstiegslangen einhalten. Da der Ruckgang des Aktionsstroms weniger 
steil ist als sein Anstieg, ist die Gesamtlange mehr als doppelt so lang 
als die Anstiegslange. Nun kommen bei Pflanzen vielfach Wellengruppen 
aus mehreren Einzelaktionsstromenvor, so daB es kaum Leitungssysteme 
gibt, die so lange sind, daB sie die Potentialanderungen von beiden 
Elektroden <nacheinander, ohne gegenseitige Beeinflussung, registrieren 
lassen. Es ist daher vielfach zweckmaBig, die eben besprochene "dipha­
sische" Ableitung, bei welcher der Erregungsvorgang beide Elektroden 
erreicht, durch eine "monophasische" zu ersetzen, bei welcher der Aktions­
strom nur eine Elektrode erreicht. Bei dieser ist die wahre Form des 
Aktionsstroms meist leicht unmittelbar zu erkennen. Die Erfahrung 
hat gezeigt, daB eine Ableitung, wie zu erwarten, monophasisch ist, wenn 
der Erregungsvorgang innerhalb des leitenden Systems, zwischen den 
Elektroden, erlischt. Dies tritt nach Abtoten des Gewebes unter einer 
Elektrode ein, solange das lebende Protoplasma noch keinen AbschluB 
gegen das tote bildet, was besonders in den langen Zellen der Characeen 
und bei Tieren in Nerven- und quergestreiften Muskelfasern lange dauert; 
ebenso wirkt eine genugend konzentrierte KCl-Losung an einer Elektrode, 
indem sie den Aktionsstrom und Erregungsvorgang an dieser unter­
druckt. Bei hoheren Pflanzen scheint man eine ganz oder nahezu mono­
phasische Ableitung am besten zu erreichen, wenn man die eine Elektrode 
an dem zu untersuchenden Pflanzenteil anbringt und die andere mit der 
Erde verbindet, in der die Pflanze wurzelt. Offenbar erloschen die 
Erregungsvorgange meist innerhalb eines leitenden Systems, lange ehe 
sie das Wurzelsystem der Pflanze erreichen. HOUWINK hat allerdings 
fUr diese Ableitung yom primaren Blattstiel von Mimosa pudica gezeigt, 
daB sie nicht rein monophasisch ist. Wenn der Erregungsvorgang die 
Basis des primaren Blattstiels erreicht, zeigt sich eine Aktionsstromphase, 
die al?er nur 1/5 oder auch noch weniger von derjenigen betragt, die der 
Erregungsvorgang an der Ableitungsstelle selbst bedingt. Je nach der 
Lage von Reiz- und Ableitungsstelle kann die kleine Aktionsstromphase 
vor oder nach der groBen auftreten; im letzteren Fall ist meist nur im 
abfallenden Teil der groBen Phase ein steileres Stuck oder eine Ein­
kerbung zu erkennen. Aus diesen Befunden ist zu schlieBen, daB nur ein 
kleiner Teil, etwa 1/5' dieses erregungsleitenden Systems im primaren 
Blattstiel von Mimosa pudica an seiner Basis in der Weise endet, daB 
der Erregungsvorgang nicht innerhalb desselben erlischt, sondern dort, 
wo es an andere, nichtleitende Zellen grenzt, die wie eine Verlangerung 
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der mit der Erde verbundenen Elektrode wirken. Die Durchsicht meiner 
sehr zahlreichen Aktionsstromaufnahmen vom primaren Blattstiel von 
Mimosa pudica, an denen die kleine Aktionsstromphase im absteigenden 
Teil der groBen zu erwarten ist, zeigt aber, daB es bei Anwendung jeder 
Reizart viele Falle gibt, in denen die kleine Aktionsstromphase nicht 
deutlich ober iiberhaupt nicht zu erkennen ist; letzteres trifft insbesondere 
bei leichter Alkoholnarkose zu oder wenn bei einem langen Leitungsweg 
die groBe Aktionsstromphase an der Ableitungsstelle durch zeitliches 
Auseinanderweichen der Erregung in nebeneinander liegenden Zellen 
verbreitert ist. 

Bei der Deutung von Aktionsstromaufnahmen ist zu beachten, 
daB man Aktionsstrome eines leitenden Systems nicht nur direkt von 
ihm selbst ableiten kann, sondern auch von einem an ihm ansetzenden 
Pflanzenteil, wenn dieser keine direkte erregungsleitende Verbindung mit 
ihm hat. So kann man bei Ableitung vom sekundaren Blattstiel einer 
Mimosa Aktionsstrome aus dem primaren Blattstiel registrieren, wenn der 
Erregungsvorgang entweder aus dem primaren oder aus einem anderen 
sekundaren Blattstiel kommt [UMRATH (II), HOUWINKJ; es haben offen­
bar viele Leitungs"f:jahnen, die an der Ansatzstelle eines sekundaren 
Blattstiels vorbeiziehen, keine direkten Fortsetzungen, in ihn, und von 
diesen Leitungsbahnen erhalt man iIen Aktionsstrom. HOUWINK hat 
auch bei Ableitung vom primaren Blattstiel allerdings nur stark reduzierte 
Aktionsstrome des Stammes registriert. 

Ich komme jetzt noch auf Potentialanderungen an hoheren Pflanzen 
zu sprechen, die wahrscheinlich keine Aktionsstrome sind. Man be­
obachtet sehr haufig bei Ableitung vom primaren Blattstiel einer Mimose 
bei der Hauptgelenksreaktion oder bei Ableitung vom sekundaren Blatt­
stiel bei der Sekundargelenksreaktion einen positiven Ausschlag von 
geringerem Betrag als der Aktionsstrom [UMRATH (5, II), HOUWINKJ. 
Der positive Ausschlag tritt sowohl dann auf, wenn das Gelenk direkt 
mechanisch, ohne Auslosung von Erregungsleitung, gereizt wird, als auch, 
wenn das Gelenk durch Erregungsleitung erregt wird. Es ware denkbar, 
daB der sehr betrachtliche Aktionsstrom im Gelenk gegeniiber dem 
basalen und gegeniiber dem apikalen Gewebe nicht in ganz gleicher 
Starke verlauft, so daB eine kleine Differenz im positiven Ausschlag zur 
Geltung kame. Mir scheint die Auffassung, daB es sich urn eine Folge 
der bei der Gelenksreaktion stattfindenden DruckerhOhung in den 
GefaBen handelt, mehr fUr sich zu haben, vor allem, weil bei Ableitung 
vom sekundaren Blattstiel von Mimosa pudica mitunter ebenso viele 
positive Ausschlage erscheinen, als sekundare Blattstiele reagieren und 
sich Aktionsstrome der Sekundargelenke benachbarter sekundarer Blatt­
stiele nicht bemerkbar machen konnen; in Abb. 7, 1-3 erscheint je ein 
groBer positiver Ausschlag, offenbar vom Sekundargelenk des Blattstiels, 
von dem abgeleitetwurde, in Abb. 7, 2 drei weitere, kleinere, entsprechend 
den hier reagierenden Nachbarblattstielen. Der positive Ausschlag ist 
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meist SO gering, daB er den Aktionsstrom nicht wesentlich stort; er 
scheint zu verschiedenen Zeiten, wahrscheinlich in Abhangigkeit von 
Wasserversorgung und Transpiration, verschieden zu sein und mitunter 
ganz zu fehlen. An vielen Aufnahmen ist er von einer eventuellen zweiten 
Aktionsstromphase nicht sicher abzutrennen. 

Vielleicht ist das, was BOSE (I, S.54f.) als "hydropositive effect" 
beschrieben hat, ahnlich bedingt wie die positivenAusschlage bei Gelenks­
reaktionen. Meiner Erfahrung nach geht ein solcher Effekt durchaus 
nicht dem Erregungsvorgang als solchem voraus und laBt sich auch nicht 
-<lurch groBe Leitungsstrecken vor diesem sichtbar machen, wie BOSE 
das beschreibt. Ich halte es fur sehr wahrscheinlich, daB BOSE vielfach 
Reize angewandt hat, wie starke Erwarmung, Druck oder Torsion des 
Pflanzenteils, die entweder direkt oder indirekt durch Turgorverlust des 
betreffenden Gewebes eine Wasserbewegung bedingen. Dabei ist es 
bei der langsamen Einstellung der von BOSE verwandten Galvanometer 
verstandlich, daB fur den Nachweis des positiven Ausschlags ein zeitliches 
Zuruckbleiben oder Erloschen des Aktionsstroms auf einem langen 
Leitungsweg giinstig oder gar notwendig ist. In seinen spateren Publika­
tionen (2, 3) spricht BOSE ubrigens nicht mehr von "hydropositive 
effect", sondem von "positive impulse" und "positive response", und 
er hat zum Teil ahnliche Erscheinungen beobachtet wie BUNNING (6), 
namlich, daB ein Bewegungsgewebe mit herabgesetzter Erregbarkeit 
bei Anwendung starker Reize elektrisch positiv wird und eine Turgor­
zunahme erfahrt. Die bei BOSE allerdings nicht klar ausgesprochene 
Auffassung der beiden Autoren, daB der normale Erregungsvorgang 
hier einen entgegengesetzten Effekt bedingt, scheint mir nicht genugend 
gesichert. Ich halte es fUr moglich, daB die zur Auslosung des Effektesnot­
wendigen starken Reize einzelne Zellen so schadigen, daB sie Flussigkeit 
abgeben; diese Flussigkeit wurde dann einerseits zur elektrischen Posi­
tivierung, andererseits zur Turgorzunahme der nicht oder weniger 
geschadigten Zellen fUhren. Es ist ja auch der ganze Effekt stark von der 
Wasserversorgung abhangig. 

Es gibt auch Veranderungen des elektrischen Potentials, die sicher 
direkt durch die angewandten Reize bedingt sind. Beim Anschneiden 
eines Pflanzenteils mit einer nicht isolierten Schere wird dieser fUr die 
Zeit der Beruhrung auf das Potential der Schere gebracht. Die so bewirkte 
Potentialanderung ist je nach den Umstanden verschieden; bei meinen 
Versuchen an Mimosa pudica bewirkte das Anschneiden des Stammes 
meist einen positiven Ausschlag, das eines Fiederblattchens einen nega­
tiven und das dazwischenliegender Teile einen je nach Umstanden ver­
schiedenen, wie das Abb. I2, I3 und 4 zeigen. Diese VerhaItnisse erklaren 
sich durch das an den oberirdischen Teilen der Pflanze mit der Ent­
femung yom Boden zunehmende positive Potential. Wird ein Pflanzen­
teil in der Nahe der Ableitungsstelle durchschnitten, so entsteht auBer­
dem eine bleibende Verschiebung des elektrischen Potentials nach der 
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negativeno Seite, wie das die Abb. 4, 22 und 24 zeigen. Wenn der fruher 
beschriebene positive Ausschlag bei einer Gelenksreaktion proximal der 
Ableitungsstelle eine Folge des vorubergehend erhOhten Druckes in den 
GefaBen ist, so ist vielleicht der negative Ausschlag eine Folge des in den 
angeschnittenen GefaBen herabgesetzten Druckes. Es bedingt durchaus 
nicht jeder starke Reiz direkt eine starke Veranderung des elektrischen 
Potentials; so hat z. B. in meinen Versuchen das Anbrennen eines 
Pflanzenteils, wenn es, wie ich es meist vermied, nicht zur Verkohlung 
fUhrte, nur zu ganz geringen, mitunter gar nicht nachweisbaren direkten 
Veranderungen des elektrischen Potentials gefUhrt. 

SchlieBlich kommen noch elektrische Potentialschwankungen von 
verschiedenem AusmaB und von verschiedener Form ohne Zusammen­
hang mit den zur Erregungsauslosung angewandten Reizen vor. BOSE (4) 
glaubt, daB sie mit einem das Saftsteigen fordernden Mechanismus in 
Zusammenhang stehen. Ich (5) habe sie ganz vorwiegend an jungen, 
noch nicht ganz ausgewachsenen Blattern beobachtet. Vielleicht werden 
sie durch schlechte Bewurzelung und starke Besonnung gesteigert; ihr 
genaueres Studium konnte fur andere Gebiete der Pflanzenphysiologie 
von Interesse werden. AUGER (2, S. 34f.) halt aIlerdings die von BOSE 
beobachteten Potentialschwankungen fur reizbedingte, rhythmische 
Aktionsstrome. 

Obzwar eine ausfUhrliche Beschreibung der Methodik nicht in den 
Rahmen dieser Abhandlung gehOrt, seien doch einige Gesichtspunkte 
methodischer Art wegen der Beurteilung der Zuverlassigkeit der ver­
schiedenen Arbeiten erwahnt. Eine richtige Aufzeichnung des zeit­
lichen Verlaufes der elektrischen Potentialanderung ist nicht nur notig, 
urn den wirklichen Verlauf des Aktionsstroms kennenzulernen, sondern, 
meiner Auffassung nach, auch absolut erforderlich, urn dieAktionsstrome 
einigermaBen sicher von den verschiedenen, eben besprochenen Sto­
rungen zu unterscheiden. Dazu muB das MeBinstrument eine genugend 
rasche Einstellung haben oder doch eine solche, aus der sich der wahre 
zeitliche Verlauf rechnerisch oder graphisch ermitteln laBt. Der Span­
nungsverlauf in der Pflanze darf nicht durch einen zu geringen Wider­
stand des MeBkreises verandert werden, und es sollen Spannungen, 
nicht Stromstarken gemessen werden, damit Widerstandsanderungen in 
der Pflanze nicht von unmittelbarem EinfluB auf das MeBresultat sind. 
Durch eine diesen Anforderungen nicht entsprechende Methodik scheint 
mir der Wert vieler Arbeiten stark herabgesetzt und die Deutung ihrer 
Ergebnisse sehr erschwert [BOSE (1, 2, 3, 4), MONTEMARTINI, BUCHANAN 
und bis zu einem gewissen Grad BUNNING (6) J. Fur ein in vielen Be­
ziehungen sehr gunstiges MeBinstrument, dessen Einstellungsgeschwin­
digkeit wahrscheinlich fUr aIle Untersuchungen an Pflanzen ausreicht, 
halte ich das Lindemann-Elektrometer [angewandt von UMRATH (12, 
13, 14)]; eine hOhere Einstellungsgeschwindigkeit und hohere Empfind­
lichkeit lassen die in ihrer Handhabung komplizierteren Anordnungen 
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mit Verstarkerrohren zu. Sie wurden in Verbindung mit dem Kapillar­
elektrometer von mir (S, 6, 7, 8, II, IS, 16, 17), in Verbindung mit einem 
einfachen Oszillographen von HOUWINK angewandt; ein Vorteil der letzt­
genannten Anordnung, den HOUWINK auch ausgeniitzt hat, ist, daB man 
leicht mit zwei Instrumenten gleichzeitig registrieren kann. 

Wenn kein nennenswerter Strom durch das MeBinstrument flieBt, 
so spielt die Polarisierbarkeit der Elektroden keine Roile und es scheint 
auch gleichgiiltig zu sein, ob sie dem untersuchten Pflanzenteil von auBen 
anliegen oder in ihn eingestochen sind. Man darf sich aber nicht ver­
lei ten lassen polarisierbare Elektroden auch dann zu verwenden, wenn 
ein betrachtlicher Strom, dessen zeitlicher Verlauf nicht verandert werden 
soil, durch sie flieBt, wie etwa bei der Untersuchung der elektrischen 
Erregbarkeit. HOUWINK hat wahrscheinlich wegen dieses Versehens zu 
kleine Chronaxiewerte gemessen. Jedenfalls habe ich (I) mit weniger 
polarisierbaren Elektroden wesentlich groBere Chronaxiewerte fUr Mimosa 
pudica gefunden. 

II. Die Erregungsleitung bei sensitiven Pflanzen. 
I. Mimosa Spegazzinii. 

SNOW (2) hat fUr das Blatt von Mimosa SPegazzinii gezeigt, daB die 
Reizleitung wesentlich rascher erfolgt, als die Fortbewegung von durch 
eine Schnittstelle aufgenommenem Farbstoff mit dem Saftstrom und 
hat aus diesen und noch zu besprechenden anderen Befunden mit Recht 
geschlossen, daB es sich urn Erregungsleitung handelt. Es war auch 
SNOW schon bekannt, daB man durch Anbrennen eine wesentlich hohere 
Leitungsgeschwindigkeit auslosen kann als durch die meisten anderen 
Reize, aber erst meine (3) eingehendere Untersuchung der Leitungs­
geschwindigkeit hat gezeigt, daB es, wie ich (2) das schon fUr Mimosa 
pudica durch umfangreichere Versuche nachgewiesen hatte, auch bei 
Mimosa Spegazzinii Systeme von verschiedener Leitungsgeschwindigkei t 
gibt; im Blatt kommt eine langsame, eine mittlere und eine rasche 
Erregungsleitung vor, im Stamm eine langsame und eine rasche. Die 
mittlere und die rasche Erregungsleitung sind nur durch gewisse Reize, 
vor aHem durch mechanische Verletzungen und durch Anbrennen aus­
losbar; innerhalb eines leitenden Systems ist aber die Leitungsgeschwin­
digkeit von der Reizart und von der Reizstarke unabhangig. 

In den Fiederblattchen erhalt man beim Durchschneiden des Mittel­
nerven oder eines Randnerven oft eine der beiden hoheren Leitungs­
geschwindigkeiten, die aber, wegen der Kiirze der Leitungsstrecke bis zum 
Tertiargelenk, schwer zu messen sind. Urn die langsame Erregungsleitung 
im Blattchen zu messen, habe ich (3) von einer alten Schnittflache aus 
1-2 mm in die Spreite eingeschnitten, und zwar in 10 Versuchen in 
einem mittleren Abstand von 0,3 cm, in 10 Versuchen in einem mittleren 
Abstand von 1,4 cm vom Tertiargelenk, und habe die Zeit zwischen Reiz 
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und Reaktion des Tertiargelenkes gemessen. Hieraus ergab sieh bei 
25-29° C eine Leitungsgesehwindigkeit von 0,I7 ± 0,023 em sek-u . 

1m sekundaren Blattstiel von Mimosa SPegazzinii konnte ieh (3) drei 
Leitungsgesehwindigkeiten feststellen. Da ieh schon fur Mimosa pudica 
gezeigt hatte, daB innerhalb jedes der drei Systeme die Leitungs­
geschwindigkeit von der Art und Starke des angewandten Reizes 
unabhangig ist, habe ieh mieh bei Mimosa SPegazzinii auf die Anwendung 
weniger Reizarten beschrankt. Urn die geringe Leitungsgeschwindigkeit 
zu bestimmen, habe ich ein Fiederblattchen an seiner Spitze unter mog­
liehster Schonung der Nerven angesehnitten. Ieh erhielt so im sekundaren 
Blattstiel entweder unmitte1bar oder naeh einer kurzen Leitung mit 
hoherer Geschwindigkeit die langsame Erregungsleitung, deren Ge­
sehwindigkeit ieh in je IO Versuchen zwischen zwei einige Zentimeter 
voneinander entfernten Blattchen bei 27° emit folgendem Resultat maB: 

bei basipetaler Leitung . . . . . 0,39 ± 0,014 em sek-l, 
bei akropetaler Leitung . . . . . 0,39 ± 0,015 em sek-1 . 

Man ersieht hieraus die Unabhangigkeit der Leitungsgeschwindigkeit 
vom Leitungssinn, wie das fUr gut ausgebildete Erregungsleitung bei 
Sensitiven die Regel ist. Ware Transport von Erregungssubstanz durch 
den Saftstrom auch nur mitbeteiligt, so ware eine hohere Geschwindigkeit 
bei Leitung in akropetalem Sinn zu erwarten, wahrend bei weniger gut 
ausgebildeter Erregungsleitung bei hoheren Pflanzen die Leitung in 
basipetalem Sinn meist mit hoherer Geschwindigkeit erfolgt, was aus dem 
Folgenden vielfach zu ersehen ist. 

Das System mittlerer Leitungsgesehwindigkeit ist, insbesondere nach 
den noch zu bespreehenden Versuchen an Mimosa pudica, in den Kanten­
bundeln zu lokalisieren. 1m sekundaren Blattstiel von Mimosa Spegaz­
zinii laBt sich die mittlere Leitungsgeschwindigkeit dureh Anschneiden 
eines Kantenbundels mit einer scharfen Schere oder durch Anbrennen 
von oben, wobei eben aueh das Kantenbundel getroffen wird, auslosen. 
In beiden Fallen konnen zu schwaehe Reize entweder nur die langsame 
Leitung auslosen oder es kann die mittlere bald erloschen, wobei dann die 
durch sie ausge16ste langsame Leitung ubrigbleibt. Andererseits konnen 
zu starke Reize, etwa ein Einschnitt bis in das Hauptbundel oder ein 
zu bef reichendes Anbrennen, die rasche Leitung auslosen. Die drei 
Leitungsgeschwindigkeiten sind im sekundaren Blattstiel von Mimosa 
Spegazzinii so verschieden, daB ihre Unterscheidung meist ohne weiteres 
moglich ist. Bei der Berechnung der unten angefUhrten Mittelwerte der 
mittleren Leitungsgeschwindigkeit sind die FaIle, in denen die geringe 
oder die hohe Leitungsgeschwindigkeit ausgelost wurde, naturlich aus­
geschieden. Auch Durchschneidung eines starkeren N erven eines Fieder­
bHittehens bedingt oft die mittlere Leitung im sekundaren Blattstiel, 
wenn auch vielfach nur auf kurze Strecken und mit Dberspringen einiger 

* reh gebe hier wie im folgenden immer den wahrseheinliehen Fehler an. 
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BHittchen oder Blattchenpaare. Die Sekundargelenke werden von der mitt­
leren Leitung oft noch erreicht, wenn sie nach den Tertiargelenken 
beurteilt schon erloschen zu sein scheint. Am sichersten kann man die 
mittlere Leitung uber eine groBe Strecke eines sekundaren Blattstiels 
erhalten, wenn man den anderen sekundaren Blattstiel desselben Blattes 
stark anbrennt. Es ist aber bemerkenswert und fUr Mimosa Spegazzinii 
charakteristisch, daB die mittlere Leitung in einem sekundaren Blatt­
stiel vielfach auch dann ausgelost wird, wenn eine, etwa vom Nachbar­
blattstiel kommende, langsam geleitete Erregung sein Sekundargelenk 
erreicht. Ich habe fUr die mittlere Leitungsgeschwindigkeit foigende 
Werte gefunden: 

Anbrennen des anderen sekundaren Blattstiels, 
akropetale Leitung. . . . . 31° C 1,08 ± 0,06 em sek-1, 

Ansehneiden des Kantenbundels, 
basipetale Leitung . 30° C 0,79 ± 0,05 em sek-1, 

Anbrennen von oben, 
basipetale Leitung . . . . . 30° C 0,84 ± 0,05 em sek-l. 

Die rasche Leitung wird beim Durchschneiden des sekundaren Blatt­
stiels meist nur uber kurze Strecken ausgelost, bei genugendem Anbrennen 
aber meist durch den ganzen sekundaren Blattstiel und durch den pri­
maren und vielfach weit durch den Stamm. Zwei Versuchsreihen mit 
je 10 Versuchen haben beim Anbrennen fUr die hohe Leitungsgeschwin­
digkeit im sekundaren Blattstiel ergeben: 

bei basipetaler Leitung ... 27° C 2,10 ± 0,17 em sek-l, 
bei akropetaler Leitung . . 27,5° C 1,75 ± 0,10 em sek-l. 

Alles Bisherige gilt fur nicht zu alte Blatter einjahriger Pflanzen 
unter gunstigen Temperatur- und Feuchtigkeitsbedingungen. Obzwar 
Mimosa SPegazzinii gegen niedrige Temperaturen etwas widerstands­
fahiger zu sein scheint als Mimosa pudica, leidet ihre Erregungsleitung 
doch unter niederer Temperatur besonders stark. Manche Untersuchungen 
scheinen unter nicht mehr optimalen Bedingungen ausgefUhrt worden 
zu sein, denn wahrend unter gunstigen Bedingungen hochstens einige 
wenige Blattchenpaare an der Basis oder auch noch an der Spitze des 
sekundaren Blattstieis etwas verspatet reagieren, die Leitungsgeschwindig­
keit sonst aber konstant ist, geben BORZI und CATALANO fUr die basi­
petale Leitung an, daB die Geschwindigkeit in der basalen Halfte groBer 
sei und SNOW (2) fand bei basipetaler Leitung eine groBere Beschleu­
nigung als bei akropetaler; allerdings hat er verschiedene Reize ange­
wandt, im ersteren Fall Durchschneiden des sekundaren Blattstiels, 
im letzteren nur eines Blattchens. Ich (3) habe diese Erscheinung im 
Oktober an etwas geschadigten Pflanzen und bei schon nicht mehr opti­
maIer Temperatur genauer untersucht. Der Reiz bestand immer im 
Durchschneiden eines Fiederblattchens, die drei auBersten apikalen und 
die drei basalen Blattchenpaare wurden, wegen ihrer in dieser Jahreszeit 
oft trageren Reaktion, von der Beobachtung ausgeschlossen. Wie die 
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Tabelle I. Langsame Leitung im geschadigten sekundaren 
Blattstiel von Minosa SPegazzinii. [Aus UMRATH (3).J 

Halite des Sinn der 

I 
Durch· I Leitungsgeschwindigkeit I T I 

schnittenes em sek-1 und wahr- ~mp. Datum Blattstiels Leitung Blattchen scheinlicher Fehler C 

basi;J,le basipetal mittleres 0,10 ± 0,006 I 24 "14. 10. 2 5 
apikale akropetal 

" 
0,13 ± 0,010 24 14. 10. 2 5 

" " " 
0,14 ± 0,012 22 15. 10. 2 5 

" 
baSIpetal 3. apikales 0,10 ± 0,007 22 15. 10.25 

" " 3· " 0,12 ± 0,005 23 16.10.25 
basale 

" 3· " 
0,23 ± 0,060 23 16. 10. 25 

" 
akropetal 3. basales 0,11 ± 0,007 23 17. 10. 25 

apikale I 
" 3· " I 0,20 ± 0,020 23 I 17· 10. 25 

Tabelle I zeigt, in der jede Angabe aus 10 Messungen berechnet ist, 
ergeben diese Versuche keine deutlich verschiedenen Werte der Leitungs­
geschwindigkeit fUr die basale und die apikale Halfte des sekundaren 
Blattstiels oder fUr die basipetale und akropetale Leitung, wohl aber 
zeigen sie sehr deutlich eine Beschleunigung wahrend der Leitung 
(Tabelle I, 4. und 3., 2. und 1. Zeile von unten). Meine Erklarung fUr 
die Leitung mit Beschleunigung ist folgende: Das langsam leitende 
System besteht aus Zellzugen mit etwas verschiedener Leitungsgeschwin­
digkeit, ahnlich wie das fUr die Erregungsleitung in der Blattspindel 
von Biophytum sensitivum deutlich nachweis bar ist und im folgenden 
noch besprochen wird. Unter gunstigen Bedingungen sind diese Zellzuge 
untereinander so verbunden, daB nur die hochste ihrer Leitungsgeschwin­
digkeiten als die der langsamen Leitung in Erscheinung tritt. Unter 
ungunstigen Bedingungen lei den die queren Verbindungen, und wenn 
ein schwacher Reiz zunachst nur langsamer leitende Zellzuge erregt, so 
beobachtet man zunachst eine besonders langsame Leitung; findet dann 
irgendwo im Verlauf der Leitung doch ein Ubergang auf etwas rascher 
leitende Zellzuge statt, so entsteht der Eindruck der Leitung mit Be­
schleunigung. Auch die hochste so durch Beschleunigung erreichte 
Geschwindigkeit ubertrifft die ohne Beschleunigung unter gunstigen 
Bedingungen zu beobachtende nicht. Es stimmt auch mit dieser 
Auffassung uberein, daB bei der Erregungsleitung im sekundaren Blatt­
stiel gut reaktionsfahiger Pflanzen die Tertiargelenke jedes Blattchen­
paares ohne erkennbaren zeitlichen Unterschied reagieren, wahrend in 
meinen Versuchen an etwas geschadigten Blattern, die Leitung mit 
Beschleunigung zeigten, eine Anzahl von Fiederblattchen an derjenigen 
Seite des sekundaren Blattstiels, an welcher durch Durchschneiden eines 
Blattchens gereizt worden war, fruher reagierten als die gegenuber­
stehenden; die Zeitdifferenz betrug bis 2 sek. Die quere Leitung war 
also sichtlich erschwert. 

Die Erregungsleitung im primaren Blattstiel von Mimosa Spegaz­
zinii ist sehr ahnlich der im sekundaren. Die Sekundargelenke reagieren 
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ahnlich gut wie das Hauptgelenk, so daB die Leitungsgeschwindigkeit 
aus dem Zeitunterschied zwischen den Reaktionen der beiden Gelenke 
bestimmt werden kann. 1m Gegensatz zu dem bekannten und noch 
genauer zu besprechenden Verhalten von Mimosa pudica dauert es bei 
Mimosa SPegazzinii auffallend lang, bis nach dem Durchschneiden des 
primaren Blattstiels das Hauptgelenk reagiert. Manchmal ergibt sich 
hierbei die geringe Leitungsgeschwindigkeit, meist erhalt man aber mehr 
oder weniger hOhere Werte. Offenbar wird, wie im sekundaren Blattstiel, 
zunachst meist die rasche oder die mittlere Leitung ausgelost, welche aber 
vielfach bald erloschen und in die langsame ubergehen. Fur die geringe 
Leitungsgeschwindigkeit liegen nur Messungen bei basipetaler Leitung 
nach Durchschneiden eines Blattchens vor. Einerseits habe ich (3) in 
10 Versuchen die Zeit zwischen der sichtbaren Reaktion von Sekundar­
und Hauptgelenk bestimmt, wobei sich bei 30° C 0,26 ± 0,013 cm sek-1 

ergab, andererseits habe ich (0) an 17 Aktionsstromaufnalunen nach Art 
des ersten Tells von Abb. 2 aus der Zeit zwischen Beginn des Aktions­
stroms und des die Gelenksreaktion anzeigenden positiven Ausschlags 
die Leitungsgeschwindigkeit berechnet, wobei sich bei im Mittel 30° C 
0,30 ± 0,019 cm sek-1 ergab. Die Dbereinstimmung dieser mit ganz ver­
schiedenen Methoden und zu verschiedener Zeit gewonnenen Werte ist 
befriedigend. 

Die mittlere Leitung kann man im primaren Blattstiel von Mimosa 
Spegazzinii am besten beobachten, wenn man ein zweites, nicht zu weit 
unterhalb oder oberhalb inseriertes Blatt stark anbrennt. In zwei Ver­
suchsreihen mit je 10 Versuchen, in denen wegen der zweizeiligen An­
ordnung der Blatter immer das zweitnachste Blatt angebrannt wurde 
und in denen die Zeit zwischen Hauptgelenks- und Sekundargelenks­
reaktion gemessen wurde, habe ich (3) folgende Leitungsgeschwindigkeiten 
gefunden: . 

2. Blatt oberhalb angebrannt. . . 33° C 0,61 ± 0,04 em sek-l, 
2. Blatt unterhalb angebrannt . . 30,5° C 0,64 ± 0,04 em sek-l. 

Die rasche Leitung beobachtet man im primaren Blattstiel von 
Mimosa SPegazzinii am besten nach Anbrennen des sekundaren Blatt­
stiels. Ich habe (3) ihre Geschwindigkeit so in 10 Versuchen nach der 
sichtbaren Reaktion von Sekundar- und Hauptgelenk bei 27° C zu 
1,24 ± 0,09 cm sek-1 gefunden und (0) aus 17 Aktionsstromaufnahmen 
nach Art des zweiten Teils der Abb. 2 bei im Mittel 30° C zu 0,80 ± 
0,06 cm sek-1. 

Der Verlauf der Aktionsstromei"t im sekundaren und im primaren 
Blattstiel von Mimosa SPegazzinii, wie es auch Abb.l und 2 zeigen, 
ein sehr gedehnter; meist erscheint der Aktionsstrom mehr oder weniger 
deutlich aus mehreren Einzelwellen zusammengesetzt. Einsenkungen der 
Kurve konnen aI1erdings auch durch die Reaktion von proximal der 
Abieitungsstelle befindlichen Gelenken bedingt sein, und in den Auf-
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nahmen vom primaren 
Blattstiel zeichnet sich 
tatsachlich die Haupt­
gelenksreaktion fast im­
mer deutlich ab; Abb. 2 

[UMRATH (5), Abb. 1OJ. 

Durchgehend zeigt sich, 
da13 bei der durch An­
brennen ausgelosten ra­
schen Leitung der Ak­
tionsstrom rascher an­
steigt, seine Anstiegszei t 
also kiirzer ist, als bei 
der durch Durchschnei­
den emes Blattchens 
ausgelosten langsamen 
Leitung. Ich (5) habe 
fUr die Anstiegszeit so­
wohl 1m sekundaren 
als auch im primaren 
Blattstiel von Mimosa 
Spegazzinii seinerzeit 
Zahlen angegeben, bei 
derenGewinnungich be­
miiht war, wirklich die 
erste Welle des Aktions­
stroms in je 1O- IZ Ver­
such en auszumessen. 
Jetzt habe ich (0) noch 
je I7 Versuche am pri­
maren Blattstiel aus­
gefUhrt, bei denen, wie 
oben mitgeteilt, auch 
die Leitungsgeschwin­
digkeiten aus den Ak­
tionsstromen bestimmt 
wurden und bei deren 
Ausmessung der An­
stiegszeit, urn jeden sub­
jektiven Einflu13 mog­
lichst auszuschalten , 
nicht die erste, an der 
Aufnahme gar nicht 

I 
I 
I 
\ 
\ 
\ , 
\ , 
I 
'-, 

immer wirklich bis zu ihrem Gipfel verfolgbare 
Welle, sondern das erste Maximum der Kurve 
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verwendet wurde. Die Einstellungsgeschwindigkeit des mit einer Ver­
starkerrohre verwendeten Kapillarelektrometers war, wie aus der Eich­
kurve in Abb. 2 zu ersehen, eine so hohe, daB eine Korrektur der 
Kurve, wie sie z. B. in Abb. I angegeben ist, uberflussig war. 

Fur die Anstiegszeit der langsamen Leitung ergab sich 

im sekundaren Blattstiel 
im primaren Blattstiel . 
im primaren Bla ttstiel . 

· . 27° C 2,3 ± 0,18 sek} im Juni und Juli 
· . 28° C 2,2 ± 0,13 sek 1926 und 1927 
· . 30° C 2,8 ± 0,15 sek im August 1935. 

Fur die Anstiegszeit der raschen Leitung ergab sich 

im sekundaren Blattstiel 
im primaren Bla ttstiel . 
im primaren Blattstiel . 

· . 27° C 0,66 ± 0,04 sek} im Juni und Juli 
· . 28° C 0,79 ± 0,05 sek 1926 und 1927 
· . 30° C 1,35 ± 0,06 sek im August 1935. 

Fur die etwas groBen Unterschiede in den Werten der Anstiegszeit 
der raschen Leitung lassen sich folgende 3 Grunde angeben; I. 1m 
August 1935 durften die Anstiegszeiten der raschen Leitung wegen der 
vorgeschrittenen Jahreszeit tatsachlich schon etwas verlangert gewesen 
sein, wie ja auch die oben angegebene zugehorige Leitungsgeschwindig­
keit entsprechend herabgesetzt erscheint. 2. Die oben angegebene, 
moglichst objektive Ausmessung der Kurven von 1935 hat wahrschein­
lich besonders bei der raschen Leitung teilweise zu hohe Werte der An­
stiegszeit ergeben. 3. Meine Aktionsstromaufnahmen von 1926, die noch 
mit Kapillarelektrometer ohne vorgeschalteter Verstarkerrohre gewonnen 
sind, lassen keine so genaue Analyse kurzer Zeit en zu wie die spateren 
Aufnahmen; ich habe sie daher schon in meinen fruheren Arbeiten 
groBtenteils durch neuere Aufnahmen kontrolliert bzw. ersetzt; nur diese 
Angaben u ber l'vI imosa SPegazzinii beruhen noch groBen teils auf solchen 
weniger genauen alten Aufnahmen. 

J edenfalls zeigen obige Zahlen eben so deutlich wie die abgebildeten 
Aktionsstromaufnahmen, daB die Anstiegszeit bei der langsamen Leitung 
2-3mal so lang ist als bei der raschen. Dies bestatigt die ursprtinglich 
nach den verschiedenen Leitungsgeschwindigkeiten gemachte Unter­
scheidung der Leitungssysteme und spricht insbesondere daHir, daB es 
sich in beiden urn Erregttngsleitung handelt. Wie erwahnt, wird beim 
Durchschneiden eines sekundaren Blattstiels meist die rasche Leitung 
tiber eine kurze Strecke ausge16st und in man chen Fallen erreicht sie 
sogar das Hauptgelenk. Es war hierbei nicht moglich, auch Aktions­
strome mit kurzer Anstiegszeit sicher nachzuweisen. Dieser Sachverhalt 
ist aber nicht verwunderlich, wenn man bedenkt, daB an dieser leicht 
erloschenden raschen Leitung wohl nur wenige Zellen beteiligt sind; 
es ist ja aus der Tierphysiologie bekannt, daB aus einem aus dem Korper 
herauspraparierten Nerven zum Nachweis des Aktionsstroms in nur 
einigen Fasern sehr starke Verstarkungen notig sind, die man an Pflanzen 
bisher nicht anwenden konnte, wegen zu starker, wahrscheinlich durch 
die vielen nicht erregungsleitenden Zellen bedingten Storungen. 
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SNOW (2) hat, durch RICCA darauf aufmerksam gemacht, als erster 
beschrieben, daB man im sekundaren Blattstiel von Mimosa Spegazzinii 
unter ungiinstigen Bedingungen eine mehrfache Leitung beobachten 
kann, indem sich die Fiederblattchen bei der ersten Erregungswelle nur 
etwas heben, ohne sich ganz aneinander zu legen, wahrend nach einigen 
Sekunden eine weitere Welle ein neuerliches Heben bedingt; wenn die 
erste Welle erloschen ist, kann sich die zweite auch weiter, iiber sie hinaus, 
fortpflanzen. Diese mehrfachen ·an den BH.ittchenreaktionen kenntlichen 
Wellen in mehreren Sekunden Abstand voneinander entsprechen offenbar 
den verschiedenen aufeinanderfolgenden Wellen im Aktionsstrombild, 
die auch in beiden Teilen von Abb. I zu sehen sind. Nach starken Reizen 
habe ich (3, S.202) an Blattern von Mimosen aber auch neuerliche 
Reaktionen nach mehreren Minuten, ja sogar im Abstand von 20 Minuten 
beobachtet und gezeigt; daB sie mit neuerlichen Aktionsstri:imen ver­
bunden sind. 

Noch mehr wie bei der Erregungsleitung im Blatt kommt es bei der 
im Stamm von Mimosa Spegazzinii auf den Zustand der Pflanze an; 
am giinstigsten erscheinen mir jungePflanzen an geniigend sonnigem und 
nicht zu feuchtem Standort. Schon ein so schwacher Reiz wie das Ein­
schneiden in ein Blattchen kann unter giinstigen Bedingungen zur 
Leitung iiber weite Strecken im Stamm fUhren. Ich (3) habe nach so1chen 
Reizen, die im Blatt nur die langsame Leitung ausli:isten, die Leitungs­
geschwindigkeit im Stamm iiber zwei Internodien gemessen. Es ergaben 
bei 31° C 

7 Versuehe bei basipetaler Leitung . . . 0,18 ± 0,02 em sek-1, 

10 Versuehe bei akropetaler Leitung . . . 0,32 ± 0,03 em sek-l. 

Die Geschwindigkeit der akropetalen Leitung ist nur unbedeutend hi:iher 
als die hi:ichste von SNOW (I) an Mimosa pudica gemessene Geschwindig­
keit des Saftsteigens, 0,31 cm sek-l. Ich glaube deshalb und weil die 
Geschwindigkeit bei Leitung in akropetalem Sinn hi:iher ist als bei der in 
basipetalem, daB es sich bei der akropetalen Leitung urn Transport von 
Erregungssubstanz mit dem Saftstrom handelt. Die noch zu besprechen­
den Aktionsstrombefunde machen es allerdings wahrscheinlich, daB 
nebenbei noch Erregungsleitung vorkommt. Die Geschwindigkeit der 
basipetalen Leitung ist urn 38% gri:iBer als die gri:iBte von SNOW (I) 
beobachtete der basipetalen Farbstoffausbreitung, und diese diirfte bei 
meinen bewurzelten und gut mit Wasser versorgten Pflanzen noch 
geringer gewesen sein; jedenfalls konnte ich nie eine Reizung einer 
bewurzelten Pflanze durch Aufbringen von Blattextrakt auf eine apikale 
Schnittflache erzielen. Die bei basipetaler Leitung gemessene Geschwin­
digkeit spricht also fUr Erregungsleitung. Sichergestellt erscheint mir 
das Vorkommen der langsamen Erregungsleitung im Stamm von Mimosa 
Spegazzinii unter giinstigen Bedingungen durch den von mir (5) gefiihrten 
Nachweis von Aktionsstromen, die in ihrem zeitlichen Verlauf denen der 
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langsamen Leitung im Blatt entsprechen, wie das Abb.3 zeigt. Aus 
I2 solchen Aktionsstromaufnahmen von I927 habe ich jetzt den Mittel­

..c 

~ 
..c 
o 

8 
" 00 

<5 

wert der Anstiegszeit zu 3,6 ± 0,33 sek, bei 
im Mittel 30° C, berechnet. An Pflanzen unter 
weniger glinstigen Bedingungen tritt aber im 
Stamm wahrscheinlich nur der Transport von 
Erregungssubstanz mit dem Saftstrom in Er-

s scheinung. 
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Die hohen Werte der Leitungsgeschwindigkeit, 
insbesondere aber der hohere Wert bei basi­
petaler Leitung zeigen, daB es sich nicht urn 
Transport von Erregungssubstanz mit dem 
Saftstrom, sondern urn Erregungsleitung han­
de1t. Ich (5) habe bei dieser, durch Anbrennen 
eines sekundaren Blattstiels ausge16sten raschen 
Leitung Aktionsstrome von rascherem Verlauf 
nachgewiesen und habe jetzt auch den Mittel­
wert der I927 bei im Mittel 30° C registrierten 
Anstiegszeiten zu I,36 ± 0,I4 sek berechnet. Die 
Anstiegszeiten im Stamm weich en also von 
den entsprechenden im Blatt nicht stark abo 

Durch vollstandiges En tfernen verschiedener 
Gewebe liber etwa I cm des Stammes und Ab­
leitung von dieser Stelle konnte ich (5) zeigen, 
daB sowohl die langsamen Aktionsstrome, nach 
Durchschneiden eines Fiederblattchens des 
Blattes oberhalb der Ableitungsstelle, als auch 
die raschen, nach Anbrennen eines sekundaren 
Blattstiels oberhalb der Ableitungsstelle, er­
halten blieben, solange die Markkrone, ent­
weder auBen am Mark mit Xylemprimanen 
oder innen am Holz mit Resten des Markes 

erhalten war, daB sie aber nicht mehr auftraten, wenn entweder nur 
mehr Mark oder nur mehr Holz oder nur Holz mit allen auBeren Ge­
weben erhalten war. 
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Was das anatomische Substrat der Erregungsleitung betrifft, scheinen 
BORZI und CATALANO (I, S. 12, 2, S. 18) als erste darauf hingewiesen 
zu haben, daB als solches vor allem die Kambiformzellen mit ihrem reichen 
Plasma und deutlichen Kernen in Betracht kommen. Sie sind die einzigen 
nicht verholzten Zellen, die sieh iiberall dort finden, wo Erregungsleitung 
nachgewiesen ist: im BHittchen zwischen den GefaBen, in den Blattstielen 
und im Stamm im Ploem und innerhalb des Xylems, zwischen diesem 
und dem Mark. DaB nicht iiberall wo Kambiformzellen sind Erregungs­
leitung durch Aktionsstrome nachweisbar ist, ist durchaus begreiflich, 
da es ja, wie noch zu besprechen, auch Pflanzen gibt, bei denen die Er­
regungsleitung nirgends so weit ausgebildet ist, daB sie durch Aktions­
strome sieher nachweisbar ware. 

Die Erregungsleitung im Stamm ist bei Mimosa Spegazzinii, wenigstens 
bei jungen Pflanzen an sonnigen, nicht zu feuchten Standorten, besser 
als bei irgendeiner sonstigen mir bekannten Pflanze ausgebildet. Wahr­
scheinlich hangt dies mit einer von mir (5, S. 306) nachgewiesenen anato­
mischen Besonderheit in ihrem Stamm zusammen, namlich einem fast 
vollstandigen und meist mehrschichtigen sklerenchymatischen AbschluB 
der Protoxyleme mit ihren Kambiformzellen gegen das Mark, der seitlich 
an das interfaszikulare Libriform anschlieBt und wohl eine besonders 
giinstige Wasserversorgung der Kambiformzellen aus dem Xylem bedingt. 
Dieser anatomische Befund steht in bester Ubereinstimmung mit dem 
physiologischen, daB die Erregungsleitung im Stamm von Mimosa 
Spegazzinii ausschlieBlich in der Markkrone erfolgt. 

1m Blatt von Mimosa SPegazzinii erfolgt die Erregungsleitung nach 
einem allerdings einzelnen Versuch von BUSCALIONI und MUSCATELLO 
(S. IS) im Phloem, in Ubereinstimmung mit den noch zu besprechenden 
Befunden an Mimosa pudica. 

2. Mimosa pudica. 

Mimosa pudica ist die in bezug auf die Reizleitung meistuntersuchte 
Pflanze, und doch weicht die Darstellung, die ich hier auf Grund des 
Literaturstudiums und eigener neuer Versuche gebe, gerade beziiglich 
des meistuntersuchten primaren Blattstiels von allen bisherigen abo Ich 
bin namlich zu der Auffassung gekommen, daB die von mir (2, 3, 5, II) 
zunachst bei Mimosa pudica und dann bei anderen Mimosoideen gemachte 
Ei..Tlteilung in eine langsame, eine rasche und eventuell eine mittlere, der 
raschen ahnliche, in den Kantenbiindeln zu lokalisierende Erregungs­
lei tung gerade bei Mimosa pudica insofern zu schematisch ist, als bei 
dieser Pflanze innerhalb so1cher Systeme auch Leitungsbahnen vor­
kommen, die einzelne diesen Systemen sonst nicht zukommende Eigen­
schaften haben. 1m primaren Blattstiel gibt es neben einer sehr schlecht 
ausgebildeten langsamen Erregungsleitung, die ganz der bei der nahe 
verwandten Mimosa invisa analog ist und die erst kiirzlich von HOUWINK 
als "the variation" und von mir (16) als langsame Leitung beschrieben 
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wurde, eine schon lange bekannte, sehr gut ausgebildete langsame 
Erregungsleitung, der aber ein Einzelaktionsstrom zukommt, nicht eine 
Gruppe von Aktionsstromen wie sonst der langsamen Leitung. 1m Stamm 
ist die von BALL (3) als "rapid conduction" beschriebene rasche Leitung 
in der Markkrone durch viel mehr verschiedene Reizarten auslosbar, als 
das sonst bei der raschen Leitung zu sein pflegt. 

Die bei Mimosa pudica eingehend untersuchte Unabhangigkeit der 
Leitungsgeschwindigkeit innerhalb jedes leitenden Systems von Reizart 
und Reizstarke will ich ausfUhrlich besprechen, einerseits weil sie fUr 
die Unterscheidung dieser Leitungssysteme untereinander wichtig ist, 
andererseits weil sie einen Hinweis fill das Vorliegen typischer Er­
regungsleitung bildet. Die Leitungsgeschwindigkeit wlirde namlich bei 
jeder Reizfortpflanzung durch einen aperiodischen Vorgang ohne erregte 
Zellen oder sonstigen Relaismechanismus mit der Reizstarke kontinuier­
lich zunehmen und mit der Entfernung vom Reizort abnehmen. Bei 
periodischen oder Wellenvorgangen, von den en besonders eine Druckwelle 
in Betracht gezogen wurde, ware zwar auch eine konstante Leitungs­
geschwindigkeit zu erwarten, aber mit geringer Temperaturabhangigkeit, 
wah rend die Beobachtungen eine starke Temperaturabhangigkeit wahr­
scheinlich machen. 

a) Das Blattchen. 

Die Erregungsleitung im Blattchen von Mimosa pudica ist sehr ahn­
lich der bei Mimosa SPegazzinii. Die langsame Leitung wird durch recht 
verschiedene Reize ausgelost, und alle Reize, bei denen das Blattchen 
nicht angebrannt wird und keines seiner groBeren GefaJ3blindel auf­
geschnitten wird, bedingen ausschlieBlich die langsame Leitung. In 
Tabelle 2 sind die Angaben liber diese Leitungsgeschwindigkeit zu­
sammengestellt. Wenn in der Spalte "Zahl der Versuche" zwei Zahlen 
angegeben sind, wurde einmal moglichst weit vom Tertiargelenk und 
einmal moglichst nahe bei demselben gereizt, so daJ3 die Leitungs­
geschwindigkeit einwandfrei aus der Differenz der Leitungszeiten und 
der Differenz der Leitungswege zum Tertiargelenk berechnet werden 
konnte. Die so gefundene Leitungsgeschwindigkeit bezieht sich wohl 
immer auf den Mittelnerven des Blattchens. Wo nicht, wie in den Ver­
such en der erst en drei Zeilen von Tabelle 2, noch eine vielleicht lang­
samere Leitung von der Reizstelle zum Mittelnerven in Betracht kam, 
konnte noch eine Latenzzeit berechnet werden, die neben der eventuellen 
Latenzzeit zwischen Reiz und Beginn des Erregungsvorgangs und der 
eventuellen Latenzzeit der Tertiargelenksreaktion auch noch einen syste­
matischen Fehler bei der Zeitmessung enthalten konnte. Die vier be­
rechneten Latenzzeiten sind sowohl absolut als auch im Vergleich zu 
ihrem wahrscheinlichen Fehler so gering, daB eine wahre Latenzzeit, 
wenn sie liberhaupt besteht, nicht mehr als einige Zehntelsekunden 
betragen dlirfte [UMRATH (5)]. Immerhin sind in den in Tabelle 2, 
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32 KARL UMRATH; 

Zeile 5 und 10 angegebenen Werten die Latenzzeiten der in der je vorher­
gehenden Zeile aufgenommenen Versuchsgruppen der Rechnung zugrunde 
gelegt worden, weil bei diesen, unmittelbar nacheinander in ahnlicher 
Weise ausgefUhrten Versuchen vielleicht derselbe systematische Fehler 
der Zeitmessung auftrat. Die Werte der 8. und II. Zeile sind unter der 
Annahme der Latenzzeit ° berechnet. 

Die Tabelle 2 zeigt die Unabhangigkeit der Leitungsgeschwindigkeit 
von der Art des Reizes, denn sowohl die Versuchsgruppen, in denen der 
Mittelnerv durchschnitten wurde, als auch die, in denen das BHittchen 
mit Schonung des Mittelnerven angeschnitten wurde, iiberdecken mit ihren 
Leitungsgeschwindigkeiten nahezu den ganzen iiberhaupt vorkommenden 
Bereich, und bei keiner Reizart liegen die gefundenen Werte irgendwie 
auffallend weit vom Gesamtmittel abo Man sieht auch, daB sich aus 
Aktionsstromaufnahmen dieselbe Leitungsgeschwindigkeit ergibt wie aus 
der Beobachtung der Bewegungsreaktion. Das gewogene Mittel aus den 
Leitungsgeschwindigkeiten der Tabelle 2 ist, wenn jeder Wert ein Ge­
wicht umgekehrt proportional dem Quadrat seines wahrscheinlichen 
Fehlers erhalt, 0,152 ± 0,006 cm sek-1, wenn er ein Gewicht proportional 
der Zahl der Einzelbestimmungen erhalt, 0,143 ± 0,006 cm sek-1, so daB 
man 0,15 ± 0,01 cm sek-1 als einen guten Mittelwert betrachten kann. 

Durchschneidet man den Mittelnerven eines Blattchens in einiger 
Entfernung von def Spitze, so kann man, besonders bei haherer Tempera­
tur und am spat en Vor- oder friihen Nachmittag, wesentlich hahere 
Leitungsgeschwindigkeiten messen. rch erhielt bei 4 solchen Versuchen, 
in denen die Leitungszeit mit der Stoppuhr gemessen wurde, bei 20° C 
0,28 ± 0,03 cm sek-1 [UMRATH (2)J, aus 8 Aktionsstromaufnahmen von 
Tertiargelenken bei 29-32°C 0,30± 0,02 (0,15,0,47) cmsek-1 [UMRATH (o)J 
als Leitungsgeschwindigkeit, wobei nach dem wahrscheinlichen Fehler in 
Klammer die Extremwerte angegeben sind. Die Messung hoher Leitungs­
geschwindigkeiten ist im Fiederblattchen von Mimosa pudica dadurch 
erschwert, daB gerade dann, wenn sie leicht aus16sbar sind, auch die 
Tertiargelenke durch die bei der Schnittfiihrung schwer vermeidlichen 
Verbiegungen besonders leicht erregt werden. Nur unter besonders 
giinstigen Verhaltnissen bedingt das Durchschneiden eines Blattchens 
einigermaBen regelmaBig rasche Leitung bis zum Hauptgelenk. So konnte 
ich (II) in 10 Versuchen an sehr gut erregbaren Pflanzen am friihen 
N achmittag bei Durchschneiden eines nahe der Basis des sekundaren 
Blattstiels inserierten Blattchens Leitungszeiten bis zur Hauptgelenks­
reaktion messen, die bei Annahme einer Leitungsgeschwindigkeit von 
26,0 cm sek-1 im primaren und von 1,13 cm sek-1 im sekundaren Blatt­
stiel, fiir das Blattchen bei 26,5° C 0,63 ± 0,03 (0,42, 0,92) cm sek-1 

ergaben. Der damals fUr die rasche Leitung im sekundaren Blattstiel 
angenommene Wert erscheint jetzt fiir die gegebenen Verhaltnisse zu 
gering, doch diirfte der dadurch bedingte Fehler, wegen der nur sehr 
kurzen Leitungsstrecke im sekundaren Blattstiel, nicht allzu groB sein. 
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Am 22. 9. 36 habe ich (0) noch 8 soIche Versuche am spat en Nachmittag 
bei 25 0 C ausgefiihrt und zur selben Zeit auch die rasche Leitung beim 
Durchschneiden von sekundaren Blattstielen in verschiedener Entfernung 
vom Sekundargelenk gemessen. Fiir die rasche Leitung im Blattchen 
ergab die Rechnung 0,81 ± 0,12 cm sek-1. Es ist also im Blattchen 
neben der langsamen Leitung noch eine rasche von etwa 0,7 cm sek-1 

und wahrscheinlich noch eine mittlere von etwa 0,3 cm sek-1 anzunehmen. 
Aktionsstrome vom Mittelnerven des Blattchens sind nur von der 

langsamen Leitung bekannt; meist handelt es sich, wie in Abb.4, urn 
eine langere Wellengruppe. Die Anstiegszeit der ersten Welle ergibt sich 
aus den 6 Versuchen, deren 
Leitungsgeschwindigkeit in 
der 8. Zeile von Tabelle 2 ver­
zeichnet ist, zu 1,15 ± 0,07 
sek, aus 7 von den Versuch':!n, 
deren Leitungsgeschwindig­
keit in der 7. Zeile von Ta­
belle 2 verzeichnet ist, bei 
einer mittleren Entfernung 
zwischen Reiz- und Ablei-
tungsstelle von 1,35 cm zu 

Abb.4. 27. Juni 1927. 30° C. Mimosa p"dica. Ableitung vom 
Mittelnerven des BHittchens. Reiz: Durchschneiden des 
Blattchens I,2 em von der Ableitungsstelle. Zeitmarken 
10 sek, Spannungseinheit 0,02 Volt. [Aus UMRATH (5).) 

1,16 ± 0,12 sek, bei einer soIchen von 0,25 cm zu 1,01 ± 0,06 sek. Die 
Verbreiterung der Aktionsstromwelle mit zunehmendem Leitungsweg, 
die aus der Tierphysiologie schon lange bekannt ist und uns auch im 
folgenden noch begegnen wird, erscheint hier eben angedeutet. Sie 
beruht auf etwas verschiedener Leitungsgeschwindigkeit in nebeneinander 
hinziehenden Leitungsbahnen. 

b) Der sekundare Blattstiel. 
Auch die Erregungsleitung im sekundaren Blattstiel von Mimosa 

pudica ist der bei Mimosa SPegazzinii ahnlich. Die schon dart gemachte 
Unterscheidung von drei Leitungssystemen gewinnt ihre volle Be­
rechtigung erst durch den an Mimosa pudica gefiihrten Nachweis, der 
von der Reizart unabhangigen Leitungsgeschwindigkeit innerhalb jedes 
Systems. 

Die auf die langsame Leitung beziiglichen Leitungsgeschwindigkeiten 
sind in Tabelle 3 verzeichnet, in der auch auf 240 C umgerechnete Werte 
angegeben sind. Wahrend meine (2) friiheren Messungen, die nur zufallig 
bei verschiedenen Temperaturen ausgefiihrt waren, am besten zu einer 
Temperaturabhangigkeit stimmen, die nur etwa halb so groB ist als die 
der langsamen Leitung im primaren Blattstiel, haben Versuche, die 
ich (0) jetzt bei moglichst verschiedenen Temperaturen eigens zur Be­
stimmung der Temperaturabhangigkeit angestellt habe, ein QI0 etwas 

10 

iiber 2 ergeben, wobei QI0 als (V:i..!. r oo definiert ist, wenn v die Leitungs-

Ergebnisse der Biologie XIV. 3 
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T + t die hahere Temperatur bezeich­
net. Fur die langsame Leitung 1m 
primaren Blattstiel hat eine langere 
Rechnung als besten Wert fUr QI0 recht 
genau 2,00 ergeben; mit diesem Wert 

+1 habe ich auch die langsame Leitung o 
r<") im sekundaren Blattstiel in Tabelle 3 
0' 

..., 
.... 
Q) 

::: 
aJ 

auf 240 C umgerechnet, und die Werte 
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andere Annahme fUr QlO willkurlich 
erscheinen wurde, da doch nur wenige 
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\:) weichenden Temperaturen vorliegen. 
~ 
1i'o Man sieht, besonders aus den auf 
~ 240 C bezogenen Wert en , daB die o Leitungsgeschwindigkeit von der Reiz­

art unabhangig ist. Als Reize wurden 
angewandt : Durchschneiden eines 
Fiederblattchens, Durchschneiden des 
sekundaren Blattstiels, wobei die zu­
nachst ausge16ste rasche Leitung hier 
nicht berucksichtigt wurde, sondern 
erst die bei ihrem Erlaschen ausgelaste 
langsame, Warmereize am sekundaren 
Blattstiel, elektrische Reize am sekun­
daren Blattstiel, immer mit 0,r8 sek 
Reizzeitl, aber mit Spannungen, die 
sich wie r : 25 verhalten, ein elektrischer 
Reiz, der zwe1 einander gegenuber­
stehende Tertiargelenke erregte 2, den 
sekundaren Blattstiel in querer Rich­
tung traf und oft keine Leitung III 

ihm aus16ste, und schlieBlich das An­
brennen eines sekundaren Blattstiels 
von unten, in welch em durch vorher­
gehende Abtragung von unten her bis 

1 Das ist die Chronaxie des sekun­
daren Blattstiels; auch bei Reizung des 
Blattchens (Tabelle 2) und des primaren 
Blattstiels mit konstantem Strom (Ta­
belle 6) waren die Reizzeiten gleich der 
Chronaxie des betreffenden Gewebes 
[UMRATH (I, 2)J. 

2 Reizzeit 0,004 sek = Chronaxie der 
Tertiargelenke. 
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ins Phloem des Hauptbiindels die rasche Leitung ausgeschaltet war. Man 
sieht auch, da:B die l.eitungsgeschwindigkeit vom Sinn der Leitung, ob 
basipetal oder akropetal, unabhangig ist. Eine Reihe von Versuchen 
zeigt, daB die Leitungsgeschwindigkeit in einem Teil des sekundaren 
Blattstiels, dessen Fiederblattchen entfernt sind, dieselbe ist wie in einem 
normalen mit erhaltenen Fiederblattchen. Dies mag jetzt vielen selbst­
verstandlich erscheinen, doch wa:r es seinerzeit manchen unerwartet, 
und ich glaube auch jetzt noch darauf hinweisen zu sollen. 

Es sei hier eine Bemerkung zur Beurteilung der Tabellen 2-7 ein­
geschaltet. Wenn die Streuung der aus den verschiedenen Versuchs­
gruppen berechneten Leitungsgeschwindigkeiten urn den aus der ganzen 
Tabelle berechneten Mittelwert eine rein zufallige ist, so ist zu erwarten, 
daB dieser Mittelwert bei der einen Halfte der Versuchsgruppenresultate 
innerhalb und bei der anderen auBerhalb der Bereiche der wahrschein­
lichen Fehler liegt. Tatsachlich liegt der Mittelwert von Tabelle 2 5mal 
innerhalb und 6mal auBerhalb, der von Tabelle 3 IImal innerhalb und 
7mal auBerhalb, der von Tabelle 4 3mal innerhalb und 2mal auBerhalb, 
der von Tabelle 5 4mal innerhalb und {mal auBerhalb, der von Tabelle 6 
4mal innerhalb und gmal auBerhalb und der von Tabelle 7 6mal inner­
halb und 7mal auBerhalb des Bereiches des wahrscheinlichen Fehlers 
eines Versuchsresultates. Bei allen diesen Tabellen zusammen liegt also 
der Mittelwert einer Tabelle 33mal innerhalb und 35mal auBerhalb des 
Bereiches des wahrscheinlichen Fehlers eines Versuchsgruppenresultates. 
Wenn man bei diesem durchaus den Voraussagen der Wahrscheinlich­
keitsrechnung fUr eine zufallige Verteilung entsprechenden Sachverhalt 
noch besonders stark vom Mittelwert der Tabelle 3 abweichende Ver­
suchsgruppenresultate erklaren will, so kann man darauf hinweisen, 
daB unter den auf 24° C bezogenen Werten die zwei hachsten, in der 
4. und 3. Zeile von unten, bei elektrischen Reizen gefunden wurden, 
die so schwach waren, daB sie in vielen Fallen gar keine Erregungsleitung 
auslasten. Es trat also Erregungsleitung nur in den am leichtesten erreg­
baren sekundaren Blattstielen ein, und diesen kommt offenbar auch 
eine etwas iiber dem Durchschnitt gelegene Leitungsgeschwindigkeit zu. 
Eine etwas hahere Leitungsgeschwindigkeit in leichter erregbaren Lei­
tungsbahnen wird auch bei Biophytum noch zu besprechen sein. 

Die mittlere Leitung laBt sich auch im sekundaren Blattstiel von 
Mimosa pudica durch Anbrennen des sekundaren Blattstiels von oben 
her, durch einen Schnitt in das Kantenbiindel, durch Durchschneiden 
eines Bla ttchens nahe seiner Basis oder durch die rasche Lei tung von einem 
benachbarten, angebrannten sekundaren Blattstiel aus hervorrufen. Bei 
diesen Reizen kann es allerdings auch vorkommen, daB nur die lang­
same Leitung ausge16st wird oder daB die mittlere bald erlischt und 
in die langsame iibergeht oder daB andererseits, z. B. bei zu tiefem 
Anbrennen bis in das untere Hauptbiindel, sogar die rasche Leitung 
ausge16st wird. Meine (2) in Tabelle 4 wiedergegebenen Versuche wurden 
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kann. Wie aus Tabelle 4 zu ersehen ist, ist auch die mittlere Leitungs­
geschwindigkeit von der Reizart und yom Sinn der Leitung unabhangig. 

Auch die rasche Leitung im sekundaren Blattstiel von Mimosa 
pudica ist nur durch Anbrennen oder mechanische Verletzungen aus16s­
bar. Brennt man einen sekundaren Blattstiel von unten, etwa mit der 
Flamme eines Zundholzes stark an, so erhalt man in ihm die rasche 
Leitung, die an der Reaktion der Blattchen und des Sekundargelenkes, 
wenn dieses noch genugend reaktionsfahig ist, zu erkennen ist. In den 
benachbarten sekundaren Blattstielen wird hierdurch nur die mittlere 
und im primaren Blattstiel nur die langsame Leitung ausgelost. Durch­
schneidet man einen sekundaren Blattstiel, so kann man die rasche 
Leitung an den Blattchenreaktionen meist nur tiber eine sehr kurze 
Strecke beobachten, in sehr vielen Fallen erfolgt aber trotzdem eine sehr 
fruhe Reaktion des Hauptgelenkes, lange bevor die basalen Blattchen 
des gereizten sekundaren Blattstiels reagiert haben. Es scheint demnach 
im sekundaren Blattstiel ein rasch leitendes System zu bestehen, das 
durch Anbrennen und durch mechanische Verletzungen erregbar ist, 
mit den Tertiargelenken in Verbindung steht und im Sekundargelenk 
endet, und daneben ein zweites rasch leitendes System, das nur durch 
mechanische Verletzungen erregbar ist, mit den Tertiargelenken nicht 
in Verbindung steht, durch den primaren Blattstiel bis in den Stamm zieht 
und mit den Hauptgelenken in Verbindung steht. Wie Tabelle 5 zeigt, 
ist die Leitungsgeschwindigkeit im sekundaren Blattstiel in dies en beiden 
rasch leitenden Systemen gleich. Auch von der Reizart und yom Sinn 
der Leitung erscheint die Leitungsgeschwindigkeit unabhangig. 

Die mit dem Hauptgelenk in Verbindung stehende rasche Leitung 
ist sehr stark von der Luftfeuchtigkeit und yom Turgeszenzgrad der 
Pflanze abhangig. Am Vormittag ist sie nur bei trubem Wetter leicht 
auslosbar, sonst nur in den fruhen Morgenstunden oder am Nachmittag, 
wenn die Luftfeuchtigkeit wieder stark zunimmt, wie das besonders 
in einem Glashaus, das zu dieser Zeit der Sonne nicht mehr ausgesetzt 
ist, der Fa:1l ist. Dieser EinfluB hoher Luftfeuchtigkeit oder direkter 
Beruhrung mit Wasser geht auch aus Versuchen von SNOW (1, S.363) 
hervor und wurde auch von BALL (3) fur seine "rapid conduction", das 
ist die rasche Leitung in der Markkrone des Stammes, festgestellt. Aus 
nicht genau bekannten, aber vielleicht ahnlichen Grunden sind die 
Leitungsgeschwindigkeiten der Tabelle 5, die ich seinerzeit an eingetopften 
Pflanzen in einem wenig feucht gehaltenen Glashaus gem essen habe, 
wesentlich geringer als die in Abb. 5 eingetragenen, die ich (0) an in tie fer 
und warmer Erde wurzelnden Pflanzen in einem feuchter gehaltenen 
G1ashaus gem essen habe. Besonders hoch sind die bei 0 und bei 30° C 
gemessenen Werte, vor deren Bestimmung die sekundaren B1attstiele 
10 Minuten lang auf 'Wasser entsprechender Temperatur eines unter­
gestellten Becherg1ases geschwommen sind. Jeder "Vert ist aus einer 
groJ3eren Zah1 von Versuchen bestimmt, wobei der sekundare Blattstie1 
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in 10 oder II Versuchen moglichst weit, in 6-II Versuchen moglichst 
nah vom Sekundargelenk durchschnitten und die Zeit bis zur Haupt­
gelenksreaktion gemessen wurde. An den zwischen dem II. Juli und 
30. September zwischen 8 und 17 Uhr ausgefuhrten Versuchen zeigt sich 
kein EinfluB der J ahreszeit und auch ein tageszeitlicher EinfluB ist nicht 
deutlich; hingegen zeigt sich eine starke Temperaturabhangigkeit der 
Leitungsgeschwindigkeit. Die Gerade in Abb.5, die einen sehr guten 
Ausgleich der Werte von den nur in Luft gewesenen sekundaren Blatt­
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stielen darstellt, entspricht 
etwa QIO = 2,6, die, we1che die 
Werte von den sekundaren 
Blattstielen verbindet, die auf 
Wasser von 0 und von 30° C 
gelegen sind, entspricht etwa 
Q10 = 1,8. (Ein konstantes QIO 
wurde eine Gerade ergeben, 
wenn die Leitungsgeschwindig­
keiten in logarithmischem MaB-f 

o 10 15 20 25 30 ~ 35 stab aufgetragen waren, doch 
hat ein konstantes Q10 keine 
groBere Wahrscheinlichkeit fUr 
sich, als die in Abb. 5 ange­
deutete lineare Beziehung zwi­
schen Leitungsgeschwindigkeit 
und Temperatur.) Die Un­
sicherheit der Werte laBt nur 
den SchluB zu, daB QIO' wie 
bei der langsamen Leitung, 
nahe bei 2 liegt, was jeden­
falls fiir Erregungsleitung und 
nicht, wie mitunter angenom­
men wurde, fiir Reizfortpflan­

" 
Abb. 5. Geschwindigkeit der raschen Leitung im sekundaren 
Blattstiel von Mimosa pudica in Abhiing;gkeit von derTem­
peratur. Die Ringe markieren die an nicht vorbebandelten 
Blattern gemessenen Werte, die vollen Kreise, die an solchen 
sekundaren Blattstielen gemessenen, die vor dem Versuch 
10 Minuten auf Wasser geschwommen sind. Die bej 0 nnd 
1° eingetragenen Werte sind beide an sekundaren Blatt­
stielen gemessen, die auf Eiswasser geschwommen sind; sie 
liegen so nahe beieinander, daB es schwer gewesen ware, sie 
beide bei 0° einzutragen. Durch Wasser von 35 0 C wurden 
die sekundaren Blattstiele sichtlich geschadigt, daber ist 
der bei dieser Temperatur gefundene Wert der Leitungs­
geschwindigkeit nicht mit den anderen zu vergleichen. 
Die wahrscheinlichen Fehler sind als vertikale Strecken 
eingezeichnet, wo diese den Durchmesser der Kreise iiber­
ragen. Die schragen Geraden stellen die aus der Abbildnng 
ohne Rechnung ermittelte wahrscheinliche Temperatur­
abhangigkeit der Leitungsgeschwindigkeit dar. (Original.) 

zung durch einen physikalischen Vorgang spricht. Es sei auch darauf 
hingewiesen, daB sekundare Blattstiele, die auf Wasser von 35° C ge­
legen sind und dadurch, wie aus der nur sehr langsamen Wiederaus­
breitung der Blattchen nach erfolgter Reaktion zu ersehen war, wenigstens 
zeitweise geschadigt waren, eine viel geringere Geschwindigkeit der raschen 
Leitung ergaben, als sie nach den sonstigen Umstanden zu erwarten 
gewesen ware (Abb.5). Auch das spricht fur Erregungsleitung. 

Durch Versuche, in denen gewisse Teile des sekundaren Blattstiels 
uber etwa I cm abgetragen waren, habe ich (2) gezeigt, daB das rasch 
leitende, durch Anbrennen erregbare System im unteren Hauptbundel 
zu lokalisieren ist, denn die rasche Leitung bleibt durch Anbrennen aus­
losbar: nach Abtragung des Kantenbundels, Tabelle 5, letzte Zeile, auch 
wenn das obere Hauptbiindel mitentfernt ist oder nach Abtragung der 
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pnmaren Rinde an der Unterseite, und sie 
ist aufgehoben, wenn das Phloem des unte­
ren Hauptbiindels weitgehend abgetragen ist. 
Die langsame Leitung ist in allen diesen 
Fallen erhalten, Tabelle 3, letzte Zeile. 

Auch im sekundaren Blattstiel von Mi­
mosa pudica steigt der Aktionsstrom bei der 
langsamen Leitung weniger steil an als bei 
der raschen, durch Anbrennen ausgelosten. 
Ich (5) habe seinerzeit fUr die langsame Lei­
tung nach Anschneiden eines Blattchens in 
13 Versuchen bei im Mittel 27° C die An­
stiegszeit der ersten Welle zu 1,60 ± 0,14 
(2,59, 0,74) sek angegeben. Jetzt habe ich 
(0) im August und September 1935 an II 
sekundaren Blattstielen bei im Mittel 30° C 
erst 2-3 Blattchen durchschnitten und die 
Anstiegszeit der langsamen Leitung zu 2,03 
± 0,23 (4.43, 0,76) sek gefunden und nach 
einer langeren Erholungszeit den sekundaren 
Blattstiel angebrannt und die Anstiegszeit 
der raschen Leitung zu 0,61 ± 0,04 (0,87, 
0,35) sek bestimmt. Ein solcher Versuch ist 
in Abb. 6 wiedergegeben. In Dbereinstimmung 
damit habe ich (0) in 7 Versuchen im Juni 
1930, in den en der sekundare Blattstiel an­
gebrannt wurde, bei 30,5° C als Anstiegszeit 
der erst en Welle 0,60 ± 0,06 (0,88, 0,25) sek 
erhalten. Beim Durchschneiden eines sekun­
daren Blattstiels war es nicht moglich, in 
demselben rasch ablaufende Aktionsstrome mit 
einiger Sicherheit nachzuweisen. Es ist aber, 
worauf ich schon bei Mimosa SPegazzinii hin­
gewiesen habe, sehr wohl moglich, daB in die­
sen Fallen so wenige Zellen an der Erregungs­
lei tung beteiligt sind, daB ihr Aktionsstrom 
zu schwach ist, urn nachgewiesen zu werden. 

Der Aktionsstrom der langsamen Leitung 
bildet, wie auch Abb. 6 und 7 zeigen, meist 
eine langere Wellengruppe ; manche Ein­
senkungen an der Kurve sind allerdings 
durch Gelenksreaktionen bedingte positive 
Ausschlage, so daB die Form des Aktions­
stroms nicht ganz leicht zu beurteilen ist. 
Jedenfalls ist die ganze Wellengruppe, also 
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der Gesamtaktionsstrom, desto Hi.nger, je sHi.rker der auslosende Reiz 
ist, wie das auch Abb. 7 zeigt. 1m Gegensatz zu dem noch zu be­
sprechenden Verhalten des primaren Blattstiels von Mimosa pudica ist 
es mir (5, I6) beim sekundaren Blattstiel nicht gelungen, etwa durch 
Anwendung besonders schwacher oder kurz dauernder Reize, Erregungs­
leitung mit nur einer Aktionsstromwelle zu erhalten. Einzelne Offnungs­
induktionsschlage 16sen im sekundaren Blattstiel auBerhalb der durch­
stromt gewesenen Strecke nur schwer Erregungsleitung aus und dann 
meist nach einer langen Latenzzeit, die auf einen zwischengeschalteten 
Vorgang, vielleicht mit Bildung von Erregungssubstanz in sehr vielen 
Zellen infolge des starken, vielleicht scbadigenden Reizes, schlieBen laBt. 
In der vom Induktionsschlag durchflossen gewesenen Strecke tritt Er­
regungsleitung, von der Kathode gegen die Anode, leichter ein, wahr­
scheinlich, weil einige Zellen schon durch den Reiz selbst erregt werden. 
Auch durch Abkiihlung mit Wasser von 0° C, wodurch im primaren 
Blattstiel und im Stamm Einzelaktionsstrome ausgelost werden, laBt 
sich im sekundaren Blattstiel nur sehr schwer Erregungsleitung aus­
losen. DieAbkiihlung, die, urn iiberhaupt wirksam zu sein, rasch erfolgen 
muB, wirkt offenbar nicht lange genug alsReiz, urn eine langere Wellen­
gruppe auszulosen. Bei einem gelegentlich von mir (5, Abb. I6) regi­
strierten Einzelaktionsstrom waren die Blattchenreaktionen vor der 
Ableitungsstelle steckengeblieben und begleiteten erst die in einigen 
Sekunden nachfolgende Wellengruppe. Wahrscheinlich war der einzelne 
Aktionsstrom der Rest einer erloschenden Wellengruppe, die urspriinglich 
auch von Blattchenreaktionen begleitet war. Nach all dem ist offenbar 
fUr eine normale Leitung im langsam leitenden System des sekundaren 
Blattstiels das Zusammenwirken mehrerer Erregungswellen erforderlich. 
Dabei diirfte es sich nach unseren jetzigen Kenntnissen nicht urn in 
denselben Zellen hintereinander, sondern urn in verschiedenen Zellen 
nebeneinander ablaufende Wellen handeln. Denn in Dbereinstimmung 
mit dem, was noch sonst iiber Refraktarstadien zu sagen ist, ist im sekun­
daren Blattstiel von Mimosa pudica selbst unter giinstigen Bedingungen 
I Minute nach der ersten Erregungsleitung eine zweite entweder iiber­
haupt noch nicht aus16sbar oder doch in ihrer Leitungsgeschwindigkeit 
sehr stark herabgesetzt, und selbst nach 2 Minuten habe ich (I7) noch 
eine Herabsetzung der Leitungsgeschwindigkeit auf weniger als die Halfte 
gefunden. 

Die gegenseitige Beeinflussung nebeneinander befindlicher erregungs­
leitender Zellen konnte eine elektrische sein, wenn der Aktionsstrom 
als elektrischer Reiz wirkte. Es wiirde dann eine vorauseilende Er­
regung eine in einer benachbarten Zelle nachfolgende fordern, um­
gekehrt wiirde aber die vorauseilende durch die nachfolgende gehemmt. 
Eine fordernde Wirkung auf benachbarte Zellen soUte so lange bestehen, 
als sich elektrische Reize summieren; das ist in der Regel iiber eine 
Zeit, die Iomal so lang ist als die Chronaxie, die ich (I) zu 0,4 sek gefunden 



44 KARL UMRATH: 

habe. Es ist nach den bisherigen Befunden schwer zu beurteilen, ob 
eine so1che Forderung Hinger als 4 sek besteht. Fur wahrscheinlicher 
halte ich eine gegenseitige Forderung nebeneinander liegender Zellen 
durch bei der Erregungsleitung gebildete Erregungssubstanz. Auch in 
diesem Fall wurde vor allem die vorauseilende Erregung eine in benach­
barten Zellen nachkommende fordem, aber diese wurde die voraneilende 
nicht hemmen, sondem in sehr geringem MaBe fordem; diese Forderung 
konnte allerdings nur dann merklich sein, wenn sich die Erregungs­
substanz, etwa als oberflachenaktive Substanz in den Zellgrenzflachen, 
sehr rasch ausbreitet. Die fOrdemde Wirkung wiirde erst erloschen, 
wenn die Erregungssubstanz durch Abbau oder Umwandlung unwirksam 
geworden ist. Wir werden beim primaren Blattstiel noch einen Fall 
von langsamer Erregungsleitung kennenlemen, bei dem der Transport 
von Erregungssubstanz offenbar eine groBe Rolle spielt. Wie FITTING 
(2, S. 715) zuerst gezeigt hat, bewirken an abgeschnittenen Blattem 
oder Sprossen, die aus einer Losung Erregungssubstanz in unter­
schwelliger Konzentration aufgenommen haben, Beruhrungsreize Er­
regungsleitung im sekundaren Blattstiel, was sonst nur an noch jungen 
Blattem oder zur Zeit des Dbergangs in Schlafstellung zu beobachten 
ist. Demnach erscheint mir die Forderung der Erregungsleitung durch 
Erregungssubstanz ganz sichergestellt. 

c) Die Stelle zwischen Sekundargelenk und basalem 
Blattchenpaar. 

Wie ich (2) gezeigt habe, ist bei Mimosa pudica in jedem sekundaren 
Blattstiel die Stelle zwischen Sekundargelenk und basalem Blattchen­
paar in bezug auf die langsame Erregungsleitung ausgezeichnet. Eine 
durch einen sehr schwachen Reiz ausgelOste Erregung kann diese Stelle 
meist nicht passieren, durch starkere Reize ausgelOste Erregungen brauchen 
hierzu 10-20 sek und mehr; diese Zeit nimmt mit der Starke des Reizes 
und der Ausdehnung des gereizten Gebietes ab und mit der Entfemung 
des Reizortes von dieser Stelle zu. Ich (5) konnte zeigen, daB der Aktions­
strom dieser Stelle stark reduziert ist, wenn der Erregungsvorgang hier 
erlischt (Abb. 8, Teil 4) und daB, wenn der Erregungsvorgang die Stelle 
passiert, der Aktionsstrom meist mit einer reduzierten Welle beginnt, 
der sich die nachsten aufsetzen und anschlieBen (Abb.8). Je langer 
die Wellengruppe ist, die die Stelle zwischen basalem Blattchenpaar 
und Sekundargelenk noch passiert, desto mehr Aussicht besteht, daB sie 
die entsprechende Stelle in den Nachbarblattstielen uberwindet, wie 
aus Abb. 8 ersichtlich. Die Anstiegszeit habe ich (5) in je 18 Versuchen 
bei im Mittel 30° C fUr die erloschende Einzelwelle zu 1,07 ± 0,06 (1,85, 
0,67) sek, fUr die erloschende, reduzierte Kopfwelle einer Gruppe zu 
1,88 ± 0,10 (2,7°, 0,77) sek gefunden. 

Die Leitungsverzogerung in dem etwa 2 mm langen Gebiet zwischen 
basalem Blattchenpaar und Sekundargelenk ist ungefahr der Zeit gleich, 
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die eine Wellengruppe, die in diesem Gebiet gerade noch erlischt, im 
sekundaren Blattstiel dauert. Man kann sich demnach vorstellen, daB 
die Verzogerung im wesentlichen durch Erloschen der jeweiligen Kopf­
welle zustande kommt und dem zeitlichen Abstand der ursprunglichen 
Kopfwelle von der Welle, die schlieBlich als Kopfwelle ubrigbleibt, gleich 
ist. Die je nach der Art des Reizes und dem Erregbarkeitszustand etwas 
verschiedene Dauer der Verzogerung diirfte erstens daher ruhren, daB 
das Erloschen der gleichen Zahl von Wellen eine. urn so langere Ver­
zogerung bedingt, je weniger eng die Wellen in der Gruppe aufeinander­
folgen, und zweitens daher, daB die fordemde Wirkung dervorangehenden 
Wellen auf die folgenden bei groBerem Abstand abnimmt und daher 
wohl mehr Wellen erloschen. 

Die Ansicht von HOUWINK, daB an der Basis des sekundaren Blatt­
stiels keine Erregungsleitung, sondem nur Transport von Erregungs­
substanz mit dem Saftstrom vorkommt, halte ich schon wegen der groBen 
Ahnlichkeit der Aktionsstrome an dieser Stelle und im sonstigen sekun­
daren Blattstiel fiirunzutreffend; man vgl. Abb. 7 und 8; bis auf die 
reduzierte Kopfwelle in Abb. 8 sind die Unterschiede sehr gering. Fur 
den sekundaren Blattstiel ist aber im langsam leitenden System wegen 
der yom Leitungssinn, von der Reizart und von der Reizstarke unab­
hangigen Leitungsgeschwindigkeit, abgesehen yom Nachweis von Aktions­
stromen, Erregungsleitung sicher. Durch seine Aktionsstromaufnahmen 
hat HOUWINK gezeigt, daB ein Einzelaktionsstrom yom primaren Blatt­
stiel nicht auf den sekundaren ubergehen kann, ganz in Dbereinstimmung 
mit der eben dargelegten Auffassung, daB sich an der Basis des sekun­
daren Blattstiels eine Dekrementstelle finde, in der Einzelerregungen 
erloschen. 

d) Der primare Blattstiel. 

K. LINSBAUER (2) hat als erster fur den primaren Blattstiel von 
Mimosa pudica und damit uberhaupt bei Pflanzen verschiedene Lei­
tungsgeschwindigkeiten bei Anwendung verschiedener Reize nachgewiesen. 
Er fand bei einem Warmereiz und einer Umgebungsternperatur von 
I9,5° C im Mittel 0,75 cm sek-1, nach einem Schnitt durch ein Kanten­
bundel bei 24,2° C 3,I2 cm sek-1 und nach Durchschneiden des ganzen 
primaren Blattstiels bei 25,8° C im Minimum IO cm sek-1, wahrend sich 
im Mittel aus diesen Versuchen 40 crn sek-1 ergibt. 

Ich (2) habe dann die Auffassung vertreten, daB es sich urn drei 
erregungsleitende Systeme handelt und habe fur das langsam leitende 
die Konstanz der Leitungsgeschwindigkeit nachgewiesen. Erst aus den 
neueren Aktionsstrornuntersuchungen geht hervor, daB die an den 
Gelenksreaktionen kenntliche langsame Leitung im primaren Blattstiel 
irnmer mit einern Einzelaktionsstrom verbunden ist und daB es in ihm 
auBerdem noch eine viel schlechter ausgebildete langsarne Leitung gibt, 
die, wie im sekundaren Blattstiel von Mimosa pudica und in den Blatt­
stielen der anderen untersuchten Mimosen, mit einer Aktionsstrom-
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Wellengruppe verbunden ist. Wegen der besonderen Verhaltnisse, die 
bei dieser letzteren langsamen Leitung vorliegen, werde ich auf sie erst 
nach Besprechung der anderen Leitungssysteme zuriickkommen. 

Meine (2, 8, 17) in Tabelle 6 zusammengestellten Versuche zeigen, daB 
die Geschwindigkeit der meist beobachteten und mit dem Einzelaktions­
strom verbundenen langsamen Leitung von Reizart, Reizstarke und 
Leitungssinn unabhangig ist und daB man bei Beriicksichtigung des 
Aktionsstroms dieselbe Leitungsgeschwindigkeit erhalt wie bei Beriick­
sichtigung der Gelenksreaktionen. Zu den Versuchen mit akropetaler 
Leitung, in denen die Zeit zwischen Reiz am primaren Blattstiel und 
Sekundargelenksreaktion gemessen wurde, muBten natiirlich Blatter mit 
gut reaktionsfahigen Sekundargelenken verwendet werden. rch habe 
auch alle Leitungsgeschwindigkeiten auf 240 C umgerechnet und diese 
Werte in Tabelle 6 ebenfalls verzeichnet. Der Umrechnung wurde 
zunachst die Beziehung VT+t = VT (I +lXt) zugrunde gelegt, wobei sich 
beim Probieren mit verschiedenem IX fUr IX = 0,08 der geringste wahr­
scheinliche Fehler des auf 240 C bezogenen Gesamtmittels ergab. Bei 
dem nicht sehr groBen Temperaturintervall, das die Messungen iiber­
decken, ist die obige Beziehung mit IX = 0,08 nahezu gleichwertig mit 
der Annahme Q10 = 2,0. Als erster hat BOSE (2, S. ISO) 5 Temperatur­
versuche mitgeteiIt, die allerdings eine sehr groBe Streuung zeigen und 
im Mittel, wenn jeder Versuch ein Gewicht proportional seinem Tempe­
raturintervall erhalt, Q10 = 2,6 ergeben. HOUWINK sagt, er konne die 
Angabe BasEs, daB die Leitungsgeschwindigkeit _ stark von der Tem­
peratur abhangt (QlO = ± 2), bestatigen. Er bezieht sich dabei wahr­
scheinlich auf eine spatere Publikation von BOSE (3), in der nur das erste 
Experiment von denen, die ich eben besprochen habe, angegeben ist. 
Ob und mit welcher Zuverlassigkeit die Versuche von HOUWINK Q10 = 2,0 
ergeben haben, ist nicht ersichtlich; jedenfalls erscheint aber nach allen 
vorliegenden Versuchen Q10 = 2,0 als der wahrscheinlichste Wert. 

Die mittlere Leitung im primaren Blattstiel von Mimosa pudica 
wurde nur nach mechanischen Verletzungen beobachtet. Die Versuche 
LINSBAUERs (2), in denen ein Kantenbiindel durchschnitten wurde, 
ergaben den zuverlassigsten Wert der Leitungsgeschwindigkeit, 3,12 ± 
0,04 em sek-1. Ich (2) habe die mittlere Leitung auBer beim Durch­
schneiden eines Kantenbiindels auch beim Durchschneiden desSekundar­
gelenks beobachtet und fUr die Leitungsgeschwindigkeit 3,3 ± 0,1 cern sek-1 

erhalten. Auch beim Abquetschen des primaren Blattstiels maB ich 
manchmalReaktionszeiten des Sekundargelenkes, die auf mittlereLeitung 
zum Sekundargelenk schlieBen lassen. 

Die rasche Leitung im primaren Blattstiel von Mimosa pudica ist 
durch Durchschneiden des primaren Blattstiels, eines sekundaren Blatt­
stiels und unter giinstigen Bedingungen auch eines Blattchens auslosbar, 
nicht aber durch Anbrennen. BOSE (3, S. 64) gibt fiir diinne Blattstiele, 
wie sie den zuerst ausgebildeten Blattem junger Pflanzen zukommen, 
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Leitungsgeschwindigkeiten zwischen 12 
und 40 cm sek-1 an. Wenn, wie es scheint, 
elektrisch gereizt wurde, so wiirde das 
zeigen, daB in so1chen dunnen primaren 
Blattstielen die rasche Leitung auch elek­
trisch auslosbar ist, vielleicht zwar nur 

t-.. durch starke, schadigende Reize. Mir ist 
"? .... eine elektrische Aus16sung der raschen 

~ l;:i .8' ~ t 
0' 0' 0' 0' ~ 

Leitung im primaren Blattstiel allerdings 
auch an dunnen Blattstielen nie gelungen. 
Es wurde schon erwahnt, daB sich aus 
den Versuchen LINSBAUERs (2) fur die 

-----------IZ 
~ o .... 

\0 0, t-...... rasche Leitung 1m Mittel -40 cm sek-1 

0' .... 0' c-i ~ ergibt. Ich (5) habe aus Aktionsstrom-

;S 

~ tA r::. ~ ~ aufnahmen vom Hauptgelenk bei Durch-
_ .... ___ C'l_' ___ C'l_' ____ 1 ,~ schneiden des primaren Blattstiels bei 30°C 
8' j" g'::: v 26,0 ± 1,6 (39,7, 17,1) cm sek-1 erhalten. 
0' 0' 0' 0' Ich (5) habe geglaubt, Aktionsstrome 
-H -H -H -H der raschen Leitung im primaren Blatt-
:; ~ :F:7 stiel bei Durchschneiden des sekundaren 

nachweisen zu konnen. HOUWINK hat 
gezeigt, daB man dadurch getauscht 
werden kann, daB durch die durch die 

Ergebnisse der Biologie XIV. 

rasche Leitung ausgeloste Reaktion des 
Hauptgelenkes die langsame Leitung 
ausge16st wird, deren Aktionsstrom den 
Blattstiel dann in akropetalem Sinn 
durchwandert. Eine eingehende Nach­
untersuchung hat mir gezeigt, daB das 
in meinen Versuchen mitunter der Fall 
war, daB aber in den meisten meiner 
Versuche die rasche Leitung im Sekun­
dargelenk die langsame ausloste; die zu 
lange Leitungszeit ist mir deswegen 
nicht aufgefallen, weil ich damals einen 
etwas zu niedrigen Wert fur die rasche 
Leitung im sekundaren Blattstiel an­
nahm. Fur die rasche Leitung im pri­
maren Blattstiel sind also Aktionsstrome 
nicht nachgewiesen; es ist aber durchaus 
moglich, daB fur einen so1chen Nachweis 
nur die Zahl der erregungsleitenden 
Zellen zu gering ist. 

HOUWINK (S. 85) hat gefunden, daB 
die rasche Leitung im primaren Blattstiel 

4 
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eine auf 3° abgekiihlte Stelle passieren kann, die von dem Einzel­
aktionsstrom der langsamen Leitung nieht passiert wird. Er sehlieBt 
hieraus, daB es sieh nieht um Erregungsleitung, sondem um Leitung 
einer Druekanderung handelt. HOUWINK iibersieht dabei, daB die 
Empfindliehkeit gegen tiefe Temperaturen keine allgemeine Eigensehaft 
erregungsleitender Systeme, sondem eine spezielle eines Teils des lang­
sam leitenden Systems von Mimosa ist. Meine schon besproehenen 
Temperaturversuehe am sekundaren Blattstiel bestatigen, daB aueh nahe 
iiber 0° noeh rasehe Leitung stattfinden kann, sie zeigen aber aueh, daB 
die Leitungsgesehwindigkeit sehr stark von der Temperatur abhangt, 
so daB es sieh wahrseheinlieh um Erregungsleitung handelt. 

Gegen die Auffassung HOUWINKs maeht RICCA (3, S. 54If.) mit 
Recht geltend, daB die rasehe Leitung in den versehiedenen Teilen des 
Blattes mit sehr versehiedener Gesehwindigkeit erfolgt. Naeh den oben 
mitgeteilten neueren Befunden ist die Gesehwindigkeit der rasehen 
Leitung je naeh Temperatur und sonstigen Umstanden im Blattehen 
etwa 0,7, im sekundaren Blattstiel etwa 3 und im primaren Blattstiel 
etwa 26 em sek-1 . Aueh die Gesehwindigkeiten der langsamen Leitung 
stehen in den drei Teilen des Blattes in ahnliehem Verhaltnis zueinander: 
0,15, 0,30 und 1,37 em sek-1, bei 24° C. Wenn man mit HOUWINK die 
rasehe Leitung einer Druekwelle in den Sehlauehzellen zusehreibt, wie 
das HABERLANDT (I, 10) mit jeder Leitung bei Mimosa tat, so muB 
man den Sehlauehzellen in den versehiedenen Teilen des Blattes reeht 
verschiedene physikalisehe Eigensehaften zusehreiben, was nicht viel 
Wahrseheinliehkeit fUr sieh hat. Es haben iibrigens weder MACDoUGAL 
noeh HOUWINK dureh Druekanderungen Reizbewegungen auslosen 
konnen. 

leh komme nun auf das langsam leitende System des primaren Blatt­
stiels von Mimosa pudica zuriiek und habe dabei zunaehst den Aktions­
strom zu bespreehen. Kurz dauemde Einzelreize bewirken meist nur 
einen einfaehen Aktionsstrom; fUr Kaltereizung dureh Eis ist das aus der 
Arbeit von HOUWINK ersichtlieh, fiir kurze elektrisehe, dureh Offnungs­
induktionsstrome bewirkte Reize aus den Abb. 9, 3. Teil und 42. Aber 
aueh am sekundaren Blattstiel angebraehte sehwaehe Reize, die in diesem 
Erregungsleitung mit einer Wellengruppe bedingen, konnen unter Um­
standen zu einem Einzelaktionsstrom im primaren Blattstiel fUhren, wie 
das Abb. 9 im 2. Teil und Abb. 10 links zeigen. Es kann aber aueh, 
seheinbar wenn vorher lange nieht gereizt worden ist, bei Reizung mit 
einem Offnungsinduktionssehlag ein zweigipfeliger Aktionsstrom auf­
treten, wie das Abb. 9 im 1. Teil zeigt. leh weiB nieht ob der Aktiohs­
strom der einzelnen Zellen in diesen Fallen zweigipfelig ist oder ob noeh 
Zellen erregt werden, die sonst an der Leitung nieht beteiligt sind. Die 
Aktionsstromwellen, die sieh bei lang dauemden, starken Reizen der ersten 
Zaeke entweder unmittelbar ansehlieBen, Abb.9, 4. Teil, oder ihr in 
einigem Abstand folgen (Abb. 10 reehts), entspreehen sieher der Erregung 
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von Zellen, die am Einzelaktionsstrom nicht beteiligt sind, denn HOUWINK 

(S. 70 und Fig. IS) hat gezeigt, daB im Refraktarstadium von einem durch 
Eis ausge16sten Einzelaktionsstrom starke Reize die erste steile Aktions­
stromzacke nicht mehr aus16sen, sondern nur mehr die weniger steil 
ansteigende Wellengruppe. 

Der Einzelaktionsstrom, bzw. die ihm entsprechende erste Zacke in 
emem zusammengesetzten Aktionsstrombild des primaren Blattstiels 

Abb.9. 26. Juli 1933. 35 ° C. Mimosa pudica. Ableitung vom primaren Blattstiel. Erster Versueb , Reiz : ein 
OffnungsinduktionsseWag 3,7 em apikal von der Ableitungsstelle; von den beiden Einsenkungen der Kurve 
var dem Aktionsstrom ist die erste durch das Anschalten des Induktoriums an die Pflanze, die zweite, 
gr6Bere, durch deo elektrischen Reiz bedingt. Zweiter Versuch, Reiz: Durchschneiden eines Blattchens. 
Dritter Versuch, Reiz: ein etwa zehnmal so starker Offnungsinduktionsschlag wie in I. Vierter Versuch, 

Reiz: Anbrennen eines sekundaren Blattstiels. Zeitmarken 10 sek. (Original.) 

ist , wie auch die Abb. 9 und 10 erkennen lassen, in seiner Form und in 
seinem AusmaB in der Regel von der Reizart und von der Reizstarke 
unabhangig. Nur an Blattern in nicht mehr optimalem Zustand kann 
man mitunter bei schwachen. Reizen Einzelaktionsstrome von geringerem 
AusmaB beobachten. Fur die Anstiegszeit des Einzelaktionsstroms habe 

Abb. 10. 2. September 1935. 30 ° C. M 1:lItDSa pudica. Ab1eitung vorn primaren Blattstiel. Reiz, beim ersten 
Versuch: Durchschneiden zweier BHittchen; beim zweiten Versuch: Anbrennen einessekundaren Blattstiels. 

Zu Beginn des zweiten Versuchs eine Eichkurve von - 0,1 Volt. Zeitmarken losek. (Origina1.) 

ich (5) seinerzeit wahrscheinlich etwas zu groBe Werte angegeben. Fur 
die besten halte ich folgende: aus 6 Versuchen mit Offnungsinduktions­
schlagen bei 30° C 0,64 ± 0,16 (1,56, 0,34) sek, aus 20 solchen Versuchen 
an 5 Blattstielen bei 31,5° C 0A9 ± 0,02 (0,72, 0,27) sek [UMRATH {I7)], 
aus 6 Versuchen bei Anbrennen des sekundaren Blattstiels bei 29° C 
0,58 ± 0,08 (1,05 0,38) sek und von denselben 6 Blattstielen bei Durch­
schneiden von 2-3 Blattchen 0,72 ± 0,10 (1,33, 0,32) sek [UMRATH (0)]. 
Es sei darauf hingewiesen, daB, wie erwahnt, das Anbrennen eines sekun­
daren Blattstiels und das Anschneiden einiger Blattchen im sekundaren 
Blattstiel ganz verschiedene Leitungsgeschwindigkeiten aber auch ver­
schieden steil ansteigende Aktionsstrome bedingen (Abb. 6), wahrend 

4* 
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bei der Weiterleitung im primaren Blattstiel der gleiehen Leitungs­
gesehwindigkeit aueh nahezu gleieh steil ansteigende Aktionsstrome 
entspreehen (Abb. TO). 

Fur die bei starken und Hinger dauernden Reizen im primaren Blatt­
stiel auftretende Aktionsstromwellengruppe ist es vor allem bezeiehnend, 
daB ihre Leitungsgesehwindigkeit nieht konstant ist, sondern stark von 
der Saftbewegung beeinfluBt wird. HOUWINK bezeiehnet sie zum Unter­
sehied vom Einzelaktionsstrom als "the variation". Er glaubt, daB es 
sieh lediglieh urn den Transport von Erregungssubstanz mit dem Saft­
strom handelt, welche an den Zellen, die sie erreieht, elektrisehe Ver­
anderungen hervorruft. Er hat tatsaehlieh dureh versehiedene Versuche 
gezeigt, daB die Leitungsgesehwindigkeit dieser Aktionsstromgruppe 
stark vom Saftstrom abhangt. Sehr bedenklich erscheint mir aber der 
bei HOUWINK (S.82) in Fig.33 wiedergegebene Versueh: an einem 
abgesehnittenen SproB, dem Wasser unter 2 Atmospharen Druck zuge­
fiihrt wurde, so daB in den GefaBen kein Unterdruek herrsehte, reagierten 
beim Anbrennen nur die angebrannten Blattehen und es fand aueh 
im sekundaren Blattstiel keine Leitung statt; erst bei Unterdruek trat 
Leitung ein. Ieh glaube, daB jeder, der Mimosa pudica in gutem Zu­
stand einigermaBen kennt oder sieh aueh nur die konstante, vom Saft­
strom unabhangige Leitungsgesehwindigkeit im sekundaren Blattstiel 
vergegenwartigt, zu dem SchluB kommen muB, daB HOUWINK teilweise 
mit Pflanzen in so schlecht em Zustand gearbeitet hat, daB seine Ergeb­
nisse keinen SehluB auf das normale Verhalten zulassen. Ieh (r6) habe 
diese langsam geleiteten Aktionsstromgruppen untersueht, ehe mir die 
Arbeit HOUWINKs bekannt war, und bei Reizung des primaren Blatt­
stiels dureh mit dem WAGNERSehen Hammer erzeugte Induktions­
strome die Leitungsgesehwindigkeit bei basipetaler Leitung zu 0,24± 0,04 
(0,68, O,II) em sek-1, bei akropetaler zu 0,5r ± 0,07 (0,78, 0,r5) em sek-1 

gefunden. Da bei pflanzliehen Aktionsstromen in allen sonst bekannten 
Fallen entweder kein Untersehied naeh dem Sinn der Leitung besteht 
oder der basipetale Leitungssinn begunstigt ist, habe ieh aus meinen 
Befunden gesehlossen, daB es sieh hier urn ein Zusammenwirken von 
Erregungsleitung und Obertragung von Erregungssubstanz dureh inter­
zellulare Fliissigkeit handelt. HOUWINK (S.67 und 72) hat darauf hin­
gewiesen, daB der Einzelaktionsstrom eine Stelle, die kalter als roo C 
oder warmer als 50° C ist, nicht passieren kann, wahrend seine "variation" 
eine Stelle, die auf 5 ° C abgekuhlt oder dureh Hitze abgetotet ist, passieren 
kann. Er will hieraus sehlieBen, daB es sieh im letzteren Fall urn Trans­
port von Erregungssubstanz mit dem Saftstrom handelt. Ieh (0) habe 
die Frage dureh weitere Aktionsstromaufnahmen vom primaren Blatt­
stiel genauer untersueht. Zunaehst wurde dieser 2,5-4,5 em oberhalb 
der Ableitungsstelle dureh etwa r sek mit dureh den WAGNERSehen 
Hammer erzeugten Induktionsstromen gereizt. Wenn, bei einer Um­
gebungstemperatur von 29° C, die Zwischenstreeke durch in Wasser 
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tauehendes Filterpapier bedeekt war, so daB die Temperatur nur wenig, 
dureh Verdunstung, herabgesetzt wurde, zeigte sieh ein Einzelaktions­
strom mit einer Leitungsgesehwindigkeit iiber r,2 em sek-1 und einer 
Anstiegszeit VOn 0,59 ± o,ro sek und in einem betraehtliehen Abstand eine 
Wellengruppe mit einer Leitungsgesehwindigkeit von 0,24± o;or em sek-1 

und einer Anstiegszeit von 3,60 ± 0,34 sek (8 Versuehe). Abb. II links 
zeigt dieses Verhalten. War die Zwisehenstreeke durch in Eiswasser 
tauchendes Filterpapier bedeckt, so war die Leitungsgeschwindig­
keit 0,2r ± 0,02 cm sek-1 (9 Versuche); der Einzelaktionsstrom war also 
in der gekiihlten Strecke erloschen. Trotzdem war zu Beginn der Wellen­
gruppe in 3 Fallen ganz deutlieh, in 3 weiteren nach der kurzen Anstiegs­
zeit hochstwahrscheinlich ein Einzelaktionsstrom vorhanden, wie das 
Abb. II rechts zeigt. Die Wellengruppe kann also in dem warmeren 

Abb. II. 20. Jul I ~35 . 30° C. j\1imosa pHdica. Ableitung vom primaren Blattstiel. Reiz: mit dem WAGNER­

schen Hammer erzeugte Induktionsstrome , 4,2 em apikal von der Ableitungsstelle. Das Elektrometer war 
wahrend der Reizung. aber langer als diese dauerte, abgescbaltet, wodurch die weiI3e Lucke in der Kurve 
entstand. Die Strecke zwischen Reiz- und Ableitungsstelle war mit feuchtem Filterpapier bedeckt, das 
beim ersten Versuch in \Vasser von Umgebungstemperatur, beim zweiten Versucb in Eiswasser tauchte. 

Zeitmarken 10 sek. (Original. 

Gebiet wieder einen Einzelaktionsstrom auslosen. Dieser hat dann durch 
seine groBere Fortpflanzungsgeschwindigkeit den oben angegebenen 
Wert der Leitungsgesehwindigkeit dureh VergroBerung etwas gefalscht. 
4 Versuche, in den en beiderseits der Ableitungsstelle durch in Eiswasser 
tauchendes Filterpapier gekiihlt wurde, ergaben nur Wellengruppen, 
deren Leitungsgeschwindigkeit 0,r4 ± o,or cm sek-1 und deren Anstiegs­
zeit 3,r8 ± 0,r6 sek betrug. Die Versuehe beweisen, daB auch bei niederer 
Temperatur noch Zellen erregt werden und maehen eine allerdings 
geringe Temperaturabhangigkeit der Leitungsgeschwindigkeit sehr wahr­
scheinlich. Wenn in der Zwischenstrecke 1/2-r cm durch Dariiberleiten 
von Dampf wahrend 1/2 Minute abgetotet war, so bedingten dieselben 
elektrischen Reize, obzwar sie natiirlich noch eben so zu akropetaler 
Leitung und damit zur Reaktion der Blattchen fiihrten, keinerlei Aktions­
strome an der Ableitungsstelle mehr (6 Versuche). Dies macht es sehr 
wahrscheinlieh, daB auch zur Leitung der Wellengruppe (HOUWINKs 

"variation") die Erregung lebender Zellen notwendig ist. Wurde aber 
an diesen Blattern ein sekundarer Blattstiel angebrannt, so zeigte sich 
nach "etwa I2-20 sek ein Einzelaktionsstrom, dem mehr oder weniger 
bald eineWellengruppe folgte . Dies zeigt, in Obereinstimmung mit 
gewissen Versuchen HOUWINKs (S.80), daB durch das Anbrennen ein 
basipetaler, Erregungssubstanz transportierender Fliissigkeitsstrom aus­
gelost wird, der aber fUr die kurze abgetotete Strecke von weniger als 
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1 cm 10-20 sek braucht. Von der abgetoteten Strecke selbst konnte 
ich keine Aktionsstrome ableiten. DaB der Einzelaktionsstrom und die 
Wellengruppe durch verschiedene Zellen bedingt sind, geht nicht nur 
aus den schon besprochenen Versuchen HOUWINKs hervor, sondem wurde 
auch von mir (16, 17) durch die Messung des Refraktarstadiums, das 
weit langer ist als der zeitliche Abstand zwischen Einzelaktionsstrom 
und Wellengruppe, gezeigt. Trotzdem ist es sehr wahrscheinlich, daB 
nicht nur, wie oben erwahnt, eine Wellengruppe den Einzelaktionsstrom 
aus16sen kann, sondem, daB dieser auch von EinfluB auf die Fort­
pflanzungsgeschwindigkeit der Wellengruppe sein kann. Wenn man einen 
sekundaren Blattstiel anbrennt, so findet man bei gut ausgebildeter 
Erregungsleitung die Wellengruppe sehr oft, wie in Abb. 9 rechts, un­
mittelbar an die erste Aktionsstromzacke anschlieBend. Ware das Fort­
schreiten der Wellengruppe nur durch eine basipetale Flussigkeits­
bewegung bedingt, die von der GroBenordnung der Leitungsgeschwindig­
keit im langsam leitenden System ware, so muBte es auch oft genug 
vorkommen, daB die Wellengruppe etwas rascher fortschreitet als der 
Einzelaktionsstrom. Das ist aber nicht der Fall und die Wellengruppe 
wird offenbar durch den Einzelaktionsstrom mitgenommen. Dieser 
scheint soviel Erregungssubstanz zu hinterlassen, bzw. an Nachbarzellen 
abzugeben, daB hierdurch die Wellen der Gruppe eine wesentlich hohere 
Leitungsgeschwindigkeit erlangen. 

Dber die Lage der Leitungsbahnen im primaren Blattstiel von 
Mimosa pudica sind wir durch Versuche von HERBERT (1 und, 
weniger ausfuhrlich dargestellt, 2) und von SNOW (1, S. 363f.) gut 
unterrichtet. HERBERT hat gezeigt, daB vollkommene Entfemung oder 
Durchschneidung des Phloems, auch bei erhaltenen inneren Geweben, 
die Leitung nach Anbrennen oder Durchschneiden von Fiederblattchen 
vollkommen blockiert, wobei aus seinen Tabellen hervorgeht, daB der 
letztere Reiz an normalen Blattem die langsame Leitung ausloste. Aber 
Entfemung des Holzes lieB, wenn an seiner Stelle Wasser in den Blatt­
stiel eingebracht wurde, die Leitungsgeschwindigkeit praktisch unver­
andert. Auch ein Schnitt, der nur mehr Phloem, primare Rinde und Epi­
dermis in Zusammenhang lieB, lieB die Leitung bestehen, doch wurde 
sie unterbrochen, sobald auch das Phloem ganz durchschnitten wurde. 
SNOW hat nur diese Durchschneidungsversuche wiederholt, aber seine 
Versuche zeigen, daB auch fur die rasche Leitung Phloem, primare 
Rinde und Epidermis genugen, nicht aber die beiden letzteren allein. 
In den Versuchen HERBERTs ist offenbar, trotzdem Blattchen ange­
brannt wurden, eine Dbertragung von Erregungssubstanz mit dem Saft­
strom im Holz nicht in ausreichendem MaBe vorgekommen. 

BOSE (3, S. lIOt.) hat bei Ableitung der Aktionsstrome mit einer 
bis auf die Spitze isolierten Nadel die groBten Galvanometerausschlage 
beim Einstich in das Phloem und in die Markkrone erhalten, von den 
anderen Geweben geringere, eben falls negative Ausschlage, und nur von 
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der Epidermis sehr geringe positive AusschHige. Diesem letzteren Befund 
scheint die Tatsache zu widersprechen, daB HOUWINK und gelegentlich 
auch ich bei Ableitung von auBen norrnale, negative Aktionsstrome 
beobachtet haben. Am Stamm von Mimosa SPegazzinii habe ich beim 
Einstich der Elektrode nur ins Mark oder nur in die primare Rinde ganz 
dieselben Aktionsstrome abgeleitet wie sonst; urn zu zeigen, daB das 
Mark nicht erregungsleitend ist, muBte ich alles leitende Gewebe, also 
die Markkrone, an dem Stammstfick entfemen und dann vom Mark 
ableiten. Nun hat mein MeBinstrument nur sehr geringe Stromstarken 
entnommen und Spannungen gemessen, so daB es gleichgiiltig war, von 
we1chem Punkt des Querschnitts ich ableitete; anders bei BOSEs Galvano­
meter mit groBer Stromentnahme und Messung der Stromstarke, wobei 
es auf den Widerstand ankam. Seine groBen Ausschlage beweisen also 
nur, daB in diesen Fallen der Widerstand zwischen aktivem Gewebe und 
seiner Elektrode klein war. Der groBte Teil dieses Widerstandes lag aber 
an der Elektrodenflache und war offenbar in den plasmatischen Geweben 
besonders gering. Der aus den Beobachtungen BOSEs oft gezogene SchluB 
auf die Aktionsstrome der Kambiforrnzellen in der Markkrone des pri­
maren Blattstiels von Mimosa pudica erscheint mir daher unzulassig. 
Ich (5, S. 302) habe auch nach Entfemung der Markkrone vom primaren 
Blattstiel noch norrnale Aktionsstrome ableiten konnen. Jetzt habe ich 
(0) versucht, das Phloem und die auBeren Gewebe fiber etwa 1/2 cm zu 
entfemen; in 3 Fallen waren nur mehr Reste, wahrscheinlich gescha­
digten Phloems, vorhanden und das Durchschneiden vieler Blattchen 
an einigen sekundaren Blattstielen bedingte jenseits der Abtragungs­
stelle keine Aktionsstrome mehr. Das Anbrennen von sekundaren Blatt­
stielen bewirkte nur sehr geringe Aktionsstrome; wahrscheinlich handelte 
es sich, wie auch in den oben angefiihrten Versuchen mit abgetoteten 
Stellen, urn Transport von Erregungssubstanz mit einem durch das 
Anbrennen bewirkten, basipetalen Saftstrom, we1che dann basal von der 
Abtragungsstelle wieder Aktionsstrome aus16ste. 

Es scheinen also die Aktionsstrombefunde, in vol1iger Ubereinstim­
mung mit den Abtragungs- und Durchschneidungsversuchen von 
HERBERT und von SNOW, zu zeigen, daB die Erregungsleitung im primaren 
Blattstiel von Mimosa pudica ausschlieBlich im Phloem stattfindet. 

e) Der Stamm. 
1m Stamm spielt, wie RICCA (I, 2) und ffir Mimosa pudica besonders 

eingehend SNOW (I) gezeigt hat, der Transport von Erregungssubstanz 
mit dem Saftstrom eine groBe Rolle. Hier haben wir uns nur mit der 
Erregungsleitung zu befassen. 

Schon SNOW (I, S.35If.) hat eine Art der raschen Leitung be­
schrieben, die er "high-speed conduction" nannte. Sie ist durch einen 
Schnitt in die tieferen Teile des Phloems oder ins Kambium auslosbar, 
erstreckt sich nur fiber ein oder zwei Intemodien und bringt nur das 
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Hauptgelenk, nicht auch die Fiederblattchen zur Reaktion. N ach BALL 
(3, S. I63f.) wird sie durch Abtragung der Gewebe auBerhalb des Holzes 
aufgehoben. 

Eine zweite Art der raschen Leitung im Stamm von Mimosa pudica 
hat BALL (3) als "rapid conduction" beschrieben. Sie ist besonders 
an stark turgeszenten Pflanzen bei hoher Luftfeuchtigkeit oder an 
SproBstiicken unter Wasser aus16sbar und breitet sich oft iiber groBe 
Teile der Pflanze aus. Durch verschiedene Versuche hat BALL bewiesen, 
daB die "rapid conduction" in den Geweben innerhalb des Holzes ab­
lauft; er dachte vor al1em an das Mark, doch diirften nach den seither 
sonst bekanntgewordenen Befunden in erster Linie die Kambiforrnzel1en 
der Markkrone in Betracht kommen. Aus16sende Reize sind: mechanische 
Verletzungen, Quetschen, Verbiegen aber auch Anbrennen oder starke 
Abkiihlung des Stammes, starke elektrische Reize (Induktionsschlage) 
am Stamm, Verletzungen, Zerquetschen und viel1eicht auch Anbrennen 
eines Bliitenstandes, Durchschneiden eines primaren und unter sehr 
giinstigen Bedingungen auch eines sekundaren Blattstiels und schlieBlich 
der Hauptwurzel. 

DaB auch die "rapid conduction" im Stamm zu dem von mir als 
rasche Leitung bezeichneten Typus gehort, geht nicht nur daraus hervor, 
daB nach Beobachtungen von BALL (3, S. I65) und insbesondere von mir 
(3, II) die durch Durchschneiden des Blattstiels ausgeloste rasche Leitung 
direkt in die im Stamm iibergehen kann, sondern auch daraus, daB diese 
beiden raschen Leitungen besonders an auf trockenem Standort gewach­
senen, zur Zeit des Versuches aber stark turgeszenten Pflanzen aus16sbar 
sind und daB ihre Aus16sung oft nur in einem gewissen Prozentsatz der 
FaHe gelingt. Da es BALL (3) vor aHem darauf ankam, zu zeigen, daB 
die "rapid conduction" zu rasch ist, urn durch Transport von Erregungs­
substanz mit dem Saftstrom zustande zu kommen, hat er die Zeit zwischen 
Reiz und Reaktion eines entfernten Blattes der Berechnung der Leitungs­
geschwindigkeit zugrunde gelegt und so etwas geringere Werte erhalten 
wie ich (3, II) bei der Messung der Zeit zwischen den Reaktionen zweier 
Blatter, die 2 oder 4 Internodien voneinander entfernt waren. \Vegen 
der bei BALL (3) zu gering angegebenen Leitungsgeschwindigkeit und 
wegen der Wirksamkeit elektrischer Reize habe ich (5) BALLs "rapid 
conduction" zunachst falschlich meiner langsamen Leitung gleichgesetzt 
und dasselbe tat HOUWIXK wahrscheinlich wegen der Aus16sbarkeit durch 
Induktionsstrome und Kalte und wegen des Nachweises von Aktions­
stromen. Diese Argumente verlieren viel von ihrer Beweiskraft, wenn man 
folgendes bedenkt: I. Nach den schon erwahnten Angaben BOSEs 16sen 
viel1eicht auch elektrische Reize in diinnen Blattstielen rasche Leitung 
aus. 2. Al1e genannten Reize 16sen im Stamm die "rapid conduction" 
weit weniger sicher aus als im Blattstiel die langsame Leitung. 3. Die 
Aktionsstrome der "rapid conduction" waren in f!1eirten Versuchen von 
ganz verschiedenem AusmaB, angefangen von dem maximalen, auch 
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sonst bei Mimosenaktionsstromen vorkommenden, bis herab zu kaum 
merklichen Ausschlagen und sehr viele, mitunter 2/3 der Reize waren 
nicht von nachweisbaren Aktionsstromen gefolgt. Es ist auch weder 
HOUWINK (S.64) noch mir (0) in eigens darauf gerichteten Versuchen 
gelungen, diese Aktionsstrome an einer Stelle, an der Phloem und Rinde 
entfernt waren, nachzuweisen, wahrend die Versuche von BALL (3, 
S. Isof.) die "rapid conduction" iiber so1che Stellen beweisen. Es ist 
also anzunehmen, daB die Zahl der erregten Zellen sehr verschieden und 
oft sehr gering ist, und eine fiir den Aktionsstromnachweis zu geringe 
Zahl erregter Zellen ist ja auch fiir die durch Wundreize ausgeloste 
rasche Leitung im Blattstiel als moglich in Betracht zu ziehen. 

Ich (0) habe noch einige Versuche angestellt, die zeigen sollten, ob 
wirklich diese verschiedenen Reize aile dieselbe "rapid conduction" aus­
l6sen. Etwa IO-IS sek nach einem, am Aktionsstrom als wirksam er­
kannten Reiz, d. h. im Refraktarstadium der ersten Erregung, wurde 
ein zweiter, andersartiger Reiz angewandt und dieser erzeugte nie einen 
Aktionsstrom. In 4 Versuchen war der erste ein Kaltereiz durch Eis, 
der zweite das Durchschneiden des Stammes, in 4 weiteren Versuchen 
der erste Reiz ein Offnungsinduktionsschlag, der zweite wieder das Durch­
schneiden des Stammes, in einem Versuch war der erste Reiz das Durch­
schneiden des Stammes, der zweite ein Offnungsinduktionsschlag. Es 
ist also anzunehmen, daB alle diese, die "rapid conduction" aus16senden 
Reize dasselbe leitende System erregen. 

In Tabelle 7 sind aIle meine (3, S, 0) Messungen der Leitungsgeschwin­
digkeit der raschen Leitung im Stamm ("rapid conduction") zusammen­
gestellt. Es zeigt sich kein EinfluB der Reizart auf die Leitungsgeschwin­
digkeit; vielleicht ist die Leitung in basipetalem Sinn gegeniiber der in 
akropetalem etwas begiinstigt. Auch die Anstiegszeiten des Aktions­
stroms zeigen bei verschiedenen Reizarten keine wesentlichen Unter­
schiede: ich (S, 0) erhielt 

bei Durchschneiden des Stammes 
in II Versuchen bei 32° C 0A5 + 0,02 sek, 
in 4 Versuchen bei 30° C 0,34 ± 0,01 sek, 

bei elektrischem Reiz am Stamme 
in 6 Versuchen bei 30° C 0,44 ± 0,09 sek, 

bei Kaltereiz durch Eis 
in 5 Versuchen bei 30° C 0,50 ± 0,04 sek. 

Typische Aktionsstrome zeigen die Abb. I2 und I3. HOUWINK (S. 68), 
der scheinbar an jiingeren Pflanzen gearbeitet hat, hat bei Ableitung vom 
Stamm und vom Wurzelsystem in einzelnen Fallen auch schwach dipha­
sische Aktionsstrome erhalten und bezieht die zweite Phase auf die Basis 
des Stammes, wo somit das die "rapid conduction" bewirkende System 
zurn Teil enden miiBte. DaB es sich wenigstens zum Teil in, die Wurzel 
fOFtsetzt, zeigt mein (3, S. 200) aIlerdings nur einmaliger Befund, daB 
Durchschneiden der Hauptwurzel die "rapid conduction" aus16sen kann. 
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Unter besonders gunstigen Bedingungen konnte ieh (3, 5) aueh eine 
langsame Erregungsleitung im Stamm von Mimosa pudica naehweisen, 
die sieh am best en dureh starkes Anbrennen eines sekundaren Blattstiels 
aus16sen laBt. Von der rasehen Leitung unterseheidet sie sieh dureh die 
geringere Leitungsgesehwindigkeit und dadureh, daB ihre Aktionsstrame 

Abb. IZ. 12. Juli 1927. 32° e. Mimosa p"dica. 
Ableitung vom Stamm. Reiz: Durchscbneiden 
des Stammes, 10,3 em apikal von der Ab­
leitungsstelle. Zeitmarken 10 sek, Spannungs-

einheit 0,02 Volt. [Aus UMRATH (5). ] 

Abb.I3. 22. Juli 1927. 33° e. Mimosa pudica. Ableitung 
vom Stamm. Reiz: Durchschneiden des Stammes, S,7cm 
apikal von der Ableitungsstelle. Eichkurven -0,06 Volt. 

Zeitmarken 10 sek, Spannungseinheit 0,02 Volt. 
[Aus UMRATH (5). ] 

oft langdauernde Wellengruppen darstellen [UMRATH (5), Abb. 26 und 27J, 
vom Transport von Erregungssubstanz mit dem Saftstrom dureh die 
Begunstigung des basipetalen Leitungssinnes. So erhielt ieh (3) fur die 

, , 
I 

Abb. 14. 22. Juli 1927. 30° C. Mimosa pudica. Ableitung von einer geschabten Stelle des Stammes, an der 
nur Mark, Markkrone und Teile des Holzes erhalten waren. Reiz: Anbrennen eines sekundaren Blattstiels 
eines oberhalb der Ableitungsstelle inserierten Blattes. Zeitmarken 10 sek, Spannungseinheit 0,02 Volt. 

[Aus UMRATH (5). ] 

naeh der Reaktion der Blatter ti.ber 2 Internodien bei 27-32° C gemessene 
Leitungsgesehwindigkeit aus je IO Versuehen 

bei basipetalem Leitungssinn ...... 0,96 ± 0, I4 em sek-l, 
bei akropetalem Leitungssinn . . . . . . 0040 ± 0 ,05 em sek-l. 

Ahnlieh erhielt ieh (5) aus Aktionsstromaufnahmen in 3 em Entfernung 
von dem gereizten Blatt als Leitungsgesehwindigkeit aus II bzw. IO Ver­
suehen 

bei basipetalem Leitungssinn 
bei akropetalem Leitungssinn 

.. 0,80 ± 0,I2 em sek-1 bei 30° C, 
. . 0,62 ± 0,08 em sek-1 bei 3I o C. 

Der Begiinstigung des basipetalen Leitungssinns entsprieht ein haufigeres 
Auftreten gesehlossener Wellengruppen bei basipetaler Leitung. Wahr­
seheinlieh ist sogar die bei Leitung in akropetalem Sinn meist graB ere 
Entfernung der Einzelwellen voneinander der Grund fUr die geringere 
Leitungsgesehwindigkeit, weil ein gelegentliehes Erlasehen der erst en 
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Welle bei groBerem gegenseitigem Abstand eine groBere Verzogerung 
bedingt. Dureh Abtragungsversuehe habe ieh (5, S.305) gezeigt, daB 
die Aktionsstrome der langsamen Leitung im Stamm in der Markkrone 
entstehen. In Abb. 14 ist ein so1cher Versueh wiedergegeben; die Einzel­
wellen folgen oft in viel geringerem Abstand aufeinander als es diese 
Abbildung zeigt. Die Anstiegszeit der ersten Welle fand ieh (5) 

bei akropetaler Leitung in 4 Versucben bei 31 ° C zu 0,77 ± 0,07 sek, 
bei basipetaler Leitung in 8 Versucben bei 30° C ZU 1,10 ± 0,18 sek, 
bei basipetaler Leitung in 4 Versucben bei 30° C ZU 1 , 12 ± 0,22 sek. 

Bei den letzten 4 Versuehen waren die Gewebe auBerhalb des Holzes 
abgetragen . 

. Es ist wahrseheinlieh, daB die langsame Erregungsleitung im Stamm 
ofter auftritt, ohne daB sie sieher zu erkennen und insbesondere vom 
Transport von Erregungssubstanz mit dem Saftstrom zu unterseheiden ist. 

f) Die Keimblatter und das Hypokotyl der Keimpflanze. 

Entfaltete und ergriinte Keimblatter von Mimosa pudic a zeigen 
Erregungsleitung, die der langsamen Leitung in den Fiederblattehen 

ahnelt. Beim Durehsehnei­
den eines Keimblattes habe 

[ 
ieh (8) die Leitungsge­
sehwindigkeit bei 28°C naeh 
der Reaktionszeit des Ge­

Abb. IS. 24. Mai 1929. 30° C. 1l1imosa pudica, noch ohne Laub­
blatter. Ableitung vom Mittelnerven des Keimblattes. Reiz: Ab· 
schneiden der Keimblattspitze 0,6 em von der Ableitungsstelle. 

Zeitmarken 10 sek, Spannungseinheit 0,02 Volt. (Original.) 

aus diesen zu 2,1 ± 0,2 sek. In Abb. IS 
wiedergegeben. 

lenkes aus 10 Versuehen 
zu 0,16 ± 0,04 em sek-1 und 
aus 8 Aktionsstromaufnah­
men zu 0,15 ± 0,02 em sek-1 

bestimmt; die Anstiegszeit 
des Aktionsstroms ergab sieh 
ist eine so1che Aufnahme 

An noeh im Streekungswaehstum begriffenen Hypokotylen etwas 
etiolierter Keimlinge, deren Keimblatter vielfaeh noeh nieht entfaltet 
waren, konnte ieh (8) sowohl bei Durchsehneiden eines Keimblattes als 
aueh bei einem Einschnitt in das Hypokotyl, wenige Millimeter iiber 
der Ableitungsstelle, keine Aktionsstrome nachweisen. An alteren Keim­
pflanzen oder an besonnten, die ihr Streckungswaehstum bald einstellen, 
habe ieh sehr deutliche Aktionsstrome vom Hypokotyl erhaIten, wie 
Abb. 16 einen bei Durehsehneidung eines Keimblattes zeigt. Aus 10 
so1chen Versuehen bei 28° C ergab sich bei entspreehender Beriicksich­
tigung der Leitungszeit im Keimblatt als Leitungsgeschwindigkeit im 
Hypokotyl 0,20 ± 0,03cm sek-1 und a:ls Anstiegszeit des Aktionsstroms 
2,1 ± 0,2 sek. 4 FaIle, in denen beim Anschneiden noeh recht junger 
Hypokotyle Aktionsstrome ausge16st wurden, ergaben bei 28° C als Lei­
tungsgeschwindigkeit 0,28 ± 0,10 cm sek-1, als Anstiegszeit 3,2 ± 1,4 sek. 
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In 10 Versuchen bei 31° C habe ich durch Aufbringen von einem Tropfen 
Alkohol auf ein Keimblatt gereizt, den Zeitpunkt der Gelenksreaktion 
auf der Kurve markiert und aus der Zeit bis zum Auftreten des Aktions­
stroms die Leitungsgeschwindigkeit zu 0,13 ± 0,02 cm sek-1 bestimmt; 
die Anstiegszeit ergab sich zu 2,9 ± 0,4 sek. 

Wenn diese Untersuchungen auch nichts dartiber aussagen, wann die 
einzelnen Zellen der Keimpflanze erregbar werden, d. h. wann ein Er­
regungsvorgang in ihnen ausgelost werden kann, so zeigen sie doch, daB 

Abb. 16. 26. Mai 1929. 30 0 C. Mimosa pudica, noch obne Laubblatter, Keimblatter noch hellgrun, 
Streckungswachstum des H ypokotyls schon vollendet. Ableitung vom Hypokotyl. Reiz: Durcbschneiden 
eines Keimblattes 0,45 em vom Gelenk, von hier bis zur Ableitungsstelle im Hypokotyl 0,5 em. 

Zeitmarken 10sek, Spannungseinheit 0 ,02 Volt. (Original.) 

Erregungsleitung von Zelle zu Zelle erst bei einer gewissen Differenzierung 
auf tritt, daB sie dann aber schon den definitiven Charakter hat. Rasche 
Leitung habe ich an Keimpflanzen nicht beobachtet. 

g) Allgemeiner Dberblick tiber die Erregungsleitung bei 
Mimosa pudica. 

Das langsam leitende System, welches das einzige in der Keimpflanze 
nachgewiesene ist, findet sich, wahrscheinlich mit Ausnahme des Bltiten­
standes, auch in allen oberirdischen Teilen der erwachsenen Pflanze 
und erstreckt sich vielleicht auch in die Wurzel. Die gute Ausbildung 
der langsamen Erregungsleitung im sekundaren Blattstiel, die sich auch 
in der Unabhangigkeit der Leitungsgeschwindigkeit yom Leitungssinn 
auBert, dtirfte damit in Zusammenhang stehen, daB die Aktionsstrome 
yom sekundaren Blattstiel meist so geschlossene Wellengruppen dar­
stellen, daB ihre Einzelwellen oft gar nicht als solche kenntlich sind. 
Wie erwahnt, laufen die einander untersttitzenden Einzelwellen in neben­
einander liegenden Zellen abo In der Dekrementstelle zwischen dem 
basalen Blattchehpaar und dem Sekundargelenk wird die jeweilige Kopf­
welle reduziert und erlischt, so daB der ganze Wellenzug verkiirzt wird 
und eine scheinbare Leitungsverzogerung oder, nach schwachen Reizen, 
ein vollkommenes Erloschen resultiert. 1m Stamm ist die langsame 
Leitung viel weniger gut ausgebildet und der Aktionsstrom stellt meist 
eine weniger dichte Wellengruppe dar. Bei der Leitung in akropetalem 
Sinn sind die Abstande zwischen den Einzelwellen groBer und die Lei­
tungsgeschwindigkeit ist bei diesem Leitungssinn, wahrscheinlich infolge­
dessen, geringer. 
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1m primaren Blattstiel erscheint das langsam leitende System in zwei 
Teilsysteme zerfa1len. Das eine, schon lange bekannte, hat sehr gut aus­
gebildete Erregungsleitung und einen Einzelaktionsstrom. Nur in diesem 
Teil des ganzenlangsam leitenden Systems ist die Erregungsleitung auch 
durch kurz dauemde Einzelreize leicht auszulosen; es kann das Haupt­
gelenk und die Sekundargelenke zur Reaktion bringen, erzeugt aber 
offenbar nicht genug oder nicht durch genugend lange Zeit hindurch 
Erregungssubstanz, urn die langsame Leitung im Stamm oder im sekun­
daren Blattstiel, der ja gerade an der Basis die Dekrementstelle aufweist, 
auszu16sen. Das zweite, erst in letzter Zeit naher untersuchte, mit einer 
Aktionsstromwellengruppe verbundene Teilsystem der langsamen Leitung 
im primaren Blattstiel ist das Gegenstuck zu dem eben besprochenen. 
Bei ihm hat der Transport von Erregungssubstanz mit der Interzellular­
flussigkeit oder mit dem Saftstrom eine solche Bedeutung, daB die 
Leitung in akropetalem Sinn begunstigt erscheint; nach dem Resultat 
der Abtotungsversuche halte ich aber auch eine aktive Beteiligung 
lebender Zellen fur sicher. Der Erregungsubergang zwischen diesem 
System und der langsamen Leitung im sekundaren Blattstiel und im 
Stamm ist ein reziproker, wahrend der Einzelaktionsstrom im primaren 
Blattstiel zwar von uberall her durch Wellengruppen auslosbar ist, 
selbst aber nirgends Wellengruppen aus16st. 

Die in den Kantenbundeln lokalisierte mittlereLeitung istwenig unter­
sucht. Ein Erregungsubergang ist nur von der raschen Leitung eines 
sekundaren Blattstiels auf die mittlere eines anderen bekannt und inner­
halb des sekundaren Blattstiels von der mittleren auf die langsame Leitung. 

Die rasche Leitung findet sich in 3 voneinander getrennten Systemen. 
I. 1m Phloem oder Kambium des Stammes als "high-speed conduction", 
nur mit den Hauptgelenken verbunden und durch mechanische Ver­
letzung aus16sbar. 2. 1m sekundaren Blattstiel und in den Blattchen, 
mit den Tertiargelenken verbunden, durch mechanische Verletzung und 
durch Anbrennen auslosbar; bei Auslosung durch Anbrennen sind 
Aktionsstrome nachgewiesen, Erregungsubergang ist auf das langsam 
leitende und, wenigstens an der Basis des sekundaren Blattstiels, auf 
das mittelleitende System moglich. 3. Die ganze Pflanze durchziehend, 
im Stamm innerhalb des Holzes als "rapid conduction", nur mit den 
Haupt- und vielleicht mit den Sekundargelenken verbunden; uberall 
mechanisch auslosbar, im Stamm und vielleicht in dunnen primaren 
Blattstielen auch elektrisch, im Stamm durch Anbrennen, Kalte und 
durch Erregungssubstanz, wie aus Versuchen von BALL (3, S.157f.) 
mit durchtrennten Stammen hervorgeht. 1m Stamm sind Einzelaktions­
strome, allerdings von sehr wechseIndem Betrag und nicht mit Sicherheit 
nach jedem Reiz, nachweis~r. Die rasche Leitung ist in diesem Teil­
system sehr stark von der Turgeszenz der Pflanze abhangig. 

Die rasche Leitung ist bei Mimosa pudica in allen Teilen der Pflanze 
dann besonders gut ausgebildet, wenn die Pflanze an einem sonnigen, 
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einigermaBen trockenen Standort gewachsen ist, was ich vielfach be­
obachten konnte und was auch aus der Darstellung von RICCA (3, 
S. 542f.) hervorgeht. Dasselbe gilt aber auch fUr die langsame und fUr 
die rasche Erregungsleitung bei Mimosa SPegazzinii, insbesondere fiir die 
in ihrem Stamm. Es ist sehr wahrscheinlich, daB unter solchen Wachs­
tumsbedingungen die Erregungsleitung bei Pflanzen iiberhaupt besonders 
gut ausgebildet wird und daB sich das nur an den Systemen, deren Lei­
tungsvermogen sonst weiter vom Optimum entfernt ist, deutlicher auBert. 

Die Begiinstigung, welche die rasche Leitung mit Ausnahme der 
"high-speed conduction" bei Erhohung der Turgeszenz erfahrt, wurde 
verschieden gedeutet. BALL (3) brachte sie mit seiner Vorstellung in 
Zusammenhang, nach der die "rapid conduction" im Stamm auf einer 
Turgorreaktion der Markzellen beruht, bei welcher sie Fliissigkeit mit 
Erregungssubstanz abgeben, die dann die nachsten Zellen erregt. Diese 
Vorstellung hat durch den Nachweis sehr an Wahrscheinlichkeit ver­
loren, daB, wie oben erwahnt, die rasche Leitung im Blattstiel im Phloem 
und die im Stamm von Mimosa Spegazzinii in der Markkrone zu 10k ali­
sieren ist, wodurch die im Phloem und in der Markkrone vorkommenden 
Kambiformzellen als die wahrscheinlich einzigen leitenden Elemente 
erscheinen. RICCA (3), der die Erregungsleitung als einen rein elek­
trischen Vorgang auffaBt, bei dem der Aktionsstrom als elektrischer 
Reiz fiir die noch unerregten Nachbarzellen wirkt, meint, dieTurgeszenz­
erh6hung wirke durch die mit ihr verbundene Verminderung des den 
Zellen auBen anliegenden Widerstandes giinstig. Demgegeniiber m6chte 
ich aber in Erinnerung bringen, daB gerade bei der langsamen Leitung, 
die durch erhohte Turgeszenz nicht begiinstigt wird, Aktionsstrome am 
sichersten nachgewiesen sind. lch glaube, daB sich an der raschen 
Leitung verschieden viele, meist aber nur wenige Zellen beteiligen. Damit 
stimmt ja iiberein, daB man im Blatt nach Wundreizen keine raschen 
Aktionsstrome nachweisen kann und daB die raschen Aktion!lstrome im 
Stamm sehr verschiedenes AusmaB haben. Vielleicht werden durch 
hohere Turgeszenz giinstige Bedingungen geschaffen, unter denen sich 
mehr und vor allem auch besonders rasch leitende Zellen an der raschen 
Leitung beteiligen. 

Bei der eben erwahnten Auffassung RICCAs von der elektrischen 
Natur der Erregungsleitung besteht ein scharfer Unterschied zwischen 
dieser und dem Transport von Erregungssubstanz mit dem Saftstrom, 
und RICCA schreibt letzterem eine groBe Rolle zu. Er (3) hat durch 
vielfache Versuche gezeigt, daB beim Durchschneiden eines Blattes in 
einer konzentrierten EosiIilosung· (10 bis 30 Teile Eosin auf 100 Teile 
Wasser), das Eosin so rasch in die GefaBe eindringen kann, daB ein 
ebenso rasches Eindringen von Erregungssubstanz aus der Wunde die 
beobachtete Reizleitungsgeschwindigkeit erklaren k6nnte. Es erscheint 
mir selbstverstandlich, daB in solchen Versuchen, wenn das Wasser in 
den GefaBen vor dem Aufschneiden unter geniigender Spannung stand, 
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die Eosinlosung sehr rasch einstromt, eventuell auch mit hoherer 
Geschwindigkeit als mit der der Erregungsleitung. Ieh glaube aber 
nicht, daB die abweichenden Befunde von SNOW (2) nur durch die von 
ihm angewandte geringere Eosinkonzentration zu erklaren sind, sondem 
in den GefaBen seiner Pflanzen durfte das Wasser unter Druck oder 
doch nur unter geringer Zugspannung gestanden sein. Auch der erwahnte 
Befund von HERBERT (r, S. r25 und 2, S. r42), daB in primaren Blatt­
stielen, deren auBere Gewebe einschlieBlich des Phloems entfemt waren, 
keine Leitung mehr stattfand, wenn ein sekundarer Blattstiel durch­
schnitten oder Blattchen durchschnitten oder verbrannt wurden, zeigt, 
daB in seinen Versuchen kein wesentlicher Transport von Erregungs­
substanz im Blattstiel stattfand. Andererseits konnte RICCA (3, S.496) 
bei Mimosa pudic a verhaltnismaBig rasche basipetale Leitung durch 
prim are Blattstiele mit einer abgetoteten Stelle beobachten, wenn er 
die beiden mittleren sekundaren Blattstiele an ihrer Basis durchschnitt; 
beim Aufschneiden von GefaBen mit genugendem negativem Druck 
muB also ein basipetaler Transport von Erregungssubstanz ausge16st 
werden. Auch beim Anbrennen eines sekundaren Blattstiels fand RICCA 
(3, S·492f. und Tabelle 2) Leitung uber eine mit Dampf abgetotete 
Stelle des primaren Blattstiels mit nur wenig verminderter Geschwindig­
keit. Ich habe, wie oben mitgeteilt, ganz dieselben Versuche ausgefUhrt, 
aber auch die Aktionsstrome registriert; dabei zeigte es sich, daB jenseits 
der abgetOteten Stelle wieder Aktionsstrome und somit normale Leitung 
auftraten und daB daher die Verzogerung, die ganz in der kurzen abge­
toteten Strecke zustande kam, doch betrachtlich war. DaB auch das 
Resultat dieser Versuche ganz davon abhangt, unter welchem Druck 
oder unter welcher Spannung das Wasser in den GefaBen steht, geht 
daraus hervor, daB SNOW (r, S.364) an "Stamm- und Blatt-Praparaten", 
deren Stamm in Wasser tauchte, bei solchen Versuchen keine Leitung 
uber eine abgetotete Strecke erhalten konnte. 

Von der oben bei Mimosa SPegazzinii besprochenen Leitung mit 
Beschleunigung glaubt auch RICCA (3, S. 537), daB sie nur durch 
Erregungsleitung zu erkHiren sei. Wie ich oben dargelegt habe, ist die 
Leitung mit Beschleunigung an etwas geschadigten Pflanzen zu be­
obachten, wenn der Reiz zunachst nur etwas langsamer leitende Zell­
zuge trifft und die Erregung dann auch auf rascher leitende ubergeht; 
die Geschwindigkeit ubertrifft die bei Pflanzen in gut em Zustand vor­
kommende nie. Deswegen sehe ich, abgesehen von allen anderen Argu­
menten, nicht ein, warum man bei Pflanzen in gutem Zustand nicht 
erst recht Erregungsleitung annehmen solI. Ob RICCA und manche 
andere Autoren vielleicht vielfach Pflanzen in weniger gutem Zustand 
untersucht haben, bei denen Erregungsleitung eine geringere und Trans­
port von Erregungssubstanz eine groBere Rolle spielt, weiB ich nicht, 
da Leitungsgeschwindigkeiten fUr die einzelnen Teile des Blattes nieht 
angegeben werden. 
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3. Mimosa invisa. 

Mimosa invisa steht im System durch ihre vieljochigen Blatter sowie 
nach dem Bau ihres Blattstiels Mimosa pudica naher als Mimosa Spegaz­
zinii. Meine (II) Untersuchung zeigte, daB ihr Verhalten, als ein Typus 
fiir weniger gut ausgebildete Erregungsleitung, auch von allgemeinem 
Interesse ist. Wenn man ein Blatt stark anbrennt, lassen sich auch in 
groBerer Entfernung basal im Stamm Aktionsstrome nachweisen und 
es reagieren die Fiederblattchen entfernter Blatter. Nach schwachen 
und insbesondere nach kurz dauernden Reizen lassen sich aber schon im 
primaren Blattstiel Aktionsstrome nicht mehr sicher nachweisen und 
der akropetale Leitungssinn ist im primaren Blattstiel derart beglinstigt, 
daB zumindest eine Mitbeteiligung von mit dem Saftstrom transportierter 
Erregungssubstanz sicher erscheint. Die langsame Leitung im primaren 
Blattstiel von Mimosa invisa ist demnach der mit der Wellengruppe 
im primaren Blattstiel von Mimosa pudica verbundenen sehr ahnlich. 

1m Blattchen von Mimosa invisa ist die langsame Erregungsleitung 
gut ausgebildet. Ihre Leitungsgeschwindigkeit habe ich in 10 Versuchen 
bei 29,50 C aus der Reaktionszeit beim Durchschneiden der Spitze zu 
0,064 ± 0,003 em sek-1 bestimmt. 

1m sekundaren Blattstiel ist langsame und rasche Leitung nach­
gewiesen, das Vorkommen der mittleren wurde nicht untersucht. Bei 
Durchschneiden eines Blattchens erfolgt die langsame Leitung, im 
Gegensatz zu den bisher besprochenen Mimosen, meist nur iiber eine sehr 
kurze Strecke, auch an Blattern in schein bar optimalem Zustand. Viel­
fach beobachtet man dann nach einiger Zeit ein weiteres, meist auch nur 
geringes Fortschreiten der Erregungsleitung, das offenbar durch spatere 
vom Reizort ausgehende Erregungswellen bedingt ist. Dementsprechend 
habe ich beim Durchschneiden eines Blattchens mitunter keine Aktions­
strome erhalten, wenn der Erregungsvorgang eben schon vor der Ab­
leitungsstelle erlosch. In diesen Fallen war dann ein deutlicher Aktions­
strom zu registrieren, wenn 3 Blattchen, die ebenso weit oder weiter 
von der Ableitungsstelle inseriert waren, sogar in groBerer Entfernung 
von ihren Tertiargelenken durchschnitten wurden. Ein dritter Versuch 
zeigte, daB das Durchschneiden eines Blattchens auch jetzt keinen bis 
zur Ableitungsstelle fortschreitenden Aktionsstrom aus16ste. Es bedingt 
also ein ausgedehnterer, sonst aber nicht starkerer Reiz eine weiter fort­
schreitende Erregungsleitung. In den Versuchen, in denen schon das 
Durchschneiden eines Blattchens einen Aktionsstrom an der Ableitungs­
stelle bedingte, war dieser meist kiirzer und bestand aus weniger Einzel­
wellen als beim Durchschneiden dreier Blattchen und die erste Welle 
war mitunter reduziert. Abb. 17 zeigt einen solchen Versuch; der zunachst 
sehr allmahliche Anstieg des Aktionsstroms beim Durchschneiden eines 
Blattchens ist vielleicht durch eine stark reduzierte erste Welle bedingt. 
Aus all dem geht hervor, daB im sekundaren Blattstiel von Mimosa 
invisa kurze Wellengruppen friiher erloschen als lange und daB das 
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Erlosehen dureh Reduktion der jeweils ersten 
Welle erfolgt. In der Hingeren und dieh­
teren Wellengruppe findet offenbar eine star­
kere gegenseitige Unterstiitzung der in neben­
einander liegenden Zellen geleiteten Einzel­
wellen statt, wahrseheinlieh durch Erregungs­
substanz, die bei der Erregungsleitung von 
jeder Zelle gebildet wird. Aueh bei Mimosa 
invisa reagieren , wie bei den bisher be­
sproehenen M imosa-Arten, die basalen Blatt­
ehenpaare weniger leieht als die iibrigen. 
Wahrseheinlich ist hier, wie an der Basis des 
sekundaren Blattstiels von Mimosa pudica, 
ein besonders ausgepragtes Leitungsdekre­
ment, das sich aber bei Mimosa invisa in ab­
geschwachtem MaB im ganzen sekundaren 
Blattstiel findet. 

Die Gesehwindigkeit der langsamen Lei­
tung ergab sieh fUr den basipetalen Sinn aus 
IO Versuehen nach der Blattchenreaktion bei 
29,5° C zu 0,II9 ± 0,009 em sek-1 und aus 
5 Versuchen naeh dem Aktionsstrom, unter 
Zugrundelegung des oben angefUhrten Wertes 
fUr die Leitungsgesehwindigkeit im Blattchen, 
bei z8,6° C zu 0,I09 ± 0,008 em sek- 1. Die 
Anstiegszeit des Aktionsstroms ergab sich 
aus IO Versuehen bei z8,7°C zu 5,74± 0,54sek. 
Es ist also bei der langsamen Leitung im 
sekundaren Blattstiel von Mimosa invisa die 
Anstiegszeit des Aktionsstroms langer und 
die Leitungsgesehwindigkeit geringer als bei 
Mimosa pudica oder bei Mimosa SPegazzinii; 
beziiglich der Leitungsgesehwindigkeit gilt 
dasselbe vom Battchen. 

Die rasehe Leitung kann bei Mimosa 
invisa dureh Anbrennen oder Durehschneiden 
des sekundaren Blattstiels ausgelost werden; 
beim Durchschneiden des sekundaren Blatt­
stiels reagieren allerdings meist nur wenige 
Blattehenpaare und nur am spaten Nach­
mittag aueh noeh die zu dieser Zeit sehr 
reaktionsfahigen Sekundargelenke. IO Ver­
suche, in denen der sekundare Blattstiel am 
Vormittag angebrannt wurde, ergaben bei 
z9,5 ° C als Leitungsgesehwindigkeit 0,75 ± 



Der Erregungsvorgang bei h6heren Pflanzen. 

0,03 cm sek-1 ; 10 ebensolche Versuche urn I7h 35 ergaben bei 27° C 
IA7 ± 0,06 cm sek-1 ; 10 Versuche, in denen der sekundare Blattstiel 
durchschnitten und die Zeit bis zur Reaktion des Sekundargelenkes 
gemessen wurde, ergaben urn I7h 40 bei 27° C 1,50 ± 0,05 cm sek-1• Die 
Leitungsgeschwindigkeit ist also auch hier von der Reizart unabhangig; 
auf ihre ErhOhung am spaten Nachmittag werde ich bei der Besprechung 
des Ubergangs in Schlafstellung zurUckkommen. 

4. Neptunia plena. 

Auch bei N eptunia plena, die in meinen frfiheren Arbeiten (5, 8), auf 
die sich diese Darstellung stfitzt, wie erwahnt, versehentlich als N eptunia 
oleracea bezeichnet ist, ist die Erregungsleitung weniger gut ausgebildet 
als bei Mimosa pudica oder Mimosa SPegazzinii; im Stamm und im 
primaren Blattstiel ist sie aber besser ausgebildet als bei Mimosa invisa. 
Seitdem HABERLANDT (I) in seinen anatomischen Untersuchungen die 
Schlauchzellen als das reizleitende Gewebesystem von Mimosa auffaBte, 
ist das Vorkommen langsamer und rascher Erregungsleitung bei N eptunia 
von emem gewissen Interesse, da BORZi und FITTING (1,5. Jahrg. S. 178) 
nachgewiesen haben, daB sie keine Schlauchzellen hat. Es ist zwar ffir 
die langsame Leitung und ffir die "rapid conduction" im Stamm von 
Mimosa pudica und fUr die langsame und die rasche Leitung im Stamm 
von Mimosa Spegazzinii die Lokalisation in der Markkrone nachgewiesen, 
wahrend sich die Schlauchzellen im Phloem befinden, aber die Schlauch­
zellen erscheinen in manchen Arbeiten fiber die Leitungsvorgange bei 
Mimosa auch jetzt noch, so daB ein besonderer Hinweis auf das Vor­
kommen von langsamer und rascher Erregungsleitung bei N eptunia 
bei vollkommenem Fehlen der Schlauchzellen angezeigt erscheint. 

Das Durchschneiden eines sekundaren Blattstiels lost die rasche 
Leitung meist nur fiber eine sehr kurze Strecke aus, aber auch die lang­
same Leitung erlischt nach einem solchen Reiz meist bald. Das An­
brennen eines sekundaren Blattstiels lost die rasche Leitung fiber weite 
Strecken in diesem und im primaren Blattstiel aus. An mehrjochigen 
Blattern 1ilterer Pflanzen ergab sich die nach der Blattchenreaktion 
bzw. nach der Reaktion der sekundaren Blattstiele in je 10 Versuchen 
gemessene Geschwindigkeit der raschen Leitung 

im sekundaren Blattstiel bei 33° C ZU 1,22 ± 0,06 em sek-1, 

im primaren Blattstiel. bei 32° C zu 0,99 ± 0,06 em sek-l. 

Die Anstiegszeit des Aktionsstroms ergab sich aus je 6 Versuchen 

im sekundaren Blattstiel bei 33° C zu 1,25 ± 0,13 sek, 
im primaren Blattstiel bei 32° C zu 1,14 ± 0,08 sek. 

Elektrische Reize losen nur die langsame Leitung aus. Besonders 
eignen sich durch einige Sekunden angewandte, mit dem W AGNERSchen 
Hammer erzeugte Induktionsstrome; in je 10 soIchen Versuchen ergab 

5* 
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sich die an der Reak­
tion der Blattchen bzw. 
der sekundaren Blatt­
stiele gemessene Ge­
schwindigkeit der lang­
samen Leitung 

im sekundaren 
Blattstiel bei 320 C zu 
0,116 ± 0,008 em sek-l, 

im primaren 
Blattstiel bei 320 C zu 
0, log ± 0,010 em sek-l. 

Aus 5 Aufnahmen er­
gab sich aus der Zeit 

zwischen Reizbeginn 
und Aktionsstrombe­
gmn die Leitungsge­
schwindigkei t 

im sekundaren 
Blattstiel bei 31 0 C zu 
0,103 ± 0,014 em sek-l. 

Die Anstiegszeiten des 
Aktionsstroms ergaben 
sich aus j e 6 Versuchen 

im sekundaren 
Blattstiel bei 3 I 0 C zu 
3,80 ± 0,26 sek, 

im primaren 
Bla ttstiel bei 32 0 C zu 
4,52 -± 0.43 sek. 

Ebenso deutlich, aber 
noch augenfalliger als 
aus diesen Zahlen, geht 
der Unterschied ZWI­

schen langsamer und 
rascher Leitung aus den 

Aktionsstromaufnah­
men hervor, von denen 
zwei vom sekundaren 
Blattstiel m Abb. 18 
und 19 und zwel vom 
primaren Blattstiel m 
Abb.20 wiedergegeben 
sind. 
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An Blattern wesentlieh jungerer Pflanzen habe ieh die Gesehwindig­
keit der langsamen Leitung beim Durehsehneiden eines Fiederblattehens 
in je IO Versuehen bestimmt. Es ergab sieh im sekundaren Blattstiel 
einjoehiger Blatter bei 28° C 0,070 ± 0,003 em sek-1 und an dem ein­
faeh gefiederten, ersten Blatt von jungen Pflanzen mit I-2 entwiekelten 
Blattern bei 30° C 0,08I ± 0,004 em sek-1. Vielleieht sind diese etwas 
geringeren Werte der Leitungsgesehwindigkeit dureh die etwas niedrigere 
Temperatur bedingt, vielleieht folgen aber beim Durehsehneiden eines 
Blattehens die den Aktionsstrom zusammensetzenden Einzelwellen 
weniger eng aufeinander als bei mit dem W AGNERSehen Hammer erzeugten 

Abb.2I. 8. Juni '929. 3I o e. Neptunia plena, noch obne Laubblatter. Ableitung yom Mittelnerven -des 
Keirnblattes. Reiz: Abschneiden der Spitze des Keimblattes 1,0 em von der Ableitungsstelle. Zeitmarken 

IO sek, Spannungseinheit 0,02 Volt. (Original.) 

Induktionsstromen, SO daB dureh etwaiges Erlosehen der ersten·Welle 
groBere Verzogerungen entstehen. 

Junge Stamme habe ieh I1/ 2-4 em von der Ableitungsstelle dureh­
sehnitten und aus 7 Versuehen die Leitungsgesehwindigkeit zu 0,I78 ± 
0, ° I 7 em sek- 1, die Anstiegszei t des Aktionsstroms zu 4,8 ± 0,5 sek bestimm t. 

An Keimpflanzen habe ieh von vollstandig ergrunten Keimblattern 
bei Ableitung vom Mittelnerven und Durehsehneidung der Spitze deut­
liehe Aktionsstrome wie in Abb. 2I erhalten. Aus 9 Versuehen bei 29° C 
ergab sieh die Leitungsgesehwindigkeit zu 0,093 ± O,OIO em sek-1, aus 
7 Versuehen die Anstiegszeit des Aktionsstroms zu 5,3 ± 0,8 sek. Aueh 
von Hypokotyl solcher Pflanzen lieJ3en sieh beim Absehneiden der 
Spitze eines Keimblattes deutliehe Aktionsstrome naehweisen. 6 Ver7, 
suehe bei 28° C ergaben bei Berueksiehtigung des obigen Wertes fur die 
Leitungsgesehwindigkeit im Keimblatt als Leitungsgesehwindigkeit im 
Hypokotyl 0,26 ± 0,05 em sek-1, 7 Versuehe als Anstiegszeit des Aktions­
stroms 7,8 ± 0,5 sek. In seharfem Gegensatz hierzu waren an den noeh 
gelben und meist nieht entfalteten Keimblattern etwas jungerer Pflanzen 
beim Durehsehneiden keinerlei Aktionsstrome naehzuweisen. 

Die Erregungsleitung tritt also aueh im Keimling von Neptunia bei 
einer gewissen Gewebedifferenzierung reeht unvermittelt auf, und die 
Leitungsgesehwindigkeit sowie die Anstiegszeit des Aktionsstroms haben 
schon beim erst en Auftreten der Erregungsleitung ganz ahnliehe Werte 
wie in der erwaehsenen Pflanze. 
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5. Biophytum sensitivum. 
Das Auffallendste an der Erregungsleitung von Biophytum sensitivum 

sind die auf starkere Reize folgenden rhythmischen Senkungsbewegungen 
der Fiederblattchen, die schon HABERLANDT (2) 1899 beschrieben hat. 
HABERLANDT (2, S.37) hat damals die folgenden Leitungsgeschwindig­
keiten fUr verschiedene Teile der Pflanze angegeben: 

fur die Infloreszenzaehse . .. . . . . . 0,2 em sek-1, 
fur die Blattspindel . . . . . . . . . . 0,25-0,3 em sek-1, 
fUr den Mittelnerven des Fiederblattehens 0,05-0,1 em sek-l. 

HABERLANDT (2, S.38) gibt auch an, daB durch kraftige Wundreize 
ausgelOste Leitung in Blattspindeln, deren griine parenchymatische Rinde 
entfernt ist, erhalten bleibt, daB aber iiber eine abgebriihte Zone der 
Blattspindel StoB- und Wundreize nicht geleitet werden. 

BOSE (I, S.448) hat angegeben, daB die Leitungsgeschwindigkeit 
in der Blattspindel von Biophytum sensitivum bei Leitung in akropetalem 
Sinn hOher sei als bei Leitung in basipetalem. Meine (7) eingehendere 
Untersuchung hat gezeigt, daB dies innerhalb eines leitenden Systems 
nicht der Fall ist und daB es in der Blattspindel viele Leitungssysteme 
mit etwas verschiedener Leitungsgeschwindigkeit gibt, von denen 'die 
mit hOherer Leitungsgeschwindigkeit auf den apikalen Teil der Blatt­
spindel beschrankt und leichter erregbar sind. Ein Erregungsiibergang 
ist nur von einem langsamer auf ein rascher leitendes System nachweisbar. 
Da ich die Versuche, die mich zu dieser Auffassung brachten, an sehr 
empfindlichen Pflanzen angestellt habe, habe ich, urn Erschiitterungen 
zu vermeiden, gereizt, indem ich ein Blattchen mit einem Ziindholz 
anbrannte. Schon bei der unmittelbaren Beobachtung bemerkte ich bei 
der basipetalen Leitung durch die ganze Blattspindel Stockungen in der 
basalen Spindelhalfte und eine langsamere Leitung in dieser. J ede 
Stockung riihrt offenbar daher, daB die Erregung in einem rascher 
leitenden, auf den apikalen Spindelteil beschrankten System erlischt, 
ohne auf ein langsamer leitendes iiberzugehen, wobei eine weitere Reak­
tion von Blattchen erst dann erfolgt, wenn die Erregung in einem lang­
samer leitenden System von der Reizstelle bis hierher vorgeschritten 
ist. Bei der akropetalen Leitung war die Beschleunigung, die offenbar 
vom Ubergang der Erregung von langsamer auf rascher leitende Systeme 
herriihrt, unmittelbar zu erkennen. Mh diesen Beobachtungen stimmen 
die aus je 10 Versuchen berechneten Leitungsgeschwindigkeiten iiberein. 
Es ergab sich bei 31° C fiir die apikale Halfte der Blattspindel bei Leitung 

in basipetalem Sinn ... 0,64 ± 0,07 (1,39, 0,28) em sek-1, 

in akropetalem Sinn . . . 0,57 ± 0,10 (1,60, 0,19) em sek-l. 

Wenn also in der apikalen Spindelhalfte ein Leitungssinn begiinstigt ist, 
so ist es der basipetale. Fiir die basale Spindelhalfte ergab sich bei 
31° C bei Leitung 

in basipetalem Sinn 
in akropetalem Sinn 

0,26 ± 0,01 (0,35, 0,20) em sek-1, 
0,35 ± 0,03 (0,55, 0,20) em sek-1, 
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und bei 3I,5° C ergab sich fur die ganze Blattspindel bei Leitung 
in basipetalem Sinn ... 0,28 ± 0,01 (0,36, 0,22) em sek-1, 

in akropetalem Sinn . . . 0,42 ± 0,04 (o,go, 0,2g) em sek-1. 

71 

Man erkennt, daB bei basipetaler Leitung die Leitungsgeschwindig­
keit durch die ganze Blattspindel praktisch dieselbe ist, wie die in ihrer 
basalen Halfte, weil die Erregung in den rascher leitenden Systemen 
der apikalen Halfte erlischt, ohne auf die langsamer leitenden uberzu­
gehen. Bei der akropetalen Leitung sollte man erwarten, daB, wenn 
der Dbergang von einem ·langsamer quf ein rascher leitendes System 
uberall moglich ist, der reziproke Wert der Leitungsgeschwindigkeit, das 
ist die Leitungszeit pro Zentimeter, in der ganzen Blattspindel dem 
Mittel der Werte der beiden Spindelhalften gleich ist und das ist nahezu 
der Fall. Der Wert fur die apikale Spindelhalfte ist I,75, der fUr die 
basale 2,85, das Mittel beider ist 2,30 und der Wert fur die ganze Blatt­
spindel ist 2,38. 

Die leichtere Erregbarkeit der rascher leitenden Systeme der apikalen 
Spindelhalfte konnte ich noch durch eine Versuchsreihe dartun, die ich 
in den fruhen N achmittagsstunden anstellte, zu welcher Zeit die Sensi­
tiven, wenigstens in meinem Glashaus bei der urn diese Zeit sehr hohen 
Luftfeuchtigkeit, besonders empfindlich sind. Ich reizte, indem ich ein 
Fiederblattchenpaar in seinen Gelenken abbog und hatte dabei nur in 
der apikalen Spindelhalfte, aber auch in dieser nur bei einem Teil der 
Blatter Erfolg. Die Leitung blieb auf die apikale Spindelhalfte be­
schrankt und die Leitungsgeschwindigkeit war im Mittel sehr hoch, die 
hochsten Einzelwerte waren aber nur wenig hoher, wie sie auch sonst in 
der apikalen Spindelhalfte vorkommen. IO Versuche bei 32° C ergaben 
bei basipetalem Leitungssinn I,44 ± 0,09 (I,94, 0,66) cm sek-l. Man hat 
mit so schwachen Reizen offenbar nur an den Blattern Erfolg, die 
Systeme mit besonders hoher Leitungsgeschwindigkeit enthalten. 

Die thythmischen Senkungsbewegungen der Fiederblattchen von 
Biophytum habe ich schon als besonders auffallend erwahnt; wie die 
Abb.22-24 zeigen, entsprechen ihnen rhythmische Aktionsstrome in 
der Blattspindel. Der erste nach oben gerichtete Ausschlag an den 
Kurven ist in allen diesen Abbildungen die direkte Folge des Reizes 
und laBt den Reizmoment erkennen. Von den nun folgenden Aktions­
stromen bestehen in Abb. 22 die ersten vier in ziemlich gleicher Weise 
aus mehreren Wellen, der funfte ist ahnlich, enthalt aber schon weniger 
Wellen, und yom sechsten Aktionsstrom an scheint jeder nur aus einer 
Einzelwelle zu bestehen. In Abb. 23 und 24 erscheint jeder Aktions­
strom in einigermaBen gleicher Weise aus mehreren Wellen zusammen­
gesetzt. Offenbar entsprechen diese verschiedenen, den Aktionsstrom 
zusammensetzenden Einzelwellen den oben besprochenen Leitungs­
systemen mit etwas verschiedenen Leitungsgeschwindigkeiten. Auf 
vielen Aufnahmen, wie auch in Abb. 22-24, erscheint der Abstand 
zwischen erstem und zweitem Aktionsstrom groBer als der zwischen 
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zweitem und drittem. So fand ich (5) beim Durchschneiden eines Fieder­
bHittchens den zweiten Aktionsstrom 60-100 sek nach dem ersten, beim 
Durchschneiden der Blattspindel mitunter in demselben Abstand, mit­
unter schon 30 sek nach dem ersten, wahrend der dritte Aktionsstrom 
beim Durchschneiden eines Blattchens schon 25 sek, beim Durchschneiden 
der Blattspindel schon 20 sek nach dem zweiten auftreten konnte. Der 
zeitliche Abstand zwischen den Aktionsstr6men nimmt im weiteren Ver­
lauf der Serie wieder zu, und zwar nach schwachen Reizen friiher als 
nach starken. Da, wie ich (17) gezeigt habe, das absolute Refraktar­
stadium in der Blattspindel von Biophytum sensitivum 8-II sek betragt, 
muB man daran denken, daB der zweite und aile folgenden Aktionsstr6me 
noch im relativen Refraktarstadium ihrer Vorganger und dadurch lang­
samer als der erste geleitet werden k6nnten, wodurch ein besonders 
groBer Abstand zwischen erstem und zweitem Aktionsstrom zustande 
kame. Einige diesbeziigliche Versuche, zum Teil auch mit Aktionsstrom­
aufnahmen, machen mir den Eindruck, als wiirde die Verringerung der 
Leitungsgeschwindigkeit im relativen Refraktarstadium zur Erklarung 
des Effektes nicht ausreichen, doch hatte ich in den letzten Jahren 
leider kein zur Entscheidung dieser Frage ausreichendes, geniigend gutes 
Pflanzenmaterial zur Verfiigung. Jedenfalls sei auch noch die urspriing­
lich von mir (5) in Betracht gezogene M6glichkeit erwahnt, daB die erste 
Erregung unmittelbar durch den Reiz ausgel6st wird, die zweite und aile 
folgenden aber durch ein in der Nahe der Wundstelle gelegenes Auto­
matiezentrum, das durch die Verwundung erst nach einer langeren 
Latenzzeit zu voriibergehender Tatigkeit gebracht wird. Auf automatische 
Bewegungen bei Biophytum kommen wir noch bei Besprechung der Ein­
stellung der Blatter gegen das Licht zuriick. 

Die Anstiegszeit des ersten Aktionsstroms bestimmte ich (5) bei 
Durchschneiden der Blattspindel aus 5 Versuchen bei 32° C zu 1,85 ± 
0,36 sek, bei Durchschneiden eines Blattchens aus 7 Versuchen bei 32° C 
zu 2,63 ± 0,22 sek; ungefahr die letztere Anstiegszeit hatten auch die 
folgenden Wellen unabhangig von der Reizart. Die kurze Anstiegszeit 
des ersten Aktionsstroms bei Durchschneiden der Blattspindel diirfte 
daher riihren, daB die verschiedenen nebeneinander hinziehenden Zell­
ziige eines leitenden Systems aIle nahezu gleichzeitig erregt werden und 
daB wegen des kurzen Leitungswegs kleine Unterschiede der Leitungs­
geschwindigkeit noch kein starkes Auseinanderweichen des Aktions­
stroms in den verschiedenen Zellziigen bewirken k6nnen. Beim Durch­
schneiden eines Blattchens ist der Leitungsweg langer und in diesem 
Fall, sowie auch bei den zweiten und folgenden Erregungen einer Serie, 
die wahrscheinlich von einem engumschriebenen Gebiet ausgehen, muB 
in der Blattspindel noch ein Ubergang auf benachbarte, parailellaufende 
Zellziige stattfinden, die so etwas spater erregt werden. Das dadurch 
bedingte Auseinanderweichen der Erregungsvorgange in den verschie­
denen, nebeneinander hinziehenden Zellziigen bewirkt eine Verbreiterung 
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des sich aus ihren Aktionsstromen zusammensetzenden registrierbaren 
Gesamtaktionsstroms. Vom tierischen Nerven und Muskel ist eine 
Verbreiterung des Aktionsstroms mit zunehmender Leitungsstrecke schon 
lange bekannt und auf die etwas verschiedene Leitungsgeschwindigkeit 
in verschiedenen Fasern zuriickgefiihrt. An Pflanzen ist eine starkere 
Verbreiterung des Aktionsstroms mit zunehmender Leitungsstrecke 
vielleicht deswegen selten beobachtet, weil die gegenseitige Unter­
stiitzung nebeneinander hinziehender Zellziige bei der Erregungsleitung 
emem Auseinanderweichen der Erregungsvorgange in ihnen entgegen­
wirkt. 

III. Die Erregungsleitung bei Insektivoren. 
I. Dionaea muscipula. 

An Dionaea sind die auffalligen, dem Insektenfang dienenden Be­
wegungen der Blattspreite schon seit langem beachtet und untersucht 
worden. Sie sind, im Gegensatz zu den bisher besprochenen Blatt­
bewegungen der Sensitiven, in so komplizierter Weise von den Erregungs­
vorgangen abhangig, daB ich erst im Abschnitt VII naher auf sie eingehen 
kann. Es muB uns also, wie auch bei den meisten noch zu besprechenden 
Pflanzen, der Aktionsstrom allein als Zeichen des Erregungsvorgangs 
gelten. Mit den Aktionsstromen des Dionaea-Blattes haben uns vor 
allem die klassischen Untersuchungen von BURDON-SANDERSON (1, 2, 
3, 4) und von BURDON-SANDERSON und PAGE bekannt gemacht. Schon 
BUlmoN-SANDERSON und PAGE (S.421£.) haben angegeben, daB, bei 
Ableitung von der Blattspreite und von der Erde, in der die Pflanze 
wurzelt, der Aktionsstrom in einem voriibergehenden Negativwerden der 
Ableitungsstelle an der Spreite besteht. BURDON -SANDERSON hat aber 
hauptsachlich von zwei Stellen der Blattspreite abgeleitet, wie das auch 
mit weniger guter Technik MUNK get an hat; wobei kompliziertere, vom 
Zustand des Blattes abhangige Aktionsstrome erhalten wurden. Ihre 
Form hangt offenbar weitgehend davon ab, in welchem AusmaB und zu 
welcher Zeit verschiedene, wahrscheinlich im Blatt verschieden gelagerte 
Zellen an ihrem Zustandekommen mitwirken. Da wir iiber die den 
Aktionsstrom des Dionaea-Blattes bedingenden Zellen nicht genauer 
orientiert sind, sehe ich von einer Besprechung der Aktionsstromformen 
bei Ableitung von Ober- und Unterseite eines Blattes abo Ich (0) habe 
eine groBere Anzahl von Aktionsstromaufnahmen gemacht, einerseits 
urn die Form des Aktionsstroms bei der auch sonst von mir angewandten 
monophasischen Ableitung kennenzulernen, andererseits urn festzu­
stellen, wie weit gegen den Blattstiel noch Aktionsstrome ableitbar sind. 
Zur Untersuchung der Spreite habe ich die ableitende Nadel, unter 
Vermeidung des empfindlichsten Teils in der Mitte zwischen den drei 
reizbaren Haaren und des unempfindlichen, die Zahne tragenden Rand­
teils, vorsichtig eingestochen, und nur solche Blatter verwendet, bei 
denen dies hochstens eine geringe Annaherung der beiden Spreiten-
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hiilften, aber keinen vollkommenen VerschluB zur Folge hatte. Vielfach 
traten starke, vielleicht durch den Einstich bedingte Spannungsschwan­
kungen auf, die mitunter die Untersuchung der Aktionsstrome ganz 
verhinderten. Beruhrungen der Spreitenoberseite oder der sensitiven 
Haare, sowie Einschnitte in die Spreite ergaben typische monophasische 
Aktionsstrome. Unterschiede nach der Reizart zeigten sich nut insofern, 
als ein einfacher, schwacher Beruhrungsreiz nur einen Aktionsstrom 
aus16ste, eine Verwundung aber meist eine kurze Serie von Aktions­
stromen in mehr oder weniger rascher Aufeinanderfolge. In Abb.25 
sind zwei durch zwei Beruhrungsreize ausgeloste Aktionsstrome wieder­
gegeben. Mitunter ist nach dem Aktionsstrom das elektrische Potential 
nach der positiven Seite verschoben, wie nach dem ersten Aktionsstrom 
in Abb. 25 und nach beiden in Abb. 26, in manchen Fii.1len folgt dem 
Aktionsstrom eine langsame negative Potentialschwankung, wie es nach 
dem zweiten Aktionsstrom in Abb. 25 den Anschein hat. Beide Er­
scheinungen treten nicht regelmiiBig auf, und ich kann nicht sagen, 
ob und in welcher Weise sie mit den Aktionsstromen zusammenhangen. 
Von dem schmalen und kurzen Zwischenstuck zwischen der Blattspreite 
und dem verbreiterten Teil des Blattstiels lassen sich ebensolche Aktions­
strome ableiten; Abb. 27 gibt eine Serie vom Zwischenstiick abgeleiteter 
Aktionsstrome wieder, die durch Reizung und wahrscheinlich Verletzung 
der Spreite mit einer Nadel ausgelost worden sind. Eine an den Aktions­
strom anschlieBende Potentialverschiebung nach der positiven Seite habe 
ich bei Ableitung vom Zwischenstuck nicht mehr beobachtet, wohl aber 
noch an dessen Grenze zur Spreite, wie es Abb. 26 zeigt. Yom groBten 
Teil des Blattstiels konnte ich keine Aktionsstrome ableiten, auch nicht, 
wenn ich die Spreite oder den Blattstiel stark anschnitt. Nur in den 
obersten Teil des Blattstiels, bis 3 mm vonder Ansatzstelle der Spreite, 
pflanzen sich Aktionsstrome aus dieser, allerdings im AusmaB reduziert, 
fort. Meine Aufnahmen machen den Eindruck, als ob im obersten Teil 
des Blattstiels in einer Serie rasch aufeinanderfolgender Aktionsstrome 
der zweite und aIle folgenden verbreitert wiiren, und eine Andeutung 
eines solchen Verhaltens liiBt sich mitunter schon bei der Ableitung 
vom Zwischenstuck beobachten. Bei im Mittel 29° C habe ich als An­
stiegszeit des Aktionsstroms gefunden: an der Spreite aus 13 Messungen 
0,30 ± 0,01 sek, am Zwischenstuck aus 25 Messungen 0,35 ± 0,01 sek, 
und am oberen Ende des Blattstiels aus je 3 Messungen beim ersten 
Aktionsstrom einer Serie 0,31 ± 0,02 sek, und beim zweiten 0,52 ± 
0,04 sek. BURDON-SANDERSON (I, 2) hat auch bei Ableitung von 
zwei Stellen des· Blattstiels Aktionsstrome erhalten. Offenbar war 
die eine seiner Elektroden am obersten Ende des Blattstiels angelegt 
und der Aktionsstrom ruhrte nur von dieser Stelle her, denn BURDON­
SANDERSON und PAGE (S.422) gaben spiiter an, daB Aktionsstrome 
zwar noch vom Zwischenstiick, aber nicht mehr vom Blattstiel zu er­
halten sind. 
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Dber die Leitungsgeschwindigkeit im Dionaea-Blatt sind wir durch 
Versuche BURDON-SANDERSONs orientiert, in denen symmetrisch von 
beiden Blatthalften abgeleitet und an einer Blatthalfte elektrisch gereizt 
wurde. BURDON-SANDERSON (3, Bd. 9, S. 10f. und 4, S. 444f.) gibt fur 
gewohnliche Temperatur 20 cm sek-1, fur hohe Temperatur 30 cm sek-1 

an; den Wert von 4,4 cm sek-l, den BURDON-SANDERSON und PAGE 
(S. 431) friiher angegeben haben, fiihrte er spater auf methodische Un­
vollkommenheiten zuruck. In einigen meiner Versuche habe ich aus der 
Latenzzeit des Aktionsstroms bei Einschnitten in die Spreite die Leitungs­
geschwindigkeit zu 2-5 cm sek-1 berechnet. Bei diesen, allerdings sehr 
unsicheren Werten handelt es sich um relativ weite Leitungsstrecken, 
oft vom apikalen Teil der Spreite bis zum Zwischenstuck, wahrend 
BURDON-SANDERSON die hohen Leitungsgeschwindigkeiten zwischen 
den empfindlichsten mittleren Partien beider Spreitenhalften gemessen 
hat. Da auch Messungen von BURDON-SANDERSON und PAGE (S. 432f.) 
auf ahnlich niedrige Leitungsgeschwindigkeiten zwischen Blattmitte 
und Zwischenstuck deuten, wie die meinen, besteht moglicherweise 
eine geringere Leitungsgeschwindigkeit in den weniger empfindlichen 
Teilen. 

BURDON·SANDERSON und PAGE (S. 428f.) haben gezeigt, daB sich bei 
elektrischer Reizung durch Induktionsschlage ein Aktionsstrom durch 
eine groBere Anzahl aufeinanderfolgender SchlieBungs- und Offnungs­
schlage viel leichter, d. h. bei viel geringerer Reizstarke, aus16sen laBt, 
als durch einige wenige oder gar einen einzelnen Induktionsschlag. Es 
liegt hier offen bar dieselbe Erscheinung, wenn auch nicht in so aus­
gepragter Form vor, die wir bei der Aus16sung von mit Wellengruppen 
verbundener langsamen Leitung durch Induktionsstrome bei Mimosen 
kennengelemt haben. Da der Aktionsstrom bei Dionaea aber durchaus 
den Charakter eines Einzelaktionsstroms hat, ist es am wahrschein­
lichsten, daB schwache elektrische Reize Zellen erregen, deren Aktions­
strome sich mit den bisher angewandten Methoden nicht registrieren 
lassen und daB diese Zellen dann, desto eher je mehr von ihnen und je 
ofter sie erregt werden, den Erregungsvorgang in dem Zellkomplex aus­
losen, der den registrierbaren Einzelaktionsstrom bedingt. Vielleicht 
sind auch die auffallend langen Latenzzeiten von 0,1-0,4 sek, die 
BURDON SANDERSON und PAGE (S.430f.) bei elektrischen Reizen und 
bei Verbiegen der reizbaren Haare beobachtet haben, so zu erklaren, 
daB von den direkt erregten Zellen erst Erregungsleitung zu denjenigen 
stattfinden muB, die den nachweisbaren Aktionsstrom bedingen. 

2. Drosera. 

CHARLES DARWIN hat gezeigt, daB sowohl die Krummungsbewegung 
als auch die Sauresekretion der Drosera-Tentakel durch Reizung benach­
barter Stellen des Blattes durch Aufbringen fester Partikel ausge16st 
werden kann. Meine (7) Untersuchungen der Aktionsstrome haben es 
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sehr wahrscheinlich gemacht, daB es sich bei diesen Leitungsvorgangen 
im Drosera-13latt urn Erregungsleitung handelt. 

Ftir die Untersuchung der Erregungsleitung in der Blattspreite 
eignet sich Drosera binata mit ihren beiden sehr langen Spreitenhalften 
besonders gut. Ich (7) habe von dieser bei Durchschneiden der Spitze 
und Ableitung yom basalen Drittel derselben SpreitenhaIfte meist zwei 
Aktionsstrome registriert, wie sie in Abb.28 wiedergegeben sind. Ich 
weiB nicht, ob ein solcher Reiz noch mehr Erregungsvorgange auslost, 
da ich nicht tiber langere Zeit registriert habe. Bei etwa 32° C ergab 
sich die Leitungsgeschwindigkeit aus 8 Versuchen zu 0,22 ± 0,02 cm sek-1, 

die Anstiegszeit des Aktionsstroms aus 9 Messungen zu 2,97 ± 0Ao sek. 
Zwei alte Blatter, die schon keine Sekrettropfchen mehr auf den Driisen­
kopfchen hatten, ergaben etwas geringere Leitungsgeschwindigkeiten. 
Auf die langsamere Leitung alter Blatter werde ich noch bei Besprechung 
der nicht sensitiven Pflanzen zurtickkommen. 

Von Drosera rotundifolia ist ein typischer Aktionsstrom von der 
Blattspreite in Abb. 29 wiedergegeben; der dem Aktionsstrom folgende 
positive Ausschlag, dessen Bedeutung unsicher ist, tritt nur in manchen 
Fillen auf und kommt ebenso bei Drosera binata und D. brevifolia vor. 
Aus 6 solchen Versuchen bei 33° C, in denen ich (7) yom basalen Tei! 
der Spreite ableitete und einige Tentakel an ihrem apikalen Rand durch­
s.chnitt, erhielt ich als Leitungsgeschwindigkeit 0,077 ± 0,014 cm sek-l 

und als Anstiegszeit des Aktionsstroms 4,74 ± 0,24 sek. Von den 6 bis 
8 mm der Leitungsstrecke entfielen 1-2 auf die Sttimpfe der abge­
scbnittenen Tentakel und es ist moglich, daB eine geringere Leitungs­
geschwindigkeit in diesen den gemessenen Wert herabgedrtickt hat; es 
ist aber auch moglich, daB die Leitungsgeschwindigkeit in der Spreite 
nur gering ist oder daB der wirkliche Leitungsweg oft langer ist als die 
zwischen Reiz- und Ableitungsstelle gemessene Entfernung. 

Bei Ableitung yom Blattstiel bei 30° C erhielt ich beim Durch­
schneiden einiger Tentakel in 7 Versuchen als Leitungsgeschwindigkeit 
0,137 ± 0,013 cm sek-I, als Anstiegszeit des Aktionsstroms 6,52 ± 0,30 sek 
und bei Schnittverletzungen des Blattstiels in 6 Versuchen als Leitungs­
geschwindigkeit 0,155 ± 0,019 cm sek-l , als Anstiegszeit 7,37 ± 0AI sek. 
Abb. 30 gibt Aktionsstrome yom Blattstiel wieder, deren erster durch 
Abschneiden einiger Tentakel und deren zweiter durch Anschneiden des 
Blattstiels ausge16st wurde. Die etwas abweichende Form des zweiten 
Aktionsstroms rtihrt daher, daB zwischen ihm und dem vorangehenden 
nur eine relativ kurze Zeit verstrichen ist. 

Alles was tiber die durch Wundreize ausgelosten Aktionsstrome 
bei Dr6~era rotundifolia bekannt ist, deutet darauf hin, daB ihre Form 
und ihr AusmaB unabhangig von der Starke des Wundreizes und von der 
Lange des :yeitungswegs sind. Auf die durch Reizung der Drtisenkopfchen 
mit Beutetl:et~n ausge16sten Aktionsstrome, die im Gegensatz zu den 
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hier besprochenen von recht verschiedenem AusmaB sein konnen, werde 
ich im Abschnitt VII, 6 zu sprechen kommen. 

An Drosera brevi/olia habe ich (17) ahnliche Aktionsstrome beobachtet 
wie an Drosera rotundi/olia. 

3. Pinguicula. 

An Pinguicula alpina habe ich (7) die Erregungsleitung untersucht, 
indem ich vom Mittelnerven abgeleitet und das Blatt spitzenwarts 

Abb. 31. 15. August 1928. 34 0 C. Pinguicula 
alpina. Ableitung von der Mittelrippe des Blattes. 
Reiz, durch den Pfeil markiett: Durchschneiden 
des Blattes 1,0 em, apikal von der Ableitungsstelle. 
Zeitmarken 10 sek, Spannuogseinheit 0,02 Volt. 

[Aus UMRATH (7). ) 

durchschnitten habe. Die Aktions­
strome waren von verschiedenem 
AusmaB und bei Leitungsstrecken 
uber 2 cm nicht mehr nachzuweisen; 
wahrscheinlich nimmt ihr AusmaB 
mit zunehmendem Leitungsweg stark 
abo 7 Versuche bei 310 C ergaben 
als Leitungsgeschwindigkeit 0,25 ± 
0,01 cm sek-1, als Anstiegszeit des 
Aktionsstroms 10,0 ± 0,5 sek. Abb.3I 
gibt einen Versuch wieder. 

IV. Die Erregungsleitung bei nicht sensitiven Pflanzen. 
I. Phyllanthus urinaria. 

Phyllanth~ts urinaria ist nur in so geringem Grade sensitiv, daB ich 
ihn hier bei den nicht sensitiven Pflanzen bespreche. Das Anbrennen 
und mitunter auch das Durchschneiden eines Blattes bedingt allerdings 
eine sehr allmahliche mehr oder weniger starke Aufrichtung auch anderer 
Blatter desselben Kurztriebes. Es fehlen aber den Blattgelenken zwei 
Eigenschaften, die bei allen unter den Sensitiven besprochenen Pflanzen 
wenigstens den Gelenken der Blattchen zukamen: das relativ plOtzliche 
Einsetzen der Bewegung, das sie auffallig und zur Messung der Leitungs­
geschwindigkeit geeignet macht, und die Reaktion des ganzen Gelenkes 
bei optimalen Bedingungen nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz. Meine 
(16) Untersuchung der Erregungsleitung stutzt sich daher auf die Befunde 
an den Aktionsstromen. In 9 Versuchen bei 31,50 C habe ich vom Mittel­
nerven des Blattchens abgeleitet und dieses weiter apikal durchschnitten; 
es ergab sich die Leitungsgeschwindigkeit zu 0,10 ± 0,013 cm sek-1, die 
Anstiegszeit des Aktionsstroms zu 7,0 ± 1,1 sek. Dann habe ich von den 
die Blattchen tragenden Kurztrieben abgeleitet und wieder ein Blattchen 
durchschnitten. Dabei wurden, urn die akropetale Leitung im Kurz­
trieb zu begunstigen, die Leitungswege fUr diese etwas kurzer gewahlt, 
sonst wurden die Versuche aber unter moglichst gleichen Bedingungen 
durchgefUhrt. Unter Berucksichtigung der schon bestimmten Leitungs­
geschwindigkeit im Blattchen, ergab sieh bei basipetaler Leitung im Kurz­
betrieb und 30,{0 C die Leitungsgesehwindigkeit zu 0,I7 ± 0,OI9 em sek-1, 
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die Ansti~gszeit zu 8,5 ± 0,3 sek, bei akropetaler Leitung und 30,3° C 
die Leiturigsgeschwindigkeit zu 0,037 ± 0,005 cm sek-1 und die An­
stiegszeit des Aktionsstroms zu lOA ± 1,2 sek. AuBer durch die weit 
hohere Leitungsgeschwindigkeit zeigt sich die Begunstigung des basi­
petalen Leitungssinns noch durch das etwas groBere AusmaB und die 
meist Hingere Dauer der basipetal geleiteten Aktionsstrome. Die Abb. 32 
und 33 geben Aktionsstrome bei verschiedenem Leitungssinn von der­
selben Ableitungsstelle wieder. Die Aktionsstrome sind mehr oder 
weniger deutlich aus mehreren Einzelwellen zusammengesetzt, die wahr­
scheinlich, ahnlich wie in den sekundaren Blattstielen der besprochenen 

Abb.32. 12. August 1930. 30° C. Phyllanthu5 urinaria. Ableitung vom Kurztrieb. Reiz, durch den Pfeil 
markiert: Durchschneiden eines Blattes basal von der Ableitungsstelle ; Leitungsweg im Blatt 0,15 em, im 

Kurztrieb 0,45 em. Zu Beginn eine Eichkurve -0,03 Volt. Zeitmarken 10 sek. (Original.) 

Abb·33. 12. August 1930. 30° C. Phyllanthus urinaria. Ableitung vom Kurztrieb, dieselbe Ableitungs­
stelle wie in Abb. 32. Reiz, durch den Pfeil markiert: Durchschneiden eines Blattes apikal von der Ablei­
tungsstelle; Leitungsweg im Blatt 0,35 em, im Kurztrieb 0,55 em. Zu Begion eine Eichkurve - 0,03 Volt. 

Zeilmarken IO sek. (Original.) 

Mimosa-Arten, in nebeneinander liegenden Zellen ablaufen und einander 
dabei gegenseitig unterstutzen. 

Eine solche Begunstigung des basipetalen Leitungssinns wurde 
zuerst von MONTEMARTINI fUr einige nicht sensitive Pflanzen festgestellt, 
worauf wir noch zuruckkommen werden; bei der Leitung im Stamm 
von Mimosa SPegazzinii und M . pudica haben wir sie schon kennen­
gelernt. Wahrscheinlich hangt sie irgendwie damit zusammen, daB 
die GefiiBbundel und mit ihnen auch die erregungsleitenden Zellzuge 
basalwarts konvergieren und apikalwarts divergieren. Jedenfalls zeigt 
die Begunstigung des basipetalen Leitungssinns, daB es sich nicht 
urn Transport von Erregungssubstanz mit dem Saftstrom handelt, 
sondern urn echte Erregungsleitung, bei der allerdings die in einer Zelle 
gebildete Erregungssubstanz wahrscheinlich die Nachbarzellen erreicht 
und in diesen die Erregungsleitung wesentlich unterstiitzt. 

2. Curcurbita und Cucumis. 

AUGER (I) hat von Sprossen von Cucurbita pepo bei Schnittverletzungen 
und bei elektrischen Reizen sehr deutliche Aktionsstrome abgeleitet. 

Ergebnisse der Biologie XIV. 6 
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Als Leitungsgeschwindigkeit bei 25° C gibt er fUr I cm Entfernung vom 
Reizort 6 cm sek-1 und fiir 7 cm Entfernung I cm sek-1 an. Eine so 
auffillige Abnahme der Leitungsgeschwindigkeit mit der Entfernung 
wurde an anderen Objekten nicht beobachtet und so erscheint mir eine 
N achpriifung wiinschenswert. 

Yom SproB von Cucumis melo habe ich (IS) bei Reizung mit starken 
Offnungsinduktionsstromen Aktionsstrome vom ungefahren Aussehen 
einer Einzelwelle abgeleitet. Bei 30° C ergab sich die Anstiegszeit aus 
I2 Bestimmungen zu 0,50 ± 0,05 sek, die Leitungsgeschwindigkeit aus 
IO Versuchen zu 5,3 ± 0,6 cm sek-1 . Eine Abnahme der Leitungs­
geschwindigkeit mit der Entfernung vom Reizort war bis zu den groBten 
untersuchten Entfernungen von IO cm nicht zu erkennen. Mitunter 
war bei Entfernungen iiber 3 cm kein Aktionsstrom zu registrieren. 

Im Gegensatz zu der gut ausgebildeten Erregungsleitung im SproB 
steht die viel schlechter ausgebildete in den Ranken. Zwar lassen sich 
durch Beriihrungsreize sehr deutliche Aktionsstrome aus16sen, die im 
Abschnitt IX genauer besprochen und abgebildet sind. Sie entsprechen 
nicht Einzelerregungen, sondern einer Superposition mehrerer Wellen. 
Die an den Kurven gemessene Anstiegszeit schwankt zwischen 0,3 und 
8,8 sek mit einem Mittelwert von 2,9 sek. Die Anstiegszeit des Einzel­
aktionsstroms diirfte aber nur 0,3-I sek betragen, wofUr auch der 
vielfach sehr steile Anstieg des Gesamtaktionsstroms spricht. Bei Reizung 
mit einzelnen Offnungsinduktionsschlagen ergaben 7 Versuche bei 30° C 
eine Leitungsgeschwindigkeit von 0,038 ± 0,OI2 cm sek-1 . Die Aktions­
strome waren aus vielen Wellen zusammengesetzt, als ganze sehr gedehnt 
und oft von geringem AusmaB. So scheint die Erregungsleitung in den 
Ranken nur schlecht ausgebildet zu sein und durch die Einwirkung von 
Erregungssubstanz von den erregten auf noch nicht erregte Zellen unter 
stiitzt zu werden. Wieweit dies der Fall ist, HiBt sich mangels einer 
genaueren Untersuchung, die aber sehr schwer durchzufiihren ware, 
nicht sagen. 

3. Vitis. 

HOUWINK hat vom Stamm von V itis discolor bei Reizung mit Eis 
deutliche Einzelaktionsstrome abgeleitet. Er gibt die Leitungsgeschwin­
digkeit mit 0,9 cm sek-1 an, fand eine Verlangsamung der Leitung, 
wenn er 90 sek nach dem erst en Reiz nochmals reizte und gar keine 
Leitung, wenn er 20 sek nach dem ersten Reiz nochmals reizte. Eine 
Leitung von einem Internodium zum nachsten fand nicht statt. 

HOUWINK hat auch an Ranken von Vitis gongylodes bei Reizung 
mit Eis Aktionsstrome abgeleitet. Auch beim Durchschneiden der Ranke 
erhielt er einen deutlichen Aktionsstrom, allerdings ohne merklichen 
Riickgang im Laufe mehrerer Sekunden, weswegen er ihn mit dem ver­
gleicht, was er bei Mimosa "variation" nennt. Vielleicht handelt es 
sich aber nur urn eine langer dauernde, enge Wellengruppe. 



Der Erregungsvorgang bei h6heren Pflanzen. 

Ieh (7) habe an Ranken von Vitis vini/era, wenn ieh einige Zentimeter 
apikal von der Ableitungsstelle durehsehnitt, nur selten Aktionsstrome 
registrieren konnen. Bei 10 sek langer elektriseher Reizung mit dureh 
den W AGNERSehen Hammer erzeugten Induktionsstromen, die so stark 
waren, daB sie die durehstromte Streeke schwer sehadigten, konnte ieh 
regelmaBig Aktionsstrome von weehselitdem AusmaB naehweisen. Es 
handelte sieh immer urn Wellengruppen. 5 Versuehe bei 32° C ergaben 
als Leitungsgesehwindigkeit 0,21 ± 0,02 em sek-1, als Anstiegszeit der 
erst en Welle 4,26 ± 0,93 sek. 

Da eine so gut ausgebildete Erregungsleitung, wie sie HOUWI:,\K an 
2 Vitis-Arten beobaehtet hat, bei nieht sensitiven Pflanzen selten zu 
sein seheint, und da aueh die Befunde an versehiedenen Vitis-Arten 
stark voneinander abweiehen, ware eine genauere Untersuehung des 
Erregungsvorgangs in Stamm, Ranke und Blatt versehiedener Vitis­
Arten von Interesse. 

4. Die Leguminosen Cassia, Lathyrus, Dolichos, Phaseolus, Desmodium 
und Aeschynomene. 

An Cassia tomentosa konnte ieh (II) beim Durehsehneiden des Blatt­
stiels in diesem keine Aktionsstrome naehweisen. Offenbar werden 
Einzelaktionsstrome nieht liber groBere Entfernungen geleitet. Beim 
Aufbringen eines Tropfens Alkohol auf das Gelenk eines Blattehens, 
wodureh aueh bei Mimosa pudica die langsame Leitung ausge16st wird, 
konnte ieh sehr deutliehe Aktionsstrome registrieren. Bei monophasiseher 
Ableitung habe ieh den Aktionsstrom zum Teil von zwei Ableitungs­
stell en registriert, wobei sieh seine Anstiegszeit mit zunehmendem 
Leitungsweg vergroBert zeigte; offen bar weiehen die Einzelwellen wahrend 
der Leitung auseinander. Die Anstiegszeit ergab sieh aus 7 Versuehen 
bei 30° C zu 3,03 ± 0,19 sek, aus 8 Versuehen bei 29° C und etwa doppelt 
so langem, d. h. urn etwa 2-4 em langerem Leitungsweg zu 5,34 ± 
0,75 sek und die Leitungsgesehwindigkeit aus 7 Versuehen bei 29° C 
zu 0,173 ± 0,007 em sek-1 . Bei diphasiseher Ableitung ergaben 5 Ver­
suehe bei 26,5° C als Anstiegszeit des Aktionsstroms 5,52 ± oA7 sek und 
als Leitungsgesehwindigkeit 0,098 ± 0,007 em sek-1 ; vielleieht ist der 
letztere Wert wegen der sehwierigeren Beurteilung der diphasisehen 
Kurven weniger sic1ler, er ist aber aueh wegen der niedrigeren Temperatur 
niedriger. 

So wie im. sekundaren Blattstiel der besproehenen M imosa-Arten, 
so lost aueh im Blattstiel von Cassia tomentosa das Anbrennen eine weit 
rasehere Leitung aus als das Auftropfen von Alkohol oder die meisten 
sonstigen Reize. 6 Versuehe mit monophasiseher Ableitung, in denen das 
Blatt im apikalen Teil angebrannt wurde, ergaben bei 31° C als Anstiegs­
zeit des Aktionsstroms 1,26 ± 0,81 sek, 9 Versuehe mit diphasiseher 
Ableitung bei 29° C als Leitungsgesehwindigkeit 1,53 ± 0,22 em sek-l. 

6* 
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An Lathyrus latifolius habe ich (7) bei monophasiseher und bei di­
phasiseher Ableitung vom SproB bei Anbrennen eines oberhalb inserierten 
Blattes Aktionsstrome registriert. Die monophasisehen· Aktionsstrome 
hatten eine ungefahre Dauer von I oder 11/2 Minuten mit einem langen, 
einheitliehen Plateau, so daB ein Aufbau aus Einzelwellen kaum ange­
deutet war. Aus 7 Versuchen bei 28° C ergab sich die Leitungsgesehwindig­
keit zu 0,88 ± 0,07 em sek-l, die Anstiegszeit der ersten Aktionsstrom­
welle zu 2,62 ± 0,30 sek. Ahnliehe Aktionsstrome erhielt ich von Ranken­
tragem, wenn ein Blattehen desjenigen Blattes angebrannt wurde, dem 
der Rankentrager angehorte; 7 so1che Versuehe bei 31° C ergaben als 
Anstiegszeit 3,IO ± 0,65 sek. Aueh von Ranken lieBen sieh deutliehe 
Aktionsstrome ableiten, wenn ein Blattehen des sie tragenden Blattes 
angebrannt wurde. Mitunter waren die Aktionsstrome ahnlieh wie die 
vom SproB besehriebenen, mitunter aueh nur von kurzer Dauer. Die 
Anstiegszeit ergab sich aus 6 Versuehen bei 32° C zu 3,24 ± 0,36 sek. 
Von einer Ranke, die apikal von der Ableitungsstelle durehsehnitten 
wurde oder deren Naehbarranke durehsehnitten wurde, lieBen sieh nur 
sehr kleine Aktionsstrome, die manehmal nieht sieher festzustellen waren, 
ableiten. Offenbar wird eine Einzelerregung bei einem Leitungsweg iiber 
einige Zentimeter sehr stark reduziert. 6 derartige Versuehe bei 31° C 
ergaben als Leitungsgesehwindigkeit 0,62 ± 0,06 em sek-1, als Anstiegs­
zeit 0,86 ± 0,06 sek. 3 Versuche bei 31° C, in denen die Spitze einer 
Ranke angebrannt wurde, ergaben als Leitungsgeschwindigkeit 1,22 ± 
0,25 cm sek-1, als Anstiegszeit 1,31 ± 0,22 sek. Die wesentliche kiirzere 
Anstiegszeit in den beiden letztgenannten Versuehsreihen diirfte daher 
riihren, daB der Aktionsstrom meist nur aus einer Welle bestand, wahrend 
beim Anbrennen eines Blattchens der Aktionsstrom sich aus vielen dicht 
zusammengedrangten Wellen aufzubauen seheint, von denen die erste 
oft gar nicht abgetrennt werden kann. 

Alle meine Beobachtungen lassen darauf schlieBen, daB die Erregungs­
leitung bei Lathyrus latifolius nur sehr schlecht ausgebildet ist, so daB 
nur langere Wellengruppen iiber weitere Strecken geleitet werden, von 
deren Einzelwellen man, nach Analogie der Beobachtungen an Sensi­
tiven, annehmen kann, daB sie einander gegenseitig durch die gebildete 
Erregungssubstanz unterstiitzen. 

An Blattem von Dolichos giganteus habe ich (7) beim Anbrennen des 
Gelenkes zwischen Blattstiel und Blattehen sehr deutliehe, lang dauemde, 
aus vielen Wellen zusammengesetzte Aktionsstrome registriert. 6 Ver­
suehe bei 30° C ergaben als Leitungsgeschwindigkeit 0,51 ± 0,04 cm sek-l, 
als Anstiegszeit der ersten Welle 3A9 ± oA7 sek. Durchschneiden des 
Blattstiels bedingte in einigen Zentimetem Entfemung keine Aktions­
strome; das Anbrennen des Blattstiels fiihrte zu dessen Erschlaffen 
und Abbiegung an der Reizstelle, ohne deutlich nachweisbare Aktions­
strome in einiger Entfemung. Aber selbst mit dem W AGNERSehen 
Hammer erzeugte Induktionsstrome, die dureh zwei Blattchen zugeleitet 
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wurden und so stark waren, daB sie zum Turgorverlust der durchstromten 
Gelenke fiihrten, bedingten keine nachweisbaren Aktionsstrome im Blatt­
stiel. Man muB bei Beurteilung solcher negativer Ergebnisse allerdings 
sehr vorsichtig sein, schon weil man nicht weiB, ob die in diesem Fall 
zweckmaBigsten Reize angewandt worden sind, denn man kann v01ykeiner 
Reizart von vomherein sagen, daB sie irgendwelche Zellen erregen mtisse. 
lmmerhin kann man wohl aus meinen Beobachtungen schlieBen, daB die 
Erregungsleitung bei Dolichos wenigstens ebenso schlecht ausgebildet ist, 
wie ich es fUr Lathyrus angenommen habe. 

An Blattstielen der Primarblatter junger Phaseolus vulgaris-Pflanzen 
habe ich (8) beim Durchschneiden in 2-3 cm Entfemung von der Ab­
leitungsstelle meist deutliche Aktionsstrome nachweisen konnen. 7 Ver­
suche bei 26° C ergaben als Leitungsgeschwindigkeit 1,37 ± 0,19 cm sek-l, 

Abb. 34. 8. Juni 1929. 30° C. Phaseolus vulgaris, 
3. Blatt in Entfaltung. Ableitung vom Blattstiel des 
ersten Blattes, 4,5 em basal vom Gelenk der Spreite. 
Reiz: Anbrennen dieses Gelenkes. Zeitmarken 10 sek, 

Spannungseinbeit 0,02 Volt. (Original.) 

Abb. 35. 8. Juui 1929. 31 °e. Phaseolus vulgaris, 
3. Blatt in Entfaltung. Dipbasische Ableitung 
vom Blattstiel des ersten Blattes, 1,7 und 3,2 em 
basal vom Gelenk der Spreite. Reiz: Anbrennen 
dieses Gelenkes. Zeitmarken 10 sek, Spannungs-

einheit 0,02 Volt. (Original.) 

als Anstiegszeit des Aktionsstroms 2,5 ± 0,2 sek. Beim Anbrennen des 
Gelenkes zwischen Blattstiel und Spreite erhielt ich groBere Aktions­
strome, wie Abb. 34 einen zeigt . 7 Versuche bei 29° C ergaben als An­
stiegszeit des Aktionsstroms 3,8 ± 0,4 sek; dieser etwas hohere Wert 
dtirfte darauf beruhen, daB sich in der durch Anbrennen ausgelosten 
dichteren Wellengruppe die erste Welle meist nicht so abhebt, daB ihre 
Anstiegszeit gemessen werden kann. Die Leitungsgeschwindigkeit ergab 
sich bei 29° C aus 6 Versuchen mit diphasischer Ableitung zu 1,40 ± 
0,15 cm sek-1, in guter Dbereinstimmung mit dem Wert bei Durch­
schneiden des Blattstiels. Die zweite Aktionsstromphase war urn so viel 
schwacher als die erste, daB es nur ganz ausnahmsweise zu einem dem 
erst en entgegengesetzten, zweiten Ausschlag unter das Niveau des 
Ausgangspotentials kam. Die zweite Phase war aber immer als scharf 
einsetzende Einsenkung kenntlich, die den diphasischen Aktionsstrom 
deutlich vom monophasischen unterschied, wie das ein Vergleich des 
diphasischen Aktionsstroms in Abb. 35 mit dem monophasischen III 

Abb. 34 zeigt. 

lm Hypokotyl Jungerer Phaseolus vulgaris-Pflanzen konnte ich (8) 
bei Einschnitten in dassel be oder bei Durchschneiden eines Keimblattes 
keinen Aktionsstrom nachweisen. Das Anbrennen der Keimblatter und 
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der PrimarbHitter hatte in der HaUte der Versuche Aktionsstrome im 
Hypokotyl, von allerdings nur geringem AusmaB, zur Folge. Die Ver­
suche zeigen, wie die schon besprochenen an Sensitiven, daB die Er­
regungsleitung bei Keimpflanzen erst mit einem gewissen Alter, bzw. 
mit einer gewissen Gewebedifferenzierung auftritt. 

Die Erregungsleitung scheint bei Phaseolus vulgaris besser ausge­
bildet zu sein als bei Dolichos, doch ist es moglich, daB nur Pflanzen in 
einem giinstigeren Alter oder unter giinstigeren Bedingungen untersucht 
worden sind. 

BUCHANAN hat angegeben vom Blattstiel und vom Endblattchen von 
Desmodium gyrans bei Beriihrung der kleinen seitlichen Blattchen 
Aktionsstrome mit einer Anstiegszeit von 0,01 sek und einer maximalen 
Dauer von 0,1-1 sek abgeleitet zu haben. Schon die Zeitangaben er­
scheinen nach allem, was seither diesbeziiglich bekanntgeworden ist, fUr 
pflanzliche Aktionsstrome sehr unwahrscheinlich. rch (0) habe deshalb 
Desmodium gyrans nochmals mit der auch sonst von mir angewandten 
Methodik untersucht. Es zeigten sich dabei besonders viele storende, 
scheinbar spontane Potentialschwankungen. Bei Ableitung vom Mittel­
nerven des Endblattchens und Durchschneiden desselben konnte ich 
keine sicheren Aktionsstrome registrieren. Bei Ableitung vom Blatt­
stiel bedingte das Beriihren der kleinen seitlichen Blattchen keine erkenn­
baren Aktionsstrome und auch beim Durchschneiden des Blattstiels 
lieBen sich Aktionsstrome nicht sicher feststellen. Nur das Anbrennen des 
Endblattchens bewirkte deutIiche und lang dauernde Aktionsstrome im 
Blattstiel; 7 Versuche bei 29° C ergaben als Anstiegszeit der erst en 
erkennbaren Welle 4,7 ± 0,5 sek; 6 Versuche mit diphasischer Ableitung, 
in denen der Beginn der zweiten Phase allerdings meist nicht scharf zu 
bestimmen war, ergaben als Leitungsgeschwindigkeit bei 29° C 0,68 ± 
0,01 cm sek-1. Aus meinen Beobachtungen scheint mir mit Sicherheit 
hervorzugehen, daB BUCHANAN durch irgendwe1che durch seine Reize 
bedingte Storungen an seinem Objekt oder in seiner Apparatur getauscht 
wurde und daB die Erregungsleitung im Blatt von Desmodium gyrans 
nur sehr schlecht ausgebildet ist. 

Aeschynomene indica hat eine ahnliche seismonastische Empfindlich­
keit wie Phyllanthus urinaria; nach einem starken lokalen Reiz ist 
aber das Fortschreiten der Reaktion besonders in basipetalem Sinn bei 
Phyllanthus urinaria viel leichter zu beobachten als bei Aeschynomene 
indica. Dementsprechend konnte ich (0) an der Blattspindel von Aeschy­
nomene indica weder wenn ich Blattchen, noch wenn ich die Blatt­
spindel durchschnitt, sichere Aktionsstrome nachweisen. Das Anbrennen 
des Blattes bewirkte allerdings lang dauernde Aktionsstrome. So scheint 
auch bei Aeschynomene indica die Erregungsleitung nur sehr schlecht 
ausgebildet zu sein. 
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5. Verschiedene, weniger gut untersuchte Pflanzen. 

MONTEMARTINI hat die Aktionsstrome der Blatter einiger Pflanzen, 
besonders von Arum italicum, Croton pictum, Ficus macrocarpa, Inula 
Helenium, Rumex maximus, Sa xi/raga crassi/olia und Viburnum Opulus, 
Leider aber nur mit einem Galvanometer von langsamer. Einstellung 
untersucht, so daB der wahre zeitliche Verlauf der Aktionsstrome aus 
seinen Kurven nicht ersichtlich ist. Als Reiz wurde meist das Anbrennen 
mit dem gliihenden Ende eines Glasstabchens angewandt. Kontrollver­
suche, in denen die Blatter zerschnitten oder gequetscht wurden, ergaben 
ahnliche Aktionsstrome von geringerem AusmaB, geringerer Dauer und 
mit geringerer Fortpflanzungsgeschwindigkeit. Allerdings wird nur ein 
Versuch mit Durchschneiden des Blattes genauer wiedergegeben und es 
feWen sonst Zahlenangaben iiber den Erfolg mechanischer Reize. 

MONTEMARTINI fand bei allen Pflanzen den basipetalen Leitungssinn 
begiinstigt, indem diesem die hOhereLeitungsgeschwindigkeit, die groBere 
Intensitat und die langere Dauer des Aktionsstroms zukam. lch fiihre 
die von ihm angegeberten maximalen Leitungsgeschwindigkeiten im 
Mittelnerven der Blatter, getrennt fUr beiderlei Leitungssinn, an: 

basipetaler akropetaler Leitungssinn 
Ficus macrocarpa. 1,5 em sek-1 0>45 em sek-1 

Rumex maximus . 0,9 em sek-1 0,4 em sek-1 

Inula Helenium . 0,9 em sek-1 0,2 em sek-1 

Arum italicum. . 0,8 em sek-1 0,3 em sek-1 

Viburnum Opulus 0,83 em sek-1 0,07 em sek-1 

Saxi/raga crassi/olia 0,7 em sek-1 0,33 em sek-1 

Croton pictum . . . 0,6 em sek-1 0,03 em sek-1 

Die folgende Zusammenstellung von Mittelwerten mit wahrschein­
lichen Fehlem zeigt, daB die Befunde von MONTEMARTINI auch statistisch 
gesichert sind; sie beziehen sich auf erwachsene Blatter von Arum 
italicum, die 5-6 em von den ableitenden Elektroden entfemt versengt 
wurden. 

Leitungssinn 
Leitungs- Intensitat Dauer Versuehs-

gesehwindigkeit Mikroampere Minuten zahl 
basipetal. . 0,39 ± 0,06 em sek-1 0,0043 ± 0,0005 6,9 ± 1,3 8 
akropetal 0,10 ± 0,03 em sek-1 0,0018 ± 0,0006 5,7 ± 1,5 6 

MONTEMARTINI fand die Erregungsleitung am besten bei jungen, aber 
schon ausgewachsenen Blattem mit vollzogener Gewebedifferenzierung 
ausgebildet. 

An unpaar gefiederten Blattem fand MONTEMARTINI einen Reiz am 
Endblattchen wirksamer als einen an einem seitlichen Blattchen und 
an nicht zusammengesetzten Blattem einen Reiz am Mittelnerven 
wirksamer als an einem Seitennerven. 

Bei Ableitung von der Blattunterseite konnte MONTEMARTINI die 
Aktionsstrome weniger deutlich nachweisen, als bei Ableitung von der 
Blattoberseite; er halt es fUr moglich, daB dieser Unterschied nur durch 
starker isolierende Gewebe an der Blattunterseite bedingt ist. 
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MONTE MARTINI fand eine Forderung der Erregungsleitung, sowohl 
nach elektrischer Durchstromung als auch nach mechanischen Reizen 
und Verbrennungen. Ahnliche Erscheinungen sind auch sonst von der 
Erregungsleitung vielfach bekannt und werden meist als Bahnung bezeich­
net. Nach dem, was wir jetzt tiber die Bildung von Erregungssubstanz 
bei Pflanzen und tiber ihre Rolle bei der Erregungsleitung wissen, ware 
es moglich, daB diese reversible Begiinstigung der Erregungsleitung ganz 
oder zum Teil auf Erregungssubstanz beruht, die bei der ersten Er­
regungsleitung gebildet wird und nur langsam wieder verschwindet. 

Der Wert der Arbeit von MONTEMARTINI erscheint mir leider dadurch 
beeintrachtigt, daB seine auf S. 189-193 mitgeteilten Beobachtungen an 
Leguminosen nicht recht verstandlich sind und die dort beschriebenen 
Erscheinungen nicht als Aktionsstrome, sondern am ehesten als merk­
wtirdige elektrische Storungen bei seiner Versuchsanordnung deutbar 
erscheinen. 

BOSE hat vielfach Aktionsstrome auch bei nicht sensitiven Pflanzen 
beschrieben. Insbesondere gibt BOSE (I, S. 468f. und 3, S. 123f.) an, daB 
er von Farnen, so von Adiantum und von N ephrodium molle, Aktions­
strome sogar von isolierten GefaBbtindeln erhalten habe. Ich (0) konnte 
mit der auch sonst von mir angewandten Methodik an den Wedeln von 
drei Farnen, N ephrodium jilix mas, Polystichum lobatum und Gymnochrome 
crystophylla, weder bei Anwendung elektrischer Induktionsstrome, noch 
beim Durchschneiden oder Anbrennen der Wedel Veranderungen des 
elektrischen Potentials nachweisen, die sich mit einiger Wahrscheinlich­
keit als Aktionsstrome hatten deuten lassen. Bei diesem vollig negativen 
Ergebnis und den, meiner Auffassung nach, zu unprazisen Angaben 
BOSEs halte ich eine durch Aktionsstrome erkennbare Erregungsleitung 
bei Farnen nicht fUr erwiesen. Auch die meisten sonstigen Angaben BOSEs 
tiber Aktionsstrome bei nicht sensitiven Pflanzen kann ich deswegen nicht 
fUr beweisend halten, weil einerseits oft so1che mechanische Reize ange­
wandt worden sind, die selbst Wasserverschiebungen und damit elek­
trische Veranderungen bewirken konnen und weil andererseits aus den 
registrierten Kurven der wahre zeitliche Verlauf der elektrischen Ver­
anderungen nicht ersichtlich ist, so daB eventuelle direkte elektrische 
Folgen des Reizes vom Aktionsstrom nicht unterschieden werden konnen. 

V. Erregbare Organe ohne erregungsleitende Verbindung 
mit der weiteren Umgebung. 

I. Die Blattspreiten von Dionaea und Aldrovanda. 

Die Erregungsleitung im Blatt von Dionaea habe ich schon besprochen 
und dabei erwahnt, daB eine Erregbarkeit des Blattstiels, mit Ausnahme 
seines obersten Endes, nicht nachweisbar ist. Schon MUNK (S. 102) 
und BATALIN war bekannt, daB Verletzungen der Randzahne und des 
drtisenlosen, diese Randzahne tragenden, schmalen auBeren Randes der 
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Spreite nicht zu Reizbewegungen fiihren, und MUNK (S. 102) gibt auch 
an, daB Durchschneiden des Zwischenstiicks zwischen Spreite und ver­
breitertem Teil des Blattstiels keine Reizbewegungen auslost. Wie noch 
in Abschnitt VII, 5 des Naheren besprochen wird, lost bei nicht optimalen 
Bedingungen erst eine Serie von einigen Aktionsstromen eine sichtbare 
Reizbewegung der Spreite aus. Nun kann man, wegen des von mir 
gefiihrten N achweises typischer Aktionsstrome von oftmals normalem 
AusmaB im Zwischenstiick, nicht annehmen, daB dieses beim Durch­
schneiden nicht erregt wird; es ist aber sehr wahrscheinlich, daB bei 
Verletzung des Zwischenstiickes und der auBeren noch erregbaren Teile 
der Spreite nur ein einzelner oder sehr wenige Etregungsvorgange 
ausgelost werden, die bei nicht optimalen Bedingungen nicht ausreichen, 
urn die Reizbewegung hervorzurufen, wahrend Verletzungen der inneren 
Spreitenteile eine hierzu geniigend lange Erregungsserie aus16sen. Diese 
Auffassung wird dadurch bestatigt, daB ich bei 30° C und giinstigen 
Bedingungen durch den Einstich einer Nadel in das Zwischenstiick die 
Reizbewegung der Spreite ausgelost habe. Die durch Aktionsstrome 
nachweisbare Erregbarkeit des Dionaea-Blattes ist also auf den groBten 
Teil der Spreite, auf das Zwischenstiick und auf den allerobersten Teil 
des verbreiterten Blattstiels beschrankt, wobei in den auBeren Teilen 
dieses Gebietes Erregungsserien weniger leicht ausge16st werden, dann, 
nach auBen gegen den Blattstiel fortschreitend, das AusmaB der Aktions­
strome reduziert ist und schlieBlich der zweite und die folgenden Aktions­
strome einer zugeleiteten Serie verbreitert sind. 

Ahnlich wie das Dionaea-Blatt verhalt sich nach ASH IDA (2, S.59) 
das Aldrovanda-Blatt, dessen Erregbarkeit auf den dreischichtigen Teil 
mit den sensitiven Haaren beschrankt ist, wahrend der einschichtige 
Randteil unerregbar ist. 

2. Die Gelenke von Desmodium gyrans. 

Ich habe schon dargelegt, wie schlecht die Erregungsleitung im Blatt 
von Desmodium gyrans im allgemeinen ausgebildet ist. In starkem 
Gegensatz hierzu stehen die autonomen, rhythmischen Bewegungen der 
kleinen seitlichen Blattchen, von denen BOSE (I, S.216-221) gezeigt 
hat, daB sie mit deutlichen Aktionsstromen verbunden sind. Dabei ent­
spricht, wie Abb. 36 (S. 90) zeigt, nach BOSE der langsameren Aufwarts­
bewegung des Blattchens ein langer dauernder Aktionsstrom von ge­
ringerem AusmaB und der raschen Abwartsbewegung ein kurzer und 
starkerer Aktionsstrom. Offenbar werden die beiden Bewegungsphasen 
durch Erregungen in verschiedenen Teilen des Gelenkes bewirkt, denen 
die verschiedenen Aktionsstrome entsprechen. 

3. Die StaubHiden von Berberis, Sparmannia und Centaurea. 

Die reizbaren Staubtaden, von denen die von Berberis, Sparmannia 
und Centaurea am besten untersucht sind, zeigen in ihrem Verhalten 
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viel Gemeinsames, aber es scheinen auch wesentliche Unterschiede zu 
bestehen. Die Reaktionen sind nur durch Reizung des reaktionsfahigen 
Gebietes selbst oder seiner nachsten Umgebung auslOsbar. Fiir Centaurea 
hat LINSBAUER (r) gezeigt, daB man die Trichome der Staubfaden ver­
biegen, abschneiden oder durch Hitze t6ten kann, ohne eine Reaktion 
der Staubfaden auszulOsen; die Trichome sind also keine Perzeptions­
organe mechanischer Reize, wie das HABERLANDT (4) angenommen hatte, 

sondern h6chstens Reiziibertrager oder 
Stimulatoren. 

Auch die Aktionsstr6me scheinen auf 
ein eng umschriebenes Gebiet beschrankt 
zu sein, das nicht wesentlich gr6Ber als 
das reaktionsfahige ist . N ach BUNNING (6) 
sind vom reaktionsfahigen Teil der Staub­
faden von Sparmannia Aktionsstr6me 
ableitbar, "der nicht reizbare obere Teil 
der Filamente ergibt, jedenfalls dann, 
wenn er nicht iibermaBig stark gereizt 
wird, auch keine Aktionsstr6me". Bei 
Berberis habe ich (0) eine ableitende 
Nadel in den SproB eingestochen und 
etwa gleiche Aktionsstr6me erhalten, 
wenn die zweite Nadel in die Basis oder 
weiter oben in den am starksten reagie­
renden Teil des Staubfadens eingestochen 
war; wenn die zweite Nadel noch weiter 
oben, im Staubbeutel, eingestochen war, 
erhielt ich statt der negativen eine posi­

Abb. 36. Desmodi"", gyrans. Oben Be- tive Potentialanderung, die offenbar da-
wegungskurve eines der kleinen seitlichen d .. d B 
BHittchen. un ten elektrische Spannungs- urch bedmgt 1st, a der reaktions-
anderungen von dessen Gelenk. a- b und fahige Teil sowohl gegeniiber dem Bliiten­
a'-b' Hebungen. b- a' und b'- a" Sen· boden als auch gegeniiber dem Staub­
kungen des Blattchens; jeder Bewegungs-

phase entspricht ein Aktionsstrom. beutel elektrisch negativ wird, ohne daB 
[Aus BOSE (I ). verkleinert. ] diese beiden Potentialspriinge einander 

ganz aufheben. 
Bei der geringen Ausdehnung der reaktionsfahigen Teile der Staubfaden 

sind wir begreiflicherweise iiber die Erregungsleitung in ihnen nicht gut 
orientiert, insbesondere fehlen Bestimmungen der Leitungsgeschwindig­
keit. 1m Staubfaden von Centaurea scheint es nach den Untersuchungen 
von BUNNING (r) iiberhaupt keine echte Erregungsleitung zugeben, sondern 
es scheint durch die Bewegungsreaktion der zunachst gereizten Zellen 
ein mechanischer Reiz auf die Nachbarzellen ausgeiibt zu werden, der 
diese zur Reaktion bringt. BUNNING hat namlich an den direkt gereizten 
Zellen eine von der Temperatur abhangige Latenzzeit beobachtet, etwa 
r,5 sek bei roO und 0,2 sek bei 27°, und an den angrenzenden Zellen 
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eine immer doppelt so lange Latenzzeit und deutet dies so, daB die nach 
der einfachen Latenzzeit eintretende Reaktion der direkt gereizten Zellen 
den Reiz fUr die Nachbarzellen bildet, die dann wieder nach Ablauf ihrer 
Latenzzeit reagieren. Ganz Entsprechendes hat BUNNING (r) fUr die 
Reizubertragung von einem Sparmannia-'Staubfaden auf einen benach­
barten desselben Buschels gezeigt; er bestimmte wieder die Latenzzeit 
des direkt gereizten Staubfadens in Abhangigkeit von der Temperatur, 
I,6 sek bei r2° und 0,4 sek bei 27°, und fand fur den angrenzenden Staub­
faden bei allen Temperaturen die doppelte Latenzzeit. Er hat auch durch 
Abtragungs- und Einschnittversuche gezeigt, daB fUr die Leitung von 
einem Staubfaden zum anderen nur der oberste, gefaBbundellose Teil 
des Blutenbodens in Betracht kommt, wo die reaktionsfahigen Zellen 
benachbarter Staubfaden unmittelbar aneinander grenzen. DaB eine 
solche Reizubertragung innerhalb des Sparmannia-Staubfadens von 
Zelle zu Zelle nicht in Betracht kommt, scheint mir schon aus der Angabe 
von BUNNING (2, S.50) hervorzugehen, daB die Reizleitung innerhalb 
des Staubfadens, "wenn die AuBenbedingungen nicht gerade besonders 
ungunstig sind, sehr schnell im Vergleich zur Bewegungsgeschwindig­
keit" erfolgt. 

BUNNING (2) hat auch gezeigt, daB an abgeschnittenen, in Wasser 
liegenden Buscheln von Sparmannia-Staubfaden durch PreBsaft aus 
reaktionsfahigen oder nicht reaktionsfahigen Sparmannia-Zellen, z. B. 
auch aus dem Blutenboden, Reaktionen ausgelost werden konnen. Sein 
SchluB, daB der Reizstoff schon vorgebildet ist und nicht etwa erst 
bei der Erregung entsteht, ist nicht stichhaltig, da erstens auch nicht 
zu einer mechanischen Reaktion befahigte Zellen bei der Extraktion 
erregt werden und da zweitens auch im Protoplasm a von aus irgend­
welchen Grunden unerregbaren Zellen bei der Extraktion chemische 
Vorgange eingeleitet werden konnen, die zur Bildung von Erregungs­
substanz fUhren. Es ware moglich, daB bei dem die mechanische Reak­
tion bedingenden Flussigkeitsaustritt in die Interzellularen, der nach 
COLLA allerdings bei normalen Seismoreaktionen gar nicht vorkommt, 
auch Erregungssubstanz aus den reagierenden Zellen austritt und die 
noch nicht reagierenden reizt, wie das BUNNING vielfach angenommen 
hat. Wenn, wie bei Helianthemum apenninum, Verwundung oder Ver­
brennen von Blumenblattern oder vom Blutenboden Reaktionen von 
Staubfaden bedingt, ist dieser Leitungsmechanismus sehr wahrschein­
lich. Aus der Darstellung von BUNNING (r) ist aber zu entnehmen, daB 
solche Reize, wenn sie uberhaupt wirksam sind, meist "Schadigungs­
krummungen" und nur selten Alles-oder-Nichts-Reaktionen des seismisch 
reaktionsfahigen Abschnittes bedingen. Da also diese Leitung, bei der 
die Erregungssubstanz wahrscheinlich eine besonders groBe Rolle spielt, 
meist nicht zur Auslosung der Alles-oder-Nichts-Reaktion fUhrt und da 
bei den Berberis-Staubfaden mit besonders guter seismonastischer Reak­
tionsfahigkeit Verwundungen und Verbrennungen auch in nachster Nahe 
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der Staubfaden, an Blattern, Blumenblattern, am Bhitenstiel und selbst 
an den oberen Teilen des Griffels, nicht zur Auslosung der Reizbewegung 
fuhren, halte ich es fur wahrscheinlich, daB die Leitung innerhalb der 
reaktionsfahigen Zone nicht durch Ausbreitung von Erregungssubstanz 
in der interzellularen Flussigkeit, sondern durch protoplasmatische 
Leitung durch die Plasmodesmen zustande kommt. Dabei halte ich es 
allerdings fUr sehr wahrscheinlich, daB bei dieser, wie auch bei jeder 
anderen protoplasmatischen Erregungsleitung, die Erregungssubstanz 
eine wichtige Rolle spielt. 

BUNNING (r) hat einen Versuch ausgefuhrt, der sehr schon die Gultig­
keit des Alles-oder-Nichts-Gesetzes fUr Teile von Centaurea-Staubfaden 
und damit auch fur deren Einzelzellen zeigt. Er hat einen Teil eines 
Staubfadens mit Ather narkotisiert und gefunden, daB die Leitung durch 
diesen solange wie seine Reaktionsfahigkeit erhalten blieb und daB die 
Starke der Reaktion nur in der narkotisierten Strecke merklich ver­
mindert wurde, nicht aber hinter dieser Strecke. Es genugt also auch 
die schwachere Erregung der narkotisierten Zellen urn die volle Reaktion 
in den angrenzenden, nicht narkotisierten auszulosen. Man kann aber 
aus diesem Versuch nicht, wie BUNNING es will, schlieBen, daB die Leitung 
eine Folge der Bewegungsreaktion sei, denn die Narkose hatte auch dann 
denselben Effekt, wenn es sich urn echte Erregungsleitung handeln 
wurde. Da ja die Bewegung der mechanisch reaktionsfahigen Zellen 
eine Begleiterscheinung ihres Erregungsvorgangs ist, muB in dem N arkose­
stadium, in dem die Erregung unterdri.ickt wird, notwendig auch die 
Bewegungsreaktion verschwinden. Man konnte einen Widerspruch 
zwischen diesem Versuch von BU;-'!NING und der Angabe LINSBAUERs 
(r), daB die ganzen Centaurea-Staubfaden nicht nach dem Alles-oder­
Nichts-Gesetz, sondern in Abhangigkeit von der Reizstarke in ver­
schiedenem AusmaB reagieren, finden. Nach BUNNING (r) besteht dieses 
Verhalten der Centaurea-Staubfaden aber nur bei ungunstigen AuBen­
bedingungen, wahrend die Bewegung unter gunstigen AuBenbedingungen 
nach dem Alles-oder-Nichts-Typus verlauft. 

BUNNING (r, 2, S. 62) hat gezeigt, daB bei Auslosung der Reizbewegung 
durch Verbiegen bei den Staubfaden von Berberis, M ahonia, Sparmannia, 
Centaurea und Helianthemum der notwendige Betrag der Verbiegung 
derselbe bleibt, wenn die Verbiegung in kurzen Abstanden ofters wiederholt 
wird, und daB er, wenigstens bei Sparmannia, auch von der Geschwindig­
keit der Verbiegung unabhangig ist. Nach BUNNING (r) ist aber nicht 
nur keine Summation seismischer Reize moglich, sondern diese hinter­
lassen auch keine Herabsetzung der Schwelle fUr Reize anderer Art. 
Wenn bei anderen, z. B. elektrischen Reizen eine Summation moglich 
ist, und auch die Schwelle fUr andere, z. B. seismische Reize herab­
gesetzt wird, so beweist dies nur, daB diese Reize eine erst allmahlich 
zuruckgehende Veranderung hinterlassen, die sich eben in dieser Herab­
setzung der Schwelle ausdruckt, nicht aber, wie BUNNING (r, S. 5r6) 
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meinte, daB es sich dabei urn eine Schadigung handelt, und noch weniger, 
daB diese erst, wenn sie einen seismischen Reiz"darstellt, zur Erregungs­
auslosung fuhrt. Nach seiIien neueren Ausfuhrungen scheint BUNNING 
(6, S. 266f.) ubrigens selbst von dieser Auffassung abgekommen zu sein. 
Sie steht zu dem in Widerspruch mit seiner auch nieht bewiesenen Be­
hauptung: ,,]ede Plasmaschadigung, einerlei ob sie thermisch, chemisch 
oder auf noch andere Weise hervorgerufen wird, fuhrt zu einerErhohung 
der Reizschwelle" [BUNNING (I, s. 509)]. Tatsachlich ist mit vielen 
Reizen eine mit ihrer Starke zunehmende Schadigung verbunden, die 
sieh aber meist nur schwer von der sonstigen Reizwirkung abgrenzen 
laBt. Es ist von besonderem Interesse, daB BUNNING (I) fur gewisse 
chemische und thermische Reize an den Staubfaden von Helianthemum 
und Centaurea zeigen konnte, daB sie zu Schadigungskriimmungen fuhren, 
die erst ihrerseits, wenn sie eine genugende Geschwindigkeit erreichen, 
die nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz ablaufende Erregung und Be­
wegungsreaktion auslosen. Die Erregung bleibt namlich aus, wenn die 
Schadigungskrummung der Staubfaden mechanisch verhindert wird. 

BUNNING (I) hat auchdie Latenzzeit der Bewegungsreaktion vieler 
Staubfaden und bei denen von SParmannia auch ihre Abhiingigkeit 
von der Temperatur untersucht. Eine Abhangigkeit von der Reizstarke 
fand er hochstens in der Nahe der Reizschwelle. Es handelt sich hierbei 
aber nieht urn die Latenzzeit des Erregungsvorgangs, denn der Aktions­
strom beginnt nach BUNNING (6) wesentlich fruher als die Bewegungs­
reaktion. Zuverlassige Angaben uber die Latenzzeit des Aktionsstroms 
liegen fUr Staubfaden nieht vor. In Analogie zu meinen (I3) Befunden 
an Nitella ware von der Latenz des Aktionsstroms eine starke Abhangig­
keit von der Reizstarke zu erwarten. DIJKMAN glaubte gezeigt zu haben, 
daB die Bewegungsreaktion bei Sparmannia-Staubfaden bei starken 
Reizen ohne Latenzzeit erfolgt. BUNNING (4) konnte aber zeigen, daB 
es sich hierbei urn eine von der Reizstarke stark abhangige, direkte Scha­
digungswirkung handelt, der erst nach der normalen Latenzzeit die Reiz­
bewegung nach dem Alles-oder-Nichts-Typus folgt. Er nimmt an, daB 
die unmittelbare, schadigende Wirkung in einem ZerreiBen der Zellgrenz­
flache durch den ubermaBig starken mechanischen Reiz besteht. Mit 
einer Reihe von Beobachtungen an den Staubfaden werden wir uns 
noch in den beiden nachsten Abschnitten, VI und VII, zu befassen haben. 

4. Junge Wurzeln. 

MARSH hat gezeigt, daB an Wurzelspitzen von Allium cepa mechanisch 
gereizte Stellen elektrisch negativ werden und daB dieser Aktionsstrom 
nicht geleitet wird. Zwischen irgend zwei Stellen der ungereizten Wurzel­
spitze besteht eine Potentialdifferenz, die als algebraische Summe der 
Potentialdifferenz in der Zwischenstrecke erscheint. Nun hat MARSH 
noch gezeigt, daB dieses Potentialgefalle durch den Reiz an der Reiz­
stelle verringert und mitunter sogar umgekehrt wird. Es wird also die 
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gereizte Stelle gegenuber ihren beiden Nachbarstellen negativ, aber derart, 
daB die fruhere Potentialdifferenz zwischen diesen Nachbarstellen herab­
gesetzt oder umgekehrt wird. In den meisten Fallen scheint der vor der 
Reizung vorhandene Potentialabfall wahrend der Reizung nur zuruck­
zugehen und so konnten folgende Umstande fUr die Erklarung der 
Erscheinung in Betracht kommen: Es ist bekannt, daB bei Reizung die 
Luft aus den Interzellularen der Wurzelspitze verschwindet, und ROSENE 
hat gezeigt, daB ein auBen an der Wurzel angebrachter Wassermantel 
durch seine KurzschluBwirkung den Potentialabfall an dieser Stelle 
stark reduziert. Eine analoge Wirkung konnte die durch den Austritt 
der Luft erhOhte Leitfahigkeit der Wurzel haben. 

AMLONG und BUNNING haben die Wurzeln von Keimpflanzen von 
Helianth~ts annuus naher untersucht. Nach ihnen erreicht die elektrische 
Negativitat der gereizten Stelle ihren Rochstwert von zo-50 Millivolt 
etwa 1/4 Minute nach der Reizung und das Ausgangspotential wird durch­
schnittlich nach rz Minuten wieder erreicht. Wenn ein zweiter Reiz 
3-6 Minuten nach dem erst en erfolgt, erreicht die N egativitat nur 
17 Millivolt, bei einem Reizabstand von 8-rz Minuten zz Millivolt 
und erst bei r5-30 Minuten Reizabstand den vollen normalen Betrag. 
AMLONG und BUNNING haben sich dann noch besonders mit der durch 
den elektrischen Reiz bedingten Leitfahigkeitszunahme und mit der 
Erscheinung befaBt, die sie als Fliissigkeitsaustritt aus den Zellen in die 
Interzellularen deuten. Zur prinzipiellen Beurteilung solcher Leitfahig­
keits- oder Widerstandsmessungen habe ich schon im Abschnitt I, r 
Stellung genommen. Rier sei nur daran erinnert, daB BUNNING (r, 
S.5r6) einmal schrieb: "daB Erregung durch elektrische Reizung stets 
mit Plasmaschadigung verbunden ist ... , laJ3t sich direkt beweisen" und 
daB der wesentliche Teil der von AMLONG und BUNNING gefundenen 
Leitfahigkeitszunahme 35 Minuten nach dem Reiz noch kaum abge­
nommen hat, wobei sie selbst die Permeabilitatszunahme durch die 
Erregung viel kurzer annehmen und der Flussigkeitsaustritt in die 
Interzellularen, den sie fUr die vViderstandsabnahme verantwortlich 
machen, nach der von ihnen registrierten Turgoranderung in Zl/2 Minuten 
nahezu vollstandig zuruckgegangen sein sollte. Es ist nicht recht einzu­
sehen, warum gerade nur die Schadigung nicht zur Erklarung der 
Permeabilitatszunahme herangezogen wird. 

VI. Das Refraktarstadium. 
I. Autogene und induzierte- Refraktarstadien. 

Das Refraktarstadium ist die Zeit aufgehobener oder herabgesetzter 
Erregbarkeit nach einem zur Erregungsauslosung fUhrenden Reiz. Man 
unterscheidet das absolute Refraktarstadium, in dem die Erregbarkeit 
ganz aufgehoben ist, und das anschlieBende relative Refraktarstadium, 
in dem die Reizschwelle erhoht ist. AuBerdem habe ich (6) die Ansicht 
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vertreten, daB es zweierlei verschiedene Refraktarstadien gibt, die auto­
genen und die induzierten. Von den autogenen Refraktarstadien stelle 
ich mir vor, daB sie allen erregbaren Zellen zukommen. Man kann 
sie sich durch den Verbrauch einer reaktionsfahigen Substanz bedingt 
denken. Wie nach dieser Vorstellung zu erwarten, ist ihr absoluter Teil 
bei Ermudung und in der Narkose verlangert und nach zwei kurz auf­
einanderfolgenden Erregungen unverandert oder verHingert. AuBerdem 
kommt, meiner Ansicht nach, manchen Organen, besonders solchen, die 
rhythmisch tatig sind oder fur die als ganze das Alles-oder-Nichts-Gesetz 
gilt, ein verhaltnismaBig langes, induziertes Refraktarstadium zu. Das 
absolute induzierte Refraktarstadium ist bei der Ermudung und in der 
N arkose verkurzt und nach zwei kurz aufeinanderfolgenden Erregungen 
unverandert oder verkurzt. Man kann sich ein solches Refraktarstadium 
durch ein ubergeordnetes System induziert vorstellen, etwa wie nach 
MAGNUS im Dunndarm der Katze der AUERBACHsche Nervenplexus das 
Refraktarstadium der Muskulatur bedingt, oder durch sonst einen 
EinfluB auf das ganze Organ, etwa durch eine bei der Erregung gewisser 
Zellen gebildete hemmende Substanz. Es erscheint verstandlich, daB 
dieser EinfluB durch Ermudung oder N arkose abgeschwacht und so das 
induzierte Refraktarstadium verkurzt wird. In Dbereinstimmung mit 
dieser Vorstellung konnte ich (6) am Rectum des Frosches neben dem 
langen induzierten ein viel kurzeres, offenbar autogenes Refraktarstadium 
nachweisen. Sehr interessant in dieser Hinsicht sind die noch zu be­
sprechenden induzierten Refraktarstadien yom Hauptgelenk von Mimosa 
pudica und von den Staubtaden von Berberis. 

Ich glaube hier noch auf einige Bemerkungen BUNNINGS, soweit 
sie nicht rein polemischer Natur sind, eingehen zu sollen. Wenn BUNNING 
(I, S.500) die Abkurzung des Refraktarstadiums durch Narkotika fUr 
selbstverstandlich halt, so brauche ich nur darauf zu verweisen, daB 
ich [Literatur bei UMRATH (6)J die Verlangerung des absoluten Refraktar­
stadiums des quergestreiften Muskels durch Athylalkohol schon damals 
nachgewiesen hatte und daB ich (I3) seither diesen Nachweis auch fUr 
Nitella-Internodialzellen fuhren konnte. Spater ist es ubrigens BUNNING 
(3, S. 562) selbst aufgefallen, daB fUr das absolute Refraktarstadium des 
Nerven jetzt eine Verlangerung in der Narkose fur sehr wahrscheinlich 
gehalten wird und er will die an manchen Objekten auftretende Ver­
kurzung des Refraktarstadiums in der Narkose durch eine Herabsetzung 
der Erregbarkeit deuten. Ich sehe nicht ein, wie Herabsetzung der Er­
regbarkeit, also Erhohung der Reizschwelle, das absolute Refraktar­
stadium verandern soll. Aber auch, wenn nicht "Erregbarkeit", sondern 
etwa "ErregungsgroBe" gemeint ware, so ist diese auch beim Muskel 
und auch bei Nitella in der Narkose herabgesetzt. Ich finde daher die 
AusfUhrungen BUNNINGs nicht uberzeugend. Die Behauptung BUNNINGs 
(I, S. 499): "U. kommt daher ebenso wie ich zu der Ansicht, daB im 
absoluten Refraktarstadium Erregung moglich ist", ist unrichtig. Da 
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das absolute Refraktarstadium· definitionsgemaB die Zeit ist, innerhalb 
deren die Auslosung eines Erregungsvorgangs auf keinerlei Art moglich 
ist, bin ich zu einer solchen Ansicht nie gekommen. Hingegen kann, 
wahrend des absoluten Refraktarstadiums eines, etwa die Bewegung aus­
fiihrenden Systems, ein anderes System mit kurzerem Refraktarstadium 
schon wieder erregbar sein. Meine Ansicht ist nun die, daB die Erregung 
eines solchen zweiten Systems in gewissen Fallen das induzierte Refrak­
tarstadium des ersten Systems verlangeit. Ich werde hierauf bei Be­
sprechung des Hauptgelenkes von Mimosa pudica und der Staubfaden 
von Berberis naher eingehen. 

2. Der Blattstiel von Mimosa pudica, Biophytum sensitivum, Vitis, 
Drosera, Dionaea. 

Das autogene Refraktarstadium ist bei hoheren Pflanzen am ein­
gehendsten am Einzelaktionsstrom des langsam leitenden Systems im 
primaren Blattstiel von Mimosa pudica untersucht worden. N ach einem 
wirksamen 6ffnungsinduktionsschlag konnte ich (I7) auch bei optimaler 
Temperatur von 30-36° C erst nach 90-I20 sek durch einen zweiten 
wieder am Aktionsstrom kenntliche Erregungsleitung auslosen. Das 
absolute Refraktarstadium an der Reizstelle ist aber kurzer. Wenn ich 
drei Reize, von denen wenigstens der zweite und dritte stark waren, 
anwandte, so hatte der zweite Reiz, wenn er 30-45 sek nach dem ersten 
oder noch fruher angewandt wurde, keine erkennbare Wirkung und der 
dritte war ebenso wirksam, als ob der zweite gar nicht angewandt worden 
ware. Der zweite Reiz war also im absoluten Refraktarstadium des ersten 
unwirksam. Wenn aber der zweite 6ffnungsinduktionsschlag 45-60 sek 
oder spater nach dem ersten angebracht wurde, so war ein fortgeleiteter 
Aktionsstrom durch den dritten erst ebenso lange nach dem zweiten 
aus16sbar, als sonst nach einem einzelnen Reiz. Daraus muB man 
schlieBen, daB der zweite Reiz jetzt nicht mehr unwirksam war, also nicht 
mehr in das absolute Refraktarstadium des ersten fiel, lokal einen Er­
regungsvorgang aus16ste, der aber, wegen der noch nicht genugend 
fortgeschrittenen Erholung, nicht geleitet wurde. Aus diesen Befunden 
geht hervor, daB bei der langsam geleiteten Erregung im primaren Blatt­
stiel von Mimosa pudica die Erregung einer Stelle kein Maximalreiz 
fur die Nachbarstelle ist, so daB das absolute Refraktarstadium der 
Erregungsleitung, wenn man von einem solchen sprechen dad, langer ist 
als das absolute Refraktarstadium an der Reizstelle. 

Eine genauere Untersuchung des absoluten Refraktarstadiums an der 
Reizstelle unter verschiedenen Einflussen liegt nicht vor und durfte auch 
kaum moglich sein, weil eine Bestimmung so lange braucht, daB die 
Veranderungen durch schwer vermeidliche Temperaturschwankungen und 
vielleicht auch durch tageszeitliche Einflusse zu storend sind. Doch deutet 
vielleicht die folgende, noch nicht ganz geklarte Beobachtung auf eine 
Verlangerung des absoluten Refraktarstadiums bei der Ermudung: reizt 
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man im Abstand von 60 oder go sek rhythmisch, so lost der erste Reiz 
Erregungsleitung aus, die folgenden erregen nur an der Reizstelle und 
hinterlassen dort Refraktarstadien, bis etwa der vierte, fiinfte oder sechste 
Reiz der Serie wieder Erregungsleitung auslost. Eine naheliegende Er­
klarung ist die, daB das absolute Refraktar­
stadium an der Reizstelle durch die wieder­
holte, ermiidende Reizung so verlangert 
wurde, daB schon der dritte, vierte oder 
fiinfte Reiz in das absolute Refraktarstadium 
seines Vorgangers fiel , deshalb kein Refraktar­
stadium mehr hinterlieB, so daB der durch 
den folgenden Reiz ausgeloste Aktionsstrom 
geleitet werden konnte. 

Fiir das absolute Refraktarstadium der 
Erregungsleitung, das sich verhaltnismaBig 
gut und leicht bestimmen laBt, habe ich (Il) 
durch eine groBere Anzahl von Versuchen 
nachgewiesen, daB es nach zwei rasch auf­
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Abb·37. Mimosa pudica, primarer 
Blattstiel, halbschematisch. Ordinate: 
Leitungsgeschwindigkeit Lund An­
stiegszeit des Aktionsstroms A in 
Prozent der Normalwerte. Abszisse: 
Zeit in Sekunden nach der vorherge­
henden Erregung. [Aus UMRATH (I7l.] 

einanderfolgenden Erregungen deutlich, wenn auch nicht stark ver­
langert ist, und daB es bei Ermiidung deutlich und schlieBlich auch 
stark verlangert wird. 

Abb.38. 23- Juli 1932. 31 ° C. Mimosa pluiica. Ableitung vom primaren Blattstiel. Reize: je ein starker 
Offnungsinduktionsschlag. Reizmoment an der ersten steilen Zacke kenntlich. Die drei Reize in Abstanden 
von 225 sek. Bei e inem Reizabstand von ISO sek loste def zweite Reiz nicht mehr regelmaBig einen Ak­
tionsstrom aus. Leitungsgeschwindigkeiten: I,g, r,O und o,7cm sek-1, Anstiegszeiten: 0,5, 0,7 und 0,9 sek. 

Am Ende der dritten Aufnahme eine Eic.bkurve - 0,1- Volt. Zeitmarken 10 sek. [Aus UMRATH (I7).] 

Die Dauer des relativen Refraktarstadiums ist nicht untersucht, aber 
ich fand wahrend einer Zeit, die wahrscheinlich ganz oder groBtenteils 
im relativen Refraktarstadium liegt, die Anstiegszeit des Aktionsstroms 
verlangert, zu Beginn des relativen Refraktarstadiums bis fast auf das 
Doppelte, und die Leitungsgeschwindigkeit herabgesetzt, zu Beginn des 
relativen Refraktarstadiums auf etwa 40 % des N ormalwertes, wie das 
in Abb. 37 dargestellt ist. Abb. 38 gibt Aktionsstrome bei verhaltnis­
maBig klein em Reizintervall wieder. Man erkennt eine Veranderung 
in der Form des Aktionsstroms und besonders deutlich eine zunehmende 
starke Verlangerung der Lei tungszei t. 

Ergebnisse der Biologie XIV. 7 
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Fur die langsame Leitung im sekundaren Blattstiel von Mimosa 
pudica habe ich (17) eine Verminderung der Leitungsgeschwindigkeit 
im relativen Refraktarstadium festgestellt, die der im primaren Blattstiel 
ahnlich ist. 

Fur die Blattspindel von Biophytum sensitivum habe ich (17) durch 
Registrierung der Aktionsstrome bei Wundreizen in verschiedenem Inter­
vall das absolute Refraktarstadium bei 25-34° C zu S-II sek bestimmt. 

HOUWINK hat gefunden, daB im SproB von Vitis discolor 20 sek nach 
der ersten Erregung noch keine Leitung aus16sbar ist, und daB 90 sek 
nach der erst en Erregung die Leitungsgeschwindigkeit stark herabgesetzt 
und der Aktionsstrom verbreitert ist. Das absolute Refraktarstadium 
muB also zwischen 20 und 90 sek betragen. 

Fur den Blattstiel von Drosera brevi/olia habe ich (17) nach Aktions­
stromaufnahmen bei Wundreizen in verschiedenem Intervall das absolute 
Refraktarstadium bei 26-30° C zu etwa 20-25 sek bestimmt. 

Da im langsam leitenden System des primaren Blattstiels vonMimosa 
pudica das absolute Refraktarstadium an der Reizstelle bei 30-36° C 
30-60 sek betragt und das fUr die Erregungsleitung 90-ISO sek, konnte 
man den absoluten Zeit en nach annehmen, daB bei Biophytum, Vitis 
und Drosera die absoluten Refraktarstadien an der Reizstelle nicht oder 
kaum kurzer sind als die fur die Erregungsleitung gemessenen. Ein 
Unterschied zwischen dem Refraktarstadium an der Reizstelle und dem 
fUr die Erregungsleitung ist meines VVissens auch bisher sonst nur in 
einzelnen Versuchen an Nitella von mir (IS) beobachtet worden. 

Fur das Blatt von Dionaea muscipula geht aus den Arbeiten BURDON­
SANDERSONs (I, 2) und von BURDON-SANDERSON und PAGE (S.427f.) 
hervor, daB das gesamte (absolute + relative) Refraktarstadium 20 bis 
30 sek betragt und durch rhythmische Reize auf mehr als I Minute 
verlangert werden kann. Fur das absolute Refraktarstadium geben 
folgende Befunde eine obere Grenze: BURDON-SANDERSON (4, Tafel 69) 
bildet Aktionsstrome auf rhythmische elektrische Reize in 4,3 sek Ab­
stand ab und ich (17) fand nach mechanischen Reizen Aktionsstrome, 
die derselben rhythmischen Serie anzugehoren schienen, im Abstand von 
nur 1,4 sek. Das absolute Refraktarstadium ist also kurzer als 1,4 sek 
anzunehmen. BUlmON-SANDERSON (4, Tafel 69, Fig. 7) bildet aber auch 
zwei Aktionsstrome in 0,6 sek Abstand, die durch einen Beruhrungsreiz 
ausgelost wurden, ab und auch ich (17) habe nach mechanischen Reizen 
Aktionsstrome in 0,6 sek Abstand registriert. Es konnte sich in dies en 
Fallen zwar urn die Erregung verschiedener Zellen handeln, aber es ist 
doch wahrscheinlich, daB das absolute Refraktarstadium nicht langer 
als 0,6 sek ist. 

3. Das Hauptgelenk von Mimosa pudica. 

Bei den Untersuchungen uber das Refraktiirstadium des Haupt­
gelenkes von Mimosa pudica habe ich (17) zum Teil Aktionsstrome regi-
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striert, zum Teil die Bewegungsreaktion beurteilt. Da der Aktionsstrom 
einen komplizierten VerIauf hat, bespreehe ieh ihn hier kurz; im naehsten, 
VII. Absehnitt muB ich ausfUhrlieher auf ihn eingehen. Der Aktions­
strom des Hauptgelenkes beginnt mit einem steil ansteigenden Teil, der 
offenbar dem Aktionsstrom des langsam leitenden Systems im primaren 
Blattstiel entspricht; seine Anstiegszeit fand ich (I7) bei mechanischen 
Reizen in I3 Versuchen bei 32° C zu 0,35 ± 0,02 sek, bei elektrischen 
Reizen in IS Versuchen bei 32° C zu 0,37 ± 0,02 sek. DaB diese Werte 
etwas geringer sind als beim primaren Blattstiel, diirfte daher riihren, 
daB sie an der Reizstelle gemessen sind, wahrend bei der Erregungs­
leitung im primaren Blattstiel ein gewisses Auseinanderweichen der 
Erregung in den nebeneinander befindlichen Zellziigen stattfindet. Der 
zweite Teil des Aktionsstroms ist vom ersten nur selten scharf abgesetzt 
und meist mit ihm verschmolzen, so daB er eine sehr starke Verbreiterung 
im absteigenden Teil bildet, wie das Abb.39 zeigt. Wahrsclieinlich 
gehoren diese beiden Teile zusammen und bilden den Aktionsstrom des 
langsam leitenden Systems im Hauptgelenk. Eine Verbreiterung im 
absteigenden Teil des Aktionsstroms kommt ja, wenn auch meist in 
geringerem Grade, auch im primaren Blattstiel vor, wie das ganz deutlich 
Abb. 9, I und Abb. 42, 3 und andeutungsweise aueh Abb. 42, I und 4 
zeigen. An Nitella-Intemodialzellen wurden zweigipfelige oder auch nur 
im absteigenden Teil stark verbreiterte Aktionsstrome von BLINKS, 
HARRJS und OSTERHOUT und spater von mir (I3) besonders bei Alkohol­
einwirkung beobachtet. Es kann also sicher der Aktionsstrom einer 
einzelnen Zelle zweigipfelig sein. Der dritte Teil des Gelenksaktions­
stroms hat eine mehrere Minuten lange Dauer, die noeh nie genau be­
stimmt wurde und auch schwer zu bestimmen ist. Immerhin glaube ieh, 
daB man diesen dritten Teil des Aktionsstroms naeh seiner Dauer und den 
noch zu besprechenden Eigenschaften mit einiger Wahrscheinlichkeit als 
Aktionsstrom der die Bewegung ausfUhrenden Zellen deuten kann. 

Es ist sehr auffallend und fiir die Beurteilung der induzierten 
Refraktarstadien wichtig, daB man, wie ieh bei Anwendung von mecha­
nischen (6) und von elektrischen Reizen (I7) zeigen konnte, am Haupt­
gelenk von Mimosa pudica zu einer Zeit, Zu der es naeh seiner Bewegungs­
fahigkeit beurteilt noch absolut refraktar ist, Aktionsstrome auslosen 
kann. Obwohl ich auch unter den giinstigsten AuBenbedingungen eine 
zweite Bewegungsreaktion nie friiher als 90 sek nach der ersten beobaehten 
konnte, betrug das absolute Refraktarstadium fUr die Aktionsstrome 
nur IS-40 sek; es ist somit vielleieht etwas kiirzer als das des langsam 
leitenden Systems im primaren Blattstiel an der Reizstelle. Durch einen 
sehr friihen zweiten Reiz ausge16ste Aktionsstrome haben einen ein­
fachen VerIauf, wie in Abb. 39 zu erkennen, ahnlich wie er im primaren 
Blattstiel oft vorkommt. Die Anstiegszeit ergab sich aus 23 Versuehen 
mit elektrischen Reizen bei 32° C zu Beginn des relativen Refraktar­
stadiums zu 0,37 ± O,OI sek, also vollig gleich dem oben angefiihrten 

7* 
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Wert fUr den erst en Aktionsstrom: 0,37 ± 0,02 sek. Wird der zweite 
Reiz etwas spater, etwa 60 sek nach dem ersten angebracht, so kann auch 
die Verbreiterung im absteigenden Teil des Aktionsstroms, die ich als 
zweiten Teil des Gelenksaktionsstroms bezeichnet habe, schon wieder 
mehr oder weniger deutlich in Erscheinung treten. Erst wenn die beiden 
Reize go sek oder mehr auseinander liegen, kann der zweite Aktionsstrom 
einen erkennbaren Beitrag zu der lang dauernden Negativitat geben, die 
ich als dritten Teil des Gelenksaktionsstroms bezeichnet habe. Es scheint 
ein solcher Zuwachs der lang dauernden Negativitat immer dann auf­
zutreten, wenn das Gelenk auch eine Bewegungsreaktion ausfUhrt, 
doch sind sehr geringe Bewegungsreaktionen und besonders sehr geringe 
Zunahmen der lang dauernden Negativitat nicht scharf zu erkennen. 

Abb·39· 3I. Juli 1932. 33,S' C. Mimosa pudica. Ableitung vom Hauptgelenk. Reize: Offnungsinduktions­
scbHige. Der erste Reiz lost den dreiteiligen Aktionsstrom aus: I. Teil: steile Anfangszacke, 2. Teil: bier nur 
starke Verbreiterung im absteigenden Ast des vorigen, 3. Teil : die s ich lang hinziebende Erhebung~ welche 
die ganze weitere Abbildung einnimmt und erst weit au13erhalb derselben enden wiirde. Etwa 14 sek nach 
dem erstef!.)~.eiz eine Eichkurve von - 0,1 Volt. 45 sek nacb dem ersten Reiz ein zweiter, 55 sek nach diesem 
ein dritter, die beide einfache Aktionsstrome aus16sen. 30sek nach dem drittcn ein vierter Reiz, der keinen 
Aktionsstrom auslost; nur Einbruch des Reizstroms in das Elektrometer. Die kleinen Senkungen einige 

Sekunden vor den Aktionsstromen sind durch die Manipulationen beim Abblenden der 
Schliellungsinduktionsstrome bedingt. Zeitmarken 10 sek. [Aus UMRATH (17).] 

Bei Anwendung von drei elektrischen Reizen habe ich (I7) das 
absolute Refraktarstadium des ersten, steilen Aktionsstromteils nach 
dem zweiten Reiz ebenso lang oder etwas langer als nach dem erst en 
Reiz gefunden. Es handelt sich hier offenbar urn das autogene Refraktar­
stadium von Zellen, die dem langsam leitenden System angeh6ren. 

Ganz anders verhalt sich das nach der Bewegungsreaktion beurteilte 
Refraktarstadium des Hauptgelenkes; sein absoluter Teil betragt bei 
27-33 0 ego-ISo sek. Bei Anwendung von drei Reizen fand ich (I7) 
das auf den zweiten Reiz folgende absolute Refraktarstadium gegenuber 
dem auf den ersten Reiz folgenden nicht verandert, wahrend der Er­
mudung durch Reizung in Intervallen von IO Minuten fand ich es deut­
lich verkurzt. Besonders interessant ist die folgende, in groBen Zugen 
schon lange bekannte Erscheinung, die ich (I7) mit Rucksicht auf das 
induzierte Refraktarstadium des Hauptgelenkes genauer untersucht habe. 
Reizt man rhythmisch mit einem so kurzen Intervall, daB der zweite 
Reiz in das absolute Refraktarstadium des erst en taUt, also unter 
gunstigen AuBenbedingungen etwa in Abstanden von I-I1/ 2 Minuten, 
so sind auch die folgenden Reize durch langere Zeit unwirksam, d. h. 
sie verandern die auf die Reaktion nach dem ersten Reiz folgende Ruck­
bewegung in keiner Weise. Erfolgt nun nach langerer rhythmischer 
Reizung doch eine Bewegungsreaktion oder verlangert man das Reiz-
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intervall, so daB eine Bewegungsreaktion eintritt, so ist diese bedeutend 
kleiner als sie ohne die zwischengeschalteten rhythmischen Reize gewesen 
ware. Abb.40 zeigt diese Verhaltnisse in einem Beispiel. Wir wissen 
sieher, daB diese rhythmischen Reize aile Aktionsstrome, eventuell auch 
schon mit verbreitertem absteigendem Ast, aus16sen und sehen, daB 
durch sie das absolute Refraktarstadium der Bewegungsreaktion ver­
langert wird und ebenso die Zeit, wahrend der das AusmaB der Be­
wegungsreaktion herabgesetzt ist, hinausgeschoben wird. Somit scheinen 
mir diese Befunde deutlich zu zeigen, daB das Refraktarstadium der 
bewegungsfahigen Zeilen des Hauptgelenkes von Mimosa pudica durch 
einen Erregungsvorgang in anderen Zeilen des Gelenkes verlangert werden 
kann, daB also diese Zeilen ein langeres Refraktarstadium der bewegungs­
fahigen Zeilen induzieren. 
LINSBAUER (4) hat das Haupt­
gelenk von Mimosa pudica 
rhythmisch gereizt ; es ist 
aus seiner Arbeit nieht genau 
ersiehtlich, wie lange das 
Refraktarstadium bei An­
wendung jeweils nur eines 
Priifreizes gewesen ware, 
doch scheint aus einzelnen 
Angaben hervorzugehen, daB 
es durch die rhythmischen 

Abb.40. 20. August 1932. Mimosa pudica. Hauptgelenk. 
Kopie nach der RuBregistrierung der Bewegnogsreaktion. 
Reize: OffnungsinduktionsschH'ge. 9"05. 30,50 C, 8 Reize in 
Abstanden von I Minute, I Reiz nach weiteren 3 Minuten, 
nur der erste und letzte wirksam; 10"04, 33° C, 2 Reize im 
Abstand von II Minuten, beide wirksam; 11h04, 33,5° C, 
8 Reize in Absta.nden von I Minute, I Reiz nach weiteren 
2 Minuten, our der erste uod der letzte wirksam; IIbS4, 
340 C, 2 Reize im Abstand von 10 Minuten, beide wirksam. 

Zeitmarken 10 Minuten. [Aus UMRATH (17).] 

Reize wesentlich verlangert wurde. Dabei ist es bemerkenswert, daB, 
im Gegensatz zu meinem oben erwahnten Befund mit einzelnen Reizen, 
bei der rhythmischen Reizung LINSBAUERs das Refraktarstadium nach 
der zweiten Bewegungsreaktion gegeniiber dem nach der erst en betracht­
lich verkiirzt erscheint. Es scheint, daB das durch Induktion verlangerte 
Refraktarstadium auch die charakteristischen Eigenschaften des indu­
zierten Refraktarstadiums in erhohtem MaBe erhalt und somit im abso· 
luten Teil nach einer friih ausgelosten zweiten Reaktion verkiirzt er-
scheint. 

4. Die Staubfaden von Berberis. 

Ich (6) habe gefunden, daB das nach der Bewegungsreaktion beurteilte 
absolute Refraktarstadium der Staubfaden von Berberis Thunbergi nach 
einer zweiten, bald nach der ersten ausgelosten Bewegungsreaktion ver­
kiirzt ist, so daB es nur 60-80% desjenigen nach der ersten Bewegungs­
reaktion betragt. Weiter habe ich gezeigt, daB das absolute Refraktar­
stadium auch in der durch .Athylalkohol bewirkten Narkose verkiirzt 
ist. Diese Befunde wurden durch entsprechende Feststeilungen von 
BUNNING (1) an Berberis vulgaris bestatigt. BUNNING (3) hat spater 
die Ansicht vertreten, daB nur nach Reizung im Zustand der Narkose 
das absolute Refraktarstadium verkiirzt wird, wahrend es verlangert 
wird, wenn unmittelbar nach Reizung narkotisiert wird. Ich glaube, 
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daJ3 man bei den Staubfaden von Berberis in den erst en Minuten nach 
Einwirkung eines Narkotikums nicht von eigentlicher Narkose reden 
darf, da ein ausgepragtes und langes Exzitationsstadium besteht,was 
schon lange bekannt und insbesondere aus einer neueren Arbeit von 
BUNNING (5) ersichtlich ist. Es kann also das wah rend des Exzitations­
stadiums verlangerte absolute Refraktarstadium geradezu als Gegen­
stuck zu dem wahrend der N arkose verkiirzten gelten. 

Ich (6) habe an den Staubfaden von Berberis Thunbergi auch be­
obachtet, daJ3 ein kurz vor Beendigung des absoluten Refraktarstadiums 

Abb.41. 7. Mai 1935. 16,5 0 C. Berberis Thunbergi, Staubfaden. Oben elektrische Registrierung, unteD 
Bewegung des Staubfadens durch seinen Schatten registriert. Mechanische Reize mit einer Nadel an der 
Inuenseite des Staubfadens; an der unteren Kurve erscheint der Schatten der Nadel schon vor der Reiz­
gebung und bei starken Reizen, wie in 3, 4, 6, 7 und 8, ist auch die rascbe Verbiegung des Staubfadens 
durch den Reiz zu erkennen. Staubfadenbewegung zum Griffel nach unten. Am Anfang von I, 2 und 5 
lInd am Ende von IO Eichkurven - 0,05 Volt. I Reizung langere Zeit nach Einsticb der ableitenden 
Nadel: Aktionsstrom und Bewegungsreaktion. 2 IS Minuten nach I: Aktionsstrom und Bewegungsreaktion. 
3 7 Minuten nach 2: Aktionsstrom und sehr geringe Bewegungsreaktion. 4 3 Minuten nach 3: kein 
Aktionsstrom und keine Bewegungsreaktion. 5 25 Minuten nach 4: Aktionsstrom und Bewegungsreaktion. 
661 / 2 Minuten nach 5: Aktionsstrom und sehr geringe Bewegungsreaktion. 7 4 Minuten nach 6: Aktions­
strom, aber keine Bewegungsreaktion. 8 4 Minuten nach 7: Aktionsstrom, aber keine Bewegungsreaktion. 
9 IS Minuten nach 8 : Aktionsstrom und Bewegungsreaktion. IO 10 Minuten nach 9: Aktionsstrom und 

Bewegungsreaktion. In der Mitte Zeitmarken 6 sek. (Original.) 

der Bewegungsreaktion angebrachter Reiz dieses absolute Refraktar­
stadium verlangert. BUNNING (I) beobachtete dasselbe an Staubfiiden 
von M ahonia aquifolium und machte noch die wichtige Feststellung, 
daJ3 der Effekt von der angewandten Reizstarke unabhangig ist, daJ3 
also das Alles-oder-Nichts-Gesetz fUr ihn gilt. Ich (0) habe die Erscheinung 
seither genauer untersucht, wobei ich auch Aktionsstr6me und Be­
wegungsreaktionen registriert habe. Eine genauere Besprechung dieser 
und der schon friiher von BUNNING (6) beschriebenen Aktionsstr6me 
werde ich im nachsten, VII. Abschnitt geben. In dem in Abb. 4I wieder­
gegebenen Versuch treten 61/ 2 und 7 Minuten nach dem vorhergehenden 
Reiz (Abb. 4I, 6 und 3) Aktionsstr6me und geringe Bewegungsreaktionen 
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auf, bei langerem Reizintervall (I, 2, 5, 9, ro) sind die Aktionsstrome 
nicht wesentlich vedindert, die Bewegungsreaktionen aber sehr deutlich. 
Die Aktionsstrome sind sogar schon 4 Minuten nach dem vorhergehenden 
Reiz voll ausgebildet (7, 8), obzwar zu dieser Zeit noch keine Bewegungs­
reaktion eintritt, der Staubfaden sich, nach dieser beurteilt, also noch 
im absoluten Refraktarstadium befindet. Bei einem etwas kurzeren 
Reizintervall von 3 Minuten (4) tritt auch bei einem sehr starken Reiz 
kein Aktionsstrom mehr auf und ebenso ist ein Reiz einige Sekunden 
nach Auslosung eines Aktionsstroms unwirksam (8, zweiter Reiz). Wegen 
ihrer vollstandigen Unabhangigkeit von der Bewegungsreaktion sind die 
in Abb. 4I wiedergegebenen, von mir mit einer in den Staubfaden ein­
gestochenen Stahlnadel abgeleiteten Aktionsstrome kaum durch die 
bewegungsfahigen Zellen bedingt, sondern Ausdruck des Erregungs­
vorgangs anderer, wahrscheinlich sensibler oder leitender Zellen. Die 
oben erwahnte Erscheinung, daB ein Reiz im absoluten Refraktarstadium 
der Bewegungsreaktion die Reaktionsunfahigkeit der Staubfaden ver­
langert, kann nach diesen Befunden zwei Ursachen haben. Erstens muB 
ein Reiz, der nur einen Aktionsstrom aus16st, der im Fall der Abb.4I 
also etwa 4 Minuten nach dem vorangehenden angebracht ist, die Zellen, 
welche den Aktionsstrom ergeben, absolut refraktar machen, im Fall 
der Abb. 4I flir uber 3 Minuten, d. h. aber fur 7 Minuten nach dem 
vorangehenden Reiz, der noch eine Bewegungsreaktion bewirkt hat. 
Wenn eine Erregung dieser den Aktionsstrom bewirkenden Zellen zur 
Einleitung der Bewegungsreaktion notwendig ist, so ist auch diese 
nicht fruher auslosbar. Da sonst eine Bewegungsreaktion im Fall der 
Abb.4I wenigstens schon 61/ 2 Minuten nach der vorangehenden wieder 
aus16sbar ist, bedeutet das eine Verlangerung der Zeit, in welcher der 
Staubfaden reaktionsunfahig ist. Zweitens muB aber der Erregungs­
vorgang der den Aktionsstrom ergebenden Zellen wenigstens in vielen 
Fallen eine Verlangerung des absoluten Refraktarstadiums der bewegungs­
fahigen Zellen induzieren. Sonst hatte in Abb. 4I, 8 eine Bewegungs­
reaktion eintreten mussen, da der Reiz 8 Minuten nach der letzten 
Bewegungsreaktion in Abb. 4I, 6 angebracht war. Der 4 Minuten nach 
6 in 7 ausgeli:iste Aktionsstrom hat offenbar das absolute Refraktar­
stadium der bewegungsfahigen Zellen uber den weitere 4 Minuten spater 
in 8 angebrachten Reiz hinaus verlangert. Ich (0) habe auch bei rhyth­
mischer Reizung in I-Minuten-Intervallen in manchen Fallen verspatete 
und mitunter auffallend geringe Bewegungsreaktionen beobachtet; ein­
mal trat die zweite Bewegungsreaktion erst nach I2 Minuten auf, obzwar 
das absolute Refraktarstadium nach einem Einzelreiz nur etwa 3 Minuten 
betrug. Eine Veranderung der Ruckkrummung habe ich bei der rhyth­
mischen Reizung nicht beobachtet. Die Erscheinung entspricht ganz der, 
die ich fur das Hauptgelenk von Mimosa pudica schon besprochen habe, 
nur laBt sie sich an diesem regelmaBig, an den Staubfaden von Berberis 
Thunbergi aber nur in manchen Fallen beobachten. 
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An Berberis-Staubfaden ist auch iiber die Dauer des gesamten 
(relativen + absoluten) Refraktarstadiums einiges bekannt. Die ersten 
Angaben stammen von BUNNING (1), der zu verschiedenen Zeiten nach 
einer Reaktion sowohl die zur Ausl6sung einer neuen Reaktion not­
wendige Verbiegung des Staubfadens von Berberis vulgaris in Winkel­
graden als auch die notwendige Zahl von Offnungsinduktionsschlagen 
einer bestimmten Starke bestimmt hat. Es ist sehr bemerkenswert, 
daB die Priifung mit diesen beiden ganz verschiedenen Reizen denselben 
Verlauf der Wiederherstellung der Erregbarkeit im relativen Refraktar­
stadium ergeben hat. Bei elektrischen Reizen ware es allerdings richtiger, 
die Spannung bei gleichbleibender Reizzeit und Zahl der Reize zu ver­
andern. Vor allem aber gestatten beide Methoden nur gr6Bere Unter­
schiede in der Reizschwelle aufzudecken, eine Erh6hung der normalen 
Reizschwelle bis auf das Doppelte im relativen Refraktarstadium laBt 
sich so nicht genau feststellen. Ich (0) habe an Berberis Thunbergi in 
3 Versuchen bei verschiedenen Temperaturen die Veranderung der Reiz­
schwelle im Verlauf des relativen Refraktarstadiums bestimmt, indem 
ich feststellte, welche Spannungen ein Wechselstrom von 50 Perioden 
in der Sekunde bei langer Einwirkung zu vers~hiedenen Zeiten nach der 
ersten Reaktion haben muB, urn eine zweite Bewegungsreaktion auszu­
l6sen. Meine Befunde stimmen, wenn man sie auf die gleiche Temperatur 
bezieht, im allgemeinen mit denen BUNNINGs iiberein. Zu Beginn des 
relativen Refraktarstadiums fand ich die Reizschwelle allerdings nur auf 
den 3-5fachen Betrag erhOht, wahrend BUNNING die ErhOhung der 
Schwelle in der ersten halben Minute des relativen Refraktarstadiums 
in den von ihm gewahlten Einheiten gar nicht angeben konnte. M6g­
licherweise nimmt bei der Verbiegung urn einen groBen Winkel der 
reizbare Teil des Staubfadens nicht mehr in derselben Weise teil, wie 
bei schwacheren Verbiegungen, so daB die Verbiegung kein richtiges 
MaB fUr die Reizstarke mehr abgibt; die Offnungsinduktionsschlage 
diirften sich in gr6Berer Zahl deswegen nicht mehr summiert haben, 
weil ihre Anwendung sich dann iiber eine zu lange Zeit erstreckte. Die 
zweite Abweichung meiner Befunde gegeniiber denen BUNNINGs liegt 
gegen Ende des relativen und somit auch des gesamten Refraktarstadiums. 
Dieses zeigt sich selbstverstandlich in hohem MaBe davon abhangig, 
welche Erh6hung der Reizschwelle noch nachweisbar ist. Urn einen fUr 
den Vergleich bei verschiedenen Temperaturen sicher bestimmbaren 
Punkt der Kurve zu haben, habe ich eine Schwellenerh6hung urn 30% 
als Kriterium fUr die in Spalte 4 von Tabelle 8 eingetragenen Werte 
gewahlt; meine Kurven zeigen, daB das gesamte Refraktarstadium etwa 
doppelt so lang sein diirfte. Das gesamte Refraktarstadium ist nach 
meinen Befunden daher viel langer als nach denen BUNNINGs, Tabelle 8, 
Spalte 6. Ubrigens hat BUNNING (1, 3, 8), scheinbar immer auf Grund 
von Versuchen mit derselben Methodik so verschiedene Angaben iiber 
die Dauer des gesamten Refraktarstadiums gemacht, allerdings ohne daB 
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Tabelle 8. Refraktarstadien der Staubfaden von Berberis Thunbergi 
[nach UMRATH (6 und o)J und von Berberis vulgaris [nach BUNNING, absolutes 

Refraktarstadium (3, Tabelle 3 und Abb. 2), gesamtes (8, Fig. I)l. 

Berberis Thunbergi Berberis vulgaris 
~~--

I 
Zeit in Minuten 

. d d - IbiS zur Temp_ 0 C absolutes Re- In er. Ie neue \Viederkehr der absolutes gesamtes Re-
fraktarstadium i3-eaktlOll noc~ elektrischen Refraktarstadium frakta.rstadium 

in Minuten mcht zur _maxI-I Erregbarkeit auf in Minuten in Minuten 
malen ReIzlage ')\ --b d 

fiihrt 30 0 u er en 
Normalwert 

9 15 30 I 27'{ 
10 12 

, 

II 12 -13 20,3 
12 8-10 i 10 -II I 

13 I 8 - 9 15,2 
14 7-8 15 i 7 - 8 
15 6-7 6 - 6,5 12,5 
16 5 5 - 6,5 
17 5 II 24 5 - 6 II,S 

18 4,5 9 4,5- 5,5 
19 3-4 12 4 - 5 11,5 
20 4 8 4 -5 
21 3 3,5- 4,5 11,3 
22 3,5- 4,5 
23 11,0 
24 3 - 3,5 
25 10,7 
26 2,5 6 3 - 3,5 
27 10,5 
28 2 5 8 
29 

I 
3 - 3,5 10,0 

3 1 4,5 
35 6-8 

ihm das selbst aufgefallen ware, daB mir alle diese Angaben und die 
aus ihnen gezogenen Schliisse nicht geniigend gesichert erscheinen. 
Jedenfalls ist seine (r, S. 554) Annahme, daB sich das relative Refraktar­
stadium unterhalb rzo dem Wert 0 nahere, durch seine (8) eigenen 
neueren Befunde widerlegt. In neuerer Zeit hat BUNNING (8) die durch­
aus plausible Annahme vertreten, daB die Dauer des gesamten Refraktar­
stadiums bei niederer Temperatur durch chemische Vorgange mit hohem 
Temperaturkoeffizient, bei hoher Temperatur durch physikalische Vor­
gange mit niedereren Temperaturkoeffizienten bestimmt wird. Die 
experimentellen Befunde scheinen mir aber zur SUitzung dieser Ansicht 
durchaus nicht auszureichen. Die bei hoher Temperatur geringe Tem­
peraturabhangigkeit des gesamten Refraktarstadiums der Staubfaden 
von Berberis vulgaris, die BUNNING (8) angibt, und die aus Tabelle 8, 
Spalte 6 ersichtlich ist, wird durch meine Befunde an Berberis Thunbergi, 
Tabelle 8, Spalte 4 durchaus nicht bestatigt. Die in Tabelle 8, Spalte 7 



106 KARL UMRATH: 

wiedergegebenen Befunde BUNNINGs zeigen, daB das absolute RefrakHir­
stadium uber 30° C wieder verHingert wird, daB also so hohe Temperaturen 
offen bar schadigen. Deswegen scheint es mir sehr wahrscheinlich, daB 
die Unabhangigkeit von der Temperatur zwischen 23 und 29° C auf dem 
Zusammenwirken normaler Temperaturabhangigkeit mit einer Sehadi­
gung durch die hohe Temperatur beruht. Dabei ist zu bedenken, daB 
auch bei normaler, durehaus kontinuierlicher Temperaturabhangigkeit 
QlO mit zunehmender Temperatur meist etwas abnimmt. Nun nimmt 
nach BUNNING (3, Abb. 3) aueh die Dauer des Gesamtrefraktarstadiums 
bei sehr hohen Temperaturen wieder zu und die Ausdehnung des Gebietes 
geringer Temperaturabhangigkeit erscheint mir fUr das gesamte Refrak­
tarstadium aus den oben genannten Grunden so wenig sicher bestimmt, 
daB ieh nicht glaube, daB man berechtigt ist, fur dieses eine von der 
des absoluten Refraktarstadiums versehiedene Temperaturabhangigkeit 
als erwiesen anzusehen. 

Man hat das Refraktarstadium vielfach auch mit der Zeit der RLiek­
krummung in Beziehung gebracht. Nach Befunden von BUN~ING (I) 
hatte es den Ansehein, als sei das gesamte Refraktarstadium viel kurzer 
als die Zeit des Ruckgangs der Bewegungsreaktion; bedenkt man, daB 
naeh meinen j etzigen Befunden das gesamte Refraktarstadium viel 
!anger ist, als BUNNING es damals angegeben hat, so kommt man zu etwa 
gleieher Lange fUr diese beiden Zeiten. 

Auch wurde das AusmaB einer zweiten Reaktion oft mit der Wieder­
kehr der Erregbarkeit im relativen Refraktarstadium verglichen. Neue 
Einkrummungen bis zur maximalen Endlage, die aber noeh nicht von 
der normalen Ausgangslage und somit auch nicht uber den maximalen 
Winkelbereieh erfolgen, sind schon wahrend des relativen Refraktar­
stadiums moglich; die Zeiten, zu denen sie eben erreiehbar sind, sind in 
der dritten Spalte von Tabelle 8 fUr einige Temperaturen angefUhrt. 

5. Die StaubHiden von Sparmannia. 

An den Staubfaden von Sparmannia ist naeh BUNNIXG bei ver­
schiedenen Temperaturen das absolute Refraktarstadium etwa halb so 
lang wie bei Berberis v'ulgaris [BUNKING (3), S. 549, Tabelle2], das gesamte 
Refraktarstadium aber etwas langer als bei Berberis vulgaris [BUNNIKG 
(8), S.4I8]. Oberhalb IS° C gibt BUNNING fUr das gesamte Refraktar­
stadium bei SParmannia allerdings eine etwas starkere Temperatur­
abhangigkeit an als bei Berberis vzdgaris, so daB der Befund meinem 
an Berberis Thunbergi gewonnenen ahnlicher ist. BUNNING (6) hat 
aueh Aktionsstrome mit Flussigkeitselektroden abgeleitet und gefunden, 
daB ihre Dauer normalerweise etwa 30 sek ist und daB sie im relativen 
und insbesondere im absoluten Refraktarstadium der Bewegungsreaktion 
in ihrem AusmaB verringert und in ihrer Dauer verkurzt sind. Leider 
hat BUNNING nicht mitgeteilt, ob er bei einem noch geringeren Reiz­
intervall gar keine Aktionsstrome mehr beobaehtet hat. So ist das 
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absolute Refraktarstadium derjenigen Zellen, die sich auBer den be­
wegungsfiihigen am Aktionsstrom beteiligen, nicht bekannt; ja es fehlt 
sogar der Beweis, daB solche in Frage kommen und die beobachteten 
Potentialanderungen im absoluten Refraktarstadium der Bewegungs­
reaktion nicht nur irgendwelche direkte Folgen des Reizes sind. Aus den 
Angaben von BUNNING (6) geht auch nicht hervor, ob im absoluten 
Refraktarstadium der Bewegungsreaktion ausgeloste Aktionsstrome das 
Refraktarstadium verlangern. 

VII. Bewegungsreaktion, Erregungsvorgang 
und Aktionsstrom. 

Dberden Zusammenhang von Turgorbewegung und Aktionsstrom 
sind sehr verschiedene Ansichten geauBert worden. BERNSTEIN glaubte, 
daB der Potentialsprung an der Zellgrenzflache einen wesentlichen Bei­
trag zur wasserbindenden Kraft der Zelle liefert und daher der Riick­
gang dieses Potentialsprungs, der ja den Aktionsstrom bildet, zum 
Wasseraustritt aus der Zelle fiihre. Hierzu auBert sich BUNNING (6) 
I934: "BERNSTEINs Auffassung wurde offenbar durch die zu jener Zeit 
noch unzureichende Kenntnis von den osmotischen Eigenschaften der 
Pflanzenzellen moglich. Seine Ansicht setzt voraus, daB ein quantitativ 
wesentlicher Teil des Wassers von der Pflanzenzelle mit Hilfe elektrischer 
Krafte. aufgenommen und festgehalten wird, eine Voraussetzung, der 
man, ohne die prinzipielle Moglichkeit einer elektroosmotischen Wasser­
verschiebung im Gewebe zu bestreiten, heute kaum mehr zustimmen 
dart." Aber I936 schreibt BUNNING (9): "DaB der elektrische Faktor 
tatsachlich bei Wasserabgabevorgangen beteiligt sein kann, beweisen 
die Versuche NOLDs an der Utricularia-Blase: Die Spannung der ent­
spannt gewesenen Blase beruht auf einer Wasserausscheidung aus dem 
Blaseninneren durch die Wandung hindurch. Die treibende Kraft ist 
dabei offenbar die zwischen der Innen- und AuBenseite bestehende 
Potentialdifferenz von 40-50 m V." Ich halte unsere Kenntnisse von 
den osmotischen Eigenschaften der Pflanzenzellen auch jetzt noch fUr 
unzureichend und die BERNSTEINsche Auffassung weder fUr bewiesen 
noch fUr widerlegt. 

BUNNING (I, 2, 3, 5, 6, 9) glaubt, daB das Wesentliche am Erregungs­
vorgang eine Permeabilitatserhohung sei oder daB cler Erregungsvorgang 
uberhaupt in einer PermeabilitatserhOhung bestehe. Ich mochte mich 
auch hier eines abschlieBenden Urteils enthalten, aber doch auf folgende 
Punkte hinweisen: 

I. Eine Permeabilitatszunahme wahrend der Erregung erscheint' mir 
nicht geniigend sichergestellt. Die Befunde von BLACKMAN und PAINE 
am Hauptgelenk von Mimosa, sowie meine (I3, I4) an Nitella-Inter­
nodialzellen und an Spirogyra sprechen gegen eine Permeabilitatsanderung 
wahrend der Erregung. Die von BUNNING (I) bei der Reaktion von 
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Sparmannia-Staubfaden beobachtete Ausscheidung von Gerbstoff und 
rotem Farbstoff aus der Vakuole in die Membran und schlieBlich durch 
die Membran kann auch eine Folge kolloidchemischer Veranderungen 
in der Zelle sein, und dasselbe gilt fur die wahrend der Reaktion be­
schleunigte Aufnahme mancher Farbstoffe [BUNNING (r, S.472f.)]. 
Der von BUNNING (r, S. 47r) beobachtete Austritt von Chlorionen aus 
abgeschnittenen Centaurea-Staubfaden bei der Reizung kann auf Aus­
pressung des Inhalts angeschnittener Zellen beruhen. 

2. BUNNING muB, urn den Flussigkeitsaustritt zu erklaren, einen 
mindestens teilweisen Verlust der Semipermeabilitat und damit Aus­
tritt von osmotisch wirksamen Stoffen annehmen. Er erklart den Aktions­
strom teilweise durch Austritt von Salzen aus den erregten Zellen; es 
bewirkt ja jede nicht allzu verdiinnte, von auBen an die Zelle heran­
gebrachte Salzlosung Negativierung. Bei der Wiederherstellung der 
Semipermeabilitat und Aufnahme von Fliissigkeit in die Zelle konnen 
aber Salze nur dann ohne wei teres aufgenommen werden, wenn ihre 
Konzentration auBen hoher ist als innen; wenn nur mehr die Wasser­
permeabilitat erhoht ist, miiBte durch Aufnahme von Wasser die Salz­
konzentration auBen steigen. Der Aktionsstrom diirfte also nicht zuriick­
gehen. Nun ist freilich eine Salzaufnahme unter Energieaufwand thermo­
dynamisch moglich, aber mir ist kein physikalisch-chemischer Vorgang 
bekannt, der eine so rasche Aufnahme der Salze bewirken wiirde, wie sie 
wegen des Riickgangs der Aktionsstroms postuliert werden miiBte. 

3. Wie sich bei der folgenden Besprechung der einzelnen Pflanzen 
zeigen wird, besteht vielfach kein Zusammenhang zwischen Aktions­
strom und Bewegungsreaktion, und manche Befunde BUNNINGs, die 
zunachst auf einen solchen Zusammenhang hindeuten, lassen sich auch 
anders erklaren. Dieser dritte Punkt ist auch einer der wesentlichsten 
Einwande gegen die Auffassung BERNSTEINs. 

COLLA glaubt auf Grund ihrer mikroskopischen Beobachtungen, daB 
die bewegungsfahigen Pflanzenzellen kontraktil sind, daB bei der Be­
wegungsreaktion das Volumen der Zellen unverandert bleibt, ihre Lange 
abnimmt und die Interzellularen infolge dichterer Packung der Zellen 
ausgefiillt werden. Es wird aber noch vieler experimenteller Arbeit be­
diirfen, damit man sich hieriiber ein abschlieBendes Grteil bilden kann. 

WEBER hat auf die Moglichkeit verwiesen, daB der Austritt von 
Fliissigkeit aus reizbaren Zellen auf Zellsaftentquellung zuriickzufiihren 
sein kann, wobei es sich urn Synarese des Zellsaftes handeln wiirde, 
wenn dieser ganz in den Gelzustand iibergeht, und urn Koazervation, 
wenn es sich urn Entquellung und Aggregation eines Bestandteils des 
fliissig bleibenden Zellsaftes handelt. WEBER verweist dabei auf den 
auBerordentlich kolloidreichen Zellsaft in den Gelenken von Mimosa 
mit den Gerbstoffvakuolen, und BUNNING (r) hat Gerbstofftropfchen 
im Zellsaft der Epidermiszellen von Sparmannia-Staubfaden nach­
gewiesen. Die Beobachtungen KUSTERs an Rhoeo-Epidermiszellen, die 
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BUNNING (2, S. 64f.), wie das schon KUSTER selbst getan hat, in Parallele 
zu den Erscheinungen an bewegungsfahigen Zellen stellt, beziehen sich 
nicht, wie BUNNING zu glauben scheint, auf Zerst6rung der Semiperrneabi­
litat, sondern auf die der Vakuolenkontraktion ahnliche, wahrscheinlich 
auch durch Synarese oder Koazervation des Zellsaftes bedingte Reiz­
plasmolyse. Manche Befunde und Abbildungen von COLLA· lassen an 
eine Zellsaftentquellung und Protoplasmaquellung bei der Bewegungs­
reaktion denken und nach BUNNING (2, S. 50f.) quillt bei Sparmannia­
Staubfaden die Membran bei der Bewegungsreaktion. 

I. Mimosa pudica. 

1m ;Hauptgelenk von Mimosa pudica ist der Zusammenhang von 
Erregungsvorgang und Bewegungsreaktion ein sehr einfacher, indem 
schon ein einzelner Erregungsvorgang die maximale Bewegungsreaktion 
bedingt. 

Der Aktionsstrom des Hauptgelenkes von Mimosa pudica ist, wie 
schon erwahnt, zusammengesetzt, was auch Abb. 39 zeigt. Meiner Auf­
fassung nach entspricht der erste, rasch ablaufende Teil und der zweite, 
der oft nur eine Verbreiterung im absteigenden Schenkel des ersten dar­
stellt, dem Erregungsvorgang des langsam leitenden Systems im Haupt­
gelenk, und der dritte, mehrere Minuten lang dauernde Teil, von dem 
in Abb. 39 nur der Anfang enthalten ist, dem Erregungsvorgang der 
bewegungsfahigen Zellen. Fur diese Auffassung spricht folgendes: 
Der Einzelaktionsstrom im langsam leitenden System des primaren 
Blattstiels ist meist dem ersten Teil des Gelenkaktionsstroms sehr ahn­
lich, manchmal aber auch dem ersten und zweiten Teil des Gelenkaktions­
stroms, besonders, wenn der zweite Teil im relativen Refraktarstadium 
noch schwach ausgebildet ist. Der erste und zweite Teil des Gelenk­
aktionsstroms sind von der Bewegungsreaktion unabhangig, was sich 
besonders in ihrer Aus16sbarkeit im absoluten Refraktarstadium der 
Bewegungsreaktion zeigt. Nach den bisherigen Beobachtungen besteht 
ein inniger Zusammenhang zwischen dem dritten Teil des Gelenkaktions­
stroms und der Bewegungsreaktion. 

BUNNING (4, S. r33f.) hat angegeben, daB am Hauptgelenk von 
Mimosa pudica, wenn entweder die Erregbarkeit durch Natriumchlorid­
l6sung herabgesetzt ist oder im Refraktarstadium genugend starke 
StoBreize angewandt werden, haufig statt der norrnalen Reaktion eine 
Blatthebung oder doch zunachst eine Blatthebung und erst anschlieBend 
eine Senkung stattfindet; er hat auch auf ahnliche Beobachtungen 
BOSEs (r) verwiesen. BUNNING stellt sich vor, daB es hierbei durch eine 
Erh6hung der Wasserpermeabilitat zu einer Flussigkeitsaufnahme in 
die reaktionsfahigen Zellen kommt. Ich glaube eher, daB durch die 
starken Reize oft Zellen, die sich sonst nicht an der Reaktion beteiligen, 
geschadigt wurden und Flussigkeit abgaben, die dann von den bewegungs­
fahigen Zellen aufgenommen wurde. Diese Ansicht laBt sich insbesondere 
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durch folgende Beobachtungen von BOSE (1, S. 54f., Fig 45 und 3, S. 86, 
Fig. 32) stiitzen: Reizt man den Stamm von Mimosa pudica in einiger 
Entfernung vom Hauptgelenk, so erhaIt man oft vor der normalen 
Senkung des Blattes eine sehr geringe Blatthebung. Der die Blatthebung 
bewirkende Effekt pfianzt sich, wenigstens in der Richtung der GefaBe, 
sehr rasch, jedenfalls mit viel groBerer Geschwindigkeit als der Er­
regungsvorgang fort. In seiner Comparative Electro-Physiology spricht 
BOSE (1) ganz deutlich von "hydrostatic effect" und fiihrt aus, daB die 
direkt gereizten Zellen Fliissigkeit abgeben, so daB der Fliissigkeits­
druck in den GefaBen erhOht wird und die bewegungsfahigen Zellen 
Fliissigkeit aufnahmen. Nach BOSE (3, S. 106) ist die beschriebene 
Blatthebung mit einer elektrischen Positivierung verbunden. Ich habe 
schon im Abschnitt I, 3 darauf hingewiesen, daB der bei Ableitung vom 
primaren oder sekundaren Blattstiel wahrend der Reaktion eines basal 
von der Ableitungsstelle gelegenen Gelenkes von mir (5, II) und von 
HOUWINK beobachtete positive elektrische Ausschlag wahrscheinlich in 
ahnlicher Weise durch die Abgabe von Fliissigkeit aus den reagierenden 
Gelenkzellen in die GefaBe zustande kommt. 

2. Biophytum sensitivum und Phaseolus. 

Bei Biophytum sensitivum ist der Zusammenhang zwischen Erregungs­
vorgang und Bewegungsreaktion im Gelenk des Blattchens komplizierter. 
Das AusmaB der durch einen Erregungsvorgang ausgelosten Bewegungs­
reaktion scheint zwar auch, entsprechend dem Alles-oder-Nichts-Gesetz, 
von der Starke des aus16senden Reizes unabhangig und nur durch den 
Zustand des Blattes bestimmt zu sein. Aber ein einzelner Erregungs­
vorgang bewirkt nicht die maximale Bewegungsreaktion, sondern es ist 
hierzu eine Reihe von Erregungsvorgangen in nicht zu groBem Abstand 
erforderlich. Zwischen den durch die einzelnen Erregungsvorgange 
bedingten Senkungen eines Blattchens sind langsame Hebungen ein­
geschaltet, so daB der Bewegungsverlauf und auch das schlieBlich er­
reichte AusmaB der Senkung des Blattchens nicht nur von der Zahl, 
sondern auch stark von der zeitlichen Aufeinanderfolge der Erregungs­
vorgange abhangig ist. 

Nach Aktionsstromaufnahmen, die ich (0) vom Gelenk des Blattchens 
bei Durchschneiden der Blattspindel oder bei Anbrennen des Blattes 
apikal von der Ableitungsstelle gemacht habe, scheinen den Bewegungs­
reaktionen untereinander gleiche Aktionsstrome zu entsprechen, welche 
denen in der Blattspindel ahnlich sind, wahrend die Bewegungsreak­
tionen urn einen urn so kleineren Winkel ausgefiihrt werden, je weiter 
das Blattchen schon gesenkt ist. Es scheinen somit ahnliche Verhaltnlsse 
vorzuliegen, wie wir sie bei Dionaea noch zu besprechen haben und 
wie sie fiir die quergestreiften Muskelfasern der Tiere bekannt sind. 
Allerdings muB bei Biophytum mit der Moglichkeit gerechnet werden, daB 
bei Ableitung vom Gelenk auch die Aktionsstrome von der Blattspindel 
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zum Teil registriert werden, so daB ich nicht sieher sagen kann, ob die 
besprochenen Aktionsstrome nieht der Blattspindel angehoren. AuBer 
den besprochenen Aktionsstromen enthalten die Aufnahmen oft groBe, 
lang dauemde, unregelmaBige Potentialschwankungen und meist zu 
Beginn eine starke Potentialverschiebung in negativem Sinn, iiber deren 
Bedeutung ieh nicht sicher bin. 

Nach BUNNING (10) ist der Zusammenhangzwischen Erregungs­
vorgang, Aktionsstrom und Bewegungsreaktiori bei den Spreitengelenken 
von Phaseolus multi/lorus ganz ahrilich wie der hier beschriebene, doch 
gilt das Alles-oder-Nichts-Gesetz bei ihnen nur fiir die einzelnen Zellen. 

BOSE (I, S.6I) gibt an, daB auch bei Biophytum Reizung in einiger 
Entfemung von dem beobachteten Blattchen, infolge Fliissigkeitsabgabe 
an der Reizstelle, erhohten Druckes in den GefaBen und so bedingter 
Turgorzunahme im Gelenk, zunachst zu einer Rebung des Blattchens 
und elektrischenPositivierung fiihrt, denen erst die Senkung des 
Blattchens mit dem negativen Aktionsstrom folgt. So ein Verhalten, 
das wir schon beim Rauptgelenk von Mimosa pudica kennengelemt 
haben, ware gar nicht verwunderlich, aber die Abbildung bei BOSE 
(I, Fig. 46), die es belegen solI, zeigt bei den gleichzeitig registrierten 
Kurven der mechanischen und der elektrischen Reaktion schon vor dem 
Reiz Konkavitaten gegen die Zeitachse und an der Kurve des elektrischen 
Potentials keine Verstarkung dieser Kriimmung nach dem Reiz und somit 
keine durch den Reiz bedingte elektrische Positivierung. An der Be­
wegungskurve ist die Rebung des Blattchens indessen deutlich zu er­
kennen und die folgende Blattchensenkung ergibt einen ungefahr ebenso 
groBen Ausschlag an dieser Kurve wie der gleichzeitig oder etwas friiher 
einsetzende Aktionsstrom an der Kurve des elektrischen Potentials. 
Obzwar diese Abbildung also bei kritischer Betrachtung das Gegenteil 
dessen zeigt, was sie zeigen solI, ist sie doch in viele zusammenfassende 
Darstellungen iibergegangen und als beweisend fiir den elektropositiven 
Ausschlag angesehen worden [BUNNING (9, Abb.29 und S. 272), COLLA 
(Abb.69)]. Ich halte diesen Fall fiir ein bemerkenswertes Zeichen dafiir, 
wie schlecht die angeblich weite Verbreitung solcher elektropositiver 
Reaktionen experimentell belegt ist. 

3. Berberis. 

Die Berberis-Staubfaden zeigen wieder einen einfachen Zusammen­
hang von Erregungsvorgang und Bewegungsreaktion, indem schon ein 
einzelner Erregungsvorgang die maximale Bewegungsreaktion bedingt. 
Die Frage nach dem Aktionsstrom der Berberis-Staubfaden kann nicht 
als befriedigend gelost gelten. Als erster hat BUNNING (6) Aktionsstrome 
von der reizbaren Innenseite von Berberis vulgaris-Staubfaden mit Fliissig­
keitselektroden abgeleitet. Da BUNNING aber nicht Kurven registriert, 
sondem die Potentiale nach dem Kompensationsverfahren bestimmt hat, 
kann der Kurvenverlauf, insbesondere innerhalb der ersten Sekunden, 
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nicht mit der wiinschenswerten Genauigkeit festgelegt sein. BUNNING 
fand so Aktionsstrome von 1 Minute Dauer, die ihren Maximalwert von 
hOchstens -10 Millivolt schon innerhalb 1 sek erreichten. 1m (relativen?) 
Refraktarstadium der Bewegungsreaktion war die N egativitat geringer 
und die Dauer kiirzer. BUNNING beobachtete auch mehrfach, daB der ge­
reizte Staubfaden nicht nur sein urspriingliches Potential wieder erreichte, 
sondern gegeniiber diesem positiv wurde und erst nach 2-3 Minuten 
zum Ausgangspotential zuriickkehrte. rch (0) habe die Aktionsstrome 
von Berberis-Staubfaden zu einem Lindemann-Elektrometer abgeleitet 
und registriert. Die meisten meiner Versuche beziehen sich auf Berberis 
Thunbergi und Ableitung mit einer in den Staubfaden eingestochenen 
Stahlnadel, doch ergaben Versuche an Berberis vulgaris mit Stahlnadeln 
ganz dieselben Resultate und solche mit Fliissigkeitsableitung ahnliche 
Aktionsstrome, nur von viel geringerem Betrag. Die meisten der von 
mir registrierten Aktionsstrome hatten, wie die in Abb.41, eine Dauer 
von etwa 10 sek und eine Anstiegszeit zwischen 0,6 und 3 sek; der 
maximale Betrag war etwa 20 Millivolt. In ganz vereinzelten Fallen 
erschien an Berberis Thunbergi bei Ableitung mit Stahlnadeln die Dauer 
des Aktionsstroms viel langer, zwischen 100 und 200 sek. Es diirfte 
sich hier urn dieselbe Erscheinung handeln, die BUNNING regelmaBig 
beobachtet hat. Einen deutlichen Zusammenhang zwischen Bewegungs­
reaktion und Aktionsstrom habe ich an meinen Kurven, abgesehen davon, 
daB die Bewegungsreaktion, wenn sie iiberhaupt eintrat, nahezu gleich­
zeitig mit dem Aktionsstrom einsetzte, nicht bemerkt. 1m Gegenteil 
zeigte der regelmaBig auftretende Aktionsstrom keine deutliche Ab­
hangigkeit vom AusmaB der Bewegungsreaktion und auch im absoluten 
Refraktarstadium der Bewegungsreaktion war der Aktionsstrom, wenn 
er iiberhaupt auslosbar war, kaum merklich verkiirzt oder abgeschwacht. 
Es diirfte daher der von mir regelmaBig beobachtete Aktionsstrom nicht 
den bewegungsfahigen, sondern leitenden oder sensiblen Zellen zuzu­
ordnen sein, wahrend der von BUNNING regelmaBig beobachtete wahr­
scheinlich groBtenteils den bewegungsfahigen Zellen angehOrt. Es sei hier 
nochmals daran erinnert, daB man sich nicht wundern darf, an einem 
als Ganzes nahezu gleichzeitig reagierenden Objekt, ohne erregungs­
leitende Verbindung mit der weiteren Umgebung, wie es die Berberis­
Staubfaden sind, den Aktionsstrom nicht in seiner Ganze und in seinem 
vollen AusmaB registrieren zu konnen, denn das Verschwinden des Poten­
tialsprungs an den Zellgrenzflachen wahrend der Erregung findet in 
ahnlicher Art gegeniiber dem angrenzenden Gewebe des Bliitenbodens 
wie gegeniiber der ableitenden Elektrode statt, so daB man nur die 
eventuell sehr geringe Differenz zwischen diesen beiden Potentialande­
rungen miBt. Tatsachlich sind auch von BUNNING nur Aktionsstrome 
bis zu 10 Millivolt und von mir nur solche bis zu 20 Millivolt gemessen 
worden, wahrend die an den Grenzflachen sonstiger Zellen einwandfrei 
gemessenen Potentialspriinge urn 100 Millivolt betragen. 
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4. Sparmannia. 

Auch an den Sparmannia-Staubfaden wird die nach dem Alles-oder­
Nichts-Gesetz ablaufende Bewegungsreaktion schon durch einen einzelnen 
Erregungsvorgang ausge16st. Die Reizbewegung (mit AusschluB der 
Riickkriimmung) verlauft viellangsamer als bei den bisher besprochenen 
Objekten. BUNNING (2) meint, daB dies nicht auf langsamer Leitung 
beruhe, sondern daB die Leitungszeit sehr kurz im Vergleich zur Zeit 
der Reizbewegung sei. Andererseits hat er aber beobachtet, daB wenn 
bei 10-12° C schwach gereizt wird, so daB nicht mehrere oder gar aIle 
Zellen gleichzeitig mit der Reaktion beginnen, die Reaktion nicht kon­
tinuierlich, sondern durch kurze Ruhepausen unterbrochen verlauft. 
Offenbar spielt bei dieser Art der Reaktion die Leitungszeit eine wesent­
liche Rolle, und da mir nach der Abb. 5 bei BUNNING (2) der Reaktions­
verlauf auch bei hoherer Temperatur prinzipiell ahnlich erscheint, glaube 
ich doch, daB der langsame Verlauf der Reizbewegung durch eine lange 
Leitungszeit im Staubfaden bedingt sein kann. Die stufenformige Reak­
tion bei tiefer Temperatur zeigt nach BUNNING, daB die maximal 50 bis 
60 Ruhepausen den 50-60 reaktionsfahigen Epidermiszellen entsprechen 
und also nur diese an der Reaktion beteiligt sind. Aus spateren Angaben 
BUNNINGs (6, S. 261) geht hervor, daB auch nach schwachen, eben 
wirksamen Reizen die Interzellularen mit Fliissigkeit infiltriert werden; 
wenn also wirklich nur Epidermiszellen reagieren, so tritt ein Teil der aus 
ihnen ausgeschiedenen Fliissigkeit, wie BUNNING (2) gezeigt hat, in die 
verquellende mittlere Lamelle ihrer Zellmembran und ein Teil in die 
Interzellularen, wenn nicht etwa die ganz andere Deutung, die COLLA 

diesen Beobachtungen geben wiirde, richtig ist. 
Aktionsstrome von Sparmannia-Staubfaden hat BUNNING (6) be­

schrieben. Die Anstiegszeit ist etwa 10, die ganze Dauer 30-60 sek. 
BUNNING bildet auch "Potentialanderungen bei Reizung im absoluten 
Refraktarstadium der Bewegungsreaktion" abo Wenn sichergestellt 
ware, daB bei noch kiirzerem Reizintervall keine solchen Potential­
anderungen mehr ausge16st werden, so waren direkte Reizwirkungen 
ausgeschlossen und man konnte auf Aktionsstrome nicht bewegungs­
fahiger Zellen schlieBen. Das AusmaB der Potentialanderung ist bei den 
mit Bewegungsreaktionen verbundenen Aktionsstromen weit hoher und 
erreicht bis -30 Millivolt. Der Zusammenhang des AusmaBes dieser 
Aktionsstrome mit dem der Bewegungsreaktion im relativen Refraktar­
stadium ist nicht naher bekannt. Die Anstiegszeit ist im relativen Refrak­
tarstadium eben so verkiirzt wie die Reizbewegung; in trockener Luft 
werden beide verlangert. Dieser Parallelismus kann verschiedene Ur­
sachen haben; bei der Vv'irkung trockener Luft ware nach dem oben 
Gesagten vielleicht auch eine Verlangerung der Leitungszeit in Betracht 
zu ziehen. 

BUNNING (6) hat weiter gezeigt, daB Reizung im relativen Refraktar­
stadium bei hoher Luftfeuchtigkeit zu einer inversen Kriimmung ohne 
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Latenzzeit und zu elektrischer Positivierung fiihrt. Nach seiner Auf­
fassung liegt hier Erhi:ihung der Wasserpermeabilitat und Wasseraufnahme 
in die Zellen, die der Grund fiir die elektrische Veranderung ist, vor. 
BUNNING (4) hat selbst nachgewiesen, daB durch starke, schadigende 
Reize eine Reaktion ohne Latenzzeit ausgeli:ist wird, und so ware es, wie 
ich es schon oben fiir den analogen Fall bei Mimosa ausgefiihrt habe, 
mi:iglich, daB durch den im relativen Refraktarstadium notwendig starken 
Reiz einige Zellen, vielleicht auch auBerhalb der Reaktionszone, ge­
schadigt werden und Fliissigkeit abgeben, die dann von den bewegungs­
fahigen Zellen aufgenommen wird und zu Turgorzunahme und elektrischer 
Positivitat fiihrt. 

5. Dionaea. 
1m Dionaea-Blatt ist der Zusammenhang zwischen Erregungsvorgang 

und Bewegungsreaktion ein sehr komplizierter. Ein einzelner Erregungs­
vorgang fiihrt nur bei giinstigen AuBenbedingungen zur Bewegungs­
reaktion. Die Wirkung einer Serie von Erregungsvorgangen hangt 
wahrscheinlich stark yom zeit lichen Abstand der Erregungsvorgange 
innerhalb der Serie als auch yom Zustand des Blattes ab, doch ist hieriiber 
nichts Naheres bekannt. Urn MiBverstandnissen vorzubeugen, sei aus­
driicklich erwahnt, daB die im Abschnitt III, I besprochene Summation 
schwacher, wahrscheinlich nur einige wenige Zellen direkt erregender, 
elektrischer Reize zu dem offenbar die ganze Blattspreite durchlaufenden 
Erregungsvorgang mit dem Aktionsstrom nach dem Alles-oder-Nichts­
Gesetz etwas ganz anderes ist, als die hier zu besprechende Summation 
von Erregungsvorgangen dieser letztgenannten Art, die zur Bewegungs­
reaktion fiihrt. 

BURDON-SANDERSON (3, Bd. 2, S.495) hat beobachtet, daB Reizung 
durch einen starkeren konstanten Strom von 30 sek Dauer mehrere 
Aktionsstri:ime ausli:ist, von denen bei hoher Temperatur, liber 30° C, 
schon der erste zur SchlieBbewegung fiihren kann, wahrend sich das 
Blatt bei niederer Temperatur von 18-20 0 C erst nach dem dritten, 
vierten oder fiinften Aktionsstrom schlieBt. Versuche BURDON-SANDER­
SONs mit einzelnen Induktionsschlagen, die bei 15-200 C ausgefiihrt zu 
sein scheinen, hatten ein entsprechendes Ergebnis. In einem solchen Ver­
such waren von 22 Reizungen 20 von Aktionsstri:imen begleitet und diese 
20 bewirkten folgende Winkelbewegungen der Spreite in Graden: 0, 0, 
0,5, 0,4, 0,4, 0,8, 1,0, 4,1, 3,5, 4,0, 5,5, 7,5, 13,0, 15,0, 42,0, 34,0, 10,0, 
Il,O, 13,0, 4,0. BURDON-SANDERSON und PAGE (S.4I4f.) haben eines 
der reizbaren Haare rhythmisch mechanisch gereizt und die Spreiten­
bewegungen entweder registriert oder gemessen; in einem Versuch mit 
Reizen in Intervallen von 2 Minuten fan den sie folgende Bewegungen in 
Winkelgraden: bei den erst en 9 Reizen 0, dann 1/4, 1/4 , 1/2, I, 11/ 2 , 13/ 4 , 

21/ 2, 3, 2, 31/4' 33/4' 43/4' 51/2, 7, 81/ 2, 8, 10 und, beim nachsten, 27. Reiz 
schloB sich das Blatt. Sie haben bei diesen Versuchen auch gezeigt, 
daB die Latenzzeit der ersten kleinen Bewegungsreaktion etwa 10 sek 
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betragt, daB sie bei den folgenden Bewegungen abnimmt und schlieBlich 
etwa den Wert von 2 sek erreicht. BURDON-SANDERSON und PAGE (S. 416) 
haben weiter festgestelit, daB Reizung des geschlossenen Blattes zu einer 
weiteren Annaherung der Spreitenhalften aneinander fiihrt und daB, 
wenn eine auBere Kraft der SchlieBbewegung entgegenwirkt, so daB bei 
der eigentlichen SchlieBbewegung kein vollkommener VerschluB eintritt, 
weitere Erregungen zu weiteren Annaherungen der Spreitenhalften 
aneinander fiihren. 

Beziiglich der Mechanik der Bewegungsreaktion hat es nach den 
Untersuchungen von ASHIDA (I) den Anschein, als gebe es zwei grund­
verschiedene Bewegungsphasen, die SchlieBbewegung, die eine Turgor­
bewegung zu sein scheint, und die Verengerungsbewegung, die eine 
Wachstumsbewegung zu sein scheint. Die SchlieBbewegung scheint 
unter giinstigen Umstanden bei hoher Temperatur durch einen einzelnen 
Erregungsvorgang ausgelost zu werden und nach dem Alles-oder-Nichts­
Gesetz zu verlaufen. Die Verengerungsbewegung scheint in ihrem Aus­
maB und in ihrer Dauer immer von der Zahl urld von der Frequenz der 
Erregungsvorgange abhangig zu sein. Bei tiefer Te'mperatur losen, wie 
schon gesagt, die ersten Erregungsvorgange iiberhaupt keine Bewegungs­
reaktion aus; von den oft folgenden sehr kleinen Bewegungen wird es 
sich wohl kaum entscheiden lassen,ob sie Turgor- oder Wachstums­
bewegungen sind. Immerhin ist anzunehmen, daB die eigentliche SchlieB­
bewegung bei niederer Temperatur nicht nach dem Alles-oder-Nichts­
Gesetz verlauft, sondern daB mehrere, sehr rasch aufeinanderfolgende 
Erregungen eine groBere Bewegung bedingen als eine einzelne und daB 
eine Serie von Erregungsvorgangen mit langsamem Rhythmus eine 
SchlieBbewegung in mehreren Stufen bedingt. 

BURDON-SANDERSON (3) hat gemeint, daB mit jedem Aktionsstrom 
des Dionaea-Blattes eine Wasserverschiebung verbunden ist und daB 
sich diese nur unter ungiinstigen Bedingungen zunachst nicht in einer 
Bewegung auBert. Da aber nach unseren jetzigen Kenntnissen diejenigen 
Aktionsstrome, die die Verengerungsbewegung bedingen, gar keine 
Turgor-, sondern eine Wachstumsbewegung auslosen und auch bei den 
ersten Aktionsstromen die Annahme einer Wasserverschiebung ohne 
nachweisbare Turgorbewegung allzu hypothetisch ist, glaube ich, daB 
der bisher nachgewiesene Aktionsstrom nur einem erregungsleitenden 
System, das nahezu die ganze Blattspreite und das Zwischenstiick 
zwischen Spreite und verbreitertem Blattstiel durchzieht, angehort, 
nicht aber den bewegungsfahigen Zellen. Der Aktionsstrom der be­
wegungsfahigen Zellen ist von langerer Dauer zu erwarten, es ist aber 
nicht wahrscheinlich, daB eine der bisher beobachteten langer dauernden 
Potentialschwankungen diesen Aktionsstrom darstellt. Ich habe schon 
im Abschnitt I, 3 darauf hingewiesen, daB der Aktionsstrom von Zellen 
ohne Erregungsleitung, wie es die bewegungsfahigen im Dionaea-Blatt 
vielleicht sind, prinzipiell nicht ableitbar zu sein braucht, weil die 

8* 
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PotentiaHinderung an allen Stellen jeder ZeligrenzfHi.che gleich sein kann. 
Es sind iibrigens bisher am Dionaea-Blatt noch keine geniigend lang 
dauernden Registrierungen von· Aktionsstrom und Bewegung ausgefiihrt 
worden, die Aktionsstrome der bewegungsfahigen Zellen mit Sicherheit 
zu erkennen gestatten wiirden. 

6. Drosera. 

Am Blatt von Drosera rotundifolia lost, wie es im Abschnitt III, 2 

besprochen wurde, ein Schnitt in die Spreite oder durch einige Tentakel 
einen starken, nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz verlaufenden Aktions­
strom aus, der sich von der Spreite oder auch vom Blattstiel ableiten 
laBt. Solche Reize bewirken aber keine Bewegung der Tentakel, was 
schon CHARLES DARWIN bekannt war. Eine Einzelerregung scheint 
demnach, auch wenn sie alle erregungsleitenden Zellen erreicht, nicht zu 
einer Bewegungsreaktion zu fiihren. Wenn ich (7) eine Miickenlarve 
(Culex) auf ein Drosera-Blatt brachte, wodurch Bewegungsreaktionen 
von Tentakeln ausgelost wurden, so konnte ich von einer benachbarten 
Stelle oft viele Aktionsstrome von wechselndem Betrag ableiten, wovon 
Abb.53 ein Beispiel wiedergibt. Es diirfte also zur Auslosung einer 
Tentakelkriimmung eine Serie von Erregungsvorgangen notwendig sein 
und die Beobachtung DARWINS, daB nur Reizung der Driisenkopfchen 
oder der Tentakel unmittelbar unter denselben zu Kriimmungsbewegungen 
von Tentakeln oder auch der Blattspreite fiihrt, diirfte so zu interpretieren 
sein, daB sich mit den bisher angewandten Reizen nur von diesen Stellen 
aus geniigend lange und frequente Serien von Erregungsvorgangen aus­
losen lassen. Bei der Reizung von Driisenkopfchen durch Beutetiere 
oder sonst auf chemische Art werden wahrscheinlich die Erregungs­
vorgange nicht nur in einer Serie ausge16st, sondern auch nur in be­
stimmten, verhaltnismaBig eng begrenzten Bahnen geleitet; diese Aktions­
strome sind ja, im Gegensatz zudem durch Verletzung des Blattes 
ausgelosten, meist nicht maximal und scheinen auch in groBerer Ent­
fernung von der Reizstelle schwerer nachweisbar zu sein als in geringerer. 
Jedenfalls treten Kriimmungsbewegungen zunachst nur an Tentakeln 
auf, die den direkt gereizten sehr nahe stehen und nur bei starken Reizen 
nach langerer Zeit auch an weit entfernten; dabei sind, wie CHARLES 
DARWIN ausgefiihrt hat, diese Kriimmungen meist sehr genau gegen den 
Reizort gerichtet. Es werden also offenbar die Erregungsvorgange von 
den zunachst gereizten Tentakeln so zu den benachbarten geleitet, daB 
die Richtung, aus der sie kommen, von EinfluB auf die Richtung der 
Kriimmungsbewegung ist. Wahrscheinlich erloschen in diesen Leitungs­
bahnen kurze Serien von Erregungsvorgangen bald und eine Leitung 
iiber weite Strecken findet nur statt, wenn lange Serien von Erregungs­
vorgangen ausgelost werden und sich die von benachbarten, gleichzeitig 
gereizten Tentakeln gegenseitig unterstiitzen. Die weite, dekrementlose 
Erregungsausbreitung nach einem Wundreiz konnte entweder dadurch 
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bedingt sein, daB fast aIle leitenden Systeme nahezu gleichzeitig erregt 
werden oder dadurch, daB noch einzelne Systeme erregt werden, die 
durch das Aufbringen von Beutetieren auf Drusenkopfchen uberhaupt 
nicht erregt werden. 

Wir werden noch im Abschnitt X, 2 bei Besprechung der Einstellung 
der Blatter von Mimosa pudica gegen das Licht sehen, daB diese Turgor­
bewegung des Hauptgelenkes in sehr komplizierter Weise von den Er­
regungsvorgangen abhangig ist, die von verschiedenen Stellen des Blattes 
kommen. Ein komplizierter Zusammenhang zwischen den Erregungs­
vorgangen und der Bewegungsreaktion kann demnach ebenso bei Turgor­
als bei Wachstumsbewegungen vorkommen, wenn er fUr die Pflanze 
vorteilhaft ist. Auch daB ein einzelner, wenn auch maximaler Erregungs­
vorgang keine Bewegungsreaktion bedingt, durfte eine fur die Funktion 
des Drosera-Blattes zweckmaBige Einrichtung sein, die nicht im Wesen 
des Wachstumsvorgangs liegt. Es scheint wenigstens, daB an empfind­
lichen Ranken schon ein einzelner Erregungsvorgang zu einer nachweis­
baren Wachstumsbewegung fUhren kann. 

VIII. Der EinfluB von Narkotika auf die 
Erregungsleitung. 

BOSE hat schon sehr fruhzeitig den EinfluB von Narkotika auf pflanz­
liche Aktionsstrome untersucht; er (I, S.472) gibt z. B. an, daB Ather 
die Aktionsstrome an FarngefaBbundeln bei Beginn der Einwirkung 
vergroBere und spater herabsetze und daB nach Aufhoren der Ather­
wirkung die ursprunglichen Verhaltnisse wiederhergestellt werden. Ich 
habe schon im Abschnitt IV,5 meine Bedenken gegen die Befunde 
BaSEs an FarngefaBbundeln ausgesprochen; der EinfluB von Ather ist 
nicht sehr groB und es ist leider weder die Leitungsgeschwindigkeit 
noch die Form des Aktionsstroms zu erkennen, also auch keine eventuellen 
Veranderungen an ihnen. MONTEMARTINI (S. I87) gibt an, daB die von 
ihm beobachteten Aktionsstrome an den Blattern von Croton und Saxi­
fraga bei Einwirkung von Atherdampf durch I Stunde auch durch sehr 
starke Reize nicht mehr auslosbar sind, und daB die Fahigkeit der Er­
regungsleitung durch eine halbe Stunde Aufenthalt in Luft wiederher­
gestellt werde. Spater habe ich (7) gezeigt, daB die langsame Erregungs­
leitung im Stamm von Mimosa pudica durch Athylalkohol reversibel 
aufgehoben werden kann. Der Alkohol wirkte an einer Stelle ein, an der 
die eine Halfte des Stammes und ein groBer Teil des Markes entfernt 
war, so daB er die erregungsleitende Markkrone leicht erreichen konnte. 
In den Kontrollversuchen vor und nach der Narkose wurde die Wund­
stelle, von der auch die Aktionsstrome abgeleitet wurden, mit Wasser 
feucht erhalten. In einigen Versuchen wurde der Aktionsstrom bei Ein­
wirkung von Alkohol nur vermindert und in einem solchen Fall war auch 
eine Verringerung der Leitungsgeschwindigkeit deutlich. Gereizt wurde 
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immer an dem einzigen oberhalhder Reizstelle belassenen Blatt dureh 
Anbrennen eines sekundaren Blattstiels. Eine Reaktion von Blattern 
unterhalb der N arkose stelle war dureh Transport von Erregungssubstanz 
mit dem Saftstrom moglieh, da gerade diese Versuehe giinstige Be­
dingungen fUr einen zeitweise basipetalen Saftstrom boten. In letzter 
Zeit habe ieh (0) aueh einige Narkoseversuehe am primaren Blattstiel 
von Mimosa pudica angestellt, bei denen die Aufnahme des Athyl­
alkohols dureh das Hauptgelenk aus einem ihm anliegenden, mit 96%­
igem Alkohol getrankten Wattebauseh erfolgte. Abb.42 zeigt Aktions­
strome der langsamen Leitung vor, wahrend und naeh der Narkose; 

Abb. 42. 22. ]uli 1933. 32 ° C. Mimosa pHdica. Ableitung vom primaren Blattspiel 3,2 em apikal vom 
Hauptgelcnk. Reize: Offnungsinduktionsstrbme in I, 2 und 3 von etwa sfacher, in 4 von etwa ll/!!facher 
Schwellenstarke. I vor, 2 bei Einwirkung von Athylalkohol, der in cioem Wattebausch auf das Haupt­
gelenk aufgebracht worden war; 3 scbwacbe Nachwirkung etwa 15 Minuten nach der Alkoholbehandlung; 
4 etwa I Stun de oach der Alkoholbehandlung; die in 4 eingepauste Eichkurve von - 0,05 Volt stammt aus 

einer Aufnabme am Ende des Versuches. Zeitmarken 10 sek. (Original.) 

die Verringerung der Leitungsgesehwindigkeit und die Verlangerung 
der Anstiegszeit, sowie iiberhaupt die Veranderungen am Aktionsstrom 
sind deutlieh. Die fUr alle diese Versuehe notwendigen Alkoholkon­
zentrationen sind relativ hoeh, was vielleieht daher riihrt, daB der 
Alkohol nur langsam aufgenommen und dureh den Saftstrom raseh 
weiter verbreitet und verdiinnt wird und aueh wieder in Dampfform 
abgegeben wird. 

Sehwerer als an den Aktionsstromen ist eine N arkose an der Be­
wegungsreaktion bei Mimosa pudica naehzuweisen, denn die Narkotika 
wirken, wie viele andere Chemikalien, zunaehst als Reize, wie es ja aueh 
in der Tierphysiologie aus dem Exzitationsstadium der Narkose bekannt 
ist, und bedingen so zunaehst Reaktionsbewegungen der Blatter. HERBERT 
(r,2) hat bei Chloroform- und Athereinwirkung nur diese Reizbewegung 
beobaehtet. WALLACE hat bei Alkohol mehrfaehe, bei anderen Narkotika 
einfaehe Reaktionen gesehen. Eine vollkommene und reversible Narkose 
ist ihm nur mit Ather gelungen, gewisse Narkosewirkungen waren aueh 
bei einigen anderen Substanzen bei der bloBen Beobaehtung der Be­
wegungsreaktion feststellbar. Ahnliehe Befunde alterer Autoren, so 
von CLEMENS, LECLERC, BERT, PFEFFER, BERNARD, sind bei WALLACE 
besproehen. 
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IX. Der Erregungsvorgang bei Ranken. 
Vielleicht die erste Angabe uber einen Aktionsstrom bei Ranken 

ist die von KOKETSU, daB bei Cissus-Ranken die reagierende Gewebe­
partie elektrisch negativ sei; leider fehlen genauere Angaben. 

Genaueres, insbesondere auch uber den zeitlichen Verlauf der Aktions­
strome bei thigmischer Reizung ist nur von den Ranken von Cucumis 
mela bekannt. Sie gehoren zu den nicht allseits haptotropisch empfind­
lichen Ranken, d. h. Unterseitenreizung bewirkt Krummung nach der 
Unterseite, Oberseitenreizung bedingt keine Krummung und im Fall 
von Cucumis mela eine allerdings nur sehr schwache Hemmung der 
Krummung nach der Unterseite. Dementsprechend konnte ich (IS) bei 
thigmischer Reizung der Unterseite deutliche Aktionsstrome nachweisen, 
wahrend Oberseitenreizung kaum einen merklichen elektrischen Effekt 

Abb. 43. 5· Juli I934. 29° C. Cucumis melo. Ableitung von der Ranke. Eichung - 0,05 Volt, Unterseite 
einmal gestricben, - 0 ,05 Volt, Oberseite einmal gestrichen, - 0,05 Volt, Oberseite viermal, Unterseite einmal 

gestrichen. Zeitmarken 10 sek. [Aus UMRATH (IS). ] 

hatte. Mehrfache Reizung der Oberseite bewirkte eine geringe und etwas 
wechselnde, im Durchschnitt aber deutliche Hemmung des durch Unter­
seitenreizung bewirkten Aktionsstroms. Abb.43 gibt ein Beispiel, bei 
dem der Hemmungseffekt der Oberseitenreizung vielleicht etwas 
schwacher ist als im Durchschnitt. 

Aus der im Verhaltnis zum steilen Anstieg langen Dauer der Aktions­
strome, sowie meist auch unmittelbar aus ihrem Verlauf, ist zu schlie Ben , 
daB sie aus mehreren Einzelwellen zusammengesetzt sind. Sie scheinen 
nicht den Erregungsvorgangen der den Reiz zuerst perzipierenden Zellen 
zu entsprechen, da eine solche Perzeption auch an der Oberseite und 
wahrscheinlich in nicht viel geringerem MaB wie an der Unterseite statt­
findet, sondern Erregungsvorgangen von Zellen, die in den weiteren 
Verlauf der Reaktionskette eingeschaltet sind. Eine ganz entsprechende 
Auffassung habe ich im Abschnitt III, I ja auch fUr den vom Dianaea­
Blatt ableitbaren Aktionsstrom vertreten. Der thigmisch ausgeloste 
Aktionsstrom der Cucumis mela-Ranke beginnt schon wahrend die Ranke 
gestrichen wird, also fruher als die mechanische Reaktion. Wie diese 
durch den Aktionsstrom nachgewiesenen Erregungsvorgange die kom­
plizierten Wachstumsbewegungen der Ranken bedingen, ist meines 
Wissens noch unbekannt . Ich habe schon im Abschnitt IV,2 erwahnt, 
daB die Erregungsleitung bei den Ranken von Cucumis mela nur sehr 
schlecht ausgebildet ist. 
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Auch von Ranken von Vitis vinifera und von Lathyrus latifolius habe 
ich (7), wie schon erwahnt, Aktionsstrome abgeleitet, aIlerdings nur 
bei nicht adaquaten Reizen. 

BUNNING (9) hat darauf hingewiesen, daB man aus gewissen Ver­
suchen von ZELTNER (S. I23f.) auf ein Refraktarstadium der Ranken 
schlieBen kann. Nach einer freundlichen brieflichenMitteilung von 
ZELTNER auf eine Anfrage von mir, kann man aus seinen Befunden 
schlieBen, daB das absolute Refraktarstadium der Ranken von Sicyos 
angulatus etwas kiirzer als IS sek ist, denn in einer Serie von IO elek­
trischen Reizen von je I sek Dauer des Einzelreizes und 65 Volt Spannung 
waren Pausen von IS sek ungefahr optimal, so daB anzunehmen ist, 
daB hierbei jeder Reiz wirksam war. Damit stimmt iiberein, daB eine 
soIche Serie nur bei Pausen von 1/2 sek oder mehr starker als ein Einzel­
reiz von IO sek Dauer wirkte, denn der erste und letzte Reiz waren dann 
IS sek oder mehr voneinander entfernt. DaB eine Reizserie von 48 sek 
Dauer mit 1/12 sek dauernden Reizen und 11/12 sek dauernden Pausen 
nicht merklich starker wirkt wie ein Einzelreiz von 4 sek Dauer, konnte 
am besten mit der Annahme erklart werden, daB so kurze elektrische 
Strome schon als schwachere Reize wirken und entweder nach 48 sek 
noch im relativen Refraktarstadium unwirksam sind oder iiberhaupt 
weniger Zellen erregen als ein 4 sek dauernder Einzelreiz. 

X. Die Einstellung der Blatter gegen das Licht. 
I. Photonastische Einstellungen der Blatter. 

Bei photonastischen Bewegungen ist die Richtung der Bewegung 
nicht durch den Lichtreiz, sondern durch den Bau des reagierenden 
Organs bestimmt. Wenn vorher beschattete Blatter von Mimosa pudica 
plotzlich starkem Licht ausgesetzt werden, so kann man oft Reaktionen 
nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz insbesondere an Hauptgelenken, 
mitunter aber auch an Tertiargelenken beobachten. Diese durch Licht 
ausge16sten Reaktionen unterscheiden sich nicht wesentlich von durch 
andere Reize ausgelosten. Sehr viele Blatter nehmen aber, wenn sie 
langere Zeit starkem Licht ausgesetzt sind, eine charakteristische Stellung 
ein, die geeignet ist, die auf das Blatt fallen de Lichtmenge zu verringern. 
Die Fiederblattchen von Mimosa und vieler anderer Leguminosen richten 
sich bei Belichtung in mit der LichtintensiHit zunehmendem MaBe auf. 
Bei den gut reagierenden Arten, wie Mimosa pudica und M. SPegazzinii, 
ist die Reaktion also von den bisher besprochenen Reizbewegungen 
dadurch verschieden, daB sie nicht nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz 
verliiuft, sondern mit zunehmender Reizstarke zunimmt. Offenbar 
werden durch das Licht nur gewisse Zellen rhythmisch erregt, die keine 
leitende Verbindung mit der Hauptmenge der erregbaren Zellen haben. 
Durch sonstige Reize ist es offen bar schwer oder unmoglich, nur diese 
Zellen zu treffen. Fiir die Erregungsvorgange in den einzelnen Zellen 
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ist naeh allem, was wir sonst wissen, aueh bei der photonastisehen Reak­
tion ein Verlauf naeh dem Alles-oder-Niehts-Gesetz anzunehmen. 

GOEBEL (S.475) hat darauf hingewiesen, daB diese Aufriehtung der 
FiederbHittehen bei Mimosa invisa nur lokal an den stark beliehteten 
Stellen erfolgt, wahrend die Fiederblattehen an besehatteten Stellen 
desselben Blattes ausgebreitet bleiben. Dasselbe gilt fUr Mimosa pudica. 
Ieh (0) habe mieh bei dieser davon iiberzeugt, daB Beliehtung der Spreiten 
der Fiederblattehen keine Rebung in den Tertiargelenken bedingt, wohl 
aber Beliehtung der Tertiargelenke selbst, wobei allerdings aueh ihre 
naehste Umgebung beliehtet wird. Erregungsleitung im sekundaren 
Blattstiel seheint bei dieser photonastisehen Einstellung von Mimosa 
keine Rolle zu spielen, denn aueh, wenn Sehatten- und Sonnenstreifen 
sehr eng alternieren, reagieren nur die besonnten Gelenke. 

01 Z 3 '15678 9101112131'11518171819202122232'125262728293031 ,(33#ln. 
Scflaflen------l I· Scha/ten---l 

Abb. 44. 18. Juli I928. 34 0 C. Biophytttm sensitivtttn. Senkungsbewegungen eiues Fiederblattchens, bei 
Sonne und bei Schatten, durch Striche markiert. Zeitmarken Minuten. [Aus UMRATH (7).J 

In maneher Beziehung anders ist das photonastisehe Verhalten der 
Blatter von Biophyt~tm sensitivum. Seine Blattehen befinden sieh bei 
giinstigen auBeren Bedingungen, vor allem bei hoher Temperatur, in 
steter Bewegung; rasche, ruekartige Senkungen weehseln mit langsamen, 
kaum wahrnehmbaren Rebungen. Ieh (7) habe beobaehtet, daB die 
Frequenz dieser Bewegungen stark von der Liehtintensitat abhangt, 
wie das Abb. 44 zeigt. Der Liehtrhythmus beginnt mit einer Latenzzeit 
von etwa 10 sek naeh der Beleuehtungszunahme; er ist zunaehst besonders 
frequent, doeh stellt sieh bald ein stationarer Zustand ein. Mitunter 
wirkt der Liehtrhythmus bei Besehattung noeh eine Zeitlang naeh. An 
den Pflanzen ist es unmittelbar ersiehtlieh, daB mit einer Erh6hung der 
Frequenz der Bewegung der mittlere Winkel urn den die Blattehen unter 
der Rorizontalen liegen, zunimmt. Bei genauerer Beobaehtung ist zu 
erkennen, daB die Senkungen der versehiedenen Blattehen nieht unab­
hangig voneinander eintreten, sondern, daB sie dureh Erregungsleitung 
in der Blattspindel ausge16st werden. Dabei werden aber von einem solchen 
Leitungsvorgang immer nur einzelne Blattehen eines Blattes betroffen, 
wahrend andere unberiihrt bleiben. Beim naehsten Mal ist die Verteilung 
der reagierenden Blattehen dann wieder eine andere und im ganzen so, 
daB kein Blattehen allzu lange keine Senkungsbewegung ausfUhrt. Die 
Leitungsgesehwindigkeit habe ieh aus 12 Messungen bei 31° C zu 0,33 ± 
0,03 (0,71, 0,09) em sek-1 und aus 10 Messungen bei 33° C zu 0,44 ± 0,01 
(0,74,0,29) em sek-1 bestimmt; die Ubereinstimmung mit den bei Wund­
reizung gefundenen, im Absehnitt II, 5 mitgeteilten Werten ist sehr 
gut. Einen weiteren Beweis fUr die Aus16sung von Erregungsleitung in 
der Blattspindel dureh Beliehtungszunahme bilden die Aktionsstrom-
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I I 

~ 

aufnahmen, von den en 
zwei in den Abb. 45 und 
46 wiedergegeben sind. 
Die Blatter befanden sich 
zunachst 1m Schatten 
und wurden etwa 3 bis 
6 sek nach der weiBen 
Marke an den Kurven 
vollem Sonnenlicht aus­
gesetzt. Die Aktions­
strome sind von weit 
geringerem Betrag als 
maximale, wie ein Ver-
gleich mit den Abb. 22 

bis 24 zeigt. Es sind 
:'i also nur einzelne Lei­
S 

tungsbahnen beteiligt, 
was damit iiberein­

stimmt, daB auch jedes­
mal nur einzelne Blatt-
chen reagieren. Wie bei 

~ der mechanischen Reak­
]i tion besteht eine Latenz-

s 
'" 

"" ~ zeit von etwa 10 sek vom 
:1l Beginn der Belichtungs­
~ zunahme; wie bei der 
~ mechanischen Reaktion 
.!l 

"" ist die Frequenz zunachst 
~ bach, urn dann einen 
~ stationaren Wert anzu­
" nehmen. Da wahrschein-
~ 
<0 lich der groJ3te Teil der 
.: Erregungsvorgange in der 
:< Blattspindel registriert 

wird, sind die Aktions­
strome frequenter als die 
Reaktionen eines Blatt­
chens, das ja nur von 
so1chen . in bestimmten 
Leitungsbahnengetroffen 
wird. Wie besonders in 
Abb. 46 zu erkennen, 
zeigt sich oft zu Anfang 
der Belichtung eine lang 
dauerndeNegativitat, die 
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vielleicht einem Erregungsvorgang in anderen als den erregungsleitenden 
Zellen zuzuschreiben ist. 

Von Averrhoa bilimbi geben schon CHARLES und FRANCIS DARWIN 
an, daB die rhythmischen Bewegungen der Fiederblattchen beim Uber­
gang von diffusem Licht zu hellem Sonnenschein stark an Frequenz 
zunehmen, wodurch die Blattchen viel tiefer unter die Rorizontale 
kommen als im Schatten, wie das Abb. 47 zeigt. Die photonastischen 
Bewegungen von A verrhoa bilimbi scheinen demnach denen von Biophy­
tum sehr ahnlich zu sein. 

Es ist mi:iglich, daB auch 
bei nicht sensitiven Pflanzen 
die Rolle der Erregungsvor­
gange bei der photonastischen 
Einstellung der Blatter eine 
ahnliche ist wie bei den be­
sprochenen Sensitiven, auch 
wenn ihre Turgorbewegungen 
langsamer verlaufen oder wenn 
es sich urn Wachstumsbewe­
gungen handelt. 

2. Phototrope Einstellungen 
der Blatter. 

Die phototrope Einstellung 
eines Blattes wird durch die 
Lichtverteilung auf der Spreite 
und durch die Lichtrichtung 
bestimmt. 
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Abb.47. Averrhoa bilimbi. Winkelbewegung eines Blatt­
chens,.zunachst im Schatten, dann von der mit "Sonne" 
bezeiG)meten Stelle an in heller Beleuchtung, von def mit 
"Schatten" bezeichnetcn Stelle an 'wieder im Schatten, 
und schlieBlich von der zweiten mit "Sonne" bezeichneten 
Stelle an wieder in heller Beleuchtung. Links an def 
Abbildung ist def MaBstab fur die \Vinkelgrade zwischen 
dem Blattchen und der Vertikalen aufgetragen, wobei OD 

einem lotrechten Herabhangen des Blattchens entspricht, 
links davon, nehen d~r Abbildung, derTerp.peraturmaBstab 
fiir den gestrichelt eingezeichneten Temperaturverlauf. Zeit­
marken 10 Minntcn. [Aus CH. DARWIN und FR. DARWI~, 

verklcinert nnd mit veranderter Beschriftung.] 

BALL (r, 2) hat meines Wissens als erster den EinfluB veranderter 
Lichtverteilung mit bewuBter Unterscheidung yom EinfluB der Licht­
rich tung untersucht und hat gefunden, daB halbseitige Beschattung der 
Blattspreite von SParmannia africana eine Bewegung des Blattstiels, 
hauptsachlich in seinem basalen Teil bewirkt, durch welche die Spreite 
aus dem Schatten herausgedreht wird. RAYDT hat diese Untersuchungen 
auf eine gri:iBere Anzahl verschiedener Pflanzen ausgedehnt und weiter 
gefunden, daB Beschattung der Spreitenspitze Rebung, Beschattung 
der Spreitenbasis Senkung des Blattes zur Folge hat. Alle diese Be­
wegungen sind nur bei schwachen und mittleren, jedenfalls nicht bei 
allzu starken Lichtintensitaten zu beobachten und bringen das Blatt 
in eine giinstigere Lichtlage. Schon BALL (r) hat an einen hormonalen 
EinfluB von der Spreite auf den Blattstiel gedacht, und nach LAIBACH 
wiirde ein solcher darin bestehen, daB im beschatteten Teil des Blattes 
ein Stoff gebildet wird, der das Reaktionsvermi:igen gegeniiber Wuchs­
stoff erhi:iht. 
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Fur die Spreitengelenke der Primarblatter von Phaseolus multi/loris 
hat BUNNING (ro) gezeigt, daB die durch deren Unterseitenbelichtung 
ausge16sten phototropen Reaktionen durch Erregungsvorgange bedingt 
sind, weil sich ein Refraktarstadium nachweisen laBt. Die Reaktionsgr6Be 
nimmt zunachst mit zunehmender Reizstarke zu, bis sie das AusmaB 
erreicht, das einer einmaligen Erregung alier Zellen, die eine Spreiten­
senkung bewirken, nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz entspricht. Eine 
Verlangerung des Reizes hat dann solange keinen Effekt, als sie im Refrak­
tarstadium der erst en Erregung unwirksam bleibt, wahrend dieselbe 
Lichtmenge intermittierend mit langeren Pausen von etwa 25 Minuten 
dargeboten zu einer stufenweisen, im ganzen wesentlich gr6Beren Reaktion 
fUhrt. Reizung durch lang dauerndes Licht bedingt eine Reihe von 
Aktionsstr6men [BUNNING (ro), Fig. 5, bei der nach brieflicher Mitteilung 
des Verfassers das Vorzeichen des Potentials verdruckt istJ und ent­
sprechend eine Reihe von Bewegungsreaktionen, mit urn so h6herer 
Frequenz je starker der Reiz ist, da starkere Reize fruher im Refraktar­
stadium wirksam sind. Das absolute Refraktarstadium ist bei r4° etwa 5, 
bei 20° etwa 2 Minuten und bei 28° noch kurzer. Das gesamte Refraktar­
stadium ist bei 20° etwa r5-2o Minuten. BUNNING (ro) fand, daB ein 
Lichtreiz das Gelenk auch fUr einen nachfolgenden StoBreiz und ein 
StoBreiz es auch fUr einen nachfolgenden Lichtreiz refraktar macht und 
schlieBt daraus, daB beide denselben Erregungsvorgang ausl6sen. 

Sehr richtig ist bei BUNNING (ro) die Unterscheidung von Reiz­
aufnahmeprozeB, Erregungsvorgang und Bewegungsreaktion, von denen 
nur der erste bei den verschiedenen Reizarten verschieden ist. Diese 
Auffassung ist aber nicht so neu und fur Pflanzen auch nicht allgemein 
gultig, wie BUNNING anzunehmen scheint. Wahrend wir von dem von 
BUNNING zum Vergleich herangezogenen tierischen Auge wissen, daB 
die durch das Licht in ihm ausgel6sten Primarvorgange nur durch Ver­
mittlung von Erregungsvorgangen auf das Verhalten des Tieres von Ein­
fluB sind, kann es bei Pflanzen und selbst im Spreitengelenk von Phaseolus 
neben der von BUNNING studierten Reizkette auch noch eine andere 
von der oben erwahnten Art geben, bei welcher der ReizaufnahmeprozeB 
ohne zwischengeschalteten Erregungsvorgang von EinfluB auf die Be­
wegungsreaktion ist. Aus dem bloBen Befund, daB ein intermittierender 
Reiz starker wirkt als ein Einzelreiz gleicher Reizdauer, wie er bei Keim­
pflanzen vorliegt, ist man nicht berechtigt auf ein Refraktarstadium zu 
schlieBen, wie BUNNIXG das will. Es kann auch bei dem kontinuierlichen 
Reiz in h6herem MaBe Adaptation eintreten. Es sei nur an das Beispiel 
der Tastsinnesorgane der Froschhaut erinnert, deren Adaptation dadurch 
bedingt wird, daB der Reiz den Kaliumgehalt der Gewebsflussigkeit 
erh6ht. 

Fur die phototrope Einstellung mancher Blatter habe ich Erregungs­
leitung von der Spreite zu den Gelenken wahrscheinlich gemacht. In 
manchen Fallen scheint die basipetale Leitung fUr einen Stoff transport 
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zu rasch zu erfolgen, denn 
ich (7) habe bei halbsei­
tiger Spreitenbeschattung 
von Dolichos giganteus 3 bis 
4 Minuten nach Beginn 
der Beschattung etwa 
gleichzeitig 1m Hauptge­
lenk und in den Sekundar­
gelenken Bewegungen be­
obachtet, und im Haupt­
gelenk von Mimosa pudic a 
oder N eptunia plena etwa 
r,5-3 Minuten nach Be­
gmn der halbseitigen Be­
schattung. Dabei haben 
die schon besprochenen 

photonastischen Blatt­
chenbewegungen von M i­
mosa pudica, an deren Zu­
standekommen kein Lei­
tungsvorgang beteiligt ist, 
ungefahr dieselbe Latenz­
zeit von r,5-3 Minuten 
und fUr die Sekundar­
gelenkevon Phaseolus fand 
BUNNING (ro) eine Latenz­
zeit von 5 Minuten. Ich 
halte daher Erregungs­
lei tung wenigstens bei den 
phototropen Bewegungen 
mit geringer Latenzzeit zu-
mindest als zweite Art -
der Leitung fUr wahr­
scheinlich. Diese Auffas-
sung wird noch durch den 
von mlr (5) gefUhrten 
Nachweis von durch Be­
lichtung ausgelosten Ak­
tionsstromen geringen Be-
trags im sekundaren und 
im primaren Blattstiel 
von Mimosa pudica ge-
stiitzt. Die Abb. 48 und 49 
geben zwel soIche Ver-
suche an Mimosa wieder. L.LLLJ 
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Entsprechende Versuche, die ich (7) an Dolichos giganteus und an V itis 
vini/era anstellte, hatten ein weit weniger deutliches Ergebnis, doch 
sprechen auch sie fur Erregungsleitung zwischen Perzeptionszone in der 
Blattspreite und Reaktionszone im Blattstiel. RAYDT hat gezeigt, da13 
schon die Beschattung der gro13eren Nerven einer Blatthalfte zu einer 
Bewegung nach der anderen Seite fiihrt; es ist moglich, la13t sich aber 
hieraus nicht mit Sicherheit schlie13en, da13 die Perzeption an die Nerven 
gebunden ist. 

Altere Untersuchungen haben sich vorwiegend mit den durch ver­
anderte Lichtrichtung bedingten Bewegungen der Blatter befa13t, und 
RAYDT hat gezeigt, da13 Torsionen nur durch schragen Lichteinfall aus­
gelost werden. Die Perzeption erfolgt im Blattstiel .und in der Spreite. 
Da auch nur kleine Teile der Spreite zur Perzeption ausreichen, scheint 
es, da13 zahlreiche und recht komplizierte leitende, wahrscheinlich er­
regungsleitehde Verbindungen zur Reaktionszone im Blattstiel bestehen 
und dort die -Torsionsbewegungen aus16sen. Fur die Perzeption der 
Lichtrichtung macht HABERLANDT (3, 5, 6, 7, 10, SEEFRIED) die Linsen­
wirkung von gewolbten Au13enwanden von Epidermiszellen verant­
wortlich. Bei senkrechter Einstellung zur vorherrschenden Lichtrichtung 
ist bei einer solchen Epidermiszelle die Mitte der Innenwand am starksten 
beleuchtet, bei schiefer Einstellung ist die hellste Stelle nach einer 
Seitenwand verschoben und diese Veranderung soIl die Zelle perzipieren. 
Die gro13te Schwierigkeit dieser Auffassung scheint mir darin zu be­
stehen, da13 die einzelnen Epidermiszellen der Spreite den Blattstiel in 
verschiedener Weise beeinflussen sollen, je nach dem, an welcher Stelle 
ihrer Wand sie durch Licht gereizt werden. Wenn man sich die Leitung 
z. B. als Erregungsleitung vorstellt, so liegt die Schwierigkeit darin, 
da13 es beim Erregungsvorgang einer Zelle nach all unserem \Vissen keine 
qualitativen L'nterschiede gibt; in einer Zelle konnen Erregungsvorgange 
von geringerer oder hoherer Frequenz ausgelost werden, aber an der 
weitergeleiteten Erregung ist es nicht mehr kenntlich, ob sie durch von 
links oder von rechts her einfallendes Licht ausgelost worden ist. Ganz 
entsprechende Schwierigkeiten scheinen mir auch bei allen anderen 
Leitungsvorgangen, die man etwa in Betracht ziehen konnte, zu bestehen. 
Als ein moglicher Ausweg erscheint mir die Vorstellung, da13 die von 
HABERLANDT untersuchten Zellen nicht die eigentlich reizperzipierenden 
sind, sondern nur optische Apparate, die es bewirken mu13ten, da13 von 
den eigentlich lichtperzipierenden Zellen bei jeder Beleuchtungsrichtung 
nur bestimmte viel Licht erhalten und so besonders stark durch das 
Licht gereizt werden. Vielleicht deuten gewisse Befunde von SEE FRIED , 
da13 namlich bei man chen Pflanzen in der Nahe und uber den Gefa13-
bundeln die Epidermiszellen durch starkere Vorwolbung der Au13en­
wande optisch wirksamer sind, auf eine Lokalisation der perzipierenden 
Zellen in den Nerven des Blattes. Ein voIles Verstandnis der Erschei­
nung lie13e sich erst durch weitere eingehende experimentelle Arbeiten 
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gewinnen; vorlaufig erseheint mir die dureh die Liehtriehtung bedingte 
phototrope Einstellung der Blatter noeh weniger geklart als die dureh 
die Liehtverteilung auf der Spreite. 

XI. Der Ubergang der BHitter in Schlafstellung. 
reh (II) habe an den Blattern von Mimosa pudica und Mimosa 

Spegazzinii beobaehtet, daB der Ubergang in Sehlafstellung dureh 
typisehe Erregungsvorgange erfolgt. Beobaehtet man diese Pflanzen in 
den spaten N aehmittagsstunden hier in Europa im Glashaus bei hoher 
Temperatur oder in Ceylon im Freien, so kann man spontane Bewegungen 
an den Blattehen beobaehten, die den Reizbewegungen gleiehen. Eine 
so1che Reaktion beginnt an einer beliebigen Stelle eines sekundaren 
Blattstiels und breitet sieh dureh Erregungsleitung entweder nur uber 
diesen oder aueh uber das ganze Blatt aus. 

Von Mimosa pudica habe ieh (II) aueh Aktionsstri:ime beim Uber­
gang inSthlafstellung abgeleitet von den en in Abb. 50-52 einige wieder­
gegeben sind. Abb. 50 stem einen typisehen Aktionsstrom dar, wie er 
von einem in Sehlafstellung ubergehenden sekundaren Blattstiel abge­
leitet werden kann; er besteht aus zu wenigen Einzelwellen, urn die 
Dekrementstelle an der Basis des sekundaren Blattstiels zu passieren; 
allerdings wurde in diesem Fall die Ausbreitung der Bewegungsreaktion 
nieht beobaehtet. An dem Blatt, dessen Aktionsstri:ime in Abb. 51 und 52 
dargestellt sind, erfolgte erst eine spontane Bewegungsreaktion von der 
Spitze des sekundaren Blattstiels, von dem abgeleitet wurde, bis zur 
ableitenden Nadel, und dem entsprieht der einzelne Aktionsstrom in 
Abb.51, naeh dem allerdings keine vi:illige Ruekkehr zum Ausgangs­
potential erfolgt. Es ist mi:iglieh, daB es sieh hier urn die als letzte ubrig­
gebliebene Welle einer erli:isehenden Wellengruppe handelt, wie ieh (5, 
S. 287 und Abb. 16) so1ches aueh einmal naeh einem Wundreiz beobaehtet 
habe; es ist aber aueh mi:iglieh, daB am Abend bei der, wie wir noeh 
sehen werden, gesteigerten Erregbarkeit aueh Einzelwellen im sekundaren 
Blattstiel geleitet werden, die dann begreiflieherweise besonders leieht 
an der dureh den Einstieh der Nadel etwas gesehadigten Stelle erli:isehen; 
hierflir sprieht aueh der Aktionsstrom in Abb. 50, der, wenn nieht eine 
Einzelwelle, so hi:iehstens eine auBergewohnlieh kurze Gruppe darstellt. 
Nieht ganz 20 sek naeh dem besproehenen Einzelaktionsstrom in Abb. 51 
ist eine kurze Wellengruppe zu erkennen, mit der sieh die Bewegungs­
reaktion uber den ganzen sekundaren Blattstiel, aber nieht auf das wei­
tere Blatt ausbreitete. Es folgte eine langsame Wiederausbreitung der 
Blattehen, die reagiert hatten, und naeh etwa 25 Minuten ein zweiter 
Obergang in Sehlafstellung dureh eine Bewegungsreaktion, die sieh uber 
das ganze Blatt ausbreitete; bei diesem zweiten Ubergang in Sehlafstellung 
wurde eine groBere Zahl hier nieht wiedergegebener Aktionsstri:ime 
registriert. Nun folgte eine abermalige Ausbreitung des Blattes, ohne 
Bewegungsreaktion und ohne Aktionsstrom in der naehsten Stunde. 



A
bb

. 5
0

.6
. 

Ju
li

 1
93

0.
 2

8
' C

. 
M

im
os

a 
pu

di
ca

. 
A

bl
ei

tu
ng

 v
om

 s
ek

un
da

re
n 

B
la

tt
st

ie
l.

 S
p

o
n

ta
n

er
 O

be
rg

an
g 

in
 S

ch
la

fs
te

ll
un

g.
 E

ic
h

u
n

g
 -

0
,0

6
 V

ol
t.

 Z
ei

tm
ar

ke
n 

IO
se

k.
 [

A
u

s 
U

M
RA

TH
 (

II
).

] 

A
bb

.5
1.

 
10

. 
Ju

li
 1

93
0.

 
2

4
' 

C
. 

M
im

os
a 

pu
di

ca
. 

A
bl

ei
tu

ng
 v

o
m

 s
ek

u
n

d
ii

re
n 

B
la

tt
st

ie
l.

 
S

p
o

n
ta

n
er

 O
be

rg
an

g 
in

 S
ch

la
fs

te
ll

un
g,

 v
on

 d
er

 S
pi

tz
e 

de
s 

se
k

u
n

d
ar

en
 B

la
tt

st
ie

ls
 b

is
 z

u
r 

ab
le

it
en

d
en

 N
ad

el
, 

da
nD

, 
b

ei
 c

le
r 

zw
ei

te
n

 K
ur

ve
ne

rh
eb

un
g,

 b
is

 z
u

m
 S

ek
un

da
rg

el
en

k.
 

E
ic

hu
ng

 -
0,

06
 V

ol
t.

 
Z

ei
tm

ar
ke

n 
1

0
 s

ek
. 

[A
us

 U
M

R
A

T
H

 {
II

}.
] 

A
bb

. 5
2.

 W
ie

 A
bb

. 
5 

I
, 

d
ie

se
lb

e 
A

b
le

it
u

n
gs

st
el

le
, 

ti
be

r 
1

1
/2

 S
tu

nd
en

 s
p

at
er

. 
N

eu
er

li
ch

er
 s

po
nt

an
er

 O
be

rg
an

g 
in

 S
ch

la
fs

te
ll

u
n

g,
 z

u
n

ac
h

st
 d

es
 s

ek
un

da
re

n 
B

la
tt

st
ie

ls
 v

on
 c

le
m

 a
b

ge
le

it
et

 
w

ur
d

e,
 d

an
n 

d
es

 g
an

ze
n 

B
la

tt
es

, 
vo

n
 e

io
em

 b
en

ac
hb

ar
te

n 
se

ku
nd

ar
en

 B
la

tt
st

ie
l 

au
sg

eh
en

d.
 

In
 d

er
 z

w
ei

te
n

 W
el

le
ng

ru
pp

e 
er

sc
he

in
en

 z
u

n
ac

h
st

 A
k

ti
on

ss
tr

om
e 

vo
m

 p
ri

m
ar

en
 B

la
tt

­
st

ie
l,

 d
a 

de
r 

se
ku

nd
ar

e 
te

ilw
ei

se
 w

ie
 e

in
e 

V
er

H
i.n

ge
ru

ng
 c

le
f 

E
le

kt
ro

de
 w

ir
kt

, 
da

nn
 s

ol
ch

e 
yo

n 
de

r 
A

b
le

it
u

n
gs

st
el

le
 i

m
 s

ek
un

da
re

n 
B

la
tt

st
ie

l.
 Z

ei
tm

ar
ke

n 
1

0
 s

ek
. 

[A
 u

s 
U

I\
1R

A
T

H
 (

II
).

] 

.... IV
 

C
/J

 

~
 

:>­ ~ t-<
 c:::
 

is: ~
 :>­ >-
l :I:
 



Der Erregungsvorgang bei h6heren Pflanzen. 129 

Dann trat wieder eine Reaktion in dem sekundaren Blattstiel auf, von 
dem abgeleitet wurde, nne} die Leitung blieb auf diesen beschrankt; 
die zugehOrigen Aktionsstrome bilden die erste Wellengruppe in Abb. 52. 
Bald darauf trat eine Reaktion in einem sekundaren Blattstiel der anderen 
Seite des Blattes auf und breitete sich uber das ganze Blatt aus. Die 
ersten Aktionsstrome der zweiten Wellengruppe in Abb.52, ein steiler 
und ein oder zwei flache, sind Aktionsstrome vom primaren Blattstiel 
bei der Weiterleitung der Erregung von einem sekundaren Blattstiel 
zum anderen; fUr sie wirkte der sekundare Blattstiel, von dem abgeleitet 
wurde, nur als Verlangerung der Elektrode. Erst der zweite steile Aktions­
strom, dem dann noch eine Reihe weiterer Wellen folgen, riihrt von der 
Erregung an der Ableitungsstelle her. Die Wiederausbreitung der 
Blattchen erfolgt nach den aufeinanderfolgenden Erregungsvorgangen 
immer langsamer, bis sie schlieBlich ganz unterbleibt und die Schlaf­
stellung durch Vorgange, deren Besprechung nicht mehr in diese Abhand­
lung gehOrt, fixiert wird. Wie auch dieses ausfUhrlich besprochene 
Beispiel zeigt, verhalten sich die spontanen Erregungsvorgange, die den 
0bergang in Schlafstellung bewirken, auch insofern ganz wie die durch 
auBere Reize ausge16sten, als kurze Wellengruppen in der Dekrement­
stelle zwischen basalem Blattchenpaar und Sekundargelenk erloschen 
und nur langere Wellengruppen von einem sekundaren Blattstiel auf 
andere oder auf den primaren Blattstiel ubergehen konnen. 

An alten Blattern und unter ungunstigen Bedingungen kommt auch 
bei Mimosa pudica und Mimosa Spegazzinii ein ganz allmahlicher 0ber­
gang in Schlafstellung vor. Wahrscheinlich handelt es sich da urn Er­
regungsvorgange, die auf einzelne Leitungsbahnen beschrankt bleiben, 
wie das auch bei der Einstellung der Blatter gegen das Licht der Fall 
ist. Es ist aber auch moglich, daB in diesen Fallen die Vorgange, die sonst 
die Schlafstellung fixieren, auch die Einleitung der Schlafstellung allein 
besorgen. 

Daraus, daB ein Gewitter den 0bergang in Schlafstellung an im 
Glashaus befindlichen Pflanzen schon am fruhen N achmittag aus16sen 
kann, geht hervor, daB die Erregungsvorgange, die zum 0bergang in 
Schlafstellung fUhren, besonders durch die abendliche Licht- und Tem­
peraturabnahme ausgelost werden durften. Fur die Wirksamkeit dieser 
Reize ist die Erregbarkeitszunahme am spaten Nachmittag jedenfalls 
sehr wesentlich; sie geht daraus hervor, daB zu dieser Zeit vielfach auch 
an voll ausgewachsenen Blattern Beruhrung der Tertiargelenke oder 
Verbiegen von Blattchen in den Tertiargelenken, was sonst nur zur 
Reaktion des direkt betroffenen und meist noch des gegenuberstehenden 
Tertargelenkes fUhrt, Erregungsleitung im sekundaren Blattstiel auslost. 
Zu dieser Zeit ist auch, wie Tabelle 9 zeigt, die Geschwindigkeit der 
langsamen Leitung im sekundaren Blattstiel wesentlich gesteigert, und 
zwar in ungefahr demselben MaB beim spontanen 0bergang in Schlaf­
stellung, bei nur zu dieser Zeit wirksamen Beruhrungsreizen und bei 

Ergebnisse der Biologie XIV. 9 
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auch sonst wirksamen Wund­
reizen. Die auf 24° C bezogene 

Leitungsgeschwindigkeit ist 
sonst, am Vormittag, W1e Ta­
belle 3 zeigt, 0,30 em sek-1, wah­
rend sie am spaten Nachmittag 
etwa 0,55 em sek-1 betragt. 
Meist sind diese Veranderungen 
schon 1-2 Stunden vor dem 
Ubergang III Schlafstellung zu 
beobachten. An einem triiben 
Tag, an dem die Temperatur 
im Glashaus nie stark gestiegen 
war, habe ich urn 17 Uhr nur 
eine sehr geringe Zunahme der 
Leitungsgeschwindigkeit gefun­
den; urn 18 Uhr, als schon viele 
Blatter spontan in Schlafstellung 
ubergingen, war die Leitungs­
geschwindigkeit allerdings stark 
erh6ht; die Verhaltnisse gehen 
aus Zeile I und 2 von Tabelle 9 
hervor. Es ist wahrscheinlich, 
daB an sonnigen Tagen Licht 
und Warme wahrend des Tages 
zu der abendlichen Erregbar­
keitssteigerung fUhren, aber auch 
die schlechtere Wasserversor­
gung an warmen Tagen durfte 
1m selben Sinne wirken, denn 
GOEBEL hat vielfach darauf 
hingewiesen, daB schlechter mit 
Wasser versorgte Pflanzen fru­
her in Schlafstellung ubergehen. 
Es schein en auch an Abenden 
nach warmen Tagen beim Uber­
gang in Sehlafstellung im Ak­
tionsstrombildlange Wellengrup­
pen und damit Reaktionen, die 
sich uber das ganze Blatt aus­
breiten, besonders haufig zu sein. 
Bei Mimosa pudica ist am 
Abend auch die Erregbarkeit 
oder die Reaktionsfahigkeit der 
Sekundargelenke gesteigert, denn 
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wahrend diese an alten Blattern zu anderen Tageszeiten gar keine oder 
nur geringe Reizbewegungen ausfiihren, reagieren sie am Abend beim 
Dbergang in Reizstellung sowie auch beim Ubergang in Schlafstellung 
stark, so daB sich die sekundaren Blattstiele einander weitgehend nahern. 

Bei Mimosa invisa ist die Schlafstellung auBerlich ganz ahnlich wie 
die bekannte bei der nahe verwandten Mimosa pudica, sie kommt aber 
zum Tell durch Bewegungen in anderen Gelenken zustande. Da das 
Hauptgelenk von Mimosa invisa nicht oder kaum reaktionsflihig ist, 
andert der primare Blattstiel beim Dbergang in Schlafstellung seine 
Lage nicht. Trotzdem erreichen die sekundaren Blattstiele etwa dieselbe 
Lage im Raum, wie die von Mimosa pudica, da die sehr ausgiebig reagie­
renden Sekundargelenke zwei Bewegungen ausfiihren: eine seitliche, die 
ein paarweises Zusammenlegen in die Vertikalebene des primaren Blatt­
stiels bewirkt, und eine Senkung in dieser Ebene. Die beiden Bewegungen 
erfolgen mitunter unabhangig voneinander. Diese Sekundargelenks­
reaktionen sind beim Dbergang des Blattes von Mimosa invisa in Schlaf­
stellung am auffalligsten. Aus der zeitlichen Aufeinanderfolge der 
Reaktionen aufeinanderfolgender Sekundargelenke geht hervor, daB ihr 
Dbergang in Schlafstellung oft durch Erregungsleitung im primaren 
Blattstiel ausgelost wird. Auch habe ich (II, Abb. 6) bei Ableitung 
yom sekundaren Blattstiel, der hierbei als Verlangerung der Elektrode 
wirkte, sehr deutliche Aktionsstrome des primaren Blattstiels unmittel­
bar vor Sekundargelenksreaktionen registriert. Bei Mimosa invisa ist 
der Ubergang in Schlafstellung zunachst unvollkommen und auch bei 
ihr erfolgen wiederholte Reaktionen und in den Zwischenzeiten Wieder­
ausbreitungen des Blattes. Das Zusammenlegen der Fiederblattchen 
erfolgt bei ihr, im Gegensatz zu den oben besprochenen Mimosen, in sehr 
unauffalliger Weise. Erregungsvorgange yom primaren Blattstiel, die 
ein Sekundargelenk zur Reaktion gebracht haben, breiten sich in der 
Regel auch iiber den sekundaren Blattstiel aus. Die Aktionsstrome, 
die ich (II, Abb.6) yom sekundaren Blattstiel registriert habe, sind 
undeutlich und lang dauernd, und ebenso sind die Bewegungsreaktionen 
der Tertiargelenke von geringem Betrag und langer Dauer, so daB die 
SchlieB- und die Wiederausbreitungsbewegungen nur sehr schlecht zu 
erkennen sind. 

An abendlichen Erregbarkeitssteigerungen habe ich (II) an Mimosa 
invisa beobachtet, daB ein StoBreiz an einem Sekundargelenk oft Er­
regungsleitung im primaren Blattstiel und damit die Reaktion mehrerer 
Sekundargelenke auslost und daB das Durchschneiden eines sekundaren 
Blattstiels am Abend viel sicherer Sekundargelenksreaktionen auslost 
als zu anderen Zeiten. Die Geschwindigkeit der raschen Leitung im 
sekundaren Blattstiel ist am spaten Nachmittag etwa verdoppelt, wie 
die schon im Abschnitt II,3 mitgeteilten Zahlen zeigen. 

Neptunia plena sei als Beispiel einer sensitiven Pflanze genannt, bei 
der der Dbergang in Schlafstellung aber gan,z allmahlich, wie bei den 

9* 
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nicht sensitiven Pflanzen, erfolgt. Die Sekundargelenke zeigen auch eine 
abendliche Steigerung der Erregbarkeit oder Reaktionsfahigkeit. Wenn, 
was ich fiir wahrscheinlich halte, der Ubergang in Schlafstellung durch 
Erregungsvorgange bedingt wird, so miissen diese jeweils auf wenige 
Zellen beschrankt sein. Sie konnen zwar innerhalb der einzelnen Zelle, 
nicht aber in einem ganzen Gelenk oder Blattstiel nach dem Alles-oder­
Nichts-Gesetz verlaufen. Ganz dasselbe gilt auch fiir die nicht sensi­
tiven Pflanzen. Von einigen solchen weiB man, daB Reize einen ver­
friihten Ubergang in Schlafstellung bedingen konnen, so nach GOEBEL 
(S.497) bei Phyllanthus Wundreize, nach meinen (II) Beobachtungen 
an Cassia tomentosa und Acacia leucocephala das BegieBen der Blatter, 
insbesondere wenn kaltes Wasser verwendet wird. Bei einem solchen 
Reiz habe ich an Cassia auch Aktionsstrome beobachtet. DaB auch 
an nicht sensitiven Pflanzen Leitungsvorgange den Ubergang in Schlaf­
stellung bewirken, beweisen Versuche von PFEFFER an Flemingia congesta. 
Nach unseren jetzigen Kenntnissen mochte ich annehmen, daB es sich 
hier urn Erregungsleitung handelt. Insbesondere spricht hierfiir, daB 
es zwischen dem Ubergang in Schlafstellung, wie ihn Mimosa pudica 
und Mimosa Spegazzinii unter giinstigen Verhaltnissen zeigen, der ganz 
einer durch einen auBeren Reiz ausge16sten Blattbewegung gleicht, und 
dem ganz allmahlich erfolgenden der meisten Pflanzen Ubergange gibt, 
wie z. B. bei Mimosa invisa, deren Sekundargelenke mit sehr auffalligen 
und deren Tertiargelenke mit unauffalligen, langsamen Bewegungen 
in Schlafstellung iibergehen. Man muB aber immer mit der Moglich­
keit rechnen, daB, insbesondere unter weniger giinstigen Bedingungen, 
nur diejenigen Vorgange, welche die Schlafstellung fixieren, auch den 
Ubergang in Schlafstellung bedingen. 

XII. Beziehungen zwischen Erregungsvorgang 
und Tierfang der Insektivoren. 

Beim Tierfang der Insektivoren spielen die Erregungsvorgange wahr­
scheinlich eine zweifache Rolle: sie losen einerseits die Fangbewegungen, 
andererseits wohl die Driisensekretion aus. Leider wissen wir iiber den 
letzteren Punkt eigentlich nur durch CR. DARWIN, daB die Driisen­
sekretion bei Drosera durch Erregungsvorgange ausgelost werden kann. 
Hingegen zeigen schon die bisherigen Untersuchungen einen deutlichen 
Parallelismus zwischen der Ausbildung der Fangbewegungen und der der 
Erregungsleitung. 

Bei Pinguicula bleiben die Insekten an der Spreite kleben und diese 
wird nach dem Fang hOchstens geringfiigig und langsam eingerollt und 
die Erregungsleitung ist nur sehr schlecht, kaum besser als bei vielen 
gewohnlichen Pflanzen ausgebildet. 

Auch am Drosera-Blatt kleben die Insekten zunachst an, aber die 
Tentakel fiihren ausgiebige und einigermaBen rasche Fangbewegungen 



Der Erregungsvorgang bei h6heren Pflanzen. 133 

aus und die Spreite rollt sich bei langer starker Reizung allerdings lang­
sam ein. Dementsprechend ist die Erregungsleitung 1m Blatte von 
Drosera sehr gut ausgebildet, weit besser als 
bei den meisten gewohnlichen Pflanzen und 
besser als bei manchen Sensitiven; die Lei­
tungsgeschwindigkeit ist allerdings nur gering, 
nicht hoher als bei der Mehrzahl sonstiger 
Pflanzen. Eine merkliche Fangbewegung wird 
erst durch einige Erregungsvorgange ausge­
lost; sie erfolgt daher so spat, daB die Lange 
der Leitungszeit demgegeniiber keine Rolle 
spielt. Die Variationsmoglichkeit im Bewe­
gungsausmaB und in der Bewegungsrichtung 
der Tentakel beruht offenbar darauf, daB sich 
ein durch ein Beutetier ausgeloster Erregungs­
vorgang nicht iiber die ganze Spreite nach 
dem Alles-oder-Nichts-Gesetz ausbreitet, son­
dem, daB jedem Tentakel aus verschiedenen 
Richtungen Erregungsvorgange durch ver­
schieden viele Zellen und mit verschiedener 
Frequenz zugeleitet werden konnen. Wie 
Abb. 53 zeigt, konnte ich (7), wenn ich eine 
kleine Miickenlarve auf einige Tentakel auf­
brachte, Aktionsstrome von der Nahe der 
Insertionsstelle dieser Tentakel ableiten. Die 
verschieden groBen Aktionsstrome entsprechen 
offenbar Erregungen verschieden vieler Zellen. 

Bei Dionaea erfolgt der Insektenfang, so­
wie das weitere Festhalten der Beute nur 
durch die Bewegungsreaktion der Blattspreite. 
Dementsprechend findet sich in der ganzen 
Spreite und kaum auf den Blattstiel iiber­
greifend die Erregungsleitung ganz besonders 
gut ausgebildet, mit einer fiir Pflanzen auf­
fallend hohen Leitungsgeschwindigkeit. Zur 
Aufnahme mechanischer Reize, wie sie von 
den zu fangenden Insekten ausgeiibt werden, 
sind 6 besondere Fiihlhaare auf der Blatt­
spreite vorhanden. Sie wurden von CH. DAR­
WIN (S.288f.) anatomisch beschrieben und 
physiologisch untersucht, wobei sich ihre auBer­
ordentlich hohe Beriihrungsempfindlichkeit 
zeigte. Von den Gelenken an der Basis 

lJ...lJ 

der Fiihlhaare sagt DARWIN, daB sie ein Abbrechen der Haare 
VerschluB der Spreite vermeiden. MUNK (S. 103) hat, entgegen 
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scheinbar weniger gesicherten Meinung von CR. DARWIN (S. 314), an­
gegeben, daB man von den Haaren mit einer feinen scharfen Schere 
von der Spitze nach der Basis hin Stucke abschneiden kann, ohne die 
Reizbewegung hervorzurufen, bis man in die Nahe des knopfformigen 
Vorsprungs des Blattfliigelparenchyms gelangt, auf dem das Gelenk 
aufsitzt, dessen Beriihrung sofart den VerschluB der Spreite bewirkt, 
und daB auch alleinige Verbiegung der oberen Partien des Haares keine 
Blattbewegung auslost. MUNK (S. r03) gibt auch an, daB die Basis 
des Haares nur am offenen Blatte steif sei, bei der Reizbewegung aber 
erschlaffe, so daB die verminderte Biegungsfestigkeit das Umlegen des 
Haares gestatte. HABERLANDT (4, ro) hat ausgefiihrt, daB die Gelenk­
zellen, wegen der starken Deformation, die sie beim Verbiegen des Haares 
erleiden, mechanische Reize perzipieren diirften. DaB die obere Partie 
des Haares nur als die Reizung erleichtender Hebelarm wirke, hat schon 
MUNK (S. r03) behauptet, er bestreitet aber die Existenz des Gelenkes 
iiberhaupt. Darin geht er wohl zu weit und das Gelenk mag vielleicht 
eine zweifache Funktion haben, indem es einerseits die Wirksamkeit 
des langen Hebels, den der obere Teil des Haares darstellt, im Sinne 
HABERLANDTs erhoht und andererseits gegen das Abbrechen des Haares 
beim VerschluB der Spreite zusammen mit dem Schlaffwerden der Haar­
basis eine doppelte Sicherung darstellt. Die Auffassung BUNNINGs (9, 
S. 252), daB das Haar kein Perzeptionsorgan, sondern nur ein Stimulator 
ist, erscheint mir ungerechtfertigt, denn die Vermutung von ASRIDA (2), 
daB die entsprechenden Fiihlhaare von Aldrovanda fiir elektrische Reize 
relativ wenig empfindlich seien, konnte nur dafUr sprechen, daB es sich 
nicht urn ein Perzeptionsargan fUr elektrische Reize handelt und sagt 
tiber die mechanische Erregbarkeit des Protoplasmas dieser Zellen gar 
nichts aus. Meines Wissens ist es auch sonst, einschlieBlich der Fane 
der Tierphysiologie, nicht bekannt, ob die Perzeptionszellen fUr mecha­
nische Reize ein fUr diese besonders empfindliches Protoplasma haben 
oder ob nur Einrichtungen, etwa in der Membran der Zelle oder in der 
Umgebung der Zelle, vorhanden sind, die eine besonders starke Deforma­
tion der perzipierenden Zelle durch mechanische Reize bewirken. 

Es erscheint auch von besonderer Bedeutung fUr die Art des Insekten­
fangs bei Dionaea, daB das Verbiegen eines Fiihlhaares, wie es auch durch 
eine Beutetier geschehen kann, zu einem am Aktionsstrom kenntlichen 
Erregungsvorgang nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz in der ganzen 
Spreite fUhrt, der seinerseits unter giinstigen Bedingungen eine SchlieB­
bewegung nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz bewirkt. Eine weitere be­
merkenswerte Anpassung scheint die Ktirze des Refraktarstadiums zu 
sein. Das gesamte und insbesondere das absolute Refraktarstadium ist 
sowohl nach seinem absoluten Betrag in Sekunden als auch relativ zur 
Dauer des Aktionsstroms kiirzer, als die sonst von Pflanzen bekannten 
Refraktarstadien. So bewirken auch unter nicht optimalen Verhaltnissen, 
wenn ein einzelner Erregungsvorgang nicht die SchlieBbewegung nach 
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dem Alles-oder-Nichts-Gesetz auslost, mehrere rasch aufeinanderfolgende 
Reize ebenso viele Erregungsvorgange mit Aktionsstromen nach dem 
Alles-oder-Nichts-Gesetz und von diesen lOsen, wenn nicht die ersten, 
so doch die folgenden SchlieBbewegungen aus, die sehr bald zu einem 
vollkommenen VerschluB fiihren. 

BURDON-SANDERSON (r, 2) hat am Blatt von Dionaea auch durch 
eine Fliege ausgeloste Aktionsstrome beobachtet, sowohl wemi die Fliege 
auf das Innere der geoffneten Blattspreite kroch und die sensitiven 
Haare beriihrte, als auch bei jeder Bewegung der gefangenen Fliege. 
Spater habenBuRDoN-SANDERSON und PAGE gezeigt, daB diese Er­
regungsvorgange des geschlossenen Blattes zu einem immer festeren 
VerschluB fiihren. 

Wenn. ASH IDA (r) darin recht hat, daB die SchlieBbewegung eine 
Turgorbewegung und die anschlieBende Verengerungsbewegung eine 
Wachstumsbewegung ist, so werden bei Dionaea und Aldrovanda der fiir 
den Insektenfang notwendige rasche VerschluB nnd seine fiir die Ver­
dauung notwendige lange Dauer durch zwei verschiedene Bewegungs­
mechanismen gewahrleistet. 

Ein Vorteil der Insektivorie fiir die Pflanze wurde von OUDMAN an 
Drosera capensis exakt bewiesen, indem er zeigte, daB die Pflanze ihren 
Stickstoffbedarf durch den Insektenfang decken kann. 

XIII. Die Bedeutung der Erregungsvorgange im Leben 
der seismonastisch reizbaren Pflanzen. 

In friiherer Zeit wurden die an den seismonastisch reizbaren Pflanzen 
und besonders an Mimosa so leicht zu beobachtendenReizerscheinungen 
vielfach als ganz besondere, aus dem Verhalten gewohnlicher Pflanzen 
nicht leicht ableitbare Erscheinungen betrachtet; daher suchte man auch 
vielfach nach der okologischen Bedeutung dieser Reizbarkeit. GOEBEL 
hat gezeigt, daB die Bewegungsgewebe dieser Pflanzen auch die Ent­
faltungsbewegungen ausfiihren und meint, daB nichts weiter vorliege als 
ein fiir die Pflanze bedeutungsloses Erhaltenbleiben einer der Entfaltung 
dienenden Bewegungsfahigkeit. Die spateren Untersuchungen scheinen 
mir aber gezeigt zu haben, daB die Sache sich keineswegs so einfach 
verhalt, indem bei manchen und gerade bei seismonastisch besonders 
gut reizbaren Pflanzen auch andere Eigenschaften eine ganz besondere 
Ausbildung erfahren haben. So ist, wie aus dem bisher Gesagten hervor­
geht, die Erregungsleitung, die wohl eine allgemeine Fahigkeit der 
Pflanzen ist, bei Mimosa pudica, Mimosa Spegazzinii und Biophytum 
sensitivum besser ausgebildet als bei irgendeiner der bisher untersuchten, 
nicht mit besonderem Bewegungsvermogen ausgestatteten Pflanzen, und 
auch bei Mimosa invisa und wahrscheinlich bei vielen Biophytum-Arten 
ist die Erregungsleitung viel besser ausgebildet als beim Durchschnitt 
der gewohnlichen Pflanzen. Noch bemerkenswerter erscheint mir die 
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Ausbildung induzierter Refraktarstadien an den Staubfaden von Berberis 
und wahrscheinlich einiger anderer Pflanzen, sowie am Hauptgelenk von 
Mimosa pudica und an einzelnen sonstigen Gelenken sensitiver Pflanzen. 
Wenn ein reizbarer Staubfaden nur seine Bewegungsfahigkeit von der 
Entfaltungsbewegung her erhalten hatte, so wiirde er sich bei frequenter 
Reizung entweder gar nicht aus der maximalen Reizstellung zuriick­
bewegen oder doch viel weniger, als er das tatsachlich periodisch tut. 
Durch das Hinzukommen des induzierten Refraktarstadiums wird der 
seismonastisch reizbare Staubfaden viel besser geeignet, seine vielfach 
gemutmaBte Rolle bei der Bliitenbestaubung zu spielen. 

Ich glaube, daB das haufige Zusammentreffen von seismonastischer 
Erregbarkeit mit besonders gut ausgebildeter Erregungsleitung oder mit 
induzierten Refraktarstadien darauf hindeutet, daB der Seismonastie 
eine gewisse Bedeutung im Leben dieser Pflanzen zukommt, wenn diese 
Bedeutung auch nicht groB zu sein braucht, da Erregungsleitung und 
Bewegungsvermogen nur besonders gut ausgebildet bzw. lange erhalten 
und nicht neu erworben sind. 

Wenn ein Vorteil der seismonastischen Reizbarkeit noch nicht exakt 
bewiesen ist, so liegt das an der groBen Schwierigkeit eines solchen 
Nachweises, besonders wenn es sich urn einen sehr geringen Vorteil 
handelt. Ich (I9) habe schon einmal die Ansicht ausgesprochen, daB 
die Gegenargumente viel mehr an Beweiskraft zu wiinschen iibriglassen, 
als die Angaben iiber eine Bedeutung der Reizbewegungen fUr die Pflanzen. 
Diese Bedeutung scheint bei den Sensitivem zum Teil in einem Schutz 
vor gewissen Weidetieren, zum Teil in einem Schutz vor Benetzung zu 
bestehen; in manchen Fallen, wie bei Mimosa invisa, scheint die Reiz­
barkeit nur soweit zu gehen, daB beim Herannahen eines Gewitters 
oder starkeren Regens die Schlafstellung rascher eingenommen wird als 
bei sonstigen Pflanzen, so daB hier die Frage der Bedeutung der Sensi­
tivitat in die viel diskutierte der Bedeutung der Schlafbewegungen 
iibergeht. 

XIV. SchluBbetrachtungen. 
Die besprochenen Untersuchungen haben gezeigt, daB typische Er­

regungsvorgange und typische Erregungsleitung, wie sie von den tieri­
schen Nerven und Muskeln her besonders lange und gut bekannt sind, 
auch bei hoheren Pflanzen vorkommen. Gerade diese typische Erregungs­
leitung ist aber nur von wenigen Pflanzen, besonders von einzelnen Sen­
sitiven und Insektivoren bekannt. In sehr vielen Fallen werden nicht 
Einzelaktionsstrome, sondern nur Aktionsstromgruppen geleitet, wobei 
sich offenbar Erregungsvorgange in verschiedenen, nebeneinander liegen­
den Zellziigen gegenseitig unterstiitzen. Diese gegenseitige Unterstiitzung 
scheint durch Erregungssubstanz, die in den erregten Zellen gebildet 
wird und die noch nicht betroffenen erregt, bedingt zu sein. Bei diesem 
Zusammenwirken von echter Erregungsleitung und Bewegung von 
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Erregungssubstanz in der interzellularen Flussigkeit kommen aile Dber­
gange zwischen typischer Erregungsleitung und bloBem Transport von 
Erregungssubstanz mit dem Saftstrom vor. Die Anteile der beiden 
Leitungsarten am Gesamteffekt sind von Fall zu Fall sehr verschieden 
und meist schwer gegeneinander abzugrenzen. Fur die Theorie der 
Erregungsleitung ist das Zusammenwirken der beiden Mechanismen zu 
einem einheitlichen Leitungsvorgang von besonderem Interesse, und es 
ist bemerkenswert, daB auch bei diesen Leitungsvorgangen, wie bei der 
typischen Erregungsleitung an pflanzlichen und an tierischen Objekten, 
die Anstiegslange des Aktionsstroms, das ist das Produkt aus Anstiegszeit 
und Leitungsgeschwindigkeit, zwischen O,IS und IO cm betragt. 

Yom botanischen Standpunkt aus hat die Frage, weIche Rolle die 
Erregungsvorgange und die Erregungsleitung im Leben gewohnlicher 
Pflanzen spielen, besonderes Interesse. Nur fur einzelne Pflanzen, bei 
denen die Verhaltnisse besonders giinstig liegen, konnen wir mit Sicher­
heit angeben, daB Erregungsvorgange durch das Licht bedingte Blatt­
bewegungen oder den Dbergang der Blatter in Schlafstellung bewirken. 
Die Untersuchung der Erregungsvorgange in einzelnen oder nur wenigen 
Zellen innerhalb eines Gewebes, die zwar immer wieder versucht werden 
sollte, erscheint mit den jetzigen Mitteln wenig aussichtsreich, so daB 
wir vielfach auf Analogieschlusse von Pflanzen mit gut ausgebildeter 
Erregungsleitung und leicht nachweisbaren Aktionsstromen auf soIche, 
bei denen diese Verhaltnisse weniger gunstig liegen, angewiesen sind. 
Ich erhoffe da noch eine Vertiefung unserer Kenntnisse von einem sehr 
genauen Studium derjenigen Erregungsvorgange bei Drosera und viel­
leicht bei Dionaea, die sich nicht nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz 
uber die ganze Blattspreite ausbreiten und in Beziehung zu den Fang­
bewegungen stehen. Wir wissen vorlaufig nicht, ob bei Pflanzen, bei 
denen nach den bisherigen Versuchen mit kunstlichen Reizen die Er­
regungsleitung nur sehr schlecht ausgebildet zu sein scheint, vielleicht 
einzelne Leitungsbahnen, deren Aktionsstrome zum Nachweis mit den 
bisher angewandten Methoden zu schwach sind, gute Erregungsleitung 
bewirken, oder ob bei einer gewissen rhythmischen Reizung die Er­
regungsleitung besonders gut funktioniert oder, ob die beobachtete 
schlechte Leitung im Leben dieser Pflanzen eine gewisse Rolle spielt, 
oder ob schlieBlich bei ihnen die Erregungsleitung iiberhaupt nur von 
geringer Bedeutung ist. 

Der Zusammenhang zwischen Erregungsvorgang und Bewegungs­
reaktion in einem bewegungsfahigen Gewebe erscheint in manchen 
Fallen einfach; in anderen, wie bei der Einstellung der Blatter gegen das 
Licht, scheint sich die Bewegungsreaktion nach einer komplizierten 
Resultante aus den aus verschiedenen Teilen des Blattes kommenden 
Erregungsvorgangen zu richten, wahrend bei den Ranken komplizierte, 
noch gar nicht naher diskutierbare Vorgange, zwischen der bisher 
nicht direkt nachgewiesenen Erregung der perzipierenden Zellen, dem 
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nachgewiesenen Aktionsstrom und der Bewegungsreaktion eingeschaltet 
zu sein scheinen. Turgor- und Wachstumsbewegungen scheinen in 
gleicher Weise durch Erregungsvorgange auslosbar zu sein. 

·Die ganze Bedeutung der Erregungsvorgange im Leben der Pflanzen 
wird sich erst richtig abschatzen lassen, wenn der EinfluB der Erregungs­
substanz auf die verschiedenen LebensauBerungen der Pflanzen in ahn­
lich eingehender Weise untersucht sein wird, wie das jetzt erst beim 
Wuchsstoff der Fall ist. 
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Einleitung. 
tiber Wirkungen von Wirbeltierhormonen 

auf Wirbellose und umgekehrt. 
Noch so spat wie 1933 schreibt PUGLIESE, daB noch keine einwand­

freie innere Sekretion bei den Evertebraten gefunden ware und auch 
keine Wirkung von Wirbeltierhormonen auf Wirbellose, weshalb der 
Verfasser vermutet, daB die Evertebraten die Hormone mit pflanzlicher 
Nahrung aufnahmen. Es ist auch korrekt, daB man in manchen Fallen bei 
Versuchen mit Vertebrathormonen auf Wirbellose negative Ergebnisse 
erhalten hat, von welchen ich aus den letzten Jahren die folgenden 
Beispiele mitteile (vgl. UVAROV 1928 und KOLLER 1929!): Verfiitterung 
von Thyreoidea auf Entwicklung von Drosophila, keine Wirkung (RES­
NICENKO 1927); Entwicklung und GroBe von Drosophila, keine Wir­
kung (DOBKIEWIECZ 1928); Entwicklung und Wachstum von Lymantria 
dispar, keine Wirkung (FLEISCHMANN 1929); Entwicklung von Vanessa 
io und Tenebrio molitor, keine Wirkung (HAHN 1929); Wachstum, Meta­
morphose und Artcharaktere von Anthrenus muscorum und Dixippus 
morosus wahrend dreijahriger Versuche, keine Wirkung (JANDA 1930), 
und schlieBlich Thyroxin auf Entwicklung von Drosophila, keine Wir­
kung (KOLLER 1932). 

Die Versuche mit einer Verfiitterung von Insektenlarven mit Thy­
reoidea haben also in den allermeisten Fallen ein negatives Ergebnis 
ergeben, wenn auch BRANNON (1934) bei Lucilia serrata unter gleich­
artigen Versuchsbedingungen einen beschleunigenden EinfluB auf die 
Metamorphose erzielte und ZAVREL (1930/31) bei Verfiitterung von so­
wohl Thyreoidea als Thymus bei Chironomidenlarven einen positiven 
EinfluB auf Entwicklung und Wachstum beobachtete. ZAVREL halt 
aber die beobachtete Wirkung fiir unspezifisch, weil sie sowohl mit 
Thyreoidea- als mit Thymusextrakten erhalten wurde. Ganz anders 
waren die Wirkungen der untersuchten verschiedenen Hormonpraparate 
auf Paracentrotus-Eier, wobei samtliche die Entwicklung hemmten (die­
selbe verzogernde Wirkung von Thyroxin auf die Teilungen befruchteter 
Eier von Arbacia wurde von BUTLER 1928 und eine ahnliche Hemmung 
jiingerer Entwicklungsstadien von Paracentrotzls lividus von HYKES 1931 
gefunden); die Hemmung war aber in den Versuchen von ZAVREL (1929) 
quantitativ verschieden. Die Wirkung von Thymus und Hypophysen­
vorderlappen war am starksten, von Thyreoidea und Thyroxin geringer. 
ZAVREL meint deshalb, daB unter den wirbellosen Tieren nur das Plasma 
der mit den Vertebraten verwandten Deuterostomia fahig ist, spezifisch 
auf die Hormone der Wirbeltiere zu reagieren. Eine gewisse Stiitze 
konnte diese Anschauung vielleicht dadurch erhalten, daB WEISS (1930) 
die Metamorphose der Larven von Ciona intestinalis durch Schilddriisen­
substanz beschleunigen konnte; in diesem Zusammenhang ist es von 
Interesse, daB die Ascidien nicht nur das Homologon der Schilddriise in 
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dem Endostyl, sondern auch das Homologon der Hypophyse in der sog. 
Neuraldriise besitzen, die nach BUTCHER (1929/30) und BACQ-FLORKIN 
(1935) nicht nur vergleichend-anatomisch mit der Hypophyse identifiziert, 
sondern auch hormonphysiologisch mit dem hinteren Hypophysenlappen 
verglichen werden kann. 

WASICKy-BRANDNER-HAUKE (1933) haben neuerdings gezeigt, daB 
tierische Hormone, wie Ovarialhormone, Testishormon, Extrakte des 
Vorderlappens der Hypophyse und im allgemeinen auch die Thyreoidea 
und das Thyroxin, unzweifelhaft das Aufbliihen der Pflanzen beschleu­
nigen 1. Obgleich die genannten Autoren warnen, in dieser Tatsache 
eine spezifische Hormonalreaktion der untersuchten Stoffe bei den 
Pflanzen zu sehen, und obgleich die Warnung natiirlich zuweilen auch 
bei positiven Versuchsergebnissen mit Wirbeltierhormonen an wirbel­
losen Tieren berechtigt ist, so haufen sich doch neue Untersuchungen, 
die zeigen, wie Wirbeltierhormone unzweifelhaft auf Wirbellose ver­
schiedener Gruppen (nicht nur auf Deuterostomen) wirken konnen. 
Solche sind 1. Thyroxin: Steigerung des Gasstoffwechsels bei Puppen 
von Vanessa io, V. atalanta und Papilio podalirius (ROMEIS-WUST 1929, 
1932), ebenfalls erhohte 1ntensitat des Gasstoffwechsels bei Odonaten­
larven (KOCIAN 1931); Thyreoidea (Verfilttenmg): Forderung des Wachs­
turns der Larven von Dermestes (DOBKIEWIECZ 1928); 2. H YPophyse 
(Verfiitterung): Forderung der GroBe des Falters von Deilephila euphorbiae 
(ABDERHALDEN 1919; aber verzogernd auf Wachstum und Metamorphose 
bei Larven von Bombyx mori nach THOMPSON 1929); Hypophyse (Infektion 
des H interlappenhormones): Reifung der Ovarien von Blatta (I WAN OFF­
MESTSCHERSKA]A 1935); 3. Nebennierenrinde (Verfiitterung): stark for­
dernd auf Wachstum, Fortpflanzung und Widerstandskraft bei Daphnia 
und Limnaea (VAN HERWERDEN 1923) und erhohte Fruchtbarkeit, Ver­
groBerung der Larvenformen und geringere Sterblichkeit bei Artemia salina 
(CIABETTI-FLORIS 1930); 4. Adrenalin: Beschleunigung der Kontraktion 
der pulsierenden Elemente des BlutgefaBsystems der Anneliden (GAsKELL 
1920, vgl. S. 146 und 222), Expansion der Chromatophoren, Erweiterung 
der Pupille, Steigerung der motorischen Tatigkeit bei Cephalopoden 
(SERENI 1928); Frequenzsteigerung und verstarkte Kontraktion des 
Herzens bei den Mollusken Pterotrachea m~ttica und Physa fontinalis 
(HYKES 1929); Beschleunigung der Herzschlage und Erhohung des 
Muskeltonus bei decapoden Crustaceen, namlich 111 aia, Cancer und 
Carcinus (BAIN 1929); fordernde Wirkung der Schlage bei heraus­
geschnittenen Herzen von Helix (HABERLANDT 1930); positiv chronotrope 

1 Auch bei den Wirbellosen gibt es Beispiele von ahnlichen \Virkungen, 
indem KROPP-CROZIER (1934) und NAVEZ-KROPP (1934) in Extrakten von 
Augenstielen von Crustaceen (Palaemonetes vulgaris) Stoffe gefunden haben, 
die den Zuwachs von dekapitierten Koleoptilspitzen von Avena beschleu­
nigen, aber den Zuwachs dekapitierter Wurzeln von Lupinus verlangsamen, 
ganz wie die Auxine der Pflanzen. 

Ergebnisse der Biologie XIV. 10 
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Wirkung auf das Herz von Chironomus (HYKES 1932) und schlieB­
lich ErhOhung des Muskeltonus und der Anzahl der Kontraktionen 
bei verschiedenen, automatisch beweglichen isolierten Organen von 
Loligo pealii (BACQ 1934) und des Herzens von Sepia officinalis (KRUTA 
1935). Endlich hat HABERLANDT (1930) gezeigt, 5. daB ein aus Rinder­
herz hergestelltes Hormonpraparat auf das ruhende isolierte Herz von 
Helix und Aplysia genau so pulsbeschleunigend und verstarkend wirkt 
wie auf ein Wirbeltierherz (vgl. S. 178); PARHON-DEREVICI (1932) fan­
den, 6. daB die Kalkkonkremente im Magen von Astacus fluviatilis 
nach Injektionen von Parathormon aus der Parathyreoidea zwar leichter 
wurden, aber relativ mehr Ca enthielten; und 7. expandiert das Inter­
medin der Hypophyse die Melanophoren der Crustaceen Crangon (BOTT­
GER 1935) und Uca (ABRAMOWITZ 1936) gleich wie die der Vertebraten 
(vgl. auch HAN STROM 19371). 

Umgekehrt gibt es auch jetzt wirklich einige, zwar noch nicht zahl­
reiche Beispiele von Wirkungen von Wirbellosenhormonen auf Wirbeltiere 
(oder wenigstens hormonahnlichen Wirkungen von Wirbellosenstoffen), 
von denen hier diefolgenden, die zum groBen Teil die Sexualorgane 
betreffen, erwahnt werden. Auf diesem Gebiet zeigten BIEDL (1912) 
und GASKELL (1920), daB in den Bauchganglien von Hirudo medicinalis 
eine Substanz, nach BIEDL sogar Adrenalin selbst, vorhanden sei, das 
jedenfalls dieselben physiologischen Eigenschaften wie das Adrenalin 
der Vertebraten hat (vgl. S. 222); STEIDLE (1930) fand, daB Extrakte 
aus Band-, Spul- und Regenwiirmem, Bienen, Spinnen, Skorpionen, 
Aplysia, Cephalopoden und Gonadenzellen von Seeigeln nach Injektion 
zu Brunst bei Saugetieren fiihrten, SCHWERDTFEGER (1931), daB was­
serige Ausziige aus Actinia equina, Driisen und Stachel der Homisse 
und alkoholische Ausziige aus Spinnen oestruswirksame Stoffe an 
kastrierten weiblichen Mausen enthalten, STEFANI (1931), daB in Raupen 
und Puppen von Bombyx mori Stoffe vorhanden sind, die morphogene­
tisch auf das Corpus luteum gravidum der Sauger einwirken und BAUER 
(1932), daB sogar Alkoholextrakte von Einzelligen (Colpoda steini) bei 
kastrierten weiblichen Mausen Vollbrunst hervorrufen. Gleich wie das 
Intermedin der Hypophyse auf die Chromatophoren der Crustaceen 
einwirken kann, ist es auch schlieBlich gelungen, die Melanophoren 
von Fischen (Mustelus, Ameiurus nebulosus), Amphibien (Rana pipiens) 
und Reptilien (A nolis carolinensis) und auch die Erytrophoren von 
Fischen (Chrosomus erythrogaster) mit Augenstielextrakten von Crusta­
ceen (Palaemonetes vulgaris) zu expandieren (ABRAMOWITZ 1936), welche 
Extrakte das Farbwechselhormon der Crustaceen enthalten. 

Die hier gegebene Zusammenstellung zeigt, daB es schon in mehreren 
Fallen gelungen ist, Wirbeltierhormone auf Wirbellose mit positivem 
Ergebnis und in einzelnen Fallen auch Hormone von Evertebraten auf 
Vertebraten erfolgreich zu applizieren. Dabei ist sicherlich die gleich­
artige Wirkung des Adrenalins bei verschiedenen, nicht naher ver-
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wandten Tiergruppen und die Ahnlichkeit in der Wirkung des Inter­
medins der Vertebraten und des Farbwechselhormons der Crustaceen 
von besonderer Bedeutung. Zweifellos wird es mit der Zeit moglich 
sein, zwar innerhalb gewisser Grenzen, aber sehr viel ofter als jetzt 
der Fall ist, Hormone erfolgreich zwischen verschiedenen Stammen des 
Tierreichs auszutauschen; es scheint auch kein allzu kiihner Traum zu 
sein, daB Hormone der Wirbellosen, die nur noch in ihren physiologischen 
Wirkungen mangelhaft bekannt sind, einmal fUr wichtige experimentell­
physiologische, vielleicht sogar pharmakologische Zwecke bei den Verte­
braten, inklusive Homo, verwertet werden konnen. 
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1. Sexualhormone. Wirkungen von parasitarer 
und experimenteller Kastration bei den Wirbellosen. 

I. Wiirmer. 

Wie KOLLER (1929) in der erst en existierenden Zusammenstellung 
iiber die innere Sekretion der Wirbellosen hervorgehoben hat, war es 
das Problem der Korrelation zwischen den Keimdriisen und den sekun­
daren Geschlechtscharakteren, das zuerst zu der Hypothese des Vor­
kommens von inkretorischen Funktionen bei den Evertebraten fiihrte. 
Dieses Problem hangt in tim mit der Frage der Ursachen des Entstehens 
der Intersexe und mit den Folgen einer seit langem bekannten parasitaren 
(z. B. durch parasitierende Rhizocephalen verursachten Kastration der Cru­
staceen) und spater experimentell hervorgerufenen Kastration zusammen. 

Bei gewissen Nematoden sind Intersexe so gewi:ihnlich (STEINER 
1923, COBB-STEINER-CHRISTIE 1927, COMAS 1927, CAULLERy-COMAS 1928, 
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GOLDSCHMIDT I93I), daB nach STEINER keine andere Tiergruppe be­
kannt ware, in der diese Erscheinung nonnalerweise gleich haufig sei. 
Dabei treten die Mannchen, Weibchen und Intersexe unter sehr eigen­
artigen Bedingungen auf; bei Paramermis contorta, die in Larven von 
Chironomus thummi parasitiert, ist namlich die weit uberwiegende Anzahl 
der Tiere, wenn zahlreiche (mehr als 5) Individuen in demselben Wirt 
vorkommen, Mannchen - kommt aber nur ein einziger Parasit in dem 
Wirt vor, war dieser in 255 von 272 Fallen ein Weibchen. Wenn die 
Anzahl der Parasiten in einem Wirt geringer als 5 ist, treten unter den 
nonnalen Weibchen und Mannchen zahlreiche Intersexe auf (CAULLERY­
COMAS I928). Ob in diesem Faile die Intersexualitat rein phanotypisch 
bedingt ist und dabei auch honnonahnliche Reaktionen vorliegen, ist 
noch nicht entschieden. 

Wahrend in einigen Fallen von parasitarer Kastration bei Turbel­
larien und Nemertinen (Leptoplana; Lineus obscurus; GIARD I888) 
keine Veranderung der sekundaren Geschlechtsmerkmale beobachtet 
wurde, geht trotzdem nach V ANDEL (I920, I92I) eine honnonale, die 
sekundaren Geschlechtsmerkmale beeinflussende Nebenwirkung von den 
Gonaden der Turbellarien aus, indem namlich nach verschiedenen ope­
rativen Eingriffen die Regeneration des Kopulationsapparates von den 
Testes abhangig i~t. Es gibt aber unter den Wunnem einen anderen, 
viel mehr diskutierten Fall der Geschlechtsentwicklung, der teilweise 
mit honnonahnlichen Reaktionen verbunden ist, namlich das Bonellia­
Problem (SPENGEL I879; BALTZER I9I4-I933; GOLDSCHMIDT I920, 
I926, I93I ; HERBST I929, I932, I935; MICHEL I930; GLAUS I933; 
NOWINSKI I934; HEYDENREICH I935; MUTSCHELLER I935). 

Der Unterschied zwischen den beiden Geschlechtem von Bonellia 
viridis ist bekanntlich ein gewaltiger, indem der K6rper des Weibchens 
pflaumengroB ist und einen meterlangen Russel besitzt, wahrend das 
Mannchen ein wenige Millimeter langes Zwergmannchen ist (Abb. I). 
Von den Larven, die zunachst alle gleich sind, setzen sich manche nach 
kurzer Zeit an den Russel eines Weibchens; hier bleiben sie drei Tage 
haften und entwickeln sich dann nach Loslassen in wenigen Tagen zu 
den Zwergmannchen, wahrend die freilebenden Larven pach einiger 
Zeit zu Boden sinken und (meistens) zu Weibchen werden. Wenn nun 
einerseits die am Russel des Weibchens festsitzenden Larven vor dem 
Ende der nonnalen drei Tage gewaltsam losge16st werden, entstehen 
Intersexe - andererseits kann die Einwirkung des Festsitzens durch 
Behandlung mit Russelextrakt oder auch Extrakten von anderen Teilen 
des erwachsenen Weibchens ersetzt werden. BALTZER nimmt deshalb 
an, daB yom Weibchen vennannlichende Stoffe an die festsitzenden 
Larven abgegeben werden, die ihre weitere Entwicklung bestimmen. 
Nun k6nnen zwar freilebende indifferente Larven sich nach Behand­
lung mit verschiedenen chemischen Agenzien zu Mannchen entwickeln 
(HERBST I928, I929, I932, I935; HEYDENREICH I935; MUTSCHELLER 
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Abb. I. Die Entwicklung von Bonellia virid£s. Abl Analblasen; B Borsten; Em Bauchmark; Coe COlom; 
Ed Enddarm; MD Mitteldarm; Md Mund; Plr vorderer Wimperlcranz; Rii- Russel; R1°iL parasitierende 
Russellarven; Sa Spermiensackj Satr Spermientrichter; Sp Spermatogenesestadienj Ttr hinterer Wimper· 
kranz; Ut Uterus; VA vorderer Abschnitt der indifferenten Larve; VD Vorderdarm; Vk Vorkammer des 

Uterus. (Nach BALTZER aus GOLDSCHMIDT.) 
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I935); dies verhindert aber nicht (BALTZER I932, I933; GLAUS I933; 
NOWINSKI I934), daB ein vom Weibchen stammender, in gewissen 
Hinsichten hormonahnlicher Stoff die Entwicklung der sich festsetzenden 
Larven bestimmt. Die Geschlechtsentwicklung kann namlich nach 
BALTZER (I932) bei Bonellia viridis in drei oder vier verschiedenen 
Weisen bedingt sein: I. eine genetisch weiblich bestimmte Entwicklung; 
2. eine genetisch mannlich bestirnmte Entwicklung (die mannlich be­
stimmenden Erbfaktoren sollen erheblich schwacher sein als die weiblich 
bestimmenden); 3. eine in Mannchenrichtung durch den Riisselpara­
sitismus angeregte Entwicklung, da auBer den mannlich bestimmenden 
genetischen Faktoren auch die Riisselstoffe in Mannchenrichtung wirken; 
und 4. eine durch Umweltfaktoren angeregte mannliche Entwicklung. Die 
von BALTZER (I932) hervorgehobenen Ahnlichkeiten in der Wirkung der 
Riisselstoffe und der Hormone der Wirbeltiere erfordern aber unter allen 
Umstanden eine Erweiterung des gewohnlichen Hormonbegriffes, und die 
Schliisse BALTZERs betreffs der sog. gene tisch bestimmten Spatmannchen 
scheinen HARTMANN-HuTH (I936), die mit der Geschlechtsbestimmung 
vor Opkyotrocka arbeiteten, nicht zwingend zu sein. In beiden Fallen, 
schreiben HARTMANN-HuTH, "handelt es sich urn rein phanotypische 
Geschlechtsbestirnmung, und zwar ist in beiden Fallen der Jugendzustand 
mannlich bestimmend, der erwachsene weiblich bestimmend. Die Par­
allele geht sogar noch weiter, indem in beiden Fallen neben anderen 
Bedingungen von den Weibchen ausgeschiedene Stoffe in vermann­
lichender Richtung wirken". 

Bei den Regenwiirmern wie bei so man chen anderen Wirbellosen 
kommt eine parasitare Kastration vor, die hier offen bar auch die 
sekundaren Geschlechtscharaktere, in diesem FaIle die Entwicklung des 
Clitellums, beeinfluBt und deshalb einen gut en Beweis der Existenz 
von Gonadenhormonen bei den Wiirmern liefert. So fand SOLLAS (I9II; 
vgl. auch HESSEL I909!) mehrere freilebende Lumbricus kerculeus, die 
kein Clitellum hatten, wahrend die Hoden (aber nicht die Ovarien) 
durch parasitierende Monocystideen zerstort waren. Dieses Verhaltnis 
stimmt gut mit den Beobachtungen von HARMS (I9I2) iiberein, der die 
Einwirkung der Exstirpation der Gonaden auf die Entwicklung des 
zyklisch als Geschlechtsorgan auftretenden Clitellums untersuchte. Das 
Clitellum der zwitterigen Regenwiirmer steht bekanntlich im Dienste 
der Begattung und liefert auBerdem die Kokonhiillen der Eier. Durch 
Exstirpation derjenigen Segmente von Lumbricus kerculeus, die die 
Hoden enthaIten, zeigte HARMS, daB die operierten Tiere selbst nach 
einem J ahr kein Clitellum entwickelten, wahrend andererseits Ent­
fernung der Ovarien keinen EinfluB auf die GroBe und Gestalt des 
Clitellums hatte. 

Die Schliisse von HARMS wurden aber von AVEL (I928) verneint, 
der bei Allolobopkora terrestris und caliginosa die Entwicklung der 
Gonaden und des Clitellums studierte und jede Abhangigkeit der 
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Entwicklung des Clitellums von den Gonaden bestritt. Die einander wider­
sprechenden Angaben von HARMS und A VEL werden von HEUMANN 
(1931) iiberbriickt, die feststellen konnte, daB die Oogenese keinen Ein­
fluB auf die Clitellumbildung hatte, die sich in zwei Phasen vollzieht. 
Von diesen steht die erste in Beziehung zum Beginn der Spermiogenese 
am Anfang der Geschlechtsperiode, wahrend die zweite, die zur Bildung 
des auBerlich ohne weiteres auffiilligen Clitellums fiihrt, unabhangig 
von der Spermiogenese ist. Nach HEUMANN k6nnte die erste Phase 
der Clitellumbildung und die Spermiogenese auf einen iibergeordneten 
Faktor im Sinne A VELs zuriickgefiihrt werden, wahrend die zweite 
Phase durch einen hormonalen EinfluB der reifen Spermien bedingt 
ware. Dies wird auch von STIEVE-BEYKIRCH (1934) bestatigt, nach 
welchen Autoren weder in den Hoden noch in den Samenblasen von 
Lumbricus herculeus und terrestris Elemente gefunden werden k6nnen, 
die den Zwischenzellen der Vertebraten entsprechen; die inkretorische 
Wirkung der Keimdriisen muB folglich von den Samenbildungszellen 
selbst stammen. 

2. Echinodermen und Mollusken. 

Uber eine mehr oder weniger ausgesprochene Verkiimmerung der 
Gonaden bei Echinodermen bei Anwesenheit von Parasiten berichten 
u. a. FEWKES (1888), GIARD (1888), FISHER (1911-1930) und BRATT­
STROM (1936). Wenn die in Echinocardium cordatum parasitierenden 
Exemplare der neuentdeckten Ascothoracide Ulophysema oresundense 
groB sind, verkiimmem nach BRATTSTROM alle oder einige der Go­
naden des Wirtes. Trotzdem, daB die Mehrzahl der Echinodermen 
und auch Echinocardium normal getrenntgeschlechtlich ist, kommen 
keine sekundaren Geschlechtsmerkmale vor, und eine hormonale Wir­
kung der Gonaden kann also nicht in dieser Hinsicht beobachtet 
werden. 

Obgleich nach friiheren Angaben iiber parasitare Kastration bei Mol­
lusken (Paludina, Limnaea und Planorbis; GIARD 1888) kein EinfluB 
auf die auBeren Geschlechtsmerkmale bemerkt wurde, scheint ein sol­
cher jedoch bei Littorina littorea nach LINKE (1934) vorhanden zu 
sein. Nach Infektion durch Trematoden werden namlich die Gonaden 
reduziert, und in diesem Zusammenhang erfolgt ein Schwund des 
iibrigen Genitalapparates, einschlieBlich des Penis, was auf einen hor­
monalen EinfluB der Gonaden deutet. Diese Beziehung zwischen Go­
naden und dem iibrigen Genitalapparat kann auch wahrend des nor­
malen Geschlechtsrhythmus von Littorina beobachtet werden, da die 
Entwicklung des Penis und der Driisen parallel mit der der evolutiven 
und involutiven Phasen der Gonaden wahrend des Jahres geht. Auch 
die sekundaren Geschlechtsmerkmale der Cephalopoden (der Hectocotylus) 
sind, wie durch experimentelle Kastration gezeigt ist, hormonal bedingt 
(SERENI 1929). 
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3. Crustaceen. 

Eine parasitare Kastration der Crustaceen kommt gewohnlich unter 
dem EinfluB von Rhizocephalen vor, kann aber auch nach Infektion 
von Acanthocephalen stattfinden. So gibt LE Roux (1931) an, daB er 
bei Gammarus pulex in der Leibeshohle parasitierende Polymorphus 
minutus gefunden habe, die die Entwicklung der Ovarien der infizierten 
Weibchen hemmen und besonders die Dotterbildung unterdriicken. 
Diese Weibchen pflanzen sich nicht fort, und ihre Oostegiten tragen 
keine Randborsten, die bei den normalen Weibchen vorkommen.Ob 
dieses Verhaltnis eine Folge des gestorten allgemeinen Stoffwechsels 
oder der Entwicklungshemmung der Ovarien darstellt, wurde nicht mit 
Bestimmtheit von dem Verfasser entschieden (vgl. aber S.1591). 

Die Bedeutung der nach der parasitaren Kastration von Rhizo­
cephalen gefundenen Veranderung der sekundaren Geschlechtscharaktere 
bei den decapoden Krebsen wird ausfiihrlich in einigen Arbeiten der 
letzteren Jahre diskutiert, namlich in den von KOLLER (1929), GOLD­
SCHMIDT (1931), TUCKER (1931) und auf Grund neuer Originalunter­
suchungen der friiher wenig bekannten Rhizocephalen Lernaeodiscus 
Ingolli, Triangulus munidae und Triangulus Boschmai von BRINKMANN 
(1936); im iibrigen haben zahlreiche Forscher diesem Gebiet ihr Inter­
esse gewidmet, so u. a. GIARD (in einer Reihe von Arbeiten 1886 bis 
1904), SMITH (1906, 1910), POTTS (1906), GUERIN-GANIVET (19II), 
ROBSON (1912), COURRIER (1921), HARMS (1926), NILSSON-CANTELL (1926), 
PEREZ (1927, 1933), SALT (1927), VAN OORDT (1928, 1929), TUCKER 
(1931), TURNER (1933), DAY (1935) und OKADA-MIYASHITA (1935). 

Nach GIARD ist es bekannt, daB mannliche Brachyuren, die mit Rhizo­
cephalen infiziert sind, sich durch Anderungen der ScherenfiiBe, der 
Pleopodien und des Abdomens in weiblicher Richtung verandern, wah­
rend die Hoden gleichzeitig mehr oder weniger vollstandig atrophieren 
(Abb.2). GIARD erkIart diese Tatsache als eine Entwicklungshemmung, 
die auf die N ahrungsentnahme der Parasiten zuriickgefiihrt werden 
konne. Nach SMITH sollte bei Decapoden eine mannliche und eine 
weibliche "sexualformative" Substanz vorhanden sein, die sowohl die 
Entwicklung der Gonaden als die der sekundaren Geschlechtsmerkmale 
beeinfluBt, so daB die letztgenannten nicht von der Funktion der Go­
naden abhangig sind. Die sexualformative Substanz sollte vermittels 
der im Blut und der Leber vorkommenden Fette wirken, wobei Saccu­
lina gleich wie die normale Eireife der Krabbenweibchen eine Erhohung 
des Fettgehaltes bei den befallenen Mannchen bewirken und deshalb 
auch einen verweiblichenden EinfluB auf diese ausiiben wiirde. GOLD­
SCHMIDT betrachtet schlieBlich aIle die durch die Rhizocephalen bei den 
decapoden Crust ace en erzeugten Umbildungen als Intersexe, deren Gestalt 
von der Wirkung der "formativen Sexualstoffe" abhangig sind, die seiner­
seits von den Geschlechtsgenen gebildet werden. Die sog. zygotische Inter­
sexualitiit entsteht nach GOLDSCHMIDT, wenn auf Grund einer abnormen 
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Genkonstitution die Sexualstoffe des anderen Geschlechtes tiberhand­
nehmen; die parasitare, wenn der Parasit den Wirt in einer solchen 
Weise schadigt, daB der EinfluB der Sexualstoffe abnorm verandert 
wird. Hierbei sttitzt sich GOLDSCHMIDT auf die ziemlich allgemein an­
erkannte Abwesenheit von Gonadenhormonen bei Insekten und behaup­
tet, daB trotz der Ausfiihrungen VAN OORDTs (der die Existenz eines 

5-7 
Abb.2. Die Krabbe Inachus. Oben: I normales Mannchen mit kurzem, kleinem Hinterleib und breiter 
Scbere; 2 Hinterleib des Mannchens von unten; 3 normales Weibchen mit breitem Hinterleib und schmaler 
Schere; 4 Hinterleib des Weibchens von unten mit bebaarten SpaltfiiBen. Unten: 5 von Schmarotzern 
befallenes Mannchen mit weiblichem AuJ3eren, schmaler Schere und breitem Hinterleib; 6 Hinterleib des 
befallenen Maonchens von unten mit weiblichen Anhangen; 7. Hinterleib eines von Schmarotzern befallenen 
Weibcbens. (Nach SMITH, aus GIERSBERG: "Hormone", Verstandliche Wissenscbaft. Bd.32. Berlin 1936.) 

direkten physiologischen Zusammenhanges zwischen Gonaden und se­
kundaren Geschlechtsmerkmalen voraussetzt; vgl. auch LIPSCHUTZ 1924 
und MEISENHEIMER I930!) keine Sexualhormone bei den Crustaceen 
vorhanden waren. 

Nun zeigen die letzten experiment ellen Untersuchungen auf dem 
hier behandelten Gebiet (S.IS8), daB wirkliche Grtinde vorliegen, das 
Vorhandensein von Gonadenhormonen bei den Crust ace en anzunehmen, 
eine Auffassung, der sich BRINKMANN (1936) auf Grund seiner Unter­
suchungen tiber die durch Rhizocephalen verursachten Veranderungen 
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der sekundaren Geschlechtscharaktere der nordischen Munida-Arten an­
schlieBt. Von den drei untersuchten Rhizocephalen ruft Triangulus 
munidae eine totale Atrophie der Gonaden hervor, also eine wahre 
Kastration, wahrend Lernaeodiscus Ingolji (Abb.3) eine morphologisch 
partielle Atrophie verursacht und Triangulus Boschmai eine nur ge­
ringere Produktion von Eiern und Samenzellen bei infizierten Tieren 
zur Folge hat. Auf Munida Sarsi wirkt nun eine Infektion mit Trian­
gulus munidae in der Weise, daB bei den Mannchen, bei denen die Pleo-

Abb. 3. Erwachsenes Individuum von 
Lernaeodiscus I ngol/i auf einem Mannchen 
von Munida Sarsi. Auf def Abbildung 
sind die unveranderten Pleopodien 1-2, 

sowie die in weiblicher Ricbtung um-
gebildeten Pleopodien 3- 5 sichtbar. 

(N ach BRINKMANN.) 

podien I-2 bei der Kopulation fungieren 
und deshalb kraftig entwickelt sind, diese 
Anhange rudimentar werden, wahrend die 
Pleopodien 3-5, die bei normalen Mann­
chen funktionslos und deshalb unbedeutend 
entwickelt sind, sich wie bei den Weibchen 
entwickeln, wo sie normalerweise die Brut 
tragen (Abb.3 und 4) . Diese Tatsachen 
erklart nun BRINKMANN, indem er die 
Einwendungen von GOLDSCHMIDT (I93I) 
beseitigt, durch die Annahme eines mann­
lichen Gonadenhormones, "dessen Vor­
kommen eine Weiterentwicklung der 
Pleopodien in weibliche Richtung unter­
drtickt und dessen Fehlen sie erlaubt. 
Das tot ale Bild der Anderungen erfordert 
noch, daB ein mehr oder weniger aus­
gesprochenerZustand von Unterernahrung, 
mit Ausbildung der Pleopodien als Ktim­
merorgane, durch die Nahrungsentnahme 
der Parasiten entsteht. Das postulierte 
mannliche Hormon, das beim Mannchen 
die Metamorphose der Pleopodien 3-5 
in weiblicher Richtung unter normalen 
Verhaltnissen verhindert, fehlt beim Weib­
chen. Die Atrophie der Ovarien tibt daher 

keinen EinfluB auf diese Pleopodien aus, sie metamorphosieren wie 
normal, aber auch hier machen sich die Ernahrungsschwierigkeiten be­
merkbar. Die Metamorphose wird stark verlangsamt, und die Pleo­
podien entwickeln sich zu Ktimmerorganen, wodurch sie eine sehr groBe 
Ahnlichkeit mit den metamorphosierten, aber auch als Ktimmerorgane 
entwickelten, entsprechenden Pleopodien der infizierten mannlichen 
Individuen erreichen". 

Die Einwirkung von Lernaeodiscus Ingolji auf Munida Sarsi bietft 
im Prinzip dasselbe Bild wie die von Triangulus munidae, wahrend 
Triangulus Boschmai, der groBte der untersuchten Rhizocephalen, dessen 
Nahrungsbedarf entsprechend groB sein muB, aber nicht kastrierend 
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wirkt, keine Veranderungen der sekundaren Gesehleehtsmerkmale bei 
Munida Sarsi hervorruft. Nieht nur die Nahrungsentziehung der Para­
siten, wie sie von TUCKER im AnsehluB an SMITH als der wiehtigste 
Faktor betraehtet wird, kann also als verantwortlieh fur die Verande­
rungen der infizierten Wirtstiere angesehen werden - man muB aueh 
das Vorhandensein von Einwirkungen anderer Art annehmen. Bei den 
von der Rhizoeephaleninfektion hervorgerufenen Veranderungen handelt 
es sieh demnaeh naeh BRINKMANN urn drei Erseheinungen, die zusammen 
oder einzeln auftreten oder aueh fehlen k6nnen. Die erste ist die Ka­
stration des Wirtes, die nur dureh 
Stoffe verursaeht werden kann, die 
von dem Parasiten dem Blute zuge­
fiihrt, auf die Gonaden des Wirtes 

A B 
Abb. 4. A Nach links die Pleopodien 3-5 eines normalen Weibchens von l11unida Sarsi, nacb rechts dieselben 
Pleopodien eines Mannchens der gleichen Art, das mit Lernaeodiscus Ingolfi infiziert war. B Nach unten 
Pleopodium I, nach oben Pleopodium 2 von IDannIicben Munida Sarsi. Die Figuren links in beiden Reihen 
sind die Pleopodien 1-2 eines normalen Tieres. Die zebu anderen Figuren sind Tieren entnommen, die mit 

Triangulus 11tunidae illfiziert waren. (N ach BRINKMANN.) 

wirken. Die zweite Erseheinung ist die Folge der Unterernahrung 
des Wirtes und die dritte die oben erwahnte, infolge der Kastration 
fehlende Wirkung der Gonadenhormone des Wirtes, die nur beim Mann­
chen naehgewiesen worden ist, da die beim infizierten Weibehen be­
obaehteten Veranderungen gerade als Folgen der Unterernahrung ver­
standen werden k6nnen. Die Pleopodien 3-5 der " Mannehen, die ja 
funktionslos sind und normal auf dem Stadium der nieht gesehleehts­
reifen Tiere verharren, entwiekeln sieh dagegen naeh der Testikelatrophie 
in weibliehe Riehtung. Dureh das Zusammenspiel des \iVegfallens eines 
mannliehen Gonadenhormones, das mannliehe Charaktere bef6rdert und 
weibliehe hemmt, und mehr oder weniger ausgesproehener Folgen von 
Unterernahrung k6nnen naeh BRINKMANN aile bis jetzt besehriebenen 
Erseheinungen der von Rhizoeephalen verursaehten parasitaren Ka­
stration erklart werden. 
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Bei der japanischen Wollhandkrabbe, Erocheir japonicus, haben 
OKADA-MIYASHITA (I93S) indessen neuerdings einen Fall von sehr aus­
gedehnten Folgen einer parasitaren Kastration beschrieben, die von 
Sacculina gregaria veranlaBt wird. In extremen Fallen gibt es bei den 
verweiblichten Exemplaren von Eriocheir japonicus keine Spur des 
Gonopodiums, wahrend 4 Paare von vollentwickelten weiblichen Pleo­
podien vorhanden sind. Dazu kommt noch, daB OKADA-MIYASHITA 
bei einigen der infizierten Mannchen "eine zweifellose Geschlechts­
umkehr" gefunden haben, indem in gewissen Fallen die ursprtinglich 
mannlichen Gonaden zu auBerlich erkennbaren Ovarien werden, die 
mit groBen dotterreichen Eiern prall gefiillt sind. Da nun nach den beiden 
japanischen Autoren die Gonaden der nicht infizierten Individuen von 
Eriocheir japonicus keine Zwittergonaden sind (sonst sind normal­
zwitterige Decapoden nicht so selten, wie frtiher angenommen wurde; 
vgl. BRINKMANN I936!), solI die parasitare Intersexualitat von Erio­
cheir "ganz analog der genetischen Intersexualitat der Insekten" sein 
und "im Lichte des Zeitgesetzes der Intersexualitat erklarbar". Trotz­
dem sollen aber "unter dem Tatsachenkomplex der sog. parasitaren 
Kastration mindestens teilweise auch wirkliche Kastrationserschei­
nungen vorkommen", denn bei dem von MIYASHITA (I933) beschrie­
benen, durch einen anderen Parasiten aus der Familie der Entonisziden 
befallenen Weibchen blieb der Schwanz trotz der GroBe des Tieres immer 
auf einem jugendlichen Stadium, wahrend die Ovarien gleichzeitig ganz 
unentwickelt waren. "Demnach ist es wahrscheinlich, daB in diesem 
Falle die Erweiterung des Abdomens von der Reifung der Keimdrtise 
abhangig ist" (OKADA-MIYASHITA I93S). 

Zuverlassige experimentelle Untersuchungen tiber die Beziehung 
zwischen den Gonaden und den sekundaren Geschlechtscharakteren 
bei den Crustaceen haben jetzt auch ein positives Ergebnis gehabt. 
MORI (I933) konnte zwar nach Kastration der Mannchen von Daphnia 
magna durch Radiumstrahlen keine Wirkung auf die Ausbildung der 
sekundaren Geschlechtsmerkmale feststellen; beim Weibchen hindert 
aber die gleiche Kastration die Ausbildung des Brutraumes, was frei­
lich nicht mit Sicherheit auf das Fehlen von Sexualhormonen zurtick­
geftihrt werden kann, da die Radiumbestrahlung gleichzeitig infolge 
somatischer Erkrankung ungtinstige Bedingungen herbeifiihrt. Bestimmt 
haben aber HAEMMERLI-BoVERI (I9Z6) und LE Roux (I93I, I933), der 
letztere im AnschluB an seine frtiher (S. IS4) erwahnte Arbeit tiber 
den bei Gammarus pulex parasitierenden Polymorphus minutus (vgl. 
auch LEGEUX I9z4, VANDEL I9z4 und ARCHANGELI I93z!), nach Ra­
diumbestrahlung eine deutliche Beziehung zwischen der Atrophie der 
Ovarien und der Ausbildung der sekundaren Geschlechtscharaktere 
feststellen konnen. 

Nach HAEMMERLI-BoVERI gibt es bei der weiblichen Wasserassel, 
Asellus aquaticus, einen geregelten Geschlechtszyklus, dessen Haupt-
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phasen die folgenden sind: Eientwicklung, Brutsackbildung, Eiablage 
und Brutpflege - dazu kommen noch gesetzmaBige Hautungen, wobei 
im Zusammenhang mit einer Befruchtung der Brutsack gebildet wird. 
Bei der Radiumbestrahlung der geschlechtsreifen Weibchen wurde zwar 
der ganze K6rper den Strahlen ausgesetzt, aber die mikroskopische Unter­
suchung ergab, daB nur die Ovarien angegriffen wurden. 1m Zusammen­
hang mit der Degeneration der Ovarien ging aber die Fahigkeit der 
Brutsackbildung vollstandig verloren. Zu ahnlichen Resultaten kam 
LE Roux (I93I, I933) nach Radiumbestrahlung von Gammaridenweib­
chen. Bei Gammarus duebeni treten die ersten Anlagen der Oostegiten 
nach der 9. Hautung auf, wachsen bis zur I3. Hautung und legen dann 
Borsten an, die zum Halten der Eier im Brutsacke dienen, nachdem 
zwischen der I2. und I3. Hautung zum erstenmal Dotter im Ovar ge­
funden wiid. Nach der letzterwahnten Hautung werden auch die Eier 
abgelegt. Wenn nun die Tiere vor der Anlage der Oostegiten und dann 
wieder vor der Dotterbildung mit Radium behandelt wurden, wird 
kein Dotter und an den Oostegiten keine Borsten angelegt. Bestrah­
lung nach der Eiablage gibt bei der folgenden Hautung borstenlose 
Oostegiten unter Einstellung der Eiablage. Die Ovarien werden in­
dessen nicht durch die Behandlung zerst6rt, sondern nur gehemmt, 
denn wenn die Bestrahlung eingestellt wurde, erholten sich die Go­
naden, und nach einigen Hautungen wurden neue Bruten und beborstete 
Oostegiten gebildet. Die Borstenbildung hangt offenbar von der Dotter­
bildung ab, bei welcher spezifische Stoffe (Hormone) in das Blut ab­
gegeben werden. 

Nut durch die Annahme der Existenz von Hormonen, die den Zu­
wachs der als sekundare Geschlechtsmerkmale asymmetrisch ent­
wickelten Scheren von Uca pugilator und Crangon armillatus regulieren, 
konnte schlieBlich DARBY (I934, I93S) die Intersexe von Uca und die 
Resultate einer experimentellen Regeneration der Scheren von Crangon 
erklaren. Das Vorhandensein von Sexualhormonen bei den Crustaceen 
scheint also nach den hier referierten neueren Untersuchungen ver­
schiedener Art sichergestellt zu sein. 

4. Insekten. 

Wie bei den Crustaceen ist eine parasitare Kastration auch bei den 
Insekten bekannt, die in einer gewaltigen Literatur behandelt ist, von 
der hier nur wenige Arbeiten beriicksichtigt werden k6nnen. Von 
gr6Btem Interesse ist in diesem Zusammenhang die Von Strepsipteren 
verursachte Kastration der aculeaten Hymenopteren (u. a. PEREZ ISS6; 
PERKINS IS92, I9IS, I9I9; PIERCE I909, I9IS; WHEELER I9IO; UL­
RICH I927; SALT I927; KOLLER I929; GOLDSCHMIDT I93I; V ANDEL 
I933). Die Veranderungen, die bei verschiedenen Hymenopteren ver­
schieden kraftig sind - bei Polistes gibt es keinen oder wenigstens 
keinen deutlichen EinfluB der Stylopisation auf die sekundaren 
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Geschlechtsmerkmale - betreffen bei A ndrena u. a. den Pollensammel­
apparat der Weibchen (Abb. 5), die Antennen und den Clypeus. Wenn 
die Tiere stylopisiert werden, kann bei beiden Geschlechtern das Ver­
halt en sich dem des anderen Geschlechts nahern. Bei den Zikaden 

kommt eine parasitare 
Kastration bei Euacanthus 
unter dem EinfluB einer 
Dipterenlarve vor, deren 
Wirkungen auch gewisser­
maBen in der Ausbil­
dung der sekundaren Ge­
schlech tsmerkmale ersich t­
lich ist (BUCHNER 1925) . 
Wahrend nun BUCHNER 
(1925) und KOLLER (1929) 
das Vorhandensein von 
Sexualhormonen bei A n­
drenaundEuacanthusnicht 
fUr unwahrscheinlich hal­
ten, sehen mehrere Au toren 
(u. a. WHEELER 1910, SALT 
1927, GOLDSCHMIDT 1931, 
V ANDEL 1933) in der Aus­
pragung der sekundaren 
Geschlechtscharaktere der 
in dieser Hinsicht · durch 
parasitare Infektion ver­
anderten Insekten eine 
gene tisch bedingte Inter­
sexualitat. So schreibt 
GOLDSCHMIDT (1930): "Fi.ir 
alle drei Falle" (es gilt 
auBer den stylopisierten 
Hymenopteren auch fi.ir 
die von Wespenlarven an­
gegriffene Zikade Thelia 
bimaculata und die durch 

Abb. 5. Hinterbeine von A ndrena hirticincta. a Normales Weibchen. 
b Normales Mannchen . c Stylopisiertes Mannchen. d Stylopisiertes 

Weibchen. (Nach SALT aus GOLDSCHMIDT.) 

Sacculinakastrierten deca­
poden Crustaceen; vgl. S. 154) "ist bewiesen, daB der Grad der Inter­
sexualitat proportional der friiheren zeit lichen Lage des Befallenwerdens 
mit dem Parasiten ansteigt. Das Eintreten einer vom Parasiten aus­
gehenden Wirkung ist also identisch mit dem Drehpunkt bei zygotischer 
Intersexualitat. " 

Es kann auch nicht verneint werden, daB bei den Insekten die Be­
deutung der Gonaden fi.ir die Auspragung der sekundaren Geschlechts-
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charaktere offenbar in den meisten Fallen sehr gering ist und daB die 
genannte Tiergruppe sich in dieser Hinsicht nicht nur von den Verte­
braten, sondern auch von den ziemlich nahe verwandten Crustaceen 
unterscheiden. Schon die ersten Kastrationsversuche von OUDEMANS 
(I898) an Lymantria dispar, einem Schwammspinner mit ausgepragtem 
Geschlechtsdimorphismus (Abb.6), zeigten, daB die Kastration keinen 
EinfluB auf die Ausbildung der sekundaren Geschlechtscharaktere (u. a. 
Form und Farbe der Fliigel, Form der Antennen) und auch keinen auf 
den Geschlechtstrieb hatte, so daB die Mannchen die Copula ohne Vor­
handensein von Spermien 
vollzogen usw. Zu ganz 
ahnlichen Resultaten ka­
men KELLOG (I904, I905), 
MEISENHEIMER (I907 bis 
I924) und KOPEC (I908 
bis I924) an verschiede­
nen Schmetterlingen und 
REGEN (I909, I9IO) an 
Gryllus campestris, wobei 
diese Autoren nicht nur 
die Keimdriisen exstirpier­
ten, sondern auch trans­
plantierten. Das Ergebnis 
war immer dasselbe - die 
Kastraten unterschieden 
sich nicht von den nor-
malen Schmetterlingen, Abb.6. Oben Weibchen, unlen llHinnchen von Lyman/ria dispar. 

und urspriingliche Mann- (Nach GOLDSCHMIDT.) 

chen, die keine Hoden, 
aber transplantierte funktionsfahige Ovarien hatten, besaBen in der 
Korperform, Fliigelfarbung und der Gestalt der Antennen ein voll­
standig mannliches Aussehen. In ahnlicher Weise fand auch GEIGY 
(I93I) nach Kastration durch ultraviolette Bestrahlung, daB Droso­
phila melanogaster friihzeitig somatisch und sexuell determiniert ist und 
daB keine von den Gonaden ausgehenden Hormone auf die Ausbildung 
der sekundaren Geschlechtscharaktere wirken. In Dbereinstimmung mit 
den schon erwahnten Resultaten stehen auch die Versuche von GEYER 
(I9I3) u. a., wobei gezeigt wurde, daB die beiden Geschlechter mehrerer 
Insekten eine sexuell-spezifische Hamolymphe besitzen, deren Ver­
schiedenheit weder durch Kastration, noch durch Gonadentransplan­
tation beeinfluBt wird. 

Gegen die iibereinstimmenden, oben referierten Arbeiten, die aIle 
fiir die Abwesenheit von solchen Gonadenhormonen bei den Insekten 
sprechen, die auf die Ausbildung der sekundaren Geschlechtsmerkmale 
einwirken, kann tatsachlich kaum mehr als eine emzlge positive 

Ergebnisse der Biologie XIV. II 
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Beobachtung angefiihrt werden. Bei Kastrations- und Transplantations­
versuchen mit dem Grasspinner, Cosmotriche potatoria, erhielt namlich 
PRELL (19r5) in der Flugelfarbe der Mannchen eine Annaherung an 
die weibliche Farbe, die schon bei den kastrierten Mannchen vorkam, 
aber noch deutlicher bei den mit Ovarien versehenen operierten mann­
lichen Tieren beobachtet werden konnte. Wenn also solche Gonaden­
hormone, die einen EinfluB auf die Ausbildung der sekundaren Ge­
schlechtscharaktere ausuben, nach der weit uberwiegenden Anzahl der 
Forscher auf diesem Gebiet bei den Insekten entweder gar nicht vor­
kommen oder jedenfalls eine sehr untergeordnete Rolle spielen, ist es 
doch wahrscheinlich, daB die Gonaden andere hormonale Funktionen 
zu verrichten haben. So fand selbst GOLDSCHMIDT (1931), daB bei der 
Umwandlung von intersexuellen Lymantria dispar - wenn die Hoden 
sich in Ovarien und die Ovarien sich in Hoden umzuwandeln beginnen -
"embryonale Hormone zweiter Ordnung" von ausschlaggebender Be­
deutung sind. Diese Hormone sind teils mannliche, die von der Go· 
nadenkapsel ausgehen, teils weibliche, die von den Eirohrenstielen her­
stammen, und bedingen die mannliche oder weibliche Differenzierung. 

Dber einen anderen Fall von hormonaler Tatigkeit der Insekten, 
die aber nicht an die Gonaden gebunden ist und als eine Art von gen­
hormonaler Funktion bezeichnet werden kann, berichten CASPARI (1933, 
1936), PLAGGE (1935, 1936), KUHN (1936) und KUHN-CASPARI-PLAGGE 
(1935). Bei der Mehlmotte, Ephestia kiihniella, gibt es eine schwarz­
augige Rasse mit gefarbten Hoden und eine rotaugige Rasse mit 
farblosen Hoden. Wenn nun die Hoden der schwarzaugigen Rasse 
in ein Tier der rotaugigen Rasse transplantiert wurden, farbten sich 
die ursprunglich roten Augen des Wirtes dunkler bis zu Schwarz, in 
einigen Fallen nur bis zu Kaffeebraun, wahrend die Hoden auch dunkel 
wurden. Auch eingepflanzte Ovarien und Gehirne der schwarzaugigen 
Rasse wirken bei der rotaugigen farbend auf die Augen. Es gelten also 
in diesen Fallen keine gewohnlichen Gonadenhormone, sondern Hormone, 
die sowohl von den Geschlechtsdrusen als von dem Gehirn ausgehen 
konnen, wenn diese Organe nur das Gen besitzen, das die Pigmentierung 
der Augen und Hoden bedingt. Dber andere Experimente, bei welch en 
die Gonaden selbst unter EinfluB von der Umgebung funktionell oder 
strukturell verandert werden, berichten DOBZHANSKY (1931) und By­
TINSKI-SALZ (1933); in diesen Fallen ist das Vorkommen von hormo­
nalen Reaktionen wenn nicht bewiesen, so jedoch sehr wahrscheinlich 
(vgl. S. 172). 

Wie HARMS (1914, 1926), VON BUDDENBROCK (1928) und KOLLER (1929) 
hervorgehoben haben, ist es zum SchluB nicht ganz ausgeschlossen, daB 
trotz der in dieser Hinsicht negativen Ergebnisse von KOPEC (1922). 
die wegen des unbedeutenden Materiales kaum beweiskraftig sind, die 
sekundaren Geschlechtscharaktere der Insekten von einer inkretorischen 
Druse beeinfluBt werden konnen, die von den Gonaden raumlich 
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getrennt ist und deshalb nicht bei der Exstirpation derselben in den oben­
erwahnten Versuchen von OUDEMANS, KELLOG, MEISENHEIMER, KOPEC 
(1912-1914), REGEN und GEYER getroffen wurde. Zu einem ahn­
lichen Ergebnis ist SPETT (1930) bei seiner Dntersuchung der post­
embryonalen Entwicklung der sekundaren Geschlechtsmerkmale bei 
Chorthippus parallelus gekommen, die in den friiheren Altersstadien 
unbedeutend entwickelt sind, aber beim Dbergang zur erwachsenen 
Form p16tzlich durch einen Sprung in der Entwicklung ihr Maximum 
erreichen. Bei diesem Sprung ist SPETT geneigt, an eine erh6hte hor­
monale Wirkung zu denken, die aber nicht mit N otwendigkeit von den 
Gonaden ausgehen miiBte. Dnd von anderen, hormonal tatigen Organen, 
deren Funktion noch nicht entschieden ist, kennt man bei den Insekten 
schon mehrere (vgl. S. 170, 172 und 219!). 

Literatur. 

ARCHANGELI: L' ermafroditismo negli Isopodi terrestri. Arch. ZooI. itaI. 17 
(1932 ). 

AVEL: (I) Nutrition et sexualite chez les lombriciens. C. r. Acad. Sci. Paris 
186 (1928). 

- (2) La castration chez les lombriciens n'empeche pas l'evolution des 
caracteres sexuels secondaires, anatomiques et physiologiques. C. r. 
Acad. Sci. Paris 187 (1928). 

BALTZER: (I) Entwicklungsmechanische Untersuchungen an B onellia viridis. 
Rev. Suisse ZooI. Geneve 38 (1931). 
(2) Uber die ohne Riisselparasitismus entstehenden Spatmannchen 
(genetische Mannchen) der Bonellia viridis. Rev. Suisse ZooI. Geneve 39 
(1932) .. 
(3) Demonstration von mannlichen Bonellia-Larven. Rev. Suisse ZooI. 
Geneve 40 (1933). 
(4) Echiurida. KUKENTHALs Handbuch der Zoologie, Bd. 2/II. 1928-34. 

BENNATI-MoUCHET: Castration parasitaire de l'Eupagurus prideauxi par Ie 
Peltogaster curvatus. Trav. Stat. bioI. Roscoff 12 (1934), 

BOSCHMA: Uber europaische Formen der Gattung Sacculina. ZooI. Jb., 
Abt. System. 54 (1927). 

BRATTSTROM: Ulophysema oresundense n. gen. et sp., eine neue Art der 
Ordnung Cirripedia Ascothoracica. Ark. ZooI. (schwed.) 28 A (1936). 

BRINKMANN: Die nordischen Munidaarten und ihre Rhizocephalen. Bergens 
Mus. Skr. 1936, Nr 18. 

BUCHNER: Studien an intracellularen Symbionten V. Z. Morph. u. OkoI. 
Tiere 4 (192 5). 

BUDDENBROCK, v.: GrundriB der vergleichenden Physiologie. Berlin 1928. 
BYTINSKI-SALZ: Untersuchungen an Lepidopterenhybriden. 2. Arch. Entw.­

mechan. 129 (1933). 
CASPAR!: (I) Uber die Wirkung eines pleiotropen ·Gens bei der Mehlmotte 

Ephestia kuhniella ZELLER. Arch. Entw.mechan. 130 (1933). 
- (2) Zur Analyse der Matroklinie der Vererbung in der a-Serie der Augen­

farbenmutationen bei der Mehlmotte, Ephestia kuhniella. Z. Abstammgs­
lehre 71 (1936). 

CAULLERy-COMAS: Le determinisme du sexe chez un Nematode (Para­
mermis contorta), parasite des larves de Chironomies. C. r. Acad. Sci. 
Paris 186 (1928). 

n* 



BERTIL HAN STROM : 

COCKAYNE: On the relation between the secondary sexual characters and 
the gonads. Trans. entomol. Soc. Lond. 1916. 

COMAS: Sur l'intersexualite de Paramermis contorta. Bull. bioI. France et 
Belg. 61 (1927). 

COURRIER: Sur Ie determinism des caracteres sexuels secondaires chez les 
arthropodes. C. r. Acad. Sci. Paris 173 (1921). 

CUNNINGHAM: The heredity of secondary sexual characters in relation to 
hormones. Arch. Entw.mechan. 26 (1908). 

DARBY: (I) The mechanism of assymmetryin the Alpheidae. Carnegie Inst. 
Wash. Publ. 1934, Nr 435. 

- (2) Intersexuality in the Crustacea. Carnegie Inst. Wash. Publ. 1935, 
Nr 452. 

- (3) The mechanism of chela differentiation in the Crustacea. Carnegie 
Inst. Wash. Publ. 1935, Nr 452. 

DAY: The life-history of Sacculina. Quart. J. microsc. Sci. 77 (1935). 
DOBZHANSKY: Interaction between female and male parts of Gynandro­

morphs of Drosophila simulans. Arch. Entw.mechan. 123 (1931). 
FISHER: Asteroidea of the North Pacific and adjacent waters. Smiths Inst. 

U.S. nat. Mus. Bull. 76 (19II-30). 
FEWKEs: On the development of the calcareous plates of A mphiura. Bull. 

Mus. compo Zool. Harvard Univ. 13 (1888). 
GEIGY: Action de 1'ultra-violet sur Ie pole germinal dans l' ceuf de Drosophila 

melanogaster. Rev. Suisse Zool. Geneve 38 (1931). 
GEYER: Untersuchungen iiber die chemische Zusammensetzung der Insekten­

hamolymphe und ihre Bedeutung fiir die geschlechtliche Differenzierung. 
Z. Zool. 105 (1913). 

GIARD: (I) La castration parasitaire. Bull. Sci. Dep. Nord 2 (1887). 
- (2) La castration parasitaire (Nouvelles recherches). Bull. Sci. Dep. 

Nord 3 (1888). 
- (3) Sur la castration parasitaire chez les genres Palaemon et Hippolyte. 

C. r. Acad. Sci. Paris 106 (1888). 
- (4) Comment la castration agit-elle sur les caracteres sexuels secondaires ? 

C. r. Acad. Sci. Paris 56 (1904). 
GLAUS: Erzeugung, Organisation und Entwicklungsmechanik der Riissel­

zucht-Intersexe von Bonellia viridis. Pubbl. Staz. zool. Napoli 13 (1933). 
GOLDSCHMIDT: (I) Mechanismus und Physiologie der Geschlechtsbestimmung. 

Berlin 1920. 
(2) Bemerkungen zum Problem der Geschlechtsbestimmung bei Bonellia. 
Science (N. Y.) 64 (1926). 
(3) Die sexuellen Zwischenstufen. Berlin· 1931. 
(4) Neue Untersuchungen iiber die Umwandlung der Gonaden bei inter­
sexuellen Lymantria dispar. Arch. Entw.mechan. 124 (1931). 

GUERIN-GANIVET: Contribution a 1'etude systematique et biologique des 
Rhizocephales. Trav. Sci. Labor. zool. phys. mar. Concameau 3 (19II). 

HAEMMERLI-BoVERI: Uber die Determination der sekundaren Geschlechts­
merkmale (Brutsackbildung) der weiblichen Wasserassel durch das Ovar. 
Z. vergl. Physiol. 4 (1926). 

HARMS: (I) Uberpflanzung von Ovarien in eine fremde Art. 1. Versuche an 
Lumbriciden. Arch. Entw.mechan. 34 (1912). 
(2) Experimentelle Untersuchungen iiber die innere Sekretion der Keim­
driisen und ihre Beziehung zum Gesamtorganismus. J ena 1914. 
(3) Kastration bei wirbellosen Tieren. Handbuch der normalen und 
pathologischen Physiologie, Bd. 14. 1916. 
(4) K6rper und Keimzellen. Berlin 1926. 
(5) Die Plastizitat der Tiere. Rev. Suisse Zool. Geneve 42 (1935). 



Inkretorische Organe und Hormonfunktionen bei den Wirbellosen. 165 

HARTHMANN-HuTH: Untersuchungen uber Geschlechtsumwandlung von 
Ophryotrocha puerilis. Zool. Jb., Abt. allg. Zool 56 (1936). 

HERBST: Untersuchungen zur Bestimmung des Geschlechts. I. Sitzgsber. 
Heidelberg. Akad. Wiss., Math.-naturwiss. Kl., 2. Abh. 1928. 

- (2) Untersuchungen zur Bestimmung des Geschlechts. II. Sitzgsb'er. 
Heidelberg. Akad. Wiss., Math.-naturwiss. Kl., 16. Abh. 1929. 

- (3) Untersuchungen zur Bestimmung des Geschlechts. III. Naturwiss. 
20 (1932). . 

- (4) Untersuchungen zur Bestimmung des Geschlechts. IV. Arch. Entw.­
mechan. 132 (1935). 

HESSEL: Contribution a l'etude des Monocystidees des Oligochaetes. Archives 
de Zool., V. s. 3 (1909). 

HEUMANN: Vergleichend-histologische Untersuchungen uber Geschlechts­
organe und Clitellum der Regenwurmer. Z. Zool. 138 (1931). 

HEYDENREICH: Untersuchungen zur Analyse der vermannlichenden Wirkung 
von mit Salz-, Schwefel- oder Kohlensaure versetztem Seewasser auf 
indifferente Bonellia-Larven. Arch. Entw.mechan. 132 (1935). 

KELLOG: (1) Influence of the primary reproduction organs on the secondary 
sexual characters. J. of exper. Zool. 1 (1904). 

- (2) Influence of the primary reproductive organs. J. of exper. Zool. 1 
(190 5). 

KLATT: Keimdrusentransplantation beim Schwammspinner. Z. Abstammgs­
lehre 22 (1919). 

- (2) Beitrage zur Sexualphysiologie des Schwammspinners. BioI. Zbl. 40 
(1920). • 

KOPEC: (I) Untersuchungen uber Kastration und Transplantation bei 
Schmetterlingen. Arch. Entw.mechan. 33 (1912). 

- (2) Nochmals uber die Unabhangigkeit der Ausbildung sekundarer 
Geschlechtscharaktere von den Gonaden bei Lepidopteren. Zool. Anz. 
43 (19 1 3/14). 

- (3) Physiological self-differentiation of the winggerms grafted on cater­
pillars of the opposite sex. J. of exper. Zool 36 (1922). 

- (4) Untersuchungen uber Kastration und Transplantation. Arch. Entw.­
mechan. 1924. 

KOLLER (1929): 1. c. S. 148. 
KUHN: Weitere Untersuchungen uber den Gen-A-Wirkstoff bei der Mehl­

motte, Ephestia kuhniella. Z. Ges. Wiss. G6ttingen 2 (1936). 
KUHN-CASPARI-PLAGGE: Uber hormonale Genwirkungen bei Ephestia 

kuhniella. Z. Ges. Wiss. G6ttingen 1 (1935). 
LEGUEUX: Caractere sexuel temporaire chez Gammarus duebenii LILJ. 

C. r. Soc. BioI. Paris 178 (1924). 
LINKE: Uber die Beziehungen zwischen Keimdruse und Soma bei Proso­

branchiern. Verh. dtsch. zool. Ges. 36 (1934). 
LIPSCHUTZ: The internal secretion of the sex glands. Cambridge 1924. 
MEISENHEIMER: (I) Ergebnisse einiger Versuchsreihen uber Exstirpation 

und Transplantation der Geschlechtsdriisen bei Schmetterlingen. Zool. 
Anz. 32 (1907/08). 

- (2) Uber Flugelregeneration bei Schmetterlingen. Zool. Anz. 33- (1-908). 
- (3) Uber den Zusammenhang von Geschlechtsdrusen und sekundaren 

Geschlechtsmerkmalen bei den Arthropoden. Verh. dtsch. zool. Ges. 1908. 
(4) Die Flugelregeneration bei Schmetterlingen. Verh. dtsch. zool. Ges. 
1909. 
(5) Uber die Beziehungen zwischen primaren und sekundaren Geschlechts­
merkmalen bei den Schmetterlingen. Naturwiss. Wschr., N. s. 1909 I. 



166 BERTIL HANSTROM: 

MEISENHEIMER (6) AuBere Geschlechtsmerkmale und Gesamtorganismus in 
ihren gegenseitigen Beziehungen. Verh. dtsch. zool. Ges. 1913. 
(7) Experimentelle Studien zur Soma- und Geschlechtsdifferenzierung. 
Jena 1924. 
(8) Geschlecht und Geschlechter. Jena 1930. 

MERCIER-POISSON: Alteration de certains caracteres sexuels secondaires du 
moile de Pinnotheres pisum parasite par un Entoniscien. Bull. Soc. zool. 
France 54 (1929). 

MICHEL: Uber die Larve und die Entwicklung des Mannchens der Bonellia 
tuliginosa ROL. Pubbl. Staz. zool. Napoli 10 (1930). 

MIY ASHITA: Remarks on the secondary sexual characters of Brachyura. 
Annot. zool. Jap. 14 (1933). 

MORI: (I) Kastrationsversuche bei Cladoceren. I. Z. Zool. 144 (1933). 
- (2) Kastrationsversuche bei Cladoceren. 2. Z. Zool. 144 (1933). 
MUTSCHELLER: Experimentelle Untersuchung der Organe der Weibchen von 

Bonellia viridis, deren Extrakte vermannlichend wirken, auf das Vor­
kommen von Schwermetallen, insbesondere von Kupfer. BioI. Zbl. 55 
(1935)· 

NILSSON -CANTELL : Uber die Veranderungen der sekundaren Geschlechts­
merkmale bei Paguriden durch die Einwirkung von Rhizocephalen. Ark. 
Zool. (schwed.) 18a (1926). 

NOWINSKI: Die vermannlichende Wirkung fraktionierler Darmextrakte des 
Weibchens auf die Larven der Bonellia viridis. Pubbl. Staz. zool. Napoli 
14 (1934). 

OKADA-MIYASHITA: (I) Sacculinization in Eriocheir japonicus DE HAAN, 
with remarks on the occurrence of complete sex-reversal in parasitized 
male crabs. Mem. ColI. Sci. Kyoto Imp. Univ. B 10 (1935). 

- (2) Uber die vollstandige Geschlechtsumkehr bei den mit Sacculina 
infizierlen Mannchen der japanischen Wollhandkrabbe, Eriocheir japonicus. 
BioI. Zbl. 55 (1935). 

OORDT , VAN: (I) Uber die Abhangigkeit der Geschlechtsunterschiede von der 
Geschlechtsdriise bei der Krabbe Inachus. Zool. Anz. 76 (1928). 

- (2) Notiz zu meinem Aufsatz iiber die Abhangigkeit der Geschlechts­
unterschiede von der Geschlechtsdriise bei der Krabbe Inachus. Zool. 
Anz. 85 (1929). 

OUDEMANS: Falter aus kastrierlen Raupen, wie sie aussehen und wie sie sich 
benehmen. Zool. Jb., Abt. System. 12 (1899). 

PADOA: II determinismo dei caratteri sessuali secondari. Attalita zool. I 

(1933)· 
PEREZ: Des effets du parasitisme des Stylops sur les Apiaires du genre 

Andraena. Soc. Linn. Bordeaux 13 (1886). 
PERKINS: Stylopized bees. Entomol. monthly Mag. (2) 3 (1892). 

(2) The pairing of Stylops and assembling of the males. Proc. entomol. 
Soc. Lond. 1918. 
(3) Synopsis of British Strepsiptera of the genera Stylops andHalictoxenus. 
Entomol. monthly Mag. 54 (1918). 

- (4) Andrena dorsata K. and Andrena similis SM. stylopized. Entomol. 
monthly Mag. 55 (1919). 

PIERCE: (I) A monographic revision of the twisted winged insects comprising 
the order Strepsiptera KIRBY. Bull. U.S. nat. Mus. 1909, Nr 66. 

- (2) The comparative morphology of the order Strepsiptera together with 
records and description of insects. Proc. U.S. nat. Mus. 54 (1918). 
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charakteren bei Schmetterlingen. Zoo!. Jb., Abt. aUg. Zool 35 (1915). 
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ROBSON: Effect of Sacculina upon the fat metabolism of its host. Quart. 
J. microsc. Sci. 57 (1912). 

Roux, LE: (I) Castration parasitaire et caracteres sexuels secondaires chez 
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(3) Recherches sur la sexualite des Gammariens. Croissance, reproduc­
tion, determinisme des caracteres sexuels secondaires. Bul!. bioI. France 
et Belg. 16, Suppl. (1933). 

SALT: A further study of the effects of stylopisation on Wasps. J. of exper. 
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SPETT: Entwicklung der sekundaren Geschlechtsmerkmale in der Onto­

genese des Chorthippus parallelus ZETT (Orthoptera). Arch. Entw.­
mechan. 122 (1930). 

STECHE: Beobachtungen tiber Geschlechtsunterschiede der Hamolymphe 
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STIEVE-BEYKIRCH: Das Zwischengewebe in den Hoden und Samenblasen des 

Regenwurms (Lumbricus herculeus und terrestris). Z. mikrosk.-anat. 
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Upogebia littoralis. Quart. J. mircrosc. Sci. 74 (1930). 
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genus Cambarus. Amer. Mid!. Notre Dame 16 (1935). 
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TURNER (2): Studies on the secondary sexual characters of crayfishes: 
X. The annulus ventralis in true intersexes of Cambarus. BioI. Bull. 
Mar. bioI. Labor. Wood's Hole 69 (1935). 

ULRICH: Strepsiptera. Biologie der Tiere Deutschlands. Berlin 1927. 
VANDEL: (I) Le developpement de l'appareil copulateur des Planaires est 

sous la dependance des glandes genitales. C. r. Acad. Sci. Paris 170 (1920). 
- (2) Recherches experimentales sur les modes de reproduction des Planaires 

tric1ades paludicoles. Bull. bioI. France et Belg. 55 (1921). 
- (3) Le determinisme du developpement des oostegites des Isopodes, et 

des caracteres sexuels secondaires temporaire des Crustaces. C. r. Acad. 
Sci. Paris 178 (1924). 

- (4) Un cas d'inversion sexuelle parasitaire produit chez Odynerus innu­
merabilis SAUSS. par un Strepsiptere du genre Pseudoxenus. Bull. bioI. 
France et Belg. 67 (1933). 

VOULE: Der EinfluB von Ageniaspis sp. auf ihren Wirt Phyllocnistis citrella 
unter verschiedenen mikroklimatischen Verhaltnissen. Arch. neerl. Zoo!. 
I (1935). 

WEYER: (I) Die rudimentaren Keimdriisen im Lebenslauf der Arbeiter von 
Formica rufa und Camponotus ligniperda mit Beriicksichtigung der iibrigen 
sozialen Hymenopteren. ZooI. Anz. 74 (1927). 

- (2) Untersuchungen iiber die Keimdriisen bei Hymenopterenarbeiterinnen. 
Z. Zoo!. 131 (1928). 

WHEELER: The effects of parasitic and other kinds of castration in insects. 
J. of exper. ZooI. 8 (Ig,IO). 

II. Hautungs- und Metamorphosehormone der Insekten. 
Hautdriisen (Oenocyten, Synoenocyten und Verson­

driisen), Fettk6rper, Corpora cardiaca und Corpora allata. 
Die hormonellen Beziehungen im postembryonalen Entwicklungs­

geschehen der Insekten sind neulich von BODENSTEIN (1936) in den 
Ergebnissen der Biologie (Bd. 13) behandelt, weshalb ich unter Ver­
weis auf diese Arbeit liber die hormonalen Reaktionen der Insekten im 
Zusammenhang mit den Hautungen und der Metamorphose nur in aller 
Klirze berichte. 

Die Metamorphosehormone werden von BODENSTEIN in larvale, 
pupale und imaginale eingeteilt. DaB im Blut sich hautender Sphin­
gidenraupen Stoffe vorkommen, die den Hautungsvorgang anregen, 
wurde durch VON BUDDEN BROCK (1928, 1930, 1931) wahrscheinlich ge­
macht. Eine frlihzeitige Hautung konnte namlich nach Einspritzen 
von Blut von hautungsreifen Raupen mit einer gewissen Wahrschein­
lichkeit auch bei Raupen erzielt werden, die in dieser Hinsicht noch 
nicht reif waren. Ohne Existenz hormonaler Faktoren laBt sich auch 
das Ergebnis der Transplantationsversuche BODENSTEINs (1933) nicht 
erklaren; ein Raupenbein von Vanessa urticae des vierten Stadiums in 
eine andere Raupe des gleichen, aber alteren Stadiums transplantiert, 
vollzieht die Hautung zu demselben Zeitpunkt wie der Wirt, also friiher 
als normal. Transplantationen zwischen verschiedenen Arten ergaben 
dasselbe Resultat, das ohne Annahme von im Blut zirkulierenden Hau-
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tungshormonen nieht erklart werden kann. Die Quelle dieser Hautungs­
hormone (bei Rhodnius) befindet sieh nun naeh WIGGLESWORTH (I934) 
im Kopf. Dureh Kopfungen der Larvestadien von Rhodnius prolixus 
zu versehiedenen Zeitpunkten naeh den Hautungen konnte WIGGLES­
WORTH namlieh zeigen, daB das Vorhandensein des Kopfes wahrend 
einer gewissen Zeit naeh einer Hautung zur naehfolgenden Hautung 
notwendig ist. Wird der Kopf bevor dem kritisehen Zeitpunkt ent­
fernt, konnen die kopflosen Larven zwar lange Zeit leben - sie hauten 
sieh aber nieht. Larven, deren Kopfe naeh dem kritisehen Zeitpunkt 
abgesehnitten werden, hauten sieh dagegen normal. Dureh Versehmelzen 
von gekopften Larven versehiedener Stadien zeigte WIGGLESWORTH 
aueh, daB der Eintritt der Hautung aueh bei Rhodnius von im Blut 

" Abb.7. Syndiamesa Brallicki, metamerische Anordnung der ventralen (Vv) und dorsalen (Vd) Verson-
driisen und def Oenocyten (Oe) einer rei!en \Veibchenlarve; Soe die Synoenocyten; I~IO Nummern def 

Abdominalsegmente (halbsehematiseh). (Nach ZAVREL.) 

befindliehen Stoffen reguliert wird; naeh einer mundliehen Mitteilung 
hat WIGGLESWORTH aber entgegen fruheren Vermutungen naeh seinen 
letzten Experimenten keine uberzeugenden Beweise dafUr erhalten, daB 
die larvalen Hautungshormone von den Corpora allata stammen sollten. 

Aueh beim Eintritt des Puppenstadiums der Insekten sind Hormone 
tatig. Dureh Teilung von zur Verpuppung bereiten Insektenlarven 
(Lymantria dispar, Ephestia kiihniella, Calliphora erythrocephala, Droso­
phila) mittels einer Ligatur zeigten KOPEC (I922), FRAENKEL (I934, 
I935), BODENSTEIN (I936) und KUHN-PIEPHO (I936), daB - wenn die 
Operation genugend fruh stattfindet - nur die Vorderteile der Larven 
sieh verpuppen; findet sie spater statt, verpuppen sieh aueh die Hinter­
teile. Die Verpuppung der Hinterteile im letzten Falle wird naeh FRAEN­
KEL aueh vollzogen, wenn die nervose Verbindung zwischen Vorder­
und Hinterkorper unterbroehen wurde, was auf ein im Vorderteil des 
Korpers befindliehes inkretorisehes Organ hinweist. N aeh gewissen 
Autoren (KOPEC I922, TIRELLI I934) sollte das "Verpuppungszentrum" 
gerade im Gehirn liegen, naeh FRAENKEL (I935) wenigstens in der un­
mittelbaren Nahe des "Ganglions" von Calliphora und naeh KUHN­
PIEPHO (I936) "im Gehirn oder einer ihm anliegenden Gruppe von 
Drusenzellen mit innerer Sekretion", wahrend VON BUDDEN BROCK 
(I930) die "groBen Zellen" der VERsoNsehen Drusen als verantwort· 
lieh fUr die Produktion der Verpuppungshormone halt. Die VERsoNsehen 
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Driisen gehoren zu einer Gruppe von Organen, die Hautdriisen sind 
und zuerst von WIELOWIEJSKI (1886) und VERSON (1890) bei Chi­
ronomiden und Bambyx mari als dreierlei Sorten von Hautdriisen unter­

Abb. 8. Drei nacheinanderfolgende Stadien der ven­
tralen Versondriisen (Vv) und Oenocyten (ae) von 
Syndiamesa Branicki wahrend der Nymphose. Nach 
unten scbon scblupfende Puppe. (Nach ZAVREL.) 

schieden wurden, die in der neuen 
Dbersichtsarbeit vonZAvREL (1935) 
als Oenacyten, Synaenacyten und 
Versandriisen genannt werden (Ab­
bild. 7 und 8). Insbesondere die 
Versondriisen werden allgemein in 
Beziehung zu den Hautungen ge­
setzt, wobei schon ANGLAS (1901) 
und VERSON (19II) an eine inkre­
torische Funktion derselben glau­
ben. Das Vorhandensein emer 
solchen Funktion wird auch in den 
letzten Arbeiten auf diesem Ge­
biet sowohl fiir die eigentlichen 
Oenocyten (die "larvalen Oeno­
cyten"; ALBRO 1930, ZAVREL 1935) 
und die Synoenocyten (ZAVREL 
1935) als fiir die Versondriisen 
(Hoop 1933, ZAVREL 1935) be­
hauptet, obgleich SCHURFELD (1935) 
das Ergebnis und die Hypothese 
BUDDENBROCKs verneint; nach ihm 
ist die groBe Zelle der Versondriise 
nur eine Hautungsdriise ohne 
inn ere Sekretion, die zur Abschei­
dung des Hautungswassers zwischen 
der alten und neuen Hypoder­
mis dient. Nach WIGGLESWORTH 
(1934: I) produziert die Verson­
driise dabei Substanzen ("pro­
teinase" und "chitinase"), die die 
alte Kutikula digerieren. 

Friiher als bei den Schmetter­
lingen und Fliegen ist das Geschehen 
der Metamorphose wiederum bei 
den Hemipteren (Rhadnius) von 

WIGGLESWORTH (1934, 1936) klarge1egt. Gleich wie bei den Larven­
hautungen von Rhadnius konnte WIGGLESWORTH zeigen, daB auch die 
letzte Hautung, die "Metamorphosehautung", von einem Faktor im 
Kopf abhangig ist. Dekapitation von Rhadnius innerhalb der erst en 
Tage nach der den Zeitpunkt der Metamorphosehautung bestimmen­
den Fiitterung verhindert diese Hautung, eine spater stattgefundene 
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Dekapitation dagegen nicht. Wird ferner eine Larve z. B. von dem 1. Sta­
dium mit einer zur Metamorphosehautung bereiten Larve des 5. Sta­
diums in einer solchen Weise vereinigt, wie von der Abb.9 gezeigt 
wird, vollzieht die erstgenannte junge Larve keine gewohnliche Larven­
hautung, sondern eine Metamorphosehautung, und ein Zwergimago 
wird gebildet. Die Metamorphosehautung wird also von im . Blut be­
findlichen Stoffen verursacht und beruht nicht auf einem bestimmten 
Zustand der Larvenzellen - der metamorphosebedingende Faktor muB 
auch ein anderer sein als 
der, welcher die gewohn­
lichen Larvenhautungen 
bedingt. Durch eine 
Reihe von sinnreichen 
Versuchen zeigte WIG­
GLESWORTH weiter, "daB 
im Blut aller Larven­
stadien ein Faktor vor­
handen ist, der Meta­
morphose auslost. Die 
Larvenhautung kommt 
aber zustande, indem ein 
zweiter Faktor in Wirk­
samkeit tritt, der den 
ersten, den Metamor­
phosefaktor, unterdruckt. 
N ur im letzten Larven­
stadium fehlt dieser Hem­
mungsfaktor, so daB nun 
die Metamorphose aus­
ge16st wird" (BODEN­
STEIN 1936). Die Produk­
tion des Metamorphose­
hormones bei Rhodnius 

A 

Abb. 9. A Vereinigung einer Rhodnius-Larve des 1. Stadiums mit 
einer solchen des 5. Stadiums. B Aus dieser Vereinigung entstan­
dem;i" Zwergimago, verglichen mit C einer normalen Larve des 

2. Stadiums. (Nach \VIGGLESWORTH aus BODENSTEINJ 

wird von WIGGLESWORTH auf das Corpus allatum zuruckgefUhrt. SchlieB­
lich hat WIGGLESWORTH nach mundlicher Mitteilung in noch nicht 
veroffentlichten Versuchen gezeigt, nicht nur, daB das Hautungshormon 
nicht artspezifisch ist, sondern auch, da/3 erwachsene Insekten (die sich 
normal nicht hauten) eine uberzahlige Hautung vollziehen, wenn sie 
durch Vereinigung mit Larven genugende Mengen des Hautungshor­
mones erhalten. Das Blut von Rhodnius-Larven verursacht also eine 
uberzahlige Hautung bei erwachsenen Cimex. 

DaB auch bei den holometabolen Lepidopteren Hautungs- und Ver­
puppungshormone verschieden sind, geht mit gro/3er Wahrscheinlichkeit 
aus einem Experiment von BODENSTEIN (1933) hervor. Ein Raupen­
bein des letzten Stadiums, das also zur Verpuppung bereit war, wurde 
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in das vorletzte Stadium transplantiert und vollzog hier synchron mit 
dem Wirt eine uberzahlige Larvenhautung, also keine ihm eigentlich 
zukommende Verpuppungshautung. SchlieBlich sind bei der Differen­
zierung der Puppe zum Imago ebenfalls Hormone tatig, die nach HACHLOW 
(I93I) und BODENSTEIN (I936) im Vorderteil des Korpers ihre Quelle 
haben sollten, nach HACHLOW wahrscheinlich ventral im Thorax. Wah­
rend der postembryonalen Entwicklung der Insekten gibt es demnach 
eine ganze Reihe von ineinandergreifenden hormonalen Reaktionen, die 
teils die larvalen Hautungen, teils die Puppen- und Metamorphose­
hautungen regulieren. 

Von moglichen inkretorischen Organ en der Insekten sind auBer den 
Corpora allata schon die Oenocyten, Synoenocyten und Versondrtisen 
erwahnt (S. I70). Dazu kommen noch die Fettkorper (das Corpus adi­
posum) , die nach IWANOFF-MESTSCHERSKAJA (I935) Stoffe enthalten, 
die nicht artspezifisch sind und unreife Ovarien physiologisch in reife 
zu verwandeln vermogen, eine Verwandlung, die nicht mit Extrakten 
von reifen Ovarien der Insekten, wohl aber auch mit Hinterlappen­
hormon der Hypophyse erzielt werden konnte. Mit diesem Ergebnis kann 
das Experiment von BYTINSKI-SALZ (I933) zusammengestellt werden, 
welche Autoren die Ovarien einer Sphingidenhybridenpuppe, die infolge 
ihrer genet is chen Konstitution die Entwicklung im Puppenstadium be­
endigen, in die Puppe der normalen Elternart transplantierten. Unter 
dem EinfluB des Korpers des Wirtes bildete sich das unentwickelte 
Ovar normal aus. 

Die Fettkorper entstehen aus Anlagen, die sich von der Ventralwand 
der Coelomsackchen abgliedern und deshalb ursprunglich segmental an­
geordnet sind. Spater verschmelzen die Anlagen und die Fettkorper 
werden in einer visceral en und einer parietalen Schicht gefunden 
(SCHMIEDER I928, WEBER I933). Die Zellen der Fettkorper bilden 
oft Synzytien, sie zeigen insbesondere bei den holometabolen Insekten 
tiefgreifende Veranderungen wahrend der Entwicklung, enthalten auBer 
Fetttropfchen mehrere andere Arten von Einschlussen (Glykogen, EiweiB) 
und haben zuweilen einen sehr unregelmaBig gestalteten Kern, des sen 
Form mit der lebhaften sekretorischen Tatigkeit in Beziehung gesetzt 
werden kann. 

Auf Grund von anatomisch-histologischen Erwagungen betrachtet 
ferner DE LERMA (I933; vgl. BERLESE I908!) die Pharyngealkorper 
"corpi faringei") der Orthopteren, die sonst meistens als Ganglien auf­
gefaBt werden ("Pharyngealganglien") , als inkretorische Bildungen, 
eine Auffassung, die durch PFLUGFELDERs (I937) Untersuchungen tiber 
dieselben Organe der Hemipteren gestutzt wird. Nach PFLUGFELDER 
kommen namlich in den sog. Pharyngealganglien der genannten In­
sekten keine Ganglienzellen, sondern Zellen mit sekreterftillten Vakuolen 
vor. Da diese Organe ferner mit dem DorsalgefaB intim verbunden 
sind, werden sie von PFLUG FELDER die "Corpora cardiaca" genannt. 
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Die Corpora cardiac a werden nach demselben Autor gemeinsam mit den 
Corpora allata von einem Nerv versorgt, dessen Neurone im Pars inter-

Abb. ro. Sagittalschnitt dUTCh das Nervensystem eines Weibchens von Lecanium. C. a. Corpus allatum; 
Da. Darm; Gl./r. Ganglion frontale; Gl. he. Ganglion hypocerebrale; Myc. Mycetom; N.labr. Labralnerv; 
01. Oberlippe; Tr. Tritocerebrum; Usgl. Unterschlundganglion; I. Ill. Thgl. I.- III. Thorakalganglion. 

(Nach PFLUGFELDER.) 

cerebralis des Protocerebrums liegen. Nach BADEN (1936) werden die 
Pharyngealganglien durch Evagination von dem Stomodeum gebildet. 

Am besten bekannt unter 
den moglichen oder erweiI31icher­
maBen inkretorischen Organen 
der Insekten sind gerade die 
Corpora allata, die nach PFLUG­
FELDER (1937) bei den Cocciden 
paarig sind, einen ausgepragten 
Geschlechtsdimorphismus zei­
gen und sogar bei den Weib­
chen groBer als das Gehirn wer­
den (Abb. 10 und II) . Die Ent­
wicklung der Corpora allata 
wurde von HEYMONS (1895 bis 
1899) beschrieben, die Morpho­
logie und Histologie eingehend 
von NABERT (1913; vgl. auch 

Abb. I I. Corpus allatum eines vVeibcbens von Lecanim1t. 
Ma. Mark; Ri. Rinde; Sk . Sekretkapillaren. 

(Nach PFLUGFELDER.) 

BERLESE 1908, STRINDBERG 1913, HOLMGREN 1916, ILO 1918, LERMA 
1932, WIGGLESWORTH 1934, MELLANBY 1936 und GRAICHEN 1936!). 
Nach HEYMONS und NABERT sind die Corpora allata folgendermaBen 
zu definieren: sie nehmen ihren Ursprung an der Ventralflache der 
Maxillenbasis in Form zweier Einstiilpungen, die spater dorsalwarts 
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riicken und sich schlieBlich der Aorta und dem Schlunde anlegen (be­
statigt bei Rhodnius von MELLANBY I936). Da indessen die Embryologie 
der als Corpora allata beschriebenen Bildungen Ilur in wenigen Fallen 
bekannt ist, kann es bezweifelt werden, daB aIle Organe, die NABERT in 
seiner ausfUhrlichen und grundlichen Untersuchung behandelt, wirklich 
wahre Corpora allata sind (HOLMGREX I9I6). 

Die Corpora allata konnen entweder paarig oder unpaar sein (bei 
Rhodnius und anderen Landwanzen unpaar; PFLUGFELDER I937), wobei 
die Paarigkeit den urspriinglichen Zustand bildet. Sie kommen immer 
in der Nahe der paarigen sympathischen Ganglien (der Pharyngeal­
ganglien, bzw. lateralsympathischen Ganglien oder Corpora cardiaca) 
vor und zeigen auch immer eine intime Lagebeziehung zu trachealen 
Bestandteilen und zu der Aorta. Die Lage ist eine asymmetrische, im 
Kopf, im Hals oder im vorderen Teil des Thorax. In der GroBe lassen 
sich Altersschwankungen und, wie besonders WIGGLESWORTH gezeigt 
hat, zyklische, mit den Hautungen verbundene Veranderungen beob­
achten. Die Corpora allata sind durch ihre intensive Farbbarkeit, durch 
Vakuolen, chromatinreiche Kerne und eine gewohnlich synzytiale Struk­
tur ausgezeichnet. Sie werden von Nerven versorgt, die nach alteren An­
gab en von den paarigen sympathischen Ganglien ausgehen (bei Rhodnius 
durch unpaare Bildung ersetzt). Nach PFLUGFELDER (I937) stellt aber 
der Nerv der Corpora allata nur einen Zweig des gemeinsamen Haupt­
nerven dar, der sowohl zu den Corpora cardiac a (den "paarigen sym­
pathischen Ganglien") als auch zu den Corpora allata zieht. 

Im Corpus allatum hat nun WIGGLESWORTH (I934, I936) das wahrend 
der postembryonalen Entwicklung von Rhodnius tatige Metamorphose 
hormon lokalisiert. Dazu kommt aber noch, daB nach demselben 
Autor (I935 , I936) das Corpus allatum auch bei den erwachsenen 
Tieren wirksam ist, indem reife Weibchen, bei den en Gehirn und Corpus 
allatum exstirpiert sind, keine reifen Eier entwickeln, wahrend \Veibchen 
ohne Gehirn, aber mit funktionierendem Corpus allatum, normale Eier 
erzeugen. In Dbereinstimmung damit stimuliert Blut von Tieren mit 
dem Corpus allatum (auch von anderen Arten) die Eientwicklung in 
Tieren, bei denen dieses Organ exstirpiert war. Das Corpus allatum 
ist ferner notwendig fUr die normale Tatigkeit der akzessorischen 
Geschlechtsdrusen der Mannchen. Dagegen gelang es \VIGGLESWORTH 
nicht, mit dem Hautungshormon die Eibildung zu stimulieren, und 
auch nicht, mit dem Eibildungshormon die Hautung zu befordern. 
Das kleine Corpus allatum von Rhodnius muB demnach wahrschein­
lich wenigstens zwei Hormone erzeugen, das Metamorphosehormon 
und das gonadotrope Hormon. Dieses Verhaltnis erinnert an die Pro­
duktion von mehreren verschiedenen Hormonen in den Augenstielen 
der Crustaceen (vgl. S. 206!), in welch em Zusammenhang erwahnt wer­
den kann, daB auch im Kopf der Insekten (zuweilen ebenfalls im 
Thorax) Stoffe produziert werden (S. I85), die physiologisch an die 
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Farbwechselhonnone der Crustaceen erinnern und auf die Bewegungen 
der Chromatophoren dieser Tiere einwirken. 
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III. Internephridialorgan von Physcosoma. 
"Herzhormone" der Mollusken. 

Ein sehr interessantes Organ der Wirbellosen, das mit dem Inter­
renalorgan der Vertebraten mehrere Analogien darbietet, ist von HARMS 
(1919) beschrieben. Bei dem zu den Gephyreen gehorenden Wurm Phys­
cosoma gibt es nur einPaar Nephridien; diese sind nach HARMS wahr­
scheinlich aus urspriinglich zwei Segmentalorganen verschmolzen, von 
dem eines das Nephrostom und den Flimmerkanal, das andere den 
Endschlauch, die Endblase und den Ausfiihrungsgang geliefert hat. 
Der Endschlauch hat innen ein hohes Nierenepithel mit exkretorischer 

i ll 

'" Abb.12. Schnitt durch den NephridienscWauch 
mit Internephridialorgan von Physcosoma lanzaroiae. 

in Internephridialorgan; ne Nierenepithel; 
'" Muskulatur. (Nach HARMS.) 

lie 

b: 

Abb. 13. ZeBen des Internephridialorganes von Phys­
cosoma im Stadium cler Sekretion. bz basale Zellen 
des Organes; sz in die Blutflussigkeit sezernierende 

Zellen. (Nach HARMS.) 

Funktion; es enthalt auch einzelne Muskelfasern. In dem Teil des 
Schlauches, der die Endblase direkt fortsetzt, wird das Nephridium 
von einem zarten Peritonealepithel iiberzogen, und die letzten zwei 
Drittel des Schlauches enthalten zwischen diesem und dem Nieren­
epithel das Internephridialorgan (Abb. 12). Die Zellen des Internephri­
dialorganes umkleiden in mehrfacher Schicht die Nierenacini, sind poly­
gonal gestaltet und mit einem Sekret angefiillt, das feinkornig ist und 
sich je nach der Reife verschieden verhalt. Das reife Sekret besteht 
zum kleineren Teil aus lipoiden Kugeln, die sich mit Sudan III farben 
und mit Osmium schwarzen lassen, in Ather und Chloroform loslich 
sind und sich also ahnlich wie die Lipoide des Interrenalorgans der 
Vertebraten verhalten. Die meisten Granula des Internephridialorganes 
sind dagegen stark lichtbrechend und nicht in den genannten Chemi­
kalien 16slich, farben sich intensiv mit Heidenhain, Safranin und Saure­
fuchsin und sollen aus einem nuc1einahnlichen Stoff bestehen. Die ge­
reiften Sekretgranula werden an der AuBenseite des Schlauches in die 
Leibeshohle direkt ins Blut entleert (Abb. 13). 

Ergebnisse der Biologie XIV. 12 
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Durch zweckmaBige Operationen gelang es HARMS (1919, 1921) zu 
zeigen, daB das Internephridialorgan von Physcosoma eine ~L;iJenswichtige 
Funktion besitzt. N ach Entfernung des Endschlauches beider N ephridien, 
soweit das Internephridialorgan sich erstreckt, gehen die operierten Tiere 
in wenigen Tagen zugrunde. Entfernt man aber einen Endschlauch mit 
dem Internephridialorgan vollstandig, wahrend man am anderen ein 
kleines Stuckchen belaBt, erholen sich die Tiere bald, und das restierende 
Internephridialorgan hypertrophiert. Werden schlieBlich beide Schlauche 
mit dem betreffenden Organ entfernt und ein Stuckchen desselben 
transplantiert, so erholen sich die Tiere, falls die Transplantation ge­
lungen war. Auch Tiere, bei denen die beiden Internephridialorgane 
exstirpiert waren und die dann mit einem normalen Tier parabiotisch 
vereinigt wurden, blieben am Leben. Wie HARMS schreibt, scheint es 
demnach uber allen Zweifeln erhaben zu sein, daB wir wirklich in dem 
Internephridialorgan von Physcosoma einen Fall von innerer Sekretion 
haben, "wie man sie klarer sich nicht gut vorstellen kann". 

In diesem Zusammenhang k6nnen fUglich die von HABERLANDT 
(1930) ausgefUhrten Untersuchungen uber das Vorkommen von "Herz­
bewegungshormonen" bei Mollusken referiert werden. Ein isoliertes Herz 
von Helix pomatia, das in Ringerl6sung zum Stillstand gekommen war, 
blieb im Extrakt von Sohlenmuskel fortdauernd schlaglos, begann aber 
mit rhythmischer Schlagfolge in einem alkoholischen oder wasserigen 
Extrakt von Schneckenherzen. Auch ein aus Rinderherzen gewonnenes 
"Herzhormonpraparat" wirkte in Verdunnungen von I: I Milliarde 
aus16send, beschleunigend und verst ark end auf den PuIs. Verdunnte 
Adrenalinl6sungen vermochten ebenfalls schwache Konktraktionen aus­
zu16sen; das "Herzhormon" sollte aber nicht mit Adrenalin iden­
tisch sein, obgleich dieser Stoff auch bei den Wirbellosen vorkommen 
wird (S.223). In derselben Weise wie das Herz von Helix schlugen 
ganze isolierte Herzen von Aplysia in Leibesflussigkeit nur kurze Zeit, 
begannen aber rhythmisch und spontan zu pulsieren, wenn sie in einen 
Extrakt eines groBen Aplysienherzens ubertragen wurden, der mit 
Leibesflussigkeit hergestellt war. Das ausl6sende Moment fUr die Herz­
bewegung ist also nach HABERLANDT (1930) auch bei den Wirbellosen 
der chemische Reiz eines Herzerregungsstoffes. 
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IV. Der Farbwechsel und die hinteren Speicheldriisen 
der Cephalopoden. Das Corpus branchiale und die 

Pericardialdriise der Cephalopoden. 
Seitdem PARKER (I93I) gezeigt hat, daB die Angabe VON UEXKULLs 

(I896) iiber das Vorhandensein eines physiologischen Farbwechsels unter 
dem EinfluB wechselnder Beleuchtung bei den Echinodermen (Arbacia 
punctulata, bzw. A. pustulosa) nicht korrekt sein konne, ist ein solcher 
Farbwechsel bei folgenden Gruppen von wirbellosen Tieren bekannt 
geworden: Hirudineen, Cephalopoden, Crustaceen und Insekten. Bei 
den Hirudineen (z. B. Piscicola geometra, Glossosiphonia complanata), die 
ja nur niedrig entwickelte Augen, aber dennoch einen Farbensinn be­
sitzen (DENZER I935), kommt keine Anpassung an die Farbe des Unter­
grundes vor, sondem die Chromatophoren sind einfach im Lichte expan­
diert, im Dunkeln kontrahiert (JANZEN I932, I933; WELLS I932); die 
die Pigmentstromungen regulierenden Krafte sind iibrigens nicht naher 
untersucht. Die Farbzellen der Crustaceen und Insekten sind nicht 
innerviert, sondem werden hormonal reguliert (vgl. S. I82 und I86!), 
wahrend die der Cephalopoden einen ganz besonderen Bau haben und 
auBerdem allein unter den bisher untersuchten Chromatophoren der 
Wirbellosen mit N erven versorgt werden. 

Das Charakteristische der Chromatophoren der Cephalopoden ist 
die Tatsache, daB sie Sackchen darstellen, die mit braunem, rotem oder 
gelbem Pigment angefiillt und selbst nicht zu aktiven Gestaltsveran­
derungen befahigt sind. Die Expansion und Kontraktion der Chromato­
phoren wird dadurch moglich, daB eine Anzahl von Muskelzellen an der 
Peripherie der Farbsackchen haften, welche Zellen radial und parallel 
der Oberflache der Haut angeordnet sind und durch ihre Kontraktion 
die Chromatophoren in einer ebenen Flache expandieren (Abb. I4). 
Wenn die Muskelfasem erschlaffen, nehmen die Chromatophoren infolge 
der Elastizitat ihrer Hiille wieder eine kugelige Form an (BOZLER I928, 
I93I). Vom Zentralnervensystem kommende Nervenfasem innervieren 
die genannten Muskelfasem ohne Zwischenschaltung eines Nervenplexus 
(HOFMANN I907, I9IO). Durch verschiedene Experimente zeigte BOZLER 
(I928, I93I), daB die Muskelzellen der Cephalopodenchromatophoren 
doppelt innerviert sind, und zwar von einer tetanuserregenden und einer 
tonushemmenden Nervenfaser. Die Chromatophorenexpansion beruht 
auf einer tetanischen, yom Zentralnervensystem ausgelosten Kontraktion 
der Muskelfasem. 

12* 
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Soweit die hier gegebene kurze Beschreibung des Baues und der 
Funktion der Cephalopodenchromatophoren reicht, gibt es keine Ver­
anlassung, diese Organe in Verbindung mit einer Zusammenfassung liber 
hormonale Reaktionen bei den Wirbellosen zu behandeln. N ach einer 
langen Reihe von Abhandlungen von SERENI (I927-I93I) liber die 
Wirkungen von verschiedenen Giften auf die Chromatophoren der 
Cephalopoden ist dies jedoch der Fall. Die Bewegungen der Chromato­
phoren sollen namlich durch drei Arten von nervosen Zentren reguliert 
werden: 1. die motorischen Zen tren (B-Zen tren) , die wahrscheinlich 
in den verschiedenen Unterschlundganglien liegen; 2. das libergeordnete 

Abb. 14a und b. Chromatopboren der Cephalopoden mit ansitzenden Muskelfasern. In a sind diese erschlafft, 
in b maximal kootrahiert . (Nacb BOZLER.) 

allgemeine Zentrum der Farbung (A-Zentrum), das wahrscheinlich in 
den zentralen Ganglien liegt, und 3. ein Zentrum, das die Farbung hemmt 
(C-Zentrum), das seinerseits wahrscheinlich in den Cerebralganglien seinen 
Platz hat. Die Chromatophoren sind also der regulierenden Wirkung 
von antagonistischen erregenden und hemmenden Zentren unterworfen, 
wobei aber der Tonus dieser Zentren und auf diesem Wege der Expansions­
grad der Chromatophoren von im Blut zirkulierenden Stoffen beeinfluBt 
werden. Eines dieser Stoffe, das Tyramin (HENZE I905, I9I3), ist ein 
normales Produkt des Stoffwechsels der hinteren Speicheldrlise (der 
"Giftdruse"), wird auch im Blut angetroffen und wirkt erregend auf die 
B-Zentren oder auf die Endigung derjenigen Fasern, die ihnen von dem 
A-Zentrum zulaufen. In dieser Hinsicht muB auch die genannte hintere 
Speicheldruse zu den inkretorischen Organ en gerechnet werden. 

AuBer der schon erwahnten hinteren Speicheldriise gibt es bei den 
Cephalopoden eine ganze Reihe von anderen Organ en , die mit groBerer 
oder kleinerer Berechtigung als inkretorische Organe bezeichnet worden 
sind. Es sind dies die Gonaden (S. I53), das Ganglion stellatum (S. 22I), 
das Corpus subpedunculare (S.220), das Corpus branchiale oder die 
"Kiemenmilz", bzw. die Kiemenbanddruse, und die Pericardialdriise. 
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Das Corpus branchiale (HUTCHINSON 1928, SERENI 1930) wird bei allen 
dibranchiaten Cephalopoden gefunden, liegt unter der Kieme und besteht 
aus Bindegewebe und wahrscheinlich synzytialen Zellen mit Vakuolen 
und eosinophilen Granula; es wird reichlich mit Kapillaren versorgt 
und besitzt keinen Ausfuhrungsgang. Nach Wegnahme des einen Paar­
lings werden keine Ausfallserscheinungen bemerkt, aber die verbliebene 
Druse hypertrophiert. Werden dagegen beide Organe entfernt und die 
Tiere die Operation uberleben, so sistiert das Wachstum. Das Corpus 
branchiale soIl also fUr das normale Wachs tum ni:itig sein. 

Auch die Pericardialdruse der Cephalopoden, die mikroskopisch den 
Bau einer Druse besitzt und einen Anhang des Kiemenherzens darstellt, 
scheint ein inkretorisches Organ zu sein (KESTNER 1931). Sie kommt 
bei den Mollusken allgemein vor, ist aber nur bei Sepia officinalis und 
Verwandten zu einem isolierten Organ zusammengezogen, das somit 
exstirpiert werden kann. Wird dann die Druse beiderseitig entfernt, 
gehen die Tiere in langstens 4ma1 24 Stunden zugrunde; exstirpiert man 
nur ein Organ, wird die Lebensdauer verlangert. Die Einspritzung von 
Extrakten der Pericardialdruse scheint dabei nutzlich zu sein. 
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V. Der inkretorisch bedingte Farbwechsel der Insekten. 
Manche Insekten zeichnen sich durch schone Farben aus, die entweder 

chemisch bedingte Pigmentfarben oder physikalisch bedingte Struktur­
farben sind (WEBER 1933). Von ihnen sind in diesem Zusammenhang 
nur die ersterwahnten von Interesse. Die Pigmentfarben treten ent­
weder in der Kutikula, der Epidermis oder subepidermal auf, wobei 
die kutikularen gewohnlich die Hauptrolle spie1en. Sie gehi.iren zu den 
Melaninen, die auch nach dem Tode des Tieres bestandig sind, sich 
meistens ganz oder teilweise nach jeder Hautung unter der Wirkung 
von Oxydasen durch Sauerstoffaufnahme bilden und auBer in der Kutikula 
auch in der Gestalt von Granula in den Epidermiszellen abgelagert 
werden konnen. Die Epidermiszellen enthalten aber auch oft Pigmente 
anderer Abstammung, die weniger bestandig sind, deshalb rasch nach 
dem Tode ausbleichen, gelb, grlin, orange oder rot sind und als Granula 
oder Tropfchen auftreten. 

Wie bei den Crustaceen kann man auch bei den Insekten einen lang­
sameren morphologischen und einen schnelleren physiologischen Farb­
wechsel unterscheiden, der bei den Crustaceen immer und bei den In­
sekten gewohnlich nach optischen Reizen liber die Augen und das Nerven­
system ablauft (andere nur durch Nahrung, Temperatur oder Feuchtigkeit 
bedingte Farbenveranderungen werden hier nicht berikksichtigt). Bei-
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spiele von solchen Farbwechseln, die in Anpassungen an die Farben des 
Untergrundes oder in Veranderungen im AnschluB an die Untergrund­
farben bestehen, gibt es bei den Orthopteren (FAURE 1932), Phasmiden 
(ATZLER 1931, GIERSBERG 1928, PRIEBATSCH 1933, JANDA 1935), Lepi­
dopterenlarven (BRECHER 1925, GIERSBERG 1929) und Culiciden (MAR­
TINI-AcHUNDOW 1929). 

Bei den Culicidenlarven gibt es nicht nur einen typischen morpho­
logischen, sondern wenigstens bei Corethra auch einen schnellen phy­
siologischen Farbwechsel, der indessen in diesem FaIle nur die Pigment­
zellen der Luftsacke betrifft (MARTINI-ACHUNDOW 1929). Gleich wie bei 
den Crustaceen ist die dauernde Einwirkung eines dunklen Raumes auf 
Anopheles maculipennis nicht dieselbe wie die der Haltung auf einem 

a b r.: d 
Abb.15a-d. a Pigmentverteilung auf einem Luftsack der Corethra·Larve auf dunklem Grund. b Ubergangs. 
zustand nach Dberfiihrungen auf weillen Grund. c Endzustand der Pigmentverteilung auf weillem Grund. 
d Ubergangszustand nach Dberfiihrung von weil3em auf schwarzen Grund. (Nach MARTINI-AcHUNDOW.) 

dunkelfarbigen Untergrund. 1m letzteren FaIle erhielt man Dunkelfarbung 
der Larven und Puppen, im vorigen ganz hellbraune Exemplare. Auch 
Culex pipiens zeigt eine Farbanpassung an den Untergrund, falls man 
von ganz jungen Larven aus ziichtet, wahrend Corethra-Larven auf 
wei Bern Grund geziichtet glashell, auf schwarzem "rauchig-schwarzlich" 
werden. Dazu kommt bei dieser Gattung eine sehr schnelle Veranderung 
der auf den Luftsacken liegenden schwarzen Pigmentzellen, die auf 
dunklem Untergrund gleichmaBig verteilt und expandiert sind, sich aber 
rasch nach Oberfiihren auf hellen Grund nicht nur zusammenballen, 
sondern sogar ihre Lage durch amoboidale Bewegung verandern, so daB 
sie aIle schlieBlich auf der einen Seite der Luftsacke konzentriert liegen 
(Abb. IS). DaB Lichtreize durch die Augen hierbei regulierend eingreifen, 
ist offenbar; die Versuche von MARTINI-ACHUNDOW machen auch einen 
EinfluB yom Gehirn mutmaBlich, wah rend eine hormonale Regulation 
keineswegs ausgeschlossen ist und im Lichte der bei anderen Insekten 
und den Crustaceen vorkommenden Farbwechselreaktionen wahrschein­
lich vorkommt. Eine Innervierung der Farbzellen der Insekten ist nam­
lich noch nicht nachgewiesen. 

Durch verschiedene Versuche (PRZIBRAM 1922; BRECHER 1924, 1925; 
GIERSBERG 1929) wurde gezeigt, daB Schmetterlingsraupen eine hoch 
ausgebildete Fahigkeit besitzen, ihre Puppen in bestimmter Weise im 
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AnschluB an die Farbe der Umgebung zu farben und daB die Augen dabei 
eine entscheidende Rolle spielen. Werden die Augen durch Ausbrennen 
oder durch Abschniirung des ganzen Kopfes ausgeschaltet, ergeben solche 
Raupen in allen Umgebungen die gleichen Puppen wie in Finsternis; 
werden die Auge;n von Pieris brassicae mit einer durchsichtigen gelben 
oder blauen Lackfarbe bedeckt, entstehen Puppen von derselben Farbe 
(griin bzw. dunkel), wie wenn die Raupe sich in gelber oder blauer Um­
gebung verpuppt hiitte (BRECHER I924, I925). Die Mitwirkung eines 
im Kopf gelegenen Zentrums ist auch hier gegeben, denn "Kalteformen" 
werden erzeugt, wenn bei Temperaturversuchen der Kopf kalt, der Leib 
warm gehalten wird, und umgekehrt. Es kommt also nicht auf die Warme-

2 

J 

Abb. 16. I Hellstellung des Pigmentes 
von Dixippus morosus: I Lage des 
grunen nnd gelben, 2 des orangeroten, 
3 des braunen Pigmentes. 2 Dunkel­
stellung: I Lage des griinen nnd gelben, 
2 des orangeroten, 3 des brannen Pig­
mentes. Der orangerote Farbstoff hat 
sich horizontal ausgebreitet, der braune 
ist horizontal und vertikal gewandert. 

(Nach GIERSBERG.) 

menge, sondern auf die Beeinflussung des 
Kopfes an (GIERSBERG I929). 

Bei den Wanderheuschrecken (Locusta 
migratoria und pardalina) findet man teils 
einen individuellen Farbwechsel im AnschluB 
an die Farbe des Untergrundes, teils einen 
eigentiimlichen und ausgepragten Unter­
schied in der Farbung zwischen der soli­
taren, nicht wandernden und der bekann­
ten, in groBen Scharen wandernden Phase. 
Die groBere Aktivitat der Muskeln und 
anderer Organe der letztgenannten Phase 
solI nach FAURE (I932) Stoffe ("Locustin") 
produzieren, die die intensivere und dunk­
lere Farbe der "Gregaria-Phase" veran­
lassen. Ob diese Erscheinungen mit hor­
monalen Reaktionen verbunden sind, ist 
noch nicht ernstlich diskutiert, scheint aber 
gar nicht unwahrscheinlich zu sein. 

Bei den den Heuschrecken nahestehenden Phasmiden treten die 
meisten Autoren der letzten Jahre (GIERSBERG I928, I932; ATZLER I93I; 
PRIEBATSCH I933; JANDA I935) entschieden fiir eine hormonale Regu­
lation des bei diesen Insekten vorkommenden morphologischen und 
physiologischen Farbwechsels ein. Dixippus morosus hat in der Hypo­
dermis ein dunkelbraunes, ein orangerotes und ein griines Pigment 
(SCHLEIP I9II), wozu noch ein gelbes kommt (GIERSBERG I928). Von 
diesen wandern bei dem physiologischen Farbwechsel die beiden erst­
genannten in charakteristischer Weise, wahrend das griine und das 
gelbe Pigment eine konstante Lage besitzen (Abb. I6). Die Wanderung 
des braunen und roten Pigmentes ist von der Belichtung abhangig, so 
daB die Tiere nachts dunkel, am Tage hell werden, welche Periodizitat 
auch im konstanten Dunkeln sich rhythmisch wiederholt. Bei konstanter 
Luftfeuchtigkeit und im Licht wirken weiBe und hellgelbe Untergrund­
farben als helle Flachen, schwarze und rote als dunkle Flachen, weshalb 
Dixippus auf den vorigen hell, auf den letzteren dunkel wird. Bei dem 
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physiologischen Farbwechsel bewirkt Feuchtigkeit in 30-60 Minuten 
Verdunkelung, Trockenheit in 1-2 Stunden Aufhellung. Warme bedingt 
ebenfalls Aufhellung, Kalte Verdunkelung. Ather wirkt verdunkelnd, 
ebenso Druck- und Wundreize, wahrend Injektion von destilliertem 
Wasser Verdunkelung, von 2%iger Kochsalz16sung Aufhellung ver­
ursacht. Bei Ausschaltung der Augen erlischt der Farbwechsel (PRIE­
BATSCH 1933), ebenfalls nach Anlegung einer Ligatur in der Partie des 
Korpers, die hinter dieser liegt (JANDA 1935). Bei dem morphologischen 
Farbwechsel greifen ebenfalls Lichtreize, die Nahrung und die Temperatur 
regulierend ein, wobei der morphologische und der physiologische Farb­
wechsel "zwei Seiten eines Vorganges sind, der abhangig ist von Ver­
anderungen des Stoffwechsels, und zwar hochstwahrscheinlich von einem 
Wechsel des Hormongehaltes im Blut, von einem Auftreten und Ver­
schwinden von Reizstoffen, die den Apparat des Farbwechsels in Gang 
setzen" (GIERSBERG 1932). 

Bei dem physiologischen Farbwechsel von Dixippus sind Temperatur, 
osmotische, Druck- und Warmereize direkte, vom Zentralnervensystem 
unabhangige Reize, die meistens nur lokal wirken, wahrend optische 
und Feuchtigkeitsreize indirekte Reize sind, die uber das Zentralnerven­
system ihre Wirkungen ausuben. Verschiedene operative Eingriffe von 
GIERSBERG (1928) und ATZLER (1930) (dagegen PRZIBRAM-SUSTER 1931, 
die behaupten, daB durch die Operation ATZLERs die Tiere nur die Fahig­
keit verloren, die optischen Reize weiterzuleiten) zeigen, daB im Kopf 
ein Zentrum fUr den Farbwechselliegt, wobei nach ATZLER im "Dritt­
him" ein Zentrum fUr die das Farbwechselhormon ausscheidende Druse 
vorkomme und diese Druse durch das Gewebe dorsal vom Ganglion 
frontale reprasentiert werden wiirde. Das Reflexschema fur Druck- und 
Lichtreize soUte dann lauten: Nervensystem-hormonale Druse-Blut­
bahn, und fUr Feuchtigkeitsreize, die mit Hilfe der Tracheenluft perzi­
piert werden, Tracheenluft-Nervenbahn-hormonale Druse-Blutbahn. 

Da mehrere der letzten Untersuchungen uber den Farbwechsel der 
Insekten vermuten lassen, daB im Kopf dieser Tiere ein Zentrum fUr die 
genannte Funktion liegt, ist es in diesem Zusammenhang von Interesse, 
daB Extrakte der Kopfe verschiedener Insektenarten, in Garneelen inji­
ziert, die dunklen Pigmente dieser Tiere zu kontrahieren vermogen (HAN­
STROM 1936, 1937), wobei dieseFahigkeit besonders bei den Heuschrecken 
und Phasmiden gut ausgebildet ist und auch bei Dixippus morosus vor­
kommt. Extrakte des Thorax und des Abdomens geben dagegen entweder 
nur eine schwache oder gar keine pigmentkonzentrierende Reaktion. 
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VI. Die Sinusdriise des Auges und der hormonal 
bedingte Farbwechsel der Crustaceen. 

Unter zahlreichen h6heren Crustaceen, Isopoden, Amphipoden, 
Mysidaceen und Decapoden (besonders Garneelen) kommt ein oft erstaun­
lich schneller und kraftiger Farbwechsel vor. Er besteht meistens wie bei 
Palaemonetes vulgaris (PERKINS I928; BROWN I933-I935) und Crangon 
vulgaris (KOLLER I925-I930) darin, daB die Tiere sich an die Farbe ihrer 
Umgebung durch Expansion gewisser, Kontraktion anderer Chromato­
phoren anpassen, anders bei einigen Garneelen, z. B. Hippolyte varians 
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(KEEBLE-GAMBLE 1900-1904; MINKIEWICZ 1908) und Leander squilla 
(HANSTROM 1937: 5): hier auBert sich der Farbwechsel darin, daB nachts 
groBtenteils kontrahierte, am Tage unabhangig von Beleuchtung und 
der Farbe des Untergrundes expandierte Chromatophoren vorhanden 
sind. 1m letzteren FaIle gibt es also einen Tag-Nachtrhythmus. 

Als erster im Druck beschriebener Fall eines Farbwechsels unter 
den Crustaceen gilt die Gattung Hippolyte (KROYER 1842); die erste 
Beschreibung der Chromatophoren einer Crustaceenart behandelt M ysis 
(SARS 1867). Die Chromatophoren der Crustaceen enthalten mehrere 
Kerne und sind nach DEGNER (1912) synzytiale Bildungen. Nach MATZ­
DORFF (1883) sollten die Verzweigungen der Chromatophoren amoboidale 
und vollstandig temporare Bildungen sein, die zufallig bei der Expansion 
des Pigmentes gebildet werden wiirden. Unter anderem durch die 
Arbeiten von KEEBLE-GAMBLE (1900), FROHLICH (1910), FRANZ (1910), 
PERKINS (1928), und vor aHem durch DEGNER (1912) wurde gezeigt, 
daB die Pigmentverschiebungen der Chromatophoren auf intrazellularer 
Kornchenstromung beruhen und langs praformierter Bahnen (der Chromo­
rhizen) ablaufen (Abb. 17). 

N ach Oberstreichen der Augen oder nach doppelseitiger Blendung durch 
Abschneiden der Augen verlieren die Crustaceen vollstandig die Fahigkeit, 
sich an die Farbe der Umgebung anzupassen, was zuerst von POUCHET 
(1872) gezeigt wurde~ Man muB also annehmen, daB optische Reize in 
irgendeiner Weise die Expansion und Kontraktion der Chromatophoren 
beeinflussen, und glaubte im Anfang, daB die Chromatophoren der Crusta­
ceen wie die der Cephalopoden und wenigstens der Mehrzahl der Verte­
braten innerviert seien. Obgleich POUCHET (1876) selbst an die Inner­
vation der Crustaceenchromatophoren glaubte, gelang es ihm nicht, 
die Farbwechselfunktion nach Durchschneidung der Nerven zu storen. 
Zu demselben Ergebnis kamen MEYER (1879), MATZDORFF (1883), FROH­
LICH (1910), MENKE (19II), DEGNER (1912), KOLLER (1925, 1927) und 
PERKINS (1928). Dabei versuchte DEGNER das Problem auch histo­
logisch zu losen, weil RETZIUS (1890) als der erste (und bisher einzige) 
behauptete, daB er vermittels der Methylenblaumethode Nervenendi­
gungen an den Chromatophoren der Crustaceen gefunden hatte. MAYER 
glaubte nun, wie POUCHET, fest an die Innervation der Chromatophoren­
er schreibt sogar: "DaB eine Innervierung vorhanden ist, wird durch die 
Versuche mit geblendeten Tieren evident erwiesen." Bei seinen Kontroll­
versuchen mit der auch von RETZIUS verwendeten Methylenblaumethode 
konnte MAYER aber gar keine nach den Chromatophoren gehenden N erven­
fasern finden. Die Chromorhizen der Uropoden begleiten zwar die Nerven­
strange von Leander (Palaemon) squilla auf weite Strecken, aber es scheint 
nach MAYER "nur eine reine Lagebeziehung zwischen Nerven und Chro­
matophoren zu bestehen, aus der man urn so weniger auf funktionelle 
Verbindung schlieBen dad, als die hier in Betracht kommenden Nerven 
nachweislich in die Tastborsten der Uropoden gehen". 
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KOLLER (1925, 1927) machte an Crangon wie fruher MENKE (19II) 
an Idotheen mehrere Durchschneidungsversuche des N ervensystems, 
indem er die Bauchganglienkette des Abdomens an beliebigen Stellen 
durchschnitt, wobei aber auch die Partien des Korpers, die hinter dem 
Schnitt lagen, einen ungestorten Farbwechsel zeigten. Ebensowenig 
fiihrten Durchschneidungen des peripheren Nervensystems zur ver­
minderten Anpassungsfahigkeit der dabei getroffenen Korperteile. 
KOLLER schloB daraus, daB wahrscheinlich in der Korperflussigkeit 
befindliche Stoffe die Expansion und Kontraktion der Chromatophoren 
veranlassen und erbrachte durch Bluttransfusionen zum ersten Male den 
Beweis dafiir, daB der Farbwechsel der Crustaceen hormonal bedingt 
ist. "Nach den geschilderten Versuchen", schreibt KOLLER (1929), 
"mtiBten also - wenigstens mit der allergroBten Wahrscheinlichkeit -
inkretorische Organe angenommen werden, die auf den von den Seh­
elementen aufgenommenen und wahrscheinlich tiber das Zentralnerven­
system auf nervosem Wege zugeleiteten Reiz hin spezifische Stoffe 
(Hormone) absondern. Diese gelangen auf dem Blutwege zu den 
Chromatophoren und losen dort die Pigmentbewegungen aus." 

Schon frtiher wurde die Bezeichnung "innere Sekretion" 1m Zu­
sammenhang mit den Chromatophorenfunktionen verwendet, namlich 
von DOFLEIN (1910), der dabei aber die Bildung des blauen Pigmentes der 
Garneelen meinte. Diesesblaue Pigment wird aus dem roten bei der Kon­
traktion der roten oder rotgelben Chromatophoren gebildet, tritt aus den 
Chromatophoren ins umgebende Gewebe hinaus, wird da farblos und 
verschwindet. Betreffs dieses blauen Pigmentes schreibt DOFLEIN: 
"Die Untersuchungen von GAMBLE und KEEBLE haben diese Autoren 
zu der Ansicht gefiihrt, daB die Pigmente der hoheren Crustaceen im Stoff­
wechsel mit Notwendigkeit auftretende Substanzen sind, Sekreten ver­
gleichbar, die Chromatophoren sind bis zu einem gewissen Grade mit 
Drusen zu vergleichen. Ich kann mich dieser Arbeit nur anschlieBen. 
la, man kann sogar sagen, daB die Bildung des blauen Pigmentes und 
dessen Dbertritt in das Gewebe einen direkt der Beobachtung zuganglichen 
Fall von innerer Sekretion darstellt." 

Die Bluttransfusionen von KOLLER wurden so ausgefiihrt, daB Blut 
eines "Dunkeltieres", das auf dunklem Untergrund durch Expansion 
der dunklen Chromatophoren schwarzadaptiert war, einem "WeiBtier" 
injiziert wurde, das auf hellem Untergrund durch Kontraktion der dunklen 
Pigmente weiBadaptiert war. Nach der Injektion wurde das WeiBtier 
wieder in seine helle Umgebung gesetzt, war aber in 10-20 Minuten trotz 
der Umweltbedingungen ganz dunkel geworden. Ais Kontrollversuch 
wurde Blut eines WeiBtieres in ein WeiBtier injiziert, wobei aber das 
farbige Pigment keine Expansion zeigte. Der umgekehrte Versuch ge­
lang aber bei Crangon nicht: Blut eines WeiBtieres einem Dunkeltier 
injiziert, das in der dunklen Umgebung belassen wurde, konnte nicht eine 
Aufhellung desselben herbeifiihren. 
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Durch teilweise verschiedene Methoden konnte PERKINS (1928) zeigen, 
daB der Farbwechsel von Palaemonetes vulgaris auch von einer Substanz 
abhangig ist, die mit dem Blut zirkuliert. Verschiedene Nervdurch­
schneidungen waren erfolglos, soweit nicht gleichzeitig das dorsale Blut­
gefaB geschadigt wurde. Wenn dieses oder Seitenzweige desselben ab­
geschnitten wurden, konnte PERKINS sogleich eine Expansion der dunklen 
Chromatophoren solcher Korperteile beobachten, deren Blutzufuhr 
verhindert wurde. Bei zufalligem Abklemmen der dorsalen Abdominal­
arterie wurden auch die hinter dem Eingriff gelegenen Partien des 
Abdomens dunkel, urn dann wieder hell zu werden, wenn die Zirkulation 
ungestort war. SchlieBlich gelang es PERKINS (1928) durch Extraktion 
verschiedener Organe des Korpers zu zeigen, daB in den Augenstielen von 
Palaemonetes eine Substanz vorhanden ist, die bei Injektionen in Dunkel­
tiere die Kontraktion der farbigen Chromatophoren auch entgegen den 
Umweltbedingungen verursacht. Das Vorkommen einer solchen "chro­
matophoraktivierenden" Substanz, die die dunklen Chromatophoren 
der bisher untersuchten Garneelen kontrahiert (betreffs ihrer Wirkung 
auf die Chromatophoren der Taschenkrebse vgl. S. 195!) ist spater bei 
zahlreichen anderen Decapoden, Mysidaceen und Stomatopoden von 
KOLLER (1929), KOLLER-MEYER (1930), SMITH (1930), PERKINS-KROPP 
(1932), KROPP-PERKINS (1933), ROSOl (1934), RAN STROM (1935, 1937), 
CARLSON (1935, 1936) und ABRAMOWITZ (1936) bestatigt worden. 

Wahrend einige Autoren glauben, daB die Chromatophoren der Crusta­
ceen direkt durch Licht, Warme oder Kalte reizbar sind (GAMBLE-KEEBLE 
1900, MEGUSAR 1912, BAUER-DEGNER 1913, SMITH 1930, GIERSBERG 
1931), behaupten andere (MATZDORFF 1883, TAITE 1910, KOLLER 1927; 
PERKINS 1928; PARKER 1930), daB dies nicht der Fall sei. SMITH (1930) 
fand, daB die Chromatophoren von Macrobrachium acanth1£YUS sich immer, 
unabhangig von der Farbe des Untergrundes, expandieren, wenn das 
Tier in 'Wasser von einer Temperatur zwischen 6--15° und 35-40° C 
gehalten wird. Zwischen 15 und 35° C expandieren sich dagegen die 
Chromatophoren von lYI acrobrachittm am Tage auf einem dunklen Unter­
grund und kontrahieren sich auf einem hellen. SMITH bereitete nun Extrakte 
von Augenstielen, teils von Tieren, die durch warmes 'Wasser, teils von 
Tieren, die durch kaltes \Vasser dunkel geworden waren, und injizierte 
diese Extrakte in dunkle Macrobrachitt1n, die bei normaler Temperatur 
gehalten wurden. Da nun die letztgenannten danach ihre Chromato­
phoren kontrahieren, schloB SMITH, daB die Reaktionen der Chromato­
phoren von M acrobrachium auf Warme und Kalte direkt sein soUten, 
weil die Tiere fortwahrend eine chromatophorkontrahierende Substanz 
in den Augenstielen besaBen. Dieser SchluB ist aber nicht bindend, da die 
pigmentaktivierende Substanz sehr wohl in der inkretorischen Druse der 
Augenstiele vorhanden sein kann, aber dennoch nicht in die Zirkulation 
gelangt, wenn die Tatigkeit des entsprechenden Nerven gehemmt wird. 
Mit anderen ';\forten, der Effekt der hohen oder niedrigen Temperatur 



190 BERTIL HAN STROM : 
======================================= 

kann darin liegen, daB dasjenige nervose Zentrum, das die Tatigkeit 
der pigmentaktivierenden Driise reguliert, durch Hemmung die Ab­
sonderung des Sekretes ins Blut verhindert. Auch in diesem Faile ware 
also eine hormonale Regulation und keine direkte Reizbarkeit der 
Chromatophoren vorhanden. 

Auch in der Funktionsweise der weiBen Chromatophoren von ge­
blendeten Palaemonetes vulgaris ware es moglich, eine direkte Reizwirkung 

6 
Abb. 17. Sechs verschiedene S tadien d er Pigmentwanderung in einer weiBen Farbzelle von P alaemonetes 
vulgaris . I nach mehreren Stunden auf einem weiBen Untergrund; 2 , 3, 4 dieselbe Zelle nach 5 , 30 und 
120 Minuten auf einem schwarzen Untergrund; 5, 6 dieselbe Zelle 20, bzw. 1 8 0 Minuten nach erneuter 

1Jberfiihrung auf einen weillen Untergrund. (Nach BROWN .) 

des Lichtes zu sehen. Bei Augentieren von dieser Art werden die weiBen 
Chromatophoren gewohnlich im Licht auf einem dunklen Untergrund 
kontrahiert, auf einem heilen expandiert (Abb. 17). Bei Fortnahme der 
Augen expandieren sich die farbigen Chromatophoren von Palaemonetes 
unabhangig von Beleuchtung und Farbe des Untergrundes maximal 
(Abb. 22 A) , wahrend die weiBen wenigstens bei der Halfte der Experi­
menttiere eine voilstandige Funktionstiichtigkeit beibehalten. Es gibt 
bei diesen keine andere Verschiedenheit von dem Verhalten der normalen 
Augentiere als das Wegfailen der Untergrundadaptation. Die weiBen 
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Chromatophoren dieser augenlosen Tiere werden also nicht, wie bei 
normalen Tieren, auf einem dunklen Untergrund im Lichte kontrahiert, 
sondern der ailein ausschlaggebende Faktor bei ihren Bewegungen ist 
die Lichtintensitat. Unabhangig von der Farbe des Untergrundes ex­
pandieren sie sich bei hoher Lichtintensitat und kontrahieren sich bei 
niedriger oder im Dunkeln, als ob sie eine Art von unabhangigen Effek­
toren (PARKER 1919) waren, die. von dem Licht direkt gereizt werden 
(bei Leander serratus sollen die weiBen Chromatophoren auch bei Augen­
tieren im Licht expandiert, im Dunkeln kontrahiert sein; STEPHENSON 
1934). Nun ist es aber so, daB BROWN (1935) sowohl in den Augenstielen 
als im Vorderteil des Cephalothorax von Palaemonetes Substanzen ge­
funden hat, die die weiBen Chromatophoren kontrahieren. In derselben 
Partie des Cephalothorax gibt es aber auch bei erwachsenen Tieren 
ein wahrscheinlich funktionstuchtiges N aupliusauge, weshalb optische 
Reizungen uber das Gehirn auch in diesem Faile moglicherweise nach 
demjenigen Organ im Cephalothorax fortgepflanzt werden konnen, das 
eine die weiBen Chromatophoren kontrahierende Substanz erzeugt. 
Auch nach Wegnahme der Komplexaugen konnte solchenfails eine 
hormonale Regulation der Bewegungen der weiBen Chromatophoren 
auf optische Reize hin angenommen werden (HANSTROM 1937). 

Die in bezug auf ihren Farbwechsel und dessen hormonale Regulierung 
am besten untersuchtenCrustaceen sindCrangon vulgaris (ausEuropa) und 
Palaemonetes vulgaris (aus Nordamerika). Bei Crangon (KOLLER 1925 bis 
1930) gibt es in den Chromatophoren vier Pigmente: Sepiabraun, WeiB, 
Gelb und Rot, die ip. der Reihenfolge entsprechenden Mengenverhaltnissen 
vorkommen. Samtliche vier Pigmente konnen in ein und derselben Chro­
matophore vorhanden sein, wahrend monochromatische Chromatophoren 
stets Sepiabraun (= Melanin, VERNE 1921) enthalten. Durch Experimente 
mit verschiedenfarbigen Untergrunden und mit Untergrunden von ver­
schiedenen Helligkeitsstufen zeigte KOLLER, daB Crangon sich durch 
Konzentration gewisser Pigmente und Expansion anderer an weiBe, 
schwarze, gelbe, orangefarbene und rote Umgebung anzupassen vermag, 
und daB dabei die Wellenlange des von der Umgebung ausstrahlenden 
Lichtes im Gegensatz zur Beleuchtungsstarke von ausschlaggebender 
Bedeutung ist. 

Durch die schon erwahnten BluUransfusionen zeigte KOLLER ferner, 
daB ein WeiBtier, dem das Blut eines Schwarztieres injiziert und das dann 
wieder auf hellen Untergrund versetzt wurde, trotz der optimalen Be­
dingungen fur Hellanpassung eine dunkle Farbe annahm. In Dber­
einstimmung damit wird ein WeiBtier auf hellem Boden nach Injektion 
von Blut eines gelb angepaBten Tieres trotz seines Verbleibens in weiBer 
Schale gelblich. Diese Versuche wie auch die Tatsache, daB Crangon sich 
an mehrere, verschieden gefarbte Untergrunde anzupassen vermag, 
spricht nach PARKER (1930) dafur, daB mehrere verschiedene Stoffe die 
Bewegungen der verschiedenen Pigmente der Garneelenchromatophoren 
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regulieren. Dabei soli nach KOLLER (I929, I930) bei Crangon nicht 
nur (wie es PERKINS I928 bei Palaemonetes gefunden hat) ein haupt­
sachlich pigmentkonzentrierendes Organ in den Augenstielen liegen, 
sondern auch ein pigmentexpandierendes Organ in der Rostralgegend 
vorhanden sein (Abb. I8). Bei Injektion von Extrakten der Augen­
stiele von Crangon erhielt namlich KOLLER eine heftige Banung von 
Melanin und Gelb, aber gleichzeitig eine deutliche Ausbreitung von 
WeiB. Das erwahnte Verhalten des weiBen Pigmentes steht indessen 
damit in Widerspruch, daB nach Ausbrennen einer dorsomedialen Partie 
des Augenstieles in der Nahe der Basalmembran des Auges (wo nach 
KOLLER das "WeiBorgan" liegen soUte) sowohl das Melanin als das 

Abb. 18. Crangon vulgaris. Links Kontrolltier, rechts 
Versuchstier, dem das "Schwarzorgan" zerst6rt wurde. 
Beide Tiere nach mehrstiindigem Aufenthalt auf 
schwarzem Grunde aufgenommen. (Nach KOLLER.) 

weiBe Pigment in den Zustand 
q.er Ausdehnung iibergeht. Das 
in der Rostralgegend (nach vorn, 
medial und dorsal) gelegene 
"Schwarzorgan" son nach Injek­
tionsversuchen das schwarze und 
rote Pigment expandieren. 

Auch betreffs der physikalisch­
chemischen Natur der pigment­
konzentrierenden Stoffe des Au­
genstieles geben die Untersuchun­
gen von KOLLER (I929, I930) an 
Crangon die erst en Aufschliisse. 
Diese Substanzen behalten nam­
lich nach Dbertragung per os ihre 

spezifische Wirksamkeit, sie sind (wie KOLLER I929 zuerst zeigte) weder 
art-, noch gattungseigen, sie werden nicht durch Kochen zerstort, und 
sie sind schlieBlich auch nach groBer Verdiinnung (mindestens I: IOOOOO) 

wirksam. Man kann hinzufiigen, daB die Augenstiele der Crustaceen 
gemaB mehrerer Autoren lange Zeit getrocknet aufbewahrt werden 
konnen, ohne dabei ihre pigmentaktivierende Fahigkeit einzubiiBen, 
sogar mehr als jahrelang (HAN STROM I937). SchlieBlich hat CARLSON 
(I936) nach Untersuchungen an Palaemonetes gezeigt, daB die chromato­
phoraktivierende Substanz durch eine Cellophanmembran diffundiert, 
daB sie wahrscheinlich nicht in Ather, aber in Alkohol lOslich und 
weiter sehr stabil ist, da sie mit verdiinnter HCl und NaOH gekocht 
werden kann, ohne zerstOrt zu werden. DaB diese Substanz als ein 
Hormon bezeichnet werden muB, ist demnach iiber allen Zweifel erhaben. 

Palaemonetes vulgaris hat in den Chromatophoren drei verschiedene 
Pigmente, Rot, Gelb und WeiB, von denen die beiden ersteren meistens 
in denselben Chromatophoren, aber als selbstandige Pigmenthaufen vor­
kommen, wahrend das WeiBe allein in gewissen Chromatophoren ein­
geschlossen liegt (PERKINS I928, BROWN I933-I935). Die gefarbten 
Chromatophoren sind ziemlich gleichmaBig iiber den ganzen Korper 
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verteilt, wahrend die weiBen Chromatophoren in Gruppen auftreten, von 
welchen die groBten tiber dem Herz und am Hinterende der Abdominal­
segmente liegen. Die Bewegungen des weiBen Pignrentes sind weniger 
regelmaBig (vgl. S. 190!), wahrend die roten und gelben Pigmente im Licht 
auf dunklem Untergrund expandiert, im Licht auf he11em Untergrund 
und im vo11standigen Dunkeln kontrahiert sind (PERKINS 1928). Nach 
Betaubung der Tiere mit Ather, Chloroform usw. und nach Fortnahme 
der Augen tritt eine vo11standige Expansion der farbigen Chromatophoren 
ein, wahrend sie sich nach Dberstreichen der Augen wie im vo11standigen 
Dunkeln kontrahieren (PERKINS 1928). Ein Dberstreichen der ventralen 
Augenhalfte ftihrt aber im Licht unabhangig von der Farbe des Unter­
grundes zur Expansion des roten und gelben Pigmentes, wahrend beim 
Dberstreichen der dorsalen Augenhalfte die farbigen Chromatophoren 
sich auf dimklem Untergrund im Licht expandieren, auf he11em Unter­
grund (im Licht) kontrahieren (HANSTROM 1937). Die ventrale Augen­
halfte ist demnach bei diesen Reaktionen von ausschlaggebender Be­
deutung. AuBer den roten, gelben und weiBen Pigmenten kommt auch 
bei Palaemonetes ein blaues Pigment vor, das dann auf tritt, wenn ein 
"Schwarztier" von dunklem auf he11en Untergrund versetzt wird. Dabei 
tritt aus den sich kontrahierenden farbigen Chromatophoren ein blaues 
Pigment aus, das wahrscheinlich in genetischer Beziehung zu dem roten 
Pigment stehen so11 (PERKINS 1928, BROWN 1933-1935); es flieBt dann 
diffus unt«:;r den Geweben umher und verschwindet a11mahlich (vgl. S. 188!). 
Chemisch so11 das rote Pigment von Palaemonetes mit Astacin, das gelbe 
mit Pflanzenkarotin identisch sein (BROWN 1934). 

Gleich wie KOLLER an Crangon arbeitete auch BROWN (1935) an 
Palaemonetes mit verschiedenfarbigen Untergrtinden und erhielt prinzipiell 
dieselben Resultate (Abb. 19). Das rote, das gelbe, das weiBe und das 
blaue Pigment konzentrieren und expandieren sich nach BROWN selb­
standig und unabh1ingig voneinander, wie die untenstehende Zusammen­
stellung zeigt: . 

Farbe des Untergrnndes I Rotes Pigment j Gelbes Pigment Weilles Pigment I Blanes Pigment zwischen 
den Chromatophoren 

WeiB konz. konz. expo abwesend 
Griin konz. konz. expo vorhanden 

Rot (I) konz. expo expo abwesend 
Rot (2) expo expo expo abwesend 

Blau konz. konz. konz. vorhanden 
Dunkelgrau expo konz. konz. vorhanden 

Schwarz expo expo konz. vorhanden 

BROWN schloB daraus, daB verschiedene Hormone die Bewegungen der 
verschiedenen Pigmente von Palaemonetes regulieren. Er untersuchte 
weiter das Verhalten der Pigmente nach wochenlangem Aufenthalt auf 
einem Untergrund von bestimmter Farbe. Dabei fand er, Wle frtiher 

Ergebnisse der Biologie XIV. 13 
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MEGUSAR (1912), daB die Farbanpassung der Garneelen zwei Momente 
einschlieBt: I. die schnelle Pigmentbewegung innerhalb der Chromato­
phoren, die hochstens eine Zeitdauer von 24 Stunden braucht (mit anderen 
Wort en den physiologischen Farbwechsel), und 2. eine Veranderung der 
Menge der verschiedenen Pigmente, also eine Neubildung von gewissen, 
einen Abbau von anderen Pigment en in Beziehung zu der Farbe des Unter­
grundes, was einen langsamen, mehrere Wochen dauernden ProzeB 

• 

3 4 
Abb . 19. Eine und dieselbe C hromatophorenpartie von Palaemonetes vulgaris nach 2 Tagen auf einem 
dunkelgrauen Untergrund (r ), einem T age auf einem w eiBen Untergrund (2) , einem T age auf einem roten 

Untergrund (3) und einem Tage auf einem schwar zen Untergrund (4). (Nach B ROWN .) 

darstellt (den morphologischen Farbwechsel). Dabei wurde bestatigt, daB 
Pigmente, die sich auf einem gewissen Untergrund in Expansion befinden, 
gleichzeitig an Menge zunehmen, wahrend Pigmente, die auf demselben 
Untergrund konzentriert sind, an Menge abnehmen (KEEBLE-GAMBLE 
1904, BABAK 1913, REMANE 1931, ODIORNE 1933). BROWN halt des­
halb fur moglich , daB dieselben Hormone, die die Pigmentbewegungen 
innerhalb der Chromatophoren (den physiologischen F arbwechsel) 
regulieren, auch bei der Bildung und dem Abbau der Pigmente (bei dem 
morphologischen Farbwechsel) tatig sind (vgl. S.18S) . 

Wahrend die meisten Crustaceen und besonders die Garneelen (jedoch 
mit Ausnahme von Hippolyte varians: MINKIEWICZ 1908) bei der Augen-
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amputation (Abb. 22 A) infolge maximaler oder beinahe maximaler Ex­
pansion der farbigen Pigmente dunkel werden (PARKER-BROWN-ODIORNE 
I935, CARLSON I936), nimmt 
die Mehrzahl der bisher in 
dieser Hinsicht untersuchten 
Brachyuren (Abb.20) nach 
der Augenamputation eine 
hellere Farbe an (MEGUSAR 
I9I2 ; ABRAMOWITZ I935 ; 
CARLSON I935, I936). Am 
ausfiihrlichsten wurde dabei 
U ca pugilator un tersucht , 
welche Art schwarze (wahr­
scheinlich Melanophoren) , 
rote, gelbe und weiDe Chro­
matophoren besitzt. Nach 
der Entfernung der Augen 
wird nun U ca hell, weil die 
schwarz en und roten Pig­
mente sich kontrahieren. In 
Obereinstimmung damit wer­
den Tiere, die augenlos sind, 
bei Injektion von Augen­
extrakt derselben Art dunk­
ler, weil die schwarz en und 
rot en Pigmente sich dann 
wieder expandieren (CARLSON 
I936). Auch Uca pugnax, 
Ovalipes ocellatus, Ocypode 
albicans und Portunus anceps 
werden im Gegensatz zu dem 
Verhalten der meisten an de­
ren Crustaceen nach Augen­
amputation hell. 

CARLSON (I936) zeigte 
weiter, daD ein Extrakt der 
Augenstiele von Uca pugilator 
nach Injektion in augenlose, 
dunk Ie Palaemonetes vulgaris 
und Crangon (Crago) vulgaris 

A 

B 
Abb. 20A und B. A Normal expandierte dunkle Chromato­
phoren von Uca pugilator. B Kontrahierte dunkle Chromato ­
phoren bei augenlosen Uca pugilator . (Nach CARLSON aus 

HANSTROM . ) 

wie Extrakte der Augenstiele anderer Decapoden eine Kontraktion 
der dunklen Chromatophoren hervorruft (Abb. 22 B) und daD die 
Extrakte der Augen einer Anzahl verschiedener Decapoden, in augenlose, 
helle Uca pugilator injiziert, immer eine Expansion der schwarzen und 
roten Pigmente zur Folge hatten. Obgleich auch an andere ErkHirungen 
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gedacht werden kann, ist es am einfachsten, anzunehmen, daB dieselben 
Augenstielhormone, welche die roten und gelben Pigmente von augen­
losen Palaemonetes konzentrieren, die schwarzen und roten Pigmente 
von augenlosen Uca expandieren. Von groBem Interesse ist es schlieB­
lich, daB das Intermedin der Hypophyse der Vertebraten ebenfalls die 
Melanophoren und die roten Chromatophoren von U ca expandiert 
(ABRAMOWITZ 1936; vgl. HANSTROM 19371)1. 

Nachdem PERKINS (1928) gezeigthatte, daB im Augenstiel von 
Palaemonetes vulgaris Stoffe produziert werden, die die farbigen Pig­
mente derselben Art kontrahieren, wies BROWN (1935: 4) nach, daB 
ebensolche Stoffe, obgleich in geringerer Konzentration, in den Bauch­
ganglien vorhanden sind, und weiter, daB eine Substanz, die die weiBen 
Chromatophoren von Palaemonetes kontrahiert, sowohl in dem Augen­
stiel als in dem Vorderteil des Cephalothorax vorkommt. Seitdem die 
pigmentaktivierenden Substanzen der Augenstiele auch bei anderen 
Decapoden gefunden waren, machten KOLLER (1930) an Crangon vulgaris 
und HosOI (1934) an Penaeus faponicus die ersten Versuche zu einer 
naheren Abgrenzung der hormonproduzierenden Partie des Augenstieles. 
Beide fanden dabei, daB Extrakte des distalen Teils des Augenstieles, 
also die Augenkalotte, keine pigmentaktivierende Fahigkeit besitzen. 
Nach HosOl sollte weiter das hormonproduzierende Organ im mitt­
leren Teil des Augenstieles liegen, wahrend KOLLER nach Kauterisation 
mit Hilfe eines Punktbrenners ein bestimmtes Organ, "die Blutbildungs­
zellen mit groBen Kernen" in der Nahe der Basalmembran, als ver­
antwortlich fUr die Hormonproduktion ansah. Wie ich (1935, 1937) 
und CARLSON (1935, i936) gezeigt haben, gibt es aber AnlaB anzunehmen, 
daB die von mir 1933 entdeckte Sinusdriise (oder "Blutdriise") die­
jenigen Hormone produziert, die die roten und gelben Pigmente von 
Palaemonetes konzentrieren und die schwarzen und roten Pigmente 
von U ca expandieren. 

Wenn Palaemonetes zuerst durch Augenamputation einseitig ge­
blendet und dann auch die anderseitige Augenkalotte entfernt wird, 
werden "WeiBtiere" dauernd weiB, wahrend "Schwarztiere" ihre farbigen 
Chromatophoren kontrahieren. 'Wenn aber statt dessen die zw~i distalen 
Drittel des Augenstieles des zuerst einseitig geblendeten Tieres abge­
schnitten werden, tritt eine vollstandige Expansion der farbigen Pigmente 
ein, wie bei beiderseits vollstandig geblendeten Palaemonetes. In Uber­
einstimmung damit sind Extrakte der Augenkalotte in bezug auf die 
Pigmentbewegungen inaktiv, wahrend Extrakte der beiden distalen 
Drittel des Augenstieles ebenso kraftig die farbigen Chromatophoren 
von maximalexpandierten Palaemonetes kontrahieren wie Extrakte der 
ganzen Augenstiele. Die (bei Palaemonetes) pigmentkonzentrierende 

1 Nach noch nicht veroffentlichten Versuchen von ABRAMOWITZ bewirken 
auch Extrakte der Subneuraldriise der Ascidien (Molgula) eine Expansion 
der Melanophoren von U ca. 



Inkretorische Organe und Hormonfunktionen bei den Wirbellosen. 197 

Druse muB folglich in dem mittleren Teil des Augenstieles liegen. In 
dieser Partie kommt sie auch bei Uca pugilator vor, we1che Art nach 
einseitig vorgenommener vollsUindiger Augenamputation hell wird, wenn 
dazu die beiden distalen Drittel des anderen Auges entfernt werden, 

wahrend das Abschneiden der Augenkalotte eines einaugigen dunklen 
Tieres von keiner Kontraktion der dunklen Chromatophoren gefolgt 
wird (CARLSON 1936). In der mittleren Partie des Augenstieles (Abb. 21) 
liegt nun bei Palaemonetes von moglichen inkretorischen Bildungen auBer 
der schon erwahnten Sinusdruse (Abb. 24A) auch das von mir 1931 
entdeckte X-Organ (vgl. S.214!), bei Uca zwar eine Sinusdruse, aber 
jedenfalls kein wohlentwickeltes X-Organ und wahrscheinlich uberhaupt 



198 BERTIL HANSTROM: 

kein X - Organ. Da au/3erdem mit Sicherheit kein X - Organ in den 
Augenstielen von Cambarus sp., Astacus vulgaris, Sesarma cinereum und 
Aratus pisoni vorhanden ist, bei welchen Arten trotzdem eine pigment­
aktivierende Substanz nach Extraktions- und Injektionsexperimenten 
nachgewiesen wurde (Abb. zzA, B), und keine anderen Organe des 
Augenstieles der Decapoden in Betracht kommen k6nnen, mu/3 die Sinus­
druse als diejenige Bildung angesehen werden, deren Hormone die roten 

A B 

Abb. 22. A und B. Zwei augenlose Palaemoneles vulgaris, von denen A vor 30 Minuten mit 0,1 cern Meerwasser, 
B vcr 30 Minuten mit derselben Menge eines gekocbten Augenextraktes von Cambarus injiziert waf. Die 
verschiedene Farbe der beiden Tjere kann vie} deutlicber bei den lebenden Tieren beobachtet werden. 

(Nach HANsTR,j,r.) 

und gelben Pigmente von Palaemonetes konzentrieren und die schwarzen 
und roten Chromatophoren von Uca expandieren (HANSTROM I937). 

Die Sinusdruse der Crustaceen wurde von mir I933 entdeckt und 
spater von SJOGREN (I934) und mir (I937) in Details bei zahlreichen 
Crustaceen beschrieben; dabei fand ich dieses Organ zuerst bei den 
Decapoden und Stomatopoden und I937 auch bei den Mysidaceen. 

Die Sinusdruse der M ysidaceen ist bisher bei Boreomysis artica und 
Eucopia sp. gefunden. Sie liegt an der lateroventralen Seite des Augen­
stieles (bei nach yom gerichteten Augenstielen) und stel1t ganz einfach 
eine verdickte Scheibe an dem Neurilemm der Nervenmasse des Augen­
stieles dar. Bei Eucopia kommt die verdickte Partie an der inneren 
Seite des Neurilemms vor, so da/3 die Druse hier von Ganglienzellen 
umgeben wird; nach au/3en grenzt sie an den Blutsinus des Augenstieles 
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(Abb.23) . Die Wand hat radiare Saftkana1chen, die mit eosinophilen 
Tr6pfchen gefiillt sind und sich nach auBen gegen den Sinus 6ffnen. 
An der inneren Seite des sekretorischen Gewebes liegen einige groBe 
Keme. Die Sinusdruse empfangt von hinten einen Nerv, dessen Zen­
trum in der Medulla terminalis liegt. 

Es ist uber allen Zweifel erhaben, daB die Sinusdruse auch bei den 
Decapoden ursprunglich intim mit dem Neurilemm des Lobus opticus 
zusammenhangt, obgleich sie sich bei mehreren Arten davon emanzipiert 

Abb. 23. Querscbnitt durch die einfach gebaute Sinusdruse von Eucopia. Uber der Druse der Blutsinus 
des Auges, nach untcn Ganglienzellen cler Medulla interna und der Medulla terminalis. (Nach HA NSTROM. ) 

hat und nur an der \;Vand des Blutsinus liegt. Bei manchen Gar­
neelen, wie bei Palaemonetes vulgaris, behalt sie aber die primitive Lage 
an dem Neurilemm und wird nur dadurch in ihrem Bau kompliziert, 
daB die ursprungliche Scheibe von einem BlutgefaB durchbohrt wird 
(Abb. 24A). Gew6hnlich liegt die Sinusdruse der Decapoden wie die 
der Mysidaceen in dem Augenstiel; bei mehreren Anomuren mit mehr 
oder weniger reduzierten Augen trifft man sie aber im Kopf neben dem 
Gehim. 

Das Auge der Decapoden wird nach BOUVIER (1891), BERNHARDS 
(19I6) und BALSS (I927) von der Arteria optica und der Arteria oculo­
motoria versorgt, die Blut nach den Muskeln und dem Nervengewebe 
des Augenstieles abgeben. Nach BRODy-PERKINS (I930) kommt aber 
bei Palaemonetes nur eine Arteria ophthalmica vor, die von einem un­
paaren GefaB der Rostralgegend stammt. AuBerdem gibt es nach 
SJOGREN (I934) zwei radiare, innerhalb des Neurilemms des Zentral­
nervensystems gelegene innere GefaBsinuse, die in der Gegend zwischen 
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der Medulla extern a und der Medulla interna dorsomedial bzw. ventro­
medial liegen. Diese fiihren das Blut nach dem ausgedehnteren auBeren 
Sinussystem, das zwischen den optischen Ganglien und der Medulla 

:!I!~~1I5!1;~~~IiII~>~t-.. ~ terminalis einerseits, der ~ .. 
Wand des Augenstieles 

A 

B 
Abb. 24 A und B. A Becberformige Sinusdrtise von Palaemonetes 
vulgaris (nach links unten Medulla extern a, nach rechts MedulJa 

interna) . B Inverse Sinusdruse von Acanthephyra. 
(Nach H ANSTROM .) 

andererseits vorkommt. 
Die gewohnliche Lage 
der Sinusdriise der De­
capoden ist nun die 
Stelle, wo der dorso­
laterale innere Sinus in 
den groBen auBeren 
Sinus miindet. Hier 
befindet sich auch die 
Sinusdriise von Palae­
monetes vulgaris, die 
sich becherformig so­
wohl iiber das angren­
zende N eurilemm als 

iiber die Wand der runden 
Miindung des dorsolate­
ralen inner en GefaJ3sinus 
ausdehnt (Abb. z4A). Sie 
stellt also nur eine weitere 
Entwicklung und Differen­
zierung der Wand des Blut­
sinus und des Neurilemms 
dar, die bei gewohnlicher 
Farbung als eine struktur­
lose Membran mit einzelnen 
plattgedriickten Kernen 
hervortritt. An der Stelle, 
wo die Neurilemm- und 
Sinuswand als Sinusdruse 
ausgebildet ist, nimmt sie 
indessen eine synzytiale 
Struktur an und wird er­
heblich verdickt, wahrend 
die Keme kugelrund wer­
den und ihre Anzahl gleich­

zeitig bedeutend zunimmt. Die strukturlose Membran wird aber an der 
peripheren Seite beibehalten, wahrend die innere, dem N ervengewebe 
zugekehrte Seite, wo die Keme liegen, nicht scharf abgegrenzt ist. Die 
dicke Wand der Druse enthalt perpendikular verlaufende Saftraume 
und klein ere und groJ3ere Tropfen, die sich mit Saurefuchsin und Eosin 
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tiefrot und mit Lichtgriin hellgrun farben. Der Nerv stammt, wie bei 
den Mysidaceen, von der Medulla terminalis. 

Eine hOhere morphologische Ausbildung der Sinusdriise kommt 
bei einigen Garneelen, wie bei Acanthephyra purpurea, dadurch zustande, 
daB sie sich von dem unmittelbaren Zusammenhang mit dem Neurilemm 
emanzipiert, wahrend die Wand durch Einbuchtung eine. rundliche 
Gestalt annimmt, die die strukturlose Membran nach innen, an der dem 
Drusenlumen zugekehrten Seite tragt (Abb.24B). Fortwahrend offnet 
sich die Druse indessen einerseits in den groBen auBeren Sinus, anderer­
seits in ein kleines GefaB, das dem radiaren dorsolateralen inneren 
Sinus entspricht. Eine weitere Komplikation der Gestalt gewinnt die 
Sinusdruse der Decapoden, besonders bei groBeren Arten, wenn der 
erwahnte .dorsolaterale innere Sinus sich unmittelbar neben seiner Mun­
dung verzweigt. Hierbei breitet sich die Druse uber den Anfang der 
groberen Zweige aus, wobei sie selbst eine verzweigte Gestalt annimmt, 
aber noch wie bei den meisten Brachyuren einen Hohlraum umgibt, 
der an die strukturlose Membran grenzt. Wenn die erwahnten Ver­
zweigungen aber, wie bei Homarus americanus und besonders bei Cam­
barus, ungewohnlich reichlich vorkommen, wird der innere Hohlraum 
vollstandig zersplittert und die Druse erhalt eine kompliziert gefaltete 
Gestalt, indem gewisse Partien in den auBeren Sinus hervorragen, andere 
den Anfang der groberen GefaBe des inneren dorsolateralen Sinus um­
geben. Bei mehreren Anomuren schlieBlich, die zuruckgebildete Augen 
haben, liegt die Sinusdruse nicht mehr in den Augenstielen, sondern 
im Kopf neben dem Gehirn. Bei diesen (z. B. Arten von Hippa, Emerita, 
Gebia, Gebiopsis, Calocaris und Callianassa) ist die Gestalt wahrschein­
lich sekundar vereinfacht, indem die Drusenwand zwar mit dem Neuri­
lemm des Gehirns zusammenhangt und an einen Kopfsinus grenzt, 
aber keine Verbindung mit einem inneren Sinus besitzt (Abb. 25). In 
diesem Falle gibt es auch keinen inneren Hohlraum in der "hauben­
formigen" Druse, sondern die strukturlose Membran und die drusige 
Wand liegen nach auBen und schlieBen in ihrem Inneren nur lockeres 
Bindegewebe und den Sinusdrusennerv ein. Ich habe (1937) diesen 
letztgenannten, bei den erwahnten Anomuren vorkommenden Typus 
der Sinusdruse als evers bezeichnet, weil die strukturlose Membran 
hier nach auBen gewendet ist, wahrend ich den bei den meisten Garneelen 
und Brachyuren vorkommenden Typus als invers genannt habe, da 
dieselbe Membran hier an einen zentral gelegenen Hohlraum der Druse 
grenzt. 

Wenn die einfache scheibenformige Sinusdruse der Mysidaceen 
(S. 198) als Ausgangspunkt fUr die verschiedenen Sinusdrusentypen 
der Decapoden genommen wird, kommen die inversen Typen dadurch 
zustande, daB die peripheren Teile einer primitiven scheibenformigen 
Druse sich nach auBen gegen den auBeren Sinus zuerst becher- und dann 
kugelformig wolben, dabei einen Teil des urspriinglichen Sinusraumes 
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umwachsend, wobei die strukturlose Membran nach innen angebracht 
wird und der Nerv sich von auBen uber die Druse ausbreitet. Bei dem 
eversen Typus dagegen wird die zentrale, nicht die periphere Partie 
der ursprunglichen scheibenfOrmigen Druse nach auBen vorgew61bt, 
die strukturlose Membran begrenzt das Drusengewebe nach auBen und 
der N erv verzweigt sich von innen uber das Drusengewebe. Da das 

V orhandensein der von 
• SJOGREN (I934) beschrie­

Abb.25. Everse Sinusdriise von Hippa talpoida. 1m Inneren der 
Druse ihr Nerv; nach unten die Medulla terminalis des Gehirns . 

(Nach HANSTRO:'.I.) 

benen inneren GefaB­
sin use auBerdem mit dem 
Vorkommen von gut ent­
wickelten Sehzentren in­
tim verbunden ist und 
diese Sinuse bei den er­
wahnten Anomuren mit 
mehr oder weniger redu­
zierten Augen nicht exi­
stieren, erhalt der everse 
Sinusdrusentypus eine 
beim Vergleich mit dem 
inversen Typus sehr ver­
einfachte Gestalt. Wegen 
der reichlichen Verzwei­
gung des inneren dorso­
lateralen Sinus bei sol­
chen F ormen wie H 0-

marus americanus und 
Cambarus und der damit 
zusammenhangenden ge­
falteten GestaltderSinus­
druse dieser Arten kann 
sie weder als typisch 
invers, noch als typisch 
evers bezeichnet werden. 

Bei Callinectes sapidus konnten die sekretorischen Elemente der 
(inversen) Sinusdruse besser als bei anderen Decapoden beobachtet 
werden. Die Wand der Druse ist sehr dick, und die Kerne liegen in 
derselben Ebene in einer Reihe nacheinander, die sich ungefahr mitten 
im Driisengewebe befindet. Zwischen den zu den verschiedenen Zellen­
kernen geh6renden Partien der \Vand k6nnen mit gew6hnlichen Farben­
methoden keine Zellengrenzen wahrgenommen werden; dicht neben­
einander liegen indessen die Saftkanale, die bei Callinectes ein abgerunde­
tes dickeres auBeres Ende besitzen, nach innen verjungt werden, des­
halb flaschenf6rmig sind und deutlich auf der inneren strukturlosen 
Membran munden, wo die Driisenmundungen an Flachenschnitten als 
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feine Punkte beobachtet werden konnen. Das Sekret wird also nach 
innen ausgeschieden, wovon aber eine gute Verbindung mit dem auBeren 
Sinus existiert. 

Auch bei samtlichen, bisher in dieser Hinsicht untersuchten Stomato­
poden gibt es eine Sinusdruse, die prinzipiell wie der inverse Typus 
der Decapoden gebaut ist. Von der Lateralseite der Medulla. terminalis 
geht namlich der machtige Sinusdrusennerv nach der Wand eines unter 
dem Auge liegenden machtigen Blutsinus, deren zwischen der Medulla 
externa und der Medulla interna gelegene Partie als Sinusdriise aus­
gebildet ist. Bei der Mehrzahl der Arten, z. B. SquiUa mantis, hat die 
Sinusdruse dabei keine direkte Verbindung mit dem Neurilemm, sondern 
breitet sich nur uber die Wand des Sinus und der GefaBe aus. Die feinere 
Strukturder Druse gleicht der der Decapoden (HAN STROM I937). Nach 
einer noch nicht veroffentlichten Arbeit von STAL kommt eine Sinus­
druse schlieBlich auch bei den Isopoden vor, was von besonderem Inter­
esse ist, da KLEINHOLZ (I937) gefunden hat, daB der Kopf von Ligia 
eine chromatophoraktivierende Substanz enthalt. 
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VII. Andere hormonale Wirkungen der Augenstielorgane 
der Crustaceen. Hormonal bedingte Adaption der Augen­

pigmente. Auxinahnliche Substanzen und eventuelle 
Beziehung zu dem Calciumhaushalt des K6rpers. 
Von den beiden bisher identifizierten inkretorischen Organen des 

Augenstieles der decapoden Crustaceen, dem X-Organ (S. 214) und 
der Sinusdriise (S. Ig8), kommt das erstgenannte allgemein, aber nicht 
konstant vor, indem es bei einer Cambarus-Art, Astacus vulgaris, Sesarma 
cinereum, Aratus pisoni und wahrscheinlich auch bei Uca pugilator 
nicht gefunden werden konnte .. Die Sinusdriise wurde aber iiberall 
entdeckt, wo ernstlich nachgeforscht wurde, so bei littoralen Formen, 
wie Palaemonetes vulgaris, bei oberfHichlich pelagischen, wie den Sar­
gassogarneelen Leander tenuicornis und Latreutes fucorum, bei aus­
gepragten Tiefseegarneelen, wie Acanthephyra purpurea, bei im Meer 
lebenden Arten gleich wie bei Brackwasser- und SiiBwassertieren (Cam­
barus, Astacus, M acrobrachium) , bei sehenden und bei blinden Deca­
poden (Lepidopa, Eryoneicus), und schlieBlich auch bei solchen Deca­
poden, bei denen ein Farbwechsel nicht nachgewiesen worden ist (Homa­
rus americanus, Hippa talpoida, Libinia dubia, Cancer irroratus), und 
bei solchen, die erweiBlichermaBen keine Chromatophoren besitzen, 
wie den Pasiphaeiden und Anchistioides antiguensis. Dabei wurde das 
Vorhandensein der gew6hnlichen pigmentaktivierenden Hormone in 
den Augenstielen der soeben erwahnten Arten von Homarus, Hippa, 
Libinia und Cancer, bei denen die Sinusdriise aIle Zeichen einer leb­
haften sekretorischen Tatigkeit zeigt, durch Injektionsexperimente 
an anderen Crustaceen bestatigt. Dies macht wahrscheinlich, daB die 
Sinusdriise auBer dem Farbwechsel andere und vielleicht wichtigere 
Funktionen zu verrichten hat (HANSTROM I937). 

Eine hormonal bedingte Funktion, die an die Augenstiele der Deca­
poden gebunden ist, obgleich wir noch nicht wissen, ob sie etwas mit 
der Sinusdriise zu tun hat, ist die Pigmentadaption des Komplexauges. 
Das Komplexauge der Decapoden enthalt zuweilen nicht weniger als 
drei verschiedene Pigmentzellenarten, die wenigstens zum Teil unab­
hangig voneinander im Licht und Dunkeln charakteristische Bewe­
gungen vollziehen. EXNER beschrieb als der erste I88g die Pigment­
adaption eines zusammengesetzten Arthropodenauges, namlich die des 
Insektenauges, wahrend er I8gI ausfiihrlich die Physiologie der Kom­
plexaugen der Insekten und Crustaceen behandelte und PARKER (I8g7) 
zum erstenmal eine detaillierte Untersuchung der Pigmentwanderungen 
des Crustaceenauges ver6ffentlichte. In dem letztgenannten versucht 
PARKER die Natur der Bewegungen der drei verschiedenen Pigment­
zellen in dem Auge von Palaemonetes vulgaris und ihre Beziehung zum 
Zentralnervensystem auseinanderzusetzen. 
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Nicht nur in bezug auf das Chromatophorensystem, sondern auch 
in bezug auf den Bau und die Physiologie des Auges ist also Palaemonetes 
vulgaris die am genauesten untersuchte Crustaceenart. Das Komplex­
auge von Palaemonetes enthalt (PARKER 1891, 1897; WELSH 1930, 1932) 
viereckige Corneafacetten, die aus zwei unterliegenden Rypodermis­
zellen gebildet werden; dann folgt der Kristallkegel, der aus vier Kegel­
zellen besteht, deren Kerne distal liegen, und weiter nachinnen das 
Rhabdom, das von acht Sehzellen ausgeschieden wird, von denen aber 
eine rudimentar ist (Abb.26, 27). Die Kristallkegel werden von zwei 
distalen Pigmentzellen (Iris- oder Retinapigmentzellen, "distal pigment 
cells") umgeben, die einen Mantel urn die Kegel bilden. Ihre distalen 
Fortsatze reichen bis zu der Cornea, die proximalen scheinen direkt 
mit den Sehzellen zusammenzuhangen. Die letztgenannten sind eben­
falls pigmentiert und werden deshalb von den amerikanischen Autoren 
"proximal pigment cells" genannt; ihre Kerne liegen in derselben Rohe 
wie die proximalen Spitzen der Kristallkegelzellen, und ihre eigenen 
proximalen Partien ziehen als Sehzellenfasern durch die Lamina basilaris 
nach der Lamina ganglionaris des Nervensystems des Augenstieles. 
Die Tapetumzellen ("reflecting pigment cells") liegen in der Nahe der 
Lamina basilaris und konnen proximalwarts nach der Lamina ganglio­
naris wandern oder sich distalwarts in die Sehzellenschicht vorschieben. 
Wahrscheinlich gibt es von Tapetumzellen nur ein oder zwei in jedem 
Ommatidium. Das Pigment der distalen und proximalen Pigment­
zellen, das eine schwarze Farbe hat, ist Melanin (PARKER 1932), das 
der Tapetumzellen, das gewohnlich im reflektierten Licht weiB ist, 
Guanin (WELSH 1932). 

Vnter den drei soeben erwahnten Pigmentzellentypen ist die Funk­
tion der lrispigmentzellen die am besten bekannte. In der Lichtstellung 
hat das Pigment dieser Zellen eine proximale Lage und grenzt an das 
der Sehzellen, im Dunkeln dagegen ist es distal zwischen den Kristall­
kegeln konzentriert. 1m vorigen Falle wirkt das Auge wie ein Appo­
sitionsauge, im letzteren wie ein Superpositionsauge (EXNER 1891). 
Die Bewegungen des Augenpigmentes adaptiert also das Komplexauge 
fUr Licht- und Dunkelsehen. Die Pigmentwanderung selbst findet aber 
bei verschiedenen decapoden Crustaceen in zwei verschiedenen Weisen 
statt, indem die ganzen lrispigmentzellen bei gewissen Arten, wie 
Palaemon und Palaemonetes, beweglich sind, wahrend sie bei anderen, 
wie Astacus, Cambarus und Pagurus, eine fixierte Lage haben, wahrend 
das Pigment in ihrem Inneren ahnliche Wanderungen ausfUhrt. Die 
Funktion der lrispigmentzellen des ersterwahnten Typus wurde von 
PARKER (1897) als eine kombinierte muskulose-amoboide Bewegung, 
von TROJAN (1913) und MOSSLER (1915) als eine protoplasmatische 
Stromung gedeutet. Nach WELSH (1930) sollen aber bei Palaemonetes 
eigentiimliche, als Myofibrillen gedeutete Elemente innerhalb der Iris­
pigmentzellen dabei funktionieren, die sich von der Kernschicht der 
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Sehzellen nach auBen bis zu den distalen Teilen der Kristallkegel 
erstrecken und in derselben Anzahl wie die funktionierenden Sehzellen 
(also 7) vorhanden sind (Abb. 26). Wenn die Hauptpartien der Iris­
pigmentzellen sich unter dem EinfluB des Lichtes von der distalen 
nach der proximalen Lage versetzen, beruht dieses Verhaltnis nach 
WELSH auf der Kontraktion der erwahnten Fibrillen, deren Dimen­
sionen dabei nach depigmentierten Praparaten mehrmals an Dicke 

o -

a. 

L -

b 

ar:.p. 
--d.p.n. 
-Cf. 

Abb. 26a u. b. Langsschnitte durch zwei 
Ommatidien von depigmentiertenAugen 
von Palaemonetes vulgaris. Die Abbil­
dungenzeigen den kontraktilenApparat 
der Irispigmentzellen, welcher in der 
linken Abbildung expandiert, in der 
rechten kontrahiert ist. ac.p. (,.,accessory 
pigment") ein' isolierter BalleD von 
Tapetumpigment, das. distal von dem 
Irispigment nod weit von dem eigent­
lichen Tapetumpigment entfernt Iiegt 
(vgl. Abb.27!); c_t. kontraktile Ele­
mente; d.p.n. Kerne der lrispigment-

zellen; rl.n. Kerne der Sehzellen. 
(Nach WELSH.) 

zunehmen. Die entgegengesetzte Erschei­
nung, d. i. die distalwarts gerichtete Wan­
derung der Irispigmentzellen im Dunkeln, 
ist noch nicht befriedigend erklart - dabei 
kann entweder eine primitiv-musku16se 
oder eine am6boide Funktion der distalen 
fadenf6rmigen Partieh der lrispigmentzellen, 
die nach der Cornea reichen, vorausgesetzt 
werden (PARKER 1932). 

In dem zweiten, z. B. bei Astacus vor­
kommenden Typus der Adaption der Iris­
pigmentzellen behalten die Zellen selbst 
eine bestimmte Lage, und nur die ein­
geschlossenen Pigmentk6rnchen wandern im 
Licht proximalwarts innerhalb der faden­
f6rmigen, nach der Schicht der Sehzellen­
kerne reichenden proximalen Partien der 
Irispigmentzellen, urn im Dunkeln wieder 
nach den distalen Hauptpartien derselben 
Zellen zuriickzukehren. Die beschriebene 
Bewegung der Pigmentk6rnchen soIl auf 
einer protoplasmatischen Str6mung be­
ruhen. 

Das Pigment der Sehzellen ist, unab­
hallgig von dem Bewegungstypus des Iris­
pigmentes, in der Lichtstellung gew6hnlich 
iiber den ganzen Zellk6rper ausgebreitet und 
umhiillt also das Rhabdom. In der Dunkel­
stellung wird dagegen dieses Pigment nach 
der Gegend unter der Basalmembran zu­

riickgezogen, so daB das Irispigment und das Sehzellenpigment (das 
distale und das proximale Pigment) sich im Licht einander nahern, 
sich im Dunkeln voneinander entfernen. Die Bewegung soli eine 
protoplasmatische sein. 

Auch das Pigment der Tapetumzellen fiihrt regelmaBige Bewegungen 
aus (TROJAN 1913, MOSSLER 1915,-WELSH 1932), indem es in der Licht­
stellung hauptsachlich proximal von der Basalmembran des Auges, 
in der Dunkelstellung hauptsachlich distal von derselben vorkommt. 
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Die Bewegung der Pigmentkomchen s(}H zum Teil protoplasmatisch, 
zum Teil amoboidal bedingt sein (WELSH'I932). 

DaB die Pigmentzellen der Augen in irgendeiner Weise vom Licht 
beeinfluBt werden, ist ohne weiteres selbstverstandlich. Ob diese Ab­
hangigkeit von Lichtreizen direkt ist oder nicht, war aber lange Zeit 
eine nicht entschiedene Frage. Wenn die Augenpigmente direkt vom 
Licht reizbar sind und gleichzeitig nicht von anderen Reizen getroffen 
werden, sollten die Pigmentbewegungen der beiden Augen unabhangig 
voneinander sein. Gewisse Forscher (PARKER 1897, CASTLE 1927) 
glaubten eine soIche Unabhangigkeit der beiden Augen dargelegt zu 
haben, wenn ein Auge dem Licht ausgesetzt wurde, wahrend das andere 
lackiert war, wobei einseitige Licht- und Dunkelstellung des Pigmentes 
hervorgerufen werden wiirde. Andere Forscher (DE MOLL 1910, 19II, 
1917; TROJAN 1913; BENNITT 1924) wollten dagegen eine nervose Kon­
trolle der Pigmentbewegungen voraussetzen, wahrend noch andere, 
wie VON FRISCH (1908), keine bestimmten Beweise einer nervosen Regu­
lation finden konnten. Gegen das Vorhandensein einer nervosen Regu­
lation spricht indessen die Tatsache, daB die Histologen bisher gar keine 
nach dem Auge ziehenden efferenten Nervenfasem gefunden haben. 

Die ziernlich spat entdeckte Tatsache, daB die Augenpigmente 
mancher Crustaceen rhythmische Bewegungen ausfiihren, so daB sie 
unabhangig von der Beleuchtung am Tage die Lichtstellung, nachts 
die Dunkelstellung einnehmen, ist in diesem Zusammenhang von groBer 
Bedeutung. WELSH zeigte 1930, daB das Pigment der lrispigmentzellen 
von M acrobrachium bei kiinstlicher Beleuchtung nachts nach auBen 
wandert, als ob das Tier sich im Dunkeln befand, und am Tage wieder 
nach innen zuriickkehrt, auch wenn das Tier jetzt ins Dunkle versetzt 
wird. Spater wurde eine ahnliche periodische und von Lichtreizen 
unabhangige Wanderung des Pigmentes der Sehzellen (des proximalen 
Pigmentes) von BENNITT (1932) bei Cambarus und von WELSH (1935) 
bei Penaeopsis goodei gefunden, wahrend WELSH (1936) bei Anchistioides 
antiguensis eine rhythmische Wanderung des Pigmentes nicht nur bei 
den lrispigmentzellen, sondem auch bei den Tapetumzellen entdeckte, 
nachdem er schon 1935 denselben Tag-Nachtrhythmus des Tapetum­
pigmentes bei Latreutes fucorum, Leander tenuicornis und Leander affinis 
festgestellt hatte. 

Das Vorkommen einer offenbar nicht ungewohnlichen Rhythmizitat 
in den Pigmentbewegungen des Crustaceenauges verhindert die An­
nahme, daB das Licht dabei eine direkte und entscheidende Rolle zu 
spielen habe. Spatere Untersuchungen von BENNITT (1929, 1932) zeigten 
weiter, daB eine gewisse Abhangigkeit der Pigmentbewegungen in den 
beiden Augen desselben Tieres bei Cambarus, Cancer, Carcinides (Car­
cinus) , Libinia und Homarus tatsachlich existieren, weshalb entweder 
eine nervose oder eine durch das Blut vermittelte Regulation der be­
tref£enden Erscheinung angenommen werden muB. BENNITT erwahnt 

Ergebnisse der Biologie XIV. 
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selbst 1924 zum erstenmal die Moglichkeit einer hormonalen Beein­
flussung der Bewegungen der Augenpigmente der Crustaceen, aber 
betrachtete sie damals als weniger wichtig, wahrend PARKER (1932) 
vorsichtig und WELSH (1930, 1936) mehr entschieden die hormonale 
Hypothese hervorheben. DaB im Blut zirkulierende Substanzen, die 
wahrscheinlich Hormone sind, an der Regulierung der Pigmentwande­
rungen im Komplexauge von Palaemonetes vulgaris teilnehmen, wurde 
schlieBlich von KLEINHOLZ (1934, 1936) endgultig bewiesen. 

Exemplare von Palaemonetes, die im Licht die Tagestellung des 
Irispigmentes angenommen hatten, wurden von KLEINHOLZ mit einem 
Augenextrakt derselben Art injiziert, das von Tieren mit ausgepragter 
Dunkelstellung des Pigmentes bereitet war. Dabei ist es von Bedeutung, 
daB bei Palaemonetes vulgaris keine rhythmischen Bewegungen der 
Augenpigmente vorhanden sind. Bei dem erwahnten Experiment erhielt 
KLEINHOLZ aber keine Reaktion; die Lichtstellung der Irispigment­
zellen wurde unverandert beibehalten. Wenn aber ein Augenextrakt 
von Tieren mit Lichtstellung der Augenpigmente bereitet und im Dunkeln 
Tieren mit Dunkelstellung derselben injiziert wurde, wanderte das 
Irispigment in proximale Richtung und nahm trotz des umgebenden 
Dunkels die Lichtstellung an (Abb.z7). Gleichzeitig wanderte das 
Pigment der Tapetumzellen nach auBen und nahm also ebenfalls die 
Lichtstellung an; das Pigment der Sehzellen zeigte dagegen keine Ver­
anderungen. Von Interesse ist ferner, daB Extrakte von anderen Organen 
von Palaemonetes keine Wirkung auf die Augenpigmentbewegungen 
hatten, daB aber Augenextrakte von Cancer irroratus, Libinia dubia, 
Uca pugilator und Carcinides maenas, in Palaemonetes eingespritzt, die­
selben Reaktionen wie der Augenextrakt von Palaemonetes selbst hervor­
riefen. Unverstandlich ist aber vorlaufig die Tatsache, daB KLEINHOLZ 
keine Wirkung des Augenextraktes von Callinectes sapidus erzielen 
konnte. 

Obgleich die von KLEINHOLZ (1934, 1936) nachgewiesene Hormon­
wirkung, die die Bewegung des Iris- und Tapetumpigmentes reguliert, 
ihre Quelle in den Augenstielen hat, kann sie aber kaum auf dieselben 
Substanzen zuruckgefiihrt werden, die die Kontraktionen der farbigen 
Chromatophoren von Palaemonetes beeinflussen (S. 196). Die letzt­
genannten Bildungen werden namlich im Licht auf einem dunklen 
Untergrund expandiert, im Licht auf einem hellen Untergrund konzen­
triert, wahrend das Iris- und Tapetumpigment in beiden Fallen die 
Lichtstellung annehmen. Die Bewegungen der Augenpigmente und die 
der farbigen Chromatophoren werden also selbstandig reguliert und 
mussen deshalb von verschiedenen Hormonen beeinfluBt werden (HAN­
STROM 1937). KLEINHOLZ fand weiter, daB Augenextrakte von Tieren 
mit Dunkelstellung der Augenpigmente, in dunkeladaptierte Palaemo­
netes injiziert, nur halb so aktiv sind wie Extrakte, die von lichtadap­
tierten Tieren stammen. Eine ahnliche Verschiedenheit der Augen-
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extrakte, die von "Tag- und Nachttieren" stammen, ist bisher (aller­
dings nicht mit Sicherheit) fUr die Chromatophorenreaktionen nach­
gewiesen (HANSTROM I937). SchlieBlich muB bemerkt werden: obgleich 
diejenige Substanz, weIche die Pigmentadaption der Augen von Palaemo­
netes re~guliert, deutlich von den Augen stammt, weiB man noch nicht, 

/., /J E 
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Abb. :27. Ommatidien des Auges von Palaemonetes vu.lgaris mit verschiedener Lage der Pigmente . L Licht~ 
steHung; D Dunkelstellung; Evon eioem Versllcbstier, das urspriinglich dunkeladaptiert war, aber mit einem 
Extrakt injiziert wurde, das von Augen licbtadaptierter Tiere bereitet war. C Cornea; DP Irispigment; 
PP Sehzellenpigment; BM Basalmembran; RP Tapetumpigment; RH Rhabdom. (Nach KLEINHOLZ.) 

ob sie etwas mit der Funktion der Sinusdruse oder der anderer Organe 
des Augenstieles zu tun hat. 

Gewisse Experimente sprechen dafUr, daB noch andere hormonale 
Wirkungen an die Augenstiele der Decapoden gebunden sind. NAVEZ · 
KROPP (I934) glauben namlich gezeigt zu haben, daB im Augenstiel­
extrakt von Palaemonetes vulgaris eine auxinahnliche Substanz zu 
finden ist, die den Zuwachs von dekapitierten Koleoptilspitzen von 
Avena beschleunigt, aber den Zuwachs dekapitierter Wurzeln von 
Lupinus verlangsamt, ganz wie die zuwachsregulierenden Hormone 
der Pflanzen (vgl. BOYSEN-JENSEN I935 und WENT I9351). Wahrend 
weiterer Versuche auf demselben Gebiet fanden KROPP-CROZIER (I934), 

14* 
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daB eine Verschiedenheit in der Wirkung von "Licht-" und "Dunkel­
extrakten" auf den Zuwachs von Lupinus-Wurzeln vorkommt. Der 
Lichtextrakt wurde von Augenstielen von Palaemonetes-Exemplaren 
bereitet, die wahrend 36-48 Stunden der Wirkung des Lichtes aus­
gesetzt worden waren, der Dunkelextrakt von Augen, deren Besitzer 
wahrend derselben Zeit im Dunkeln gehalten waren. Nach KROPP­
CROZIER wirkte dabei der Lichtextrakt bedeutend kraftiger hemmend 
als der Dunkelextrakt. Eine solche Verschiedenheit zwischen den Wir­
kungen der Licht- und Dunkelextrakte auf die Chromatophorenreak­
tionen ist, wie soeben hervorgehoben wurde, noch nieht nachgewiesen 
worden (S. 2II), und da die chromatophoraktivierenden und die auxin­
ahnlichen Hormone der Augenstiele der Crustaceen aueh in anderen 
Hinsichten verschieden sind (CARLSON I936), k6nnen die erwahnten 
Substanzen nicht identisch sein. 

Schon fruh haben KEEBLE-GAMBLE (I905) eine eventuelle Beziehung 
zwischen dem Fetthaushalt des K6rpers und den Chromatophoren­
funktionen bei den Crust ace en diskutiert und MENKE (I9II) die letzt­
genannten in Beziehung zu dem allgemeinen Stoffwechsel gesetzt. 
KOLLER (I930) exstirpierte nun mit Hilfe eines Punktbrenners das sog. 
WeiBorgan von Crangon vulgaris (also wahrscheinlich die Sinus druse ; 
HAN STROM I937), dessen Inkret konzentrierend auf die Melanophoren 
wirkt, und konnte dann nach Feststellen der Kalkgewichte der abge­
worfenen Haute bei normalen und operierten Tieren eine durchschnitt­
lich geringere Kalkmenge in den Hauten derjenigen Tiere finden, 
dessen "WeiBorgan" durch Ausbrennen zerst6rt war. Wie KOLLER 
(vgl. auch STEPHENSON I932!) selbst hervorhebt, kann man vorlaufig 
nicht entscheiden, ob bei den operierten Garneelen eine Verminderung 
der Kalkablagerung in der Haut stattgefunden hat oder ob nicht eine 
stark ere Ruckresorption des im Panzer befindlichen Calciums einge­
treten ist. Eine eventuelle Beziehung zwischen der Funktion der Sinus­
druse und dem Calciumhaushalt des K6rpers kann aber jedenfalls aus 
den KOLLERschen Versuchen herausgelesen werden. Sowohl die Unter­
suchungen uber das Vorkommen von auxinahnlichen Substanzen in 
den Augenstielen als die uber die Regulierung des Calciumhaushaltes 
von denselben Organen, die alle die ersten auf ihrem Gebiet sind, sollten 
indessen von anderer Seite bestatigt werden. 
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VIII. Neurosekretorische Organe unbekannter Funktion. 
Gerade wahrend der letzten Jahre hat man speziell bei den Wirbel­

tieren zahlreiche, mehr oder weniger sichere FaIle von neurosekretori­
scher Wirksamkeit entdeckt, namlich sekretorisch tatige Ganglien­
zellen im Rtickenmark der Fische (SPEIDEL I9I9, I922) und im Dience­
phalon und Mesencephalon der Fische, Amphibien, Reptilien und Sauge­
tiere, einschlieBlich des Menschen (ScHAlmER, ElmsT I932-I935), 
was unter anderem in Verbindung mit den neuen Anschauungen tiber 
den sog. "Neurohumoralismus" (PARKER I932, I936; LOEWI I935) von 
Interesse ist, da es ein Beispiel von einer Beziehung zwischen nervoser 
und sekretorischer Tatigkeit darstellt. Ahnliche Bildungen bei den 
Wirbellosen, flir die man bisher keine andere Deutung als eine inkreto­
rische Funktion finden kann, sind bei Crustaceen (HAKSTROM I93I, 
I934, I937), Insekten (WEYER I935, HANSTROM I936), Opistobranchiern 
(BERTA SCHARRER I935, GAupp-ERNST SCHARRER I935) und Cephalo­
poden (YOU:-.lG I936, THORE I936) gefunden. 

1. Das X-Organ der Crustaceen. 

Das gewohnlich in dem Augenstiel der hoheren Crustaceen gelegene 
X-Organ ist bisher bei den folgenden Ordnungen gefunden: den Lepto­
stracen (nach einer noch nicht veroffentlichten Untersuchung von 
STAL) , Anaspidiaceen (HAXSTROM I934), Mysidaceen (DOHRN I906; 
HANSTROM I933, I937), Decapoden (HAN STROM I93I , I933, I934, I937; 
BORANG I933) und Stomatopoden (HAN STROM I93I, I934). Dabei tritt 
es in zwei ziemlich verschiedenen Gestalten auf, einer kompakteren, 
bei der Mehrzahl der untersuchten Arten vorkommenden, und einer 
blasenfOrmigen, bisher nur bei den Mysidaceen nachgewiesenen. In 
beiden Fallen steht das X-Organ in intimer Lagebeziehung zu der sog. 
Augenpapille, bzw. der Sinnespore, und ihren Nerven. 

Bei den Decapoden ist das X-Organ am besten bekannt. Es kommt 
bei der weit tiberwiegenden Anzahl der untersuchten Arten vor; bei 
einigen, wie Cambarus sp., Astacus vulgaris, Sesarma cinereum und 
Aratus pisoni, gibt es aber ganz bestimmt keine Spuren desselben. 
N ormalerweise liegt das X -Organ der Deca poden in den Augenstielen; 
bei Gebia a/finis, Gebiopsis deltttra, Hippa talpoida und Emerita analoga 
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ist es wie mehrere andere, gewohnlich in den Augenstielen gelegene 
Organe sekundar nach dem Gehirn im Cephalothorax zuruckgewandert. 

Das X-Organ besteht bei den Garneelen (Abb. 21,28,29) aus mehreren 
Lappen, die traubenformig dem von der Medulla terminalis ausgehenden 
Nerv aufsitzen. Das Organ wird von demselben Bindegewebe umgeben, 
das auch die N ervenmasse des Augenstieles einschlieBt; es bildet eine 
dunne Bulle mit platten Kernen urn jede einzelne Traube des Organes. 
Die Kerne der X-Zellen, von denen mehrere zu jeder Traube gehoren, 
sind ganz rund und gleichen sehr Ganglienzellenkernen; sie haben einen 

Abb.28. Nach links Corpus hemiellipsoidale (gehOrt zu den Corpora pedunculata in der Medulla terminal is 
nach rechts das X·Organ und der Nerv der Augenpapille von Acanthephyra. (Nach HANSTROM. ) 

groBen Nucleolus und zahlreiche Chromatinkorner. Die inkretorische 
Funktion des X-Organes wird durch das Vorkommen verschiedener 
Sekretionsprodukte bewiesen, die teils kleine eosinophile und fuchsino­
phile runde Tropfchen, teils groBere, mehr unregelmaBig geformte 
Ballen darstellen, die eine konzentrische Schichtung zeigen. Die Schich­
tung s<;:heint wenigstens oft auf dem Vorhandensein einer Anzahl von 
feinen Faden zu beruhen, die entweder spiralig aufgerollt oder konzen­
trisch angeordnet die Schichtung verursachen. Zuweilen enthalten 
die drusigen Elerpente des Qrganes groBe leere Vakuolen, so daB sie 
auBerdem nur einen exzentrisch gelegenen Kern mit einem dunnen 
umgebenden Protoplasmastreifen einschlieBen. Es ist wahrscheinlich, 
daB aIle die erwahnten Bildungen der X-Zellen nur verschiedene Ent­
wicklungsstadien eines und desselben Sekretes darstellen, das in ver­
schiedenen Phasen seiner Entwicklung oder unter verschiedenen physio­
logischen Zustanden sich verschieden chemisch verhalt, daB die klein en 
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Tropfchen also die Vorstufe zu den wie konzentrisch geschichtete Schollen 
oder wie konzentrisch gewundene feine Faden auftretenden groBeren 
Bildungen sind, welche Stoffe andererseits unter gewissen Umstanden 
entweder im Leben verbraucht oder wahrend der Behandlung der Pra­
parate ausgelost werden. Dabei treten die leeren Vakuolen am deut­
lichsten an Bouin-fixierten Praparaten auf, wahrend sie an Flemming­
und Zenker-fixierten von einem gefarbten, im Leben wahrscheinlich 

Abb. 29. Partie des X -Organes von Acanthephyra bei starkerer 
VergroI3erung. In dem Plasma Vakuolen und eosinophile 

Tropfchen. (Nach HA NSTROM. ) 

flussigen Inhalt geftillt sind. 
Bei den Garneelen reicht 

das X-Organ oft nach der 
Peri ph erie des Augenstieles 
(Abb. 21) bis zur Basis der 
Augenpapille oder bis zu der 
verdunnten Chitinpartie, der 
Sinnespore, die die Augen­
papille vertritt. Bei den­
jenigenAnomuren, beidenen 
ein X -Organ bisher gefunden 
ist, und bei den Brachyuren 
liegt das X - Organ mehr 
zentral unmitfelbar neben 
der Medulla terminalis des 
Gehirns und erreicht nicht 
die Haut. Wenn eine Sinnes­
pore vorhanden ist, zieht 
aber der Nerv derselben 
immer zusammen mit dem 
Nerv des X-Organes in die 
Medulla terminalis ein (Ab­
bildung 28) . In derselben 
Weise verhalt sich das X-
Organ der Stomatopoden, 

das aber ganz innerhalb der Ganglienzellenschicht der N ervenmasse 
des Augenstieles eingeschlossen liegt und durch zahlreiche, sehr groBe 
und leuchtend rot mit Eosin gefarbte Sekrettropfchen ausgezeichnet 
ist. Ungefahr wie bei Garneelen ohne Augenpapille verhalt sich das 
X-Organ der Leptostracen und Anaspidiaceen. 

Das X-Organ der Mysidaceen (die sog. " Papillenblase") hat eine 
sehr eigenartige Gestalt; erst wenn auch eine echte Sinusdruse (vgl. 
S. 198) bei den Mysidaceen gefunden wurde, konnte die Papillenblase 
mit GewiBheit mit dem X-Organ der Decapoden und Stomatopoden 
homologisiert werden (HANSTROM 1937). Die Papillenblase der Mysi­
daceen wurde zuerst von DOHRN (1906) beschrieben, der dieses Organ 
auf Grund seiner Lage unmittelbar unter der Augenpapille als das 
"Ganglion" der Papille auffaBte. Die Papillenblase grenzt unmittelbar 
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an einen groBen Blutsinus des Augenstieles, ist ganz geschlossen und 
hat eine Wand, die aus einem einreihigen abgeplatteten Epithel besteht 
(Abb.30). Das Zellenplasma ist unscharf gegen das Blasenlumen abge­
grenzt, so daB plasmatische Strange als Anzeichen der Sekretion in den 
Hohlraum hineinziehen und mit dem karnigen Koagulum verbunden 
sind, das sonst zusammen mit leeren Vakuolen die Hahlung des X-Organes 
der Eucopia-Arten fUilt . Bei . 
Boreomysis arctica dagegen 
enthalt das Innere der Pa­
pillenblase wie bei gewissen 
Garneelen dichte, sich inten­
siv mit Eosin farbende, durch­
einander gewundene Faden, 
was zusammen mit anderen 
Tatsachen beweist, daB die 
Papillenblase der Mysidaceen 
mit dem X - Organ anderer 
Crustaceen homolog ist (HAN­
STROM 1937). 

Trotz der nahen Lage­
beziehungen zwischen der 
Augenpapille, bzw.der Sinnes­
pore, und dem X - Organ 
bezweifelte ich 1933 aus 
verschiedenen Grunden, daB 
die erwahnten beiden Bildun­
gen vergleichend-anatomisch 
etwas miteinander zu tun 
hatten, obgleich ich bei 
Acantephyra (Acanthecephy­
ra) einen Zweig des Augen­
papillennerves fand , der in 
das X-Organ hineinzieht und 
sich mit seinem Nerv ver­

Abb. 30. Langsschnitt durch die Augenpapille und die 
Papillenblase (das X-Organ) von E"copia. In dem X-Organ 

ein I{oagu}um und Vakuolen. (Nach H ANSTROM .) 

einigt, was eine ursprungliche Zusammengeharigkeit der beiden Organe 
andeutet. Dazu kommt aber jetzt, daB ich 1937 bei Homarus americanus 
ein X-Organ von einer nicht fruher bekannten Gestalt entdeckt habe, 
das in diesem Zusammenhang 'von besonderem Interesse ist. 

Das X-Organ von Homarus americanus ist weit ausgedehnt und 
reicht von der Medulla terminalis nach unten langs des N ervenstranges, 
der von der Medulla nach der Sinnespore zieht (Abb.31). Es besteht 
bei dieser Art aus zwei verschiedenen Elementen, indem seine Haupt­
mas~ . von den gewahnlichen vakuolhaltigen Zellen gebildet wird, die 
vorzuglich in der Nahe der Medulla terminalis ihre Lage haben. Am 
distalen Ende des X-Organes sitzt aber wie eine Haube eine groBe Gruppe 
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von kleineren Zellen, von den en gewisse sich tiefrot mit Eosin farben, 
wahrend andere, schein bar ahnliche Zellen nur die gew6hnliche hell­
rote Farbe annehmen. Keine "Haubenzellen" besitzen aber Vakuolen, 
wahrend sie wie die normalen Zellen des X-Organes von einem Zweig 
des zugeh6renden Nerves innerviert werden. Neben dem X-Organ 
ziehen zwei oder drei kleine Nervenbundel nach der Sinnespore, die 
beiHomarus mit keinen anderenZellen als der hier beschriebenen hauben­
f6rmigen Gruppe von X-Zellen verbunden ist. 

Abb.31. Nach links aben die Medulla terminalis mit normalen Ganglienzellen. nacb recbts das X-Organ 
von Homar11s ameriCallU5. In dem letztgenannten proximal sekretoriscbe Zellen, nach rechts untcn die 

"baubenformige" Gruppe von kleineren, nicht valmolhaltigen Zellen. (Nach HANSTRChr. ) 

Wie ich in einer anderen Arbeit von 1937 hervorgehoben habe, kann 
die Lage und Struktur der Zellen der "haubenf6rmigen" Partie des 
X-Organes von H omarus americanus von Bedeutung bei der vergleichend­
anatomischen Diskussion der Herkunft des X-Organes sein. Es scheint 
namlich berechtigt, die genannten Zellen als noch nicht ausgebildete 
X-Zellen zu betrachten, deren sekretorische Funktion zwar in gewissen 
Fallen durch die leuchtend rote Eosinfarbung angedeutet, in anderen 
aber gar nicht bekundet wird. Sie nehmen in der Lage und in der Struk­
tur eine Ubergangsstellung zwischen den Sinneszellen, die in der Augen­
papille mancher Garneelen, wie z. B. Parapasiphae sulcatifrons, vor­
kommen, und den wahrhaft sekretorischen, vakuolhaltigen X-Zellen 
ein. Mit Rucksicht auf das Vorhandensein dieser fruher unbekannten 
Zwischenstufe zwischen den mehr oder weniger zuruckgebildeten Sinnes­
zellen der Augenpapille bzw. der Sinnespore, und den X-Zellen und 
die konstant bei den Mysidaceen (Abb.30) und Decapoden gefundene 
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anatomische Verbindung zwischen den genannten Sinnesorganen und 
dem X-Organ scheint es berechtigt anzunehmen, daB das X-Organ 
nicht aus Gehimzellen, sondem aus umgewandelten Sinneszellen der 
Augenpapille phylogenetisch entstanden ist. Da nUn die Augenpapille 
der hoheren Crust ace en wahrscheinlich das laterale paarige Frontal­
organ der niederen Crustaceen (und die paarigen Polychatenantennen) 
vertritt (HANSTROM 1931, 1933) und man auch bei dem unpaaren 
medialen Frontalorgan in gewissen Fallen (bei Stomatopoden, wie Sq~tilla 
mantis, und Decapoden, wie Emerita analoga und Hippa talpoida; 
HANSTROM 1931, 1937) dieselbe Verwandlung VOn einem Sinnesorgan 
in ein sekretorisches Organ mutmaBen kann, haben wir wahrscheinlich 
in diesen Organen ein Beispiel VOn derselben Umwandlung, die man 
bei dem Pinealorgan der Vertebraten gefunden hat, das als ein urspriing­
liches Sinnesorgan betrachtet wird, welches spater unter EinbuBe des 
peripheren Sinnesapparates sich in der proximalen Partie progressiv 
entwickelt und inkretorische Bedeutung erwirbt (N OWIKOFF 1934, 1935; 
YOUKG 1935). Die Versuche, das auf Grund der Struktur unzweideutig 
inkretorisch tatige X-Organ zu dem Farbwechsel der Crustaceen in 
Beziehung zu bringen (HANSTROM 1937), waren indessen bisher ver­
gebens; moglicherweise wird es spater gelingen, dasselbe mit irgend­
einem der anderen mit den Augenstielorganen verbundenen Hormon­
funktionen der Crustaceen (S. 206) zu verkniipfen. 

2. Eventuelle neurokrine Organe des Gehirns der Insekten und Opistho­
branchier und des Gehirns und des Stellarganglions der Cephalopoden; 

chromaffine Zellen des Hirudineenbauchmarks. 

Bei den Insekten sind wahrscheinlich drii.senartige Bildungen im 
Pars intercerebralis des Gehirns bei Hymenopteren (APis mellifica) und 
Hemipteren (Lygaeus equestris) beschrieben. Die betreffenden Zellen 
der Honigbiene sind unzweifelhaft Nervenzellen, aber diese Zellen unter­
scheiden sich von den gewohnlichen Ganglienzellen des Gehims dadurch, 
daB ihr Cytoplasma mit deutlichen sekretartigen Tropfen beladen sind, 
die ihnen das charakteristische Aussehen von Driisenzellen verleihen 
(WEYER 1935). Die Tropfen farben sich mit gebrauchlichen Kemfarb­
stoffen intensiv, mit Plasmafarbstoffen weniger gut. Ungefahr in der­
selben Lage gibt es im Protocerebum von Lygaeus equestris einen ge­
waltig enhvickelten Lobus dorsomedialis, der wahrscheinlich mit den 
Stimaugenbahnen in Verbindung steht und der noch nicht bei anderen 
Hemipteren gefunden worden ist (HANSTROM 1936). Wahrend die 
Keme der wahren Ganglienzellen der Insekten sonst an der Oberflache 
des Neuropils eine gleichmaBige Lage bilden, liegen sie im Lobus dorso­
medialis VOn Lygaeus im Inneren eines wahrscheinlich synzytialen 
neuropilahnlichen Gewebes, sind ungeheuer groB, unregelmaBig geformt 
und enthalten zahlreiche Chromatinkomer und zuweilen konzentrisch 
geschichtete Bildungen, die wohl als Nucleolen zu deuten sind. 
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Wahrend die histologischen Andeutungen einer sekretorischen Funk­
tion des Lobus dorsomedialis von Lygaeus experiment ell bestatigt 
werden mussen, gibt es im Gehirn und auch in anderen Ganglien der 
Opisthobranchier, wie Aplysia limacina und Pleurobranchea meckeli, 
Gruppen von Ganglienzellen, deren zytologische Struktur genugend 
eine sekretorische, und dann wahrscheinlich inkretorische Funktion 
bekunden (BERTA SCHARRER I935, GAupp-ERNST SCHARRER I935). 
Das Sekret tritt teils in Gestalt von kleinen Tropfchen, teils als groBere 
kolloidale, in blasigen Vakuolen gelegene Bildungen auf (Abb·32, 33); 

Abb. 32. Schematisierter Schnitt durch das Cerebralganglioll von Pleurobranchaea nreckeli. a Riesenzelleu, 
angefilllt mit rotell KOInchen. Kernmembran teilweise aufge16st. b Ganglienzellen mit Sekrettr6pfchen 
in der Umgebung. c Gruppe geschichteter Konkremente in sekretorischen Ganglienzellen. d Neuropil. 

e Ganglienzellen. (Nach BERTA SCHARRER.) 

es wird in Form kleiner Kornchen im Zellplasma gebildet, urn als groBere 
Tropfen auf dem \Vege des Nervenfortsatzes abtransportiert zu werden. 
Die physiologische Bedeutung des Sekretes bei diesen Mollusken und des 
der ahnlichen Bildungen der Vertebraten (Abb. 33 b, c) ist noch vollig 
unbekannt. 

Als den Corpus subpedunculatum hat THORE (I936) einen haupt­
sachlich unter dem Pedunculus lobi optici des Cephalopodengehirns 
gelegenen Korper beschrieben, der teilweise in das Augenganglion ein­
dringt, aus klein en basophilen Zellen besteht, von BlutgefaBen reich­
lich versorgt wird und wahrscheinlich von sekretorischer Bedeutung 
ist. Viel deutlicher tritt aber die sekretorische Struktur in dem Corpus 
epistellatum derselben Tiergruppe zutage, in dem man wahrscheinlich 
eines der best en bisher bekannten Beispiele einer Verwandlung von 
Nervenzellen in Drusenzellen bei den Wirbellosen erblicken kann. 



Inkretorische Organe und Hormonfunktionen bei den Wirbellosen. 22I 

Bei den decapoden Cephalopoden gibt es ein System von Riesen­
nervenfasern, die wahrscheinlich mit der Fluchtreaktion unter Aus­
stoBen des Inhaltes des Tintenbeutels verbunden sind. Die Riesen­
fasern des Stellarnerven (Abb.34) sind nun in eigentumlicher Weise 
von synzytialer Struktur, indem sie nicht von einzelnen Riesenzellen 
stammen, sondern von zahlreichen kleinen Ganglienzellen des Stellar­
ganglions, deren Auslaufer verschmelzen (YOUNG 

1936). Bei Sepia liegen diese Zellen in der 
Ganglienzellenschicht des 
Stellarganglions zerstreut, 
nehmen aber bei Loligo 
forbesi einen bestimmten 
Platz am Hinterende des 
Ganglions ein, wo 300 bis 
1500 Zellen ihre Auslaufer 

I<olloid 

b 

Kolloid 

N. ..·Schollen 

I{ern 

\ . 
I 
I 

c 
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IS 1.4 
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Abb. 33 a-c. Aus der Zelle abwanderndes Kolloid im Nervenfortsatz. a Cerebralganglion der marinen 
Schnecke Pleurobranchaea meckeli. b Nucleus praeoptiCtl5 eines SiiBwasserfisches, Tinea vulgaris . c Nucleus 

paraventricularis des Menschen. (Nach GAupp-ERNST SCHARRER.) 

zu Riesenfasern vereinen. Bei den octopoden Cephalopoden gibt es keine 
Riesenfasern, aber an demselben Platz, wo der Riesenfaserlappen des 
Stellarganglions von Loligo liegt, einen wahrscheinlich damit homo­
log en Epistellarkorper in der Gestalt einer geschlossenen Blase, deren 
Inhalt individuell und vielleicht mit der Jahreszeit wechselt (Abb.35). 
In einigen Fallen gibt es im Blasenlumen eine optisch homogene Sub­
stanz, die sich mit Nigrosin und Anilinblau, aber nicht mit Eosin, 
Orange G, Saurefuchsin oder basischen Farbstoffen farbt. Die Wand 
der Blase enthalt neurosekretorische Elemente, die Nervenzellen gleichen, 
deren Auslaufer aber im Inneren der homogenen Substanz der Blase 
blind enden. Diese Zellen werden von einem klein en Nerv versorgt, 
der von dem Mantelkonnektiv stammt. Nach Entfernung der beiden 



222 BERTIL HAN STROM : 

Epistellarkorper bei einer Anzahl von Eledone moschata wurde der all­
gemeine Muskeltonus herabgesetzt, und die operierten Tiere wurden 
hell gefarbt, was von der Herabsetzung des Muskeltonus abhangen 

Abb. 34 A-C. Schema des Ganglion stellatum der Cephalopoden. Bei Sepia (Art egen die Mutterzellen der 
Riesenfasern in dem Ganglion zerstreut, bei Loligo (B) sind sie zu einem besonderen Lappen konzentriert. 
Bei den Octopoden (C) gibt es keine Riesenfasern, aber an dem Platz der Mutterzellen derselben bei Loligo 
liegt der sekretoriscbe Epistellarkorper. ep. Epistellarkorper; g.t. "postganglionare" Riesenfasern; g.t.Z. 
Riesenfaserlappen bei Loligo; m.c, Mantelkonnektiv (Pallialnerv); n.s. neurosekretoriscbe Zelle1); -'P:g·f. 

"praganglionare" Riesenfasern; st.n. Stellarnerv. (Nach YOU NG.)j 

solI, da die Expansion und Kontraktion der Chromatophoren der 
Cephalopoden von Muskeln reguliert werden (S. 179). 

Schon LEYDIG (1857) betrachtete gewisse in den Ganglien ver­
schiedener Wirbelloser (M ermis, Pontobdella, Paludina) gefundene 

Abb.35. Sagittalschnitt durch den Epistellarkorper von Eledone moschata. bv BlutgefaB; c gewohnliche 
Ganglienzellen; cav Hohlraum des Epistellarkorpers. (Nach YOUNG.) 

Zellen mit gelbkornigem Inhalt als Analoga des Adrenalteils der Neben­
nieren der Vertebraten. Spater haben POLL-SOMMER (1903), POLL 
(1909), BIEDL (1912) und GASKELL (1920) in den Bauchganglien mehrerer 
Anneliden chromaffine Zellen entdeckt, wobei BIEDL und GASKELL auch 
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das Vorhandensein einer Substanz in diesen Ganglien feststeUten, die 
dieselben physiologischen Wirkungen wie Adrenalin hatte und nach 
BIEDL (I9I2) sogar mit Adrenalin chemisch identisch sei. Nach dieser 
Auffassung kommen also bei den Anneliden echte Ganglienzellen vor, 
die selbst Adrenalin produzieren. Nach GASKELL soUten sogar die kon­
traktilen muskul6sen Elemente des BlutgefaBsystems von denselben 
chromaffinen Zellen innerviert werden (was aber histologisch bestatigt 
werden muB), so daB also das sympathische Nervensystem und die 
adrenalinproduzierenden Zellen hier im Gegensatz zu den Verhaltnissen 
bei den Vertebraten eine anatomische Einheit bilden wiirden. Es ist 
namlich in diesem Zusammenhang von Interesse, daB das Adrenalin 
der Vertebraten von dem Nebennierenmark produziert wird, das aus 
den Anlagen der sympathischen Ganglien stammt, und daB eine Sub­
stanz, die mit Adrenalin identisch oder wenigstens nahe verwandt ist, 
von den sympathischen Nervenendigungen der Wirbeltiere wahrend 
ihrer Tatigkeit, unter anderem im Herzen, gebildet wird ("humorale 
Transmission"; LOEWI I935). Da nun die wirbellosen Tiere in allen 
bisher untersuchten Fallen (bei Anneliden, Mollusken und Arthropoden; 
vgl. S. 145!) spezifisch fUr das Adrenalin der Vertebraten reagieren, 
k6nnen Adrenalin selbst oder Adrenalin und nahe damit verwandte 
Substanzen mit einer nicht unbedeutenden Wahrscheinlichkeit als die 
erst en universell im Tierreich wirksamen Hormone bezeichnet werden. 
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Die vorliegende Arbeit, welche eine Fortsetzung der in dies en Ergeb­
nissen erschienenen Abhandlungen tiber die Physiologie des Zentral­
nervensystems der Fische und Vogel darstellt, beabsichtigt, wie auch 
jene, eine moglichst sachgetreue und vollstandige Dbersicht der auf dem 
Gebiet der Physiologie des Zentralnervensystems der Reptilien erzielten 
Resultate zu geben. Wie in den vorigen Arbeiten sollen auch in dieser 
die Funktionen der einzelnen Abschnitte des Zentralnervensystems, 
soweit wie moglich, gesondert besprochen werden. 

II. Das Riickenmark. 
Das Riickenmark der Reptilien zeigt makroskopisch sehr verschiedene 

Formen, je nach der untersuchten Unterklasse. Dabei tritt der EinfluB 
der verschiedenen Korperentwicklung deutlich zutage. Eidechsen und Kro­
kodile, welche eine entwickelte Rumpf- und Extremitatenmuskulatur be­
sitzen, zeigen ein iiberall gut entwickeltes Mark mit Zervikal- und Lumbal­
anschwellungen. Bei den Schlangen, bei welchen nur eine Rumpfmuskulatur 

Ergebnisse der Biologie XIV. 
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vorhanden ist, findet man keine Anschwellungen des Ruckenmarks, wie 
bei den erstgenannten Unterklassen. SchlieBlich erscheint das Ruckenmark 
der Schildkroten, bei welchen keine thorakale Rumpfmuskulatur vorkommt, 
in der Thorakalregion auffallend dunn. 

Fur ein besseres Verstandnis der Versuche, von welchen weiter die Rede 
sein wird, ist es wichtig, zu wissen, daB das Ruckenmark der Reptilien sich 
durch den ganzen Wirbelkanal erstreckt und es hier somit zu keiner Bil­
dung einer Cauda aequina oder eines erheblichen Filum terminale kommt 
(A. KAPPERS). 

Dem Plane meiner vorigen Abhandlungen entsprechend, will ich auch 
die Beschreibung der Physiologie des Rfickenmarks der Kriechtiere mit 
den einfachsten Leistungen desselben beginnen. Zu denselben geh6rt 
ohne Zweifel die segmentale Innervation der rezeptorischen und effek­
torischen Organe. 

1. Segmentale Innervation der Haut. 

Die Frage fiber die segment ale Innervation der Haut ist bei den Kriech­
tieren kaum angeschnitten worden, obwohl gerade bei den verschiedenen 
Vertretern dieser Tierklasse, we1che einen so abweichenden K6rperbau 
aufweist, gewiB manche sehr interessante Tatsachen gefunden werden 
k6nnen. 

Die segmentale Innervation der Haut ist systematisch bis jetzt nur 
an den Eidechsen von v. TRIGT (1917) untersucht worden. Die segmen­
tale Innervation der Haut bei der Eidechse (Lacerta viridis) wurde von 
v. TRIGT nach der Isolierungsmethode untersucht. Seine Versuche 
haben gezeigt, daB am Rumpf in einiger Entfernung von den Extremi­
Uiten das Dermatom die Form eines Rechtecks hat. Die Breite des 
Dermatoms in der dorsalen Mittellinie betragt 31/2 Wirbel; die gegen­
seitige Dberdeckung etwa 2/3 der Dermatombreite. In der Nahe der 
Extremitaten findet eine Verschiebung der Dermatome statt. Dieselbe 
Erscheinung wird auch bei den Hals- und Schwanzdermatomen beob­
achtet, wobei die ersteren mehr nach dem Kopf, die Schwanzdermatome 
in der Richtung der Schwanzspitze verlagert erscheinen. 

Nach V. TRIGT wird die Form, die Lage und die Verschiebung der 
Wurzelfelder am Hals, Rumpf und Schwanz von der Entwicklung des 
Schadels, der Extremitatenpaare und des Schwanzes beherrscht. 

Eine noch bedeutendere Verschiebung der Dermatome findet man in 
den beiden Extremitatenpaaren; hier wird auch eine starke Vberdeckung 
gefunden. Wahrend sich beim Frosch alle Extremitatendermatome bis zu 
den beiden Mittellinien erstrecken, ist dies bei der Eidechse nicht mehr 
der Fall. Bei dieser liegen die Dermatome entweder langs den Mittel­
linien oder langs den Achsenlinien angeordnet. Interessant ist ferner, 
daB die Anzahl der Dermatome nicht der Lange der Extremitat entspricht. 
Wahrend die Unterextremitaten bei der Eidechse langer als die Vorder­
extremitaten sind, ist die Anzahl der bedeckenden Dermatome fur beide 
gleich. An der Vorderseite der Extremitaten befindet sich eine gr6Bere 
Anzahl Dermatome als an der Hinterseite. 
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Gelegentlich anderer Versuche an den Ringelnattern konnte ich (I936) 
mit der Isolationsmethode SHERRINGTONs ebenfalls eine Oberdeckung 
der einzelnen Hautfelder bei diesen Tieren feststellen. Diese Oberdeckung 
betragt bei der Natter etwa 1/2 der Dermatombreite. 

2. Tonische Innervation der Skeletmuskeln. 

Der Frage der Abhangigkeit des Tonus der Skeletmuskulatur yom 
Ruckenmark bei den Reptilien ist, meines Wissens, nur von SERGI (I905) 
nahergetreten worden. SERGI legte bei Testudo graeca den M. semi­
membranosus des einen Hinterbeines frei, ohne die normalen Inner­
vationsverhaltnisse zu sti:iren. Dieser Muskel wurde mit dem Schreib­
hebel verbunden und hierauf wurden seine willkurlichen Bewegungen 
registriert. 

SERGI erhielt unregelmaBige periodische Kontraktionserscheinungen, 
wobei auf den Kurven langsam verlaufende Tonusschwankungen deutlich 
von den schnellen Kontraktionen unterschieden werden konnten. Die 
schnellen Kontraktionen konnten ohne Veranderungen des Tonus auf­
treten, oder sie waren diesen letzteren aufgesetzt. Die beiden Kontrak­
tionsarten sind somit bis zu einem gewissen Grade unabhangig vonein­
ander. 

In einer anderen Arbeit konnte SERGI (I905) dieselben Erscheinungen 
bei der spinalen Schildkri:ite erhalten. Diese beiden Kontraktionsarten 
der Extremitatenmuskulatur traten bei der spinalen Schildkri:ite sowohl 
automatisch als auch reflektorisch auf. 

Auf Grund dieser Beobachtungen kommt SERGI zu dem Schlusse, 
daB das Ruckenmark das Hauptorgan des nervi:isen Tonus ist, der sich 
sowohl im ruhenden wie auch im kontrahierenden Muskel manifestiert. 
Dieser Ruckenmarkstonus ist reflektorischer Natur. 

Diese beiden mehr oder weniger voneinander unabhangigen Kontrak­
tionsarten der Schildkri:itenmuskeln scheinen mir interessant zu sein in 
Zusammenhang mit der von KULCHITSKY (I924) beschriebenen doppelten 
Innervation der ~1:uskeln der Schlangen (Python). 

3. Innervation der Chromatophoren. 

Auf die alteren Untersuchungen liber die Bedeutung des Rucken­
marks flir das Chromatophorenspiel bei den Reptilien werde ich hier 
nicht eingehen. Eine ausfUhrliche Besprechung dieser Frage findet man 
bei v. RIJNBERK (Erg. Physio!. I906) und bei FUCHS (WINTEI~STEINs 

Handbuch der vergleichenden Physiologie). Es sei hier nur erwahnt, 
daB von den alteren Forschern sich ganz besonders BRUCKE, BERT und 
zum Teil auch KRUKE!\BERG um die Entwicklung der Frage der Inner­
vation der Chromatophoren verdient gemacht haben. Ich beginne die 
Besprechung der Versuche uber die Innervation der Chromatophoren 
bei den Reptilien durch das Rlickenmark mit den Versuchen CARLTONs 

I5* 
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(I904). Dieser Forscher hat seine Versuche an Anolis carolinensis, dem 
sog. Florida-Chamaleon, angestellt. CARLTON konnte feststellen, daB 
nach Zerstorung des hinteren Riickenmarksabschnittesnoch das ganze 
Tier den iiblichen Farbenwechsel zeigt; es wird griin im Dunkeln und 
braun bei Licht. CARLTON schlieBt aus diesen Versuchen, daB die Inner­
vationszentra fiir die Chromatophoren nicht im Riickenmark, sondem 
im Sympathicus, und zwar in den Ganglien des Grenzstranges, sich be­
finden. Dies wurde durch die Versuche mit Nikotin bestatigt. Nach 
Injektion einer Nikotinlosung, welche nach den Befunden LANGLEYs 
die sympathischen Ganglien auBer Tatigkeit setzt, findet CARLTON ein 
sofortiges Griinwerden des braunen Tieres. DaB dies Nikotin keine 
direkte Wirkung auf die Chromatophoren besitzt, glaubt CARLTON daraus 
schlieBen zu konnen, daB ein abgelostes Hautstiick, das gewohnlich 
griin ist, nach mechanischen Reizen dunkel wird, sowohl bei mit Nikotin 
vergifteten als auch normalen Tieren. 

Solange die Tiere sich im Lichte befinden, werden die Chromato­
phoren durch den Sympathicus tonisch erregt; es tritt eine Ausbreitung 
der Melanophoren ein; in der Dunkelheit sinkt der Sympathicustonus, 
und die Chromatophoren retrahieren sich. 

Die Versuche CARLTONs haben somit gezeigt, daB die Kolorations­
bahnen durch die sympathischen Ganglien, in welchen sie eine Unter­
brechung erfahren, verlaufen. CARLTQN glaubt, daB der bei Anolis 
gefundene Farbenwechsel hauptsachlich unter dem Einflusse der Licht­
wirkung steht. Weitere Untersuchungen von PARKER und STARRAT 
(I905/06) haben aber gezeigt, daB auch der Temperaturwirkung eine 
groBere Bedeutung zukommt. Dies ist in der neueren Zeit von SMITH 
(I929) vollkommen bestatigt worden. 

REDFIELD (I9I8) hat die Innervation der Chromatophoren bei der 
Eidechse, Phrynosoma cornutum, eingehend untersucht. REDFIELD 
wollte ermitteln, wie die Innervation der M elanophoren bei den Eidechsen 
zustande kommt. Vor ihm haben BRUCKE und KELLER gefunden, daB die 
Melanophoren sich unter dem Einflusse der N ervenimpulse zusammen­
ballen, wahrend CARLTON bei Anolis zu anderen Ergebnissen kam: er 
konnte eine Expansion der Melanophoren unter dem Einflusse der Nerven­
erregung feststellen. 

REDFIELD konnte in seinen Versuchen nachweisen, daB sich der toni­
sche Zustand der Melanophoren bei Phrynosoma fortwahrend unter dem 
Einflusse des Nervensystems befindet. Die koloratorischen Zentren be­
finden sich bei diesen Tieren im thorakalen Abschnitt des Riicken­
marks yom 8. bis I3. Wirbel. Die koloratorischen Nervenfasem ver­
laufen aus dem Riickenmark nach den sympathischen Strangen und 
endigen entweder direkt in den Melanophoren oder in den N ebennieren 
und anderen Adrenalin produzierenden Driisen, oder aber findet sowohl 
das eine wie das andere statt. Die Impulse aus dem Riickenmark zu den 
Melanophoren verursachen eine Zunahme des Tonus und somit eine Auf-
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hellung der Haut. Impulse, die nach den Adrenalindriisen geleitet 
werden, verursachen eine Sekretion von Adrenalin, das mit dem Blute 
in den Bereich der Pigmentzellen gebracht wird und ebenfalls eine Tonus­
zunahme derselben bewirkt. Die N ervenimpulse werden von den Augen 
aus geregelt, so daB sich das Tier an die Umgebung anpassen kann. 

Aber auch· schadliche Reize, welche auf die Haut einwirken, k6nnen 
ein Zusammenballen der Melanophoren verursachen. Neben diesen 
nerv6sen Wirkungen auf die Chromatophoren, konnte REDFIELD auch 
eine direkte Wirkung des Lichtes und der Temperatur auf dieselben 
feststellen. Helligkeit und Kiilte vermindern den Tonus der Melano­
phoren, Dunkelheit und Warme verstarken den Tonus derselben. 

REDFIELD findet in seinen Versuchen, daB die Reizung der Nerven 
eine Zusammenballung der Melanophoren bewirkt, im Gegensatz zu den 
Befunden CARLTONs bei A nolis. REDFIELD glaubt, daB, wenn die Versuche 
CARLTONs richtig sind, man 2 Arten von Nervenfasern, welche ant­
agonistisch die Melanophoren bei A nolis innervieren, annehmen muB. 
Dies ist aber keinesfalls bewiesen. 

Interessante Versuche mit Anolis carolinensis, welche zur Klarung der 
Frage der Innervation der Chromatophoren bei den Reptilien von Be­
deutung sind, hat MAY (I924) angestellt. MAY transplantierte Haut­
stucke autoplastisch und homoplastisch. Die autoplastischen Trans­
Plantate heilten leicht ein. Wird ein SHick der pigmentierten Ruckenhaut 
in die pigmentlose Bauchhaut ubergepflanzt, dann bleibt es die erste Zeit 
grun, wie jedes Stuck denervierter Haut, und beteiligt sich auch nicht am 
Farbenwechsel des Tieres. Nach etwa 30 Tagen beginnt das Transplantat 
in seiner weiBen Umgebung am Farbenwechsel der Ruckenseite teilzu­
nehmen. 

Histologisch ist die Innervation der Melanophoren beiA nolis noch nicht 
festgestellt. Der p16tzliche Dbergang von Braun in Griin bei der Frei­
praparierung der Haut und das Verhalten der frisch transplantierten 
Hautstiicke, welche am Farbenwechsel nicht teilnehmen, weist auf eine 
Durchtrennung der versorgenden Nerven hin. Dies wird durch die spater 
auftretende Wiederherstellung des Farbenwechsels noch mehr bestatigt. 
Die Nervenversorgung der Melanophoren einer Hautstelle geschieht 
wahrscheinlich durch Nerven, die aus der Unterlage heraufkommen 
und nicht durch einen Plexus, der aIle Hautstellen verbindet. Denn nach 
der Umschneidung eines Hautstuckes, wobei es mit der Unterlage in Ver­
bindung bleibt, wird der Farbenwechsel nicht aufgehoben; wird aber ein 
Stuck Haut von der Unterlage getrennt, dann farbt es sich direkt grun. 

MAY konnte ferner zeigen, daB der Farbenwechsel bei Anolis unter 
der Kontrolle des sympathischen N ervensystems steht. Die Adrenalin­
injektion bewirkt sofort ein Grunwerden des braunen Tieres, dagegen 
wird ein isoliertes und durch mechanische Reizung in braune Farbung 
gebrachtes Stuck Haut, das mit Adrenalin behandelt wird, nicht griin. 
Tiere mit zerst6rtem Ruckenmark reagieren auf Adrenalininjektion wie 
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normale; sie werden grun. MAY kommt auf Grund dieser Versuche zu 
dem Schlusse, daJ3 das Adrenalin nur indirekt uber das sympathische 
Nervensystem auf die Melanophoren wirken kann. 

HOGBEN und MIRVISH (I928) haben die Innervation der Melanophoren 
bei dem siidafrikanischen Chamaleon (Chameleo pumibis) untersucht. 
In ihren Versuchen machten sie Querschnitte durch das Ruckenmark 
und die Seitenstrange und hielten die Tiere danach wenigstens wahrend 
einer W oche am Leben. 

ROGBEN und MIRV1SH konnten feststellen, daB bei den Tieren, bei welchen 
ein Querschnitt durch das Ruckenmark vor dem 10. oder 11. Wirbel gemacht 
war, bei der Reizung der Raut des Kopfes eine Blasse der vorderen Korper­
halfte bis zum Querschnitt erzielt wurde, wahrend die hinter dem Schnitte 
gelegene Korperhalfte unverandert blieb. Wenn der Querschnitt durch das 
Riickenmark hinter dem 11. und 12. Wirbel gefiihrt war, trat nach der Reizung 
des Kopfendes eine Blasse des ganzen Korpers mit Ausnahme eines ganz 
kleinen Abschnittes am Schwanzende auf_ 

vVurden zugleich mit dem Riickenmark auch die beiden sympathischen 
Seitenstriinge durchtrennt, dann erhielt man bei der Reizung des Mund­
en des ebenfalls eine Blasse der Raut del' vorderen Korperhalfte, welche vor 
den Querschnitten lag. In 2 Fallen, wobei der Schnitt durch das Riickenmark 
in Rohe des 12. und 13. Wirbels, derjenige durch die beiden Seitenstrange 
aber in Rohe des 16. Wirbels gefiihrt war, erstreckte sich die Blasse der 
Raut des Vordertieres bis zu den Schnitten durch die Seitenstrange. 

Wenn zugleich mit dem Querschnitt durch das Riickenmark hinter dem 
12. Wirbel noch nur ein Seitenstrang durchtrennt wurde, konnte man eine'1 
deutlichen Unterschied in der 'Ausbreitung der Blasse der Raut von beiden 
Seiten feststellen. Auf derjenigen Seite, auf der auch der Seitenstrang durch­
trennt war, bleib die Raut hinter dem Schnitte durch den Seitenstrang 
dunkel, wenn das Vordertier gereizt wurde. Auf der Seite, an welcher der 
Seitenstrang intakt geblieben war, breitete sich die Blasse der Raut auf den 
ganzen Korper mit Ausnahme des Schwanzendes aus. 

Nach einer Durchtrennung des Seitenstranges tritt bei del' Reizung des 
Kopfes eine Blasse des ganzen Korpers ein. Wenn aber nur ein sympathi­
sches Ganglion exstirpiert wurde, dann blieb ein dunkler Streifen in der Raut, 
der dem Segment von dem das Ganglion exstirpiert 'war, entsprach. 

Diese Versuche von HOGBEN und MIRVISH deuten ganz unzweideutig 
darauf hin, daJ3 die Blasse der H aut, welche auf Reizungen derselben 
eintritt, einen nervosen Ursprung hat. Es muJ3te aber noch die Frage 
ge16st werden, ob die Blasse der Haut durch eine direkte Wirkung des 
Zentralnervensystems auf die Chromatophoren verursacht wird, oder 
ob man es mit einer sekundaren Erscheinung zu tun hat, welche etwa durch 
eine starke Verengerung der BlutgefaJ3e und den eventuell dam it verbun­
denen Sauerstoffmangel bedingt wird. Versuche mit einer Aufhebung 
der Durchblutung der Haut, wobei die Blasse der Haut noch erzielt 
werden konnte, weisen auf eine direkte Nervenwirkung auf die Melano­
phoren hin. 

Die efferent en Reize verlaufen langs den sympathischen Bahnen. 
Die postganglionaren Nerven sind mit den praganglionaren segmental 
verbunden. Aus den IO bis I2 Ruckenmarksegmenten verlaufen pra-
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ganglion are Fasern, welche sich in den Seitenstrangen kaudalwarts bis 
kurz vor das Schwanzende ausbreiten. In kranialer Richtung breiten 
sich dagegen keine praganglionaren Fasern aus. 

HOG BEN und MIRVISH schlieBen aus diesen Versuchen, daB die Chro­
matophoren bei den Chamaleonen direkt vom Zentralnervensystem 
inn~rviert werden und daB die Blasse der Haut, welche bei der Reizung 
entsteht, reflektorisch zustande kommt. Die Reaktionen der Chromato­
phoren auf Licht und Warme sollen nicht vollkommen vom ~entral­
nervensystem unabhangig sein. Das Chromatophorenzentrum im Gehirn 
befindet sich stets in einem tonischen Zustande und sorgt, daB die Chro­
matophoren sich in einem tonischen Kontraktionszustande befinden. 
Durch auBere Reize wird dieser tonische Zustand des Chromatophoren­
zentrums unterbrochen. 

HOGBEN und MIRVISH halt en es fUr durchaus unwahrscheinlich, daB 
das Adrenalin beim Zustandekommen der Hautblasse eine Rolle spielt. 
Sie konnten sich namlich iiberzeugen, daB Adrenalin nur in groBeren, 
unphysiolo!p'schen Dosen eine Blasse der Haut bewirkt; nach Exstirpation 
der Nebennieren kann man durch Reizung eine Blasse der Haut erzielen, 
wenn nur die Seitenstdinge bei der Operation nicht beschadigt sind. 

Strychnin und Koffein erh6hen die Erregbarkeit der Chromotophoren­
zentren und verursachen dadurch eine Blasse der Raut. Kurare und Atropin 
heben die Wirkung der Nerven auf die Chromataphoren auf, indem sie die 
Nervenendigungen paralysieren. Auch diese Wirkung der genannten phar­
makologischen Mittel spricht fiir den nerv6sen Charakter der Blasse, welche 
bei den Chamaleonen durch auBere Reize erhalten wird. 

Den groBen Unterschied in den Ergebnissen ihrer Versuche von den­
jenigen REDFIELDs, konnen HOGBEN und MIRVISH nicht naher erklaren. 

VERRIER und PANN (1929), welche die Blaufarbung der unteren Flache 
des Kopfes und der Seitenpartien des Rumpfes bei den Agamiden (Agama 
inermis und Agama Tournewillii) untersuchten, berichten ganz kurz tiber 
die reflektorische Rervorrufung der Blaufarbung. Die Farbe wie auch die 
Temperatur der Umgebung ist ohne EinfluB. Auch die Nahrung scheint 
keinen direkten EinfluB auszutiben. Somit wird das Auftreten der Blau­
farbung, we1che auBer der Paarungszeit auch beim Reizen der Tiere auf­
tritt, weder von den Nn.optici und Nn. trigemini aus, noch durch die 
thermische Reizung der sensiblen N erven des K6rpers bewirkt, sondern 
entweder durch die Erregung des Sympathicus durch Sexualhormone oder 
durch auBere Reize. 

Die strittigen Ergebnisse der Versuche von REDFIELD an Phrynosoma 
und HOGBENs und MIRVISHs an Chamaleonen veranlaBten HADLEY (I93I) 
zu weiteren Versuchen iiber die Bedeutung des N ervensystems bei der 
Hormonenwirkung auf die Melanophoren. HADLEY konnte feststellen, 
daB abgetrennte Haut noch deutliche Veranderungen der Melanophoren 
bei Dunkelheit und Beleuchtung zeigt. Bei der Einwirkung von Pituitrin 
und Adrenalin auf die abgetrennte Haut von Anolis konnte ein Unter­
schied von der Wirkung auf die normal innervierte Haut festgestellt 
werden. Pituitrin hat auf die Melanophoren der abgetrennten Haut 
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dieselbe Wirkung Wie bei der Injektion am normalen Tiere. Adrenalin 
dagegen bewirkt keine Aufhellung der isolierten Haut, wie beim normalen 
Tiere, sondern eine Verdunklung. Wenn somit Adrenalin direkt auf die 
Melanophoren wirkt, dann tritt eine Expansion derselben auf, wenn es 
dagegen dem normalen Tiere injiziert wird, bewirkt es eine Retraktion der 
Chromatophoren. 1m letzten Faile wirkt das Adrenalin wahrscheinlich 
langs dem nerv6sen Wege. Durch diesen Nachweis der indirekten und 
direkten Wirkung des Adrenalins auf die Chromatophoren k6nnen die 
strittigen Resultate der Versuche von HOGBEN und MIRVISH einerseits 
und RED FIELDs andererseits erklart werden. 

In den letzten Jahren sind 2 Arbeiten von ZOOND erschienen, welche 
sich teilweise auch mit der Frage der Innervation der Chromatophoren 
bei den Chamaleonen beschaftigen. Zusammen mit EYRE konnte ZOOND 
(I934) die Bedeutung der dermalen und retinalen Photorezeptoren fUr 
den Farbenwechsel bei Lophosaura pumila feststellen. 

Diese Versuche zeigten, daB sich beim Chamaleon die Melanophoren 
in einem Zustande fortwahrender tonischer Kontraktion befinden. Diese 
tonische Kontraktion wird durch die nervosen Impulse unterhalten, 
welche langs den pigmentomotorischen Nervenfasern, die dem autonomen 
System angeh6ren, vom Zentralnervensystem nach den Melanophoren 
verlaufen. 

In seiner zweiten Arbeit, welche ZOOND mit BOKENHAM ausfiihrte, 
berichtet ersterer (I935) iiber weitere Details, welche er bei der Reizung 
dermaler und retinaler Photorezeptoren im Verhalten der Melanophoren 
feststellen konnte. 

In demselben Jahre ist ein Essay von der Hand SANDs (I935) er­
schienen, in dem eine Dbersicht vom gegenwartigen Stande der Lehre 
vom Farbenwechsel der Reptilien und Fische gegeben wird. 

SAND vergleicht die Reaktionen der Melanophoren bei den Fischen 
und Reptilien und findet weitgehende Dbereinstimmungen. Vergleicht 
man die Innervation der Melanophoren bei der Elritze, wie VON FRISCH 
sie beschrieben hat, mit der Innervation bei den Chamaleonen, wie sie 
aus den Versuchen von HOGBEN und MIRVISH hervorgeht, dann kann 
man eine auffailende Dbereinstimmung konstatieren. Aus dem bei­
stehenden Schema ist dies deutlich ersichtlich (Abb. I). 

Die Melanophoren werden sowohl bei der Elritze wie beim Chamaleon 
vom autonomen Nervensystem innerviert, wobei auch der Verlauf der 
pigmentomotorischen Fasern eine groBe Ahnlichkeit zeigt. Bei beiden 
Tieren verursacht die Reizung der pigmentomotorischen Nerven Kon­
traktionen, die Durchschneidung eine Expansion der Melanophoren. 
Die Anpassung an den Untergrund ist nur beiintakten Augen mog­
lich. 1m Dunkeln tritt Aufhellung infolge der Kontraktion der Melano­
phoren ein. . 

Die Koordination der nerv6sen Vorgange beim Farbenwechsel, die 
durch Anderungen des Untergrundes, wie auch durch die Einwirkung 
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des Lichtes auftreten, glaubt SAND in ahnlicher Weise, wie ZOOND, 
erklaren zu k6nnen. Er glaubt ebenfalls, daB die Melanophoren fort­
wahrend nerv6se Impulse yom Zentralnervensystem erhalten, welche sie 
in einem bestimmten Kontraktionszustande halten. Bei Belichtung tritt 
eine Hemmung dieser Nervenimpulse ein, welche bei der Elritze durch 
die Erregung des Scheitelflecks, beim Chamaleon durch Reizung der 
Haut durch das Licht verursacht wird. 

Die Hemmung der erwahnten Nervenimpulse solI ferner durch die 
Wirkung des dunklen Untergrundes auf die Retina verstarkt werden, 
wahrend die Reizung der Retina durch den hellen Untergrund im Gegen­
teil die Hemmung aufheben solI. Auf diese Weise solI die Expansion, 

Abb. 1. Schema der Innervation der Melanophoren bei der Elritze (nach VON FRISCH) und beim Chamaleon. 
C Ruckenmark; F pigmentomotorische Fasern; M Melanophoren; N spinale Nerven; P pigmentomotorische 
. Zentren; S Sympathicus. (Nach SAND.) 

wie auch die Retraktion der Melanophoren sowohl beim Chamaleon wie 
auch bei der Elritze beeinfluBt werden. 

4. Monosegmentale Reflexe. 

Spezielle Untersuchungen nach dem Bestehen monosegmentaler 
Ruckenmarksreflexe sind meines Wissens bei den Reptilien nicht gemacht 
worden. Das dieselben sehr wahrscheinlich bestehen, kann man aus den 
Versuchen VOLKMANNs schlieBen, der feststellen konnte, daB kleine 
Stucke einer Blindschleiche noch reflektorische Bewegungen ausfuhren 
k6nnen (VAN RIJNBERK). 

5. Plurisegmentale Reflexe. 

Plurisegmentale Reflexe, d. h. Reflexe, welche sich auf eine gr6Bere 
Anzahl Ruckenmarksegmente oder das ganze Riickenmark erstrecken, 
k6nnen bei den verschiedenen Vertretern der Reptilien Ieicht ausgeI6st 
werden. 

Bewegungen gekopfter Schlangen sind wahl gelegentlich vom primitiven 
Menschen beobachtet worden. In der wissenschaftlichen Literatur scheint 
die iilteste Mitteilung iiber Bewegungen dekapitierter Schlangen von BOYLE 
(1663) zu stammen. BOYLE konnte feststellen, daB bei dekapitierten Nattern 
noch 3 Tage nach der Operation durch Reizung Bewegungen des Korpers 
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ausge16st werden konnen. Vie! spater berichtete CALMEIL (1828), daB gekopjte 
Eidechsen sich vom Bauch auf den Riicken und wieder zuriickdrehen, wenn 
ihnen durch Feuer Schmerzen bereitet werden. 

Mehr systematisch hat MARSHALL HALL (I833) die reflektorische 
Tatigkeit des vom Gehirn gelosten Ruckenmarks bei Schlangen und Schild­
kroten untersucht. Nach der Durchtrennung des Riickenmarks zwischen 
dem z. und 3. Wirbel fand HALL, daB die Schlangen (Coluber natrix) 
nur auf Reize Bewegungen ausfuhren. Durch Reizung des Rumpfes 
mit brennender Kerze konnte eine Biegung des entsprechenden Korper­
abschnittes bei Schlangen bewirkt werden. Am empfindlichsten erwies 
sich dabei die Schwanzspitze. 

Nach Durchtrennung des Riickenmarks in derselben Hohe konnte HALL 
bei Schildkroten lebhafte Bewegungen der Extremitaten und des Schwan­
zes aus16sen. Wenn durch einen weiteren Schnitt die Hinterextremitaten 
mit dem Schwanz abgetrennt waren, dann konnten sowohl in dem Hinter­
abschnitt wie auch im Vorderabschnitt verschiedene reflektorische 
Bewegungen, unter anderen auch tonische Kontraktionen des Sphincter 
cloacae, beobachtet werden. 

VOLKMANN (I838), welcher in AnschluB an die Versuche MARSHALL 
HALLs sich mit derselben Frage beschaftigt hat, berichtet ganz kurz, daB 
reflektorische Bewegungen auch an gekoptten Schlangen und selbst Teilen 
derselben noch ausgelost werden konnen, solange das Ruckenmark intakt 
bleibt. 

\¥ahrend MARSHALL HALL und VOLKMAN X Bewegungen an dekapi­
tierten Reptilien nur bei Reizungen beobachteten, berichtet VALENTIN 
(I839) uber Bewegungen, welche schein bar spontan auftraten. VALENTI.'-i 
schnitt bei Eidechsen den Schwanz oder Teile desselben vom Rumpfe ab 
und fand, daB derselbe fortwahrend Bewegungen ausfiihrte, sogar dann, 
wenn man ihn an einem Ende frei halt, so daB die Haut mit keinem 
Gegenstande in Beruhrung kommt. 

Auch KURSCHNER (I840) konnte feststellen, daB gekoPfte Schlangen 
wie auch abgetrennte Schwanze von Eidechsen eine Reihe von Bewegungen 
ausfiihren, wenn man sie schwebend in die Hohe halt. KURSCHNER, der 
diese Bewegungen auf periphere Reize zuruckfiihrte, glaubte, wie vor ihm 
M. HALL, VALENTIN u. a., daB diese Bewegungen auf periphere Reize 
zuruckgefiihrt werden mussen. 

Gegen diese Auffassung wandte sich PFLUGER (I853). Er wiederholte 
die Versuche mit abgetrenntem Eidechsenschwanz. Er konnte sich ebenfalls 
davon iiberzeugen, daB derselbe, in der Luft schwebend aufgehangt 
und sich selbst uberlassen, Bewegungen ausfiihrt, dieselben sind aber 
nicht unaufhorlich, sondern durch Zwischenpausen, wahrend welchen 
der Schwanz ganz ruhig hangt, unterbrochen. Beim Nahern von Feuer 
wendet sich der zuvor ruhig hangende Schwanz immer vom Reize ab. 

PFLUGER konnte ferner zeigen, daB ein von der Haut entb16Bter 
Schwanz einer Blindschleiche, in der Luft hangend, Bewegungen 
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ausfiihrt. Auf Grund dieser Versuche kam, wie bekannt, PFLUGER zu 
der Auffassung, daB diese Bewegungen spontan entstehen. 

SCHIFF (1858/59) beschreibt reflektorische Bewegungen des Schwanzes 
und der FufJe bei Eidechsen, denen das Gehirn mit der Medulla oblongata 
entfernt war. Wurde ein weiterer Querschnitt durch das Riickenmark 
im Bereiche der Nerven fiir die vorderen Extremitatell' gemacht, dann 
blieben diese unbeweglich, aber ein schwacher Reiz brachte den Schwanz 
und die HinterfiiBe zu starkeren Bewegungen als vorher. Wird der 
Querschnitt gleich hinter der Lendenanschwellung gefiihrt, dann werden 
die Reflexbewegungen des Schwanzes sehr heftig und dauern recht lange. 
Ahnliche Beobachtungen machte SCHIFF auch an Nattern. 

Am isolierten Eidechsenschwanz erzielte SCHIFF bei Annaherung eines 
brennenden ZiindhOlzchen "S"-f6rmige Biegungen. Traf der Reiz die 
Schwanzspitze, dann wurde dieselbe von ihm entfernt; wurde dagegen 
in der Nahe der Wurzel gereizt, dann wurde dieselbe dem Reize genahert. 

OSAWA und TIEGEL (1878) haben die reflektorischen Bewegungen an 
gek6pften japanischen Schlangen, wie auch solchen, deren Riickenmark 
an einer bestimmten Stelle durchtrennt war, untersucht. Dabei konnten 
sie feststellen, daB schwache Reize peitschende Bewegungen des Schwanz­
endes verursachen. 1st der Reiz stark, so treten. auBer den erwahnten 
peitsclienden Bewegungen noch kriechende Bewegungen des ganzen 
Rumpfes auf. Schwache, auf den Rumpf applizierte Reize bewirken 
ein Ausbiegen desselben gegen das reizende Objekt hin. Starke Reize 
auf den Rumpf (gliihende Kohle) bewirken Ausbiegen desselben, wie bei 
schwachen Reizen, und Bewegungen im hinter der gereizten Stelle liegen­
den Teile, die am Schwanze beginnen. Unter allen Umstanden sollen die 
vor der gereizten Stelle liegenden Teile in Ruhe bleiben. Ungefahr die­
selben Resultate wurden auch dann erhalten, wenn die gek6pften 
Schlangen aufgehangt waren. 

Bemerkenswert ist es, daB in allen diesen Versuchen OSA w A und 
TIEGEL sowohl auf schwache wie auf starke Reize stets ein Beugen des 
Rumpfes nach der gereizten Seite hin erhielten. Diese interessante Tat­
sache ist meines Wissens von niemand nochmals untersucht worden. 

Weiter heben OSAWA und TIEGEL hervor, daB die gek6pften Schlangen 
mit groBer Geschicklichkeit sich urn den Arm, wie auch urn ein lebendes 
Kaninchen wickelten, und zwar so schnell, daB das Kaninchen nicht ent­
fliehen konnte. DaB die Schlange ohne Kopf urn den Arm sich windet, 
folgt nach OSAWA und TIEGEL unmittelbar daraus, daB sie sich gegen den 
Reiztrager hin w6lbt. Die erst beriihrte Stelle w6lbt sich vor und bringt 
dadurch eine benachbarte mit dem Arm in Beriihrung, die nun ihrerseits 
gereizt sich vorw6lbt, wieder neue Teile reizt usw. 

Gekreuzte Reflexe der Extremitiiten, welche eine Abweichung von den 
bekannten PFLUGERSchen Gesetzen darstellen, hat LUCHSINGER (1880) 
an gek6pften Tritonen, Eidechsen und Schildkr6ten beobachtet. Reizung 
eines Vorderbeines ruft nach LUCHSINGER eine Schreitbewegung des 
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diagonalen Hinterbeines hervor und umgekehrt. LUCHSINGER £Uhrte 
diese Erscheinung auf die eigentiiInliche Lokomotion (Trabgehen) dieser 
Tiere zuriick. 

An gek6pften Blindschleichen konnte LUCHSINGER die an Schlangen 
gemachten Beobachtungen OSAWAs und TIEGELs bestatigen. Beim 
Nahern eines gliihenden K6rpers trat eine Vorw6lbung des K6rpers, also 
ein gekreuzter Reflex, ein. Am Schwanz wurde dagegen ein Zuwenden 
mit derselben Reizung erzielt, was eben falls den Gesetzen PFLUGERs 
nicht entsprach. 

Die Bewegungen des yom K6rper abgetrennten Schwanzes bei der 
Eidechse fesselte auch weiter die Aufmerksamkeit vieler Forscher; dabei 
trat auch die Frage, wie das Entstehen dieser Bewegungen zu erklaren 
ist, in den Vordergrund. Bewegungen des Schwanzes, weIche denen eines 
normalen Tieres ahnlich waren, beobachtete MARTIN (r893) so fort nach 
der Abtrennung desselben yom K6rper. Er glaubt, daB durch die Ab­
trennung die hemmende Wirkung des Gehirns aufgehoben wird und die 
Autonomie des Schwanzmarks hervortreten kann. 

Etwas spater konnte DUBOIS (r893) beweisen, daB die Bewegungen 
des abgetrennten Schwanzes gerade durch den Schnitt verursacht werden. 
Wenn er namlich zuvor das Schwanzmark mit AthyIchlorid betaubte 
und an dieser Stelle durchtrennte, bleibt der Schwanz unbeweglich. 
Durchschnitt er dagegen tiefer, dann traten sofort Bewegungen auf. 

Ahnliche rhythmische Pendelbewegungen des Schwanzes beschrieb 
auch TARCHANOFF (r895) nach der Durchtrennung des Riickenmarks 
oberhalb der Lendenanschwellung. Diese Bewegungen des Schwanzes 
werden durch Reizung des Hinterbeines so fort zum Stillstand gebracht 
und begannen nach Beendigung der Reizung von neuem. 

Versuche mit der Querdurchtrenmmg des R'iickenmarks bei kleinen 
Smnp/schildkroten stellte BICKEL (r897) an. Nach der Durchtrennung 
des Riickenmarks yom verlangerten Mark bleiben die Schildkr6ten mit 
eingezogenen Extremitaten liegen; nur selten treten spontane Bewegungen 
der einzelnen Beine und des Schwanzes auf. Bei der elektrischen Reizung 
der weich en Teile konnten Lokomotionsbewegungen hervorgerufen werden; 
sie waren aber meistenteils unregelmaBig. 1m \Vasser schwammen die 
operierten Tiere nicht. Bei Reizung der Analgegend wurden mit den 
Hinterbeinen Wischbewegungen ausgefiihrt. 

War der Querschnitt durch das Riickenmark hinter den 4 Wurzel­
paaren, weIche den Plexus brachialis bilden, ge£Uhrt, dann konnten 
kraftige Abwehr- und Wischbewegungen der Hinterextremitiiten bei der 
Reizung der Analgegend hervorgerufen werden. 1m Wasser £Uhrten nur 
die Vorderextremitaten Schwimmbewegungen aus, bei der Fortbewegung 
des Vordertieres auf dem Lande £Uhrten auch die Hinterextremitaten 
Lokomotionsbewegungen aus, die aber mit den Bewegungen der Vorder­
ext remit at en nicht koordiniert waren. Auf den Riicken gelegt, versuchten 
die Tiere mit den Kopf und den Vorderbeinen sich umzudrehen. Bei 
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der Entfernung der Exkremente wurden die Hinterbeine gestreckt und 
der Schwanz nach oben gehoben, in derselben Weise, wie' bei intakten 
Schildkroten. Durch Einfiihrung eines Fremdkorpers konnte diese 
Defakationshaltung leieht erzielt werden. 

Ein ahnliches Verhalten wurde auch nach Schnitten, welche mitten 
zwischen der brachialen und lumbalen Anschweilung gefiihrt waren, be­
obachtet. Nur war die Erregbarkeit des Riickenmarks hinter dem Quer­
schnitte kleiner als in den vorigen Fallen. 

Nach Querschnitten durch das Riickenmark kurz vor der ersten Wurzel, 
we1che an der Bildung des Plexus ischiadicus teilnimmt, waren die Be­
wegungen der Hinterextremitaten, we1che bei der Lokomotion des Vorder­
tieres hervorgerufen wurden, schwach und unregelmal3ig. Der Defakations­
reflex konnte nur durch starke Reizungen des Rectums hervorgerufen werden. 

Durch Querschnitte, we1che noch mehr kaudal durch das Riicken­
mark gefUhrt waren, wurden die Bewegungen der Hinterextremitaten 
und des Schwanzes mehr beeintrachtigt. 

In diesen Versuchen kommt BICKEL zu dem Schlusse, daB, urn den 
gleichen Defiikationsreflex bei den verschiedenen Schildkroten zu erzeugen, 
urn so starkere Reize angewandt werden miissen, je weiter kaudal die 
Querschnitte durch das Riickenmark angelegt waren. 

Auch bei Eidechsen fand BICKEL (I898), daB bei gleicher Reizstarke, 
gleichem Reizort und gleieher Reflexzuckung die Zeit zwischen Reiz­
eintritt und Muskelreaktion der Hinterextremitaten bei den Tieren mit 
einem Querschnitt kranial vom Armplexus viel kiirzer war als bei den 
Eidechsen, we1chen das Riickenmark dieht oberhalb des Beinplexus 
durchschnitten war. 

Weitere Versuche am Riickenmark der Reptilien, namlich der Schild­
kroten, findet man in der Arbeit SERGIs (I905). Dieser Forscher, der, wie 
oben erwahnt, bei der griechischen Schildkrote 2 Sorten Muskelkontrak­
tionen beschrieben hat, konnte im Gegensatz zu den Befunden FANOs 
(s. S. 247) automatische Bewegungen der Extremitiiten auch bei spinalen 
Schildkroten feststellen. Diese automatischen Bewegungen sind in den 
Vorderbeinen komplizierter und manigfaltiger als in den Hinterbeinen. 

SERGI nimmt auf Grund seiner Versuche an, daB sich im Riickenmark 
automatische Zentren fUr die Bewegungen der einzelnen Beine befinden, 
wahrend die Koordination dieser Bewegungen von der Medulla oblongata 
besorgt wird. SERGI hat seine Versuche in folgender Weise angeste11t: 
Die Tiere wurden mittels einer Zange in horizontaler Lage fixiert. Jede 
durch ein leichtes Gewicht nach unten gestreckte Extremitat wurde mit 
einem Schreibhebel verbunden. Wie BAGLIONI (I907) mit Recht bemerkt, 
enthalt die ganze Versuchsaufstellung eine Reihe von Reizquellen, we1che 
reflektorisch Abwehrbewegungen auslOsen konnten. Deshalb erscheint 
die Deutung der oben beschriebenen Bewegungen als automatische 
nicht iiberzeugend zu sein. 

In demselben Jahre erschien eine Arbeit von PHILIPPSON (I905), 
der die Bewegungen des isolierten Schwanzes der Blindschleiche untersuchte. 
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Wie bekannt, tritt bei der Blindschleiche leicht eine Autotomie des 
Schwanzes ein, wobei derselbe lebhafte Bewegungen ausfiihrt. Die biolo­
gische Bedeutung dieser Bewegungen ist nach PHILIPPS ON in einer 
Tausehung des Feindes zu sehen. 

Bei Sehnittversuchen treten die Bewegungen des hinteren K6rper­
endes erst dann ein, wenn der Sehnitt in der Nahe der Kloake gefiihrt 
wird. PHILIPPS ON . meint die Bewegungen des abgetrennten Sehwanzes 
ahnlieh, wie MARTIN dureh die Aufhebung einer dauernden Hemmung, 
welche von den h6hergelegenen Absehnitten des Zentralnervensystems 
ausgeht, erklaren zu k6nnen. 

Den nerv6sen Meehanismus der Bewegungen des abgeworfenen Ei­
dechsenschwanzes hat vor kurzem MARX (1935) naher untersueht. Dazu 
wurden Versuehe mit abgesehnittenen und autotomierten Sehwanzen 
von Lacerta agilis und Lacerta vivipara angestellt; aueh wurden Teile des 
Riickenmarks exstirpiert kurz vor dem Sehwanze. MARX konnte auch an 
Sehwanzregeneraten, wenn sie proximal von der Regenerationsgrenze ab­
getrennt waren, lange andauernde, sehlangelnde Bewegungep beobaehten. 

MARX versuehte aueh den Entstehungsmeehanismus der sehlangelnden 
Bewegungen des abgetrennten Sehwanzes der Eideehsen naher zu be­
stimmen. Er glaubt, daB diese Bewegung dureh rhythmisehe alternierende 
Impulse, welche in automatisehen Riiekenmarkszentren entstehen, hervor­
gerufen werden. Diese Zentren sollen sich im Riiekenmark des Sehwanzes 
und des kaudalen Rumpfabsehnittes befinden. Zu dieser Auffassung 
kommt MARX auf Grund seiner Versuehe, in welchen er feststellen 
konnte, daB nieht die Durehtrennung der Haut oder der Muskeln, sondern 
nur des Riiekenmarks die andauernden Sehlangelbewegungen des 
Sehwanzes verursaeht. Sie lassen sieh aueh nieht dureh Sektion des 
Sehwanzes an einer Stelle, an der das Riiekenmark zuvor exstirpiert 
war, hervorrufen. Aueh die M6gliehkeit, typische Sehlangelbewegungen 
dureh chemische Reizung des freigelegten Riiekenmarks hervorzurufen, 
sprieht fUr diese Annahme. 

Vor kurzem habe ieh (1936) Versuehe mit der grieehisehen Schildkrote 
angestellt, urn die reflektorische Tatigkeit des Riickenmarks naher zu unter­
suehen. \\'enn man einen Quersehnitt dureh das Riiekenmark mitten 
zwischen der zervikalen und lumbakn Anschwellung fiihrt, kann man am 
Hintertier eine Anzahl von Reflexen ausl6sen. Halt man eine solche 
Sehildkr6te in der Hand, so daB aIle Extremitaten frei in der Luft hangen, 
dann kann man direkte und gekreuzte Beuge- und Streckreflexe der Hinter­
extremitaten ausl6sen. Diese Reflexe, welche hauptsaehlieh von SHER­
RINGTON bei Saugern besehrieben sind, k6nnen somit aueh bei der Sehild­
kr6te erhalten werden. 

Der gekreuzte Streekreflex der Hinterbeine kann leieht in alternierende 
Bewegungen der beiden Hinterextremitaten iibergehen. Dieselben sind 
meistenteils gut koordiniert und ahneln sehr den normalen Lokomotions­
bewegungen. 
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Bei der mechanischen Reizung des Schwanzes und ganz besonders 
des Analgebietes treten leicht Abwehrbewegungen auf. AuBer diesen 
typischen Reflexen werden noch verschiedene andere Schutzreflexe 
gelegentlich beobachtet. 

Befinden sich dieselben Schildkr6ten in normaler Lage, also auf dem 
Boden, dann treten wieder andere Reflexe mehr in den Vordergrund; 
schon bei der Anwendung von ganz schwachen mechanischen Reizen 
konnten gleich alternierende Bewegungen der beiden Hinterextremitaten 
ausgel6st werden. Infolgedessen konnten die oben beschriebenen Beuge­
und Streckreflexe in dieser Lage viel schwieriger erhalten werden. 

Bei der Reizung des Analgebietes wurde in dieser Lage bei den ope­
rierten Tieren eine eigentiimliche starke tonische Streckung der beiden 
Hinterpfoten hervorgerufen, wodurch der Hinterk6rper vom Boden 
hochgehoben wird und gleichsam auf Stelzen steht. 

Nach einem Querschnitt durch das Riickenmark oberhalb der zervi­
kalen Anschwellung k6nnen verschiedene Reflexe an den V order­
extremitiiten und am Hals ausgel6st werden. Obwohl die Zahl der Reflexe 
welche an den Vorderextremitaten ausgel6st werden k6nnen, geringer 
ist, als nach der Isolierung des hinteren Riickenmarksabschnittes, konnten 
gekreuzte Streck- und zuweilen auch Beugereflexe erhalten werden. 
Leicht konnte auch durch mechanische Reizung der Vorderpfote eine 
Lokomotionsbewegung ausge16st werden, an der nicht nur die Vorder-, 
sondern auch die Hinterextremitaten sich beteiligen konnten. 

Wurde die Haut des Halses hinter dem Querschnitt durch das Riicken­
mark bei solchen Tieren gereizt, dann wurde der Kopf eingezogen. Wird 
das ZUrUckziehen des Kopfes zwischen die Schilde verhindert und dabei 
die Haut des Halses gereizt, dann erhalt man den Wischreflex, an dem 
sich die eine oder beide Vorderpfoten beteiligen. 

An der Schildkr6te mit durchtrenntem Riickenmark kann man 
somit ungefahr alle Reflexe erhalten, die aus der Physiologie des Frosches 
und der Sauger bekannt sind. 

6. Lokomotionsbewegungen der Riickenmarkstiere. 

Berichte iiber die Lokomotion enthaupteter Kriechtiere findet man 
zuerst bei REDI (1689). Dieser Forscher berichtet, daB Schildkr6ten 
wahrend einer langeren Zeit herumkrochen, nachdem er ihnen den Schadel 
ge6ffnet und die Schadelh6hle vollstandig von Gehirn gereinigt hatte. 

FONTANA hat 1781 diese Versuche REDIs wiederholt und bestatigt. 
Dagegen war ROLANDO (1828) nicht imstande, dieselben zu wiederholen. 
Weitere Beobachtungen iiber Lokomotionsbewegungen der Reptilien, 
deren Riickenmark vom Gehirn getrennt war, sind erst viel spater von 
TIE GEL und OSAWA angestellt worden. 

OSAWA und TIEGEL (1878), welche bei japanischen Schlangen das 
Riickenmark durchschnitten, beobachteten in keinem Faile eine koordi­
nierte Fortbewegung beider Abschnitte der Tiere. Wenn der Vorder-
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abschnitt der Schlange kroch, dann schleppte er mit Muhe den Hinter­
abschnitt nach sich. Andererseits konnten OSAWA und TIEGEL durch 
starke Reize kriechende Bewegungen des ganzen Hintertieres erzielen. 

Die negativen Resultate dieser Autoren sind wohl dadurch zu er­
kHiren, daB sie ihren Schlangen wahrscheinlich schwere Uisionen bei­
brachten; wie sie berichten, durchtrennten sie zugleich mit dem Rucken­
mark auch die Wirbelsaule. DaB sie das FRIEDLANDERsche Phanomen 
nicht beobachten konnten, ist wahrscheinlich darauf zuruckzufiihren, daB 
sie die Schnitte zu weit nach vorn machten, weshalb das Vordertier, 
wie sie selbst berichten, nur mit Muhe das Hintertier nach sich ziehen 
konnte. 

Weitere Versuche zur Lasung der Frage, ob das Ruckenmark der 
Reptilien imstande ist Lokomotionsbewegungen zu unterhalten, hat 
STEINER (r886) an Eidechsen angestelit. STEINER konnte feststelien, 
daB groBe Exemplare von Lacerta virdis nach der Kapfung keine loko­
motorischen Bewegungen mehr zeigen. Tragt man nun ganz grob mit der 
Schere von dem Rumpf nach und nach Stucke von r-r1/ 2 cm ab, so 
tritt etwa im Beginn der hinteren Halfte des Rumpfes die merkwurdige 
Erscheinung auf, daB dasHinterteil, welches aus Becken, hinterenExtremi­
taten lind dem Schwanz besteht, anscheinend spontan, regelmiifJige 
Bewegungen ausfiihrt, deren Charakter als Lokomotion, wie sie das 
ganze Tier macht, durchaus anerkannt werden muB. 

Dekapitierte Eidechsen fiihren, wie erwahnt, in den Versuchen STEINERs 
keine Bewegungen ,aus; wenn er sie aber in ein 2-3 % Pikrinsaurebad 
brachte, fiihrten die Extremitaten Bewegungen aus, welche den loko­
motorischen sehr ahnlich waren. STEINER, der an das Bestehen eines 
besonderen Lokomotionszentrums, das den Ruckenmarkszentren super­
poniert ist, glaubt, gibt zu, daB im hinteren Teile des Ruckenmarks ein 
besonderer automatischer Mechanismus fiir die Fortbewegung besteht, 
der durch den mechanischen Reiz bei der Durchtrennung des Rucken­
marks in Tatigkeit gesetzt wird. 

Die Versuche TIEGELs und OSAWAs wurden von EXNER (r894) an 
europaischen Schlangen (Tropidontus natrix) wiederholt. EXNER neigt 
der Auffassung zu, daB die einzelnen Bewegungsformen im Ruckenmark 
als mehr oder weniger starre Systeme vorgebildet sind. Aus der Tatsache, 
daB gekapfte Schlangen sich auch urn eine brennende Kohle ringeln, 
obwohl sie sich dabei verbrennen, schlieBt EXNER, daB dieser Fall im 
Ruckenmark nicht vorgesehen ist; fur solche komplizierte Verhaltnisse 
soli das Gehirn notwendig sein. 

Andererseits gibt aber EXNER mit Recht zu, ,daB Veranderungen in 
den Vorgangen des Zentralnervensystems infolge der veranderten auBeren 
Umstande auftreten kannen. So windet sich z. B. eine in die Luft ge­
hobene gekapfte Schlange urn den Arm des Experimentators, wenn sie 
ihn beruhrt, wahrend sie auf dem Boden am beruhrenden Karper vorwarts 
kriecht. Diese Veranderungen im Zentralnervensystem beruhen nach 
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EXNER auf dem Ausfall jener Tastempfindungen, welche normalerweise 
durch die Beriihrung mit dem Boden verursacht werden. 

Wie oben (S. 236) schon zum Teil erwahnt war, hat BICKEL (1897) 
nach der Durchtrennung des Riickenmarks zwischen der zervikalen und 
lumbalen Anschwellung bei Schildkroten (Emys) lokomotorische Bewe­
gungen der Hinterextremitiiten bei der Fortbewegung des Vordertieres 
beobachtet, BICKEL hebt hervor, daB die Bewegungen der Hinter­
extremitaten mit denen der Vorderbeine nicht koordiniert waren. 

WIEDEMANN (1932), der die Ortsbewegung der Schlangen und Schleichen 
untersuchte und verschiedene.Bewegungstypen und Bewegungsprinzipien 
feststellen konnte, studierte die Bewegungen auch an gekopften Tieren. 
Dariiber berichtet er ganz kurz das folgende: Gekopfte Schlangen, auf 
den 'Riicken gelegt, konnen sich wieder umdrehen, urn in der normalen 
Lage weiterzukriechen. Auf ein seitliches Beriihren reagiert die Schlange 
sofort mit dem Bewegungsprinzip, welches sie beim Umkriechen fester 
Punkte anwendet. In Wasser gebracht, beginnen die gekopften Schlangen 
zu schlangeln. Eine dekapitierte Askulapnatter klettert an einer Mauer 
mit derselben Sicherheit wie eine gesunde, nur langsamer. Uberhaupt 
bewegen sich die gekopften Schlangen und Schleichen genau so wie 
normale Tiere. 

1m AnschluB an die von BETHE aufgeworfene Frage der A npas­
sungsfiihigkeit (Plastizitiit) des N ervensystems untersuchte THORNER 
(1932), ob die Verkurzung des Ruckenmarks bei Schlangen eine quali­
tative Veranderung der Leistungen dieses Organs nach sich zieht. Die 
Schlangen, welche einen streng segmentalen Aufbau aus fast gleich­
wertigen Segmenten zeigen, verbunden mit einer groBen Korperlange, 
waren dazu sehr geeignet. Durch Kneifen mit einer Pinzette an der 
Schwanzspitze wurden an gekopften Ringelnattern, die senkrecht auf­
gehangt waren, lebhafte Windungen des Korpers ausgelost. Bei einer 
hohen Durchtrennung des Riickenmarks bildet sich die erste Windung 
etwa 6-10 cm von der Schwanzspitze entfernt, danach entstehen noch 
weitere Windungen weiter kranial. 

Werden neue Riickenmarksdurchschneidungen kaudal von der ersten 
angelegt, dann kann man feststellen, daB die unterste Windung jetzt 
kaudaler bei der Reizung der Schwanzspitze auftritt; sie wird deutlich 
zierlicher. Der Bewegungsablauf bleibt der gleiche. Es tritt somit bei 
der Verkiirzung des Riickenmarks eine deutliche Abnahme in der GroBe 
der Windungen ein; diesel be' entsteht dadurch, daB sich weniger Seg­
mente an der Bildung der Windungen beteiligen. 

Gleiche Resultate wurden auch an horizontal liegenden Praparaten 
erhalten, obwohl unter diesen Bedingungen die Zahl der entstehenden 
Wellen groBer ist als im Hangen. Auch beim Anlegen von Bandschlingen 
in verschiedenen Entfernungen von der Schwanzspitze, wodurch das 
vordere Korperstiick fixiert wurde, konnte an Riickenmarkstieren eme 
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deutIiche Verkleinerung der Bogenlange der Windungen in einer di­
rekten Anhangigkeit von der Tiefe der Fesselung konstatiert werden. 

Nach einer vollstandigen Zertrennung der Schlange kann der hintere 
Korperabschnitt vollig koordinierte Schlangelungen ausfiihren und auf 
diese Weise sich fortbewegen, sogar auf einer glatten Flache. Bemer­
kenswert ist, daB das Kopfende yom Boden abgehoben getragen wird, 
wie es auch eine normale Schlange mit dem Kopfe zu tun pflegt. Dabei 
ist es gleichgiiltig, wieviel yom vorderen Korperabschnitt entfemt ist. 
EXNER, der die gleichen Beobachtungen an dekapitierten Schlangen ge­
macht hatte, glaubte dies als eine Besonderheit des vorderen Riicken­
marksabschnittes ansehen zu miissen. Wie aus den Versuchen THOR­
NERs hervorgeht, scheint jeder Teil des Riickenmarks, wenn er das 
vordere Ende des Praparates darstellt, die erwahnte Haltung zu sichem. 

THORNER hat eine Abnahme der Wellenlange auch am Mitteliier, d. h. 
an von Kopf und Schwanz nervos isolierten Riickenmarkspraparaten 
nach Verkiirzung und Fesselung des Praparates beobachtet. Am Mittel­
tier konnte THORNER durch leichte Beriihrung ein Zuriickweichen der 
gereizten Stelle erzielen, wahrend kranial und kaudal von derselben 
eine entgegengesetzte Bewegung eintrat. Diese Beobachtung wider­
spricht den Befunden von OSAWA, TIEGEL und EXNER, nach welchen die 
Schlangen die gereizte Stelle vorwolben sollten. Diese Untersucher haben 
starke Reize angewandt, nach welchen auch THORNER auBer dem Zuriick­
weichen auch eine Vorwolbung der gereizten Stelle beobachten konnte. 

Wurde der Reiz nicht an der Seite, sondem in der Mittellinie am 
Riicken angesetzt, dann suchte die gereizte Stelle durch eine lordotische 
Verbiegung sich yom Reize zu entfemen. Oft traten gleichzeitig "schrei­
tende" Bewegungen der Rippen auf. Die Resultate der Reizung sind 
am Mitteltier verschieden, je nach dem Reizort. Auf Reize am kau­
dalen Ende entsteht eine charakteristische "S"-Figur, die sich bei 
Wiederholung der Reize immer mehr vergroBert. Erst wenn sie maxi­
male GroBe erreicht hat, schlagt sie nach der anderen Seite urn. Auf 
Reize am kranialen Ende entsteht keine so charakteristische Figur. 
Reize in der Mitte haben neben der lordotischen Einbiegung eine seit­
liche Windung, deren Drehpunkt der Reizort ist, zur Folge. 

Auf einer glatt en Unterlage kann sich eine normale Schlange schnell 
fortbewegen. Dabei macht der Korper wellenformige Bewegungen, 
die am Kopf beginnen und schwanzwarts verlaufen.Die Zahl dieser 
Wellen ist sehr konstant und betragt je nach der Bewegungsphase z 
bis 3. Diese Zahl ist nicht von der GroBe des Tieres abhangig. Auch 
eine Schlange, die durch einen Querschnitt verkiirzt ist, zeigt dieselbe 
Zahl der Windungen, wie eine normale; nur ist eine Verminderung der 
Lange und der Amplitude zu konstatieren. . 

Eine quer zerteilte Schlange verhaIt sich annahemd wie eine ganze, 
aber kleinere Schlange, und nicht wie ein Teil einer groBeren. Diese Wahr­
nehmungen fiihren THORNER zu der Meinung, daB ein Zusammenhang 
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zwischen der Koordination der Muskelelemente der Schlange und der 
GroBe des Ausbreitungsgebietes der Erregungen besteht. Diese Tat­
sachen sprechen fUr die Plastizitdt des Zentralnervensystems (BETHE) 
und gegen die Annahme anatomischer und physiologischer Praformierung 
gewisser Bewegungskombinationeh. Die Err~gungen breitensich bei 
den Schlangen iiber das ganze Riickenmark aus; es bestehen somit 
keine festen Koppelungen der einzelnen Segmente untereinander. 

An den verkiirzten Schlangen wurde, wie an normalen, beobachtet, 
daB die Wellen am Schwanzende sich annahernd zur Kreisform schlieBen. 
Hier hat man somit mit derselben Erscheinung zu tun, wie es das Tragen 
des yom Boden abgehobenen Vorderendes ist, das auch an gekopften 
Schlangen beobachtet wurde. Gelegentlich wurden auch Riickwarts­
bewegungen der verkiirzten Ringelnattern beobachtet, wobei das Hinter­
ende ahnliche Bewegungen ausfiihrte, wie sonst das Vorderende. THORNER 
schlieBt aus diesen Beobachtungen, daB sich an jedem Teil der Ringel­
natter das eigentiimliche Verhalten der natiirlichen Endteile (Kopf- und 
Schwanzteile) hervorrufen lasse. 

Die Lokomotionsbewegungen der Schlangen habe ich (1936) von einem 
ganz anderen Standpunkte aus untersucht. Mich interessierte die Frage, 
wie die Lokomotionswellen, welche bei der Fortbewegung langs dem 
Korper der Schlangen diesen durchlaufen, zustande.kommen. 

Wenn man bei einer Ringelnatter (Tropidontus natrix) einen Quer­
schnitt fUhrt, welcher sich auf das Riickenmark, die Wirbelsaule und 
die ganze Muskulatur erstreckt, so daB der Hinterabschnitt mit dem 
Vorderabschnitt nur durch die Haut und die Eingeweide miteinander 
verbunden ist, dann zeigt der Hinterabschnitt lokomotorische Bewegungen, 
wenn der Vorderabschnitt sich fortbewegt. Die lokomotorischen Be­
wegungen des Hinterabschnittes treten aber bei diesen Tieren erst all­
mahlich auf. 1m ersten Augenblick, wenn der Vorderabschnitt der 
Natter sich fortzubewegen beginnt, bleibt der Hinterabschnitt inaktiv 
und wird passiv mitgeschleppt. Die lokomotorischen Wellen des Vorder­
abschnittes gehen ganz allmahlich auf den hinteren Abschnitt iiber; 
sie sind erst schwach und mit denen des Vorderabschnittes nicht ko­
ordiniert. Sie werden aber stets starker und konnen zuletzt dieselbe 
Starke wie die des Vorderabschnittes erreichen und mit denselben voll­
kommen koordiniert sein. 

Ganz anders ist es bei den Ringelnattern, bei welchen nur das Riicken­
mark zwischen zwei Wurzelpaaren schonend durchtrennt wurde. Bei 
solchen Schlangen gehen die lokomotorischen Wellen yom Vorderab­
abschnitt auf den Hinterabschnitt sofort beim Anfang der Fortbewegung 
des Tieres iiber. Die Koordination der lokomotorischen Wellen er­
scheint gleich· von Anfang an vollkommen. Da die lokomotorischen 
Wellen sich an der Grenze zwischen dem Vorder- und Hinterabschnitt 
nicht zu unterbrechen scheinen, unterscheidet sich die Fortbewegung 
solcher Tiere nicht von derjenigen einer normalen Schlange. 

16* 
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Die Tiere mit durchtrenntem Riickenmark konnen sich weiter in einen 
Klumpen zusammenballen, ungefahr wie es normale Nattern tun; bei den 
Schlangen, bei welchen auch die ganze Muskulatur durchtrennt war, nahm 
nur der Vorderkorper bis zur Schnittflache an dieser Reaktion teil. 

Urn den Unterschied im Dbergange der Lokomotionswellen in beiden 
angefiihrten Fallen zu begreifen, muB man annehmen, daB in dem FaIle 
der bloBen Durchtrennung des Riickenmarks die Bewegungen des hin­
teren Korperabschnittes, auBer durch den mechanischen Zug, den der 
Vorderabschnitt auf ihn ausiibt, noch durch eine direkte Dbertragung 
der Erregung vom Vorder- auf das Hintertier dank der Vberdeckung 
der dorsalen Wurzel zustande kommen, wie ich dies schon bei den Hai­
fischen beschrieben habe. 

In der Tat konnte ich, wie oben schon erwahnt, bei den Ringel­
nattern eme deutliche Dberdeckung der sensiblen Wurzeln an der 

a 2 

Abb. 2. Schema "A", Das Riickenmark (a) ist 
zwischen zwei Wurzelpaaren (r) durchtrennt. Die 
Uberdeckung (0) der beiden Hinterwurzeln bleibt 

dabei erhalten. 

Abb. 3. Schema "B", Der Querschnitt (a) ist durch 
den ganzen K6rper gefiihrt. Die Uberdeckung der 

Wurzeln (r) ist ganzlich aufgehoben. 

Hautoberflache konstatieren. 1m FaIle der bloBen Durchtrennung des 
Riickenmarks zwischen zwei aufeinanderfolgenden \Vurzelpaaren kann 
die Erregung, welche im vorderen Abschnitt bei der Fortbewegung 
entsteht, sich sofort auf den Hinterabschnitt dank der Dberdeckung 
ausbreiten, wie aus dem Schema "Au ersichtlich ist (Abb.2). 

Anders sind die Verhaltnisse in den Fallen, wobei auch die ganze 
Korpermuskulatur quer durchtrennt ist. In diesen Fallen werden alle 
N ervenverbindungen zwischen dem Vorder- und Hinterabschnitt zugleich 
mit der Muskulatur durchschnitten ; die Dberdeckung wird aufgehoben 
(vgl. Schema "BU). Infolgedessen wird keine Erregung, welche bei der 
Fortbewegung im Vorderabschnitte entsteht, mehr durch die Nerven 
nach dem Hinterabschnitt geleitet. Die Lokomotionswellen im Hinter­
abschnitt konnen bei so1chen Tieren nur durch mechanischen Zug aus­
gelOst werden; deshalb treten sie auch im Hinterabschnitt erst allmah­
lich auf (Abb.3). 

DaB bei den Schlangen die Ubertragung der Erregung dank der Uber­
deckung der sensiblen Wurzeln in der Haut von Korperteil zu Korperteil 
auch wirklich stattfindet, zeigen die Versuche von ALMEIDA und DE FIALHO 
(1924). Diese Untersucher entfernten bei Schlangen die Haut einige Zenti­
meter breit in der Mitte des Korpers und konnten danach eine Aufhebung 
der Koordination der Bewegungen in dem von der Haut entbloBten Korper­
teile feststellen . 
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7. Das Riickenmark als Leitungsorgan. 
N ach ARIENS KAPPERS findet man im Riickenmark der Reptilien 

eine weitere Entwicklung der Verbindungen dieses Organs mit den 
hOher liegenden Teilen des Gehirns. Neben der spinozerebellliren Bahn, 
we1che iJ;ll Vergleich zu den niederen Vertebraten an GroBe zunimmt, 
und- dem Tractus 'spin'o-mesencephalicus EDINGERs, der derProjektion 
des Temperatur-, Schmerz- und einfachen Ta~tsinnes dient, findet man 
bei den Reptilien Hinterstrlinge, we1che eine Zephalisation dank einer 
medialen Schleife aufweisen. Bei den Reptilien findet man eine deut­
liche Andeutung eines GOLLschen und BURDAcHschen Kernes. 

Die Verbindungen, we1che dem Riickenmark aus frontalen Abschnitten 
zustromen, entstammen vornehmlich dem verHingerten Marke und dem 
Kleinhirn. Die von der Oblongata kommenden vestibulo-spinalen Fa­
sern verlaufen in Vorder- und Vorderseitenstrang. Die retikuHiren 
Zeilen der Oblongata iibermitteln auf Grund anatomischer Verhalt­
nisse dem Riickenmark optische, trigeminale und Geruchsreize, we1che 
niemals direkt das Riickenmark erreichen (ARIENS KAPPERS). 

Physiologisch ist das Riickenmark der Reptilien als Leitungsorgan 
nur von CARLSON (1904) untersucht worden. CARLSON bestimmte die Ge­
schwindigkeit der N ervenleitung im Riickenmark verschiedener Schlangen 
( Pitonphis, Thamnophis) nach der Methode HELMHOLTZ'. Er fand, 
daB die Fortpflanzungsgeschwindigkeit des zentrifugalen Erregungs­
vorganges im Riickenmark der untersuchten Schlangen sehr verschieden 
ist; ihr Mittelwert betragt ungefahr 16 m per Sekunde. Die Unter­
suchungen der zentrifugalen Riickenmarksleitung fiihrten CARLSON zu 
der SchluBfolgerung, daB es lange motorische Bahnen im Schlangen­
marke gibt. 

Urn die Lage dieser Bahnen festzusteilen, wurden partieile Durch­
trennungen des Riickenmarks ausgefiihrt und danach dasselbe elektrisch 
gereizt. CARLSON konnte auf Grund dieser Versuche zu folgenden 
SchluBfolgerungen kommen: Die physiologisch direkten oder kiirzesten 
motorischen Bahnen des Schlangenmarks funktionieren nur homo­
lateral; diese Bahnen liegen etwas dorsal in den Seitenstrangen, d. h. 
in der Region der Pyramidenbahnen und absteigenden Kleinhirn­
bahnen der Sauger. Diese motorischen Bahnen sind wahrscheinlich 
aus leitenden Elementen zusammengesetzt, we1che sich als ein einziges 
N ervenfasersystem durch die ganze Riickenmarkslange erstrecken. 

Wie aus der angefiihrten Dbersicht ersichtlich, ist die Innervation 
der Haut wie auch der Muskulatur durch das Riickenmark bei den 
Reptilien noch sehr wenig untersucht worden. Eine Ausnahme machen 
die Versuche iiber die Innervation der Chromatophoren, woriiber ge­
rade in der neueren Zeit einige interessante Untersuchungen erschienen 
sind. Die dabei erzielten Resultate sind jedoch keineswegs iiberein­
stimmend. Zwar finden die strittigen Resultate der Versuche RED­
FIELDs einerseits und HOGBENs und MIRVISHs andererseits durch die 
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Untersuchungen HADLEYs teilweise eine ErkHirung. Endgiiltig ist aber 
die Frage iiber die Innervation der Chromatophoren bei den Reptilien 
noch keineswegs ge16st. Es scheint mir gewagt, sich jetzt schon zu­
gunsten der Versuche HOGBENs und MIRVISHs auszusprechen, wie es 
SAND tut, da die Versuche HADLEYs, wie diejenigen RED FIELDs fUr 
die Wirkung des Adrenalins und anderer Hormone auf die Chromato­
phoren bei den Reptilien sprechen. 

Viel ausfUhrlicher ist das Riickenmark als Reflexorgan bei den 
Reptilien untersucht worden. Hieriiber findet man zahlreiche altere Be­
obachtungen, welche zum groBten Teile nichts von ihrem Werte einge­
biiBt haben. Auch in den letzten Jahren sind Arbeiten erschienen, welche 
zu einer weiteren Vertiefung unserer Kenntrrisse auf diesem Gebiete 
beitrugen. 

III. Das verHingerte Mark. 
Arbeiten auf dem Gebiete der Physiologie des verlangerten Marks 

der Reptilien sind verhaltnismaBig zahlreich; sie beschaftigen sich vor­
nehmlich mit den Funktionen des hier gelegenen Atmungszentrums 
und der Zentren der Nn. vagi. 

PAUL BERT (1870) war der erste, der sich mit der Frage der Inner­
vation der Atmungsorgane bei den Reptilien beschaftigte. Er hat auch 
zuerst die Kontraktionen der Lungen beschrieben, welche nach der Er­
offnung des Thorax bei verschiedenen Vertretem dieser Tierklasse be­
obachtet werden. 

PAUL BERT konnte auch feststellen, daB diese Bewegungen der Lungen 
von den Nn. vagi innerviert werden. BERT konnt.e ferner zeigen, daB bei 
der Ringelnatter deutliche Veranderungen der Atmungsbewegungen durch 
Reizung des zentralen Vagusstumpfes erzielt werden konnen. Er berichtet, 
daB schwache Reizung eine Beschleunigung, eine starke Reizung eine Ver­
langsamung und endlich einen Stillstand del" Respiration herbeifiihrt. 

Von einem ganz anderen Standpunkt aus behandeln F ANO und 
STEINER die Physiologie des verlangerten Markes bei den Reptilien. 

FANO (1884) hat bei Sumpfschildkroten (Emys europaea) das Ge­
him bis auf das verlangerte Mark entfemt und die Tiere danach bis 
3 Wochen beobachtet. Er konnte bei allen operierten Tieren fortwah­
rende oder periodische Lokomotionsbewegungen beobachten. Diese Loko­
motionsbewegungen sind viel ausgiebiger und energischer als die der 
normalen Tiere. Meistens sind die Vorderextremitaten viel aktiver als 
die hinteren, zuweilen war es aber auch umgekehrt. Der Kopf wird 
beim Laufen hochgehalten (Abb. 4). 

Nach der Abtragung der vorderen Zweidrittel des verlangerten 
Markes horen diese Bewegungen nicht auf; daher wird von F ANO in 
in der Oblongata, und zwar etwa im hinteren Drittel, ein automatisches 
Bewegungszentrum angenommen. Zu dieser Auffassung kam er auf 
Grund seiner Wahmehmungen, daB die Lokomotionsbewegungen der 
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dezerebrierten Schildkroten vollkommen spontan auftreten konnen. 
Durch Kalte, Anamie kann die Tatigkeit dieses Lokomotionszentrums 
beeinfluBt werden. Gegen die Annahme, daB die Lokomotionsbewegungen 
durch das Trauma der zuruckgebliebenen Gehirnteile erklart werden 
konnen, spricht nach FANO die Tatsache, daB dieselben bis 3 Wochen 
nach der Operation beobachtet werden. 

Die Beobachtung, daB dezerebrierte Schildkroten eine langere Zeit un­
beweglich liegenbleiben, wenn man sie auf den Riicken legt oder mit Gewalt 
schiittelt oder stoBt, fiihrt FANO zu der Annahme eines Vermogens, Ein­
drucke und Empfindungen zu verwerten, das auch 
der Medulla oblongata eigen ist. 

In ,einer weiteren ~Arbeit . kommt FANO (r88S) 
nochmals auf die Frage der Bedeutung der Medulla Lobusstiel 

oblongata fiir die Fortbewegung der Schildkroten 
zuruck. Er sucht nach weiteren Beweisen, die Auto- S. Lobaris 

matie des Bewegungszentrums in der Oblongata Lob. oli. 

festzustellen. F ANO findet, daB Schildkroten, bei S. coronaL 

denen die Medulla oblongata mit dem Riickenmark 
in Verbindung gelassen ist, Lokomotionsbewegungen 
ausfiihren, welche von auBeren und inneren Reizen Vorderhirn 

" 
unabhangig sind und nur von der Metabolie dieses 
Zentrums abhangen. Epiphysis 

Zu einer ahnlichen Auffassung kommt auch 
STEINER (r886). Nach der Abtragung des Nacken­
marks vor der Kleinhirnleiste, urn die Atmung 
nicht zu schadigen, hort nach STEINER alle Loko­
motion bei der Eidechse auf und es bleiben nur 
Reflexbewegungen auf Reize der Hautoberflache. 

a~ 

• .. 
TeeL opt. 

CerebelL 

Med.obL 

r89r erschienen die "Kleineren Mitteilungen 
Abb.4. ehe/one imbricata von 

zur Atmungslehre" von LANGENDORFF. In den- oben. (NaehARIENS KAPP ERS.) 

selben berichtet dieser Forscher, daB er bei 
Eidechsen nach Durchschneidung des Ruckenmarks dicht unterhalb 
der Medulla oblongatastundenlang rhythmische Atmungsbewegungen 
des Thorax wahrnehmen konnte. Er schreibt diese Erscheinung dem 
Bestehen spinaler Zentren zu, welche ohne Hilfe des Kopfmarks im­
stande sind, automatisch zu funktionieren und die Atmung zu unter­
halten. Diese Beobachtung LANGENDORFFs ist aber kurz darauf von 
SIEFERT in Abrede gestellt worden, dessen ausgezeichnete Untersuchungen 
ich etwas spater besprechen werde. 

Entsprechend der chronologischen Folge un serer Besprechungen, 
muB ich kurz wieder zu den Versuchen FAN Os (r894), welche er mit 
FASOLA anstellte, zuruckkehren. Diese Untersucher beschreiben tonische 
Schwankungen des Lungenvolumens bei Schildkroten (Emys europaea) 
und versuchen, die Innervation desselben sicherzustellen. Sie finden, 
daB der Lungentonus zum Teile von den Nn. vagi herruhrt, zum Teile 
aber auch peripheren Ursprungs ist, da er nach vollstandiger Isolierung 
der Lungen nicht vollstandig verschwindet. 



SIEFERT ;wiederholte auch die Versuche PAUL BERTs mit der Rei­
zung des zentralen Vagusstumpfes; er konnte aber diese Versuche nur 
zum Teile besHitigen; er sah nur gelegentlich nach der Vagusreizung 
die Pausen zwischen den einzelnen Atembewegungen ausgepragter 
werden. Auch die Bemiihungen SIEFERTs, die von HERING und BREUER 
bei den Saugern beschriebene Selbststeuerung der Atmung bei den 
Reptilien ebenfalls zu finden, fiihrten zu keinen eirideutigen Resultaten. 

SIEFERT hat den Einflu/1 sensibler Nerven auf die Tatigkeit des At­
mungszentrums untersucht. Bei ruhig und regelmaBig atmenden Ei­
dechsen rufen leichte Hautreize eine momentane Steigerung der Atem­
tatigkeit hervor, wobei besonders die Exspirationen verstarkt erscheinen. 
Fallt der Reiz zu Beginn einer Pause, dann wird dieselbe stets kupiert. 
Starkere Reize (Kneifen der Haut) fiihren bisweilen zu reflektorischer 
Hemmung der Atmung. Bei haufigerer Wiederholung der Reize stumpft 
sich die Empfindlichkeit fiir dieselben allmahlich abo Dieselben Resul­
tate erhalt man bei der Reizung des zentralen Ischiadicusstumpfes. 
Somit konnte SIEFERT nachweisen, daB man bei den Reptilien von allen 
Hautstellen des Rumpfes und der Extremitaten gleiche respiratorische 
Wirkungen erhalten kann. 

Weiter berichtet SIEFERT, daB plotzliche Beschattung der Augen 
bei Eidechsen eine Verlangsamung, plOtzliche Beleuchtung eine Be­
schleunigung der Atemfrequenz verursacht. Da dieses Phanomen nur 
bei Vorhandensein des Vorderhirns auszulosen ist, scheint es psycho­
reflektorisch bedingt zu sein. Akustische Reize wirken schwacher als 
optische. 

Sehr charakteristisch ist die atmungshemmende Wirkung der Rei­
zung der Endausbreitungsgebiete des N. trigeminus in den Anfangs­
teilen des Respirationstraktes. Wird die Schauze mit kaltem Wasser 
bespiilt, so tritt sofort ein Stillstand der Atmung auf, der von langer 
Dauer sein kann. Ahnlichen Erfolg hat auch Einatmen von Chloro­
form und Ather. Reizungen der Schleimhaut des Rachens und der 
Mundhohle bewirken ebenfalls langeren Stillstand der Atmung. 

SIEFERT hebt in der Beschreibung seiner Versuche hervor, daB die 
bei den Reptilien charakteristischen Kehlbewegungen sich reflektorisch 
im allgemeinen leichter auslOsen lassen als Veranderungen in den At­
mungsbewegungen. Er kommt zu dem Schlusse, daB das Zentrum, 
welches die Kehlbewegungen regelt, im allgemeinen ein leichter erreg­
bares sein muB als das eigentliche Atmungszentrum. 

SIEFERT hat bei der Eidechse Querschnitte durch die Medulla ob­
longata gefiihrt, urn eine Lokalisation des Atmungszentrums durchzufiihren. 
In diesen Versuchen kam er zu dem Schlusse, daB "die Reptilien ein in 
der Gegend des Calamus scriptorius befindliches, automatisch tatiges 
und in sehr trager Rhythmik arbeitendes, respiratorisches Zentralorgan 
besitzen. Letzteres besteht aus zwei koordinierten physiologischen Sy­
stemen, einem exspiratorisch und einem inspiratorisch wirkenden, die 
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beide ein anatomisch einheitliches Ganzes darzustellen scheinen, da 
derselbe Schnitt stets die Funktion beider aufhebt". Beide Systeme 
stehen gewissermaBen in assoziativen Beziehungen zueinander. 

SIEFERT konnte in seinen Versuchen das Bestehen von sekundaren 
Atmungszentren im Ruckenmark, wie es LANGENDORFF beschrieben 
hat, nicht bestatigen. Nach der Durchtrennung 4es Ruckenmarks 
hinter der Medulla oblongata dauem nur die rhythmischen Bewe­
gungen des Kehlkopfes fort, wahrend die Thoraxmuskulatur keine 
rhythmischen Bewegungen mehr ausfUhrt. Das von LANGENDORFF be­
schriebene Phanomen beruht auf rhythmischen Kontraktionen der 
Lungen. 

Nach Entfemung des Vorder- und Mittelhims, wie auch doppelsei­
tiger Vagotomie, tritt bei den Eidechsen nach den Beobachtungen SIE­
FERTs eine dauemde Herabsetzung der Atemfrequenz ein. SIEFERT 
glaubt, daB es sich dabei urn eine wahre Ausfallerscheinung handelt. 

SIEFERT hat auch die Frage der Blutregulation der Atembewegungen 
bei den Reptilien untersucht. Er konnte bei der Erstickung bei seinen 
Tieren keine erh6hte Atemzentrumstatigkeit entdecken und zog den 
SchluB, daB dem Atemzentrum der Reptilien dyspnoische zentrale 
Reizwirkungen uberhaupt fehlen oder sich wenigstens nicht merkbar 
auBem. 

Die Bedeutung des verliingerten Marks fur die reflektorische Tiitig­
keit versucht BICKEL (1901) zu ermitteln, indem er das Verhalten der 
Schildkr6ten mit durchtrenntem Ruckenmark mit solchen, bei denen 
die Medulla oblongata mit dem Ruckenmark in Zusammenhang ge­
lassen war, vergleicht. Bei den Ruckenmarkstieren findet BICKEL eine 
sehr bedeutende Erh6hung der Reflexerregbarkeit am Hinterk6rper. 
Ganz besonders leicht werden die Abwischbewegungen der Hinter­
extremitaten ausgel6st. Spontane Fortbewegung besteht nicht mehr; 
durch Reizung der Weichteile des Hinterk6rpers kann manchmal gerad­
linige Fortbewegung erzielt werden. Die Extremitaten werden koordi­
niert bewegt, aber die Bewegung der einzelnen Extremitaten ist hastig, 
auBerst plump und ungeschickt; Ruckwartsgang kann nicht ausgel6st 
werden. 

Auf Grund dieser Beobachtungen kommt BICKEL zu dem Schlusse, 
daB das verlangerte Mark auf das Ruckenmark einen reflexhemmenden 
EinfluB hat. Die Verbindung des Ruckenmarks mit dem verlangerten 
Mark ist unbedingt notwendig fUr das Zustandekommen der spontanen 
Ortsbewegungen der Tiere. 

Mit einer ahnlichen Frage beschaftigt sich F ANO in einer weiteren 
Arbeit, welche 1902 erschien. F ANO konnte bei Emys europaea fest­
stellen, daB die N ervenzentren des Ruckenmarks periodische Veriinde­
rungen ihrer Erregungs- und Leistungsfahigkeit zeigen. Er bestimmte 
eingehend den Verlauf der Spinalreflexe und konnte Schwankungen der 
Reflexzeit und des Umfanges der motorischen Reaktion konstatieren. 
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Diese Veranderungen der spinalen Funktionen, welche einen peri­
odischen Charakter haben, sind von der Medulla oblongata abhangig. 
Wenn man namlich das Mittelhim entfemt, das auf die Oblongata 
einen hemmenden EinfluB ausiibt, dann .. iibertreffen die erwahnten 
Schwankungen bei weitem diejenigen, welche unter normalen Bedin­
gungen beobachtet werden. Nach Durchtrennung des Riickenmarks 
nehmen diese Schwankungen merkbarab. Die Medulla oblongata iibt 
somit nach F ANO einen periodischen EinfluB auf die untergeordneten 
spinalen Zentren aus. 

In demselben Jahre erschien eine Arbeit iiber die Atmung der Reptilien 
von KAHN (1902). Dieser Forscher kommt auf die von LANGENDORFF be­
schriebenen r:p.yth;mischen Atmungsbewegungen des Thorax::bei den Eidechsen 
nach der Durchtrennung des Riickenmarks zuriick. Er kommt auf Grund 
seiner Versuche zu dem Schlusse, daB die von LANGENDORFF beobachteten 
Atmungsbewegungen des Thorax: der Eidechsen auf den schon von PAUL 
BERT beschriebenen rhythmischen Kontraktionen der Lungen beruhen. 

FRAN<;OIS-FRANCK (1908), der seit 1906 eine Reihe von Unter­
suchungen zur Frage iiber die vergleichende Physiologie der Atmung 
publiziert hat, bespricht in seinem ersten Essai unter anderem auch die 
Innervation der Lungenbewegungen durch die Nn. vagi bei den Schild­
kroten. Er findet, daB die Nn. vagi und nicht die sympathischen Nerven 
die Kontraktionen der Lungen beherrschen. Jede Lunge wird vom 
gleichseitigen N. vagus innerviert. Die Reizung des peripheren Vagus­
stumpfes hat eine Kontraktion der gleichseitigen Lunge zur Folge, welche 
sich von der Kontraktion auf direkte Reizung nicht unterscheidet. 

Durch elektrische oder mechanische Reizung des zentralen Vagus­
stumpfes konnte FRAN<;OIS-FRANCK reflektorische Kontraktionen der 
anderen Lungen erhalten, wenn der andere Vagus intakt gelassen war. 

Nach der Durchtrennung des Riickenmarks von der Medulla oblongata, 
wonach das Riickenmark zerstort wurde, traten rhythmische Kontraktionen 
der Lungen auf. pieselben verschwanden, wenndas verHingerte Mark 
zerstort oder die beiden ~i1. vagi durchschnitten wurden. Die rhythmisc.hen 
Bewegungen der Lungen werden somit durch Einflusse,.welche in.den medul­
laren Zentren entstehen, verursacht. 

1909 erschien eine Arbeit von PREVOST und SALOZ, in welcher sie die 
Innervation der Bronchialmuskulatur bei verschiedenen Tieren, unter 
anderen auch bei der griechischen Schildkrote, untersuchten. Sie be­
schreiben eine Reihe von reflektorischen Veranderungen des Lumens der 
Lungen, die sie den Kontraktionen der Bronchialmuskulatur zuschreiben. 
Sie fanden eine Kontraktion der Lungen bei der mechanischen Reizung 
der Rander der Schilder, der Vorder- und Hinterbeine, des Schwanzes 

. und des Anus. Alle diese reflektorischen Wirkungen versagen, wenn 
die Nn.vagi durchtrennt werden. Aus dieser Tatsache schlieBen PREVOST 
und SALOZ, daB die Bronchialmuskulatur bei den Schildkroten von den 
Nn. vagi innerviert wird. 

Die Blutregulierung der Tatigkeit des Atemzentrums bei den Reptilien, 
welche schon von SIEFERT kurz beriihrt wurde, ist von BABAK (1914) 
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an Leguanen (Ctenosaura acanthura) und an drei Alligatoren (Alligator 
mississippiensis) und einem Nilkrokodil (Crocodilus vulgaris) ausfUhrlich 
untersucht. 1m Gegensatz zu SIEFERT findet BABAK, daB sowohl der 
Sauerstoffmangel wie auch Kohlendioxydanhaufung im BIute bei den 
Leguanen sehr bald erregend auf das Atemzentrum wirken. Dabei tritt 
eine ausgesprochene Intensitatsdyspnoe ein, wahrend sich die Frequenz 
der Atembewegungen weniger verandert. 

Bei der Einwirkung des Sauerstoffmangels zeigt der Thorax in den 
nacheinanderfolgenden Atemkurven eine deutliche Inspirationstendenz, 
wahrend bei der Kohlendioxydeinwirkung meistens eine Exspirations­
tendenz uberwiegt. 
-BeiKombination des Sauerstoffmangels mit· Kohlendioxydanhaufung 

ist die Erregung des Atemzentrums viel starker als in Versuchen, in 
welchen nur einer dieser Faktoren wirkt. 

BABAK konnte femer zeigen, daB durch geeignete Versuchsanord­
nungen bei den Leguanen auch apnoeartige Zustande infolge reicher 
Versorgung des inneren Mediums mit Sauerstoff erzielt werden konnen. 

Bei den Alligatoren und Krokodilen konnte BABAK einige Ab­
weichungen im Vergleich zu den Eidechsen in der Erregung des Atem­
zentrums langs der Blutbahn feststellen. 

Der Sauerstoffmangel ruft eine dyspnoische Erregung des Atemzen­
trums hervor, welche aber stets kleiner ist als bei den Leguanen. Durch 
Kohlendioxydgehalt der Atemluft wird bei diesen Tieren gar keine 
Dyspnoe hervorgerufen, weder durch kleine noch durch starke Kon­
zentrationen, sondem es erfolgen nur Hemmungserscheinungen. Dies 
steht im Gegensatz zu den Versuchen an den Leguanen, bei welchen 
eine auBerst feine BeeinfluBbarkeit des Atemzentrums festgestellt werden 
konnte. Das Atemzentrum der Alligatoren scheint durch Kohlendioxyd 
dyspnoisch nicht beeinfluBt zu werden, auch wenn es vorher durch 
Sauerstoffmangel erregt wurde,wahrendbei den Leguanen der Sauer­
stoffmangel das Aternzentrum fUr. die erregende. Kohlendioxydein­
wirkung geradezu sensibilisiert. 

Ein medulliires Zentrum fur die Magenmotilitiit konnte ROGERS (1918) 
bei den Schildkroten feststellen. Er durchtrennte bei Schildkroten das 
Ruckenmark in Hohe des 3. Zervikalwirbels, ohne die Nn. vagi zu ladieren, 
noch die Blutzirkulation im Kopfe zu schadigen. Bei der Injektion einer 
Pikrotoxinlosung I: 1000 in die Art. carotis traten heftige tetanische 
Kontraktionen der Magenmuskulatur auf. Waren beide Nn. vagi durch­
trennt, dann traten diese Kontraktionen nicht auf. Auch die elektrische 
Reizung des Bodens des 4. Ventrikels verursachte ahnliche Kontraktionen 
des Magens. 

Auf die Innervation der Lungenkontraktionen kommt HELEN COOMBS 
(1919) wieder zuruck. Sie konnte in ihren Versuchen an Schildkroten 
zeigen, daB ganz schwache faradische Reizung der Lobi optici, wie auch 
der Medulla oblongata Kontraktionen der Lunge zur Folge hat. COOMBS 
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konnte nachweisen, daB die motorischen Fasern nach den Lungen aus­
schlieBlich Hings den Nn. vagi verlaufen. 

In AnschluB an die Versuche FRANyOIS-FRANCKs wurden von CARLSON 
und LUCKHARDT eine Reihe von Untersuchungen angestellt, in welchen 
sie eingehend die Frage der Innervation der Lttngenbewegungen bei den 
Reptilien untersuchten. CARLSON und LUCKHARDT (1920) untersuchten 
die Lungenbewegungen bei den Schildkroten Chrysemys elegans und 
Malacoclemmys Lesneurii und bei der Schlange Eutenia elegans. Sie 
finden, daB das medullare Zentrum, das den Tonus und die Kontraktionen 
der Lungen beherrscht, nicht mit dem Respirationszentrum identisch ist. 
Doch sind beide Zentren eng miteinander verbunden, so daB die Impulse 
yom Atmungszentrum hauptsachlich auf das motorische Lungenzentrum 
erregend oder hemmend wirken. Bei Asphyxie werden beide Zentren in 
gleicher Weise beeinfluBt. Doch konnen beide Zentren auch gesondert 
funktionieren. 

CARLSON und LUCKHARDT konnten weiter feststellen, daB unter 
normalen Verhaltnissen das Atmungszentrum einen hemmenden EinfluB 
auf den Lungentonus austibt. Die aktiven Lungenkontraktionen sind 
von den Zentren der Nn. vagi abhangig. Die aktiven Lungenkontrak­
tionen sind von den Zentren der Nn. vagi abhangig; nach der Vagotomie 
horen die Kontraktionen der Lungen, welche mit den auBeren Atmungs­
bewegungen verbunden sind, auf. Bei Durchschneidung des einen Vagus 
horen die Kontraktionen nur in der gleichseitigen Lunge auf; in der 
kontralateralen werden sie nur vortibergehend infolge der Reizung des 
medullaren Zentrums gehemmt. Dieses medullare Zentrum wird ferner 
bei der Reizung des zentralen Vagusstumpfes, des N. laryngeus inferior 
und der Lungenfasern des Vagus gehemmt. Trauma des Korpers ver­
ursacht einen tiefen Shock des motorischen Zentrums der Lungen. 

Reflektorisch konnen Lungenkontraktionen, wie auch unvollkommene 
Lungentetani durch Reizung der sensiblen N erven des Respirations­
traktes und der Lungen hervorgerufen werden. Dadurch wird eine 
hormonische Tatigkeit des motorischen Lungenzentrums mit dem 
Atmungszentrum bewirkt. 

Auch von den meisten visceralen Organen (Magen-Darmkanal, 
Urogenitalsystem) wird die Tatigkeit des motorischen Lungenzentrums 
beeinfluBt. Desgleichen auch bei der elektrischen oder mechanischen 
Reizung der Hautnerven, sowie der Cornea und der zentralen Sttimpfe 
des N. ischiadicus und des N. brachialis. 

Schwache rhythmische Tonusschwankungen der Lungen werden auch 
nach der Durchschneidung der beiden Vagi beobachtet; es mtissen also 
neben den Zentren im verlangerten Mark noch periphere Mechanismen 
bestehen. 

In einer anderen Arbeit untersuchten LUCKHARDT und CARLSON 
(1921) die Wirkung verschiedener pharmakologischer Mittel auf das mo­
torische Lungenzentrum wiederum bei den Schildkroten und Schlangen. 
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Sie finden, daB Pikrotoxin eine erregende Wirkung auf den motorischen 
Lungenmechanismus ausiibt, und zwar zentral, da nach der Durch­
schneidung der Nn. vagi diese Wirkung ausbleibt. Zugleich wird auch 
die reflektorische Erregbarkeit dieses Zentrums erhOht. 

Kurare und Nikotin haben eine hemmende Wirkung auf das motorische 
Lungenzentrum. Adrenalin, das die Atmungsbewegungen der Schild­
krote beschleunigt und gleichzeitig schwacht, verursacht eine Zunahme 
der Frequenz der Lungenkontraktionen, wobei die Amplitude derselben 
kleiner wird. Adrenalin wirkt direkt auf beide Zentren im verHingerten 
Marke. 

In einer dritten Arbeit, welche in demselben Jahre erschien, berichten 
CARLSON und LUCKHARDT (1921) iiber ihre Versuche an Froschen und 
Schildkroten ;sie besprechen -hierbei die dureh die Reizung viseeraler 
Organe ausgelosten Herz- und vasomotorisehen Re/lexe. 

Normale Atmung beeinfluBt bei den Schildkroten nicht die Herz­
tatigkeit; bei starkerer Atmung kann diese entweder beschleunigt oder 
gehemmt werden. Dabei gehen vom Atmungszentrum nach den Herz­
zentren Impulse iiber, welche die Herztatigkeit verandem. Besonders 
laBt sich dies bei Asphyxie deutlich feststellen. Die Aufblahung und das 
Zusammenfallen der Lungen iiben ebenfalls eine Wirkung auf den Herz­
schlag aus, und zwar beobachteten CARLSON und LUCKHARDT eine vor­
iibergehende Hemmung der Herztatigkeit, aber nur bei starken Ent­
leerungen der Lungen. Direkte Reizung des zentralen Lungenvagus­
stumpfes fiihrte stets zur Beschleunigung des Herzschlages; waren beide 
Herzvagi durchtrennt, dann verursachte eine solche Reizung eine vor­
iibergehende ErhOhung des Blutdruckes. 

Spontane Kontraktionen des leeren Magens haben keine Wirkung auf 
das Herz und den Blutdruck. Starke Blahung des Magens oder direkte 
Reizung der Magenvagusaste hatten eine Beschleunigung der Herz­
tatigkeit und ErhOhung des Blutdruckes zur Folge. Waren die Herz­
vagi durchschnitten, dann trat nur die Blutdruckerhohung ein. 

Reizung des Diinn-, Dickdarmes, der Hamblase und der Kloake 
verursachte meistensteils eine Hemmung des Herzschlages und ein 
Abfallen des Blutdruckes. Bei Schildkroten, die zuvor kurarisiert waren, 
trat meistens bei der Wirkung derselben Reize eine Beschleunigung der 
Herztatigkeit und Erhohung des Blutdruckes auf. Reizung des zentralen 
Stumpfes des Halssympathicus hatte bei den Schildkroten fast immer 
eine Herzschlagbeschleunigung und Erhohung des Blutdruckes zur Folge. 

Diese Versuche von CARLSON und LUCKHARDT beweisen ganz un­
zweideutig, daB bei den Schildkroten die regulierendenZentren des Herzens 
in der Medulla oblongata von den meisten viseeralen Organen re/lektoriseh 
beein/lufJt werden kOnnen. 

LUCKHARDT und CARLSON (1921), welche bei den Schildkroten (im 
Gegensatz zu KROGH, der eine sympathische Innervation annahm) 
fanden, daB die LungengefaBe vom Vagus mit vasomotorischen Fasem 
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versehen werden, konnten auch einige Vasomotorenreflexe bei diesen 
Tieren feststellen. Sie erhielten vasokonstriktorische Reflexe in den 
LungenblutgefaBen bei der elektrischen Reizung des zentralen Vagus­
stumpfes. 

An dezerebrierten Schildkr6ten untersuchten CARLSON und LUCK­
HARDT die Wirkung der Reizung der visceralen Organe auf die Skeletmuskel­
reflexe. Bei der mechanischen oder elektrischen Reizung der Lungen, 
der Gallenblase, des Herzens, des ganzen Magen-Darmkanals und der 
Harnblase konnten diese Untersucher reflektorische Abwehrbewegungen 
der Extremitaten und des Kopfes aus16sen. Die mechanischen Reize 
haben eine bessere Wirkung als die elektrischen. Da diese Reflexe auf 
Reizung enterozeptiver N erven auch nach der Durchtrennung des 
Ruckenmarks von der Medulla oblongata, wenn auch etwas schwacher, 
erhalten werden k6nnen, glauben CARLSON und LUCKHARDT, daB sie 
wenigstens zum Teil spinal bedingt sind. Tiere mit intaktem Gehirn 
zeigen viel ausgesprochenere Skeletmuskelreflexe auf Reizung der 
visceralen Organe; dies hangt wohl mit Schmerzempfindungen zusammen, 
welche in diesen Fallen eintreten k6nnen. 

Auf die Frage des Vorhandenseins eines atomatischen Zentrums fur 
die Lokomotion in der Medulla oblongata kommt FANO (1921) wiederum 
zuruck. Durch Abkiihlen und Betupfen des verlangerten Marks mit 
Kokain16sungen konnte F ANO die Wirkung dieses Zentrums aufheben 
und als Resultat hiervon eine Bewegungslosigkeit der Tiere herbeifiihren. 

Durch Applikation von Strychnin auf das verlangerte Mark wurde 
zwar die reflektorische Tatigkeit der Tiere erh6ht; aber die Bewegungen 
wurden nicht beeinfluBt. Dies spricht nach der Ansicht F ANOs gegen die 
Meinung, nach welcher die Fortbewegungen der Oblongata-Ruckenmark­
schildkr6te auf reflektorischem Wege ausge16st werden. 

LUMSDEN (1924), der eine genaue Lokalisation des Atmungszentrums 
bei den Saugern durchfiihrte, versuchte dasselbe auch bei den Schild­
kr6ten. Die normale Atmung erfolgt nach LUMSDEN bei den Schild­
kr6ten durch die seitliche Muskulatur der K6rperh6hle. Auf die Inspira­
tion folgt eine 1/2-5 Minuten dauernde Atempause, welche von einer 
schnellen und tiefen Exspiration gefolgt wird. 

Wird bei einer Schildkr6te der Hirnstamm oberhalb der Mitte des 
4. Ventrikels durchschnitten, dann verandert sich die Atmung nicht. 
Bei Durchtrennung des Hirnstammes kaudal von der eben genannten 
Grenze erlischt zunachst der Tonus der Inspiration und treten nur 
Exspirationen auf. Ein Schnitt durch den Hirnstamm gerade oberhalb 
des Calamus scriptorius hebt die exspiratorischen Bewegungen auf. Dabei 
tritt noch eine Zeitlang Gahnen auf; danach h6ren aIle Atmungsbe­
wegungen auf, wahrscheinlich auch infolge des Blutverlustes. Die Schild­
kr6te wird jetzt zu einem Ruckenmarkstier, des sen Reflexe erh6ht 
erscheinen; die Atembewegungen sind aber ganzlich verschwunden. 
Nichts deutet auf das Bestehen spinaler Atmungszentren hin. 
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Somit kann man bei der Schildkrote nach LUMSDEN, wie bei den 
Saugern ein Giihnzentrum in der Nahe der Spitze des Calamus scriptorius, 
ein Exspirationszentrum oberhalb des letzteren und ein Inspirations­
zentrum gleich hinter der Mitte des 4. Ventrikels unterscheiden. In den 
letzten Jahren ist von einigen Seiten das Bestehen dieser Zentren bei 
den Saugern bezweifelt worden; inwieweit dies auch fUr die Schildkroten 
berechtigt ist, steht noch dahin. 

Bei der Einwirkung von Chloroform tritt eine Atmungsbeeintrach­
tigung in derselben Reihenfolge wie bei Durchtrennungen des Hirn­
stammes ein. Durch Chloral werden die Atmungspausen kiirzer und 
die Atmung wird periodisch, wie im Winterschlaf. 

Reizungen des Vagus verursachten eine Hemmung der In- und Ex­
spiration. Vagotomie ist ohne EinfluB auf Frequenz und Tiefe der 
Atmung; somit iiber die Nn. vagi keine tonische regulierende Wirkung 
auf die Atmung der Schildkrote aus. 

Einatmung von Stickstoff fiihrt zunachst zu Beschleunigung der 
Atmungsbewegungen; nach mehreren Stunden erlischt die aktive In­
spiration; es treten Exspirationskrampfe auf und zuletzt auch Gahnen. 
Durch CO2-OberschuB in der eingeatmeten Luft wird die Frequenz und 
Tiefe der Atmungsbewegungen verstarkt. 

Wenn das zum Gehirn flieBende Blut seine Temperatur andert, so 
hat dies sofort eine Wirkung auf die Atmung, auch, wenn die rektale 
Temperatur unverandert bleibt. Die Temperatureinfliisse auf das At­
mungszentrum sind von groBerer Bedeutung, als die Wirkung der Gas­
zusammensetzung der eingeatmeten Luft. Die Temperatur wirkt direkt 
auf das Atmungszentrum und nicht iiber den veranderten Stoffwechsel. 
Der respiratorische Rhythmus wird somit viel mehr durch die Tempera­
tur des Blutes, das das Atmungszentrum in der Oblongata durchstromt, 
als durch die Metabolie beeinfluBt. Bei gleichbleibender Temperatur ist 
aber auch die Zusammensetzung der Atmungsluft, bzw. der CO2-Gehalt 
des Blutes, ein wichtiger Faktor in der Regulierung der Atmungs­
bewegungen. 

Versuche, welche einen Beitrag zu der Frage der Tatigkeit der Herzvagus­
zentren in der Medulla oblongata liefern, beschreiben COUVREUR und DUCULTY 
(1924). Diese Untersucher haben bei Krokodilen einen medialen Sympathi­
cusstrang beschrieben. welcher vom 3. bis zum 7. Spinalwurzelpaare an der 
ventralen Flache der Wirbelsaule verlauft. Die faradische Reizung dieses 
sympathischen Stranges hat stets einen reflektorischen Stillstand des Herzens 
in der Diastole zur Folge. Die afferenten sensiblen Fasern fur diesen Reflex­
akt, welche dem Depressor der Sauger entsprechen, verlaufen somit in diesem 
sympathischen Strang nach den Vaguszentren fur das Herz in der Medulla 
oblongata. Merkwurdigerweise konnten COUVREUR und DUCULTY eine 
Blutdruckerniedrigung als Folge einer Vasodilatation nicht beobachten. 

Eine interessante Beobachtung, welche fraglos Nachforschung ver­
dient, haben BAGLEY und LANGWORTHY (I926) beschrieben. Diese 
Untersucher beobachteten nach Querschnitten durch das Gehirn gleich 
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an der kaudalen Grenze des Mittelhirns bei Alligatoren eine stark aus­
gedehnte Extension aller GliedmafJen. Bei der Bewegung des operierten 
Alligators werden die GliedmaBen immer mehr gestreekt, bis die Exten­
sion so groB wird, daB das Tier wie auf Ste1zen steht und jegliehe Progres­
sivbewegung unmoglieh wird. Das Tier bleibt unbeweglieh mit ge­
strekten Extremitaten liegen; aueh eine N aekensteifheit ist meistenteils 
vorhanden. Passive Bewegungen des Kopfes haben Veranderungen in 
der Haltung des Korpers zur Folge, ahnlieh wie dies von SHERRINGTON 
bei dezerebrierten Katzen besehrieben ist. 

Zum Sehlusse muB ieh noeh die Arbeit FREDERICgs (1931) bespreehen, 
welcher die Erregbarkeit der Nn. vagi bei Testudo graeca naeh der Chron­
axiemethode untersuehte. Diese Versuche, welche aueh auf die Vagus­
zentren in der Medulla oblongata Bezug haben, verdienen entschieden 
hier erwahnt zu werden. 

Schon LAPICgUE und MEYERSON (1912) haben den mittleren Wert 
fur die Chronaxie der negativ chronotropen Vaguswirkung auf das Herz 
der Sehildkrote bestimmt und dieselbe durehsehnittlieh 20 gefunden. 
FREDERICg bestimmte nun die Chronaxie nieht nur fUr negativ ehrono­
trope, sondern aueh fUr die negativ inotrope Wirkung des Herzvagus. 
Er findet fUr beide Funktionen des Vagus vollkommen gleiehe Chronaxie­
werte. FREDERICg kommt daher zu der SehluBfolgerung, daB ent­
weder die negativen ehronotropen und inotropen Impulse langs denselben 
Vagusfasern geleitet werden, oder aber, daB der Durehmesser der ehrono­
tropen und inotropen Fasern des Vagus derselbe ist. Naeh LAPICgUE 
haben namlieh Nervenfasern von gleiehem Durehsehnitte die gleiehe 
Chronaxie. 

Neben den rein physiologischen Arbeiten uber das verlangerte Mark 
der Reptilien, will ieh hier noeh einige pharmakologische Untersuchungen 
an Reptilien anfUhren, welche eine groBe Bedeutung fUr die Physiologie 
haben. 

GREENE und PEELER (1915) haben bei der Schildkrote zuerst den Kopf 
von der allgemeinen Blutzirkulation isoliert, ohne die Nn. vagi zu be­
sehadigen. Dureh die Art. carotis wurde das Gehirn mit einer Ringer­
flussigkeit durehstromt, welche aus einer Vena jugularis abgeleitet wurde. 
Unter solchen Bedingungen blieb das Gehirn eine lange Zeit reaktions­
fahig. GREENE und PEELER untersuchten an solchen Praparaten die 
Wirkung von Digitalis auf die Herzvaguszentren in der Medulla oblongata. 
Sie fanden, daB dieser Stoff eine direkte Wirkung auf die Vaguszentren 
ausubt. 

Interessante Versuehe stellte in demselben Jahre HEINEKAMP (1920) 
mit Schildkroten an, urn die direkte Wirhtng des Adrenalins aut die 
Herzvaguszentren im verlangerten Mark kennenzulernen. Er durch­
trennte das Ruekenmark gleich hinter der Oblongata. Der Kopf wurde 
von der Blutzirkulation ausgeschaltet und durch die Karotiden mit 
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Ringerflussigkeit durchstromt. HEINEKAMP fand, daB das Adrenalin 
eine direkte Wirkung auf die Zentren des Herzvagus ausubt und somit 
die Herztatigkeit hemmt. Leider sind diese Versuche HEINE KAMPs 
nicht ganz einwandfrei, wie CARLSON und LUCKHARDT dies auch bemerken, 
da bei seinen Schildkroten leicht eine Asphyxie entstehen konnte. Die­
selbe verursacht aber bei der Schildkrote eine Hemmung der Herztatig­
keit, sowohl durch Wirkung auf die Vaguszentren in der Medulla oblon­
gata wie auch durch direkte Wirkung auf das Herz selbst. 

Nach HEINEKAMP hat BUSH (1920) die Wirkung des Adrenalins 
auf die Vaguszentren der Medulla oblongata bei der Schildkrote 
untersucht. Die Versuchsanordnung war dieselbe, doch kam BUSH 
zu vollkommen negativen Resultaten; er konnte keine Wirkung des 
Epinephrins, womit er das Gehirn durchstromte, auf die Vaguszentren 
feststellen. 

HEINEKAMP hat (1922) seine Versuche wiederholt und die Technik 
verbessert. Er schreibt, daB fUr diese Versuche Pseudomys troosti 
gebraucht werden muB, da andere Schildkroten anders reagieren. 
HEINEKAMP findet auch in diesen Versuchen, daB die Durchstromung 
des Gehirns mit Ringer16sung, welcher Adrenalin hinzugefugt ist, 
eine Erregung der herzhemmenden Zentren in der Oblongata zur 
Folge hat. 

An Schildkroten (E mys orbicularis), bei welchen der Kopf vom Korper 
getreIint war, die Nn. vagi intakt gelassen wurden und das Gehirn von 
den Art. carotis communis aus mit Ringerflussigkeit nach der Methode 
HEYMANs durchstromt wurde, untersuchte VAN DER LINDEN (1934) 
die Herzvaguszentren auf die Wirkung verschiedener pharmakologischer 
Stoite naher. In diesen Versuchen konnte VAN DER LINDEN feststellen, 
daB die Sistierung der Durchstromung des Kopfes, wie auch ein DbermaG 
an Kalium oder ein Fehlen des Kalziums in der Durchstromungsflussigkeit 
nach einer langen latent en Periode zu einer Bradykardie fUhrt, welche 
auf Reizung der Vaguszentren beruht. 

Eine ahnliche Wirkung haben verschiedene pharmakologische Stoffe, 
wie Nikotin, Veratrin, Pilocarpin, Acetylcholin und andere, die der 
Durchstromungsflussigkeit beigefiigt werden. Nach der Hinzufiigung 
von Atropin und Adrenalin zu der Ringerlosung beobachtete VAN DER 
LINDEN dagegen keine Bradykardie. 

Da jede Wirkung der genannten Stoffe auf das Herz durch die Ver­
suchsanordnung ausgeschlossen war, so muG die beobachtete Brady­
kardie ausschlieBlich auf Reizung der Vaguszentren in der Medulla 
oblongata beruhen. Es war nur noch eine Moglichkeit auszuschlieBen, 
namlich eine reflektorische, durch Reizung der sensiblen Apparate in 
den Arterien selbst. Doch konnte VAN DER LINDEN bei der Schildkrote 
keine Hinweise auf das Bestehen von Sino-caroticus-Reflexen finden. 
Somit muss en die oben beschriebenen Wirkungen der verschiedenen 
pharmakologischen Stoffe in das Gehirn lokalisiert werden. 

Ergebnisse der Biologie XIV. 17 
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Wie aus der oben angefiihrten Ubersicht zu schlieBen ist, haben 
sich die meisten Forscher, we1che Versuche am verHingerten Marke 
angestellt haben, mit der Frage iiber die Bedeutung der Oblongata fiir 
die Atmung bei den Reptilien beschaftigt. Wahrend die aiteren Forscher 
sich mit der Feststellung und der Lokalisation des Atmungszentrums 
in der Oblongata begniigten, versuchte LUMSDEN das Atmungszentrum 
bei den Reptilien in Unterabschnitte zu verteilen. Wie aber schon oben 
erwahnt war, bediirfen diese Versuche einer Nachpriifung. Die Beein­
flussung des Atmungszentrums durch das Blut ist nur von SIEFERT und 
BABAK untersucht und bedarf weiterer Ausarbeitung. Die reflektorische 
Beeinflussung des Atmungszentrums ist mehrfach untersucht worden, 
wobei manche interessante Tatsachen sichergestellt wurden. 

Die Bedeutung des verlangerten Marks als Innervationszentrum des 
Herzens, des Magens und anderer visceraler Organe ist von einigen 
Forschern ebenfalls untersucht. Dabei verdienen die Arbeiten CARLSONs 
und LUCKHARDTs ganz besonders unsere Aufmerksamkeit, obwohl ich 
gleich bemerken muB, daB die von diesen Forschern beschriebene Wirkung 
der Reizung visceraler Organe auf die Skeletmuskulatur bei Nachpriifung 
an Testudo graeca von mir nicht bestatigt werden konnten. 

Die Behauptung F ANOs, daB in der Oblongata ein besonderes Be­
wegungszentrum vorhanden ist, was mit der Lehre STEINERs iiberein­
stimmt, wird man jetzt wohl anders auffassen miissen; dies schlieBt 
nicht aus, daB diese Beobachtungen auch jetzt noch von Wert sind. 

IV. Das Kleinhirn. 
Das Kleinhirn der Reptilien zeigt in den verschiedenen Unterklassen 

einen groBen Unterschied im Bau auf, wie dies schon EDINGER betont hat. 
Bei den Eidechsen stellt das Kleinhirn eine nach vorn umgeklappte Lamelle 
dar. Bei den Schlangen ist das Kleinhirn am einfachsten gebaut und bildet 
eine flache Querlamelle, welche den 4. Ventrikel iiberbriickt. Bei Schild­
kroten und Krokodilen erreicht das Kleinhirn eine weitere Entwicklung, 
wobei bei Krokodilen auch Furchen am Kleinhirnkorper unterschieden 
werden konnen, welche denselben in drei Unterabschnitte teilen. Die Aurikeln 
sind bei den Reptilien viel schwacher entwickelt als der Kleinhirnkorper; 
dies wird von ARIENS KAPPERS auf das ganzliche Fehlen von Lateralnerven 
und eine vermehrte Zufuhr von spino·zerebellaren Fasern zuriickgefiihrt. 
Die starkere Entwicklung der spino-zerebellaren Fasern wird nach ARIENS 
KAPPERS auf die geanderten statischen Verhaltnisse der Tiere beim Land­
leben zuriickgefiihrt, wobei die propriozeptiven Eindriicke fiir die Orien­
tierung des Gleichgewichtes des Korpers von groBerer Bedeutung werden. 

Physiologische Versuche am Kleinhirn der Reptilien, das, wie oben 
erwahnt, bei den einzelnen Unterklassen einen groBen Unterschied in der 
Entwicklung und somit auch in der funktionellen Bedeutung zeigt, sind 
noch auBerst sparlich angestellt worden. 

PAUL BERT (r875) hat versucht, in die Regulientng des Farbenwechsels 
bei den Chamaleonen auch das Kleinhirn einzubeziehen. Nach BERT 
soIl die Exstirpation des Kleinhirns den spontanen Farbenwechsel bei 
diesen Tieren aufheben, der reflektorische bleibt dagegen unverandert. 
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r884 berichtetFANo tiber die Resultate seiner Versuche am Klein­
him der Schildkr6ten. Er exstirpierte bei seinen Tieren das eine Mal 
das Kleinhirn zugleich mit den tibrigen Teilen des Gehirns, welche vor 
der Medulla oblongata liegen, das andere MallieB er das Kleinhirn mit 
der Oblongata unversehrt und entfernte die tibrigen Teile des Gehirns. 
Auch exstirpierte er bei einigen Tieren nur das Kleinhirn. 

Ganz besonders untersuchte FANO seine operierten Schildkr6ten auf 
die von LUCIANI beschriebenen Veranderunllen. doch konnte er in allen 
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Abb. s. Sagittalschnitt durch das Kleinhirn, Mittelhirn und Zwischenhirn einer Eidechse, Vara",,, Salvator. 
(Nach ARIENS KAPPERS.) 

diesen Versuchen keinerlei Abweichungen weder im Verhalten, noch in 
den Bewegungen der Tiere feststellen. 

STEINER (r886) ftihrte ebenfalls Exstirpationen des Kleinhirns, aber 
bei Eidechsen (Lacerta viridis), aus. Diese Exstirpationen fiihrten zu 
keinerlei St6rungen, obwohl STEINER zugibt, daB es nicht ausgeschlossen 
ist, daB feinere St6rungen vorhanden waren. 

Auch BICKEL (r90r), der Exstirpationen am Kleinhirn der Schild­
kr6ten ausfiihrte, konnte bei seinen operierten Tieren keine Abweichungen 
von der Norm feststellen. 

In der neueren Zeit wurde die Frage der funktionellen Bedeutung 
des Kleinhirns bei den Reptilien von LEBLANC wieder aufgeworfen. 

LEBLANC (r923) exstirpierte bei verschiedenen Eidechsen (Utromastix 
acanthinurus, Varanus griseus und Chamaeleo vulgaris) das Kleinhirn 
ganz und beobachtete danach bei den meisten Tieren ausgesprochene 

17* 
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Gleichgewichtsstorungen. Die Eidechsen schwanktenbeim Laufen hin und 
her und drehten sich oft urn ihre Langsachse. Auch eine Ataxie, Ady­
namie der Extremitaten, aber keine Paralyse wurden bei den operierten 
Tieren beobachtet. Oft wurde eine Streckung des Kopfes konstatiert. 

Merkwurdigerweise konnte bei einem Varanus keinerlei Abweichungen 
von der Norm konstatiert werden, obwohl bei der anatomischen Unter­
suchung eine vollkommene Exstirpation des Kleinhirns ohne Nebenver­
letzungen gefunden wurde. Wie VAN RIJNBERK mit Recht bemerkt, wird 
durch diesen Umstand ein berechtigter Zweifel rege, ob die in den anderen 
Fallen beobachteten Storungen nicht auf Nebenverletzungen beruhen. 

Bei einer Eidechse, bei welcher bei der mikroskopischen Untersuchung 
des Gehirns ein Tumor des Kleinhirns gefunden wurde, hat VAN VALKEN­
BURG (1926) wahrend des Lebens eine Reihe Abweichungen festgestellt. 
Das Tier war nach rechts stark gekriimmt; der Kopf war nach rechts gewendet 

Abb. 6. Crocodil, .. a/ricO>lIIs. (N.ch EDING R.) 

und tordiert, derart, daB das linke Auge oben lag. Die Beine der rechten 
Seite waren adduziert, die der linken Seite abduziert. Bei der Bewegung 
wurden Mangebewegungen nach rechts ausgefiihrt. 

Der Schwanz behielt, wie kataleptisch, jede ihm passiv gegebene Stellung 
bei. Wurde das Tier am Schwanz emporgehoben, so kriimmte sich der Korper 
nach links, die Unterbeine streckten sich, das rechte Vorderbein wurde 
adduziert, das linke gestreckt; dann machten alle vier Strampelbewegungen. 
Wieder auf den Tisch gelegt. wandte das Tier den Kopf sofort nach rechts 
mit derselben Drehung; auch die Beine nahmen ungefahr die friihere Haltung 
an. Der Schwanz blieb fast 1 Minute in einer Haltung stehen, die 45° von der 
Horizontalen abwich. 

Diese Veranderungen in der Haltung und in den Bewegungen des Tieres 
konnten auf die Zerstorung des Kleinhirns durch den Tumor zuriickgefiihrt 
werden. wenn nicht eine Auswucherung desselben auch auf die Oblongata 
vorliegen wiirde. Infolge derselben ist es leider schwer zu entscheiden, 
inwiefern die beschriebenen Symptome auch wirklich auf den Ausfall des 
Kleinhirns bezogen werden konnen. 

SchlieI31ich ist die Frage der Funktion des Kleinhirns bei den Reptilien 
von neuem von ANNA HACKER (I93I) untersucht worden. Sie stellte 
ihre Versuche an der schlangenahnlichen, extremitatenlosen Eidechse 
Ophisaurus apus und der dalmatischen Lacerta viridis, an. Die Exstirpa­
tionen des Kleinhirns wurden mikroskopisch kontrolliert. 

Nach der Kleinhirnentfernung findet HACKER die Fortbewegung 
beider Tierarten gestort . . Der fuI310se Ophisaurus schleift seinen Korper 
nicht mehr in geordneten Schlangelungen dahin, sondern kriimmt ihn 
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in ungeordneter Weise. Der Vorderkorper hat die sichere Fuhrung ver­
loren, was aus dem Pendeln desselben deutlich erkennbar ist. Bei Lacerta 
viridis wird das gleichmaBige Schreiten, das fiirdiese Eidechse besonders 
charakteristisch ist, nach der Operation vermiBt; die Extremitaten werden 
zu weit oder nicht weit genug vorgesetzt. Auch wurde ein Zittem der 
Extremitaten bemerkt. 

HACKER beobachtete bei ihren Tieren eine Schlaffheit der Muskeln, 
welche aber durch starke Anspannungen, besonders beim Fluchtversuch, 
unterbrochen wurden. Zwangsbewegungen traten meistens nicht auf. 
Nur bei einem Ophisaurus wurden Rollbewegungen beobachtet. Das 
Ruckwartsgehen wird bei diesen Tieren .auch im normalen Zustande 
beobachtet; deshalb konnte diese Erscheinung wohl kaum mit GewiBheit 
fur eine Zwangsbewegung angesehen werden. 

Bei einer Lacerta viridis mit unvollstandig entfemtem Kleinhim, 
die keine St6rungen ihrer Gehbewegungen zeigte, wurde ein Vorbei­
schnappen beim Haschen nach Mehlwiirmem beobachtet. 

Auf Grund dieser Beobachtungen kommt die Verfasserin zu dem 
Schlusse, daB das Reptilienkleinhim Anteil an der Regulierung der 
Bewegungen hat. Es hat EinfluB auf die Orientierung des K6rpers im 
Raume, die von dem geordneten Zusammenarbeiten der Muskeln ab­
hangig ist. 

HACKER ist eine Anhangerin der Theorie LEWANDOWSKYs und halt 
daher das Kleinhim fur ein Organ des Muskelsinnes, durch welches die 
Koordination der Bewegungen, wie auch der Tonus der Extremitaten­
und Rumpfmuskeln gesichert werden. 

Wahrend die vergleichend-anatomischen und hodologischen Unter­
suchungen des Kleinhims es sehr wahrscheinlich machen, daB diesem 
Organe eine wichtige Rolle bei der Innervation der Bewegungen und 
der Orientierung des Gleichgewichtes zukommt, sind die Resultate der 
physiologischen Forschung, welche noch ganz sparlich sind, noch wenig 
uberzeugend. LEBLANC und HACKER beschreiben eine Reihe von 
St6rungen nach Exstirpationen des Kleinhims bei den Reptilien, doch 
sind die Ergebnisse dieser Versuche zum Tell widersprechend und es 
fehlt eine mikroskopische Kontrolle; daher ist es nicht ausgeschlossen, 
daB ein Tell der beschriebenen Erscheinungen auf Nebenverletzungen 
zuruckgefiihrt werden mussen. 

v. Das Mittel- und Zwischenhirn. 
Die physiologischen Arbeiten iiber das Mittel- und Zwischenhirn muB 

ich zusammen in einem Kapitel besprechen, da sich die Versuche aller Forscher 
gleichzeitig auf beide genannten Abschnitte des Gehirns erstrecken. Nur 
sehr wenige Untersucher versuchten eine scharfere Trennung zwischen den 
Funktionen des Mittel- und Zwischenhirns durchzufiihren. Dies ist auch 
begrei£lich. Die anatomischen Verhaltnisse machen eine makroskopische 
Abgrenzung auBerst schwierig. Wie DE LANGE, der sich speziell mit der 
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Anatomie des Reptiliengehirns beschaftigt hat, angibt, ist das Zwischenhirn 
bei diesen Tieren von allen Seiten von den anderen Gehirnteilen bedeckt. 
An der oberen Seite, we1che bei den Operationen am meisten in Betracht 
kommt, ragt das Vorderhirn nach hinten und das Tectum opticum nach 
vom fiber das Zwischenhirn hin. Von den Seiten wird das Zwischenhim 
von den breiten Strahlungen des N. opticus, der zum Tectum opticum empor­
steigt, bedeckt. 

Das Mittelhirn, das sich dem Zwischenhirn anschlieBt, ist bei dieser 
Tierklasse gut entwickelt und zeigt groBere Variationen bei den einzelnen 
Ordnungen. Bei den Schlangen erscheint das Dach des Mittelhirns vier­
hfigelig, wahrend bei den anderen Reptilien die Corpora bigemina posteriora 
ganz oder fast ganz vom Tectum opticum bedeckt sind (ARIENS KAPPERS). 
Kaudal gebt das Mittelhirn in das verlangerte Mark fiber. 

Die ersten Untersuchungen am Mittelhirn sind wahrscheinlich von 
PAUL BERT (r874/75) angestellt worden. Dieser Forscher stellte fest, 
daB nach der Exstirpation der Lobi optici, sowie des Zwischenhirns 
(isthme de l'encephale) der spontane Farbenwechsel bei dem Chamaleon 
aufgehoben wird. 

KRUKENBERG (r880) beobachtete nach Durchschneidung der Pedun­
culi optici ein Hellerwerden des Chamaleons. Werden die zentralen 
Stiimpfe der Pedunculi mit schwachen Stromen gereizt, dann tritt ein 
Dunkelwerden ein, das sich meistens auf den ganzen Korper erstreckt. 

Mit einer ganz anderen Fragestellung hat sich FANO (r884) beschaf­
tigt, als er seine Versuche an Schildkroten anstellte. In das Mittelhirn 
der Sumpfschildkrote (Emys europaea) lokalisiert FANO ein Hemmungs­
zentrum, das die automatischen Bewegungszentren im verlangerten 
Marke hemmt. Wenn namlich das Mittelhirn mit dem verlangerten 
Mark in Verbindung gelassen wird, dann bleiben die operierten Schild­
kroten die ganze Zeit bewegungslos; entfernt man nach einigen Tagen 
auch das Mittelhirn, dann tritt eine groBe, fortwahrende Beweglichkeit 
auf. Entfernung der Lobi optici, wobei der basale Teil des Mittelhirns 
intakt bleibt, hat keine Enthemmung zur Folge: FANO glaubt, daB 
das Hemmungszentrum im basalen Mittelhirnabschnitte, und zwar im 
pedunkularen, zu lokalisieren ist. 

F ANO stellte auch Versuche an, in welchen er nur die Lobi optici 
bei den Schildkroten entfernte. In allen Fallen traten merkbare Ver­
anderungen im Verhalten der Tiere auf. Eine normale Schildkrote 
zieht den Kopf und die Extremitaten ein, wenn man sie reizt; nach 
der Exstirpation der Lobi optici tritt diese Reaktion nicht mehr ein; 
die Tiere sind sehr beweglich und reagieren auf Reize mit Bewegungen. 
Hier befinden sich also auch Hemmungszentren, was mit den Befunden 
SETSCHENows am Frosche gut iibereinstimmt. Diese Lobi optici sollen 
nach FANO auch auf das psychische Leben der Schildkroten von Ein­
flusse sein, da sie die Empfindungen und auch die motorischen Im­
pulse regulieren konnen. 

Elektrische Reizung der Lobi optici mit ganz schwachen Stromen 
hat ein kraftiges Einziehen des Kopfes und der Extremitaten zur Folge. 
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STEINER (1886) entfernte das Vorderhirn unter Schonung des dar­
unterliegenden Thalamus bei Eidechsen (Lacerta viridis). N ach diesem 
Eingriff fiihrten die Tiere keine willkiirlichen Bewegungen aus; auf 
Reize machten sie aber ganz normale Lokomotionsbewegungen und 
konnten. aIle Hindernisse gut vermeiden. Auf drohende Gebarden rea­
gierten sie nicht mehr. Das lebhafte Augenspiel, das beim normalen 
Tier beobachtet wird, war verschwunden; die Tiere hielten ihre Augen 
meistens geschlossen. Spontane N ahrungsaufnahme fehlte ganz. STEINER 
konnte ferner feststeIlen, daB nach der Entfernung der Decke des Vorder­
hirns die Tiere sich wie normale verhalten. Die Funktionen, welche nach 
der Entfernung des Vorderhirns aufgehoben werden, miissen also in 
die Basis des Vorderhirns lokalisiert werden. 

In weiteren Versuchen exstirpierte STEINER bei Eidechsen das Zwi­
schenhirn und Mittelhirn. Nach der Abtragung des Zwischenhirns, wo­
bei auch das iibergelagerte Vorderhirn ebenfalls entfernt wurde, be­
wegten sich die Tiere nur auf Reize, wobei sie sowohl laufen als auch 
springen konnten. Ahnliche Resultate bekam STEINER, wenn er zugleich 
mit dem Vorder- und Zwischenhirn auch das Mittelhirn entfernte. Er 
hebt hervor, daB in den Fillen, i.n welchen nur der Vorderabschnitt 
des Mittelhirns abgetragen wurde, leicht eine retrograde Lokomotion 
ausgelost werden konnte. 

Die Entfernung der Decke des Mittelhirns hat keinen EinfluB 
auf die Bewegungen der Tiere. Hindernisse werden vermieden, auf 
Drohungen reagieren die Eidechsen aber nicht mehr. Wird zugleich 
mit der Abtragung der Decke des Mittelhirns auch das Vorderhirn 
entfernt, dann erhalt man dieselben Resultate, wie nach der Ab­
tragung der Decke allein. 

Die Funktion des Zwischenhirns bei der Schildkrote zu ermitteln ver­
suchte BICKEL (IgOI), indem er das eine Mal das Vorderhirn, das andere 
Mal das Vorder- und Zwischenhirn entfernte und das Verhalten der 
operierten Tiere verglich. Bei der Abtragung des Zwischenhirns werden 
die Sehnerven durchschnitten; die Tiere sind somit blind. Trotzdem 
konnen sie sich auffallend gut im Raum orientieren, dank der ausge­
zeichneten Verwertung der Tasteindriicke. Die Lauf- und Schwimm­
bewegungen sind gut erhalten; es kann aber eine gewisse Gleichgiiltig­
keit gegen die Lage der Glieder im Raum festgestellt werden. Die 
Spontaneitat der Orientierung ist im Vergleich zu den groBhirnlosen 
Tieren sehr eingeschrankt. Klettern konnen die operierten Schild­
kroten sehr gut; sie vermogen auch riickwarts zu gehen. Eine Verande­
rung in der Reflexerregbarkeit lieB sich bei den zwischenhirnlosen, wie 
auch vorderhirnlosen Schildkroten nicht mit Sicherheit feststellen. 

Das Zwischenhirn besitzt nach BICKEL vor allem einen bewegungs­
anregenden EinfluB; ferner sollen sich in ihm sensorische Erregungen, 
welche das Zentralorgan iiber die Lage der Glieder im Raume orientieren, 
Geltung auf die motorische Regulation verschaffen. 
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Urn die Bedeutung des Mittelhirns zu ermitteln, hat BICKEL bei 
Schildkroten das Mittelhirn zugleich mit dem Vorder- und Zwischen­
hirn exstirpiert. Da er zuvor die Funktion des Vorder- und Zwischen­
hirns durch Exstirpation dieser Abschnitte kennengelernt hatte, konnte 
er die Resultate des Verlustes des Mittelhirns ebenfalls ermitteln. Er 
findet, daB nach der Exstirpation des Mittelhirns oder der Basis des­
selben ein auffalliger Bewegungsdrang bei den operierten Tieren kon­
statiert werden kann. Die Tiere kriechen und schwimmen rastlos umher 
ohne jede direkt nachweisbare auBere Veranlassung. Die Bewegungen 
sind vollkommen normal. Vielleicht besteht eine groBere N eigung zum 
Ruckwartsgehen. Manegebewegungen werden nur dann beobachtet, 
wenn die Gehirnabtragung nicht symmetrisch ausgefiihrt war. Diese 
Schildkroten unterscheiden sich aber von den normalen dadurch, daB 

Abb. 7. Chelo". ",id",. (Nach EDISGER.) 

ihre Bewegungen vollkom­
men zufallig sind. Aber 
auch die Bewegungen der 
Extremitaten unterschei­
den sich von den en eines 
normalen Tieres. Die FuBe 
werden beim Gang zu hoch 
gehoben, zu weit ausge-
streckt und bald zu weit 

seitlich oder zu weit medial auf den Boden aufgesetzt; daher schwankt 
der Panzer bei der Lokomotion hin und her. Das Klettern ist gestort. 
Beim Beklopfen des Ruckens ergreifen diese Schildkroten die Flucht, 
wahrend eine normale oder groBhirnlose den Kopf und die Extremi­
taten einzieht. Das Mittelhirn hat nach BICKEL, abgesehen von seinen 
Beziehungen zum Seh- und Horakt, in besonderem MaBe eine be­
wegungshemmende und bewegungsregulierende Funktion; dasselbe be­
zieht sich besonders auf die Lokomotion, den Fluchtreflex, weniger 
auf die Ruckenmarksreflexe im engeren Sinne. 

Nach der Exstirpation des Vorderhirns und der Lobi optici bei den 
griechischen Schildkraten findet SERGI (1905), daB die motorische Tatigkeit 
der Extremitaten, welche in der oben beschriebenen Weise (s. S. 227) regi­
striert wurde, verschiedenartige periodische Formen zeigt. Die automati­
schen Bewegungen sind minder kompliziert, als bei der normalen Schild­
krate; sie uberwiegen in den Vorderextremitaten. Schluckbewegungen 
folgen dauernde tonische Kontraktionen der Vorderextremitaten. Die 
reflektorischen Reaktionen unterscheiden sich von den automatischen Be­
wegungen und staren nicht deren Ablauf. Die reflektorischen Bewegungen 
haben in den Hinterbeinen einen mehr tonischen Charakter. Nach Ab­
tragung der Mittelhirndecke wurde eine erhahte motorische Tatigkeit be­
obachtet. Die Mitentfernung des Kleinhirns blieb ohne EinfluB (Abb.7). 

COOMBS (1919) findet, daB bei Schildkroten schwache faradische 
Reizung der Lobi optici Kontraktionen der Lungen verursacht, wobei 
keine hemmende Wirkung auf das Herz zutage tritt. Sie schlieBt dar­
aus, daB die Nervenbahnen, welche langs den Vagi zu den Lungen 
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verlaufen, einen anderen Ursprung haben wie die Nervenfasem, welche 
zum Herzen ziehen. Da femer nach der Exstirpation der Lobi optiei die 
Lungenbewegungen sehr sehwaeh werden oder ganz aufhoren, glaubt 
COOMBS, daB in diesem Himabsehnitt Hilfskeme vorhanden sind, welche 
auf die Atmungszentren in der Oblongata einen EinfluB ausuben und 
bei der normalen Atmung eine Rolle spielen. 

In seinen fruheren Arbeiten hatte FANO gefunden, daB das Mittel­
hirn eine hemmende Wirkung auf das automatische Bewegungszentrum in 
der Oblongata bei den Schildkroten ausubt. In einer neueren Arbeit 
versueht FANO (1921), diese Ansieht dureh weitere Versuche zu be­
statigen. Er appliziert auf das Mittelhim (Tectum mesencephali) Ko­
kainlosung oder kuhlt es ab und findet, daB diese Eingriffe dieselben 
Resultate haben wie die Exstirpation dieses Gehimteils, namlieh eine 
Erhohung der Beweglichkeit der Tiere. Nur sind diese Erseheinungen 
in diesen Versuehen vorubergehend. Wurde dagegen Kokain auf den 
Tractus peduneularis appliziert, dann hat dies keine hemmende Wir­
kung auf die Bewegungen. 

Die Abhiingigkeit der Erregbarkeit des Herzvagus von den hOher ge­
legenen Abschnitten des Zentralnervensystems bei Emys europaea unter­
suehte SERENI (1928). Er bestimmte zunaehst die Sehwelle fUr die 
Wirksamkeit faradiseher Reize auf die freigelegten Nn. vagi. Wenn sieh 
die Sehwelle fUr die eben merkbare negativ ehronotrope Wirkung des 
Vagus bei wiederholter Reizung als konstant erwies, wurde das Vorder­
him mit oder ohne Thalami optiei exstirpiert und aufs neue die Schwelle 
fUr die Vagusreizung bestimmt. Naeh der Exstirpation dieser Gehim­
teile steigt die Erregbarkeit der Nn. vagi fUr einige Stunden, worauf 
sie spater wieder langsam steigt. 

In anderen Versuehen wurde der eine Vagus bei der Sehildkrote 
durchsehnitten und sein peripherer Stumpf gereizt. In vielen Fallen 
fand SERENI aueh an dem von seinem Zentrum abgetrennten Nerven 
die besehriebenen Erregbarkeitsanderungen nach Entfemung der oben­
genannten Gehimabschnitte. Er glaubt auf Grund dieser Beobaehtungen, 
daB die erregbarkeitsandemden Einflusse sich langs den intakten Vagus 
aueh auf die kardialen Vagusganglien erstreeken. 

Diese Versuche bestatigen die von FANO geauBerte Meinung, daB 
bei der Schildkrote von den Lobi optiei aus hemmende Einflusse auf 
die tiefer liegenden Teile des Nervensystems ausgehen. 

BARD, BROOKS und LOWRY (1932) konnten die Bedeutung des Mittel­
hirns beim Alligator fiir das Zustandekommen der Stell- und Spring­
reaktionen feststellen. Bei der Katze und der Ratte konnten diese 
Forscher die Abhangigkeit der erwahnten Reaktionen von der GroB­
himrinde zeigen. Beim Alligator bleibt die Stell- und Springreaktion 
dagegen nach der Exstirpation der Gehimmasse kranial vom Mesence­
phalon unverandert. Wenn aber auBer der eben genannten Operation 
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noch die eine Haifte des Mittelhirns entfernt wird, nehmen die gegen­
iiberliegenden Extremitaten an diesen Reaktionen nicht mehr teil. 1st 
das ganze Mittelhirn entfernt, dann sind die erwahnten Reaktionen 
beim Alligator nicht mehr auslosbar. Die Entfernung des Tectums 
allein bleibt dagegen ohne EinfluJ3. 

MARCELLE LAPICQUE (1934) bestimmte die Subordinationschronaxie 
bei 'den Schildkroten: Emys lutaria und Testudo mauribnica. Er findet, 
daJ3 die Chronaxie der Beuger und Strecker der Vorder- und Hinter­
extremitaten bei diesen Tieren unter dem EinfluJ3 der hoher gelegenen 

vorri. GrenZ8 o'es A"'Y1It:,~r~ .f.F·rO/--·' 

Hino'e om Kopf o'e3 {ilrell." "If '''':':':. 
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Abb. . Par.medianer S:lgiltalschnill durcb d.s Zwischcllhl ru und Vordcrhirn von I'ara",,' Sa/t'IJtor. 

(Koch AR lEN I<APPER S.) 

Zentren vermindert erscheint. Nach der Dekapitation wird sie namlich 
groJ3er. Die Abtragung des Vorderhirns bleibt ohne Wirkung auf die 
Chronaxie der peripheren Nerven: Nach der Durchtrennung der Nerven 
beim Riickenmarkstier verandert die Chronaxie ebenfalls nicht. Auf 
Grund dieser Befunde glaubt LAPICQUE dem Thalamus eine bestimmte 
Wirkung auf die Chronaxie der peripheren Nerven zuschreiben zu 
konnen; einen Beweis dafiir hat er aber nicht erbracht. 

Schlie13lich konnte ich (1936) in meinen Versuchen mit Schildkroten 
zeigen, daJ3 dem Mittelhirn beim Zustandekommen der charakteristischen 
Schutzreaktion eine gro/3e Bedeutung zukommt. Nach der Durchtrennung 
des Riickenmarks gleich hinter dem verlangerten Marke kann bei 
Testudo graeca, wie oben erwahnt, eine groJ3e Anzahl spinaler Reflexe 
hervorgerufen werden, welche beim normalen Tiere nur mit Miihe oder 
gar nicht auszulosen sind. Dies kommt dadurch, daJ3 alle diese spinalen 
Reflexe beim normalen Tiere von der dominierenden Schutzreaktion, 
welche im Zuriickziehen des Kopfes und der Extremitaten zwischen 
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die beiden Sehilde besteht, unterdrtiekt werden. Daher erseheint die 
normale Sehildkrote so reflexarm. Die dominierende Schutzreaktion, 
welche mit der Entwieklung der Sehilde in Zusammenhang gebraeht 
werden muB, wird von hoheren Zentren beherrseht und dem Rtieken­
mark aufgedrangt. In Dbereinstimmung mit FANO und BICKEL konnte 
ieh dureh Exstirpationsversuehe zeigen, daB sieh die Zentren fUr die 
Sehutzreaktion im Mittelhirn befinden. Nach der Exstirpation des 
Vorderhirns blieb die Sehutzreaktion unverandert, wahrend sie nach 
der Entfernung des Mittelhirns regelmaBig verschwand. 

Die Versuehe FANOs, STEINERs, BICKELs und SERGIs weisen alle 
auf das Vorhandensein eines Hemmungszentrums fUr die Bewegungen 
im Mittelhirn hin. Meine Versuehe, in welchen die Bedeutung des 
Mittelhirns fUr das Zustandekommen der sog. Sehutzreaktion nach­
gewiesen werden konnte, wie aueh die Versuehe SERENIs bestatigten 
diese Befunde. Ferner seheint das Mittelhirn bei den Reptilien, wie 
aueh bei den hoheren Wirbeltieren beim Zustandekommen der Stell­
und der Springreaktionen und vielleieht auch anderer komplizierter 
Bewegungen eine Rolle zu spielen, wie dies die Versuehe BARDs, BROOKs 
und LOWRYs zeigen. 

Wenn wir von der Funktion des Mittelhirns bei den Reptilien aueh 
nur dieses Wenige wissen, so sind un sere Kenntnisse tiber die Funktion 
des Zwisehenhirns doeh noeh viel weniger ausreiehend. 

VI. Das Vorderhirn. 
Das Vorderhirn der Reptilien erreicht im Vergleich zu den anderen 

Abschnitten des Gehirns eine bedeutende GroBe. Bei den Reptilien findet 
man zuerst die Hirnrinde als 
eine wohlgeordnete Schicht 
(EDINGER). Es konnen an 
der Oberflache der Rinde 
nach DE LANGE einige Fur­
chen festgestellt werden. 
Auch das Striatum ist stark 
entwickelt. Bei den ver-
schiedenen Vertretem dieser #YPOPhY$i3 
Tierklasse zeigt die Ent- Abb. 9. /..amla .i, ldiJ. (Knch EOINGU.) 

wicklung dieses Gehirnab-
schnittes ziemlich groBe Unterschiede. Am primitivsten erscheint das 
Vorderhirn bei den Schildkroten; bei den Eidechsen und Krokodilen erreicht 
das Vorderhirn eine viel groBere Entwicklung. Bei den Reptilien weist das 
Vorderhirn noch sehr enge Beziehungen zum Riechapparat auf, der ebenfalls 
stark entwickelt ist (Abb.9). 

I. Die sensorische und motorische Funktion des Vorderhirns. 

In seinen "Experiences sur les fonctions du systeme nerveux" be­
riehtet ROLANDO (r823) tiber die Versuche FONTANAs, der ungefiihr zu 
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derselben Zeit seine Versuche anstellte. FONTANA beschrieb namlich 
eine Schildkrote, der das ganze Gehirn entfernt war und die nach diesem 
Eingriff noch 6 Monate lebte, wobei sie sich wie zuvor fortbewegte 
und fraB. ROLANDO schreibt nun, daB er viele Male diese Versuche 
FONTANAs wiederholte, stets aber mit negativem Resultate. Er hebt 
hervor, daB jedesmal, wenn das verlangerte Mark mit beschadigt wurde, 
die Schildkroten in 24 bis 48 Stunden eingingen. Da aile diese Ver­
suche negativ ausfielen, entfernte ROLANDO bei den Schildkroten nur 
die beiden Hemispharen des Vorderhirns. Nach diesem Eingriff lebten 
die Tiere sehr lange Zeit, sie konnten sich fortbewegen, fiihrten aber Be­
wegungen nur selten aus, vornehmlich wenn sie gereizt wurden. 

Zwei Jahre spater berichtet DESMOULIKS (r825), er habe nach der 
Exstirpation der beiden Hemispharen bei Reptilien und Fischen keine 
Storungen in der Lokomotion beobachtet. 

r874/75 suchte PAUL BERT die Bedeutung des Vorderhirns fur den Farben­
wechsel der ChamiHeone zu ermitteln. Er findet, daB nach der Exstirpation 
beider Hemisphiiren die Tiere keinen spontanen, wohl aber reflektorischen 
Farbenwechsel zeigen. Das Hellwerden im Schlaf und in der Narkose wird 
von PAUL BERT ebenfalls auf die Ausschaltung des GroBhirns zuruckge£Uhrt. 
Nach Abtragung einer Hemisphare, wobei das gegenuberliegende Auge ver­
lorengeht, kann man eine Verlangsamung des Farbenwechsels auf der 
kontrolateralen Seite wahrnehmen, welche auch etwas dunkler erscheint, 
als die mit der erhaltenen Hemisphare verbundenen Seite. Nach Abtragung 
des anderen Auges bleibt diese Erscheinung unverandert. PAUL BERT 
kommt auf Grund dieser Versuche zu dem Schlusse, daB jede Hemisphare 
zwar koloratorische Einfliisse auf beide Korperhalften ausubt, daB aber die 
Wirkung auf der gleichen Seite hauptsachlich eine Zusammenballung, auf 
der gegeniiberliegenden eine Expansion der Chromatophoren zur Folge hat. 
Jede Hemisphare solI ferner vom Auge der gegenuberliegenden Seite erregt 
werden. 

FANO (r884) hat bei den Schildkroten (Emys europaea) die beiden 
Hemispharen entfernt, wobei das Zwischenhirn und die Nn. optici ver­
schont blieben. Die operierten Tiere verhielten sich wie norrnale, ob­
wohl sie sich spontan nur selten bewegten. Sie vermieden Hindernisse 
und antworten vollkommen zweckmaBig auf applizierte Reize. Nur 
waren diese Reaktionen trager. 

F AKO reizte auch die Oberflache der Hemispharen mit elektrischen 
Stromen; diese Reizungen hatten aber keine unmittelbaren Bewegungen 
zur Folge. Erst 1/2- r Minute spater traten lokomotorische Bewegungen 
auf, die ziemlich lange anhalten konnten. Einseitige Abtragung der 
Hemispharen blieb bei den Schildkroten scheinbar ohne Erfolg, denn 
FANO konnte keine deutlichen Storungen nach diesem Eingriff fest­
stellen. 

Interessante Beobachtungen an des Vorderhirns beraubten Nattern 
findet man bei SCHRADER (r892), der die Funktionen des GroBhirns 
bei den verschiedenen Unterklassen der Wirbeltiere untersuchte. Bei 
den Exstirpationen des Vorderhirns wurden die Nn. optici durchschnitten 
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oder stark beschadigt, so daB aile Tiere SCHRADERs blind waren. Die 
operierten Nattem fiihrten spontan viele Bewegungen aus, wobei sie 
sich sehr geschickt mittels der Zunge als Tastorgan orientierten. 

Auf eine geglattete Holzstange mit dem Kopf- oder Schwanzende 
aufgehangt, erklettem die operierten Schlangen dieselbe und bewegen 
sich sehr geschickt und sicher auf derselben. LaBt man die Stange 
schwingen, so wissen die Schlangen mit groBter Sicherheit das Gleich­
gewicht zu erhalten. Diese Versuche zeigen den hohen Grad von Ver­
wertung der Tastempfindungen nebst der ungestorten Funktion aller 
auf die Erhaltung des Gleichgewichtes und den Gebrauch der Musku­
latur beziiglichen Apparate. Daneben kann man aber auch nach SCHRA­
DER einen tiefgreifenden Unterschied gegeniiber dem Verhalten der 
normalen Tiere konstatieren. Eine normale Natter flieht namlich unter 
den genannten Verhaltnissen, dasselbe tut auch eine blinde Schlange. 

Bei normalen Tieren findet man Ausdrucksbewegungen - "Furcht", 
"Wut" -, welche bei den entgroBhimten Schlangen nicht mehr anzu­
treffen sind. Die Ausdrucksbewegungen sind somit eine Funktion des 
Vorderhims und werden von SCHRADER als BewuBtseinsvorgange ge­
deutet .. Zu einer bestimmten Zeit des Winterschlafes verhalten sich 
die Ringelnattem mit intaktem Gehim in den erwahnten Versuchen 
wie Tiere ohne Vorderhim. Auf der Drehscheibe fUhrten die Ringel­
nattem mit exstirpiertem Vorderhim sehr schon typische Kopfbewe­
gungen aus, welche auf eine ungestorte Funktion der halbkreisformigen 
Kanale weisen. 

Exstirpationen des Vorderhirns hat BICKEL (I90I) bei Schildkroten 
ausgefiihrt. Nach der Operation fUhrten die Tiere viel seltener spon­
tane Ortsbewegungen aus, obwohl diese Bewegungen vollkommen nor­
mal blieben. Es konnte auch ein vollkommen normales Abwechseln 
von Lauf- und Schwimmbewegungen festgestellt werden, wenn der 
Wasseraufenthalt mit einem Landaufenthalt vertauscht wurde. Spon­
tane Nahrungsaufnahme scheint verlorengegangen zu sein. Auf Licht­
reize reagierte die grQBhimlose Schildkrote normal; Hindemisse konnte 
sie sehr geschickt vermeiden. Beim Nahem der Hand duckte sie jedes­
mal den Kopf und zog ihn in die PanzerhOhle zurUck. Alle Reflexe 
konnte man bei der groBhimlosen Schildkrote in gleicher Weise wie 
bei einer normalen aus16sen. 

Die elektrische Reizung der beiden Hemispharen mit schwachen Stro­
men loste keinerlei Bewegungen aus. Nur bei der Anwendung von sehr 
starken Stromen traten allgemeine Abwehrbewegungen des Tieres, Ver­
anderungen der Atmung auf; dieselben sind aber gewiB auf Stromschleifen 
zurUckzufUhren. Die Applikation von verdiinnter Essigsaure, Karbol­
saure, konzentrierter Kreatinlosung auf die Oberflache der Hemispharen 
blieb ebenfalls ohne Effekt. BICKEL schreibt dem Vorderhim einen 
bewegungsanregenden EinfluB zu. Eine Bedeutung fUr die Regulation 
der Bewegungen scheint dagegen das Vorderhim nicht zu besitzen. 
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SERGI (I905) findet nach der Exstirpation des Vorderhims bei Te­
studa graeca keine so absolute Bewegungslosigkeit, wie die FANO fUr 
Emys europaea beschrieb. Die Beweglichkeit kann stark vermindert 
sein, zuweilen auch ganz fehlen, dies ist aber nicht die Regel. Die raschen 
und langsamen Bewegungen konnen in den verschiedenen Beinenab­
wechselnd auftreten. Die reflektorische Erregbarkeit ist stets erhOht. 

In der spiHeren Zeit haben einige Forscher versucht, durch elek­
trische Reizung der verschiedenen Teile des Vorderhims eine bestimmte 
funktionelle Lokalisation in demselben durchzufUhren. 

So untersuchte JOHNSTON (I9I6), der in der Rinde der Schildkrote 
einen rostralen Teil, welcher sich im mikroskopischen Bau von den 
anderen Abschnitten auszeichnet, unterscheidet, die Erregbarkeit der 
Rinde fur die elektrischen Strome bei den Schildkroten (Chelydra serpen­
tina, Cistudo carolina und Chrysemys marginata) und bei der Eidechse 
(Gerrhonotus). Bei der elektrischen Reizung des vorderen Abschnittes 
des Palliums, und zwar an der dorsalen und lateralen Flache, konnte 
JOHNSTON bei den Schildkroten Bewegungen der Augen, der Kiefer, 
des Halses, der Extremitaten und des Schwanzes beobachten. Auch 
von der dorsalen Flache der Bulbi olfactorii konnte er eine Retraktion 
des Halses, eine Streckung der Beine und Bewegungen der Augen fest­
stellen. Ebenso bewirkte die Reizung der Areae striatae ebenfalls ver­
schiedene Bewegungen. Von allen anderen Abschnitten des Vorder­
hims konnten keinerlei Muskelbewegungen erzielt werden. 

JOHNSTON glaubt, daB nur der Vorderabschnitt des Palliums, der 
einen besonderen Bau hat und von ihm als die motorische Zone an­
gesehen wird, erregbar ist. Wenn er bei der elektrischen Reizung der 
Areae striatae und der Bulbi olfactorii ebenfalls Bewegungen beobachtete, 
so glaubt er dies auf Stromschleifen zuruckfuhren zu mussen. 

Eine motorische Zone im Pallium konnte JOHNSTON auch bei den 
Eidechsen (Gerrhonotus) und einem Alligator feststellen. Bei der elek­
trischen Reizung dieser Zone wurden Bewegungen des Kopfes, der 
Beine, wie auch der Rumpfmuskulatur beobachtet. JOHNSTON hebt in 
dieser Arbeit hervor, daB die Effekte der Reizung bei tiefer Anasthesie 
viel deutlicher waren als bei der leichten N arkose. 

Da die Narkotika die hOheren Zentren gewohnlich viel fruher para­
lysieren, so ist auch bei der Reizung der motorischen Zone J OHNSTONs 
eine Wirkung von Stromschleifen nicht ausgeschlossen. 

In seiner ersten Arbeit, welche BAGLEY mit RICHTER (I924) aus­
gefiihrt hat, beschreibt er ein Feld an der Oberflache des Vorderhims 
bei Alligatoren, dessen elektrische Reizung Bewegungen der Extremi­
taten und des Schwanzes verursacht. Dieses Feld liegt im yorderen dor­
salen Abschnitt des Vorderhims; es unterscheidet sich somit von dem 
motorischen Felde, welches JOHNSTON bei den Eidechsen und Schild­
kroten beschrieben hat. Es entspricht auch nicht einem besonderen 
Abschnitte, in die auf Grund der Cytoarchitektonik das Vorderhim der 



Physiologie des Zentralnervensystems der Reptilien. 271 

Alligatoren eingeteilt wird. Die Tiere konnen sich aber auch ohne das 
Vorder- und Mittelhirn und den vorderen Abschnitt des Hinterhims 
fortbewegen. Fur die Lokomotion ist dieses Feld im Vorderhim also 
nicht notwendig. 1st das ganze Him entfemt, dann fuhren die Beine 
und der Schwanz noch Bewegungen aus; dieselben unterscheiden sich 
aber von den Progressivbewegungen. 

In: einer zweiten Arbeit, die BAGLEY mit LANGWORTHY (1926) aus­
fiihrte, wurden bei der elektrischen Reizung des obenerwahnten Feldes 
an der Oberflache Schreit- und Schwimmbewegungen der Alligatoren 
erzielt. Dieselben Bewegungen wurden auch bei der Reizung der me­
dialen Teile des Vorderhims erhalten. Die Reizung des Corpus striatum 
ergab keinen Effekt. 1m Tectum opticum konnte ein Feld festgestellt wer­
den, welches sich alS viel empfindlicher als das des Vorderhims erwies. 

Narkose hatte in allen Fallen eine deutliche Wirkung auf die Reiz­
barkeit des Vorderhims; bei tiefer N arkose waren die Resultate nicht 
deutlich. 

KOPPA-NYI und PEARCY (1925) haben ebenfalls die elektrische Reiz­
barkeit des Vorderhirns bei verschiedenen Tieren, unter anderem bei 
Schildkroten und einem Alligator, untersucht. Die bipolare Reizung 
der Rinde ergab bei den Schildkroten keinen Effekt; wurden die Elek­
troden tiefer eingefiihrt und das Corpus striatum gereizt, dann traten 
rhythmische Schwimmbewegungen aller vier Extremitaten auf. Derselbe 
Effekt wurde bei der Reizung der Pedunculi cerebri erhalten. Nicht 
selten wurde in den vorderen Extremitaten nach der Reizung ein "ex­
tensor after discharge", in den Hinterextremitaten ein Tremor beobachtet. 
Die Entfemung der Lobi optici bleibt ohne EinfluB auf die genannten 
Phanomene. Nach beiderseitiger Durchtrennung der Pedunculi wurde 
die Reizung des Vorderhims unwirksam. Die Reizung des V orderhims 
des Alligators mit elektrischen Stromen blieb stets ohne Effekt. 

Weitere Versuche mit der elektrischen Reizung der Hemispharen bei 
Schildkroten (Glemmys faponica) haben TUGE und YAZAKI (1934) 
angestellt. Bei der monopolaren Reizung der Hemispharenoberflache mit 
ganz schwachen Stromen konnten diese Forscher im Zentrum der Hemi­
spharenflache ein Areal feststellen, dessen Reizung Kontraktionen einer 
homolateralen Muskelgruppe im N acken und Hebung des Kopfes zur 
Folge hatte. Medial und nasal konnte ein anderes Areal gefunden werden, 
dessen Reizung eine Kopfhebung bewirkte. Noch weiter nasal wurde 
ein kleines Areal festgestellt, von dem aus die Offnung des Maules prompt 
hervorgerufen wurde. Dieses laterale Areal von etwa 1 mm Durch­
messer konnte aber nicht bei allen Tieren festgestelit werden. 

TUGE und Y AZAKI konnten die Versuche J OHNSTONs, welcher gefunden 
hatte, daB bei den Reptilien die elektrische Reizung der Lobi olfactorii 
wirksam sei, nicht bestatigen. Sie konnten von den Lobi olfactorii 
keinen motorischen Effekt erzielen. TUGE und Y AZAKI sind aber 
nicht davon uberzeugt, daB die von ihnen beobachteten motorischen 
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Reaktionen rein kortikalen Ursprungs sind, da die subkortikalen Ver­
bindungen der erregbaren Gebiete unbekannt sind. 

2. Bedingte Reflexe, Dressurversuche, sowie deren Abhangigkeit vom 
Vorderhim. 

Bedingte Reflexe auf Lichtreiie sind bei den Schildkroten (Emys 
orbicularis) von PARSCHIN (I929) hervorgerufen worden. Kurz darauf 
hat POLIAKOFF (I930) bei derselben Schildkrotenart bedingte Reflexe 
auf verschiedene Riechstoffe und Tone bekommen. Beiden Untersuchern 
ist es gelungen, zu zeigen, daB die verschiedenen Tone, Riechstoffe und 
Lichtreize von den Schildkroten unterschieden und somit differenziert 
werden. 

Ahnliche Resultate erhielten HASRATJAN und ALEXANJAN (I933), 
welche ebenfalls bedingte Abwehrreflexe bei den Schildkroten bildeten. 
Diese Untersucher konnten sich iiberzeugen, daB die Bildung der 
bedingten Reflexe bei den Schildkroten sich wenig von derj enigen bei 
den hoheren Tieren unterscheidet. Dagegen sollen die Hemmungs­
prozesse viel schwacher ausgedriickt sein. 

In demselben Jahre erschienen die Arbeiten von WAGNER (I933) 
und WOJTUSIAK (I933) aus dem Laboratorium KUHNs, die sich mit dem 
Farbenunterscheidungsvermogen der Reptilien beschaftigen. Es wurde 
dazu die Dressurmethode angewandt. WOJTUSIAK, der seine Versuche 
mit Emys orbicularis und Clemmys caspica anstellte, konnte bei diesen 
Tieren eine Assoziation bestimmter Farben mit der Fiitterung erzielen. 
Obwohl die Zeitdauer dieser.Assoziationen nicht naher bestimmt wurde, 
glaubt WOJTUSIAK, daB die Schildkroten ein gut entwickeltes Gedachtnis 
haben. Zu den gleichen Resultaten kam auch WAGNER, der seine Ver­
suche mit den Eidechsen Lacerta agilis und Lacerta viridis anstellte. 
Auch diese Tiere konnten auf bestimmte Farben dressiert werden. 

Es entsteht nun die Frage, ob bei den Reptilien die Bildung der 
beschriebenen bedingten Reflexe und Assoziationen ausschlieBlich an 
das Vorderhirn gebunden ist, oder ob auch andere Abschnitte des Gehirns 
diese vermitteln konnen. Eine Antwort auf diese Frage findet man in 
der Arbeit von HASRATJAN und ALEXANJAN (I933). Diese Untersucher 
bildeten bei drei Schildkroten bedingte Reflexe auf die mechanische 
Reizung des Schildes. Nach der Entfernung des Vorderhirns blieben 
die bedingten Reflexe bei diesen Tieren erhalten. Ais aber nach einiger 
Zeit auch das Zwischenhirn exstirpiert wurde, verschwanden die bedingten 
Reflexe. 

Bei drei anderen Schildkroten entfernten-liAsRATJAN und ALEXANJAN 
zuerst das Vorderhirn und versuchten danach, bedingte Reflexe bei 
diesen Tieren zu bilden. Diesgelang auch jetzt. Aber die gebildeten 
bedingten Reflexe verschwanden auch bei diesen Schildkroten sofort 
nach der Entfernung des Zwischenhirns. 
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Somit scheint bei den Reptilien, wenigstens bei den Schildkri5ten, 
mit welch en Versuche in dieser Richtung angestellt wurden, das V order­
hirn keine so grope Rolle bei der Bildung von verschiedenen Assoziationen 
zu spielen, wie bei den hi5heren Vertebraten. 

Wie aus dem Vorhergehenden ersichtlich ist, bleiben unsere Kennt­
nisse tiber die Funktion des Vorderhirns der Reptilien hauptsachlich 
auf die Ergebnisse der Versuche F ANOs, SCHRADERs und BrcKELs an­
gewiesen, welchen wiederum die alten Beobachtungen ROLAND Os und 
DESMOULINs zugrunde liegen. Die Befunde PAUL BERTs tiber die Inner­
vation der Chromatophoren, welche mit den modernen Ansichten nicht 
mehr vollkommen tibereinstimmen, wurden hier dennoch angefiihrt, da 
wir tiber keine anderen Untersuchungen verftigen. 

In der neuen Zeit hat man hauptsachlich die elektrische Erregbarkeit 
der Rinde des Vorderhirns bei den Reptilien untersucht. 1m Gegensatz 
zu den alteren Befunden BrcKELs werden von den amerikanischen und 
japanischen Untersuchern Bewegungen verschiedener Ki5rperteile bei der 
Reizung der Rinde beschrieben. Einige Forscher versuchen sogar eine 
motorische Zone in der Rinde abzugrenzen. In allen diesen Versuchen 
wurden aber meistenteils recht widerspruchsvolle Resultate erhalten; 
auch die Lokalisation und die Abgrenzung der erregbaren Flache 9-er 
Rinde wird sehr abweichend von den einzelnen Forschern beschrieben. 
Urn tiber diese wichtige Frage ein endgultiges Urteil zu bekommen, 
muss en weitere Versuche abgewartet werden. 

Ein verhaltnismaBig neues Gebiet der Physiologie des Vorderhirns 
bilden die bedingten Reflexe. Hierher gehi5ren auch die Dressurversuche, 
wie sie bei den Reptilien von der Schule KUHNs angestellt wurden. Doch 
sind in dieser Richtung noch zu wenig Versuche angestellt, urn sich ein 
bestimmtes Urteil uber die Brauchbarkeit dieser Methode fur das Studium 
der Funktion des Vorderhirns bilden zu ki5nnen. 

VII. Versuche am isolierten Kopfe der Reptilien. 
Schon bei MARSHALL HALL (1840) findet man, daB ein rumpfloser Kopf 

einer Schildkrote eine leitlangRespirationsbewegungen ausfiihrt. KURSCHNER 
(1840) berichtet, er habe diese Befunde MARSHALL HALLs an Schildkroten 
und Eidechsen bestatigen konnen. Einige weitere Angaben iiber das Ver­
mogen eines vom Riickenmark abgetrennten Gehirns, bestimmte Funk­
tionen auszufiihren, findet man bei CARLSON (1904). Dieser Forscher be­
obachtete bei Schlangen (Pituophis und Thamnophis), bei denen das Gehirn 
vom Riickenmark getrennt war, daB dieses Organ noch 21/2 Stunden nach der 
Operation aHem Anschein nach fahig ist, normale Funktionen auszufiihren. 

Wenn man die Hand oder sonst irgendein Objekt dem Kopf einer solchen 
Schlange nahert, offnet das Tier den Rachen und streckt es die lunge hervor. 
Diese Bewegungen gleichen sehr denjenigen eines normalen Tieres, sie sind 
nur langsamer. Auch tritt diese Reaktion nicht immer auf die optischen 
Reize ein. Nachdem ein Praparat einige Male reagiert hat, bleibt es gewohn­
lich bewegungslos bei weiteren Reizungen; nach einer langeren Pause reagiert 
es aber wieder. Genau so verhalt sich auch eine normale Schlange. Aus 
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diesen Tatsachen, sowie auch aus dem Verschwinden dieser Reaktion bei 
leichter Athernarkose, lange ehe der Pupillenreflex auihort, schlieBt CARLSON, 
daB diese Reaktionen keine Reflexe sind, sondern bewuBte Gehirnfunktionen. 

Die Frage iiber das Vermogen des Gehirns der Reptilien, vom Riicken­
mark getrennt noch eine Zeitlang zu funktionieren, wurde von LEON 
FREDERICQ nochmals gepriift. 

In einer kurzen Mitteilung berichtet LEON FREDERICQ (1926), daB ein 
vom Korper isolierter Kopf der Landschildkrote noch bis zu einer halben 
Stunde Bewegungen zeigt. Es treten namlich, kurz nachdem der Kopf 
abgetrennt ist, rhythmische Bewegungen des Halses und der Unterkiefer 
auf; der Mund wird weit geoffnet und die Zunge hervorgestreckt. Nach 
Zerstorung des verlangerten Marks horen diese Bewegungen auf; daher 
meint FREDERICQ, daB sie durch den asphyktischen Zustand des Atmungs­
zentrums verursacht werden. Dieselben Erscheinungen werden an einer 
normalen Schildkrote beobachtet, wenn diese sich in einer CO2-reichen 
Luft befindet. 

VIII. SchluBbetrachtungen. 
Wenn man diese Ubersicht, welche, wie oben erwahnt, sich zum Ziel 

stellte, eine mi:iglichst sachgetreue Wiedergabe der Errungenschaften 
der Physiologie desZentralnervensystems der Reptilien zu geben, am 
Ende nochmals iibersieht, ist man iiberrascht, wie verhaltnismaBig wenig 
unsere Kenntnisse auf diesem Gebiet der vergleichenden Physiologie 
gerade in der neueren Zeit durch neue Untersuchungen bereichert worden 
sind. Viel mehr, als dies bei den Fischen und Vi:igeln der Fall war, ist 
man bei der Zusammenfassung der Ergebnisse der Forschung am Zentral­
nervensystem der Reptilien auf altere Untersuchungen angewiesen. 
Gliicklicherweise haben dieselben in den meisten Fallen nur wenig von 
ihrer Bedeutung eingebiiBt. 

Uberblickt man die Arbeiteri aus der letzten Zeit, dann findet man 
meistenteils nur Fortsetzungen und Erweiterungen der Versuche der 
alteren Forscher. Neue Ideen werden verhaltnismaBig nur selten an­
getroffen. Auffallend wenig werden neuere Methoden, wie z. B. die 
Chronaxiemetrie, zur Erforschung der Funktionen des Zentralnerven­
systems bei den Reptilien angewandt. 

Diese Erwagungen haben eben mich veranlaBt, eine Ubersicht der 
bis jetzt bekanntgewordenen TatsacheI). auf dem Gebiet der Physiologie 
des Zentralnervensystems der Reptilien zusammenzufassen. Ich hoffe, 
damit gezeigt zu haben, wie diirftig unsere Kenntnisse hierin noch sind 
und welch ein breites Feld fiir weitere vergleichend-physiologische 
Forschungen hier noch brach liegt. 
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Einfiihrung. 
Wahrend bei den niederen Wirbeltieren die Falle zu den Ausnahmen 

zahlen, in den en eine Brutpflege erfolgt, ist allen Saugetieren eine auBer­
ordentlich weitgehende Fiirsorge fUr die Nachkommen eigentiimlich. Sie 
ist so charakteristisch, daB ja die Bezeichnung Saugetiere nach dieser 
BrutfUrsorge gewahlt wurde. Wir k6nnen bei den Saugetieren iiberhaupt 
keine Vertreter finden, weIche gewisse Formen der Brutpflege vermissen 
lassen. Trotzdem ist aber innerhalb der Saugetierreihe eine verschiedene 
Ausbildung der Fiirsorge fUr die Nachkommen festzustellen. 

Wenn man die allgemeinen Betrachtungen bei den zusammenfassenden 
Darstellungen iiber Nestbau und Brutpflege bei Fischen, Amphibien 
und Reptilien vergleicht (s. WUNDER), so wiirde man annehmen, daB die 
Saugetiere mit ihrer intensiven Brutpflege nur eine geringe Anzahl von 
Nachkommen aufweisen. Es scheint ja in der Tierreihe ein allgemein 
giiltiges Gesetz zu sein, daB Lebewesen, die sich nicht urn ihre Nach-
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kommen bekummern, eine sehr groBe Anzahl von Jungen haben. 1m 
Gegensatz dazu konnte bei brutpflegenden Tieren eine Verminderung 
der Zahl der N achkommen festgestellt werden. 

Bei den Saugetieren sind die Fortptlanzungszellen zunachst in uber­
raschend groBer Zahl anzutreffen. Was die mannlichen Geschlechtszellen 
anlangt, so finden wir bei SCHMALTZ (I) folgende Angaben. Nach LODE 
enthalt I cmm Sperma beim Mann uber 60000 Samenfaden. Fur den 
ganzen SamenerguB (durchschnittlich 3 cern) ergibt sich die Zahl von 
rund 200 Millionen Spermatozoen. 

Nach AMENTEA sind beim Hund in 1,7-19 cern Sperma 38-680 Mil­
lion en Spermien enthalten. 

BERNHARDT gibt fUr den Hengst an, daB in I cmm Spermaflussigkeit 
102000-329000 Spermien enthalten sind. In einem SamenerguB (50 bis 
150 cern) waren mindestens 10 Milliarden Spermatozoen anzutreffen. 

Diese Zahlen fUr die mannlichen Fortpflanzungszellen bei den Sauge­
tieren muten geradezu verschwenderisch an. Man muB aber immer 
bedenken, daB aus verschiedensten Grunden die Aussichten fUr die Be­
fruchtung eines Saugetiereies recht ungunstig sind. 

Auch die weiblichen Fortpflanzungszellen sind bei Saugetieren im 
Ovar in recht groBer Zahl vorhanden. FRAENKEL (I) macht daruber 
folgende Angaben. 1m menschlichen Eierstock sind vorhanden 300000 
bis 400000 Primordialfollikel. Davon konnten heranreifen, wenn man 
die Zeugungsfahigkeit des menschlichen Weibes mit 30 Jahren annimmt, 
30 X 12, d. i. 360 Follikel. FRAENKEL (I) kommt zu dem SchluB, daB also 
nur rund der tausendste Teil der vorhandenen Eier zur Reife kommt. 

Zu einer etwas anderen Zahl fUr den Menschen gelangt MIKULICZ­
RADECKI. Er nimmt an, daB in einem J ahr 13 Eier heranreifen bei einer 
28Uigigen Menstruationsfolge. Die Zeit der Geschlechtstatigkeit setzt 
dieser Autor mit 33 Jahren ein. Bei dieser Art der Berechnung rei fen 
beim Weibe noch nicht 500 Eier vollstandig heran. 

Nun haben wir es beim Menschen aber mit einem Lebewesen zu tun, 
das eine geringe Fruchtbarkeit aufweist. Meistens wird nur ein Kind 
geboren, ZwiIlingsgeburten treten verhaltnismaBig selten auf. Nur ganz 
ausnahmsweise hat eine Frau wahrend ihres ganzen Lebens 10 Kinder 
oder mehr. Diese Nachkommenzahl ist verhaltnismaBig gering. Immerhin 
muB aber betont werden, daB viele Saugetiere in der Regel bei einer 
Geburt nur ein Junges haben. Dies gilt z. B. fUr das Pferd, bei dem 
ZwiIlingsgeburten ahnlich selten sind wie beim Menschen. Manche 
Saugetiere zeichnen sich durch eine auBerordentlich geringe Vermehrung 
aus. HAN STEIN gibt an, daB der Elefant erst mit 30 J ahren fortpflanzungs­
fahig wird und daB er in seinem ganzen Leben, das 90 Jahre dauern 
soIl, kaum mehr als 6 Junge wirft. 

1m Gegensatz dazu zeichnen sich andere Saugetiere durch eine recht 
starke Vermehrung aus. Eine besonders groBe Zahl von N achkommen 
bringt nach GERHARDT (2) der Borstenigel von Madagaskar (Centetes 
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eca~tdatus) hervor, der auf einmal bis 2I Junge erzeugt. Die Fruchtbar­
keit des Hausschweines und besonders diejenige des Kaninchens und der 
Mause ist auch sehr groB. Nach HANSTEIN bringt die Hausmaus jahrlich 
s-6mal je 4-6 Junge, im ganzen Jahr also 30-40 Junge hervor. Da 
diese bereits nach wenigen Wochen selbst fortpflanzungsfahig werden, 
so wurde die Zahl der N achkommen eines Weibchens bei ungestorter 
Vermehrung in wenigen J ahren in die Millionen gehen. Fur das Kaninchen 
hat man berechnet, daB die gunstigstenfalls mogliche Nachkommen­
schaft in 4 Jahren Il/4 Million betragen kann. 

Man konnte nun daran denken, daB Saugetiere mit geringer Nach­
kommenzahl eine intensivere Brutpflege betreiben als Saugetiere mit 
groBer Nachkommenzahl. Dies ist aber nicht richtig. In diesem Sinn 
konnen wir keine GesetzmaBigkeit feststellen. Es scheint vielmehr so 
zu sein, daB die Zahl der N achkommen sich nach der Vernichtungsziffer 
richtet. Tiere, die, wie die Mause undKaninchen, von zahlreichenFeinden 
verfolgt werden und diesen zum Opfer fallen, haben zahlreiche Nach­
kommen. Wehrhafte Saugetiere, die nur wenigen Feinden ausgesetzt 
sind, konnen mit einer geringen Nachkommenzahl die Art auf gleichem 
Stande erhalten. 

Fursorgeeinrichtungen fUr die Erhaltung der Art sind gegeben in den 
Instinkten, we1che die beiden Geschlechter zur Brunstzeit zusammen­
fUhren. Die meisten Saugetiere wei sen jahrlich nur eine Brunstzeit auf, 
und sie bringen auch jahrlich nur einmal Junge zur Welt. Der Laie stellt 
sich vielfach vor, daB die Brunstzeit in den Fruhling fallen musse. Dies 
trifft aber im allgemeinen keineswegs zu. Mit Ausnahme des Hasen 
liegt in keinem Fall die Brunstzeit im Fruhling. Wir konnen vielmehr 
feststellen, daB die Zeit der Begattung in einem bestimmten Abstand 
vor der Geburt zu beobachten ist und daB sie z. B. beim Hirsch im Spat­
herbst liegt, beim Wildschwein bis in den Winter herein reicht und bei 
vielen Raubtieren mitten in den Winter fallt. Die Begattungszeit liegt 
entsprechend der verschiedenen Lange der Trachtigkeit fUr jede einzelne 
Tierart eine bestimmte Zeit vor der Geburt der Jungen. Man hat nun 
den Eindruck, daB die Einrichtungen in der N atur so getroffen sind, daB 
die Jungen zu einer gunstigen Jahreszeit das Licht der Welt erblicken. 
Die Eltern muss en zu dieser Zeit reichlich N ahrung fUr sich und die 
Jungen vorfinden, und die klimat is chen Verhaltnisse mussen fUr die 
empfindlichen Jungtiere gunstig sein. Wenn wir daraufhin das Verhalten 
der wildlebenden Saugetiere prufen, so ist ubereinstimmend festzustellen, 
daB die Zeit des Gebarens im Fruhjahr oder im Sommer liegt, so daB die 
Jungen nicht nur genugend ernahrt werden konnen und unter gunstigen 
AuBenbedingungen heranwachsen, sondern, daB sie auch bis zum Eintritt 
der kalten J ahreszeit genugend widerstandsfahig geworden sind, urn die 
ungunstige Zeit des Winters gut durchzumachen. 

Es ist nun festzustellen, daB unter gunstigen AuBenbedingungen die 
Fortpflanzung eine Abanderung erfahren kann. So wissen wir z. B., daB 
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der skandinavische Schneehase Lepus timidus L. unter den ungunstigen 
Temperaturverhaltnissen im Norden nur dreimal im Jahr Junge wirft, 
wahrend unser Hase zahlreichere Vermehrungszeiten aufweist. Fur das 
EichhOrnchen wird angegeben, daB es in England nur einmal im J ahr 
Junge hat, wahrend es in Nordafrika mehrmals in der gleichen Zeit Nach­
kommen erzeugt. Saugetiere, welche vom Menschen in Pflege genommen 
werden, zeigen oft das ganze Jahr hindurch eine Fortpflanzungsfahigkeit 
unter den gunstigen Lebensbedingungen. SCHMALTZ (I) macht die Angabe, 
daB in den Waldungen des Fursten PleB in Schlesien gehaltene, aus 
RuBland (Bialowicz) stammende Auerochsen 1 nach einer personlichen 
Mitteilung des Forstmeisters Blankenburg wahrend des ganzen Jahres 
Brunstzeiten aufweisen, und daB viele im Winter geborene Kalber 
zugrundegehen. Da die Auerochsen im Urwald von Bialowicz diese 
Eigentumlichkeiten nicht zeigen, sondern nach BREHM nur im August 
oder September brunften, so mussen die unmittelbar aus jenem Stamm 
entnommenen Plesser Tiere eine Veranderung erlitten haben. Sie werden 
zwar im freien Wald gehegt, doch derartig gefiittert, daB ihre Haltung 
schon etwas an diejenige von Haustieren erinnert. Es scheint also in 
diesem Fall das Geschlechtsleben der Tiere durch die andersartigen AuBen­
bedingungen in diesem Sinne beeinfluBt zu sein. 

Merkwurdige Verhaltnisse, was die Fortpflanzungszeit anlangt, treffen 
wir bei den Fledermausen. Es steht nach den Untersuchungen von 
VAN BENEDEN fest, daB zwar die Begattung schon im Herbst stattfindet, 
daB aber zu dieser Zeit die Eier noch nicht herangereift sind. Den ganzen 
Winter hindurch verbleiben die lebensfahigen, aber unbeweglichen Sper­
matozoen im weiblichen Geschlechtsapparat, urn erst im Fruhjahr bei 
der Eireife die Befruchtung auszufiihren. FRIES und BENNECKE be­
statigten ebenso wie EIMER die Beobachtungen VAN BENEDENS. Nach 
neueren Untersuchungen hauptsachlich von CAFFIER und KOLBOW und 
ebenso nach den Beobachtungen von EISENTRAUT (4) scheint es so zu 
sein, daB nicht alle Weibchen schon im Herbst begattet werden. Auch 
findetman im Fruhjahr zahlreiche begattungsfahige Mannchen mit groBen 
Mengen von Samenfaden. Es ist deshalb wahrscheinlich, daB auch noch 
im Friihjahr eine Begattung erfolgen kann und daB dann gleichzeitig 
die Eireifung und Befruchtung eintritt. EISENTRAUT (4) macht dazu 
folgende Ausfiihrungen: 

"Es steht zunachst einwandfrei fest, daB Begattung im Herbst statt­
findet, und daB die Ovulation im Friihjabr erfolgt. Die auffallend lange 
Verzogerung derselben ist als eine sekundare Anpassung an klimatische 
Verhaltnisse anzusehen, durch die verhinderl wird, daB die Entwicklung 
vor dem Winter beginnt. Der Modus der Herbstbegattung ist zweifellos 
der primare. Uber die Frage, wieweit auch im Friihjabr Begattung statt­
findet, gehen die Ansichten auseinander. Wir konnen aber nicht umhin, 
auf Grund der im Friihjahr beobachteten Begattungsversuche und der 

1 Es sind wohl Wisente gemeint. 
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Tatsache, daB die Samenblasen der Mannchen bis zum Fruhjahr gefUllt, 
die Mannchen also begattungsbereit bleiben, ein wirkliches Vorkommen 
von Fruhjahrsbegattung anzunehmen. Die von CAFFIER und KOLBOW 
ausgesprochene Vermutung, daB Tiere innerhalb ihres Verbreitungsgebietes 
je nach den verschiedenen Klimabedingungen sich verschieden verhalten, 
daB in warmeren Gegenden die Herbstbegattung, in kalteren die Fruh­
jahrsbegattung vorherrscht, daB aber auch die Tiere in Jahren mit ver­
schiedenen \Vitterungsbedingungen sich verschieden verhalten, hat sehr 
viel Wahrscheinlichkeit fur sich. Es wurde sich dann urn eine Verlangerung 
der Bnmstzeit handeln, die als Sicherung fUr Befruchtung samtlicher Weib­
chen anzusehen ist." 

Merkwiirdige Verhaltnisse liegen beim Reh VOL Die Brunst erfolgt 
hier schon im August, das Gebaren aber erst im nachsten Mai. Wahrend 
die etwa gleich groBe Ziege nur etwa 5 Monate Tragzeit aufweist, betragt 
siebeim Reh 9-10 Monate. Dies ist auffallend lang. Es wurde nun durch 
die Untersuchungen von BISCHOFF und von VELTHEIM nachgewiesen, 
daB das Ei auf einem fruhen Entwicklungszustand vom August bis zum 
Dezember stehen bleibt, und daB es erst dann die normale Entwicklung 
weiter durchlauft. Es kommt gelegentlich vor, daB eine Ricke erst im 
Oktober oder November brunftet. Auch in diesem Fall kann noch recht­
zeitig geboren werden, da dann einfach die Zeit des Entwicklungsstill­
standes ausbleibt. Zunachst war man der Auffassung, daB das Verhalten 
des Rehes eine Ausnahme darstelle. Die Beobachtungen von PRELL (1-8) 
machen es jedoch wahrscheinlich, daB bei einer ganzen Reihe von Sauge­
tieren eine sog. doppelte Brunstzeit und eine verlangerte Tragzeit zu 
beobachten ist. PRELL (8) bezeichnet die Zeit vom Augenblick der Be­
fruchtung bis zum Beginn der normalen Entwicklung als Vortragezeit. 
Das befruchtete Ei bleibt, wie man fruher annahm, auf einem fruhen Ent­
wicklungsstadium stehen, oder es macht vielmehr, wie dies der heutigen 
Auffassung entspricht, wahrend dieser Zeit nur auBerordentlich langsam 
die normalen Entwicklungsvorgange durch. Beim Reh wurde die Vor­
tragezeit vom August bis in den Dezember hinein dauern. AnschlieBend 
kommt dann nach PRELL (8) die sog. Austragezeit, d. h. die Zeit der 
eigentlichen Entwicklung. Sie dauert beim Reh vom Dezember bis zur 
Geburt im Mai. 

Nach PRELL (8) weisen sehr viele Saugetiere eine sog. doppelte Ranz­
zeit und eine verlangerte Tragezeit auf. PRELL (8) unterscheidet zwischen 
der Hauptranzzeit, welche auf den fruhesten Termin falIt und der eigent­
lichen Zeit der Begattung entspricht, und zwischen der Nebenranzzeit, 
zu der sich die Tiere zwar ahnlich verhalten sollen wie zur Zeit der Be­
gattung, zu der aber keine Befruchtung mehr eintreten soll. Zwischen 
der Hauptranzzeit und zwischen der N ebenranzzeit bleibt ebenfalls wie 
beim Reh das Ei bei diesen Tieren auf der Entwicklung stehen oder diese 
ist auBerordentIich verlangsamt. PRELL (8) gibt fUr folgende Tiere eine 
verlangerte Tragezeit und doppelte Ranzzeit an: Dachs, Baummarder, 
Steinmarder, Fichtenmarder, Zobel, Braunbar, Alaska-Braunbar, Grau­
bar, Schwarzbar, Eisbar, Fischotter, Kegelrobbe, Sattelrobbe. 



Brutpflege und Nestbau bei Saugetieren. 285 

Es scheint also kein Zweifel zu bestehen, daB bei einer ganzen Reihe 
von Saugetieren eine doppelte Brunstzeit und verlangerte Tragezeit 
vorliegt. Schwierigkeiten bestehen jedoch fUr die Deutung dieser Ver­
haltnisse. Wahrend wir bei den Fledermausen einen Zusammenhang mit 
der Biologie beobachten, versagt diese Deutung bei den meisten anderen 
Saugetieren. Wir wurden z. B. annehmen, daB die Brunstzeit beim Reh 
ebensogut in den November oder Dezember fallen konnte, als in den 
August. PRELL (8) versucht die Verhaltnisse so zu erklaren, daB die 
verlangerte Tragezeit moglicherweise ein biologisches Relikt aus fruherer 
Zeit sei. Huftiere undRaubtiere mit verlangerterTragezeit sind geologisch 
sehr alt. Sie zeigen eine lange Lebensdauer, geringe Zahl von Jungen 
und Neigung zur Winterruhe oder zum Winterschlaf. Wir mussen also 
nach der Deutung, welche PRELL (8) gibt, annehmen, daB fruher einmal 
die lange Tragzeit biologisch bedingt war. 

Ein Beispiel fUr ein Tier mit auBerardentlich langer Tragezeit soIl 
hier noch gegeben werden. NEHRING macht genauere Angaben uber 
die Verhaltnisse bei Seehunden. Wahrend beim Wolf und beim Hund 
die Trachtigkeitsdauer nur 9 Wochen betragt, ist sie bei Seehunden 
mindestens 9 Monate, fUr Halichoerus werden sogar II1/ 2-II3/ 4 Monate 
angegeben. Die Tiere bekommen nur ein Junges, das schon sehr weit 
entwickelt und sehr graB ist. Die Milchzahne werden schon im Mutter­
leib gewechselt. Bei Phoca annelata und Halichoerus grypus bleibt das 
cmbryonale Lanugohaarkleid wegen der graBen Kalte noch etwa 6 Wochen 
in Tatigkeit. Man hat den Eindruck, daB die ungiinstigen klimatischen 
AuBenbedingungen bei den Seehunden die lange Tragzeit zur Folge haben 
und daB wiederum entsprechend den AuBenbedingungen bei den kleinen 
Tieren ein guter Kalteschutz vorliegt. 

Die eigenartigen Verhaltnisse, welche bei der Brunstzeit und Trage­
zeit der Saugetiere vorliegen, sollten hier nur kurz Erwahnung finden. 
1m allgemeinen konnen wir feststellen, daB die Trachtigkeitsdauer bei 
den Saugetieren einmal abhangt von dem Reifezustand, in welchem die 
jungen Tiere geboren werden. Wie noch spater zu erwahnen sein wird, 
dauert vielfach die Tragezeit bei den Beuteltieren nur 7-II Tage und 
das Junge ist bei der Geburt noch ganz unvollkommen entwickelt. Dann 
ist aber auch festzustellen, daB Saugetiere von betrachtlicher KorpergroBe 
eine langere Tragezeit aufweisen, als solche von geringer GroBe. Als 
Beispiel sei hier angefUhrt, daB die Ratte eine Trachtigkeitsdauer von 
3 vVochen zeigt, wahrend der Elefant eine solche von zz Monaten aufweist. 
Abweichungen von dieser Regel stellen lediglich die oben erwahnten 
Tiere mit verlangerter Tragezeit dar. 

A. Brutpflege bei Saugetieren. 
I. Brutpflegeeinrichtungen im Innern des mutterlichen Korpers. 

Bei den Saugetieren finden wir einige wenige Vertreter, welche noch 
den Reptilien auBerardentlich nahestehen, insofern, als sie graBe dotter-
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reiche Eier ablegen, welche mit einer pergamentartigen Schale versehen 
sind. Dies ist der Fall bei den Kloakentieren (Monotremen). Der Schnabel­
igel (Echidna) und das Schnabeltier (Ornithorhynchus), die in Australien 
leben, zeigen ein solches Verhalten (Abb. I). SEMON hat eingehend die 
Fortpflanzung von Echidna studiert, nachdem HAACKE zum erstenmal 
1884 die merkwiirdige Tatsache beschrieben hat, daB diese Saugetiere 
groBe Eier legen. In neuerer Zeit hat BURRELL (I) eine Monographie 
iiber das Schnabeltier veroffentlicht und dabei wiederum eingehend die 
merkwiirdigen Fortpflanzungsverhaltnisse untersucht. Echidna und 

Abb. I. Nest des Schnabeltieres (Ornith CFyhynchusj mit zwei Eiern. (Aus BURRELL.) 

Ornithorhynchus sind die einzigen Saugetiere, bei denen keine Brut­
pflegeeinrichtungen im Innern des miitterlichen Korpers vorhanden sind. 
Das Ei eines Schnabeligels, welches HAACKE untersuchte, hatte eine 
Lange von IS mm und eine Dicke von 13 mm. Es sah aus etwa wie ein 
Reptilienei. SEMON macht darauf aufmerksam, daB nach seinen Unter­
suchungen das Ei der Monotremen eine GroBenzunahme noch innerhalb 
des Eileiters und spater im Beutel aufweist. Er glaubt darin einen Unter­
schied gegeniiber dem Verhalten der Reptilieneier zu sehen. 

Wir k6nnen sagen, daB bei den Monotremen die einzige Fiirsorge fi.lr 
das Junge im weiblichen Geschlechtsapparat darin besteht, daB in Form 
von Dotter reichlich Nahrmaterial mitgegeben wird. Der weibliche 
Geschlechtsapparat hat in seinen ausfiihrenden Gangen lediglich die Auf­
gabe iibernommen das Ei abzuleiten. 

Bei den Beuteltieren (Marsupialiern) sind schon die Vorgange der 
Brutpflege angebahnt, welche wir bei den iibrigen Saugetieren in immer 
weitergehender Vervollkommnung beobachten konnen. Die Beuteltiere 
nehmen eine Zwischenstufe zwischen den Monotremen und den hoheren 
Saugetieren ein. Ihre Eier sind eben falls noch verhaltnismaBig groB und 
dotterreich. Trotzdem halten sich nach der Befruchtung die Eier der 
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Beuteltiere noch einige Zeit im weiblichen Geschlechtsapparat auf, und 
ihre Entwicklung wird hier durch besondere Einrichtungen in dem zur 
Gebarmutter (Uterus) umgebildeten Teil des weiblichen Geschlechts­
apparates ermoglicht. Allerdings werden ja die Beuteltiere noch auf 
ganz unreifem Zustand geboren, urn in den Beutel aufgenommen zu 
werden. Auf diese besondere Form der Brutpflege wird noch spater 
einzugehen sein. Die groBe Anzahl der hoheren Saugetiere hat derartig 
vervollkommnete Brutpflegeeinrichtungen schon im Innern des weiblichen 
Geschlechtsapparates ausgebildet, daB oft ein neugeborenes Junges schon 
kurze Zeit nach der Geburt neben der Mutter in vollkommen entwickeltem 
Zustand herlaufen kann. Die Brutpflegeeinrichtungen im Innern des 
weiblichen Geschlechtsapparates sollen hier unter folgenden Gesichts­
punkten betrachtet werden: 

1. Einrichtungen, welche die Schwangerschaft vorbereiten. 
2. Einrichtungen wahrend der Schwangerschaft. 
3. Einrichtungen, welche die Geburt ermoglichen. 
Es wird dabei so vorzugehen sein, daB innerhalb der Saugetierreihe 

die Verhaltnisse vergleichend besprochen werden. Wir konnen eine 
Vervolikommnung der Einrichtungen feststellen, und in dieser Stufenfolge 
wird die Besprechung durchgefUhrt. 

I. Einrichtungen, welche die Schwangerschaft vorbereiten. 

Bei vielen Saugetieren ist nur zu bestimmter Zeit im J ahr eine Fort­
pflanzung moglich. Fur den Maulwurf wird angegeben, daB auBerhalb 
def Brunstzeit die Scheide vollkommen verschlossen ist. Auch bei der 
Maus sollen Epithelien zu dieser Zeit einen VerschluB herbeifuhren. Zur 
Brunstzeit dagegen ist der weibliche Geschlechtsapparat bereit fur die 
Begattung. Bei vielen Tieren klafft der Eingang in die Scheide. Das 
Epithel ist schwammig aufgelockert und die Schleimhaut ist feucht und 
gerotet. Das Organ ist also fur die Begattung vorbereitet. Auch fUr das 
mannliche Geschlecht wissen wir, daB auBerhalb der Brunstzeit bei vielen 
Saugetieren gar keine beweglichen Spermatozoen gebildet werden. Die 
Roden sind klein, und der ganze Geschlechtsapparat befindet sich sozu­
sagen in Ruhe. Auch fehlt der Fortpflanzungstrieb. Zur Brunstzeit 
dagegen sind typische Organveranderungen in der VergroBerung der 
Roden und der Ausbildung groBer Mengen von Spermatozoen testzu­
stellen. Der Fortpflanzungsinstinkt fUhrt dann die Geschlechter zu­
sammen. 

Der weibliche Geschlechtsapparat bei den Saugetieren erfahrt nun 
offenbar regelmaBig eine Veranderung, welche als Vorbereitung der 
Schwangerschaft zu deuten ist. Zum Teil tallt diese Vorbereitung in die 
Zeit der Brunst. Wenn wir uns die Zusammenhange klarzumachen ver­
suchen, so strebt ja durch die Brunst die Natur die Befruchtung eines 
Eies an, dessen weitere Entwicklung yom Organismus sorgfaltig betreut 
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werden soll. Wir treffen im Ovar schon Einrichtungen, welche mit der 
Vorbereitung der Schwangerschaft in Beziehung stehen. Das Ei der 
Saugetiere ist ja im allgemeinen winzig klein. Es reift in dem GRAAFschen 
Follikel im Eierstock heran. Dort befindet es sich in einem mit Flussigkeit 
gefUllten Blaschen. Bei der Eireifung platzt der Follikel (Follikelsprung, 
Ovulation) und das Ei wird wohl zum Teil durch die Follikelflussigkeit 
in der Leibeshohle zur Tubenoffnung gespillt. Ein zottenartiger Fortsatz 
an der Eileiteroffnung (die sog. Fimbria ovarica) liegt dicht dem Ovar 
an und fangt das Eichen auf. Innerhalb des Eileiters (Ovidukt, Tube) 
wird dann die weitere Fortbewegung auch das bewimperte Epithel 
und durch die Kontraktionen der glatten Muskulatur der Tube bewirkt. 
Das Ei, welches nun in die Gebarmutter (Uterus) gelangt, findet hier 
schon Vorbereitungen vor, welche seine Festsetzung und Ernahrung im 
mutterlichen Korper ermoglichen. 

Wir wissen heute, daB die Beziehungen zwischen dem Ovar und dem 
Uterus innersekretorisch geregelt sind. Auch spricht immer mehr dafUr, 
daB wir bei den Hormonen des Ovars zwei verschiedene Stoffe zu unter­
scheiden haben. Das eine Hormon, das Follikulin, ist in der Follikel­
flussigkeit im Ovar enthalten und hat auBer den Brunsterscheinungen 
den Aufbau der mutterlichen Gebarmutterschleimhaut als Schwanger­
schaftsvorbereitung zur Folge. Wir konnen kurz das Hormon als Brunst­
hormon bezeichnen. Der Aufbau der Gebarmutterschleimhaut wird aber 
besonders geregelt und die weiteren Vorbereitungen fUr die Ernahrung 
des Eies werden getroffen, wenn nach dem Follikelsprung eine Befruch­
tung und Festheftung des Eies erfolgt ist (Abb.2). Fur diese zweiten 
typischen Schwangerschaftsveranderungen ist verantwortlich ein sog. 
Schwangerschaftshormon. Dieses wird in dem Gelbkorper gebildet 
(Corpus luteum), der sich nach dem Follikelsprung durch Epithelwuche­
rung im Innern des Blaschens bildet. Erfolgt keine Befruchtung, dann ist 
der Gelbkorper nur von kurzer Dauer (Corpus luteum spurium), wahrend 
er bei eingetretener Schwangerschaft lange Zeit fortbesteht (Corpus 
luteum verum). Wir mussen die einzelnen Vorgange moglichst klar aus­
einanderzuhalten versuchen. Die Brunst kann zu einer Zeit erfolgen, 
zu der zunachst noch kein reifes Ei vorhanden ist. Die Spermatozoen, 
welche bei der Begattung bei der Fledermaus Z. B. im Herbst in den 
mutterlichen Korper aufgenommen wurden, fUhren erst im Friihjahr 
nach der Eireifung die Befruchtung aus. Es konnen aber auch schon im 
Augenblick der Begattung befruchtungsfahige Eier im weiblichen Ge­
schlechtsapparat vorhanden sein. Das wiirde heiBen, daB in diesem Fall 
die Follikel schon geplatzt sind, und daB die Eier in der LeibeshOhle, 
im Eileiter oder im Uterus liegen. Meistens befinden sich die Eiervor 
der Befruchtung langere Zeit im Eileiter. Bei manchen Saugetieren 
erfolgt ein Follikelsprung offen bar nur nach stattgehabter Begattung. 
Beim Kaninchen, beim Frettchen und bei der Katze liegen derartige 
Verhaltnisse vor. Durch die Paarung ist vermutlich in diesem Fall der 
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Anreiz zur endgiiltigen Reifung des Follikels gegeben. Der Follikelsprung 
erfolgt aber nicht, wie von mancher Seite falschlich angenommen wird, 
im Augenblick der Begattung, sondern nach KELLER erfolgt er beim 
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Kaninchen etwa 10 Stunden, bei der Katze bis zu 2 Tagen spater. Es 
kommt dabei nicht darauf an, daB befruchtungsfahige Spermatozoen 
in den weiblichen Geschlechtsapparat gelangen. 1st z. B. beim Kaninchen 
ein Bock sterilisiert, so l6st seine Begattung in gleicher Weise die Ovula­
tion beim Weibchen aus. Erfolgt bei Kaninchen, Frettchen und Katze 

Ergebnisse der Biologie XIV. 19 
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wahrend der Zeit der Brunst keine Begattung, so unterbleibt die Ei­
reifung und die Follikel werden ruckgebildet. Bei den meisten ubrigen 
Saugetieren einschlieBlich des Menschen erfolgt jedoch die AusstoBung 
des reifen Eies unabhangig von der Begattung. Das Ei halt sich einige 
Tage in befruchtungsfahigem Zustand in den Tuben auf und wird, wenn 
keine Befruchtung erfolgt, nach auBen abgestoBen. 

Worin bestehen nun die Vorbereitungen fUr die Schwangerschaft? 
Die Gebarmutter ist das Organ, welches das befruchtete Ei aufnehmen 
solI. Ihre Schleimhaut wird durch lebhaftes Wuchem des Epithels auf­
gelockert. Zugleich ist sie starker durchblutet und feucht. Durch die 
GefaBwande diffundiert serose Fliissigkeit in die Lucken zwischen den 
Zellen. Die Wan dung des Uterus ist mit zahlreichen schlauchformigen 
Drusen versehen. "Venn die Vorbereitung fUr die Schwangerschaft ein­
setzt, werden diese Drusenschlauche auBerordentlich verlangert und 
verdickt. Die Gebarmutterschleimhaut zeigt auf diese Weise ein voll­
kommen verandertes Aussehen. In ihrem oberen Abschnitt ist sie noch 
verhaltnismaBig kompakt, und sie fuhrt hier auch die Bezeichnung 
kompakte Schicht. Der untere Abschnitt dagegen ist schwammartig 
aufgelockert, weshalb man diese Schicht auch als Spongiosa bezeichnet. 
Gegenuber dem Ruhezustand weist die fUr die Schwangerschaft vor­
bereitete Gebarmutterschleimhaut beim Menschen etwa die vierfache 
Dicke auf (s. Abb. 3 und 4). 

Innerhalb der ganzen Saugetierreihe wird die Vorbereitung der Gebar­
mutterschleimhaut fUr die Schwangerschaft yom Ovar aus durch den 
Follikel und das Corpus luteum geregelt. 

Durch die Untersuchungen von FRAENKEL (3) wissen wir hauptsachlich 
viele Einzelheiten tiber den Gelbkorper in der Saugetierreihe. Der Gelb­
korper ist eine innersekretorische Druse, welche verschiedene Entwicklungs­
zustande aufweist. Bei der Katze ist sein Durchmesser 3 mm, beim Hund 
5 mm, beim Schaf bis 10 mm, beim Schwein bis 15 mm, beim Rind bis 
20 mm, beim Menschen kann er die GroJ3e einer Kirsche aufweisen. ROBERT 
MEYER unterscheidet 4 verschiedene Stadien in der Entwicklung des Corpus 
luteum: 

1. Proliferation (Mitosen, Langenwachstum der Granulosazellen, Hyper­
amie der Theca internal. 

2. Vaskularisation (Luteinzellen, Platzen der Kapillaren der Theca 
interna, Vorwachsen von GefaJ3endothelien in die BlutstraJ3en). 

3. Blute (Luteinsaum legt sich in Falten, zentraler BluterguJ3 organisiertl. 
4. Ruckbildung (Faltelung des Luteinsaumes nimmt zu, Luteinzellen 

degenerieren, Bindegewebsfibrillen, narbig, hyalin). 

Innerhalb der Saugetierreihe sind nun die Vorbereitungen fUr die 
Schwangerschaft verschieden weitgehend. Bei den Beuteltieren konnen 
wir Brunsterscheinungen und Verdickung der Gebarmutterschleimhaut 
beobachten. Die Veranderungen an der Gebarmutter werden jedoch 
ohne Schwierigkeiten wieder ruckgebildet, wenn die Brunst voruber ist 
und keine Befruchtung eintrat. Bei den meisten Saugetieren sind zwar 
die Vorbereitungen der Gebarmutterschleimhaut fUr die Aufnahme des 
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Eies weitergehend. Die Verdickung ist betrachtlicher, die Drusen nehmen 
lebhafter an der Veranderung teil. Aber auch hier macht der Abbau 
und die Umgestaltung zum Ruhezustand keine Schwierigkeiten. Ledig­
lich beim Menschen und bei den Affen sind die 
Veranderungen der Gebarmutterschleimhaut bei 
der Vorbereitung fUr die Schwangerschaft so 
weitgehend, daB eine Ruckbildung nicht mehr 
erfolgen kann, und daB die ganze aufgebaute 
Schleimhaut bei nicht erfolgter Befruchtung 
des Eies als sog. hinfallige Haut oder Decidua 
unter Absonderung von Blut aus dem Ge­
schlechtsapparat bei der Menstruation abge­
stoBen wird. Die Menstruation ist also in der 
Saugetierreihe eine Besonderheit des Menschen 
und der Affen. Sie hangt zusammen mit der 
ext rem ausgebildeten Vorbereitung der Gebar­
mutterschleimhaut fUr die Schwangerschaft. 
Man hat eine Zeitlang die Brunst mancher Haus­
tiere mit der Menstruation verwechselt, und zwar 
deshalb, weil bei der Brunst gelegentlich auch 
Absonderung von Blut aus den Genitalien weib-
licher Tiere erfolgen kann. Diese Erscheinung s" 
hat aber nichts mit dem Abbau der Gebar­
mutterschleimhaut zu tun, sondern sie ist offen-

.1, -
Ihl! . J. hh. 4. 

bar nur eine Folge 
der starken Hyperamie, 
wobei gelegentlich Zer­
reiBungen kleinerer Ge­
faBe vorkommen kon­
nen. Brunst und Men­
struation liegen an ganz 
verschiedener Stelle im 
Geschlechtszyklus. Bei 
der Brunst wird auch 
die besondere Gestal­
tung des weiblichen Ge­
schlechtsapparates und 
durch den Instinkt eine 
Begattung und somit 
die Befruchtung eines 
rei fen Eies angestrebt. 
Gleichzeitig sind bei der 

Abb. 3. Querscbnitt durcb die Scbleimbaut der Gebarmutter. 
Schema nach K UN DRAT und E N GELMAN N. 

Gl.1t. Uterindriisen ; M Muskelscbicht der Gebarmutter. 

Abb. 4. Querscbnitt durcb die Scbleimhaut einer Gebarmutter am Be­
ginn der Schwangerschaft. Schema nach K UN DRAT und ENGELMANN . 

C kompakte Scbicht; sp spongiOse Schicht; M Muskulatur derGebar­
mutter; tr trichterformige Ausmiindung der Uterindriisen; e erwei· 
terte Stelle ; dh durch Schlangelung undAusbucbtung der wuchernden 

Driisen entstandene Ampullen. 

Brunst schon einige Vorbereitungen fUr die Aufnahme des befruchteten 
Eies getroffen, die weitergefUhrt werden, sob aId das Ei befruchtet ist. 
Bei der Menstruation wird bereits der Abbau der Einrichtungen vollzogen, 

19* 

- - M 



W. WUNDER: 

welche eine Schwangerschaft vorbereiten sollten. V oraussetzung ist bei 
der Menstruation, daB die Befruchtung eines herangereiften Eies unter­
blieben ist, und daB dadurch der Abbau der Schleimhaut notwendig wird. 
Beim menschlichen Weibe kennen wir eine Erscheinung, welche wir der 
Brunst gleichsetzen k6nnten, im allgemeinen nicht. Wir mussen aber, 
nach den biologischen Vorgangen urteilend, die Brunst in die Zeit 
zwischen zwei Menstruationen verlegen. 

Nach allem, was wir iiber die Fortpflanzungsverhaltnisse beim Menschen 
wissen, ist anzunehmen, daB die Ovulation etwa zwischen 2 Menstruationen 
erfolgt. Es muB hier kurz auf die Moglichkeit der Befruchtung des mensch­
lichen Eies eingegangen werden. Nach der Auffassung, welche MIKULICZ­
RADECKI vertritt, ist eine Befruchtung beim Menschen nur zwischen dem 
I I. und 15. Tag nach der Menstruation moglich, weil nur zu dieser Zeit ein 
befruchtungsfahiges Ei vorhanden ist. Auch nach den sehr ausgedehnten 
Untersuchungen und Beobachtungen, welche FRAENKEL (3) bei Operationen 
beim Menschen angestellt hat, ware die Zeit der Ovulation etwa in diesem 
Sinne festzulegen. FRAENKEL (3) gibt an, daB manche Frauen den Follikel­
sprung zwischen zwei Menstruationen spiiren. Diese Erscheinung wird als 
Mittelschmerz bezeichnet. Wir miissen also annehmen, daB beim Menschen 
nur wenige Tage in der Zeit zwischen zwei Menstruationen ein befruchtungs­
fahiges Ei vorhanden ist. Allerdings ist auch zu beriicksichtigen, daB nicht 
nur eine Begattung zu dieser Zeit zu einer Befruchtung eines Eies fiihren 
kann, sondern daB die Spermatozoen mehrere Tage innerhalb des weiblichen 
Geschlechtsapparates lebensfahig bleiben. 

Erfolgt keine Befruchtung eines Eies, so erfahrt der Gelbk6rper eine 
schnelle Ruckbildung. Man bezeichnet ihn dann beim Menschen und 
bei den Affen als Corpus luteum menstruationis bzw. bei den Tieren 
ohne Menstruation als Corpus luteum spurium. Es besteht zwischen der 
Anwesenheit des Gelbk6rpers bzw. zwischen der Ovulation und der 
Menstruation eine enge Beziehung. Der Gelbk6rper einerseits hat den 
Aufbau der Uterusschleimhaut zur Folge. Das unbefruchtete Ei (oder 
besser das Unterbleiben der Festsetzung des Eies) bewirkt die Ruck­
bildung des Gelbk6rpers. Ohne Ovulation gibt es keine Menstruation. 
In pathologischen Fallen ist jedoch eine Ovulation ohne Menstruation 
m6glich. Das wurde heiBen, daB in diesem Fall der Organismus zwar 
ein Ei heranreifen lafit und ausst6Bt, daB aber die Fursorgeeinrichtungen 
fur seine weitere Entwicklung ausbleiben. 

2. Einrichtungen wahrend der Schwangerschaft. 
Das heranreifende Ei wird zunachst innerhalb des fliissigkeitsgefiillten 

Follikel ernahrt und beim Follikelsprung durch den Liquor folliculi 
nach auBen bef6rdert. Der Follikel sorgt dann durch seine Umbildung 
zum Gelbk6rper weiter fur das reife Ei. Die Befruchtung findet beim 
Menschen und wohl auch bei allen Saugetieren gew6hnlich im oberen Teil 
des Eileiters statt. Wir wissen aber, daB in Ausnahmefallen auch eine 
Befruchtung schon in der Leibesh6hle erfolgen kann. Die Spermatozoen 
wandern also im Verlauf von vielen Stunden und Tagen nach der Be­
gattung soweit aufwarts. Fiir den Menschen nimmt man an, daB sie 
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neistens bei der Begattung im oberen Scheidengewolbe beim Uterus­
b.als abgegeben werden. Auch die Beobachtungen bei den Haustieren 
;prechen in dem Sinn, daB wohl meistens im Augenblick der Begattung 
:lie Spermien nicht in das Innere des Uterus gelangen. KELLER macht 
:liese Angaben. Diese Ausfiihrungen stehen in einem gewissen Wider­
;pruch zu den eigenartigen morphologischen Verhaltnissen, welche wir 
[lach GERHARDT (1) bei den Begattungsorganen mancher mannlicher 
Haustiere vorfinden. Man hat den eigenartigen Fortsatz am Schweine­
penis als Einrichtung 
:leu ten wollen, welche 
:las Sperma in das In­
nere des Uterus leitet. 
Die Ansichten dariiber 
sind aber geteilt. Jeden­
falls gelangt dann nor­
malerweise das befruch­
tete Ei in den Uterus, 
woselbst es sich fest­
setzt . 

Innerhalb der Sauge­
tierreihe geht nun die 
Versorgung des Eies 
durch den miitterlichen 
Korper im Uterus ver­
schieden weit. Bei den 
meisten Beuteltieren 
und bei sehr vielen 

/ ' 

Ds Dottersack; All Allantois; A Amnionhohle; P Proamnionrest; 
C Coelom; Ch Chorion. 

Saugetieren ist die Gebarmutterschleimhaut lediglich erhoht und auf­
gelockert, und das Ei sitzt verhaltnismaBig lose der Uterusschleim­
haut auf. An der Eioberflache bilden sich Zotten, welche in Ver­
tiefungen und Driisen der Gebarmutterschleimhaut hereinragen. Zwischen 
den Zotten und dem miitterlichen Gewebe bilden abgeschilferte Epi­
thelien und Serum die sog. Uterusmilch, durch welche der Nahrungs­
strom diffundiert. Die Zotten an der Eioberflache ermoglichen eine 
bessere Haftung, und sie dienen zur Atmung und Ernahrung des Fetus. 
Bei den Beuteltieren ist im allgemeinen festzustellen, daB die Er­
nahrungseinrichtungen noch am unvollkommensten sind. Hier erfolgt 
zunachst die Entwicklung des Embryo in der Hauptsache auf Kosten 
des Dotters, der in groBer Menge dem Ei mitgegeben ist. Der embryonale 
Korper wird bei allen Tieren, die auBerhalb des Wassers ihre Entwick­
lung durchmachen, in einen fliissigkeitsgefiillten Raum, in das Amnion, 
eingeschlossen. 1m Innern des Amnion senkt sich der Embryo bei den 
Beuteltieren in die Dottermasse ein, wie es aufs deutlichste die Abb. 5 
von SEMON zeigt. 1m Laufe der weiteren Entwicklung wird zwar an der 
Oberflache des Eies eine Zottenhaut (Chorion) gebildet, die die Verbindung 
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mit dem mutterlichen Korper aufgreift. Bei den meisten Beuteltieren 
geschieht dies aber auf dem Umweg tiber die BlutgefaBe des Dotter­
sackes, welche infolge der groBen Bedeutung des Dotters sehr gut ent­
wickelt sind. Es kommt zur Ausbildung eines Mutterkuchens (Placenta), 
doch ist dieses Organ im Gegensatz zu der Placenta der Saugetiere als 
Dottersackplacenta zu bezeichnen. SELENKA (2) vertritt auf Grund seiner 
Studien an verschiedenen Beuteltieren die Auffassung, daB schon wegen 
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Abb. 6. Schematische Darstellung eines jungen Saugetierembryos in 
seinen Hiillen. 

at Allantois; Am Amnion; Amh Amnionhohle; d Darmhohle des 
Embryos; do Dottersack; est Ektoderm; ent Entoderm; 'nIes Meso­
derm; s Serosa-Chorionhtille; Z.p. Zona pellucida (= Prochorion) , 
fruh abfallende vom Chorion ersetzte Eihiille. [Nach SCHIMKEWITSCH. 

(Aus HESSE-DoFLEIN: Tierbau und Tierlebeu, Ed.2}.J 

der Dottermenge eine 
gewisse Schwierigkeit 
des Stoffaustausches 
zwischen Mutter und 
Kind gegeben sei, und 
er spricht von einer 
noch wenig vollkomme­
nen Einrichtung. Schon 
innerhalb der Reihe der 
Beuteltiere kennen wir 
Vertreter, we1che die 
zweite Form der Pla­
centa aufweisen. Hier 
tritt die Fortsetzung der 
Harnblase, we1che durch 
einen Stiel (Urachos) 
mit dem embryonalen 
Korper in Verbindung 
steht und diesem als 
Harnsack (Allantois) an­
hiingt, in Verbindung 
mit dem Chorion. Auf 
diese Weise wird die 
in ihrer Funktion weit 

vollkommenere Allantoisplacenta gebildet (Abb.6). Unter den Beutel­
tieren tritt uns zwar diese Einrichtung noch wenig differenziert ent­
gegen. Immerhin treffen wir sie bereits an. So1che Verhaltnisse treten 
uns z. B. beim Beuteldachs entgegen. Die ganzen Einrichtungen bei den 
Beuteltieren sind aber nur als eine Art Vorstufe dessen zu verstehen, 
was wir dann bei den hoheren Saugetieren kennenlernen. Es ist ja so, 
daB die Entwicklung im Uterus bei den Beuteltieren nur sehr kurze 
Zeit dauert. Fur die Beutelratte Didelphys gibt SELENKA (2) an, daJ3 
das Ei nicht ganz I3 Tage im mutterlichen Korper verbleibt . I2 Tage 
und 20 Stunden nach der Begattung erfolgt die Geburt. Die Dauer 
der eigentlichen Trachtigkeit umfaBt sogar nur 75/6 Tage. Selbst groBe 
Beuteltiere, wie z. B. ein mannshohes Riesenkanguruh, sind nur etwa 
I Monat trachtig. Das Junge wird in diesem Fall nackt und win zig 
klein geboren und ist beim Riesenkanguruh nicht groBer als ein kleiner 



Brutpflege und Nestbau bei Saugetieren. 295 

Finger. Wegen der Unvollkommenheit der Ernahrungseinrichtungen im 
Innern des Uterus folgt ja bei den Beuteltieren noch eine besondere 
Fiirsorge fiir die Jungen durch die Einrichtungen im Beutel. 

Innerhalb der Reihe der Saugetiere konnen wir wiederum eine typische 
Stufenfolge der Ernahrungseinrichtungen im Uterus feststellen. Bei den 
primitivsten Vertretern bleiben wahrend des ganzen Aufenthalts im Uterus 
ahnliche Verhaltnisse bestehen, wie sie sonst nur zur Zeit der friihesten 
Entwicklung gegeben sind. Es wird lediglich die Oberflache stark ver­
groBert, an der der Stoffaustausch sich vollzieht. Der Embryo liegt im 
Innern des fliissigkeitsgefiillten Amnion (Abb.6). Durch die BlutgefaBe 
des Nabelstranges wird die Verbindung zur Allantois hergestellt, welche 
an der ganzen Oberflache der Fruchtblase in die Zottenhaut (bis dahin 
Prochorion) vorwachst und sie dadurch zum Chorion umbildet. Der 
Dottersack, dessen Inhalt schon nach kurzer Zeit verbraucht ist, wird 
zum bedeutungslosen Gebilde. Es besteht nun das Bestreben, den ge­
samten Fruchtsack (wie man den Embryo mit seinen Hiillen nennt) 
so zu vergroBern, daB eine moglichst groBe Oberflache fiir den Stoffaus­
tausch zur Verfiigung steht. Beim Schaf wachst die Fruchtblase zu 

Embryonalscbild 

Abb.7. Schlauchformige Keimblase vom Schaf. (Aus BONNET.) 

einem ungeheuer langen Gebilde aus (Abb.7). Der Uterus besitzt bei 
diesem Tier zwei Horner. 1st nur ein Horn trachtig, so erstreckt sich ein 
Fortsatz der Fruchtblase auch noch in das zweite Horn. An der Ober­
flache der Fruchtblase sind winzig kleine Zotten weit verteilt anzutreffen. 
Man spricht in diesem Fall von einer diffusen Placenta. Ahnliche Ver­
haltnisse treten uns beim Pferd entgegen. Bei diesen Tieren findet 
wahrend des ganzen embryonalen Lebens die Ernahrung nur durch eine 
Absonderung der miitterlichen Schleimhaut statt, welche man als Uterin­
milch oder Embryotrophe bezeichnet (Abb.8). Die Zotten sind mit 
einem Epithel von betrachtlicher Hohe umkleidet. Das miitterliche 
Epithel weist ebenfalls eine groBe Hoheauf. Eine starke Durchblutung 
der Gebarmutterschleimhaut ist meistens nicht festzustellen. Auch ist 
die Verdickung nur verhaltnismaBig gering. 1m Laufe der Embryonal­
entwicklung wird sogar die Wand des Uterus durch die betrachtliche 
GroBenzunahme des Embryo auBerordentlich verdiinnt. 

An der miitterlichen Gebarmutterschleimhaut sind in diesem Fall nur 
verhaltnismaBig geringfiigige Veranderungen durch die Schwanger­
schaft festzustellen. Es kommt gar nicht zur Bildung einer hinfalligen 
Haut oder Membrana decidua. AIle Saugetiere, bei denen die AbstoBung 
einer Decidua unterbleibt, bezeichnet man als Adeciduaten. 
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In diese Gruppe geh6ren auch noch Saugetiere wie das Rind und das 
Reh und viele andere, bei denen an der Oberflache des Fruchtsackes die 
Zotten in Form von Gruppen auftreten. Man spricht in diesem Fall von 
einer Cotyledonenplacenta. Man bezeichnet eine Zottengruppe als 

Abb. 8. Abscheidung von Embryotrophe durch die Gebarmutterschleimhaut beim Schal. (A us BONNET.) 

Cotyledo (Abb. 9). Sie ragt in eine besonders ausgebildete Vertiefung der 
mutterlichen Gebarmutterschleimhaut, welche als Karunkel bezeichnet 
wird. Je ein Cotyledo, als kindlicher Anteil, und eine Karunkel, als 
mutterlicher Anteil, bilden zusammen in ihrer Funktion ein Ganzes, 
das man als Placentom zu bezeichnen pflegt. Bei den Wiederkauern 

I\ bb · 9 a . 

liegt in den Placentomen zweifellos schon 
eine vervollkommnete Einrichtung vor. 

Abb. 9 b. 
Abb.9a. Karunkel der Kub. 

lenls­
schicililhaut 

Abb. 9 b. Placentom, d. h. Verbindung zwischen einem Cotyledo und einer Karunkel der Kuh. 
(Nach SCHMALTZ: Geschlechtsleben der Haussaugetiere.) 

Fur die einzelnen Wiederkauerarten ist die Ausbildung, die Zahl und 
die Anordnung der Placentome nach den Untersuchungen von STRAHL 
(2) , GROSSER (r) und ANDRESEN charakteristisch. An Hand einiger Ab­
bildungen sollen die typischen Unterschiede vor Augen gefUhrt werden. 
ANDRESEN fand, daB entsprechend der GefaBversorgung des zwei­
h6rnigen Uterus die Placentome in typischer Anordnung auftreten. 
Schon vor der Schwangerschaft sind Vorstufen der Karunkeln festzu­
stellen, die sich jedoch erst auf den vom Cotyledo ausgehenden Reiz 
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zur voUen GroBe entfalten (Abb. II). Bei der Geburt lassen sich die Zotten 
der einzelnen Cotyledonen aus den Karunkeln herausziehen. Bei den 
einzelnen Tierarten ist die Form der Placentome recht verschieden. Die 
ZottenHi.nge und Zottenzahl sowie die GroBe und Gestalt der Karunkeln 
ist charakteristisch (Abb. 10). Beim Schwein z. B. sind die Placentome 
knopfformig. Es ist charakteristisch fUr die Cotyledonenplacenta, daB 
auch hier die Emahrung durch Embryotrophe erfolgt, we1che im Innem 
eines Placentoms zwischen den kindlichen und miitterlichen Zotten 

Placenta 
matCI"I la 

)Hillcrl ic he " -.f-}(.;l,;:).~;:j 
j\opi ll:ucil 

Fe"le 
K apiJ larclI 

~pill1 C I des 
Allolllcchorion . ­
( Exochorion) 

AlJl1. 10. Schell13 ciner horionzott. 
(lI:ach T~"SE".) 

Abb. I!. Schema eines schwangeren Uterus 
vom Hirsch. (Aus ANDRESEN.) 

abgeschieden wird. Trotz der besonderen Differenzierungen in Form 
der Karunkeln wird bei der Geburt keine AbstoBung einer Decidua vor­
genommen. Man faBt die bisher besprochenen Emahrungsformen auch 
so zusammen, daB man von einer Semi placenta oder Halbplacenta bei 
den Adeciduaden spricht. 

Ein viel engerer AnschluB zwischen Mutter und Kind erfolgt bei der 
Bildung der echten Placenta, die uns in zweiAusbildungsformen, namlich 
als Giirtelplacenta (Placenta zonaria) (Abb. 13) und als Scheibenplacenta 
(Placenta discoidalis) (Abb. 14), entgegentritt. Bei den Deciduaden sind 
die Veranderungen im Uterus wahrend der Schwangerschaft so weit­
gehend, daB nach der Geburt in Form eines Mutterkuchens (Placenta) 
miitterliches und kindliches Gewebe abgestoBen werden muB, das die 
Atmung und Emahrung des Embryo ermoglichte. Hier verhalt sich auch 
das Ei bei seiner Festsetzung ganz anders. Es ist an seiner Oberflache 
mit einer ZeUage versehen, die 'wir als Trophoblast bezeichnen. Diese 
ZeUschicht sondert eiweiBverdauende (tryptische) Fermente ab, mit deren 
Hilfe sich das Ei in die Uterusschleimhaut einfriBt (Abb. IS). Durch die 
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Untersuchungen von GRAEFENBERG und CAFFIER wissen wir, daJ3 die 
menschlichen Eihullen EiweiJ3 verflussigen. Bei Nagetieren hat Graf 
VON SPEE das Eindringen des befruchteten Eies durch ein Loch des 

RiO jill All anlo · 
horion. durch 

d n di ,\I1 ' ''1 0i 
s i htbar \\'ird 

Oberfltichenepithcls in die Ge­
biirmu tterschleimhallt direkt be-
obachtet. An der Eioberflache 
entsendet del' Plasmoditropho­
blast amoboid bewegliehe Fort­
siitze. . ach GIIAE!'E:>: IIEHt; liefert 

.·\IIJ,:l'5.t'lr · 
1U'II('r 

.-\l1 a1ltlli !'· 
ziph·l 

die l'terllsschleimhallt ei­
weil3losende antitrypti­
sehe Fennente besonder~ 
in den tieferen Sehiehten 

(CA!'F IEH) . die als Abwehrmall­
nahmen dagegen anzusehen sind. 

Amllion 

Nabl,'! tral1~ 

Abb. 12 a . Abb. u b. 
Ahb. 12a. Kalbsfetus, etwa 4 Monate alt in allen Fruchthiillcn. Nach der Natur gezeicbnet, auf ein Sechstel 

verkleinert. 
Der ganze langgestreckte Sack ist das Allantochorion. Durch ibn schimmert das den Fetus unmittelbar 
umhiillende Amnion durch. Der Zipfel des Chorion ist von der Allantois allein ausgefiillt. Das obere Ende 
des Allantochorionsackes, bis zu der verengten und eingefalteten Stelle berab, bat in dem " unbefrucbteten" 

Uterusborn gelegen. (Nach SCHMALTZ: Geschlechtsleben der Haussaugetiere.) 

Abb. 1 2 b. Derselbe Fetus im Amnion nach Entfernung des Allantochorion und der Allantois. 
(Nach SCHMALTZ: Geschlechtsleben der Haussaugetiere.) 

daJ3 das Ei bis in die Spongiosa oder noch tiefer eindringt. Dadureh wird 
dasEiwachstum auf die oberfHtchlicheKompaktaschicht beschrankt. Wenn 
der Trophoblast gewebsauflosende Fermente abscheidet, so ist das Ei 
festheftungsfahig (nidationsfahig) geworden. Wir wissen genau, daJ3 
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durch diese Eigenschaft das befruchtete Ei den mutterlichen Korper aufs 
schwerste schadigen kann, wenn es sich zur Zeit der Abscheidung von 
Verdauungsfermenten auBerhalb des Uterus befindet. Urn dies noch 
besser zu verstehen, brauchen wir bloB an die schweren Gefahren zu 
erinnern, welche bei der Schwangerschaft am falschen Ort (bei der 
ektopischen Schwangerschaft) gegeben sind. Innerhalb der LeibeshOhle 
oder in der Tube kann ein befruchtetes Ei bei der Festsetzung nicht nur 
durch seine Verdauungsfermente die umliegenden Gewebe stark schadigen, 
sondern es kann auf diese Weise BlutgefaBe eroffnen, so daB es unter 
Umstanden zu einer inneren Verblutung der Mutter kommen kann. 

1'1 

Abb. I3. Gurtelplacenta (PI) des Iltis. Original nach der Natur. Nach Objekt des Anatomischen Instituts 
in Freiburg i. Br. (Aus HESSE-DoFLEIN: Tierbau und Tierleben, Bd.2.) 

FRAENKEL (3) gibt an, daB nach seinen eigenen Beobachtungen bei 
Tubenschwangerschaft sich Frauen aus feinen Offnungen von knapp 
StecknadelkopfgroBe vollkommen oder nahezu vollkommen verbluteten. 
Wir ersehen also, daB das Ei auf diesem fruhen Entwicklungszustand 
ahnlich wie ein Schmarotzer aktiv vorgeht und sich durch Verdauung 
mutterlichen Gewebes ein Lager und Nahrung verschafft. An der Stelle 
jedoch, wo sich normalerweise das Ei festsetzt, ist alles vorbereitet. Die 
Einsenkung durch die oberen Gewebsschichten kann erfolgen. Die 
tieferen Schichten sind durch Abgabe von Gegenfermenten gesichert. 
Es wird auf diese Weise ein Zustand geschaffen, der in idealstem MaB 
die Versorgung des Eies ermoglicht. Auch das histologische Bild, welches 
bei der Einsenkung von Eiern auf fruhem Entwicklungszustand in die 
mutterliche Gebarmutterschleimhaut festzustellen ist, zeigt mit aller 
Deutlichkeit, daB ein Angriff und eine Auflosung mutterlichen Gewebes 
durch den Embryo erfolgt. Als Beispiel sei hier angefuhrt eine Abbildung 
nach der Untersuchung von BRYCE und TEACHER (Abb. IS). Es kommt 
bei der Festsetzung des Eies in der mutterlichen Gebarmutterschleimhaut 
auch zur Eroffnung von BlutgefaBen und zur Bildung von Blutgerinnseln. 
Bei vielen Nagetieren sind regelmaBig umfangreiche Blutklumpen, sog. 
Hamatome, neben der Placenta zu finden. An dem Beispiel des Frettchens 
sei dies nach einer Abbildung von MURR (3) erlautert. In diesem Fall 
begnugt sich der Embryo nicht damit, zerfallendes mutterliches Gewebe 
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aufzu16sen und als Nahrung zu verbrauchen, sondern er bewirkt umfang­
reiche Blutergiisse durch GefaBzerst6rung. Das geronnene Blut wird 
dann ebenfalls yom Embryo aufge16st und als Nahrung verbraucht. 

I · 

E , 

Abb. I4. Trachtiger Uterus e ines Meerscbweinchens. Nur ein Horn des zweih6rnigen Uterus ist mit vier Em~ 
bryonen trachtig. U1 rechts nicbt trachtiges , Uz, links schwangeres Uterushorn, stark erweitert, blutgefaJ3-
reich, V Scheide (Vagina), Tl T2 rechter und linker Eileiter, E 1-£" vier Embryonen in ihrer Fruchthiille, 
innerhalb des Amnion sichtbar. Die vier Scheibenplazenten, mit je dunklem embryonalen und hellem 
miitterlichen AnteiI, werden durch starke Blutgefaf3e im Uterusnetz versorgt. Original nach der Natur. 

(Aus HESSE-DoFLEIN: Tierbau und Tierleben, Ed. 2.) 

Etwas weiter vervollkommnet sind zweifellos die Einrichtungen, we1che 
wir in der Placenta beim Menschen antreffen. Hier wird letzten Endes 
eine auBerordentlich vollkommene Einrichtung der Fursorge fur den 
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Embryo geschaffen. Eine sehr groBe Anzahl diinnwandiger Zotten mit 
einer auBerordentlich groBen GesamtoberfHiche taucht in Blutseen, welche 
vom miitterlichen Blut aus sHindig gespeist werden (Abb. 16). Es besteht 
auch hier natiirlich kein direkter Zusammenhang zwischen miitterlichem 
und kindlichem BlutgetaBsystem. Immerhin sind aber beide nur durch 
auBerordentlich diinne Wandungen voneinander getrennt. Fiir die 
menschliche Placenta hat man die Oberflache der Zotten nach ZUNTZ 

":. N. <),1. I'r . r)'t. tl . II :, 

ra/>. />s. /> •• 
Abb. 15 . Schema der Eikammer eines menschlichen Eies im Alter von 13- 14 Tagen. 

(Nach TEACHER u . BRYCE.) Vergr. SO: 1. 

Pe. Stelle, von der aus sich das Ei eingenistet hat mit Fibrinpfropf; eyt. in Zellen zerlegbare Schicht des 
Chorionektoderms (Cytotrophoblast); pl. oberfHichlicbe Schicht des Chorionektoderms, die in ein Syncytium 
umgewandelt ist und durch Wucherung die Trophoblastschale des Eies gebildet hat (Plasmoditrophoblast). 
Chorionsyncytium; nz. in Zerst6rung begriffene Zone der Dezidua; gl. Druse; cap. Kapillare ; ps . vakuolisierte 
Massen des Syncytium, welcbe in Kapillaren eindringen. In der Keimblasenh6hle liegen zwei EpithelbHiscben, 
von denen das gr6i3ere als Amnion-, das kleinere als Dottersackchen gedeutet wird. {Nach HERTWIG: Lehrbuch 

der Entwicklungsgeschichte des Menschen und der Wirbeltiere.} 

und L6wy auf IS qm und nach RECH gar auf 20 qm berechnet. Diese 
FHiche ist auBerordentlich groB, wenn man bedenkt, daB die Gesamt­
Dberflache des menschlichen Korpers mit 4 qm angegeben wird. Nach 
HINSELMANN miiBte eine Zotte von 0,II3 mm Durchmesser 18 km lang 
sein, urn die gesamte Zottenflache aufzunehmen. Da die Zotten aber 
meist nur 0,03-0,06 mm dick sind, miiBte eine solche Zotte 36-72 km 
lang sein. Aus dem miitterlichen Blut diffundiert durch die Zotten­
wandung der Sauerstoff, und er wird durch die kindlichen BlutgeHi.Be 
dem Embryo zugefiihrt. Die Kohlensaure andererseits gelangt durch 
das Zottenepithel in das miitterliche Blut. Auf dem gleichen Weg werden 
Exkretstoffe vom Embryo abgegeben. Auch innersekretorisch wirksame 
Stoffe gelangen auf diesem Weg aus dem Korper der Mutter in den­
jenigen des Kindes. Es sei nur daran erinnert, daB das Neugeborene 
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kurze Zeit nach der Geburt eine Milchsekretion aufweist, die durch 
Hormone des miitterlichen K6rpers hervorgerufen ist. 

Das Zottenepithel in der Placenta muB aber auch eine vielseitige 
Verdauungsfunktion ausiiben. ABEL wies nach, daB durch die Zellen 
der Chorionzotten eine Aufnahme von Aminosauren und eine individual­
spezifisehe EiweiBsynthese erfolgt, wie sonst durch andere Zellen der 
Mutter. BOHR und HASSELBACH erbrachten durch Bestimmung des 
respiratorisehen Quotienten fiir den Saugetierfetus den Nachweis, daB 
dieser seine Lebensvorgange zum groBen Teil durch die Verbrennung 

Abb.16. Scbematischer Querschnitt durch die menschliche Placenta aus def Mitte des 5. Monats. 
Auf die Muskulatur der Gebiirmutter (M) folgt die spongiase Schicht der Decidua basalis (sP), in welcher 
bei def Geburt die Abtrennung der Placenta an def mit zwei Strichen (Tr) bezeichneten Trennungslinie 
vor sich geht, daran schl ieBt sich die kompakte Schicht, welcbe als Placenta uterina bei der Geburt ab­
gestoBen wird. Sie bestebt aus def Basalplatte (WINKLER) BP; + SchluBplatte; i intervillosen Blutraumen; 
bl den zufiihrenden iuterien; r clem Randsinus. In die Placenta uterina ist die Placenta foetalis hinein­
gewachsen, bestehend aus der Membrana chorii (m) und den von ihr ausgehenden Zotten (Z), an denen man 
die Haftwurzeln hl und h2 und die freien AusHiufer (I) unterscheidet. Das Chorion ist nach innen nocb 
yom Amnion (A) iiberzogen. (Nach HERTWIG: Lebrbucb der Entwicklungsgeschichte des Menschen und 

der Wirbeltiere.) 

von Kohlehydraten bestreitet. Nimmt man den Sauerstoffverbrauch 
fiir einen 3 kg schweren Fetus mit II ccm pro Minute an, so entspricht 
dies einer Zuckerverbrennung von 0,015 g. Bei einem Blutzuckergehalt 
von o,r% sind 0,015 g Zucker in 15 cern Blut enthalten. Die Zueker­
menge eines kleinen Bruchteiles des miitterlichen Blutes wiirde also 
bei v611igem Dbertritt die Lebensvorgange des Fetus unterhalten k6nnen. 
Es ist sehr wahrscheinlich, daB auch Fette dureh die Oberflaehe der 
Zotten aufgespalten und ahnlich wie im Darmepithel wieder aufgebaut 
werden. Fettspaltende Fermente sind in der Placenta nachgewiesen. 

Zweifellos stellt die Placenta, wie wir sie beim Menschen und bei den 
Affen als Scheibenplacenta vorfinden, die vollkommenste Ernahrungs­
einrichtung in der Saugetierreihe dar. 

Betrachten wir nach STRAHL (I und 2) und GROSSER (I) nochmals 
in Form einer Dbersicht die Placentarverhaltnisse bei den Saugetieren. 
Bei den primitivsten Einrichtungen miissen die Nahrungsstoffe auf dem 



nach 

Brutpflege und Nestbau bei Saugetieren. 

Wege vom miitterlichen in das fetale Blut nacheinander folgende 
Gewebe durchlaufen: 

I. miitterliches GeHiBendothel, 2. miitterliches Bindegewebe, 3. miitter­
liches Uterusepithel, 4. Uteruslumen zwischen miitterlichem und kind­
lichem Gewebe, 5. kindliches Chorionepithel, 6. kindliches Chorion­
bindegewebe, 7. kindliches GefaBendothel. 

Auch bei den hOchsten Formen sind am Beginn der Entwicklung samt­
liche miitterlichen Scheidewande. vorhanden . und die fetalen werden 
schrittweise ausgebildet. Wahrend nun diese stets erhalten bleiben, 
gehen im Laufe der Phylo- und Ontogenie die miitterlichen Scheidewande 
schrittweise verloren, und das Chorionepithel dringt immer weiter gegen 
die QueUe der Nahrungsstoffe, das miitterliche Blut, vor. Das Vor­
dringen kann bei jedem einzelnen miitterlichen Gewebe haltmachen . 
und danach laBt sich der Bau der Placenta und auch der Name des 
Typus festlegen. Es wird dasjenige miitterliche Gewebe genannt, mit 
dem das Chorion in Beriihrung steht. Am Anfang der Reihe steht eine 
Placenta, wie wir sie beim Schwein antreffen. Samtliche miitterlichen 
Scheidewande sind erhalten. Das Chorionepithel beriihrt das Uterus­
epithel. Wir sprechen von einer Placenta epithelio-chorialis. Wenn das 
miitterliche Epithel fehlt oder wenigstens zum groBen Teil vermiBt wird, 
wie bei der Mehrzahl der Wiederkauer, und wenn nun das Chorionepithel 
an das miitterliche Bindegewebe grenzt, so haben wir eine Placenta 
syndesmo-chorialis vor uns. Schwindet auch das Bindegewebe, dann 
gerat das miitterliche GefaBendothel in Beriihrung mit dem Chorion­
epithel wie bei den Raubtieren. Wir bezeichnen nun die Placenta als 

Tabelle aus GROSSER. 

Bezeichnung Scbeidewande zwischen miitter-

I 
lichem und fetalem Blut 

miitterlich I fetal Einteilung (Uterus- " schleimhaut) 8 (Chorion) Makroskopische Typische nach dem 
---- " 

Placentarform Vertreter Verhalten der 

STRAHL (1) 
eigene 

" Jl 

:8 1.81l1~ 
Schleimhaut 

.c ' "I " ~ .g~I~ b .-;: .S ~ 108 '" ::> 
" 

.... <1.) ~ 

~ ~g>" .:l ril ~ be ril 

Placenta + + + + + + + diffusa Schwein, Adeciduata 
epithelio- Pferd 

Semi- chorialis 

placen- Placenta + + -- + + + multiplex Wiederkauer Ubergangs-

ta syndesmo- I (zum Teil) (zum Teil) formen 
chorialis I 

II 

Placenta + - -- + + + zonaria Raubtiere 

I endothelio- I 
Pla- chorialis I Deci-

centa Placenta - - -- + + + discoidalis Nager, Insek- duata 
vera haemo- I tenfresser, 

chorialis I Affen, Mensch 
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Placenta endothelio-chorialis. Geht auch noch das mutterliche Endothel 
verloren, so wird das Chorionepithel direkt vom mutterlichen Blut um­
spillt und wir haben als hochstmogliche Stufe die Placenta haemo-chorialis 
vor uns. GROSSER (r), der diese Einteilung nach eigenen Untersuchungen 
und nach denjenigen von STRAHL (r), trifft, gesteht zu, daB, abgesehen von 
dem erst en und letzten Typus, keine ganz reinen Formen vorhanden sind. 
Die Grenze ist vielmehr schwankend und je nach der Tierart zeigen sich 
gewisse Unterschiede. Auch ist ja zu betonen, daB zu Beginn der Fest­
setzung des Eies die Beziehungen am wenigsten eng sind, und daB erst 
im Laufe der Entwicklung ein engerer AnschluB erzielt wird. 

Es war schon die Rede von dem Einteilungsprinzip, bei dem eine 
diffuse Placenta, eine Cotyledonenplacenta, eine Gurtelplacenta und eine 
Scheibenplacenta unterschieden wurde. STRAHL (r) trifft bei der Scheib en­
placenta nochmals die Unterteilung in Labyrinthplacenten, bei den en 
das mutterliche Blut in kapilIarahnlichen Bahnen stromt, und in Topf­
placenten (Placentae olliformes), bei denen das mutterliche Blut in einen 
groBen Blutsinus (einen Topf) ergossen wird, dessen Seitenwand und 
Boden von der Basalplatte gebildet wird, wahrend der Deckel aus der 
Chorion platte besteht. Von dieser aus hangen die Zotten in den Blut­
raum (den sog. "intervillosen Raum") hinein. Zwischen Labyrinth- lind 
Topfplacenta kommen offenbar keine richtigen Ubergange vor. 

Die menschliche Placenta ist eine sog. Placenta vera (conjugata 
homulata) discoidalis olliformis oder nach GROSSERs Einteilung eine 
Placenta haemochorialis discoidalis olliformis, welche die hochste Aus­
bildung ihres Typus darstellt. 

Die Placenta ist ein Organ von auBerordentlich komplizierter Funk­
tion. Wir sind noch weit davon entfernt, aIle Lebensvorgange dieses 
Gebildes zu verstehen. Wir konnen zusammenfassend sagen, daB sie 
als Atmungs-, als Ernahrungs- und als Ausscheidungsorgan, als Organ 
mit innerer Sekretion und als Durchtrittsstelle fiIr die verschiedensten 
Stoffe von der Mutter zum Kind und umgekehrt funktioniert. 

Innerhalb des Uterus treffen wir nun noch eine ganze Reihe von 
Einrichtungen, welche die Entwicklung und das Wachstum des Fetus 
begunstigen. Es wurde schon kurz auf die flussigkeitsgefiIllte Blase des 
Amnion verwiesen, in deren Innerem der Embryo ruht. Von hier konnen 
die wachsenden Gewebe die notige Flussigkeit standig aufnehmen. Die 
Fltissigkeitsmenge wird standig vom mutterlichen Korper aus erganzt 
und vergroBert. Innerhalb dieser Flussigkeit schwimmend ist aber auch 
der embryonale Korper auBerordentlich gut gegen Druck und StoB 
geschutzt. Daruber hinaus hat die Amnionflussigkeit noch eine wichtige 
Aufgabe bei der Geburt zu erfiIlIen, die spater besprochen werden solI. 

Die Allantois erfiIllt noch zum Teil ihre ursprungliche Aufgabe 
Exkretstoffe auBerhalb des embryonalen Korpers zu speichern. Daruber 
hinaus hat sie aber die neue Funktion ubernommen, durch Vermittlung 
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ihrer BlutgefaBe in der Placenta engere Beziehungen zwischen Mutter 
und Kind zu schaffen. 

Auf einige Besonderheiten soIl hier noch verwiesen werden. Man darf 
die Aufgabe des schwangeren Uterus nicht unterschatzen (Abb. 17). Er 
muB besonders bei Mehrlingsgeburten oder bei vollkommen ausgebildeten 
Jungen eine ganz bedeutende VergroBerung durchmachen. Es sollen hier 
einige Zahlen zunachst fUr Haustiere genannt werden. Das Gewicht eines 
neugeborenen Fohlens oder Kalbes 
betragt 8-ro % des Gewichtes der 
Mutter nach der Geburt. Die N ach­
geburt wiegt etwa I 0/0. Das Ge­
wicht des neugeborenen Schweines 
betragt etwa I % des Korper­
gewichtes der Mutter, wobei 8-10 
Ferkel geworfen werden. Erstaun­
lich groB ist die Leistung des 
mutterlichen Korpers beim Hund. 
Bei groBen Hunderassen betragt 
das Gewicht eines Jungen I-Z 0/0, 
bei Zwerghunden 4-8 % des 
Muttergewichtes. Das Gesamt­
gewicht aller Jungen kann bis 
zu 30 % des Muttergewichtes be­
tragen. Unter den Haustieren ist 
dies die groBte Leistung. Fur die 
Katze gibt KELLER, von dem auch 
die obigen Angaben stammen, an, 
daB das einze1ne Junge 3 % und der 
Gesamtwurf 10-15 % des Mutter­
gewichtes betragen kann. 

Entsprechend dieser gewaltigen 
Leistung und der betrachtlichen 
GroBe der Jungen zeigt der Uterus 
bei den einzelnen Haustieren eine 
bedeutendeVergroBerung. KELLER Abb. I7. Schwangere Gebarmutter des Menschen 
gibt an, daB der Uterus beim Pferd im 4· Monat. (Nach STRAHL.) 
auf die 4-6fache und beim Rind 
auf die 6-Izfache GroBe wahrend der Trachtigkeit heranwachst. Bei diesen 
Tieren ist die trachtige Gebarmutter dann ein dunnwandiger Sack. Beim 
Pferd betragt die Wanddicke beim nichtschwangeren Uterus 6 mm und beim 
schwangeren Uterus 4 mm, beim Rind nimmt die Dicke der Gebarmutter­
wand von 3-7 mm bis zu 3 mm abo Bei kleinen Wiederkauern betragt 
die Wanddicke des trachtigen Uterus gar nur etwa I mm. 

Fur den Menschen macht FRAENKEL (3) folgende instruktive Angaben: 
Der nichtschwangere Uterus hat die GroBe einer kleinen Birne. 1m Augen­
blick der Festheftung des befruchteten Eies entspricht dieUterusgroBe 
etwa einem klein en Apfel. Nach 3wochiger Schwangerschaft ist der Uterus 
so groB wie ein groBerer Apfel. Nach 6 Wochen entspricht die GroBe einem 
Ganseei;nach 9 Wochen einer Billardkugel; nach IZ Wochen einem Kinds" 
kopf; nach 15 Wochen einer Ananasfrucht; nach 18 Wochen einer kleinen 
Melone; nach ZI Wochen einem Frauenkopf; nach z4 Wochen einem Manner­
kopf und nach 40 Wochen einem groBen Kurbis. Die VergroBerung des Organs 
kommt hauptsachlich durch die Zunahme der Muskelfasern an GroBe, aber 
nicht an Zahl zustande. J ede einzelne Muskelfaser schwillt auf das zo- bis 

Ergebnisse der Biologie XIV. 20 
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50fache an. Die VergroBerung des Organs erfolgt aber nach den Unter­
suchungen von BAYER auBerdem besonders dadurch, daB eine weitgehende 
AuseinanderschiHung der verfilzten Muskelschichten, -blatter und -lamellen 
sich vollzieht. AuBerdem vermehren und vergroBern sich hauptsachlich 
die GefaBe, besonders die Venen. Das ganze Organ wird mit seroser Fliissig­
keit durchtrankt. Die Zunahme der Lymphbahnen und das Wachstum des 
Bindegewebes fUhren ebenfalls zu einer VergroBerung des Organs. Auch 
nehmen in der ersten Halfte der Schwangerschaft die elastischen Fasern 
nach WOLTKE zu. Spater soIl dann eine Verminderung an elastischen 
Fasern eintreten. 

Es ist von groBtem Interesse darauf hinzuweisen, daB der sich standig 
vergroBerende Inhalt der Gebarmutter nicht etwa unter zunehmendem 
Druck einer extrem ausgedehnten Muskelschicht sich befindet. Die Ein­
richtungen sind vielmehr so getroffen, daB durch das Wachstum der Muskel­
fasern und die Dehnung und Verschiebung der einzelnen Gewebe der Uterus­
wand das Organ eine standige VergroBerung erfahrt, wobei jedoch der Druck 
auf den Inhalt stets gleich bleibt. 

Wah rend der Schwangerschaft bereiten sich die einzelnen Organe 
des Embryo der Reihe nach auf ihre spat ere Funktion vor. Zum Teil 
sind sie noch durch embryonale Organe ersetzt. So wurde ja schon oben 
erwahnt, daB die Atmung, Verdauung und die Exkretion von der Placenta 
insbesondere von dem Chorionepithel durchgeftihrt wird. Auch das 
Nervensystem und die Sinnesorgane haben noch keine Gelegenheit, 
sich richtig zu betatigen. Gewisse reflexartige Bewegungen werden aber 
sozusagen zur Dbung von der Muskulatur durchgeftihrt. Das embryonale 
Herz beginnt schon sehr frlihzeitig zu schlagen und es muB wahrend 
des Embryonallebens eine andere Aufgabe vollbringen, als in der Zeit 
nach der Geburt. 

3. Einrichtungen, welche die Geburt ermoglichen. 

Im Innern des mlitterlichen Karpers wachst das Junge zu einer 
recht betrachtlichen GraBe heran. Der mlitterliche Karper ist durch diese 
Last oft recht schwerfallig geworden. Durch verstarkte Nahrungsauf­
nahme und durch die Ruhe, welche sich die Mutter instinktiv gannt, 
wird das Wachs tum der Jungen und das Heranreifen bis zur Geburt 
beglinstigt. Vor der Geburt lassen sich nun schon bestimmte Verande­
rungen am mlitterlichen Karpel' feststellen, welche den Geburtsvorgang 
zum Teil erst ermaglichen. Beim Menschen ebenso wie bei den meisten 
Saugetieren mlissen die Jungen durch das Becken nach auBen gelangen. 
Der Knochenring, welcher aus dem Kreuzbein, dem Darmbein und dem 
Schambein gebildet wird, zeigt nun eine Auflockerung kurz vor del' 
Geburt. Sowohl die Gelenke zwischen Kreuzbein und Darmbein als auch 
die Symphysenfuge zwischen beiden Schambeinen lockert sich, so daB 
auf diese Weise der knacherne Beckenring betrachtlich vergraBert wird. 
GRANZOW hat vergleichend-physiologische Untersuchungen liber den 
Geburtsvorgang beim Meerschweinchen angestellt, und er hat durch 
sehr instruktive Rantgenaufnahmen und Gefrierschnitte gezeigt, wie 
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auBerordentIich durch Lockerung der Bander das knocherne Becken bei 
diesem Tier vergroBert wird. Nach der Geburt wird dann wieder etwa 
im Verlauf von 10 Tagen das Becken fast genau so eng wie vorher. 
GRANZOW hat auch festgestellt, daB durch die starke Lockerung der 
einzelnen Beckenknochen das hochtrachtige Meerschweinchen in seiner 
Fortbewegung behindert ist. 

Die Frucht muB bei den Saugetieren vielfach kurz vor der Geburt 
eine andere Lage im Uterus einnehmen, so daB sie leichter den verhalt­
nismaBig engen Geburtskanal durchwandern kann. Bei den meisten 
Saugetieren findet am haufigsten die Geburt in Kopflage statt, d. h. 
der Kopf, meistens der umfangreichste Teil der Frucht, wird zuerst 
geboren. Bei den Wiederkauern sind etwa 95 % aller Geburten Kopf­
geburten. Beim Pferd werden gar von RENNER 99 % Kopfgeburten 
angegeben. Auch beim Menschen ist ja die Kopfgeburt die Regel. 

Man hat nun bei Tieren beobachtet, daB sich der Embryo kurz vor 
der Geburt in eine typische Lage begibt (Abb.I8 und 19). Es liegt 
nicht nur der Kopf am weitesten nach auBen gekehrt, sondern das zu 
gebarende Tier stellt sich so ein beim Pferd und beim Rind, daB seine 
Wirbelsaule der Wirbelsaule der Mutter zugekehrt ist, daB also sein 
Riicken nach oben und sein Bauch nach unten zeigt. Aber auch die 
Extremitaten, welche vorher gebeugt und zusammengekriimmt waren, 
strecken sich nun in typischer Weise aus. Wahrend Z. B. das Pferd 
langere Zeit vor der Geburt bestrebt war, durch eine Zusammenkriimmung 
seines Leibes durch seine ganze Lage einen moglichst klein en Raum 
einzunehmen, zeigt es nun in der Strecklage eine besonders giinstige 
Form fUr die Geburt. Auch beim Menschen kennt man ja die typische 
Einstellung der Frucht in den Geburtskanal. Bier nimmt der Fetus eine 
Form ein, welche SELLHEIM als Fruchtwalze bezeichnet hat. Dieser 
Forscher glaubt, daB bis zu einem gewissen Grade rein mechanisch nach 
den ganzen raumlichen Verhaltnissen des Geburtsschlauches diese Form 
und Stellung eingenommen werden muB, und daB auBerdem wahrend 
der Geburt von der Frucht eine charakteristische Schraubendrehung 
ausgefUhrt wird. SELLHEIM hat verschiedene Modelle konstruiert, an 
denen der Mechanismus der Geburt und die zwangsmaBige Einstellung 
der Frucht unter normalen VerhaItnissen studiert werden kann. Bei 
manchen Saugetieren hat man beobachtet, daB bis zu einem gewissen 
Grade aktiv von dem Jungen im Uterus die typische Geburtseinstellung 
vorgenommen wird. AuBer dem Verhalten von Pferd und Rind, das 
nicht gut als mechanische Einstellung gedeutet werden kann, weil sich 
die Tiere der Schwerkraft entgegen in eine besondere Lage begeben, 
soIl hier erwahnt werden, daB GRANZOW beim Meerschweinchen eine 
aktive Einstellung und lebhafte Drehung und Wendung der Jungen 
kurz vor der Geburt beobachtet hat. Aus der SteiBlage drehten sich 
wahrend der Geburt die Jungen der Reihe nach in die Kopflage, wie durch 
Rontgenserienaufnahmen gezeigt werden konnte. GRANZOW glaubt, daB 
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die Jungen dutch akhve Muskeltatigkeit ihre Drehung vollbringen und 
somit einen selbstandigen Anteil am Geburtsvorgang haben. Er erklart 

Abb. 18. Normale intrauterine LageJ Stellung und Haltung des Fohlens nach ALBRECHT. (Aus KRONACHER.) 

Abb. 19. Anderung der Stellung und Haltung des im Amnion und Allantoissacke in der Kopfendlage 
befindlicben Foblen •. · (Aus KRONACHER.) . 

sich die Vorgange so, daB die Jungen durch die Wehen und die Bauch­
pressenwirkung in dem wasserarmen Eisack gedruckt werden und daB 
sie daraufhin versuchen, dem unangenehmen Druck in der Richtung des 



Brutpflege und Nestbau bei Saugetieren. 30 9 

geringsten Zwanges - also scheidenwarts - zu entgehen. Ihrer kraftigen 
Skeletmuskulatur diirfte der minimale Widerstand der am Ende der 
Tragzeit papierdiinnen Uteruswand auBerhalb der Wehe kein Hindernis 
ffir die Umdrehung bedeuten. Neugeborene Meerschweinchen zeigen sehr 
bald eine ausgesprochene Fluchtreaktion. Sie suchen bei Storungen mit 
der gestreckten Schnauze voran sich in ein schiitzendes Loch zu zwangen. 
Dieselbe Reaktion veranlaBt nach der Ansicht von GRANZOW 'im Uterus 
die Feten ihre spitze Schnauze nach dem Gebarumtterhals hin zu wenden, 
wo sie den einzigen Ausweg aus der Bedrangnis durch die miitterlichen 
Geburtskrafte finden konnen. 

Der Uterus hat wahrend des Heranwachsens der Frucht die Aufgabe, 
diese geschiitzt aufzubewahren. Wahrend dieserZeit ist der Gebarmutter­
hals (die sog.Cervix uteri) durch kraftig ausgebildete Ringmuskulatur 
weitgehend verschlossen. Bei der Einleitung der Geburt bereitet nun 
neben der Erweiterung des knochernen Beckens vor allem die 6ffnung 
des Gebarmutterhalses groBe Schwierigkeiten. Auf schonendste Weise 
wird im Laufe langerer Zeit die Cervix uteri dadurch erweitert, daB 
der fliissigkeitsgefiillte Fruchtsack durch die Tatigkeit der Wehen und 
der Bauchpresse nach auBen vorgetrieben wird. Die treibenden Krafte 
bei der Geburt sind ja einesteils in den Wehen, d. h. in der Kontraktion 
der glatten Muskulatur des Uterus, und dann in der Kontraktion der 
quergestreiften Muskulatur der Bauchwand gegeben. Die Wehen setzen 
ja unabhangig yom Willen ein, und sie sind mehr oder weniger schmerz­
haft. Der Geburtsschmerz ist zweifellos eine biologisch sehr wichtige 
und bedeutungsvolle Einrichtung. Er veranlaBt je nach Bedarf eine 
verschieden starke Mithilfe der Mutter bei der Austreibung der Frucht 
durch die Betatigung der Bauchpresse. Es sei hier nur nebenbei erwahnt, 
daB ja heute die Geburtshelfer viel weniger als friiher eine schmerzlose 
Geburt herbeifiihren. Es geschieht dies einmal deshalb, weil viele Be­
taubungsmittel nicht nur das Nervensystem und das Herz von Mutter 
und Kind auf eine Probe stellen, sondern weil eben die aktive "natur­
gewollte" Beteiligung der Mutter bei dem Gebarvorgang auf diese Weise 
ausbleibt. Jedenfalls ist festzustellen, daB bei wildlebenden oder in 
giinstigen Lebensbedingungen stehenden Saugetieren der Geburtsvor­
gang keine groBen Schwierigkeiten zu machen pflegt. Viele Herdentiere 
bleiben nur etwas hinter den wandernden Artgenossen zUriick, urn das 
Junge zu werfen, das dann schon gleich neben der Mutter herlauft. 
Auch fiir wilde Volkerstamme beim Menschen werden ja Angaben iiber 
leichte Geburten geinacht. Bei Haustieren dagegen und bei den Menschen 
mit zunehmender Kultur erfolgt eine Zunahme der StOrungen und der 
Schwierigkeiten bei der Geburt. 

Wenn wir den normalen Geburtsvorgang betrachten, dann konnen 
wir fiir den Menschen eine typische Anordnung der Uterusmuskulatur 
in Form von Schlingen feststellen (Abb. 20). Durch diese Muskelschlingen 
wird der Korper der Gebarmutter umgriffen, und sein Inhalt wird nach 



310 W. WUNDER: 

auBen gepreBt. In ahnlichem Sinn diirfte auch die Muskulatur der Gebar­
mutter bei den Saugetieren wirken. Allerdings ist hier die Wanddicke 
vielfach auBerordentlich gering und sicherlich kommt der Bauchpresse 
eine auBerordentlich wichtige Bedeutung bei der Geburt zu. Ein wichtiger 
Vorgang bei der Geburt ist das rechtzeitige Einsetzen der Atmung. 
Atmet namlich der Fetus zu friih, so muB er in dem Fruchtwasser er­
sticken. Atmet er andererseits zu spat, so muB er zugninde gehen, weil 
durch die BlutgefaBe des Nabelstranges zu einem gewissen Zeitpunkt 
kein Sauerstoff mehr zugefiihrt wird. Man hat das Einsetzen der Atmung 
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darauf zuriickgefiihrt, daB durch Kohlensaureanreicherung im Blut das 
Atemzentrum im verlangerten Mark gereizt wird. 

Mit zu den merkwiirdigsten und wunderbarsten Einrichtungen bei 
der Geburt gehort die Umstellung des Blutkreislaufes und des Herzens 
von dem fetalen Zustand auf denjenigen des Neugeborenen (Abb.2I). 
Das arterielle Blut wird ja in der Vena umbilicalis im Nabelstrang von 
der Placenta her dem Fetus im Mutterleib zugefiihrt. Durch den Ductus 
venosus Arantii gelangt es an der Leber vorbei zur rechten Herzvor­
kammer durch die Vena cava inferior. Im Herzen besteht noch keine 
Trennung zwischen rechter und linker Halfte. Das Blut kann vielmehr 
an verschiedenen Stellen heriiber und hiniiber gelangen. Einmal ist eine 
Offnung durch das ovale Fenster zwischen beiden Herzabteilungen ge­
geben. Dann besteht aber noch eine zweite Verbindung zwischen der 
Arteria pulmonalis und der Aorta durch den Ductus arteriosus Botalli. 
Das Blut, welches arteriell durch die rechte Herzvorkammer in die rechte 
Kammer gelangt, wiirde auf dem vVeg durch die Arteria pulmonalis 
der Lunge zugefiihrt werden, wenn die oben erwahnten Verbindungen 
zur link en Herzseite nicht bestehen wiirden. Die embryonale Lunge 
betatigt sich noch nicht, und sie hat infolgedessen nur einen sehr geringen 
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Bedarf an arteriellem Blut. In der Hauptsache stromt dieses deshalb 
durch die Fenestra ovalis und durch den Ductus arteriosus Botalli in 
die Aorta, urn dem sauerstoffbediirftigen Korper des Fetus zugefiihrt 
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zu werden. Das venose Blut gelangt zum groBten Teil durch die beiden 
Arteriae umbilicales in den Nabelstrang und von dort zur Placenta, von 
wo es durch die Vena umbilicalis wiederum mit Sauerstoff angereichert 
zum kindlichen Herzen gebracht wird. Ein Teil des venosen kindlichen 
Blutes vermischt sich allerdings durch die Vena cava inferior und superior 
zur rechten Herzvorkammer gelangend mit dem arteriellen Blut. Ebenso 
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vermischt sich die geringe Menge venosen BIutes mit dem arteriellen BIut, 
welche durch die Arteriae pulmonales von der Lunge zur linken Herz­
vorkammer gelangt. Wir muss en sagen, daB zweifellos das fetale BIut 
gemischt ist. Der Sauerstoffgehalt genugt aber vollstandig zur Durch­
fUhrung des fetalen Lebens. 

Der Sauerstoffbedarf des Fetus ist entsprechend seinem geringen 
Energieverbrauch recht gering. DIETRICH berechnet ihn fUr einen mensch­
lichen Fetus von 3 kg Gewicht am Ende der Schwangerschaft auf etwa 
IO-I2 ccm pro Minute. Der Sauerstoffverbrauch der Placenta wird von 
RECH nach Durchstromungsversuchen mit 0,7I ccm pro Kilogramm und 
Minute gegenuber 3mal 6ccm der Korpersubstanz angegeben. 

1m Augenblick der Geburt erhoht sichder Sauerstoffverbrauch des 
Kindes sehr stark, und er muB dUTCh die eigene Atmung und die Um­
stellung des BIutkreislaufes gedeckt werden. Das BIut stromt beim erst en 
Atemzug durch die Arteria pulmonalis in versHirktem MaB zur Lunge. 
In der Lunge findet die Anreicherung des vorher gemischten Blutes 
mit Sauerstoff statt und es gelangt nunmehr auf dem Weg uber die 
Venae pulmonales zur linken Herzvorkammer. Somit stellt sich der 
normale BIutkreislauf ein, wie wir ihn dann auch beim erwachsenen 
Saugetier vorfinden. Aus der linken Herzkammer wird das arterielle 
Blut durch die Aorta dem Korper zugefUhrt. Die Verbindungen zwischen 
der venosen rechten und der arteriellen linken Herzseite muss en auf­
gegeben werden. Bei der Fenestra ovalis hat sich schon vor der Geburt 
eine bindegewebige Membran gebildet, welche im Augenblick der Lungen­
funktion einen weitgehenden VerschluB herbeifUhrt. Aber auch der Duc­
tus arteriosus Botalli hat seine Aufgabe erfullt, und durch Verdickung 
der Wandung wird der Durchtritt des BIutes immer mehr erschwert. 
Zum SchluB wird er zum Ligamentum arteriosum Botalli. Eine Zeitlang 
kann noch etwas Blut von einer Herzseite in die andere ubertreten, bis 
die Verteilung der Funktion entsprechend vonstatten gegangen ist und 
die Druckverhaltnisse ausgeglichen sind. Die beiden Herzhalften hatten 
ja wahrend des fetalen Lebens die gleiche Aufgabe. Beide Herzkammern 
weisen zu dieser Zeit gleiche Wanddicke auf. Sie unterstiitzen sich 
gegenseitig bei der nicht unbetrachtlichen Arbeitsleistung, das BIut 
durch den kindlichen Korper, zur Placenta und wieder zuruck zu bewegen. 

Nach der Geburt ubernimmt die rechte Herzhalfte die klein ere Aufgabe 
das venose Blut zur Lunge zu pressen, und sie zeigt dementsprechend 
nach einiger Zeit eine geringere Wanddicke als die linke Herzkammer, 
welche die schwere Aufgabe zu erfullen hat, das arterielle Blut dem 
gesamten Korper zuzufUhren. 

Ais besondere Anpassungen des fetalen Korpers an die Geburt soIl 
hier noch erwahnt werden die Verschieblichkeit der flachen Schadel­
knochen gegeneinander durch die Bildung der bindegewebigen Fonta­
nellen. Auf diese Weise wird der Kopfumfang wesentlich verkleinert. 
AuBerdem haben wir auch in der Ausbildung und in der Anordnung der 
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Fettpolster beim Neugeborenen zweifellos eine Einrichtung zu sehen, 
welche der Frucht eine glattere Oberflache und einen Schutz vor Druck 
verleiht. Es war schon die Rede davon, daB die Geburtswege durch 
Mithilfe der wassergefiillten Fruchtblase aufs schonendste erweitert 
werden. Schon vor der Geburt sind die Gewebe des Geburtskanals 
stark durchfeuchtet und erweicht, so daB sie ebenfalls ein leichteres 
Gleiten der Frucht durch den Geburtsweg gestatten. Dazu kommt noch, 
daB im Augenblick der Geburt die Fruchtblase platzt und die wasserige 
Fliissigkeit wie eine Art Schmierfliissigkeit funktionieren kann. Aber 
auch im AnschluB an die Geburt laufen noch einige Vorgange ab, welche 
von groBtem biologischem Interesse sind. Durch die AbstoBung der Ei­
haute· entsteht bei den Indeciduaten keine groBe Wunde und Vidfach 
setzt schon gleich anschlieBend an die Geburt die nachste Brunst und 
Befruchtung eines Eies ein. Bei den Deciduaten dagegen ist mit der 
AbstoBung der Placenta die Bildung einer groBen offenen Wundstelle 
im Innern des Uterus verbunden. GroBe GefaBe werden abgeschniirt 
durch Bildung einer Fibrinmembran und der WundverschluB wird herbei­
gefiihrt durch eine starke Kontraktion des gesamten Uterus. Die Los-
16sung der durch zahllose blutstrotzende GefaBe mit der Gebarmutter 
verbundenen Placenta erfolgt ohne nennenswerten Blutverlust. Man muB 
sogar annehmen, daB zur Regulierung des miitterlichen Blutkreislaufes 
und zur Zuriickfiihrung auf den normalen Zustand eine gewisse Blut­
abscheidung, sozusagen ein AderlaB, notwendig ist. Man braucht ja bloB 
daran zu denken, daB nach der Geburt des Kindes die vermehrte Blut­
zufuhr zum Uterus wegfallt. Ein gewisser Ausgleich findet im miitter­
lichen Korper zu dieser Zeit zwar dadurch statt, daB die Milchdriisen eine 
erhohte Blutversorgung benotigen. Trotzdem ist aber nach der Auf­
fassung von FRAENKEL (3) die Abscheidung einer gewissen Blutmenge 
durch den miitterlichen Korper bei der Geburt sozusagen physiologisch 
bedingt. 

STOCKEL gibt fUr den Menschen den Blutverlust bei der Geburt folgender­
maBen an: 200-500 g Blut normal, bis 1000 g Blut stark, tiber 1500 g Blut 
lebensbedrohlich. 

Das Blutminus in der Nachgeburtsperiode entspricht bei normaler Ge­
burt dem Blutplus in der Schwangerschaft (300-400 g bei 50-70 kg Korper­
gewicht). 

BAISCH betont, daB die Nachgeburt noch eine besondere biologische 
Funktion zu erfiillen hat. Sie bewirkt namlich, daB die ausgedehnte 
Wunde des Geburtskanals glatt ausheilt, ohne eine Infektion zu erfahren. 
Dabei ist vor allem zu betonen, daB in nachster Nahe dieser Wunde ein 
bakterienreiches Gebiet liegt. Die natiptsachlichste und fUr die Infektion 
gefahrlichste Wundflache, welche bei der Geburt durch die Ablosung 
der Placenta entsteht, liegt sehr geschiitzt an der von der Oberflache 
des Korpers und der keimhaltigen Vagina entferntesten Stelle im Fundus 
des Uterus. Bis die Keime aus der Scheide heraufwandern, was wahrend 
des Wochenbettes geschieht, sind bereits in Form von Granulationen 
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Verheilungen eingetreten, welche das Eindringen von Bakterien ver­
hindern. 

BAISCH erHiutert die Verhaltnisse folgendermaBen: "Dieser unter nor­
malen Verhaltnissen fast fehlerlos arbeitende Selbstschutz ist vielleicht 
die wunderbarste biologische Erscheinung beim Geburtsvorgang. Unter 
der Geburt wird die faltenreiche Vagina zu einem glatten, faltenlosen Rohr 
erweitert und von der Placenta bei deren AusstoBung wie mit einem graBen 
weichen Schwamm gesaubert, so daB tatsachlich am ersten und zweiten 
Tag nach der Geburt die Scheide nahezu keimfrei ist. Die kleinen Scheiden­
und Dammrisse besitzen infolge des Blut- und Saftereichtums dieser Ge­
webe eine auBerordentlich groBe Heilungstendenz. So wirken mechanische 
und biologische Einrichtungen zusammen, urn auch die Gefahr der vVund­
infektion bei spontanen, normalen Geburten fast vollkommen auszu­
schlieBen. " 

Wahrend im alIgemeinen die Nachgeburt nach auBen abgestoBen 
wird, gibt es auch einige Beispiele dafUr, daB im Innern des mlitterlichen 
Korpers eine langsame Resorption der Placenta erfolgen kann. 

Auf eine biologische Funktion der N achgeburt solI noch verwiesen 
werden. Viele Saugetiermutter, darunter auch Pflanzenfresser wie die 
Ziege oder das Kaninchen, haben einen ganz ausgesprochenen Trieb, den 
Fleischklumpen der Nachgeburt aufzufressen. Die einzelnen Autoren 
nehmen dazu verschieden StelIung. SCHMALTZ (r) z. B. glaubt, daB man 
unbedingt die Mutter daran verhindern musse, weil sie sonst bei der 
unnaUlrlichen Nahrung Verdauungsbeschwerden bekommen konnten oder 
weil sie sich auch dann sehr leicht an ihren Jungen vergreifen konnten. 
Es mehren sich aber die Ansichten der Autoren, nach denen anzunehmen 
ist, daB bei manchen Tieren durch das Fressen der Nachgeburt die Milch­
sekretion innersekretorisch eingeleitet oder zum wenigsten begunstigt 
wird .. Es solI aber betont werden, daB sich die einzelnen Saugetierarten 
in dieser Hinsicht verschieden verhaIten. Fur manche Saugetiere, wie 
z. B. fUr Affen und fUr den Ameisenbar, wird angegeben, daB das Junge 
noch langere Zeit nach der Geburt den N abelstrang und die Placenta 
mit sich herumtragt, bis sie endlich vertrocknen und abfallen. Meistens ist 
es aber so, daB entweder schon beim Geburtsvorgang das zu Boden glei­
tende Junge bei der Kurze des Nabelstranges dies en durchreiBt oder daB 
bei langem Nabelstrang die Mutter mit ihren Zahnen das Gebilde durch­
beiBt. In AusnahmefalIen, wie z. B. beim Pferd, ist nach SCHMALTZ (r) 
ein besonderer kraftiger Muskelring ausgebildet, der den Korpernabel 
umschnurt. Meistens jedoch fehlt bei den Saugetieren eine solche Ein­
richtung. Dagegen zeichnen sich die NabelgefaBe durch einen eigen­
artigen Mechanismus aus, der jedoch nur dann in Tatigkeit tritt, wenn 
sie zerrissen werden. Beim Durchschneiden unterbleibt dieser VerschluB. 
Nach dem ZerreiBen des Nabelstranges kontrahiert sich, wie schon 
VIRCHOW ausgesprochen hat, die GefaBwandung und fUhrt einen Ver­
schluB und eine Blutstillung herbei. Nach den Untersuchungen von 
HAUPTMANN am Nabelstrang des Pferdes haben die Nabelarterien eine 
besonders starke Ringmuskulatur, welcher innen und auBen noch langs-
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und schraubig verlaufende Muskelschichten aufliegen. Die Kontraktion 
ist deshalb besonders stark. Dabei wird die dicke Intima gefaltet und in 
streifenformigen Polstern in das Lumen gedrangt, so daB es vollstandig 
ausgefiillt wird. Diese SchluBkissen sind ahnlich denjenigen, wie sie 
uns in den Rankenarterien im Corpus penis begegnen. Bei Wieder­
kauern hat man eine erhebliche Verkiirzung des GefaBes durch Kon­
traktion der Langsmuskulatur beobachtet. Dadurch wird die Polster­
bildung auBerordentlich verstarkt. Vor allem aber wird beim ZerreiBen 
die GefaBwand aufgefasert, und die 
Fetzen werden durch die Kontraktion 
formlich ineinander verkeilt. Dieser 
eigenartige biologische VerschluB der 
GefaBe wird durch die Dehnung beim 
ZerreiBen in Tatigkeit gesetzt. Beim 
Zerschneiden bleibt der VerschluB­
mechanismus aus . 

Es sei noch erwahnt, daB in der 
Placenta und im N abelstrang keinerlei 
Nerven vorhanden sind, und daB also 
auch zwischen Mutter und Kind keine 
nervose, sondern nur eine hormonale 
Verbindung besteht. 

II. Besondere Einrichtungen fur die 
Versorgung der Jungen im Beutel 
beim Schnabeligel und bei den 

Beuteltieren. 

Bei niederen Saugetieren werden 
entweder Eier abgelegt, wie bei dem 

Abb. 22. Milchdriisen des Schnabeligels , in den 
von der inneren HautfHiche gesehenen Brutbeutel 

einmiindend. (Nach HAACKE.) 

Schnabeltier Ornithorhynchus und dem Schnabeligel Echidna, oder die 
Jungen werden in ganz unvollkommen entwickeltem Zustand geboren 
und bediirfen in besonderem MaBe der miitterlichen Pflege. Auf der 
Bauchseite des weiblichen Schnabeligels Echidna und seines Verwandten 
Pro echidna wird zur Zeit der Fortpflanzung ein Beutel ausgebildet, in 
we1chen Mi1chdriisen einmiinden. An Hand einer Abbildung von HAACKE 
sollen die Verhaltnisse erlautert werden. Die Mutter steckt das abgelegte 
Ei in den Beutel, woselbst das Junge schliipft und von dem Sekret 
der Mi1chdriise ernahrt wird (Abb. 22). Ahnlich wie bei Vogeln und bei 
Reptilien beobachten wir beim E mbryo des Schnabeligels einen Eizahn, 
wie dies SEMON nachgewiesen hat. Der Beutel wird beim Schnabeligel 
ahnlich wie bei den Beuteltieren durch 2 Knochen gestiitzt, die als 
lange Spangen dem Becken aufsitzen. Das Sekret der Mi1chdriisen tropft 
durch zahlreiche Offnungen in das Innere des Beutels und es wird von dem 
J ungen aufgeleckt. 
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Bid n B ut Iti r n ind Ii ' inricht ungcn 
lin B ut I w it voll k Illlllcn r au g bild t. Wir 
k nnn au h hi r in gewi tuf nfolg . E gibt 
unt r den i\l ar 'upia liern Vcrtr t r, w Ich nur wr 
Fortpfla nwng z it d n Beut I au bildcn, \\ 'i an 
Hand der Abbildung n \'on I IH EG (I u, 2) ( bb, _ ) 

B 
Abb. 23 A und B. Bel1telregion: A von einem ausgewachsenen, B von Abb. 24. Beuteljunges an der Zitze. 

einem halbwiichsigen Weibchen der Beutelratte Didelphys (Aus BREHMS Tierleben.) 
paraguayensis. (Aus KRIEG.) 

Abb.25. Geofineter Beutel mit Jungem an der Zitze 
(Kanguruh). (Nach REICHERT.) 

erlautert werden soU, stehen 
bei einem Weibchen vor der 
Fortpflanzung die Milch­
drusen frei auf der Bauch­
seite, Darunter befindet sich 
in geringem Abstand vor der 
Afteroffnung eine kleine halb­
mondfOrmige F aIte der Bauch­
wand. Diese schlieBt sich bei 
der Beutelratte Didelphys 
wahrend der Fortpflanzungs­
zeit zu dem Beutel. Der 
Beutel ist durch die Beutel­
knochen und durch besondere 
Muskeln verstarkt, die sich 
mit der fortschreitenden Be­
lastung wah rend der Ent­
wicklung der Jungen zu­
nehmend kraftigen. Der Beu­
telknochen ist mit dem 
Schambein derart verbunden, 
daB er urn mindestens 30° in 
sagittaler Richtung beweglich 
ist. Die SteUung des Beutel­
knochens wechsel tie nach 
der FuUung des Beutels und 
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nach der Spannung der Muskulatur. Durch Muskelkontraktion kann das 
Muttertier beim Gehen, Laufen und Klettern den Beutel hochraffen. Es 
kann sich auf diese Weise freier bewegen und auch die Jungen sind nicht 
so stark Beschadigungen ausgesetzt. Bei groBen Beuteltieren, z. B. beim 
Kanguruh, ist der Beutel sehr kraftig entwickelt. 1m Innern ist er mit 
Fell ausgekleidet und er zeigt an der Bauchwand die Milchdriisen. Das 
Junge ist warm und wohlgeborgen wie in einem FuBsack untergebracht. 

Von besonderem In­
teresse sind noch einige 
Einrichtungen, denen wir 
bei neugeborenen Beutel­
jungen begegnen. Die Tiere 
waren noch nicht imstande 
selbstandig die Milch aus 
den Zit zen der Milchdriisen 
zu saugen. Sie sind dazu 
noch zu wenig kraftig ge­
baut. Stellen sie doch so­
zusagen nackte unvoll­
kommen entwickelte Friih­
geburten dar, die schon 
wenige W ochen nach der 
Befruchtung des Eies ge­
boren werden. Das Beutel­
junge wachst an der Zitze 
der Mutter fest (Abb. 24). 
Ober- und Unterkiefer 
tragen im Innern Ver­
tiefungen, welche das etwas 
angeschwollene Zitzenende 
aufnehmen und die Kiefer-
randerverwachsen seitlich. 

Ellth~arles 
Halliloid 

I{mlim nl.lr 
SporCU:IIII",:<' 

Abb. 26. Hintere Korperbalfte cines weiblichen Ornithorhynclttts. 
(Nach KLAATSCH.) 

Die Milch wird durch eine besondere iiber der Milchdriise verlaufende Mus­
kulatur von der Mutter dem Kind in regelmaBigen Abstanden in das 
Maulchen gepreBt. Es wiirde sich aber ein so unvollkommen entwickeltes 
Junges standig verschlucken, wenn nicht weitere Einrichtungen getroffen 
waren. Der Kehlkopf des Beuteljungen ragt in Form einer Rohre bis 
in die Rachennasengegend bei den Choanen empor. Die Milch kann also 
seitlich dieser Kehlkopfrohre vorbeiflieBen und in den Schlund gelangen, 
wahrend · gleichzeitig geatmet wird. Die Kreuzung zwischen Luftrohre 
und Speiserohre ist also in einer so vollkommenen Weise durchgefiihrt, 
daB es nicht mehr zu einem Verschlucken kommen kann . Das Beutel­
junge, das beim Riesenkanguruh nur 4-6 Wochen im Uterus eine Ent­
wicklung durchgemacht hat, wird 6-8 Monate von der Mutter im Beutel 
umhergetragen. Es wachst sehr stark heran und lOst sich von der Zitze 
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(Abb.25). Beim Riesenkanguruh streckt es etwa 7 Monate nach der 
Empfangnis zum erstenmal den Kopf aus dem Beutel und verlaBt nach 
9 weiteren Wochen zum erstenmal den Beutel, urn aber dann immer 
wieder bei Gefahr auch noch in den nachsten 9 Wochen dorthin zuruck­
zukehren. In dem Beutel bietet die Mutter dem Jungen Warme, Nahrung 
und Schutz vor Schadigungen aller Art. Er stellt zweifellos eine ebenso 
eigenartige wie zweckmaBige Brutpflegeeinrichtung dar. Allerdings stellt 
das Herumtragen der Jungen im Innerndes Beutels an die Mutter recht 
groBe Anforderungen, wenn eine groBe Anzahl von Jungen in dieser 
Weise versorgt werden soli. Wahrend wir bei vielen Beuteltieren nur I 
oder 2 Junge vorfinden, gibt es aber auch solche Vertreter, welche, wie 
die Beutelratten, I2-I6 Jungen in dieser Weise versorgen k6nnen. 

III. Die Ernahrung der J ungen bei den Saugetieren 
durch die Milchdriisen. 

Wir hatten schon bei den Beuteltieren erwahnt, daB im Innern des 
Beutels Mi1chdriisen angetroffen werden, deren Ausfiihrungsgange an 
der Spitze der Zitzen nach auBen miinden. Innerhalb der Saugetierreihe 
treffen wir Mi1chdriisen in verschiedensten Gegenden des K6rpers. Sie 
treten im allgemeinen entweder in groBer Zahl in zwei Reihen angeordnet 
auf der Bauchseite in der Gegend zwischen Inguinalregion und Achsel­
hOhle auf (Abb. 27), oder wir treffen nur wenige Zitzen je nach der Tier­
art bald in der AchselhOhle (Fledermause), bald in der Brustgegend 
(Affe, Mensch), bald in der Leistengegend (Wiederkauer). Beim Rind 
sind die Ausfiihrgange der Mi1chdriisen in Form von vier Hauptzitzen 
und einer Nebenzitze (Afterzitze) ausgebildet und zu dem sog. Euter 
vereint (Abb. 28). Die Milchdriisen der Saugetiere stellen schweiBdriisen­
ahnliche Bildungen dar, we1che eine besondere Funktion iibernommen 
haben. In der Anlage treffen wir sie im mannlichen und im weiblichen 
Geschlecht schon vor der Geschlechtsreife an. Wahrend der Brunst 
und beim menschlichen Weib kurz vor der Menstruation erfahren sie eine 
bessere Blutversorgung und eine Anschwellung des Driisengewebes. 
Am Ende der Schwangerschaft wird die Mi1chdruse bei den Saugetieren 
im besonderen MaBe fiir ihre eigentliche Aufgabe vorbereitet. Sie schwillt 
nun an und scheidet auch bei leichtem Druck eine mi1chahnliche Fliissig­
keit abo Die mit Sekret gefiiIlte Driise ruft das Gefiihl einer Spannung 
und beinahe einer Entziindung hervor. Sie muB in regelmaBigen Ab­
standen entleert werden, wenn nicht krankhafte Veranderungen auf­
treten sollen. Besonders bekannt ist es von Kiihen, daB sie bei strotzend 
gefiilltem Euter unruhig werden und solange brullen, bis sie gemolken 
werden. Aber auch bei den anderen Saugetieren einschlieBlich des 
Menschen ist es zweifellos so, daB die gefiillten Mi1chdriisen entleert 
werden miissen. Die Entleerung der Milchdriisen erzeugt bei den Sauge­
tieren offenbar angenehme Gefiihle. Auch viele Frauen haben Wollust­
empfindungen, wenn ein Kind an der Brust trinkt. Wir haben hier 
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zweifeIlos einen Naturtrieb vor uns, der eine wichtige biologische Aufgabe 
erfuIlt. Andererseits ist bei den jungen Saugetieren mit als erster Sinn 
der Geruchssinn und der Geschmackssinn 
gut entwickelt. Auch blindgeborene Junge 
riechen die Nahe der Mutter und sie finden 
durch ihre Sinne die Milchdrusen. 

Die Fursorge fUr das Junge bei der Er­
nahrung geht aber viel weiter, als man viel­
leicht zunachst annimmt. Die Zusammen­
setzung der Milch wechselt namlich in den 
verschiedenen Zeit en und sie ist jeweils so 
beschaffen, daB es dem Entwicklungszustand 
des Kindes weitgehend entspricht. Die Ver­
haltnisse sind besonders eingehend fUr den 
Menschen untersucht und sie soIlen deshalb 
auch als Beispiel mitgeteilt werden. Es kann 
aber kein Zweifel bestehen, daB sie in ganz 
ahnlichem Sinn fUr aile Saugetiere Geltung 
haben. Man bezeichnet das Abscheidungs­
produkt der Brustdruse im AnschluB an die 
Geburt als Colostrum. Das Colostrum wird 
von J ASCHKE als eine ideale N ahrung be­
zeichnet, welche das neugeborene Kind in 
schonendster Weise von der parenteralen 
intrauterinen Ernahrung zu der enteralen 
des extrauterinen Lebens uberfUhrt . Das 
Colostrum, das man auch als Vormilch be­
zeichnen kann, ist eine trubwasserige 
Flussigkeit , welche aus der Brustdruse auf 
Druck in Form von dicken Tropfen austritt. 
Man findet in der Mitte der Tropfen viel­
fach blaB- bis tiefgelbe, bald runde, bald 
unregelmaBig strahl en- oder sternfarmige 
Karperchen. Der die gelben Massen um­
hiillende Tropfen ist oft wasserklar. Das 
Colostrum ist dicker und zaher als Milch. 
Bei Beruhrung fUhlt es sich ausgesprochen 
klebrig, gelegentlich sogar fast schleimig 
und fadenziehend an . 1m Colostrum des 
erst en Tages sind diese Eigenschaften 
immer deutlich feststellbar. An jedem 
folgenden Tage wird es blasser, weniger 

Abb. 27. Bauchansicht einer saugenden 
Ratte mit ihren Zitzenreihen. 

(Nach H ENNEBERG.) 

Abb .28. Euter des Rindes. 
(Nach ELLENBERGER und BAUM.) 

a, a', a", a'" die vier Hauptzitzen; 
b Ausfiihrungsgang; c Afterzitze. 

zah und dunn. Sein spezifisches Gewicht ist wesentlich haher als 
bei Frauenmilch, die Viskositat ist graBer. Das Colostrum gerinnt 
beim Kochen im Gegensatz zur Milch. Nach CZERNY sind die 
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Colostrumkorperchen mit Fett beladene Leukozyten. Die Proteine 
des Colostrums sind auBerordentlich nahe mit dem SerumeiweiB der 
Mutter verwandt. Colostrum und miitterliches Blutserum enthalten 
femer fast genau gleich viel EiweiB (8,15-8,41%), wahrend Milch kaum 
1 % enthalt. Albumine und Globuline des Colostrums sind im Gegensatz 
zum MilcheiweiB nicht actfremd und passieren unabgebaut die Darm­
wand. Immunkorper werden von der Mutter auf das Kind nur in der 
Colostralperiode iibertragen. J ASCHKE schreibt: "Das Colostrum ist 
nicht allein vermoge der biologischen Verwandtschaft seiner EiweiB­
korper mit dem BluteiweiB, sondem vor allem auch durch seine zelligen 
Elemente zu einer derartigen Dbertragung von Schutzstoffen befahigt, 
wahrend der Milch in dieser Hinsicht sehr wenig Bedeutung zukommt." 
Man kann folgende verschiedene Formen der Milch unterscheiden: 
1. Colostrum oder Vormilch in den erst en 3-4 Tagen nach der Geburt, 
2. Dbergangsmilch, 3. Friihmilch, 4. Mittelmilch, 5. Spatmilch. Dabei 
ist noch zu betonen, daB die Milch am Morgen reicher ist an colostralen 
Bestandteilen als die Tages- und Abendmilch. 

An Hand einer Tabelle von CRAMER und SOLDNER, die aus JASCHKE 
entnommen ist, solI die chemische Zusammensetzung der verschiedenen 
Acten der Milch nochmals erlautert werden. 

100 Teile Colostrum enthalten in Gramm 
Alter des Sekretes 

Gesamt- I I Lactose I I Trocken-I 
Stickst. Felt Anbydr. Ascbe subst. EiweiB 

Friihcolostrum 
a) Frau G., 26-5 1 Std. 

post. part .. 0,928 4,04 4,09 0,48 16,04 5,80 
b) Frau R., 26-48 Std. 

post. part .. 0,336 1,67 5,20 0,36 10,32 -

SPiitcolostrum 
a) Frau G., 56-61 Std. 

post. part .. 0,5°8 3,9 2 

I 
5048 0041 14,12 3,17 

b) Frau R., 48- 68 Std. 
post part .. 0,266 2,02 5,08 0,40 10,12 -

iJbergangsmilch 
vom 5. und 6. Tage . 0,327 2,89 5,75 0,34 II,69 2,04 

Friihmilch 
8. und 9. Tag 0,247 2,75 6,75 0,2.j. 12,21 1,54 
II. Tag 0,279 3,80 6,35 0,25 13,00 1,74 

M ittelmilch 
3.-10. Woche 0,180 2,66 7,3 1 0,18 11,59 1,13 

Spiitmilch 
nach der 10. Woche 0,141 3,35 I 7,28 0,18 II,68 0,88 

Die Milch enthalt so gut wie regelmaBig Bakterien. Nach JASCHKE 
sind nachgewiesen Staphylococcus pyogenes albus, Streptokokken und 
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versehiedenste andere. Es handelt sieh urn harmlose Keime von sapro­
phytarem Charakter. Keimbesiedlung des kindlichen Magendarmtraktus 
wird auf diese Weise herbeigefUhrt. An Fermenten sind vorhanden im 
Colostrum eine Peroxydase und Reduktase. In der Milch findet sieh 
eine Katalase, eine Amylase und ein proteolytisehes Ferment. Das 
Milchfett ist teilweise aus dem Korperfett der Mutter und teilweise 
aus dem Nahrungsfett aufgebaut. 

Das Colostrum hat einen hoheren Nahrwert als die fertige Milch, 
wie dies aus der folgenden Gegenuberstellung zu ersehen ist. 

Kalorien 

I 
N. 

I 
Alb. 

I 
Fett 

I 
Zucker Asche 

I 

,Vasser 
pro Liter % % % % % % 

I 
I 

I 
I Colostrum. 1500-IIOO I 0,93 

I 

5,8 4 I 4 0,48 84 
Fertige Milch etwa 700 0,9 

I 
I 7 0,18 I 88 0,14 ! 4 I I i 

Der hohe Nahrwert des Colostrums wirkt dem Hungerzustand des 
Neugeborenen in den erst en Lebenstagen in denkbar gliicklieher Weise 
entgegen. 

Es besteht also kein Zweifel, daB bei den Saugetieren in der Mutter­
milch und besonders aueh in ihrer Vorstufe, dem Colostrum, eine geradezu 
ideale Nahrung gesehaffen ist. Die Zusammensetzung der Milch ist bei 
den einzelnen Saugetierarten versehieden. Aueh werden die Jungen 
ganz versehieden lange Zeit von der Mutter genahrt. 1m allgemeinen ist 
es so, daB die Mutter, solange als sie Junge saugt, nieht aufs neue traehtig 
wird. Fur den Mensehen trifft dies ja meistens aueh zu. Es gibt aber 
aueh bei sehr fruehtbaren Tieren und besonders aueh bei Tieren mit 
langer Traehtigkeitsdauer Ausnahmen von dieser Regel. Als Beispiele 
fUr den erst en Fall konnen die meisten Nagetiere dienen, bei denen gleieh 
ansehlieBend an die Geburt eine neue Brunst einsetzt. Man sprieht von 
dem Postpartumoestrus. Als Beispiel fUr den zweiten Fall sei das Pferd 
angefUhrt, bei dem die Traehtigkeit sehr lange dauert. Wenn wahrend 
der Saugezeit keine neue Sehwangersehaft einsetzt, dann ist das so 
zu verstehen, daB in dies em Fall die ganzen Krafte der Mutter fUr die 
Ernahrung der Jungen in Ansprueh genommen werden. Besonders wenn 
wir daran denken, daB vielfaeh reeht groBe Junge geboren werden, welche 
lange Zeit dureh den mutterliehen Korper ernahrt werden mussen, ist 
diese Sehonzeit verstandlieh, welche von der Natur gewahrt wird. Naeh 
KELLER ist das WalroB I Jahr traehtig und es saugt volle 2 Jahre seine 
Jungen, so daB es also erst naeh 3 Jahren wieder brunstig wird. 

IV. Das Umhertragen der Jungen durch die Mutter. 

Von den Beuteltieren wurde schon beriehtet, daB sie ihre Jungen 
auf ihrem eigenen Korper umhertragen. Wahrend dies im allgemeinen 
in der Weise gesehieht, daB die Jungen im Beutel Untersehlupf finden, 

Ergebnisse der Biologie XIV. 2I 
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kennen wir bei der Beutelratte (Didelphys) ein eigentumliches Verhalten, 
wenn die zahlreichen .lungen offenbar nicht mehr im Innern des Beutels 

Abb. 29. \Veibchen einer siidamerikanischen Beutelratte mit 
Jungen. (N;lCh HUDSON.) 

Platz finden. Die Jungen 
klammern sich mit ihren 
Krallen an den Rucken der 
Mutter, und sie halten sich 
mit ihren Ringelschwanzen 
vielfach auch noch an dem 
Schwanz der Mutter fest 
(Abb.29). Das Gesamtge­
wicht der J ungen ubertrifft 
zum SchluB oft betrachtlich 
dasjenige der Mutter. Trotz­
dem vermag sie sich mit 
groBer Gewandtheit in den 
Asten der Baume fortzube­
wegen. Zweifellos hangt 
das Umhertragen der J ungen 
auf dem Karper des Mutter­
tieres mit der Lebensweise 
zusammen. Bei Kletter­
tieren, wie bei den Faul­
tieren und beim Ameisen­
baren, sowie bei den Halb­
affen und Affen und bei 
fliegenden Saugetieren, wie 
bei den Fledermausen und 
bei den fliegenden Hunden, 
wird das Umhertragen der 
Jungen auf dem mutter­
lichen Karper zur Notwen­
digkeit. Wahrend die Beu­
teltiere offen bar mit Vor­
liebe ihre Jungen auf dem 
Rucken umhertragen, wenn 
sie klettern, wofiir als Bei­
spiel auch noch der Beute1-
bar (Phascolarctus) genannt 
sei (Abb. 30), schlepp en an­
dere Mutter ihre Jungen auf 
der Brust mit sich umher. 

Abb.30. Koala. Beutelbar, sein Junges auf dem Rucken Es sei hier erinnert an die 
tragcnd. (Aus BREHMS Tierleben.) jungen Affen und Halb-

affen, welche sich an dem Fell der Mutter in der Brustgegend einkrallen 
und vielfach dabei an der Zitze festhalten. Besondere Einrichtungen 
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treffen wir bei den Fledermausen. Hier miissen ja die Jungen sich an 
dem K6rper der Mutter gut festhalten, weil sie beim Flug mit herum­
getragen werden, und weil diese Tiere sie niemals in einem Nest unter­
bringen. Es ist von groBem Interesse, die Verhaltnisse etwas genauer zu 
betrachten. ErSENTRAUT (4) konnte in mancher Hinsicht die Angaben 
friiherer Autoren bestatigen. Die Fledermaus (Plecotus auritus) findet 
sich zur Zeit der Geburt in sog. Wochenstuben, d. h. daB in der 
Hauptsache nur weibliche Tiere, welche Junge erwarten, am gleichen Ort 
angetroffen werden. Die 
J ungen werden bei den 
meisten Fledermausen durch 
eine besondere Stellung des 
Weibchens wahrend der Ge­
burt und durch Einkriim­
mung der Flughaut in der 
Schwanzgegend in einer Art 
"Schwanzflughauttasche" 

aufgefangen. Die blindge­
borenen Jungen haben bei 
vielen Fledermausarten ein 
besonders gestaltetes Milch­
gebiB, das von EISENTRAUT 
(4) als KlammergebiB be­
zeichnet wird. Es hat die Auf­
gabe, das Junge am miitter­
lichen K6rper festzuhalten. 
Bei anderen Fledermaus­
arten dient dem gleichen 
Zweck der sehr gut ent­
wickelte Saugmund. Auch 
die Krallen an den Hinter-

Abb.31. Halsbandflughund, Roussell"s collaris mit Jungem. 
(Aus BREIIM" Tierleben.) 

fiiBen und an den Daumen sind bei den "Tragjungen" besonders gut ent­
wickelt. Es gibt nun Fledermausarten, bei denen keine Schwanzflughaut 
ausgebildet ist. Fiir so1che Formen wird angegeben, daB besondere Ein­
richtungen anzutreffen sind. Die plattnasigen Fledermausweibchen haben 
in der Nahe der Schamteile zwei kurze zitzenartige Anhangsel von driisiger 
Beschaffenheit, an die sich die J ungen wahrend der Geburt sofort ansaugen, 
urn nicht auf die Erde zu fallen. Diese Fledermause bilden keine Tasche 
zum Auffangen der Jungen, sie schlagen vielmehr wahrend der Geburt 
den Schwanz nach riickwarts urn. Die Jungen kriechen dann spater 
zu den Brustzitzen hinauf und saugen sich dort fest. LANDOIS beobachtete, 
daB so1che Tragjunge:n. zwar die meiste Zeit an der Zitze der Mutter 
festgesogen waren, daB sie aber mit ihren Krallen tief im Pelz der Mutter 
verankert auch in verschiedensten Stellungen auf ihr herumkrochen. 
Dabei wird besonders betont, daB die Jungen noch blind waren. Die 

21* 
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fliegenden Runde, tragen ebenfalls ihre Jungen auf ihrem Korper umher 
(Abb·3I). Verscniedene Angaben in der Literatur machen es wahr­
scheinlich, daB bei diesen Tieren moglicherweise auch das Mannchen 
ein Junges mit sich herumtragt. Die fliegenden Runde bringen gewohn­
lich zwei Junge zur Welt. Es wird nun behauptet, daB auch bei mann­
lichen Tieren die Milchdrusen gut entwickelt seien und daB wahrscheinlich 
schon deshalb, weil zwei Junge fUr die Mutter zu schwer seien, das 
Mannchen sich bei der Brutpflege mitbetatige. Die Angaben scheinen 
aber nicht ganz sicher zu sein. Die Unterscheidung der Geschlechter ist 
namlich bei manchen Flattertieren schwierig und es ist durchaus moglich, 

Abb. 32. Eichh6rnchen, sein Junges tragend. (Nach LANG.) 

daB hier Verwechs­
lungen bei den Beob­
achtern vorgekommen 
sind. Wahrend in der 
ersten Zeit nach der 
Geburt von den Fle­
dermausen die J ungen 
uberall hin mitgenom­
men werden, hangen 
sie sich, wenn sie 
groBer und selbstan­
diger geworden sind, 
neb en der Mutter fest 
und kriechen nur noch 

beim Saugen auf ihrem Korper umher. Nimmt man Fledermause, 
die ihre Jungen noch mit sich herumtragen, diese weg, so such en 
sie uberall nach ihnen. Legt man die Jungen dann ans offene Fenster, 
dann werden sie von den Muttern aufgesucht und weggetragen. Die 
einzelnen Mutter schein en ihre Jungen zu kennen und auf groBe Ent­
fernung hin wiederzufinden. MOSELEY berichtet fur die amerikanische 
Fledermaus (Nycterus borealis), daB einmal eine Mutter ihre Jungen 
aus einer Entfernung von einer halben Meile wiedergefunden habe. Fur 
unsere einheimische Ohrenfledermaus (Plecotus auritus) berichtet BELZ, 
daB zwei nahezu erwachsene Junge 80 Meter von ihrem Fundort entfernt 
von den beiden Muttern aufgefunden und im Fluge davongetragen wurden. 

Wahrend wir bei Klettertieren und bei fliegenden Tieren, die keine 
Nester haben, ein regelmaBiges Rerumschleppen der J ungen auf dem 
eigenen Korper der Mutter beobachten k6nnen, bringen die meisten 
Saugetiere ihre Jungen an geschutzten Orten in Nestern unter. Nur in 
Ausnahmefallen bei Eintritt von St6rungen sind sie dann gen6tigt, die 
neugeborenen Jungen an einen anderen geschutzten Ort zu schleppen. 
Es durften sich in dieser Rinsicht die meisten Saugetiere ahnlich ver­
halten. Am bekanntesten ist vielleicht das Benehmen von Katzen oder 
von Runden, bei denen die Mutter bei eintretenden St6rungen die Jungen 
einzeln der Reihe nach oft weite Streck en verschleppt. Sie packt dabei 
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die oft noch blinden Tiere au Berst schonend, meist in der Nackengegend, 
und schleift sie, wenn sie zu schwer sind, auf dem Boden nacho Manche 
Saugetiere, deren Junge verhaltnismaBig groB sind, haben bei dem 
Verschleppen einige Schwierigkeiten. Dies gilt vor allem fUr das Eich­
h6rnchen und seine Verwandten. Von verschiedenen Autoren, so Z. B. 
von LANG (Abb.32), wurde festgestellt, daB das zentralamerikanische 
EichhOrnchen (Sciurus hoffmanni) sich dabei folgendermaBen verhalt: 

Abb.33. Karawanenbildung bei Crocid1t,a le1tcodon. Einfache Reihe. (Aus SCHULZE: Biologie der Tiere 
Deutschlands.) 

Diese Tragart solI auch 
fUr das europaische 
Eichh6rnchen (Sciurus 
vulgaris) und fur 5 ci­
urus carolinensis leu­
cotis gelten. Besondere 
Verhaltnisse liegen bei 
schwimmenden Sauge­
tieren vor, welche ihre 
J ungen verschleppen 
mussen. MILLS gibt 
fUr den amerikanischen 

Abb. 34. Karawanenbildung bei Crocid1t,a lettcodon. Doppelreihe. 
(Aus SCHULZE: Biologie der Tiere Deutschlands.) 

Biber (Myocastor) an, daB die Jungen beim Schwimmen auch gelegent­
lich auf dem Rucken getragen werden. WARREN (2) berichtet, daB die 
Bisamratte (Ondatra zibethica pallida) ein Junges nach dem andern 
in der Weise im Wasser wegtragt, daB sie es bei der Bauchhaut packt 
und ihren Ropf hoch uber Wasser tragt, urn das Junge vor dem Ertrinken 
zu schutzen. 

Solange die Jungen noch ganz klein sind, macht es fUr die Mutter 
oft nicht so groBe Schwierigkeiten, sie an einen anderen Ort zu schleppen. 
Bei Mausen und Ratten hat man beobachtet, daB manchmal beim Saugen 
der Jungen noch Tiere an den Zitzen hangenbleiben und von der Mutter, 
wenn sie es eilig hat, ein Stuck mitgeschleppt werden. LATASTE gibt an, 
daB er bei Mus decumanus beobachtete, wie in dies em Fane die Mutter 
wieder ins Nest zuruckkehrte, das Junge vorsichtig mit dem Maul packte, 
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abloste und auf das Lager zurUcklegte. Ahnliche Angaben macht GERBE 
fur Microtus incertus. 

Bei den Spitzmausen hat man beobachtet, daB sie ihre ganz kleinen 
Jungen unter Umstauden an den Zitzen hangend mit sich herumschleppen. 
LANDOIS konnte ebenso wie SCHACHT und andere Autoren noch eine 
besonders merkwurdige Art der Beforderung der J ungen durch die 
Mutter beobachten. Die Mutter geht voraus und ein Junges halt sich 
mit dem Maul an ihrem Schwanz fest. Die weiteren Jungen marscpieren 
im Gansemarsch hintereinander und halten immer beim Fell oder beim 
Schwanz an. WAHLSTROM (z)(Abb. 33 und 34) gibt fUr Crocidura leucodon 
an, daB die Jungen entweder in einer Reihe oder in Doppelreihe in dieser 
Form einer Karawane an die Mutter gekoppelt marschieren konnen. 
Man kann den Vorgang, den LANDOIS scherzhafterweise als "In-den­
SchwanzbeiBungsgansemarsch" bezeichnet hat, sofort auslOsen, wenn man 
die Tiere stort. Die einzelnen Jungen sind psychisch vollkommen willenlos 
dem fuhrenden Muttertier angegliedert. Bei plOtzlicher Verlangsamung 
oder Beschleunigung richten sich aIle Glieder der lebenden Tierkette 
augenblicklich nach der Fuhrerin. Bei plOtzlichem Anhalten stehen 
schlagartig samtliche Jungen stocksteif still und sie halten sogar die sonst 
unausgesetzt schnuffelnde Nase vollig ruhig. Mit dem Muttertier lassen 
sich sogar die festgebissenen Jungen in die Rohe heben. Die eigenartige 
Erscheinung konnte bei Crocidura leucodon bis in die dritte Woche des 
Lebens beobachtet werden. Auf diese Weise braucht die Mutter die 
Jungen nicht einzeln im Maule fortzuschleppen. 

V. Weitere Versorgung der Jungen durch die Mutter. 

Schon von dem Augenblick der Geburt an beginnt bei den meisten 
Saugetieren eine eifrige Sorge der Mutter fur das Kind. Sie erstreckt 
sich nicht nur auf die Ernahrung und die Unterbringung an einem 
gunstigen Ort, sondern sehr viele Mutter warmen ihre Jungen im Nest 
durch ihren eigenen Korper. Daruber hinaus finden wir aber auch sehr 
viele andere Fursorgeeinrichtungen. So leckt meistens die Saugetier­
mutter ihr Junges gleich nach der Geburt am ganzen Korper ab und sorgt 
auf diese Weise fur die Entfernung der Feuchtigkeit, des Schleimes 
und des Blutes, daB sich eventuell auf dem Korper des Neugeborenen 
vorfindet. Nach SCHMALTZ (r) ist es fUr das neugeborene Kalb sehr 
wichtig, daB es von der Mutter geleckt wird. Es erfolgt dabei nicht nur 
eine Reinigung, sondern mit ihrer rauhen Zunge frottiert sozusagen die 
Mutter die Raut des Jungen. Wird das Kalb nicht von der Mutter 
beleckt, so muB durch Abwischen der Korperoberflache mit Stroh und 
durch kraftiges Reiben die gleiche Wirkung erzielt werden. Aber auch 
spater lecken die Mutter vielfach regelmaBig ihre Jungen ab, urn sie 
zu reinigen. Daneben hat bei Raubtieren, z. B. beim Lowen, das Belecken 
der Jungen durch die Mutter noch eine besondere Bedeutung. VOl dem 
Saugen beleckt die Mutter den Saugling auf der Bauchseite und sie lost 
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dadurch die Entleerung der Hamblase aus. Bei der Aufzucht von jungen 
Raubtieren in zoologischen Garten muB man diesen Reiz dadurch ersetzen, 
daB man mit einem feuchten Schwamm uber die Bauchseite der Jung­
tiere streicht. Unterbleibt dieser Reiz, so konnen die Tiere ihren Ham 
nicht entleeren und werden krank. Die Mutter scheinen fUr ihre Nest­
jungen noch vielfach dadurch in besonderem MaBe fUr Reinlichkeit zu 
sorgen, daB sie bei ihnen Ham und Kot auflecken, solange sie von Mutter­
milch allein emahrt werden. Solche Angaben werden fUr N agetiere 
gemacht, welche in russischen Stepp en in Erdhohlen leben. Die Nester 
waren infolgedessen immer in tadellos sauberem Zustand. SCHMIDT (6) 
macht fUr den sibirischen Zobel und den europaischen Baummarder die 
folgenden Angaben: "Fast 6 Wochen werden die Jungen nur gesaugt. 
Die Nester, das Nestmaterial und die Welpen blieben sauber und trocken, 
Nahrungsreste, Kot von den Welpen - den die Mutter ja nur solange 
aufleckt, als er von alleiniger Muttermilch herruhrt - wurden im Nest 
nicht fruher vorgefunden, als bis die Fahe Futter zutrug; dies geschah, 
wie gesagt, nicht vor Ende der 6. Woche. Die Jungen beginnen dann 
mit ihrem inzwischen entwickelten MilchgebiB an dem Futter der Mutter 
zu naschen." Bei vielen Saugetieren tragen die Mutter den weiter heran­
wachsenden Jungen schon Nahrung zu, welche sie mit ihrem allmahlich 
in Tatigkeit tretenden GebiB bearbeiten konnen. So findet langsam 
die Entwohnung statt. Die Jungen gehen dann langsam selbstandig 
auf Nahrungssuche. Fur das Ziesel wird angegeben, daB die Mutter 
vielfach VOn einerri benachbarten Bau aus das Tun und Treiben der 
Jungen beobachtet und sie bei drohender Gefahr durch wamende Pfiffe 
sichert. Daraufhin verschwinden dann die Jungen blitzartig in einer 
Rohre des Baues. 

Viele Saugetiermutter mussen uberhaupt von Anfang an ihre Jungen 
vor dem Vater verteidigen, der sie ohne weiteres mit groBer Vorliebe auf­
friBt. Sie decken mit ihrem eigenen Korper die Jungen und verteidigen 
sie bis aufs auBerste. Von Raubtieren ist ja bekannt, daB Mutter mit Jungen 
besonders gefahrlich werden konnen. Es sei nur an die Lowin erinnert, 
welche ja in diesem Fall den Menschen ohne weiteres in gereiztem Zustand 
angreift. Auch fUr die Barin steht fest, daB sie, wenn sie ein Junges 
zu verteidigen hat, fUr den Menschen auBerordentlich gefahrlich werden 
kann. Ahnlich verhalten sich die meisten Saugetiermutter. Auch Tiere, 
die sonst furchtsam und keineswegs wehrhaft sind, setzen fUr ihre Jungen 
ihr Leben aufs Spiel. Fur manche Saugetiere wird angegeben, daB die 
Weibchen die Angreifer von den Jungen abzulenken versuchen, dadurch, 
daB sie plotzlich lahm gehen und weit weg vom Nest laufen, urn dann im 
geeigneten Augenblick im Vollbesitz ihrer Korperkrafte zu entfliehen. 
Wir haben also den Eindruck, daB die Natur die verschiedenen Saugetier­
arten mit einer ganzen Reihe von besonderen Instinkten ausgerustet hat, 
welche einen weitgehenden Schutz der Jungen durch das Muttertier 
ermoglichen. 
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B. Nestbau bei Saugetieren. 
Es gibt eine ganze Reihe von Saugetieren, welche keine Nester bauen. 

Dies hangt damit zusammen, daB sie, wie z. B. die Beuteltiere, ihre Jungen 
solange auf ihrem Ki:irper mit sich herumtragen und so weitgehende 
Fursorge dabei ausuben, daB die Jungen in vollkommen ausgebildetem 
und selbstandigem Zustand den Ki:irper der Mutter verlassen. So ist es 
zu erklaren, daB wir nur ganz ausnahmsweise unter den Beuteltieren 
Vertreter kennenlernen, welche ein Nest bauen. 

Auch bei den Klettertieren ist vielfach die Fursorge fUr die Jungen 
so ausgebildet, daB die Mutter den Brustsaugling uberallhin mit sich 
umherschleppt. Er ist am mutterlichen Korper gut gewarmt, geschutzt 
und ernahrt und vielfach erubrigt sich deshalb die Unterbringung in 
einem Nest. 

In gleichem Sinne gilt dies fUr fliegende Saugetiere, die, wie die Fleder­
mause oder wie die fliegenden Hunde, die Jungen, solange sie noch klein 
sind, uberallhin mit sich umhertragen. Wir vermissen hier vollkommen 
einen Nestbau. 

Aber auch bei Saugetieren, die vollkommen entwickelt sehend und 
weitgehend selbstandig zur Welt kommen und die insbesondere bei 
Herdentieren schon gleich nach der Geburt ihrer Mutter zu folgen ver­
mi:igen, ki:innen wir nicht erwarten, daB Nester gebaut werden. 

Einige Saugetiere, bei denen die Jungen schon nach kurzer Zeit 
selbstandig werden, bringen diese an geschutzten Orten unter Umstanden 
auch noch auf weicher Unterlage zur Welt. Von einem eigentlichen 
Nest ki:innen wir auch hier nicht sprechen. Wir wahlen am besten die 
Bezeichnung Lager. Es soll dabei zum Ausdruck kommen, daB die Fur­
sorge des Muttertieres nur darin zu erblicken ist, daB fUr die Unter­
bringung der Jungen ein geeigneter Ort ausgewahlt wurde. Beim Reh 
und beim Hasen ist dieses Lager oft recht primitiv und die Jungen sind 
von ihren ersten Lebenstagen an den Unbilden der Witterung vielfach 
stark ausgesetzt. DOFLEIN hat die Jungen der Saugetiere eingeteilt 
in Beutelsauglinge, Brustsauglinge, Laufsauglinge und Lagersauglinge. 
Bei den ersten drei Gruppen vermis sen wir eine Unterbringung in einem 
eigentlichen Nest. Die Jungen verlassen in diesen Fallen in selbstandigem 
Zustand den mutterlichen Ki:irper. 

Es gibt nun aber eine groBe Reihe von Saugetieren, bei den en dies 
nicht der Fall ist. Zunachst sei daran erinnert, daB ja das Schnabeltier 
Ornithorhynchus Eier legt und diese nicht in einem Brutbeutel versorgt. 
Wir treffen also bei diesen Tieren ein Nest, in dem die Jungen aus­
schlupfen und von der Mutter gesaugt und gepflegt werden. Aber auch 
bei Insektenfressern, wie z. B. beim Maulwurf und beim Igel, sowie bei 
Nagetieren, wie bei Mausen und Ratten oder beim Kaninchen, und weiter­
hin bei Raubtieren, wie beim Fuchs und bei der Katze, beobachten wir, 
daB die Jungen noch hilflos, nackt und blind geboren werden und daB 
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sle 10 wannen, fUr sie eigens vorbereiteten Nestern vor Kalte geschiitzt 
von der Mutter untergebracht und betreut werden. Die Errichtung des 
Nestes an einem geschiitzten Ort und aus geeignetem Material und die 
Unterbringung und die Versorgung der Jungen dortselbst stellt einen 
wichtigen Teil der Fiirsorge fUr die Nachkommen dar. 

Es gibt innerhalb der Saugetierreihe eine so unendlich groBe Zahl 
von Arten, welche Nester bauen und ihre Jungen in dieser Weise ver­
sorgen, daB an dieser Stelle nur die Erlauterungan Hand einiger Beispiele 
durchgefUhrt werden kann. 

Entsprechend der Lebensweise bei den verschiedenen Saugetieren 
finden wirNester entweder in Hohlen im Innern der Erde oder in Schlupf­
winkeln auf der Erde oder in besonders geschiitzter Lage in der Nahe des 
Wassers oder schlieBlich Nester iiber der Erde auf Strauchern oder auf 
Baumen. Diese vier verschiedenen Typen von Nestern sollen hier be­
sprochen werden. 

I. Nester in Hohlen in der Erde. 

Saugetiere, welche Gange in der Erde graben und auf diese Weise 
ihre Nahrung suchen, wie dies beim Maulwurf (Talpa europaea) der Fall 
ist, bringen natiirlich auch ihre Jungen in solchen Hohlen unter der 
Erde zur Welt. Man darf nun aber nicht den Fehler begehen, die gesamte 
Anordnung der Rohren mit dem Nestbau in Beziehung bringen zu wollen. 
Nicht einmal jedes Nest hat mit der Brutpflege etwas zu tun. Auch einsam 
lebende Mannchen bringen in ihren Gangen Erweiterungen an, in welche 
sie weiches Material tragen. Sie benutzen derartige Kessel als Ruhe­
platze, von denen aus sie ihre regelmaBigen Wanderungen durch die weit­
verzweigten Gange zur Nahrungssuche antreten. Das Weibchen baut 
nun diesen Lagerplatz besonders aus. Es bringt gewohnlich an einem 
geschiitzten Ort unter einem Strauch neben einer Mauer oder in der 
Nahe von Steinen die Erweiterung in einer Rohre an, in welche dann 
weiches Material fUr das Nest gebracht wird. 

Der groBte Maulwurfshaufen liegt entsprechend der Entfernung der 
groBten Erdmenge uber dem Nest. HAUCHECORNE hat in neuerer Zeit 
besonders eingehend die Maulwurfsbauten untersucht. Er kommt ebenso 
wie zahlreiche andere Forscher, wie z. B. DAHL und ROSSINSKY sowie ADAMS, 
zu einer Ablehnung der fruher weitverbreiteten Auffassung von BLASIUS, 
daB die Maulwurfsburgen immer nach dem gleichen Schema gebaut seien. 
BLASIUS erlauterte an Hand einer Abbildung, daB sozusagen 2 Stockwerke 
von Rundgangen und querverbindenden Gangen urn die mittlere Kammer 
gelegen seien (Abb.35). Es kann jedoch gar keine Rede davon sein, daB 
jedes Maulwurfsnest in gleicher Weise in einer Burg mit derartigen Gangen 
untergebracht ware. Es kommen vielmehr je nach den 6rtlichen Verhalt­
nissen R6hren in verschiedener Zahl und Anordnung aus der N estkammer. 
Nach oben fiihrende Gange sind zum Herausschaffen der Erde bestimmt. 
Der Ausgang liegt niemals vollkommen offen, sondern er ist immer mit 
Erde iiberdeckt und miindet gew6hnlich in der Mitte eines Maulwurfshaufens. 
Horizontal verlaufende Gange dienen demMaulwurf zum Fang seiner Nahrung. 
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Sie werden von ihm in groJ3er Zahl angelegt und ta.glich mehrmals auf Nah­
rungstiere abgesucht. Einige kurze, senkrecht nach unten verlaufende Gange 
dienen offen bar als Brunnen zum Ansammeln von Regenwasser, da das Tier 
Feuchtigkeit in groJ3em MaJ3e benotigt. AIle diese Gange haben mit dem 

A 

• ' • .• l ,", 

- Abb. 35 A-F. Ballten von Talpa. 
A von oben gesehen; B derselbe Bau von der Seite; C ein Bau mit II abfiihrenden Lauf- und ]agdgangen, 
sowie einigen Hiigelgangen von oben; D Nest mit spiralig verlaufendem Hiigelgang und 5 abfiihrenden 
Gangen, von der Seite; E Nestbau mit 2 Nestbohlen; Nl friiheres, wegen steigenden Grundwassers ver­
lassenes Nest, N2 neues Nest. Von der Seite gesehen; F strahlenformig angeordnete Gange mit besonderer 

VerscWingung. (Nach ADAMS aus HESSE-DoFLEIN .) 

Nestbau selbst nichts Direktes zu tun. vVir treffen sie ebenso bei allein 
lebenden Mannchen VOT. vVie schon erwahnt, ist das Nest, in welchem 
die Jungen untergebracht werden, nichts weiter als ein besser ausgebauter 
Lagerplatz. Hierhin wird weiches PoIstermaterial in Form von Gras, ge­
trockneten Blattern und dergleichen gebracht. Das NestbaumateriaI richtet 
sich ganz nach den ortlichen Verha1tnissen. Eine gewisse Fursorge scheint 
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noch darin gegeben zu sein, daB das Nest verhaltnismiiBig hoch gelegen 
ist und bei Uberschwemmungen spat erreicht wird, so daB auch zur Not 
sogar noch durch aufwarts f.uhrende Gange die Jungen von den Weibchen 
gerettet werden k6nnen. Wir k6nnen den ganzen Maulwurfshaufen nur so 
verstehen, wenn wir bedenken, daB sein Bewohner ein Tier mit unterirdischer 
Lebensweise ist, das die verschieden eingerichteten Gange als FangkanaJe 
und in verschiedenstem Sinn verwendet. 

Hatten wir in dem Maulwurf einen Insektenfresser mit unterirdischer 
Lebensweise vor uns, so sollen nunmehr einige Nagetiere mit Erdbauten in 
ihrem Verhalten ge­
schildert werden. Vor 
allem die Bewohner 
von Steppenland­
schaften und von 
Wiistengebiet ziehen 
sich zum Schutz in 
Erdhohlen zuriick 
(Abb. 36-39). Ihre 
N ahrung suchen sie 
auBerhalb dieser 
Gange. Die Tiere 
entziehen sich durch 
denAufenthalt in den 
Hohlen den Blicken 
ihrer zahlreichen V er­
folger. Bei der voll­
kommen freien Step­
pe konnten sie natiir­
lich besonders leicht 
gesehen werden. Mei-

1. Unterschlupfbaue. 

a 
2. \~rohnbaue: 

a Nest; b blinder Gang; c verstopfter Gang; d Vorratskammer; 
e Exkremente. 

Abb. 36. Unterschlupfbaue und Wohnbaue des Ziesels. (Nach CALINESCU.) 

stens zeichnen sie sich durch eine ausgesprochene nachtliche Lebensweise 
aus, so daB sie genotigt sind, den groBten Teil des Tages schlafend in 
ihren Hohlen zu verbringen. Es ist nun klar, daB wir auch bei diesen 
N agetieren, z. B. bei dem Ziesel (Citellus) , eine Lagerstatte und einen 
kesselartig erweiterten Raum in den Hohlen der mannlichen Tiere vor­
finden. Ebenso zeichnen sich die Bauten der Mannchen durch viele Ein­
richtungen aus,welche wir in gleicher Weise bei den Mutterbauten 
mit Jungen beobachten konnen. Zweifellos kommen aber solche Ein­
richtungen besonders auch den Jungen in einem derartigen Bau zustatten. 

Es ergeben sich nun nach der Tierart recht groBe Unterschiede. Nach 
CALINESCU miissen wir annehmen, daB beim Ziesel zu unterscheiden sind 
Unterschlupfbauten, in denen sich die Tiere nur rasch den Blicken ihrer 
Feinde entziehen konnen und die oft in groBer Zahl zwischen vVohnbauten 
und der Futterstelle gelegen sind, und eigentliche Wohnbauten. Bei den 
Wohnbauten konnen wir Unterschiede feststellen, je nachdem, ob ein 
Mannchen oder ein Weibchen dortselbst lebt und je nachdem, ob es 
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sich urn emen Sommerbau oder urn einen Winterbau handelt. Vom 
Eingang fiihrt bei einem Mutterbau eine Hauptr6hre meistens nach 
einigen Windungen zu verschiedenen erweiterten Stellen, die man als 
Wohnkammern bezeichnen kann. Eine solche Wohnkammer wird 

a 

Abb.37. Muttcrbau c ines H amsters. (Au$ EI SE NTRA 'T. ) 

VK Vorratskammer; WK Wohnkammer; I Eingang; 2 fertige Ausgange b; b; e; 2 Doch nicht fertige 
Ausgange c und x . 

besonders gut mit weichem Nestmaterial versehen und zur Wochenstube 
auserwahlt. Sie steht in Verbindung mit kurzen blinden Gangen, die 
teilweise nach abwarts fiihren und an ihrem Ende mit Exkrementen 
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Abu. 38. Tojo·Hligcl li nd ~l aulwurrshii g" 1. (Aus E ISel<TH AuT.) 

versehen sind. AuBerdem k6nnen sich in der Nahe des Nestes Vorrats­
kammern vorfinden, die aber meistens erst vor dem Winter gefiillt 
werden. Dann sind yom Nest aus die verschiedenen Nebengange leicht 
zu erreichen, welche entweder schrag nach oben fiihren und blind endigen 
oder welche an verborgener Stelle ins Freie munden. Man muB diese 
zuletzt genannten Gange als Notausgange deuten, welche bei Gefahr eine 
rechtzeitige Flucht gestatten, sei es, daB die Mutter mit den Jungen 
durch die verborgenen offenen Ausgange entkommt oder daB sie die 
nach oben fiihrenden blind endigenden Gange noch schnell bis zur 
Oberflache fertigstellt. 



Brutpflege und N estbau bei Saugetieren. 333 

Die verschiedenen in der Steppe lebenden Nagetiere zeigen deutliche 
Unterschiede in der Anlage ihrer Baue. Bei manchen Formen wird die 

a 

Abb. 39 a-c. Zieselnest und Entwicklung dec Jungen. (Aus SHAW.) 
Die Jungen sind bei a neugeboren, nackt und blind, bei b sehend, bebaart, noch unbebolfen; bei c fertig 

entwickelt. 

Erde vor dem Eingang in den Bau zerstreut und der Eingang mit Sand 
verstopft . Bei anderen finden sich mehr oder weniger groBe Sandhaufen 
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vor dem Eingang in die Rohren. Diese Sandhaufen liegen in verschie­
denem Abst<:!.nd von dem Eingang in den Bau. Manche Nagetiere ver­
stopfen auf groBe Strecken den Eingang in den Bau. Vielfach konnen 
wir beobachten, daB bei Anwesenheit von Jungen im Nest die Zugange 
zum Kessel verstopft werden. Die Einzelheiten im Verhalten beim Bau 
sind oft fUr bestimmte N agerarten charakteristisch. Es soll hier nur noch 
das Verhalten des Hamsters kurz besprochen werden. Hier kommen 
zu den schon erwahnten Gangen noch senkrechte sog. Fallgange, welche 
direkt von oben in die Vorratskammern fiihren. Diese Vorratskammern 
stehen allerdings mit der Brutpflege in keinem engeren Zusammenhang, 
da sie vor Beginn des Winters vor allem erst gefiillt werden und den 
Nahrungsvorrat fUr die ungiinstige Jahreszeit bergen. 

Als Nestbaumaterial wird von den Nagetieren in die Erdhohlen 
trockenes Gras, Laubwerk und bei Gelegenheit auch Baumwolle ge­
schleppt. 

Yom Ziesel wird berichtet, daB die Mutter auch noch nach dem 
Schliipfen der Jungen die Brut von einem Erdbau aus beobachtet und 
sich bei Gefahr zunachst saulenartig aufrecht stellt, um dann die Jungen 
durch laute Alarmpfiffe zu warnen und zum Aufsuchen des Erdnestes 
zu veranlassen. 

Von unseren einheimischen Nagetieren errichtet das Kaninchen 
gewohnlich Erdhohlen, in denen es in einem weichen Nest seine Jungen 
unterbringt. In ausgesprochenem MaBe verwendet das Kaninchen die 
Wolle seiner Bauchseite mit zum Nestbau. Man weiB von zahlreichen 
Saugetieren, daB trachtige Mutter kurz vor der Geburt einen Haar­
ausfall aufweisen. Sogar beim Menschen ist haufig diese Erscheinung 
festzustellen. Beim Kaninchen hat zweifellos der Ausfall der Wolle auf 
der Bauchseite eine tiefere biologische Bedeutung. Es wird nicht nur 
ein weiches Baumaterial fiir das Nest auf diese Weise geliefert, sondern 
die Zitzen auf der Bauchseite werden fiir die Jungen leichter zuganglich 
gemacht. Tatsachlich sind die nackten und blinden jungen Kaninchen 
besonders weich und warm in ihrem Nest untergebracht. Wenn die 
Mutter den Bau verlaBt, so verstopft sie die Zugange zum Nest und sie 
kann die Kleinen ruhig lange Zeit warm und geborgen sich selbst uber­
lassen. Das Kaninchen ist insofern fiir uns noch von besonderem Interesse, 
als es in manchen Gegenden Deutschlands dazu neigt, nicht mehr unter 
der Erde, sondern auf der Erde seine Nester unterzubringen. Demnach 
ist das wilde Kaninchen in der Gegenwart in einem Fortschritt yom 
Hohlenbewohner zum Freilandbewohner begriffen. Eine groBe Anzahl 
von Beobachtungen sprechen in dem Sinne, daB sich die Tiere auBer­
ordentlich den verschiedenen Umweltbedingungen anzupassen vermogen 
und unter Umstanden auch auf der Erde in Schlupfwinkeln und Biischen 
ihre Nester unterbringen. In dieser Hinsicht ahneln sie zahlreichen 
anderen N agetieren. 
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2. Nester al,lf der Erde. 

Ahnlich wie das Kaninchen verhalten sich, was den Nestbau anlangt, 
vielfach Ratten und Mause. Haben sie Gelegenheit selbst unterirdische 
Bauten anzulegen, so bringen sie dort in Nestern ihre Jungen unter. 
Dabei tragen sie auBer verschiedenstem anderen weichem Material 
gelegentlich auch Stoffteile und Papier in ihre Nester. Fur manche im 
Hochgebirge lebende Mause miissen wir annehmen, daB sie zwischen 
Felsen in Schlupfwinkeln 
ihre Nester errichten. 

Auf der Erde auf weichen 
Lagerplatzen halt sich z. B. 
auch das Wildschwein an ge­
schutzten Stellen auf. Fiir 
das Hausschwein hat es sich 
als zweckmaBig erwiesen, dem 
Muttertier nur kurzes Stroh 
fiir das Lager zur Verfugung 
zu stellen, da die J ungen 
zwischen langem Stroh leicht 
hangenbleiben und von der 
Mutter gedruckt oder get6tet 
werden. 

1m Rahmen dieser Zu­
sammenstellung ist es un­
moglich, auf die zahlreichen 
Saugetierarten genauer ein­
zugehen, welche ein Lager 
oder ein einfaches Nest an 
einem geschutzten Ort auf 

Abb.40. Nest der Wasserratte, Arvicola sclterma1t1~ SHAW. 

(Nach DATHE.) 

der Erde errichten. Es sei jedoch betont, daB im allgemeinen die Nester 
auf der Erde bei weitem nicht den vollkommenen Bau erkennen lassen, 
wie die Nester in Hohlen oder die nun zu besprechenden N ester am Wasser. 

3. Nester am Wasser. 

Viele gut schwimmende, am Wasser lebende Saugetiere bringen ihre 
Jungen am Wasser so unter, daB sie vor Landtieren geschiitzt sind. 
Dabei konnen sie auch so verfahren, daB sie fremde Nester fiir ihre eigenen 
Zwecke mit benutzen. Als Beispiel sei hier die Wasserratte erwahnt, 
welche nach den Beobachtungen von DATHE (Abb. 40) in dem Nest eines 
Teichhuhns (Gallinula chloropus L.) ihre sechs nackten blind en Jungen 
untergebracht und mit einer Handvoll zerschlissenen Schilfes bedeckt 
hatte. Das Nest befand sich 2 m vom Ufer entfernt im Schilf direkt 
auf dem Wasser. Der obere Teil des Nestes, der die Jungen barg, war 
vollig trocken. Besonders erwahnenswert sind noch die Bauten am Wasser, 
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weIche der Fischotter errichtet. Er bringt seine Jungen in einer Erdhohle 
so unter, daB der Zugang nur durch Tauchen unter Wasser erreicht 
werden kann. Die Jungen sind also auf diese Weise besonders gut vor 
Gefahren geschtitzt (Abb.42). 

Abb.41. Fiber sibethims beim Bau der Winterburg. (Nach MICHEL.) 

Eigenartige und recht umfangreiche Bauten errichtet der Biber. 
Dieses Nagetier ist imstande, auch groBere Baume zu falien. Es errichtet 

Abb. 42. Schema eines Baues von Lutra. 
(Nach STRAUSS.) 

aus Baumstammen und Zweigen 
Staudamme und schafft auf 
diese Weise seenartige Wasser­
anstauungen. 1m Innern des 
Wassers wird dann aus Pflanzen­
material eine Burg errichtet, 
weIche das Nest mit den Jungen 
birgt. Es ist also das Wasser 
sozusagen zur Verteidigung des 
Nestes ausgenutzt. 

In ahnlichem Sinn verfahrt die Bisamratte, die ja auch auf Inseln 
von Teichen oder Seen ihre Bauten errichtet (Abb.4I). 

4. Nester tiber der Erde auf Strauchern und Baumen. 

Unter den Saugetieren kennen wir nur wenige Vertreter, weIche tiber 
der Erde Nester bauen. Es hangt dies damit zusammen, daB Flug­
und Klettertiere meistens ihre J ungen auf ihrem Korper mit sich herum­
tragen. Ausnahmen bilden in dieser Hinsicht die kletternden Mause, 
die Bilche und die Eichhornchen. Bei den Affen, so z. B. bei dem Schim­
pansen, beobachten wir zwar gelegentlich eine Art Nestbau. Er hat 
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aber nichts mit der Brutpflege zu tun. Es handelt sich dabei urn primitive 
Nester, welche als sog. Schlafnester nur zum Dbernachten und vielfach 
nur kurze Zeit benutzt werden. Kletternde Mause, Bilche und Eich­
hornchen benutzen manchmal Vogelnester, welche sie lediglich fUr ihre 
Zwecke umbauen. Das Nest dieser Saugetiere hat kugelformige Gestalt 
und es ist gewohnlich mit einem Eingang und einem Ausgang versehen, 
die verstopft werden konnen. Auch die Marder benutzen gelegentlich 
auBer Schlupfwiilkeln in hohlen Baumen Vogelnester und Nester von 
Eichhornchen. Wenn sich die Zwergmaus und der Siebenschlafer ein 

Abb.43. Eichbornchennest. (Aus STODDARD.) 

Nest bauen, so benutzen sie dazu Gras, Moos, Blatter und Zweige, welche 
sie in kunstvoller Art zu kugelrunden Gebilden verarbeiten. 1m lnnern 
sind diese Nester besonders weich ausgepolstert. Das Nestmaterial 
besteht vielfach beim EichhOrnchen aus mehreren Lagen (Abb. 43). 
Durch Zuhilfenahme von Zweigen und Blattern sind die Ritzen so 
dicht verstopft, daB die Tiere trotz der gewaltigen Wintersturme in 
derartigen Nestern die kalte Jahreszeit uberdauern konnen. 

Es ist notwendig, noch etwas genauer auf das Baumaterial einzugehen, 
welches bei den verschiedenen Saugetieren zum Nestbau Verwendung 
findet. Obwohl bis zu einem gewissen Grade je nach der Lebensweise 
der Tiere fur jede Art hauptsachlich von vornherein nur bestimmte 
Baustoffe in Frage kommen, darf man nicht annehmen, daB etwa das 
-Nest einer Tierart stets gleich gebaut sei. Als Beispiel, was fUr ver­
schiedene Stoffe beim N estbau Verwendung finden, bringe ich hier eine 
Zusammenstellung von BURRELL (1), welche sich auf das Nest des 
Schnabeltieres bezieht. Als Baumaterial kommen hierin Frage, diinnes Gras, 
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Schilf, schmale und breite PflanzenbHitter, sowie Wurzelteile, die je nach 
den ortlichen Verhiiltnissen zum N estbau bei dieser Tierart benutzt werden 
konnen. Bei manchen Tieren haben wir den Eindruck, daB grobes Material 
in der vorgefundenen Art benutzt wird. Andere Tiere dagegen verwenden 
sehr viel Sorgfalt und Muhe darauf, grobe Pflanzenteile erst weitgehend 
zu zerreiBen und zu zerkleinem, bis sie ihnen geeignet erscheinen. Bei 
Nestem auf Baumen wird oft beobachtet, daB Blatter von weit her auf 
diese< Baume getragen-werden. Wenn das_ Nestmaterial meistens sehr 
trocken ist, so durfte dies damit zusammenhangen, daB es schon in 
getrocknetem Zustand eingetragen wurde. Man hat fruher behauptet, 
daB z. B. die Murmeltiere das Gras in die Sonne legen, wenden und 
sorgfiiltig trocknen wiirden, urn es dann erst in ihren Bau zu bringen. 
Wahrscheinlich sind jedoch diese Behauptungen in das Bereich der 
Fabel zu verweisen. Wie schon erwahnt, sind viele Saugetiere keines­
wegs beschrankt in der Wahl ihrer Baustoffe. Bietet sich ihnen z. B. 
in Baumwolle, in Stoffstucken oder in Papier ein geeignetes Nestbau­
material, so machen sie geme davon Gebrauch. Vielfach zerfetzen und 
zerkleinem sie jedoch vorher die Baustoffe, wie dies z. B. beim Hamster 
beobachtet wurde, der-sich inder<Gefangenschaft groBe Mengen von 
Papier unter einen Schrank schleppte, urn es vollkommen zu zerreiBen 
und sich ein Nest daraus zu bauen. 1m allgemeinen ist zu sagen, daB 
der Instinkt fur den Nestbau keineswegs starr ist. Er paBt sich vielmehr 
in weitgehendstem MaBe den gegebenen Umweltverhaltnissen an. 

C. Allgemeine Betrachtungen iiber Brutpflege und 
Nestbau bei Saugetieren. 

Bei der Brutpflege der Saugetiere begegnen uns in groBer Menge 
Einrichtungen, welche unabhangig von dem Willen und dem BewuBtsein 
eines mutterlichen Tieres im Innem seines Korpers im Dienste der 
Erhaltung der Art stehen. Vielfach ist es so, daB ein Vorgang anschlieBend 
eine Kette weiterer zwangsmaBig aufeinanderfolgender Vorgange aus­
lost. Denken wir etwa an das Platzen des reifen Follikels, welches zur 
Folge hat, daB die aus dem Follikel sich entwickelnde innersekretorische 
Druse die Veranderung zur Aufnahme des befruchteten Eies in der 
Gebarmutterschleimhaut hervorruft. Das sich festsetzende Ei anderer­
seits bewirkt die Schaffung der eigenartigen Emahrungseinrichtungen 
in Form der Placenta. Kurz vor der Geburt wird durch innersekretorische 
Stoffe die Milchsekretion angeregt. Ebenso wird das knocheme Becken 
erweitert und der Geburtskanal auf die Geburt vorbereitet. Die Geburt 
selbst ist aufzufassen als eine Reihe aufeinanderfolgender Einzelvorgange, 
die nur in dieser vollkommenen Art zusammen wirken konnen, weil die 
betreffenden Organe bis ins einzelne fur diese Aufgabe vorbereitet sind: 
Bedenken wir noch, daB eine besondere VerschluBeinrichtung fUr die 
NabelstranggefaBe nur in Tatigkeit tritt, wenn diese durchrissen werden 
und daB offenbar bei manchen Saugetieren die Milchsekretion nur in 
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Tatigkeit tritt, wenn die Nachgeburt gefressen wird und dadurch ihre 
Hormone zur Wirksamkeit kommen, so konnen wir uns ein Bild von 
diesem Ineinandergreifen der Einzelvorgange machen. 

"Vir wiirden nun denken, daB also Organveranderungen hier vor· 
liegen, we1che wohl auch zwangsmaBig bestimmte Instinkte auslosen. 
Tatsachlich tritt ja durch Hormone geregelt die Fiillung der Milchdriise 
mit Sekret ein und die Mutter hat nun das Bestreben die Druse zu ent­
leeren. Sie hat ein angenehmes Gefiihl beim Saugen des Kindes an der 
Brust. Man wiirde also schlieBen, daB die Organveranderung der Mi1ch­
driise zwangsmaBig den Stillinstinkt aus16st. Auch bei manchen anderen 
Instinkten hat man den Eindruck, daB sie wohl fiir das Kind zweck­
maBig sind, daB sie aber gleichzeitig der Mutter wohl angenehme Emp­
findungen bereiten. Wenn z. B. die Kuh das neugeborene Kalb beleckt, 
dann bereitet es ihr anscheinend angenehme Empfindungen. Wir konnen 
durch Aufstreuen von Salz auf das Kalb das Belecken noch intensiver 
gestalten. Wahrscheinlich sind es bestimmte Geschmacksstoffe, we1che 
die Mutter zu dieser Tatigkeit veranlassen. Es spricht auch vieles dafiir, 
daB z. B. der Zobel nur deshalb den Kot des Mi1chsauglings aufleckt, 
weil dabei bestimmte Geschmacksstoffe diese Betatigung des Mutter­
tieres veranlassen. Sobald das Junge Fleischnahrung aufnimmt, unter­
bleibt diese Form der Reinigung. Wir gewinnen also den Eindruck, daB 
das Muttertier keineswegs bewuBt bei der Brutpflege handelt, sondem 
daB nun bis zu einem gewissen Grade ahnlich zwangsmaBig wie vorher 
im Innem seines Korpers zweckmaBige Betatigungen im Sinne der Brut­
pflege durch Instinkte geregelt, ablaufen, die anscheinend meistens der 
Mutter angenehme Empfindungen bereiten. In diesem Sinn ist es wichtig 
zu erwahnen, daB kastrierte Tiere keine Brutpflegeinstinkte mehr zeigen 
oder daB nach den Versuchen von STEINACH Mannchen, denen weibliche 
Keimdriisen in den Korper verpflanzt wurden, den Brutpflegeinstinkt 
des Saugens zugleich mit einer VergroBerung und Funktion ihrer Milch­
driise erkennen lassen. Zweifellos werden also die Brutpflegeinstinkte 
in weitgehendem MaB durch Organveranderungen, insbesondere durch 
Betatigung innersekretorischer Organe, im miitterlichen Korper ausgelost. 

Man wollte von jeher die Sinnlosigkeit mancher Instinkte damit 
beweisen, daB man sagte, daB die Muttertiere ihre Jungen auffressen, 
wenn sie unter bestimmten Verhaltnissen leben. 

Wir diirfen nicht vergessen, daB ein so1ches Verhalten des Mutter­
tieres immer die Ausnahme darstellt. Unter natiirlichen Lebensbe­
dingungen funktioniert zweifellos die von der N atur gegebene Einrichtung 
der Brutpflege ganz ausgezeichnet. Ja, wir miissen sagen, daB uns der 
auBerordentlich komplizierte und in so unendlich vielen Fallen mit einet 
wunderbaren Prazision ablaufende Geburtsvorgang bei den Saugetieren 
und der Vorgang der Brutpflege durch das miitterliche Tier nur stets 
aufs neue iiberraschen kann. Wenn hier ein Versager an irgendeiner Stelle 
eintritt, so muB dies seine besondere Ursache haben. Die Tierziichter 
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haben nach SCHMALTZ (1) und ZELL Hingst erkannt, daB offenbar die 
Schweinenur dann ihre Ferkel fressen, wenn keine giinstigen Lebens­
bedingungen gegeben sind. In ungeeignetem zu langem Stroh kannen 
die Jungen festgehalten und totgedriickt werden. Bei ungeeigneter Er­
nahrung und auf zu engem Raum vergreift sich die Mutter an den Jungen. 
Es shid auch vollkommen unbiologische Bedingungen gegeben, wenn auf 
engstem Raum das Mannchen mit der Mutter und den Jungen zu­
sammengesperrt ist. Es ist nicht verwunderlich, wenn sich unter diesen 
Bedingungen der Vater so oft an den Kindem vergreift. Unter natiirlichen 
Verhaltnissen ist geniigend Raum gegeben, so daB sich das Muttertier 
an einen stillen Ort absondem und dort die Jungen richtig betreuen 
kann. Ihr Instinkt laBt sie das richtige Material als Unterlage wahlen. 
Es ist also eine vollkommen falsche Auffassung, die durch unbiologische 
Bedingungen verursachte Starung der sonst zweckmaBig ablaufenden 
Brutpflegebetatigung als Beweis fiir ihre Sinnlosigkeit oder fiir ihren 
Automatismus anfiihren zu wollen. 

Bis zu einem gewissen Grade laufen natiirlich die ganzen Brutpflege­
betatigungen automatisch abo Es gibt in dieser Hinsicht einige inter­
essante Beispiele. Es wurde schon oben erwahnt, daB beim Kaninchen 
nur dann ein Ei heranreift und durch den Follikelsprung aus dem Ovar 
frei wird, wenn eine Begattung erfolgt ist. Unterbleibt die Begattung, 
so werden die Eier riickgebildet. Dabei kommt es nicht etwa auf eine 
richtige Befruchtung, sondem nur auf die Begattung an. LaBt man 
nun einen sterilisierten Bock die Begattung ausfiihren, so unterbleibt 
selbstverstandlich die Befruchtung des Eies. Trotzdem tritt aber eine 
Scheinschwangerschaft auf, d. h. das Weibchen benimmt sich genau so, 
wie wenn es befruchtet worden ware. Bei manchen Saugetieren kann die 
Scheinschwangerschaft soweit gehen, daB die Tiere bereits ein Lager fiir 
die Jungen herrichten und sich so benehmen, als ob sie in nachster 
Zeit werfen wollten. Es kommt also bei Tieren ganz ahnlich wie ja 
iibrigens auch beim Menschen eine eingebildete Schwangerschaft vor. 
Solche Verhaltnisse sind nach SCHMALTZ (1) besonders beim Hund 
beobachtet worden. 

Wenn ein Tier trotz bestehender Geschlechtsreife keine Gelegenheit 
zur Fortpflanzung hat, so entstehen oft ahnliche Erscheinungen, wie wir 
sie beim Menschen beobachten. Einmal neigen kinderlose Weibchen 
sehr dazu fremde Junge anzunehmen und zu saugen. Auch bildet sich 
in diesem Fall auf den Saugreiz und auf die Betatigung des Brutpflege­
instinktes hin die Milchdriise zur vollen Funktion aus, obwohl vorher 
keine Schwangerschaft vorausgegangen zu sein braucht. Am leichtesten 
natiirlich nimmt eine Mutter fremde Sauglinge an, wenn sie ihre eigene 
Brut verloren hat. 

Aber auch ahnliche Erscheinungen, wie wir sie als Hysterie beim 
Menschen kennen, beobachten wir infolge einer Starung des Geschlechts­
le.bens und der normalen Brutpflegebetatigung bei Tieren. Es soll hier 
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vor allem veI'Wiesen werden auf das Verhalten von Pferden, welche nervos, 
iiberempfindlich, schreckhaft und unberechenbar werden, wenn ihr 
Geschlechtsleben gestort ist. Diese Erscheinungen verschwinden wieder 
vollstandig, sobald normale Verhaltnisse gegeben sind. 

Uberblickt man insgesamt die Verhaltnisse bei der Brutpflege und 
dem Nestbau der Wirbeltiere, so kommt man zu der Feststellung, daB 
groBe Ahnlichkeiten bei den einzelnen Wirbeltierklassen gegeben sind. 
Eine inn ere durch Organveranderungen bewirkte Brutpflege wird oft 
abgelost durch eine auBere von dem Tier selbst durch aktive Betatigung 
ausgefiihrte Versorgung· der J ungen. Beide stehen in einem gewissen 
ursachlichen Zusammenhang. Auch der Brutpflegeinstinkt ist abhangig 
von der Anwesenheit und Veranderung bestimmter Organe, die vielfach 
innersekretorische Wirkungen auslosen. 

Wenn somit auch kein Zweifel bestehen kann iiber einen bis zu 
einem gewissen Grade zwangsmaBigen Ablauf der Brutpflegebetatigungen, 
so diirfen wir in ihnen trotzdem niehts absolut Starres erblicken. Die 
Tiere passen sich als lebende Wesen in weitgehendem MaBe ihren wechseln­
den Umweltbedingungen an. Mit Hilfe ihrer Sinnesorgane unterrichten 
sie sich tiber die Veranderungen und.sie treffen in jedem Fall selbstandig 
eine Entscheidung. Der Instinkt ist also nicht unabanderlich starr, 
sondern plastisch. N ur auf diese Weise kann die groBe V ollkommenheit 
III der Fiirsorge fUr die Nachkommen erreicht werden. 
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