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Die Nahrungsaufnahme bei Protozoen.

Von

EpMuND NIRENSTEIN
‘Wien.

Mit 16 Abbildungen.

Zusammenfassende Darstellungen.

Biirscurr, O.: ,,Protozoa® in Bronns Klassen und Ordnungen des Tierreiches, Bd. I
u. II. 1880—1889. — LaNnG, A.: Lehrbuch der vergleichenden Anatomie der wirbellosen
Tiere, 2. Aufl. Protozoa. G. Fischer, Jena: 1901. — BieperMANN, W.: Die Aufnahme,
Verarbeitung und Assimilation der Nahrung, in H. Wintersteins Handb. d. vergl. Phy-
siol. Jena: G. Fischer 1911. — PUTTER, A., Vergleichende Physiologie. Jena: G. Fischer,
1911. — Jorpax, H.: Vergleichende Physiologie wirbelloser Tiere. Bd.I. Die Erndhrung.
Jena: G. Fischer 1913. — DoFLEIN, F.: Lehrb. d. Protozoenkunde. 4. Aufl. Jena: G. Fischer
1916. -~ VeErworN, M.: Allgemeine Physiologie. 7. Aufl. Jena: G. Fischer 1922.

Die fiir den Aufbau des tierischen Organismus und den normalen Ablauf
der Lebensvorginge notwendigen Stoffe — die Nahrungsstoffe — sind den
Organismen nur ausnahmsweise in einer Form zuginglich, in der sie ohne weiteres
verwertet werden koénnen. Beispiele derartiger Ernéhrung bieten die eines
Verdauungsapparates entbehrenden Cestoden oder unter den Protozoen die
Sporozoen dar, denen die im Darmsafte bzw. in der Korperfliissigkeit ihrer Wirte
gelosten zur Resorption unmittelbar geeigneten Stoffe als Nahrung dienen. In
der Regel erscheinen die Nahrungsstoffe in der Natur in der Form von Nahrungs-
mitteln, d. h. sie finden sich mit anderen Nahrungsstoffen bzw. mit Stoffen ohne
Néahrwert vermengt in einem Zustande, in dem sie vom tierischen Organismus
nicht ohne weiteres verwendet werden kénnen, sondern mehr oder weniger weit-
gehender chemischer Verarbeitung bediirfen, um fiir den Organismus verwertbar
zu werden.

Die Mannigfaltigkeit der in der Natur vorkommenden Nahrungsmittel ist
gro. Fast simtliche Pflanzen und Tiere, von den niedrigsten Formen bis zu
den hochsten, kénnen tierischen Organismen als Nahrungsmittel dienen. In
dem einen Falle sind es lebende Organismen, im anderen abgestorbene bzw. durch
das Nahrung erwerbende Tier abgetotete Tiere, im dritten in den verschiedenen
Stadien des Zerfalles befindliche pflanzliche und tierische Organismen, welche
die Nahrung von Tieren bilden. Aber nicht nur die Leiber von Tieren und Pflanzen
bzw. Teile davon, sondern auch die mannigfaltigen Produkte des pflanzlichen und
tierischen Lebensprozesses (die verschiedenen Sekrete, Exkrete, der Kot usw.)
kommen als tierische Nahrung in Betracht. Darunter finden sich auch Stoffe,
die wie Holz, Horn, Seide wegen ihrer schweren Angreifbarkeit fiir die Mehrzahl
der Tiere wertlos sind, bestimmten Tieren jedoch als Nahrung, hiufig sogar als
ausschliefliche Nahrung dienen.

Der Verschiedenheit der Nahrung entspricht eine gewisse Verschiedenheit
in der Art der Nahrungsaufnahme. Sicherlich sind die Mittel, deren sich die
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Organismen im Einzelfalle bei der Herbeischaffung und Einverleibung der Nahrung
bedienen, sehr mannigfaltig. Nichtsdestoweniger lassen sie sich auf einige wenige
Grundtypen zuriickfiihren, in denen die Anpassung an ebenso viele Formen der
Nahrung zum Ausdruck kommt. Diese Nahrungsformen sind: A. Die geformte
Nahrung. Sie ist von zweierlei Art. In dem einen Falle besteht die geformte
Nahrung aus Teilen, die im Verhaltnis zur GroBe der Aufnahmsorgane relativ
ansehnlich sind und einzeln aufgenommen werden. Im zweiten Falle handelt
es sich um kleinste im Wasser suspendierte Nahrungsobjekte (organische Zerfalls-
produkte = Detritus, Kleinlebewesen), die sich die betreffenden Organismen —
dieser Ernahrungsvorgang kommt nur bei Wassertieren in Frage — in groBen
Massen zufithren und einverleiben. B. Die fliissige Nahrung. Sie enthalt die
Nahrungsstoffe entweder in molekularer bzw. kolloidaler Losung oder sie stellt
eine mehr oder weniger grobe Suspension von Nahrungspartikelchen dar. Wenn
die Dimensionen der suspendierten Partikel verschwindend Kklein sind im
Verhaltnis zu den aufnehmenden Organen, dann verhalt sich eine derartige
Suspension bei der Aufnahme nicht anders als eine echte oder kolloidale
Losung.

Den genannten drei Nahrungsformen entsprechen folgende drei Grund-
typen der Herbeischaffung und Aufnahme der Nahrung. Der aus relativ an-
sehnlichen Nahrungsteilen sich zusammensetzenden geformten Nahrung ent-
spricht der Typus der Schlinger; der aus kleinsten im Wasser verteilten Nahrungs-
partikeln bestehenden Nahrung der Typus der Strudler oder Partikelfresser,
der flisssigen Nahrung schlieflich der Typus der Sauger. Ersichtlicherweise ist
es lediglich die relative Grofle der Nahrungsteile, die die Nahrungsform und somit
auch die Art der Nahrungsaufnahme bestimmt. Ein und derselbe Nahrungs-
korper — beispielsweise ein Teilchen von der Gréfle eines Saugererythrozyten —
kann in dem einen Falle etwa von einem Infusor durch Schlingen, in einem zweiten
Falle z. B. von einem Rotator durch Strudeln und in einem dritten Falle
durch Saugen (Blutegel, Stechmiicke usw.) aufgenommen werden.

Die in den einzelnen Typen zum Ausdruck kommende Anpassung der
Organismen an eine bestimmte Nahrungsform beschrankt sich nicht auf die mit
der Herbeischaffung und Einverleibung der Nahrung betrauten Einrichtungen,
sondern betrifft, als Ausdruck der beherrschenden Stellung, die der Nahrungs-
erwerb innerhalb des tierischen Geschehens einnimmt, mehr oder weniger die
ganze Organisation des Tieres. Vielfach treten die anderen den morphologischen
Charakter eines Organismus bestimmenden Faktoren so sehr in den Hintergrund,
daf die Art des Nahrungserwerbes allein es ist, die letzten Endes der Organisation
eines Tieres ihr charakteristisches Geprige verleiht.

Die angefiihrten drei Ernahrungstypen decken sich keineswegs mit den
systematischen Typen. Nahe verwandte Formen gehoren vielfach grund-
verschiedenen Ernihrungstypen an, wihrend sich andererseits der namliche
Ernahrungstypus bei Formen findet, die im System weit voneinander entfernt
sind. Allerdings bringt es in letzterem Falle die weitgehende Verschiedenheit
im Bauplan hiaufig mit sich, daB das gleiche funktionelle Ziel — die Herbei-
schaffung geniigender Nahrungsmengen — auf ganz verschiedenen Wegen er-
reicht wird.

Rhizopoden. Wenn von den Sporozoen abgesehen wird, die in Anpassung
an ihre endoparasitische Lebensweise auf die Aufnahme geldster Nahrungsstotfe
eingestellt sind, kann als Regel gelten, daf samtliche Rhizopoden geformte
Nahrung aufnehmen. In Hinsicht auf die Art der Einverleibung der Nahrungs-
korper lassen sich zwei grundsitzlich verschiedene Modi der Nahrungsaufnahme
feststellen: die Nahrungsaufnahme durch Umfliefen (Zirkumfluenz) bzw. Um-
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wallung (Zirkumvallation) und die Nahrungsaufnahme durch Einziehen der
Nahrung (Import). Die Nahrungsaufnahme durch UmflieBen, die in ihrer aus-
gepragten Form bei Amoben mit relativ diinnfliisssigem Protoplasmaleib zu beob-
achten ist, besteht darin, dafl unbewegliche oder wenig bewegliche Objekte,
auf die die Amobe bei ihrem VorwirtsflieBen stéB8t, von dem vorflieBenden
Zellkorper bzw. den lappenformigen Pseudopodien derartig umfaBit werden,
daf sie schlieBlich allseitig vom Protoplasma der Amobe umschlossen sind. Sie
befinden sich nun von einer mehr oder weniger ansehnlichen Wasserhiille umgeben
als Nahrungsvakuolen im Inneren der Amébe. Von Bedeutung fiir den Vorgang
ist die Abscheidung eines klebrigen Saftes, der das von der Amobe beim Vor-
flieBen beriihrte Nahrungsobjekt festhilt. Die Absonderung dieses ,,Fangsaftes‘
ermoglicht es der Amobe, auch rasch bewegliche Organismen wie Infusorien,
Flagellaten usw. zu erbeuten, wenn diese an dem klebrig gewordenen Ekto-
plasma wie an einem Fliegenstock hingenbleiben (RuHUMBLER). Nebenbei
scheint es sich auch um eine giftige Wirkung des Sekrets zu handeln, da ge-
fangene Tiere in eine Art von Lahmung verfallen, aus der sie erst erwachen,
wenn sich das Protoplasma allseitig um sie geschlossen hat. In anderen Fillen

Abb. 1. Amdébe, eine Algenzelle fressend. .Zirkumvallation.”“ Vier aufeinanderfolgende
Stadien der Nahrungsaufnahme. (Nach VERWORN, aus JORDAN: Physiol. wirbelloser Tiere. 1.)

erfolgt die Umfliefung der Beute, ohne daB das Plasma der Amébe bis dahin
mit dem Nahrungsobjekt in direkten Kontakt gekommen wire (Zirkumvallation ;
Abb. 1).

Das UmflieBen von Nahrungskérpern findet sich nicht nur bei den mittels
Lobopodien sich bewegenden bzw. mit dem ganzen Zelleib vorflieBenden nackten
und beschalten Amében, sondern auch bei den durch den Besitz fadenférmiger
Pseudopodien charakterisierten Rhizopoden. Diese Pseudopodien sind von
zweierlei Art: zu netzartiger Anastomosenbildung befihigt und ohne starren
Achsenfaden (bei Foraminiferen und Radiolarien) oder mit starrem Achsenfaden
ohne Neigung zur Netzbildung (Axopodien der Heliozoen). Die Pseudopodien
der genannten Organismen stellen einen Fangapparat dar, der hauptsichlich
der Erbeutung rasch beweglicher Objekte dient. Wenn derartige Organismen,
z. B. Infusorien, gegen das Pseudopodiumnetz etwa eines Foraminifers an-
schwimmen, so bleiben sie plétzlich wie gelihmt an ihm héingen. An den vom
Beuteobjekt beriihrten Pseudopodienfiden macht sich nun eine Plasmastrémung
in zentrifugaler Richtung bemerkbar, die sich auch auf die benachbarten Pseudo-
podien iibertragt und dazu fithrt, daB sich eine Anzahl von Fiaden an das erbeutete
Tier anlegt. Indem die Faden in der Umgebung der Beute zu einem Netz und
schlieflich einer homogenen Platte verschmelzen, wird das Nahrungsobjekt
vollends umschlossen. Es folgt dann unter Verkiirzung der Pseudopodien eine
Stromung des pseudopodialen Protoplasmas in zentripetaler Richtung, die das
erbeutete Objekt dem zentralen Plasmakorper zufiithrt, in dessen Innern die
weiteren den Verdauungsvorgang begleitenden Verdinderungen sich abspielen.
Sind die Nahrungskérper zu groB, um durch die feinen Poren, die den Pseudo-
podien den Durchtritt durch die Schale erméglichen, in das Innere des Zelleibes



6 E. NirensTEIN: Die Nahrungsaufnahme bei Protozoen.

zu gelangen, dann erfolgt die Verdauung innerhalb des Protoplasmas der Pseudo-
podien (Abb. 2). Bei den Radiolarien und Heliozoen spielt sich der Nahrungs-
fang und die Nahrungsaufnahme in dhnlicher Weise ab.

Von der Nahrungsaufnahme durch Umfliefen grundsétzlich verschieden ist
die Nahrungsaufnahme durch Hineinziehen der Nahrungskérper oder Import.

I
i

T ——

Abb. 2. Ein langausgestrecktes Pseudopodium von Lieberkiihnia, auf dem sich ein Infusor
gefangen hat. ab cd e f verschiedene Stadien der Verdauung dieses Infusors. (Aus VERWORN:
Allgem. Physiologie.)

An Exemplaren von Amoceba verrucosa, die mit Oscillariafiden gefiittert wurden,
konnte REUMBLER mehrere Modifikationen dieser Art von Nahrungsaufnahme
feststellen, deren Wesen aber stets darin besteht, dafl der aufzunehmende
Nahrungskérper ,,wie aufgesogen in die Amobe eindringt. Fiir das Verstandnis
der Aufnahme durch Import scheinen Beobachtungen von GROSSE-ALLERMANN?)
von Belang zu sein, die sich auf die Nahrungsaufnahme von Amoeba terricola
beziehen. Der Besitz eines pelliculaartig verfestigten Ektoplasmas gestattet es,
den Vorgang der Einziehung in allen seinen Stadien zu verfolgen. Der an der

1)7éROSSE-ALLERMANN, W.: Studien iiber Amoeba terricola Greef. Arch. f. Protisten-
kunde Bd. 17. 1909.
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Oberflache der Amobe haftende Fremdkérper wird durch eine Einstiilpung
der beriihrten Stelle (Invagination) ins Innere der Amobe befordert, wobei das
eingestiilpte Ektoplasma kanalartig ausgezogen wird. Der Kanal, der den vom
Fremdkorper eingenommenen Raum mit der AuBenwelt verbindet, peristiert
eine Zeitlang, um sich dann zu schlieBen, worauf das ihn bildende Ektoplasma
sich auflést. Der Fremdkorper befindet sich nun in einer typischen Nahrungs-
vakuole (Abb. 3). Die Nahrungsaufnahme durch Import, die der geschilderten
Beobachtung zufolge ganz allgemein darauf zu beruhen scheint, dal das Ekto-
plasma an einer umschriebenen Stelle sich einstiilpt bzw. durch Vorgéinge, die

+

Abb. 3. Schematische Darstellung einer Nahrungsaufnahme durch Invagination bei Amoeba
terricola. 1—5 aufeinanderfolgende Stadien; 6 Bewegungsrichtung der Pellicula. (Nach
GROSSE-ALLERMANN, aus RHUMBLER: Arch. f. Entw. mech. 30.)

sich im darunterliegenden Plasma abspielen, eingestiilpt wird, wobei anliegende
Nahrungskorper mit hineingezogen werden, stellt die urspriinglichste Form des
,»Schlingens“ dar.

Die auffallende Ahnlichkeit zwischen der Nahrungsaufnahme der Amében und gewissen
auf der Wirkung von Oberflichen- und Adhisionskraften beruhenden Erscheinungen, die
bei Fliissigkeitstropfen unter bestimmten Bedingungen hervorzurufen sind (Einziehung und
Aufrollung von Schellackfaden durch Chloroformtropfen, pseudopodienartiges Vorkriechen
von Mastixfirnis entlang eines mit Alkohol benetzten Glasstabes usw.), hat dazu gefiihrt,
auch die Nahrungsaufnahme der Amében als Wirkung der genannten physikalischen Krafte
aufzufassen. Ganz abgesehen davon, daf} alle Versuche, den gesamten Handlungsbereich der
Amében aus Spannungsanomogenititen in kolloidalen Grenzflichen mechanisch zu erkliren,
weit davon entfernt sind, die gedachten Spannungsinderungen aus den Vorgéingen der Um-
welt direkt abzuleiten, m. a. W. um den Begriff des Reizvorganges nicht herumkommen,
stellt sich einer solchen rein physikalischen Auffassung, die einen prinzipiellen Gegensatz
schaffen wiirde zwischen der Nahrungsaufnahme der Amoben und derjenigen der hoher-
organisierten Protisten, eine Reihe schwerwiegender Bedenken entgegen. Zunichst die Tat-
sache, daB} die Nahrungsaufnahme der Amoében durch gewisse Momente beeinflufit wird
(Intensitiat der Beleuchtung, Erschiitterungen usw.), fiir deren gleichsinnigen EinfluB auf
die genannten physikalischen Phanomene vorliufig jeder Anhaltspunkt fehlt. Ferner sprechen
gegen die rein physikalische Auffassung der Nahrungsaufnahme der Amében die zahlreichen
auf die Nahrungswahl der Rhizopoden beziiglichen Beobachtungen. DafBl die chemischen
Eigenschaften der Nahrungskorper bei ihrer Aufnahme in den Zelleib der Rhizopoden eine
gewisse Rolle spielen, beweist die Beobachtung von JENsEN, daB Stirkekorner, Nuclein,
Lecithin, Algenfragmente usw. die Fihigkeit besitzen, die Pseudopodien kurze Zeit nach
der Beriihrung zur Einziehung zu veranlassen, wobei diese Korper dauernd festgehalten und
an den zentralen Plasmakérper herangebracht werden, wihrend chemisch unwirksame
Korper, wie feiner Quarzsand, Glaspulver usw. niemals eine Einziehung der Pseudopodien
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zum Zwecke der Nahrungsaufnahme verursachen. ScHirrer!) fand, dafl Amoeba proteus
zwar Eiweikorper sich einverleibt, Glas- und Kohlenpartikel hingegen unbeachtet laft.
Noch viel ausgeprigter erscheint das Wahlvermégen bei solchen Formen, die an eine be-
stimmte Art der Nahrung angepaBt sind, so bei den amgébenartigen Vampyrellen (Abb. 4),
die bestimmte Algenarten angreifen, oder bei Amoeba Blochmann, die sich vom Haemato-
coccus Biitschlii nihrt, so zwar, da} sie die Hiille des Flagellaten durchbricht und durch
UmflieBen den Plasmaleib des Hamatokokkus in sich
aufnimmt (Abb. 5). Wie kom-
pliziert sich schon auf der
untersten Stufe tierischer Or-
ganisation der Vorgang der
Nahrungsaufnahme gelegent-
lich gestalten kann, lehrt die
bei Heliozoen beobachtete
Bildung kolonialer Verbande
Hip aus urspriinglich frei leben-
——— den Individuen zum Zwecke
Abb. 4. Vampyrella, eine erleichterter =~ Nahrungsauf- Abb.5. Amoeba Blochmanniin Hae-
Algenzelle aussaugend. nahme. Der Vorgang besteht matococcus Biitschlii eindringend
(Nach BLOCHMANN, aus: darin, daB die betreffenden wund den Leib desselben verschlin-
Handb. d. vergl. Phy- Organismen(Actinophryssol.,, gend. (Nach BrLoCHMANN, aus:
siol. II/1. BIEDERMANN.) Actinosphaerium) zunichst Handb. d. vergl. Physiol. II/1.
durch Verschmelzen ihrer BiepErMANN.)
Pseudopodien, dann ihrer
Plasmaleiber zu einer einzigen Plasmamasse sich vereinigen, in deren Mitte Beuteobjekte
angetroffen werden, deren Bewiltigung dem einzeluen Individuum niemals gelungen wére.
Nach erfolgter Verdauung trennen sich die Individuen wieder voneinander (Abb. 6).
Offenbar liegen schon bei den Rhizopoden die Dinge so wie bei der Nahrungsaufnahme
der hoher organisierten Protisten und der Metazoen: der Vorgang in der AuBlenwelt wirkt
als Reiz, der Bewegungsvorginge im Protoplasma auslost, die zur Aufnahme der Nahrung
fithren. Damit soll nicht geleugnet werden, daB in der langen Kette von Energiewandlungen,
die den Bewegungsvorgingen bei der Nahrungs-
aufnahme der Amében zugrunde liegen, auch
Oberflachenkrifte eine wesentliche Rolle spielen.
Einer chemisch-physikalischen Analyse jedoch
sind die betreffenden Bewegungsvorgénge derzeit
ebensowenig zugénglich wie alle anderen Formen
mechanischer Energie, die von der lebendigen
Substanz produziert werden.

Flagellaten. Den Anschluf} an die Rhizo-
poden vermitteln Formen, die, wie die Rhizo-
mastigidae, trotz des Besitzes von einer oder
zwel GeiBleln, die Nahrung nach Amobenart

Abb.‘ 6 Zewl ve;:schmolzene s au'fnehmen, indem sie die Nahrungskorper
plare von Actinophrys. In der ge- m'lttels al'lsges'amdter" Pseufiopodleq um-
meinsamen Vakuole liegt ein Stirke- flieBen. Die GeiBeln konnen insofern in den
;Orﬁlr nebent and(ehrIcnh EInverdaulichen Dienst der Nahrungsaufnahme treten, als sie
ahrungsresten, (Nach MEISSNER, aus: kleine Nahrungskérper gegen die Oberfliche
thgngbeg vergl'il:g;‘?l' Bl Dmokes g, Flagellatengschlgldegrng. Bei den iibrigen
o geformte Nahrung aufnehmenden Flagel-

laten ist die Aufnahme der Nahrung lokalisiert, d.h. sie erfolgt nur an einer bestimm-
ten Stelle der Zelloberflache. Durch die Geilelbewegung wird in der umgebenden
Fliissigkeit eine Stromung erzeugt, die im Wasser enthaltene Partikelchen mit-
reift und der genannten Stelle zufiihrt, an der dann ihre Aufnahme erfolgt. In
Hinsicht auf die Art der Aufnahme sind zwei Falle auseinanderzuhalten: es gibt
Formen ohne und mit Mundoffnung. Im ersteren Falle bildet sich an einer be-
stimmten Stelle in der Nahe der Geilelbasis, hdufig innerhalb eines pseudopodien-
artigen Fortsatzes des Zelleibes, eine Nahrungsvakuole, die sog. Empfangs-

1) SCHAFFER, A. A.: Choice of food in ameba. Journ. of anim. behaviar. Bd. 7. 1917.
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vakuole, in die die zugestrudelten Nahrungspartikelchen aufgenommen werden
(Abb. 7). Weitaus die Mehrzahl der Flagellaten ist durch den Besitz eines
Mundes (Cytostom) charakterisiert. Im einfachsten Falle besteht eine spalt-
formige Durchbrechung der ekto-
plasmatischen Schicht, die sich
im Momente der Nahrungsauf-
nahme erweitert, wihrend gleich-
zeitig der Nahrungskorper ins

Abb. 7. Monas guttula mit Empfangs- Abb. 8. Phyllomitus amylophagus, Stérkekorner
vakuole (frcssengd). (Nach Flscﬁ, m%s: aufnehmend. (Nach Kress, aus: Handb. d. vergl.

Handb. d. vergl. Physiol. II/1. Physiol. II/l. BIEDERMAKN.)
BIEDERMANN.)

Innere des Flagellatenleibes hineingezogen wird. Formen dieser Art nehmen
relativ ansehnliche Nahrungskorper auf und stellen sich somit als richtige
Schlinger dar (Abb. 8). Bei den Eugleniden hat die Verlagerung des

Mundes in die Tiefe zur Entwicklung eines nicht erweiterungsfihigen
Schlundes gefiihrt, von dessen Wand die den Nahrungsstrom er-

zeugende GeiBel entspringt (Abb.9). Bemerkenswerterweise findet

sich ein Zellschlund auch bei Euglenidenformen, die sich rein pflanz-

lich, sei es holophytisch, sei es saprophytisch ernéhren.

Infusorien. Die hochste Differenzierung und grofte Mannig- )
faltigkeit erreichen die der Nahrungsaufnahme dienenden Einrich- /
tungen bei den Infusorien. Fast simtliche bei den hoheren Tieren
zu beobachtenden Arten des Nahrungserwerbes werden von den An- /
gehorigen dieser Gruppe im Rahmen der einzelligen
Organisation wiederholt. Den ihrer Beute mnachjagen-
den Schlingern, die sich der ihnen begegnenden, unter
Umstianden sehr grofen Nahrungskorper mittels ihres
sehr erweiterungsfihigen Mundes bemiichtigen, lassen
sich die Strudler gegeniiberstellen, die der Besitz mit
unter recht komplizierter Strudelapparate in den Stand
setzt, ansehnlichen Wassermengen ihren Gehalt an
kleinsten nahrhaften Partikelchen zu entziehen. Der
Typus der Sauger erscheint durch die Sauginfusorien
({der Suctorien vertreten, \féi.hrend als B/cpl:'zisentantcn Abb. 9. Urceolus cyclo-
einer Ernahrungsform, bei der ausschlieilich geloste  stomus. 7 Schlundein-
Nahrungsstoffe durch die Oberfliche des Organismus senkung, 2 puls’erende
ins Korperinnere gelangen, die im Froschdarm para. Vakuola, 5 Kern, 7 Stab-
e . . organ. (Nach KuLEBs,
sitierenden Opalinen gelten kénnen. ) _ sis X Tawes Lakrh. d

Der Mund der schlingenden Formen stellt in seiner  vergl. Anat. 2. Aufl)
einfachsten Gestaltung eine spaltformige oder rundliche
Durchbrechung der Pellicula und Alveolarschicht dar, in deren Grunde das
Endoplasma frei zutage liegt. Durch rohrenformige Einsenkung der Pellicula
in der Umgebung des Mundes kommt es bei zahlreichen Formen zur Entwicklung
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eines Schlundes, dessen Wand in vielen Fillen von dicht nebeneinanderliegen-
den protoplasmatlschen Stabchen, dem Reusenapparat, gestiitzt wird. Gewisse

Abb. 10. Enchelyodon farctus.
1, 2 Trichiten, 3 Macronucleus,

4 pulsierende Vakuole. (Nach
BrocumManNN, aus A. Laxe:
Lehrb. d. vergl. Anat. 2. Aufl.)

Abb. 11. Vier Individuen von Coleps hirtus, einen N ahrungjs-
ballen umschwiirmend und aufnehmend. (Nach VERwWORN.)

rauberische holotriche Infusorien enthalten in
ihrem Endoplasma nadelférmige Einschliisse, sog.
Trichiten, die die Bedeutung offensiver Organellen
besitzen, da sie beim Angriff auf andere Infusorien
ausgeschleudert werden und die Beute lahmen
(Abb. 10). Eine eigentiimliche Bewaffnung besitzt
der Mund von Coleps hirtus, der von kleinen Zéhn-
chen, den Ausldufern der Panzerung dieses Infusors,
umstellt ist. Mittels dieser Zahnchen durchbohren
die Tiere, indem sie mit groBer Geschwindigkeit
um ibre Léangsachse rotieren, die Pellicula des
angegriffenen, den Angreifer an Grofle oft weit
iibertreffenden Infusors, um dann aus dem Innern
des befallenen Tieres gewaltige Protoplasmafetzen
herauszureiien und zu verschlingen (Abb. 11).

Ganz allgemein spielt sich der Vorgang der
Nahrungsaufnahme bei den schlingenden Infusorien
in der Weise ab, dall die Mundoffnung an den
Nahrungskorper angeprelt wird, wahrend die
Mundrander bzw. der Schlund weit auseinander-
gezogen werden. Die gleichzeitig erfolgende gruben-
formige Vertiefung des den Grund des Mundes bzw.
Schlundes bildenden Plasmas zieht nun den mit
dem Plasma in unmittel-
barer Berithrung befind-
lichen Nahrungskorper ins
Innere des Tieres, worauf
sich Mundspalt und Schlund
wieder schliefen.

Viele Schlinger sind Spe-
zialisten, d. h. sie ernidhren sich
vorwiegend von einer einzigen
Beuteart. So lebt Didynium
nasutum fast ausschlielich von
Paramicien, Trachelius ovum
von Vorticellinen, Ampbhileptus
ebenfalls von Vorticellinen. An
dem Vermoégen der genannten
Schlinger, ihre Nahrung zu wih-
len, ist demnach nicht zu zwei-
feln. Ob es sich in den genann-
ten Fallen um die Wirkungen
eines chemischen Sinnes, also
eine Art von Witterungsvermo-
gen handelt, erscheint duflerst
fraglich. Eher diirfte eine be-

stimmte Beschaffenheit der
Oberfliche des Beuteobjek-

tes, also taktile Reize, bei der Aufnahme in Frage kommen?).
Auch fiir omnivore, schlingende Ciliaten lief} sich eine Bevorzugung von nahrhaften
Korpern wertlosen Partikeln gegeniiber feststellen?).

1) MasT, S. O.: The reactions of Didinium nasutum Stein. Biol. bull. of the marine

biol. laborat. Bd. 16. 1909.

%) VISCHER, 1. P.: Feeding reactions in the ciliate dileptus gigas, with special reference

to the function of trichocists.

Biol. bull. of the marine biol. laborat. Bd. 45, Nr. 2. 1923.
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Die Nahrungsaufnahme durch Schlingen, die sich durchgehend nur bei den
primitiven Ciliatenformen findet, stellt zweifellos die urspriinglichste Ernahrungs-
form der Infusorien dar. Durch Anpassung an eine aus feinsten Partikelchen,
in der Hauptsache wohl aus Bakterien, bestehende Nahrung hat sich aus dem

Schlingertypus derjenige der Strudler
entwickelt. Das Ziel, dem Infusorien-
organismus die aus kleinsten Teilchen
bestehende Nahrung in geniigender
Menge zuzufithren, wird in zweierlei
Weise erreicht: 1. tritt an die Stelle der
gelegentlichen durch lingere Pausen
unterbrochenen Nahrungsaufnahme der
Schlinger eine nahezu kontinuierliche
Zufuhr von Nahrung; 2. sorgen Strudel-
apparate fiir eine Anreicherung des
Nahrungsmaterials an der Stelle seiner
Aufnahme in den Ciliatenkorper. Die
Strudelapparate bestehen aus Wim-
pern, die sich im einfachsten Falle
hochstens durch starkere Entwicklung
von der iibrigen Koérperbewimperung
unterscheiden, insofern aber in den
Dienst der Nahrungsaufnahme treten,
als sie infolge ihrer Anordnung und

Abb. 12. Paramaecium bursaria. I Peri-

stom, 2 Stelle des Zellmundes. (Nach

Mavupas, aus Lana: Lehrb. d. vergl. Anat.
2. Aufl.)

Schlagrichtung im weiten Umkreis rings um das Tier lebhafte Stromungen er-
zeugen, die alle gegen die Mundoffnung gerichtet sind. Der Mund liegt im Grunde

einer muldenférmigen Einsenkung
der Korperoberfliche, des Mund-
feldes oder Peristoms, das wie ein
Trichter die gegen die Mundoffnung
konvergierenden, die Nahrungspar-
tikeln mit sich reilenden Strome
aufnimmt, um sie zum stets offenen
Munde zu leiten (Abb. 12 u. 13). Auf
solche Weise werden die Teilchen,
die vorher auf ein relativ grofes
Wasservolum verteilt waren, in der
Tiefe der Mulde jeweilig auf den
engen Raum vor dem Mundeingang
zusammengedriangt. Aus der Mund-
offnung gelangen die Partikelchen
in den Zellschlund. Durch die Tatig-
keit der Schlundwimpern bzw. durch
die wellenformigen Bewegungen der
,,undulierenden Membranen‘‘, deren
Tatigkeit niemals sistiert, solange
das Tier lebt, werden die Nahrungs-
partikelchen in den Grund des Zell-

schlundes befoérdert, von wo sie in die Nahrungsvakuole eintreten.

Abb. 13.
laufs des Nahrungsstromes.

Schematische Darstellung des Ver-
a Ventralansicht,
b Seitenansicht. (Nach BoOzLER.)

Diese

stellt einen an der inneren Schlundéffnung hingenden, ins Endoplasma
hineinragenden Tropfen dar, der, soweit er mit dem Endoplasma in Be-
rithrung steht, von einer feinsten Haut, der Vakuolenhaut, iiberzogen ist,
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die sich an der Schlundmiindung begrenzt. Die Bildung der Nahrungsvakuole
erfolgt durch aktive Titigkeit des dem Schlundende unterlagerten Plasmas, das
sich halbkugelig aushohlt, wodurch die den Schlund fiillende Fliissigkeit in Form
eines Tropfens ins Innere des Zellkérpers hineingezogen wird, wihrend gleich-
zeitig die den Grund des Schlundes einnehmende plasmatische Lamelle sich
entsprechend ausbaucht und zur Vakuolenhaut wird. Dieses Hineinziehen des
Fliissigkeitstropfens entspricht vollkommen dem Vorgang bei der Nahrungs-
aufnahme der schlingenden Infusorien. Wihrend aber bei diesen der Nahrungs-
korper sofort vollig ins Innere des Infusorienkérpers hineingezogen wird und
sich hinter ihm Schlund und Mundéffnung schlieen, wird bei den Strudlern der
Schlingakt vorerst gewissermafen nur eingeleitet. Der geschlungene Wasser-
tropfen, die Nahrungsvakuole, bleibt zunichst noch mit der Schlundfliissigkeit
in Verbindung und fiillt sich allmahlich mit den Partikelchen, die durch die
Schlundbewimperung in die Vakuole hineinbeférdert werden. Erst wenn die
Erfiillung der Nahrungsvakuole mit corpusculiren Elementen einen gewissen
Grad erreicht hat, lost sich die Nahrungsvakuole vom Schlunde. Es geschieht
dies in der Weise, dal} von seiten des Endoplasmas, wie an der Gestaltverinderung
der Nahrungsvakuole deutlich zu erkennen ist, eine Zugwirkung auf diese ausgeiibt
wird, wihrend gleichzeitig durch konzentrische Zusammenziehung des die
Schlundmiindung umsiiumenden Plasmaringes die Vakuole vom Schlundende
abgeschniirt wird. Ist der Zusammenhang zwischen der Schlundfliissigkeit und
der Vakuole gelost,
o “_“\_ \ \ \ f \ | ., dann kann diese der
! . P Zugwirkung des Endo-
ok, £ % ) A} plasmas folgen und ge-
no-... Lo i 4 E langt ins Innere des
R Y S B A * Tieres. Damiterscheint
S der Schlingakt beendet
o (Abb. 14).
Abb. 14. Bildung und Ablésung der Nahrungsvakuole bei Die vorstehende

Paramaecium caudatum. c¢p Cytopharynx, nv Nahrungsvakuole. Schilderung der Nah-

(Nach NIRENSTEIN, aus DorLEIN: Lehrb. d. Protozoenkunde.
4. Aufl.) rungsaufnahme  be-

zieht sich auf die ur-
spriinglichen Formen unter den Strudlern, wie sie in der Gruppe der holotrichen
Infusorien anzutreffen sind. Eine viel hohere Entwicklung erfahren die in dem
Dienste der Nahrungsaufnahme stehenden Apparate in der Gruppe der Hetero-
trichen, Hypotrichen und Peritrichen, insbesondere bei den voriibergehend oder
dauernd festsitzenden Formen. An die Stelle der einfachen peristomalen Wimpern
treten die aus verschmolzenen Cilien hervorgegangenen, als adorale Zone das
Peristomfeld umsdumenden Membranellen auf, die einer viel gréBeren Kraft-
entfaltung fahig sind. So erweist sich der durch die adorale Zone des hetero-
trichen Infusors Stentor hervorgerufene Fliissigkeitswirbel kraftig genug, um
relativ groflere Organismen, wie Paramécien oder Rotatorien, der Mundéffnung
zuzuschleudern. Eine Erhoéhung seiner Leistungsfihigkeit gewinnt der Apparat
bei gewissen Vorticellinen, bei denen an Stelle des einfachen Membranellkranzes
des Stentor eine in mehreren spiraligen Umgingen die Peristomscheibe um-
siumende Membranellenzone tritt. Da die Wimperapparate der adoralen Zone
nicht bloB durch Erzeugung von Flissigkeitswirbeln die Zufuhr von Nahrungs-
teilchen besorgen, sondern auch unmittelbar die mit ihnen in Beriihrung treten-
den Partikelchen zur Mundéffnung beférdern, muf die Verlingerung der adoralen
Zone die Anreicherung der Teilchen im Grunde des Peristomtrichters giinstig
beeinflussen. Aus der unmittelbaren Wirkung der peristomalen Wimperapparate
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auf die einzelnen Teilchen erklirt sich auch das vielfach bei strudelnden Infusorien
zweifellos festgestellte Vermdgen der Nahrungswahl.

Wohl werden Partikelchen ohne jeden Niahrwert, wie Tusche, Carminkérner usw.,
sofern sie den Schlund der betreffenden Tiere passieren konnen, in Massen eingestrudelt;
genauere BeobaLhtungen haben jedoch ergeben, daBl unter den eingestrudelten Partikeln
eine Auslese bis zu einem gewissen Grade statthat. Nach ScHAEFFER!) unterscheidet Stentor
coeruleus zwischen nahe verwandten Flagellatenformen. Bei gleichzeitiger Darreichung von
Euglena und Phacus wird erstere bevorzugt. Sogar zwischen Angehorigen derselben Gattung
wird unterschieden, z. B. zwischen Phacus triqueter und
Phacus longicaudes, von denen der erstere besser auf-
genommen wird. Ein hochentwickeltes Wahlvermogen
wird Paramécien von METALNIKOW?) zugeschrieben. Nicht
nur, dafl Stoffe mit Nahrwert von solchen ohne Nahrwert
unterschieden wiirden, auch die letzteren sollen je nach
ihrer chemischen Beschaffenheit verschieden ,,intensiv‘
aufgenommen werden. Nach DrmBowskI®) sollen ge-
wisse anorganische Substanzen wie Schwefel-, Glaspulver
usw. von Paramaecium caudatum nur dann aufgenommen
werden, wenn sie mit Nahrungsstoffen vermischt sind.
Die Nachpriifung der gedachten Versuche durch BozLER?)
1aBt es auBerst zweifelhaft erscheinen, dafl den Para-
micien ein so weitgehendes Unterscheidungsvermogen
zukommt. In beschrianktem MaBe soll eine Auswahl der
zugestrudelten Nahrung allerdings stattfinden. So werden
Carminteilchen einer bestimmten Grofe verworfen, wihrend
wesentlich groBere Hefezellen und Stérkekérner in grofler
Masse zur Aufnahme gelangen. Nicht die chemische Natur
der zugestrudelten Pfu‘tlkelchen, sondern ihre Oberflichen-
beschaffenheit soll es sein, die einen gewissen Einflufl
auf die Aufnahme ausiibt.

Ein iber den Rahmen der Protozoenphysio-
logie hinausgehendes Interesse beansprucht die
Frage, auf welche Weise die anscheinend gleich-
mafig Partikelchen zustrudelnde Zelle zwischen
den einzelnen Teilchen unterscheidet und wie sie ~ Abb. 15.  Stentor coeruleus.
den unerwiinschten Teilchen den Eintritt in den ¢ Haufen von Cg.".mnk?me‘;n’
Zellschlund verwehrt. Mit beiderlei Funktionen die von ‘den (Clien in der
ersehiund verwonrt. . Richtung der Pfeile bewegt
erscheinen die Cilienapparate des Peristoms und  werden. (Beseitigung nutz-
Schlundes betraut. Nach den Beobachtungen von loser Partikel), m adorale Mem-
A. A. ScHAEFFER und E. BozLer unterliegt es Pranellen, p Peristomtasche,
keinem Zweifel, daB die Cilien die einzelnen Teil. Zenschund, mo dessen Min-
emem Zweitel, dab die L1 1 dung. (Nach SCHAEFFER, aus
chen, mit denen sie in Berithrung kommen, ge- Jorpan: Phys'ol. wirbelloser
wissermaBlen abtasten und die unerwiinschten Tiere. 1.)
durch Umkehr ihrer Schlagrichtung aus dem
Bereich des Peristoms bzw. Schlundes entfernen (Abb. 15).

Eine Beschrankung auf flissige Nahrung, die durch Saugen aufgenommen
wird, findet sich unter den Protisten lediglich bei der den Infusorien nahe-

1) SCHAEFFER, A. A.: Selection found in Stentor coeruleus. Journ. of exp. zool. Bd. 8.
1910.

%) MeTALNIKOW, S.: Les infusoires peuvent-ils apprendre a choisir leur nourriture?
Arch. f. Protistenkunde Bd. 34. 1914.

3) DeEmBOWSKI, J.: Weitere Studien tiber die Nahrungswahl bei Paramaecium caud.
Travaux du labor. de biol. gén. de I'inst. M. Nencke Bd. 1, Nr. 2. 1921.

%) BozLER, E.: Uber die Morphologie der Ernahrungsorganelle und die Physiologie
der Nahrungsaufnahme bei Paramaecium caudatum Ehrb. Arch. f. Protistenkunde Bd. 49.
1924.
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stehenden Gruppe der
der Nahrungsaufnahme fungieren

Abb. 16. Sphaerophrya magna, welche
5 Exemplare von Colpoda und 1 Cyeli-
dium ergriffen hat und aussaugt. (Nach
Mavupras, aus DorLEIN: Lehrb. d. Proto-
zoenkunde. 4. Aufl.)

Suctorien  oder

E. NirensTEIN: Die Nahrungsaufnahme bei Protozoen.

Sauginfusorien. Als Organellen
bei diesen durchaus mundlosen Formen
rohrenférmige innen hohle Fortsatze des
Ektoplasmas, die sog. Saugrohrchen oder
Tentakel. =~ Kommen ciliate Infusorien
mit den Enden oder Endknépfchen der
Tentakel in Beriihrung, so bleiben sie
daran héngen und werden rasch ausge-
saugt, d. h. man sieht das Endoplasma des
Beutetieres in langsamem oder rascherem
Strome ins Innere der Suctorie flieen
(Abb. 16).

Der Mechanismus des Saugens er-
scheint noch ungeklart. Aktive Bewegun-
gen der Saugrohrchen diirften beim Zu-
standekommen des Saugaktes kaum eine
Rolle spielen.



Die Verdauungsvorginge bei Protozoen.

Von
EpMUND NIRENSTEIN
Wien.

Mit 1 Abbildung.

Zusammenfassende Darstellungen.

Birscurr, O.: ,,Protozoa‘ in Bronns Klassen und Ordnungen des Tierreiches, Bd. I
u. IT. 1880—1889. — BrepeErMANN, W.: Die Aufnahme, Verarbeitung und Assimilation
der Nahrung, in H. Wintersteins Handb. d. vergl. Physiol. Jena: G. Fischer 1911. —
JorpaN, H.: Vergleichende Physiologie wirbelloser Tiere. Bd.I. Die Ernihrung. Jena:
G. Fischer 1913. — DorLEIN, F.: Lehrb. d. Protozoenkunde. 4. Aufl. Jena: G. Fischer 1916.
— VERWORN, M.: Allgemeine Physiologie. 7. Aufl. Jena: G. Fischer 1922.

Welches Schicksal erfahrt die in den Protozoenkérper aufgenommene
Nahrung? Da die saprophytisch und holophytisch lebenden Flagellaten hier
auller Betracht bleiben sollen und der Ernihrungsvorgang bei den lediglich
geloste Nahrungsstoffe aufnehmenden entoparasitischen Protozoen (Sporozoen,
Opalina ranarum) derzeit noch in vollkommenes Dunkel gehiillt ist, soll uns im
folgenden ausschlieflich die Frage beschiftigen, welche Verinderungen die
geformte Nahrung innerhalb des Protozoenkérpers erfihrt bzw. inwieweit die
beobachteten Verinderungen auf den ProzeB der Nahrungsverwertung zu be-
ziehen sind.

Jahrelang war die Ernahrungsphysiologie der einzelligen Tiere von der Vor-
stellung beherrscht, dall die unmittelbare Einverleibung der Nahrung in den
Korper der Protozoenzelle bzw. der direkte Kontakt der Nahrung mit dem
Plasma zu einer Vereinfachung aller Vorgénge fiihren miiten, die der Verwertung
der aufgenommenen Nahrung dienen. Die genauere Verfolgung des Schicksals
der aufgenommenen Nahrung ergab jedoch, daB die gedachten Prozesse bei
den Protozoen im wesentlichen ganz in derselben Weise sich abspielen wie bei
den vielzelligen Tieren. Auch bei den Protozoen erfolgt die Verdauung innerhalb
eines von der lebenden Substanz scharf geschiedenen Raumes; auch bei der
Verdauung der Einzelligen sind es fermenthaltige, in den Verdauungsraum —
die Nahrungsvakuole — abgesonderte Sekrete, die die Zerlegung der Nahrungs-
stoffe in einfachere, assimilationsfahige Verbindungen bewirken; auch hier folgt
auf die Verdauung der Nahrung die Resorption, d. h. der Ubertritt der innerhalb
der Nahrungsvakuole gebildeten Verdauungsprodukte in das Plasma der Proto-
zoenzelle, wihrend die nichtresorbierten Nahrungsteile im Verdauungsraum ver-
bleiben, um spéater nach aulen entleert zu werden; schlieBlich kommt auch den
Protozoen die Fahigkeit zu, resorbierte Nahrungsstoffe als Reservematerial
aufzuspeichern.
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Im Gegensatz zur aullerordentlichen Mannigfaltigkeit der Einrichtungen,
die die Aufnahme geformter Nahrung bei den einzelligen Tieren vermitteln,
scheinen die Vorgiinge, die sich an der aufgenommenen Nahrung abspielen, in
ziemlich iibereinstimmender Weise bei Rhizopoden, Flagellaten und Ciliaten zu
verlaufen. Systematische Beobachtungen liegen lediglich in Hinsicht auf einzelne
Rhizopoden und Ciliaten vor. Unter den letzteren ist es besonders das holotriche
Infusor Paramaecium caudatum, das mehrfach als Objekt eingehender ernahrungs-
physiologischer Untersuchungen gedient hat. Es empfiehlt sich daher, mit der
Beschreibung der Vorginge bei Ciliaten zu beginnen, wobei der Darstellung in
erster Linie die bei Paramaecium erhobenen Befunde zugrunde gelegt werden
sollen, und anschliefend die Schilderung der einschligigen Beobachtungen bei
Rhizopoden folgen zu lassen.

Ciliaten.

Die Art, in der strudelnde Infusorien ihre Nahrung aufnehmen, bringt es
mit sich, daf die eingestrudelten Partikelchen von vornherein in einem Wasser-
tropfen eingeschlossen sind. In welcher Weise dieser Tropfen von seiten des
unmittelbar angrenzenden Plasmas eine ihn umhiillende feinste Haut erhalt,
die sich nach der Ablosung des Tropfens vom Schlunde voéllig um ihn schlief3t,
wurde bei der Besprechung der Nahrungsaufnahme bereits angedeutet. Der von
eingestrudelten Partikeln erfiillte Fliissigkeitstropfen stellt die Nahrungsvakuole,
die vom Zellplasma scharf geschiedene ihn umhiillende Haut die Vakuolenhaut
dar. Nach ihrer Ablésung vom Schlunde wird die Nahrungsvakuole in raschem
Zuge zu einem Punkte hingefiihrt, wo sie zuniichst zur Ruhe gelangt. Diese Ruhe
dauert jedoch nur wenige Sekunden, namlich bis zur Ablésung der néichsten
Vakuole. Die Zeitintervalle, in denen sich die Vakuolen vom Schlunde ablésen,
erweisen sich zwar bei kurzer Beobachtungsdauer als ziemlich konstant, andern
sich jedoch bei einer Anderung der @uBeren Bedingungen. Bewirkt wird der
Ablosungsvorgang durch eine periodisch erfolgende Zugwirkung des Plasmas
auf die Vakuole und die darauf folgende Abschniirung des Tropfens von der
Schlundfliissigkeit ; durch welche Momente jedoch diese Vorgéinge jedesmal aus-
gelost werden, erscheint zur Zeit nicht klargestellt. Die Zahl und Beschaffenheit
der eingestrudelten Partikelchen diirfte hierbei eine Rolle spielen. DaB diese
Umstande nicht ausschliefilich mafgebend sind, geht aus der Tatsache hervor,
daf} bei gewissen Infusorien (Colpidium) leere, d. h. vollkommen partikelchenfreie
Vakuolen in der namlichen Weise zur Ablosung gelangen, wie Vakuolen mit
geformtem Inhalt.

Wihrend die eben abgeloste Nahrungsvakuole ihrem ersten Ruhepunkt
zueilt, verlafit ihre Vorgéngerin diesen Platz, um ihre Wanderung durch das
Plasma anzutreten. Bei Infusorien mit lebhafter Plasmastrémung fallen die von
den Nahrungsvakuolen eingeschlagenen Bahnen vielfach mit dieser Strémung
zusammen (Zyklose). Anderenfalls wird die Hauptstrémung nur zum Teil zum
Transport der Nahrungsballen benutzt. Viele Nahrungsvakuolen verlassen die
Hauptstromung und beschrénken sich auf kleine Ortsverinderungen im Endo-
plasma.

Wihrend der Wanderung der Nahrungsvakuole vollzieht sich an ihr und
ihrem Inhalt eine Reihe sehr auffallender Verinderungen, die mit der Verwertung
der aufgenommenen Nahrung bzw. vorbereitenden Prozessen zusammenhingen.
Hierbei lassen sich zwei scharf geschiedene Perioden unterscheiden: die Periode
der saquren und die Periode der alkalischen Vakuolenreaktion. In die erste Periode
fallt die Formung des Nahrungsballens, in die zweite die Bildung der sekunddiren
Nahrungsvakuole.
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Formung des Nahrungsballens. Unmittelbar nach der Ablésung der Vakuole
vom Schlunde zeigt die Vakuolenfliissigkeit noch ihre urspriingliche Beschaffen-
heit, d. h. sie erscheint vollkommen klar und 148t die Konturen der eingestrudelten
Teilchen scharf hervortreten. Aber schon nach wenigen Sekunden andert sich
das Bild. Die Vakuolenfliissigkeit triibt sich rasch. Der triibe, die eingeschlossenen
Teilchen nur undeutlich erkennen lassende Vakuoleninhalt zieht sich vollkommen
gleichmafig von der Vakuolenhaut zuriick, behilt jedoch seinen kreisrunden,
glatten Kontur, wihrend zwischen diesem und der Vakuolenwand ein klarer
Fliissigkeitshof vom Lichtbrechungsvermogen des Wassers erscheint, der auf
dem optischen Querschnitt ringférmig den Nahrungsballen umgibt. Dieser hat
mittlerweile ein opakes Aussehen gewonnen; vom geformten Inhalt ist nichts
mehr zu erkennen. Diese Ballung des geformten Inhaltes wurde zuerst von
GrEENWOOD?) Bei Carchesium beobachtet und auf die Abscheidung einer gerinn-
baren und nach der Gerinnung sich stark kontrahierenden Substanz zuriickgefiihrt.
Einen genaueren Einblick in den Vorgang ermoglichten Beobachtungen an
Colpidium Colpoda [NIRENSTEIN?)]. Es zeigte sich, dal bei der Formung des
Nahrungsballens zwei Prozesse beteiligt sind: erstens die Sekretion einer triiben
Substanz, die die eingeschlossenen Teilchen ein- und umbhiillt und der Beob-
achtung entzieht (,,Vakuolenschleim®), zweitens die Abscheidung einer iiberaus
zarten, hyalinen Membran, die bestimmt ist, eine Hiille um den Vakuoleninhalt
zu bilden. Das so gebildete Bliaschen lost sich von der Vakuolenwand ab und
verkleinert sich in konzentrischer Richtung, wobei der fliissige Inhalt wie durch
die Maschen eines Filters ausgepreft wird und sich auBerhalb der Hiille an-
sammelt. Bei einer Reihe von Infusorien bilden sich die beschriebenen Hiillen
ausnahmslos um jeden Nahrungsballen, bei anderen Ciliaten, wie bei Paramaecium
caudatum, erfolgt die Bildung resistenter Hiillen nur bei einer bestimmten Be-
schaffenheit der Nahrung, wihrend in anderen Fallen mangelhafte Abscheidung
der gedachten Membranen zur Bildung lockerer, leicht zerfallender Nahrungs-
ballen fiihrt. In gewissen Fiallen kann die Hiillenbildung und damit auch die
Ballung des geformten Vakuoleninhaltes ganz unterbleiben. Die klare Fliissig-
keit, die sich nach der Bildung des Nahrungsballens in seiner Umgebung an-
gesammelt hat, wird nun rasch resorbiert, so daB die Vakuolenwand, die der
Verkleinerung der ganzen Vakuole gefolgt ist, jetzt der Oberfliche des Nahrungs-
ballens unmittelbar anliegt. Damit ist die erste Periode abgeschlossen. In diesem
Zustand kann der Nahrungsballen stunden-, ja tagelang verweilen, ohne daf
weitere Verdnderungen bemerkbar wiren, bis dann plotzlich die zweite Periode
einsetzt. Die letztere kann sich aber auch ohne eingeschobene Ruhezeit unmittel-
bar an die erste Periode anschlieBen.

Bildung der sekunddren Nahrungsvakuole. Die zweite Periode setzt plotzlich
ein. Eingeleitet wird sie durch den plotzlichen Ergul3 einer wasserklaren Fliissig-
keit in die Nahrungsvakuole, so zwar, daB der Nahrungsballen nunmehr wieder
im Inneren eines klaren Flissigkeitstropfens zu liegen kommt (sekunddre Nahrungs-
vakuole). Bald machen sich am Nahrungsballen auffillige Verinderungen be-
merkbar; der Nahrungsballen verliert sein opakes Aussehen und 1Bt die Umrisse
der eingeschlossenen Teilchen wieder scharf hervortreten, offenbar infolge Ver-
schwindens des die einzelnen Partikelchen umhiillenden ,,Vakuolenschleimes.
Lockere Nahrungsballen zerfallen sehr rasch in die sie zusammensetzenden Teil-
chen, die sich nunmehr wieder iiber die ganze Nahrungsvakuole verteilen. Aber
auch mit Hiillen versehene Nahrungsballen erfahren héufig nach Auflésung der

1) GREENWOOD, M.: Philosoph. transact. of the roy. soc. of London Bd. 185. 1894.
*) NIRENSTEIN, K.: Zeitschr. {. allg. Physiol. Bd. 5. 1905.

Handbuch der Physiologie. III. 2
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Hiille das gleiche Schicksal. In anderen Fillen erhalten sich die Hiillen bis zur
Ausstofung der Nahrungsballen. Wie man sieht, stehen die Vorginge in beiden
Perioden in einem gewissen Gegensatze zueinander: Ballung der einzelnen Teil-
chen und Aufsaugung des aufgenommenen Wassers in der ersten Periode, neuer-
licher FliissigkeitserguBl und Zerfall der Ballen in der zweiten Periode. Besonders
deutlich tritt dieser Gegensatz der beiden Perioden im Verhalten der Reaktion
der Vakuolen zutage.

Reaktion der Nahrungsvakuole. Die Anwendung von Lackmus ergab bei
allen darauf untersuchten Infusorien Rotfirbung der Vakuole, der nach einer
gewissen Zeit Blauung folgt. Zu analogen Ergebnissen fiihrte die Verfiitterung
von Alizarinsulfat. Eine exaktere Verfolgung der Vakuolenreaktion erméglicht
die Verwendung des von METSCHNIKOFF fiir derartige Untersuchungen emp-
fohlenen Vitalfarbstoffes Neutralrot. Wie Untersuchungen béi Paramaecium
caudatum ergeben haben, tritt die Rotfarbung der Nahrungsvakuole als Aus-
druck ihrer sauren Reaktion sofort nach Ablésung der Vakuole vom Schlund
auf und erhéalt sich wihrend der ganzen Dauer der ersten Periode. Mit dem
Eintritt der zweiten Periode erfolgt regelmiBig die plétzliche Gelbfarbung bzw.
Entfirbung der Vakuole, ein Beweis, daB die am Beginn der zweiten Periode
in die Vakuole abgeschiedene Fliissigkeit alkalisch reagiert. Auch mit Neutralrot
lie sich wie mit den beiden vorgenannten Indicatoren bei allen darauf unter-
suchten Ciliaten saure Reaktion nachweisen. Von weniger siureempfindlichen
Indicatoren ergab Kongorot — geeignete Anwendung vorausgesetzt — bei
Carchesium [GREENWOOD und SAUNDERS!)] und bei Paramaecium caudatum
[NIRENSTEIN?)] positive Resultate. Bemerkenswert ist das Verhalten des noch
sdureunempfindlicheren (Umschlag in Fuchsinrot bei py = 4) Indicators Di-
methylamidoazobenzol (NIRENSTEIN). Unter einer groBen Zahl untersuchter In-
fusorien war es ausschlieflich Paramaecium caudatum, bei dem der Indicator
saure Reaktion anzeigte. Wenige Minuten nach Ablésung der Vakuole vom
Oesophagus farbt sich diese fuchsinrot und behalt, wie beim Neutralrot, die
Farbung wihrend der ganzen ersten Periode bei, um sich mit dem Eintritt der
zweiten Periode plotzlich zu entfarben. Der fuchsinrote Ton der Féarbung spricht
fiir eine starke Saure. Auch Tropaeolin 00, das bei pg = 1,4 in Rot umschlagt,
gab bei Paramaecium caudatum positive Resultate. Mit Hilfe eines Verfahrens,
bei dem Kongorotalbumin als Indicator verwendet wird, konnte NIRENSTEIN3)
in jiingster Zeit den Nachweis erbringen, dafl die H-Konzentration in den Vakuolen
von Paramaecium caudatum einen noch wesentlich hoheren Wert aufweist. Der
mittels der genannten Methode bestimmte Saurewert entspricht der H-Konzen-
tration einer 2/, HCI, ist also von der Grofenordnung des Saurewertes im
Hundemagensaft. Gleichzeitig konnte wahrscheinlich gemacht werden, daB die
Vakuolensiure von Paramaecium caudatum Salzsiure ist. Die exzessive Siure-
produktion in den Vakuolen von Paramaecium caudatum stellt allerdings einen
Ausnahmsfall dar, da, wie schon hervorgehoben wurde, bei allen bis jetzt darauf
untersuchten Ciliaten schon Dimethylamidoazobenzol ein negatives Resultat ergibt.
Die biologische Bedeutung der Siureausscheidung erscheint trotz mancher der
Frage gewidmeten Untersuchung nicht geniigend geklart. DaB die Siure nicht
die Bedeutung einer Verdauungssiure hat, geht schon daraus hervor, daB zur
Zeit der sauren Vakuolenreaktion iiberhaupt keine Verdauung stattfindet. Die
einzige wihrend der ersten Periode an der Nahrung nachweisbare Verinderung
besteht in der Abtétung aufgenommener lebender Organismen. Daf} eine Saure-

1) GREENWOOD u. SAUNDERS: Journ. of physiol. Bd. 16. 1894.
%) NireNSTEIN, E.: Zeitschr. f. allg. Physiol. Bd. 5. 1905.
%) NIRENSTEIN, E.: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 125. 1925.
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konzentration, wie sie bei Paramaecium caudatum gefunden wird, fiir sich allein
geniigt, um toxisch zu wirken, unterliegt keinem Zweifel. Anders bei den iibrigen
Ciliaten. Bei der niedrigen Siurekonzentration kommt hier eine toxische Wirkung
der Saure nicht in Frage, es sei denn, dafl ihre Anwesenheit fiir das Zustande-
kommen der Wirkung irgendeines toxischen Prinzips notwendig wére.

Verdauung. Nach den iibereinstimmenden Befunden von GREENWOOD und
SAUNDERS bei Carchesium und von NIRENSTEIN bei Paramaecium caudatum
unterliegt es keinem Zweifel, dafi die Verdauungsvorginge in die zweite Periode
fallen und somit auf Rechnung des am Beginn dieser Periode abgeschiedenen
alkalischen Saftes zu setzen sind. Besonders klar liegen die Verhaltnisse hin-
sichtlich der Eiweiffverdauung. Wie Fiitterungsversuche mit koaguliertem Eiweil3
oder Dotter ergeben haben, lassen die genannten Substanzen wihrend der ganzen
Zeit der sauren Reaktion keine Veridnderung erkennen, wihrend sich in der
Periode der alkalischen Reaktion das Verschwinden der genannten Kérnchen
leicht verfolgen 1aB3t. Die Tatsache, daB die Proteolyse bei neutraler oder schwach
alkalischer Reaktion vor sich geht, befindet sich in guter Ubereinstimmung mit
den Feststellungen von MEsSNIL und MouToN. Die genannten Autoren konnten
aus Paramaecienleibern ein Ferment gewinnen, das Gelatine und Fibrin angreift
und das Optimum seiner Wirkung bei Neutralitit gegen Lackmus entfaltet.

Uber die Verwertung der Kohlenhydrate sind wir mangelhaft unterrichtet.
Den sparlichen, durchweg aus #lterer Zeit stammenden Angaben zufolge sollen
sich an den von Infusorien aufgenommenen Stirkekdrnern Korrosionserschei-
nungen, vielfach auch verindertes Verhalten dem Jod gegeniiber, nachweisen
lassen.

Wihrend frither der Infusorienzelle die Fihigkeit der Fettverwertung all-
gemein abgesprochen wurde, da Beobachtungen ergeben hatten, dafl auf-
genommene Fettkiigelchen anscheinend unveriandert den Ciliatenkorper ver-
lassen, gelangte NIRENSTEIN!) zu Ergebnissen, die an der Ausniitzung des Fettes
durch die Infusorienzellen keinen Zweifel bestehen lassen. Schon die Tatsache,
daf3 Paramaecien bei fettreicher Kost (Eidotter, Milch, Fettemulsion) in wenigen
Stunden solche Mengen von Fett als Reserve in ihrem Endoplasma anhiufen,
wie sie in gleichem Ausmafle bei fettloser Nahrung niemals zu erzielen sind,
spricht fiir die Verdauung von Fett. DaB bei Verfiitterung von Milch oder Ol-
emulsion die relativ ansehnlichen Fettkiigelchen anscheinend unverindert den
Infusorienkérper verlassen, erscheint bei der kurzen Verweildauer der Nahrung
und der hierdurch bedingten relativ geringen Ausniitzung der einzelnen Fett-
kugeln selbstverstandlich. Klarer sind die Ergebnisse bei Verfiitterung von
Dotter, dessen Elemente (die Kérnchen des gelben Dotters), wie die Sudanreaktion
lehrt, neben Eiweill Fett enthalten. Verfolgt man mittels der Sudanprobe die
Verinderung der Dotterkérner wihrend ihres Aufenthaltes im Paramaecien-
korper, so zeigt es sich, daBl das Fett wihrend der ganzen ersten Periode unver-
andert bleibt, wihrend es in der zweiten Periode vollkommen verschwindet.
Es fallt also auch die Fettverdauung in diejenige Periode, in der die Proteolyse
vor sich geht. Dal} es sich bei der Fettverdauung nicht etwa um Aufnahme
feinster Tropfchen ins Endoplasma, sondern um Uberfiihrung von Fett in wasser-
losliche Produkte handelt, beweist die Beobachtung, daB bei Verfiitterung von
mit Sudan gefirbtem Fett das im Endoplasma gespeicherte Reservefett farb-
los ist.

Bei den Fermentzellen der Metazoen erscheint die Fermentproduktion an eine bestimmte

Zellstruktur, namlich an die Entwicklung granuldrer Gebilde gebunden. LaBt die Abscheidung
der Verdauungsenzyme innerhalb der Protozoenzelle die gleiche Sekretionsform erkennen?

!) NIRENSTEIN, E.: Zeitschr. f. allg. Physiol. Bd. 10. 1909.
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Es liegen Beobachtungen vor, die tatsichlich in diesem Sinne gedeutet werden konnten.
Schon Prowazex konnte feststellen, daB bei mit Neutralrot vital gefarbten Paramaecien
rings um die in Bildung begriffene Nahrungsvakuole eine Ansammlung feinster rotgefiarbter
Endoplasmakérnchen auftritt. Die weitere Verfolgung des Schicksals dieser Kornchen ergab
folgendes (NIRENSTEIN): Die Kérnchen durchdringen die Vakuolenhaut und lagern sich
nach Resorption des Vakuolenwassers der Oberfliche des Nahrungsballens an. In diesem
Zustande verharren sie wihrend der ganzen ersten Periode, d.i. bis zum Auftreten des
alkalisch reagierenden Fliissigkeitsergusses rings um den Nahrungsballen. Jetzt 16sen sich
die Kornchen von der Oberfliche des Nahrungsballens ab, quellen zu tropfchenartigen
Gebilden auf und schwimmen noch eine Zeitlang in der Vakuolenfliissigkeit umher, um sich
schlieBlich darin vollig aufzulésen. Der Umstand, dal die Auflésung der Endoplasma-
kornchen in der Vakuolenfliissigkeit in diejenige Periode fillt, in der die Verdauung der
Nahrung statthat, legt nun den Gedanken nahe, in den Endoplasmakérnchen Tréger von
Fermenten zu vermuten. Immerhin erscheint bei der Annahme einer Fermentnatur der
Kornchen groBe Vorsicht geboten. Zunéchst ist darauf hinzuweisen, daf es sich bei der
Neutralrotfarbung nicht einfach um einen durch Farbung sichtbar gemachten Vorgang
handelt, der in gleicher Weise auch am ungefiarbten Tier verlauft, sondern die Sachlage ist
vielmehr die, daB die Erscheinung mit der Wirkung des Neutralrot selbst zusammenhangt.
Ein derartiges massenhaftes Eindringen von Endoplasmakérnchen in die Nahrungsvakuole
findet am ungefarbten Tier nicht statt. Ferner wurde beobachtet, daBl unter der Wirkung
von Neutralrot — und zwar nur dann — ein massenhaftes Eindringen von Endoplasma-
kornchen auch in solche Vakuolen stattfindet, die iiberhaupt keine Nahrungsvakuolen sind
[NIRENSTEIN!)]. Man gewinnt den Eindruck, daB die Infusorienzelle die Tendenz hat, die
farbstoffbeladenen Granula zu eliminieren. Von diesem Gesichtspunkte besehen wiirden
sich die Kornchen eher als Exkretgranula prisentieren. Schlieflich wire zu erwégen, ob
nicht die Vereinigung eines sekretorischen und exkretorischen Vorganges vorliegt, wie sie
fiir manche Darmzellen niederer Metazoen beschrieben wurde.

Die zur Entleerung bestimmten Nahrungsvakuolen (Kotvakuolen) sammeln
sich an einer bestimmten Stelle des Zellkorpers, wo sie hiufig zu einer einzigen
groBen Kotvakuole konfluieren. Die Entleerung erfolgt durch den Zellafter
(Cytopyge), d. i. durch eine persistierende Liicke im corticalen Plasma, die aller-
dings nur im Moment der Entleerung erkennbar wird.

Reservestoffe. Im Kérper zahlreicher Ciliaten wurde Glykogen mikrochemisch
nachgewiesen. Der makrochemische Nachweis gelang bei Glaucoma scintillans
(BarrurTH). Ein dem Glykogen verwandtes, aber mit ihm nicht identisches
Kohlenhydrat, das Paraglykogen, findet sich bei den endoparasitischen Ciliaten
Nyctotheres und Balantidium. Nahrungsabschlufl bringt die Paramylumkérner
zum Verschwinden.

Schon unter natiirlichen Ernahrungsbedingungen enthalten die meisten
Infusorien in ihrem Endoplasma mehr oder minder erhebliche Mengen von Feti-
kornchen. Bei Verfiitterung fettreicher Nahrung konnte die Menge des im Endo-
plasma von Paramaecium caudatum gespeicherten Fettes bis zu einem solchen
Grade gesteigert werden, daB das Endoplasma von dichtgedringten Fettkérnchen
ganz erfiillt war (NIRENSTEIN). Die Bedeutung dieses Fettes als Reservestoff
ergibt sich aus dem Umstand, daB es durch Hungern zum Schwinden gebracht
wird. Verfiittertem Fett analog wirken Seifen, auch ohne Glycerinzusatz. Auch
mit Kohlenhydraten und EiweiB ist, wenn auch in vermindertem MaBe, Speiche-
rung von Reservefett zu erzielen.

Rhizopoden.

Wie schon hervorgehoben wurde, scheinen sowohl die den Verdauungs-
vorgang vorbereitenden Prozesse wie auch die Verdauung selbst bei den Rhizo-
poden im groBen und ganzen in dhnlicher Weise sich abzuspielen wie bei den
Ciliaten. Die Menge der primiren Vakuolenfliissigkeit héingt von der Art der

1) NireNSTEIN, E.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 179. 1920.
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Nahrung ab. Unbewegliche Nahrungskérper werden mit wenig Flissigkeit auf-
genommen, wihrend bei beweglichen Objekten (Flagellaten, Infusorien, Rota-
torien) die Menge des gleichzeitig mit aufgenommenen Wassers um so grofer ist,
je schwieriger sich die EinschlieBung des betreffenden Organismus gestaltete.
Die Bildung einer Vakuolenhaut ist besonders bei Amobenformen mit zéhem
Ektoplasma deutlich zu verfolgen. Hat das durch starkeres Lichtbrechungs-
vermogen kenntliche Ektoplasma den Nahrungskérper von allen Seiten um-
schlossen, dann erhalt es sich noch eine Zeitlang als glinzende Hiille, um schlief3-
lich bis auf eine persistierende Grenzschicht zu verschwinden (Abb. 17). Ballung
des aus kleinsten Partikelchen (Bakterien) besteheriden Vakuoleninhaltes in der
Weise, wie sie oben fiir Ciliaten beschrieben wurde, beobachteten GREENWOOD
und SAUNDERS in den Vakuolen von Myxomycetenplasmodien. Dafl auch hier
bei der Formung von Nahrungsballen Hiillen-
bildungen eine Rolle spielen, geht aus Beobach-
tungen von PENARD?!) hervor, der bei Amoeba
terricola kapselartige Hiillen rings um die
Nahrungsballen feststellen konnte.

DasVerhalten der Vakuolenreaktion wahrend
der einzelnen Phasen des Verdauungsvorganges
diirfte mit demjenigen bei Infusorien iiberein-
stimmen; wenigstens fanden GREENWoOD und
SAUNDERS, daB die Nahrungsvakuolen von Plas- Abb. 17. Schema der Vakuolen-

; 5 : . wandbildung bei einer Amdbe.
modien zunéchst immer sauer reagieren (gegen (Nach RHUMBLER, aus JORDAN:
Lackmus, Alizarinsulfat, gelegentlich auch gegen Physiol. wirbelloser Tiere.)
Kongorot), und daf in einem spateren Zeitpunkte
die saure Reaktion regelmiBig einer alkalischen Platz macht. In Hinsicht auf
die eigentlichen Amében fehlt es an systematischen, die Vakuolenreaktion be-
treffenden Untersuchungen. So vielscheint aber aus den Angaben hervorzugehen,
daB um jeden aufgenommenen Fremdkorper, gleichgiiltig, ob er als Nahrung
verwendet wird oder nicht, gleichgiiltig, ob er mit oder ohne Wasser einverleibt
wurde, ein sauer reagierendes Sekret abgeschieden wird, das auf lebende Organis-
men toxisch wirkt. Die Geschwindigkeit der Abtotung héngt auBer von der
Natur des einschlieBenden Organismus von der Art, der Grofie und der Zahl der
aufgenommenen Individuen ab. Wahrend Euglenen in den Nahrungsvakuolen
von Plasmodien etwa erst am dritten Tage absterben (CELAKOVSKY), erweist
sich das Vakuolensekret von Amdben weitaus giftiger. Bei einem von einer
Amoeba proteus aufgenommenen hypotrichen Infusor war schon nach 5 Minuten
Verlangsamung des Wimperschlages und nach 13 Minuten vollige Unbeweglich-
keit festzustellen [K. GRUBER?)]. In diesem Zusammenhange sei daran erinnert,
daB auch die nach auBen abgeschiedenen klebrigen Sekrete mancher Amében
(Am. verrucosa) augenscheinlich ebenfalls giftig wirken, da sie die an der Ober-
fliche der Amobe klebengebliebenen Beutetiere rasch lahmen. Ob bei der Gift-
wirkung des Vakuolensekretes die saure Reaktion eine Rolle spielt, entzieht sich
der Beurteilung.

Verdauung. DaB das Vakuolensekret in einem gewissen Zeitpunkte proteo-
lytische Fahigkeiten gewinnt, wurde durch zahlreiche unmittelbare Beobachtungen
erhirtet. Erbeutete Flagellaten, Infusorien usw. zerfallen in den Vakuolen von
Améoben und Heliozoen und verschwinden bis auf geringe Reste. Noch ein-
deutiger sind die Ergebnisse der Fiitterung mit reinen EiweiBstoffen. Nach den
Beobachtungen von CELAKOVSKEY bilden sich in den Plasmodien von Myxomyceten

1) PENARD, E.: Arch. f. Protistenkunde Bd. 28. 1913.
2) GRUBER, K.: Arch. f. Protistenkunde Bd. 25. 1912.
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5—6 Stunden nach der Fiitterung mit koaguliertem Eiwei um die einzelnen
EiweiBkorner kleine Vakuolen, in denen sich die EiweiBpartikelchen vollig auf-
lésen. StoLc beobachtete Losung von koaguliertem Eieralbumin in den Vakuolen
von Pelomyxa palustris. Ein Zusammenhang zwischen EiweiBverdauung und
saurer Reaktion scheint nicht zu bestehen, da nach den Untersuchungen von
GREENWOOD und SAUNDERS die Eiweiiverdauung keineswegs mit dem Beginn
der Séurereaktion zusammenfallt, sondern erst viel spéter einsetzt, und zwar zu
einem Zeitpunkt, in dem die Vakuole zwar noch schwach sauer reagiert, sehr bald
aber neutral bzw. alkalisch wird, ohne da8 der weitere Fortgang der Verdauung
dadurch gestort wiirde. Die Annahme, daB es sich in den Vakuolen der Rhizo-
poden bzw. Myxomyceten um tryptische Verdauung handelt, erhilt eine wesent-
liche Stiitze durch Untersuchungen von Mourox iiber die Wirkungsart der von
ihm dargestellten Amoboprotease. Der Glycerinextrakt aus Amébenkulturen
bzw. die wasserige Losung seines Alkoholniederschlages enthilt ein Ferment,
das Fibrin, Gelatine, in geringem MaBe auch koaguliertes Eiereiwei zu losen
imstande ist. Das Optimum der Wirkung liegt zwischen Neutralitit fiir Phenol-
phthalein und Neutralitit fiir Lackmus. Gegen Siuren ist das Ferment duBerst
empfindlich. Auch die Art, wie Fibrin verdaut wird, spricht fiir ein trypsinartiges
Ferment: Das Fibrin zerfillt ohne Quellung zu kleinsten Partikelchen, die sich
fast ohne Riickstand auflosen. Unter den Verdauungsprodukten konnten Tyrosin
und Tryptophan nachgewiesen werden. Wihrend abgetotete Bacillen durch die
Améboprotease rasch aufgelost werden, erweist sich diese lebenden Bacillen gegen-
iiber vollkommen wirkungslos.

Die Angaben iiber Kohlenhydratverdauung lauten widersprechend. Wihrend
sowohl GREENWOOD wie MEISSNER auf Grund von Beobachtungen bei Am.
proteus bzw. Am. princeps, Am. radiosa und Pelomyxa palustris den Amé&ben
jedes Verdauungsvermégen fiir ungequollene Stirke absprechen, konnte Storc
sowohl fiir Pelomyxa pal. als auch Am. proteus feststellen, daB von den ge-
nannten Rhizopoden aufgenommene rohe Weizenstirke in der fiir diastatische
Enzymwirkung charakteristischen Weise korrodiert wird. AuBerordentlich wider-
standsfahig erwies sich Kartoffelstirke; Korrosionserscheinungen waren selbst
nach mehrtiagigem Verbleib der Stirke im Innern der Pelomyxa nicht nachzu-
weisen; daf} aber selbst in diesem Falle eine Ausniitzung des Kohlenhydrats statt-
gefunden hat, bewies die Auffiillung der als Glykogenspeicher dienenden ,,Glanz-
korper. Auch fir Foraminiferen ist eine wirkliche Verdauung dargebotener
Stirkekorner nachgewiesen worden (JENSEN). Ob Myxomycetenplasmodien rohe
Starke ausniitzen, erscheint zweifelhaft, gequollene unterliegt der Verdauung
(CELAKOVSKY). Die Anwesenheit celluloselésender Fermente innerhalb der
Nahrungsvakuolen von Rhizopoden scheint ziemlich verbreitet zu sein. Schon
die Beobachtung REUMBLERS, daBl von Am. verrucosa aufgenommene Oscillaria-
faden im Innern des Tieres zu einer braunroten kriimeligen Masse zerfallen, be-
weist die Anwesenheit einer Cytase. Storc fand, da$ bei ausgehungerten Exem-
plaren von Pelomyxa, deren Glykogenreserven (Glanzkérper) erschopft waren,
diese sich wieder auffiillten, wenn Baumwoll- oder Filtrierpapierfasern verfiittert
wurden. Schlieflich sei daran erinnert, daB gewisse amoboide Formen (Vam-
pyrellaarten) die Wand von Algenzellen anbohren, um sich des Zellinhaltes zu
bemichtigen, ein Vorgang, der ebenfalls das Vorhandensein eines celluloselésenden
Fermentes voraussetzt.

Die Fettverdauung der Rhizopoden wurde nur wenig untersucht, im wesent-
lichen mit negativem Erfolg. MEissNER und GREENWOOD konnten bei Amoben
keine Veranderung an aufgenommenen Fetttropfen nachweisen. Bei Aetino-
sphaerium halt GREENWOOD geringe Fettverdauung fiir wahrscheinlich.
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Auf die Verdauung folgt die Resorption der Verdauungsprodukte, kenntlich
an der Verkleinerung der Nahrungsvakuole. Uber den Vorgang selbst ist nichts
bekannt.

Die nichtresorbierten Nahrungsteile gelangen zur Ausstofung. Gleich der
Nahrungsaufnahme ist auch die Kotentleerung nicht an eine bestimmte Stelle
des Rhizopodenkorpers gebunden, sondern kann an beliebiger Stelle der Korper-
oberflache erfolgen. Dabei zeigen sich in der Art der Entleerung gewisse Ver-
schiedenheiten, die an analoge Differenzen der Nahrungsaufnahme erinnern.
Manche Entleerungsarten wiederholen geradezu die einzelnen Phasen der
Nahrungsaufnahme in umgekehrter Reihenfolge.

Reservestoffe. Die Speicherung von Kohlenhydraten wurde eingehend an den
schon erwihnten ,,Glanzkérpern® von Pelomyxa verfolgt (Storc). Diese stellen
rundliche oder unregelmaBig geformte Koérperchen dar, die innerhalb einer aus
schwerloslichem Kohlenhydrat bestehenden Hiillmembran Glykogen enthalten.
DaB es sich tatsdchlich um Reserveglykogen handelt, geht schon daraus hervor,
daf es im Hunger schwindet und bei Verfiitterung von Stirke, Cellulose, aber
auch von Coniferin (Glucosid) wieder auftritt; durch Verfiitterung von Eiweif3
oder Fett war Glykogenbildung nicht zu erzielen. Bei reichlicher Kohlenhydrat-
zufuhr kommt es nicht bloB zur Aufspeicherung des Glykogens in den Glanz-
korpern, sondern zum Auftreten von Glykogenbrocken innerhalb des Endo-
plasmas [LEINER?)].

Dafl unter den Endoplasmaeinschliissen verschiedener Amobenformen auch
Fetttropfen regelmaBig anzutreffen sind, wird mehrfach angegeben. Ob es sich
um gespeichertes Reservefett handelt, steht noch dahin. Das gleiche gilt von den
Fetttropfen, die sich in bedeutender Menge in der intrakapsuliren Sarkode der
Radiolarien vorfinden.

Steht die Verdauung, d. i. die Produktion des Verdauungssaftes, unter dem
Einfluf} des Zellkernes? Man versuchte die Frage durch Beobachtungen an kern-
losen Teilstiicken von Amében zu entscheiden. Nach den iibereinstimmenden
Beobachtungen von Storc und von K. GRUBER nehmen kernlose Amébenfrag-
mente selbst bewegliche Beuteobjekte auf und verdauen sie in ihren Vakuolen.
Wiihrend nun Storc daraus den SchluB zieht, daB auch dem kernlosen Plasma
das Vermogen zukommt, Verdauungssifte zu erzeugen, diirfte es sich nach
GRUBER eher um eine Nachwirkung von Sekreten handeln, die noch zur Zeit
der Kernhaltigkeit im Plasma gebildet wurden. Die Frage erscheint also nicht
geniigend klargestellt. Sicher ist nur, da die Umwandlung der resorbierten
Nahrung in Korpersubstanz, also die Assimilation, ausschlieflich mit Hilfe des
Kernes erfolgen kann, da kernlose Fragmente selbst bei wochenlanger Beob-
achtung trotz Nahrungsaufnahme keine GroSenzunahme zeigen und schlieflich
(spatestens nach 30 Tagen) zugrunde gehen.

1) LEINER, M.: Arch. f. Protistenkunde Bd. 47. 1924.
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Zusammenfassende Darstellungen.

WeiNLaND, E.: Verdauung und Resorption bei Wirbellosen. Oppenheimers Handb.
d. Biochem. Bd. TII, S. 2. Jena 1909. (Ubersicht iiber die Nahrung der Tiere und die bis
1909 bekannten Enzyme.) — BIEDERMANN, H.: Aufnahme, Verarbeitung und Assimilation
der Nahrung. Wintersteins Handb. d. vergl. Physiol. Bd. IT, S. 1. 1911. (Ubersicht iiber
die Gruppen der Invertebraten und Vertebraten.) — PUTTER, A.: Vergleichende Physio-
logie. Jena 1912. — JorpaN, H.J.: Vergleichende Physiologie wirbelloser Tiere. Bd. I.
Ernahrung. Jena 1913. (Gruppeniibersicht aller Invertebraten; vergleichende Darstellung
unserer Fragen S.641—668.) — BuTscaLi, O., ¥.BrocaMaNN u. C. HAMBURGER: Er-
niahrungsorgane. Biitschlis Vorlesungen iib. vergl. Anat. Berlin 1924. (Anatomie der Ver-
dauungsorgane.)

Die Literatur in unseren FuBnoten ist fast nur aus der Zeit nach 1913 angegeben ; Literatur
vor 1913 findet man entweder in den obengenannten Handbiichern oder im Autoren-
verzeichnis der Arbeiten nach 1913.

Wohl alle Tiere bauen die Nahrung?) so tief ab, daB die Bausteine zu art-
eigenen Stoffen verwendet werden koénnen. Diese Zerkleinerung geschieht stets
durch Fermente, aber an zwei verschiedenen Orten: entweder (gewohnlich)
extraplasmatisch in Hohlen (in einigen Fillen auch vor dem Munde) oder
intraplasmatisch in Vakuolen aufnehmenden Gewebes (vgl. S. 65); beide Wege
der Zerkleinerung koénnen verbunden sein.

I. Die Extraplasmatische Verdauung.

Es soll hier erstmalig versucht werden, sieben Typen der Nahrungsaufnahme
bei den Metazoen umfassend zu umreiien; gleichzeitig soll untersucht werden,
ob eine typische Nahrungszerkleinerung auch mit einem typischen Darmbau
in Beziehung steht.

1) Aus dem Zoologischen Laboratorium der Reichsuniversitit Utrecht.

%) Uber die Art der Nahrung, welche lebende Wesen beniitzen, hat W. SPEYER eine
Ubersicht gegeben: Die Ernihrungsmodifikation der Organismen. Beitrige aus der Tier-
kunde, Festschr. Braun 1924.
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A. Mikrophage Tiere.

Viele Tiere verzichten auf die Zertriimmerung groBer Nahrungskorper und
beschranken sich ausschlieBlich auf die Gewinnung kleiner Teile. Wir wollen
diese Tiere die mikrophagen Tiere nennen.

Zu ihnen rechnen wir erstens solche Tiere, die nur kleine Partikel oder Orga-
nismen des Wassers in Mengen einstrudeln (Partikelfresser); zweitens solche
Tiere, die sich darauf spezialisieren, nahrungsreiche Fliissigkeiten einzusaugen
(Sauger). Beide Gruppen bedienen sich also des Wassers als Vehikel der Nahrung;
beide setzen an Stelle der grofien Beute, deren Jagd wieder besondere Fang-
organe und Sinnesorgane notig macht, die groBe Anzahl kleinster Beuteobjekte
oder deren hochgradige Qualitat (Blut, Pflanzensifte).

Auch makrophage Tiere gehéren letzten Endes zu den ,,Mikrophagen‘:
erhalten doch auch ihre resorbierenden Darmflichen kleinste Partikel oder
Fliissigkeiten. Der Unterschied liegt aber darin, daB die mikrophagen Tiere
sich ausschlieBlich auf den Gewinn von Partikeln und Siften beschrinken, also
keine grofen Stiicke aufnehmen konnen; und daB sie fiir diesen Gewinn be-
sondere Apparate besitzen.

1. Typus: Die reinen Partikelfresser.

Die Urstoffe des Wassers bilden die Nahrung dieser Tiere; eine Uber-
sicht iiber diese Urnahrung laBt sich etwa so gebenl):

Belebte Stoffe des Wassers Unbelebte Stoffe
Uber 21 Unter 2u Detritus I Kolloide l Loésungen
Autotrophes Nanno- Bakterielles Nanno- tiber unter
plankton plankton 0,1u 0,1—0,001 0,001
Urnahrung der Partikelfresser Urnahrung der Pflanzen

Wahrscheinlich liefert der Detritus iiber 0,1 u, die zersetzte Masse zerfallender
Organismen, den gréBten Anteil bei der Erndhrung der meisten Partikelfresser.

Wir finden Partikelfresser in zwei Bezirken des Wassers: Als mobile, aktive Filtratoren?)
durcheilen sie mehr oder weniger schnell das Wasser und gewinnen dabei jene Partikel
(Pelagische Formen). Als sessile, aktive Filtratoren3) sitzen sie am Boden des Wassers fest
und erndhren sich von den vorbeischwimmenden oder niederregnenden Kleinorganismen
(Benthostiere). — Der Pelagischen Formen*)sind viele; zur Ubersicht seien hier einige genannt:
Unter den Crustaceen die Cladoceren (mit Ausnahme der rauberischen Gymnomera, z. B. Lep-
todera, Polyphemus und Bytothrephes), viele Copepoden und Naupliuslarven; die frei-
schwebenden Tunicaten und Rotatorien; die Larven der Stechmiicken; unter den Gastro-
poden die Pteropoden und Janthinen; von den Echinodermen die pelagische Holothurie
Pelagothuria®). Diese Urnahrungsfresser dienen dann wieder GroBlen zur Beute, den eigent-
lichen Planktonfressern®), die man ruhig auch zu den Partikelfressern rechnen kann: z. B. die

1) NrumMaNN, E.: Die natiirliche Nahrung des limnischen Zooplanktons. Lunds uni-
versitets arsskrift, N. F. Avd. 2, Bd. 14. 1918. — Uber die Ernihrung durch geldste Stoffe
vgl. A. PUTTER: Erndhrung der Copepoden. Arch. f. Hydrobiol. Bd. 15, S.70. 1924.

%) NauvmaxN, E.: Spezielle Untersuchungen iiber die Erndhrungsbiologie des tierischen
Limnoplanktons. I. Cladoceren. Lunds universitets arsskrift, N. F. Avd. 2, Bd. 17. 1921.

%) NaumanN, E.: Notizen zur Ernahrungsbiologie der limnischen Fauna. Arkiv f. zool.
Bd. 16, S.1. 1924.

%) Ubersicht tiber die Ernahrung dieser Planktontiere gibt H. LoEMANN: Probleme der
Plan]sztonforschung. Verhandl. d. dtsch. zool. Ges. 1912. Vgl. auch E. NauvmaNN: Zitiert
auf S. 26.

5) CEUN: Aus den Tiefen des Weltmeeres. S.546. Jena 1905.

) WILLER, A.: Nahrungstiere der Fische. Handbuch der Binnenfischerei 1924, S. 143,
wo auch andere Beispiele.
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Jungfische, Heringe; ferner die Schizopoden unter den Krebsen!), die Mystacoceti (Barten-
wale), welche vor allem von den Pteropoden leben (Limacina, Clio): in so groBler Menge,
daB man 2 cbm davon in dem Magen eines Finnwales antraf.

Benthontisch (als Grundbewohner), d. h. als sessile aktive Filtratoren, ernihren sich
zahllose Tiere vom Detritus, der den mobilen Filtratoren entgeht. Hierzu gehéren Tiere,
die eine beinahe festsitzende Lebensweise fiihren, wie z. B. Amphioxus und die Lamelli-
branchiaten?); unter den Holothurien Cucumaria und Thyone®). Ganz fest sitzen z. B. die
Spongien, viele Actinien [Actinoloba, Prontanthea, Metridium, Korallen?)], sedentéire Anne-
lidenund Rotatorien, Cirripedien, Ascidien, Brachiopoden, festsitzende Crinoiden, Bonellia usw.

Ein mechanisch-physiologisch sehr anziehendes Problem ist nun die Frage:
auf welche Weise gewinnen diese Tiere die Partikel? Das Wasser hilt die Nahrungs-
teilchen schwebend; gesammelt werden sie vom Tier auf recht verschiedene
Weisen: durch Filtrieren, Schleimverkleben und Abtasten.

1. Zum Filtrieren sind drei Dinge notwendig: Wasserbewegung, Filtrieren
und Sammeln (bzw. Einschlucken) des Filtrates. Die Wasserbewegung kann
mechanisch recht verschieden hervorgerufen werden. Zunachst gibt es einige
Tiere, die sich passiv dabei verhalten; sie seihen einen von der Natur gegebenen
Wasserstrom durch besondere Filtriervorrichtungen ab, ohne selbst etwas zur
Wasserbewegung beizutragen; so stellen sich die Simuliumlarven (Kriebel-
miicken) gegen den Wasserstrom fest und filtrieren ihn passiv durch Mund-
anhénge®); die Ephemeridenlarve Chirotonetes dagegen filtriert Diatomen
passiv durch die Thorakalfiile, die mit langen Haaren besetzt sind; aber auch
hier sind die Kopfextremititen zum Sammeln der Nahrungsteilchen und zum
Fortbringen an den Mund geeignet). Bei vielen Tiefseeschwidmmen ist eine
Riickbildung des Wimperapparates zu beobachten; wahrscheinlich seihen diese
Tiere Tiefseestrome durch die Kanile ihres Korpers passiv ab?).

Vielfach geschieht aber die aktive Wasserbewegung durch . Wimpernschlag,
meist in Verbindung mit besonderen Filtern. So bei den Rotatorien durch das
Wimperorgan®), bei den Muscheln®) (Abb. 18 und 19), Aszidien und bei Amphioxus
durch die Wimpern der Kiemen, wobei die Kiemen selbst als sehr feines und
stark ausgedehntes Filter Dienst leisten. Das Filtrat wird zu bestimmten Schleim-
rinnen gebracht, hier angehduft und durch besonders kraftige Wimpern dem
Munde zugefiihrt. Bei den Schwiammen, deren GeiBelschlag und eigentiimlicher

5 1) DEPpOLLA, PH.:"Nahrung und Nahrungserwerb bei Praunus. Biol. Zentralbl. Bd. 43,
. 534. 1923.

%) Letzte (und recht genaue) Untersuchungen von C. M. YonGE: Mechanism of feeding,
digestion and assimilation in Mya. Brit. journ. of exp. biol. Bd. 1, S.15. 1923. — Ostrea,
Journ. of the Marine Biolog. Assoc. Bd. 14, S. 295. 1926.

3) Heypg, H. C. v. p.: Arch. néerland. de physiol. de I’homme et des anim. Bd. 8,
S. 112. 1923.

1) CARPENTER, F. W.: Feeding reactions of the rose coral. Proc. of the Americ. acad.
of arts Bd. 46, S. 149. 1910. — Boscama, H.: Voedsel d. Koraaldieren. Ned. Dierk. Vereen.,
29. Sept. 1923; Jaarb. v. de kon. acad. v. wetensch. (Amsterdam) Bd. 27. 1923; Proc. of
the Americ. acad., Cambridge U. S. A. 1925.

Bd ®) NauMaNN, E.: Notizen zur Erndhrungsbiologie der limnischen Fauna. Arkiv f. zool.
. 16. 1924.

6) CLEMENS, W. A.: An ecological study of the Mayfly Chirotonetes. Univ. of Toronto
studies, biol. series Bd. 17. 1917.

7) BIDDER, G. P.: Relation of the form of a sponge to its currents. Quart. journ. of
microscop. science Bd. 67, S.293. 1923.

8) NavmanN, E.: Nabrungserwerb und Nahrung der Copepoden und Rotiferen. Lunds
universitets arsskrift Avd. 2, Bd. 19, Nr. 6. 1923.

%) Genauere Angaben iiber die besondere Verteilung groberer und feinerer Partikel
auf den Mundlappen und im Magen findet man in den schénen Arbeiten von C. M. YoNGE:
Mechanism of feeding in Mya. Brit. journ. of exp. biol. Bd. 1, S.15. 1923. — Derselbe:
Structure and physiology of the organs of feeding and digestion in Ostrea. Journ. of the
Marine Biolog. Assoc. Bd. 14, S. 299. 1926. (Gute Abbildungen.)
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Abb. 18a—c. Schemata zur Verdeutlichung des Wasser-
stromes in einer Muschelkieme. — Abb.18a: Horizontal-
schnitt durch einen kleinen Teil einer Kiemenhilfte,
von dorsal gesehen. Nach dem Tierkérper zu (medial)
liegt die absteigende Lamelle, vom Tierkérper ab
(lateral) die aufsteigende Lamelle. Beide Lamellen
sind teilweise durch die,,interlamellire Verwachsung**
verbunden. Jede Lamelle besteht aus Kiemenfila, die
durch die ,,interfilamentéire Verwachsung* verbunden
sind, bis auf Aussparungen, durch welche das Wasser
eintritt in den interlamelliren Hohlraum. — Abb. 18b:
Korperliche Darstellung eines gleichen Schnittes wie
in Abb. 18a. Eswird hieraus deutlich, daB der Wasser-
strom nur durch feine Offnungen (Réhren) von beider-
seits-auBen in den interlamelldren Hohlraum gelangen
kann. Diese Offnungen sind die Aussparungen der
interfilam. Verwachsungen. Der interlamellire Hohl-
raum ist allseitig geschlossen; in ihm steigt das Wasser
dorsad empor (groBer Pfeil) und verliBt durch einen
besonderen dorsalen Kanal den Kérper des Tieres.

Da die Offnungen in den Lamellen sehr klein sind, so dienen die Lamellen neben der Atmung
als Sieb. Der Partikelfang findet also vor den Offnungen statt, indem die Partikel vor
den Offnungen liegen bleiben. — Abb. 18c: Drei Kiemenfila stirker vergroBert, um den Bau
der Wimpern sehen zu lassen, welche den Wasserstrom bewirken und die abfiltrierten
Partikel an der AuBenwand der Lamellen transportieren (vgl. Abb. 19). — Entworfen durch

G. C. HirscH unter Benutzung von LaNes Lehrbuch der vergl. Anatomie.
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Filterapparat in Abb. 20 eingehend dargestellt ist!), bewirken die Geileln einen

gleichmaBigen Strom durch -die Kanile des Korpers, wobei dann besondere
,s3chornsteine (Kragen) um die GeiBeln die Fangflichen bilden

hohe Leucandra aspera filtriert 22 1 Seewasser pro Tag?).
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dea, die angefithrten Actinien

die Terebelliden unter den Brachiopoda und die thecosomen Pteropoda strudeln

11014

Andere Festsitzende dagegen, wie die Cr

f the fresh-water sponges. Tijdschr.

: Contribution to the physiologie o
d. nederl. dierk. vereeniging 2, Bd. 17, S.1. 1919.
: 3) CARPENTER, F. W.: Zitiert auf S. 26.

Zitiert auf S. 26.

1) TrieT, H. VAN
2) BIDDER, G. P.
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Wasserstrom aus der Apopyle hinaus teifiel der Kragenzelle

T _ Kragen

i
il uwu!ﬁﬁ :

I
Rawm zwisehen den Kragen Plasma der Wasserstrom in die Prosopyle hinein
Kragenzellen

S

b Prosopyle

Abb. 20a und b. Schemata zur Verdeutlichung des Wasserstromes in den Geifelkammern des
Siiwasserschwammes Spongilla. — Abb. 20a: Durchschnitt durch eine GeiBelkammer, die
eine kugelige Gestalt hat, mit zwei Offnungen: die Prosopyle zum Einstrom des Wassers,
die Apopyle zum Ausstrom. Der Weg des Wasserstromes ist mit schwarzen Linien angegeben,
der Weg der Nahrungspartikel mit griin. — Abb. 20b: Stiick der GeiBelkammerwand, stirker
vergroert und korperlich gezeichnet. — Die GeiBeln der Kragenzellen saugen das Wasser
durch ihre stoBende Bewegung aus der Prosopyle zwischen die Kragen und driicken es kon-
zentrisch zur Apopyle. Wahrend das Wasser dabei an die Kragen anstoBt, bleiben die Partikel
an der Auflenwand der Kragen haften. Hier werden sie durch Protoplasmastrémung der
dufleren Kragenwand (griiner Pfeil) zur Kragenbasis transportiert und darauf in das
Plasma der Kragenzellen aufgenommen (vgl. Abb.51). — Abb. 20a mit Benutzung von
v. TrieT, 1919, Fig. 59 u. 63. (Entwurf von G. C. HirscH.)
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durch Wimpern direkt die Nahrung in den Mund. Bei der Siphonophore Apolemia
uvaria (Abb. 21) schlagen Wimpern in eine trichterférmige Offnung das Zell-
syncytiums, wo am Ende eines intraplasmatischen Kanals die Partikel (Tusche)

in das Plasma aufgenommen werdent).

Drittens kann die Wasserbewegung durch Korperanhdnge geschehen. Als
Beispiele seien genannt: die Cirren des Amphioxus vor dem Munde und die
spiralférmig gedrehten Kopfanhinge der festsitzenden Rohrenwiirmer, z. B.
Spirographis. Sicher beobachtet ist aber das Fangen feiner Partikel durch eigen-
tiimliche Rumpfborsten beim réhrenbauenden SiiBwasseranelid Ripistis?): hier
sind an drei vorderen Segmenten (6—8) die Borsten sehr lang entwickelt; sie

Trichterfarmiger Riissel zum Fin-
strudeln der schwarzen Partikel
: !
Selilagrichtung J
der Wimpern _» T o T,
P’ \

- Wimpern

Zahlreiche
Wimpern ~—

: . . Wimper-
‘ Ly zelle

iy

L
Trichter- _{ =Y & 8
zelle TF ¢ ® “ & £

L : < p
p L]

. - o
-~ ¥ §
8-\
P i\ .
ol £ Verdauungsvakuole
4 in der Wimperzelle
(rechts vergrifert)

Abb. 21. Zwei Zellen aus dem Entoderm -eines

Tasters der Siphonophore Apolemia wvaria, nach

Fiitterung mit Tusche. Besondere ,, Wimperflammen‘

schlagen bei der linken Zelle die Tusche in einen

,,Trichter, welcher die Partikel zum Zellinneren
leitet. (Nach V. WiLLEM, 1894.)

s

: \

bilden quer zur XKorperachse
stehende Facher, die stindig auf
und nieder schwingen. Die dabei
festklebenden Partikel werden
regelméaflig vom Munde abge-
fegt, wobei sich der Kopf in
einem besonders entwickelten
Halsteile nach hinten neigt.
Beim Abstreifen helfen ventrale
Borstenbiindel des 2. Segmen-
tes, die wie ein Kamm den Mund
umstehen.

Vor allem aber ist die
Partikelaufnahme durch die
Korperanhénge bei den niederen
Krebsen uns durch die auf-
schlulireichen Untersuchungen
von O. STorcH in den letzten
Jahren erst verstandlich ge-
worden. Offenbar bei sehr vielen
niederen Krebsen wird ein
Wasserstrom zustande gebracht,
der vom Vorderende her das

Tier bauchwarts trifft und am Bauche nach hinten geleitet wird (Abb. 23a). Diese
Wasserbewegung dient in allen Fillen gleichzeitig zur Atmung, in einigen Fiallen
auch zur Fortbewegung (Schizipoden, Ostracoden, teilweise Copepoden). Aber
recht verschiedene Arten der Extremitdten werden hier zur Wasserbewegung,
zum Filtrieren und zum Vorbringen der Nahrung benutzt. Es ist wahrscheinlich,
daf} die Trilobiten alle Kopf- und Rumpfgliedmaflen dazu verwendeten?) (hol-
ethidischer Typus). Die Euphyllopoden dagegen [Daphnia‘)]und die Schizopoden
[Praunus®), Euphausia?)] benutzen nur die ThoracalfiiBe (metethidischer Typus);
die Ostracoden gebrauchen die Mandibeln®), die Culicidenlarven die Oberlippe

1) WiLem, V.: Bull. de Pacad. belgique (3) Bd. 27, S. 354. 1894.
2) Cori, C. J.: Nahrungsaufnahme bei Nais, Stylaria und Ripistis. Lotos, Prag Bd. 71,

S. 67. 1923.

3) StorcH, O.: Bau und Funktion der Trilobitengliedmaflen. Zeitschr. f. wiss. Zool.

Bd. 125, S. 299. 1925.

4) StorcH, O.: Morphologie und Physiologie des Fangapparates der Daphniden. Ergebn.
u. Fortschr. d. Zool. Bd. 6. 1924; vgl. dazu E. Nauman~: Zitiert auf S. 25, und O. STorcH:
Internat. Rev. d. ges. Hydrogr. 1925, und O. STorcH: Cladoceren. Biologie der Tiere Deutsch-
lands. Berlin 1925. — FraNke: Der Fangapparat von Chydorus. Zeitschr. f. wiss. Zool.

Bd. 125. 1925.
5) DEppoLLA, PH.: Zitiert auf S. 26.

6) StorcH, O.: Fangapparat eines Ostracoden. Verhandl. d. dtsch. zool. Ges. 1926.
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mit zwei groflen Borstenbiischeln!); und schlieBlich Diaptomus (Copepode) aus-
schlieBlich die MundgliedmaBen (proethidischer Typus). — Von diesen letzten
Tieren ist physiologisch bisher nur Diaptomus durch O. STORCHZ) genauer analy-
siert; Abb. 22 mége dies erlautern: die Aste der Antenne II, der Mandibel und
der Maxille I schlagen kraftig nach hinten in der Sagittalebene; dadurch wird
das Tier gleitend vorwirts gebracht; gleichzeitig wird hierdurch ein Wasser-
strom erzeugt (Abb.22b: Strom I), der vorn in einiger Entfernung vom Kérper
beginut und nach hinten bauchwirts verlauft; zwischen Maxille I und Maxille 1T
trifft dieser Strom die Bauchwand. Hier wird das Wasser durch die AuBeniste
der Maxille I besonders dem Bauche und dem Hinterende zugefiihrt (Strom 2
in Abb.22b). Nach Art der Wasserstrahlpumpe saugt dieser Strom 2 das Wasser
zwischen Maxille I und II an (Pfeil 3). Dadurch entsteht ein Unterdruck im
s, Filterraume** (Pfeil 4), der zwischen den Siebborsten der Maxille IT und den
Maxillipeden gelegen ist; deshalb tritt das Wasser durch die Filterborsten in
Richtung des Pfeiles 3 hindurch; gleichzeitig stromt Wasser von hinten (Pfeil 4)
und von den Seiten iiber die Maxillipeden hinweg in den Filterraum hinein. Die
Wasserbewegung kommt also zustande durch caudaden Schlag von drei Kopf-
extremitéten; filtriert wird nur durch Borsten des Maxille II. Die Nahrungs-
teile werden gesammelt durch den spitzen Bau des Filterraumes, durch die
Ober- und Unterlippe (welche letztere die Nahrungsteile hindurchtreten 1aBt)
und schlieBllich durch die Innenéste der Maxille I, welche besonders die Partikel
zum Munde geleiten.

Schlieflich bedienen sich viele Tiere zur Wasserbewegung einer Pumpe,
die abwechselnd Saug- und Druckpumpe ist: so der bekannte Atmungsstrom der
Teleostier von vorn nach hinten, bei welchem Nahrungsstiicke wohl teilweise
am Kiemenapparat héngenbleiben kénnen. Die Bartenwalfische bewegen die
Kleinnahrung durch den Einstrom des Wassers in den Mund; sie filtrieren das
Wasser, indem sie es mit erh6htem Druck durch die Barten pressen, die dadurch
alles Kleingetier zuriickhalten. Dabei kann der Mund fast die Hilfte des Korpers
einnehmen: auch hier — wie bei den Kiemen — starke OberflachenvergréBerung.
— Am besten ist uns aber die Mechanik des Ansaugens und Filtrierens bei Daphnia
(Cladoceren) durch O. STorRCH bekannt®*). Der Wasserstrom (Abb. 23 und 24:
schwarze Linie) kommt halb von vorn, halb von ventral, wird dem Bauche zu-
geleitet, hier durch Filterborsten des 3. und 4. Thoracopods filtriert und durch be-
sondere Abzugskanile nach hinten abgefiihrt; er beschreibt damit einen flachen
Bogen. Der Strom wird verursacht durch abwechselndes Ansaugen und Aus-
pressen einer Pumpe; deren Wand (Abb. 24) wird gebildet aus folgenden Stiicken:
dorsal aus dem Rumpfe, lateral von der Schale und den Beinen, ventral aus be-
stimmten Teilen des 3. und 4. Thoracopods. Dieser Pumpenraum wird dadurch
vergroBert, dal Teile des 3. und 4. Thoracopods sich spreizen, trotzdem aber
mit ihren Exiten abdichtend (Abb. 24a) der Schale eng anliegen. Dadurch strémt
das Wasser durch den Spalt der Schale (schwarzer und griiner Pfeil) mit groBer
Geschwindigkeit ein. Dadurch entsteht ein Unterdruck in den seitlich der Filter-
borsten gelegenen Abzugsriumen: es stromt also Wasser durch die Filter hin-
durch: Saugfiltration. Es werden 4—5 solcher Saugbewegungen in der Sekunde
ausgefiihrt. Ventrale SchlieBung des Pumpenraumes (Abb. 24b) und darauf Ver-

1) NauvmaNN, E.: Zitiert auf S. 25.

2) StorcH, O. u. O. PFISTERER: Fangapparat von Diaptomus. Zeitschr. f. vergleich.
Physiol. Bd. 3, 8. 330. 1925.

3) StorcH, O.: Zitiert auf S. 30.

4) CanwoN, G. H.: Labral glands of Simocephalus and mode of feeding. Quart. journ.

of microscop. science Bd. 66, S.213. 1922. — Vgl. auch Navmaxy, E.: Zitiert auf S. 25,
u. LuNxpBLAD, O.: Nahrungsaufnahme der Phyllopoden. Arkiv f. zool. Bd. 13. 1921.
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Die reinen Partikelfresser.

1. Typus
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engerung des Raumes (Abb. 24c—d) driickt das Wasser durch die Filterborsten
und bringt die Partikel zur Bauchrinne: Druckfiltration. Von hier werden die
Nahrungsteile durch komplizierte Borsten des 2. Thoracopods (Abb. 23b) nach
vorn zum Munde gebracht. Ein Kauen der Nahrung findet nicht statt. Bis zur
GroBe von 0,1 u wird alles abfiltriert (Zentrifugenplankton).

Dorsalseite

* Schale

Lateraljalte - Rumpf

* Bauchrinne

Filterborsten des
4. Thoracopods

— Exit zum Abdichten
= 4. Thoracopod

= Exit zum Abdichten

Filterborsten des
3. Thoracopods

Siebraum

_____ Einstrom gegen die
Bauchrinne zu

Ventralseite
a

Oberer Abzugkanal fiir das Wasser

Rumpf — ==

Bauchrinne

4. Thoracopod _

3. Thoracopod

Unterer Abzugkanal fiir das Wasser
b c d

Abb. 24a—d. Querschnitte durch Daphnia magna, auf der Hohe der Thoracopodien 3—4. —

Abb. 24a: Spreizen der Thoracopodien und damit Ansaugen des Wassers (schwarze Pfeile)

mit der Nahrung (griin). — Abb.24b—d: Annédherung der Thoracopodien aneinander, ventrales

Schlieen des Siebraumes, Verengerung des Siebraumes und dadurch Auspressen des Wassers

durch die Filterborsten laterad. Gleichzeitig Abfiltrieren der (griinen) Nahrung und Trans-

port zur Bauchrinne. — Entworfen von G.C. HirscH im Anschlu an O. StorcE (1924),
mit freundlicher Durchsicht des Forschers.

Uberall spielt hier Schleim zum Verkleben eine Rolle!); am sonderbarsten
aber haben die Appendicularien den ,,Schleim‘ benutzt (die auch die Wasser-
bewegung durch einen Kérperanhang, und zwar den Schwanz, zuwege bringen):

1) CanvoN, G. H.: Zitiert auf S. 31.
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sie formen aus Hautdriisensekret ein Filter, das 11/,mal so gro8 ist wie ihr Ké6rper;
es besitzt eine Maschenweite von 9—65 u und filtriert ca. 27 ccm Seewasser pro
Stunde!). Mit ihm fangen sie Zentrifugenplankton.

2. Selten geschieht es, dafl Tiere nur durch Schleimabsonderung und Wieder-
einschliirfen Partikel gewinnen: so die festsitzende Wurmschnecke Vermetus,
die eine grofle FuBdriise zu diesem Zwecke benutzt?).

3. Sehr verbreitet dagegen ist der Fang durch fadenformige oder biischel-
formige Anhinge, die oft wie Reisig durch das Wasser gezogen werden; dadurch
werden die Partikel mittels Schleim festgehalten und dem Munde zugefiihrt.
So nimmt der Mollusk Dentalium durch die klebrigen Capitacula Kleinnahrung
des Bodens auf. Rhythmisch und unaufhérlich werden die Extremititen der
Brachiopoden und Cirripedien, die ,,Tentakeln‘ der festsitzenden Anneliden ein-
gezogen und abgestreift; das gleiche ist beobachtet bei den Holothurien Cucu-
maria und Thyone?), wahrscheinlich auch bei Pelagothuria. Auch die Tentakel
der obenangefiihrten Actinien kénnen eingeschlagen werden.

Ein weiteres gemeinsames Kennzeichen aller dieser sehr verschiedenen Par-
tikelfresser beruht darin, daf sie groBtenteils keine Nahrungswahl auferhalb des
Korpers kennen: wahllos wird alles eingestrudelt und eingefangen, was ent-
sprechend Kklein ist. Es fehlen fiir diese Fragen zwar meist systematische Fiitte-
rungsversuche und stufenweise Darmuntersuchungen; in neuerer Zeit ist jedoch
fiir die Culex- und Simuliumlarven?), fiir die Cladoceren und die meisten Cope-
poden’®), fir Praunus (Schizopod) sowie fiir einige Radertiere [Conochilus, Tri-
arthra®)] nachgewiesen, da@ sie ohne Riicksicht auf Verwertbarkeit die Nahrung
abfiltrieren und verschlucken. — Andere nahe verwandte Formen dagegen, wie
Cyclops und Heterocope unter den Copepoden®) und viele Rotatorien?), weisen
bestimmte Nahrungskérper schon vor dem Munde ab. Das gleiche wurde in sehr
ausgepragtem Mafle bei den SiiBwasserfischen festgestellt, die teilweise geradezu
Nahrungsspezialisten sind€).

Das haufig wahllose Aufnehmen bringt es mit sich, dal die Partikelfresser
(soweit sie nicht Hautnahrungsaufnahme haben) grofler Nahrungsmengen be-
diirfen, die verhaltnismaBig schnell den Darm passieren: so wird von der fil-
trierenden Cladocera (z. B. Daphnia) je nach dem Genus in 15—60 Minuten der
ganze Darminhalt erneuert?), von Culicidenlarven und Ostracoden binnen einer
Stunde®). Gibt man jedoch experimentell den Cladoceren wenig Seston, so steigt
die Erneuerungszeit des Darminhaltes bis zu 15 Stunden, d. h., die Nahrung wird
viel besser ausgenutzt.

2. Typus: Die Sauger.

Eine Beschrinkung auf hochwertige flisssige Nahrung bedeutet die Auf-
nahme von Blut bei den stechenden Dipteren, Acarinen, Copepoden; bei den
Hirudineen, Ancylostoma, Ichthyotomus und einigen Mallophagen?); oder von
Pflanzensiften bei den Blattliusen, Schmetterlingen, Macrobioten usw.; oder
von Darminhalt bei den parasitischen Nematoden, Trematoden; von Detritus-

1) LopmanN, H.: Die von Sekretfiden gebildeten Fangapparate im Tierreich und
ibre Erbauer. Mitt. a. d. Naturhist. Museum Hamburg Bd. 30. 1913.

%) SimrotH, H.: Verh. d. V. internat. Zoologenkongr. Berlin 1901.

%) v.d. Hevpg, H. C.: Zitiert auf S. 26.

4) NauvManN, E. 1924: Zitiert auf S. 26. 5) NavmManN, E. 1923: Zitiert auf S. 26.
1994 ¢) ScEIEMENZ, P.: Nahrung der SiiBwasserfische. Naturwissenschaften Bd. 12, S. 522.
7) NAUMANN, E.: Zitiert auf S. 26. 8) NAUMANN, E. 1924: Zitiert auf S. 26.

?) KoLrLaN, A.: Blutaufnahme der Mallophagen. Zool. Anz. Bd. 56, S.231. 1923.

3*
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schlamm z. B. bei den Nematoden oder von Schleimgalle bei Distomum
hepaticum?).

In den letzten Fallen ist natiirlich ein Offnen von Wdnden fiir die Nahrungs-
aufnahme nicht nétig. Bei den ersten Beispielen dagegen wird die Korperwand
(Haut oder Darm) des Wirtes eréffnet. Geschieht dies durch die Extremitaten,
so ist die Form fast durchweg die eines Troicarts: einer Stechkaniile mit Fithrung.
Es ist erstaunlich, aus welchen verschiedenen morphologischen Teilen solche
Stechapparate aufgebaut werden und wie dhnlich sie einander doch im physio-
logischen Bauplan sind (Insekten, parasitische Crustaceen, parasitische Aca-
rinen). In anderen Fillen dienen zum Offnen Zihne der Mundhéhle mit be-
sonderer Konstruktion (Hirudo, Ancylostoma, Ichthyotomus).

Merkwiirdige Einrichtungen treffen wir bei den Insekten; hiervon nur ein Beispiel:
Die Schlupfwespe Hybrocytus?) sticht die Beuteraupe durch den caudalen Stechapparat
des Eilegebohrers an; Hybrocytus wartet darauf eine halbe Stunde in dieser Stellung, bis
das ausgetretene Beutesekret den Stachel umhiillt und gerinnt; wird dann der Stachel

herausgezogen, so bleibt ein Kanal im geronnenen Sekret zuriick, der nun von der Schlupf-
wespe als Saugrohr benutzt werden soll.

Der Pumpmechanismus liegt wohl in allen Féllen im Pharynx, allerdings
von recht verschiedener Konstruktion.

Bei vielen Blutsaugern wird das Gerinnen des Wirtsblutes durch ein Anti-
coagulin verhindert, gleichzeitig mit einer Reizung des capillarmotorischen Appa.-
rates (Hirudo, Ancylostoma, Ixodinen, Ichthyotomus, Ornithodorus). Das
Resultat des Saugens ist dementsprechend: die Zecke Argas (Abb. 49a—b auf
S. 64) nimmt in 20—60 Minuten die fiinffache Menge ihres Korpergewichtes
auf?), Hirudo bis zur siebenfachen Menge. Wihrend aber Hirudo lingere Zeit
vom Erworbenen lebt und wahrscheinlich alles Bluteiweifl in arteigenes Eiweil}
umschmilzt, soll Argas anders verfahren3): die Hauptleistungen des Korpers, wie
Hautung, Kopulation, Eibildung, vollziehen sich sehr schnell nach der Blutauf-
nahme; wahrscheinlich in Beziehung zu diesem starken Stoffverbrauch soll das
artfremde Bluteiweifl unverandert den Zeckenkirper durchsetzen; erst das Ei
zeigt wieder das spezifische Zeckeneiweil3.

B. Die makrophagen Tiere (Zerkleinerer).

Unter makrophagen Tieren wollen wir solche verstehen, welche auch
grofle Beutestiicke in Partikel zerlegen konnen, die darauf ebenso weiter ab-
gebaut werden wie bei den mikrophagen Tieren.

Wir wollen kurz iiberblicken, wieviel verschiedene typische Mechanismen
im Tierreich ausgebildet sind, um diese groBen Stiicke in kleine zu spalten.

Echtes Kauen, wie es bei uns vorkommt, d. h. das miihselige Zerkleinern
durch Mahlzahne, findet sich bei den niederen Tieren nur selten. Wir finden da-
gegen zahlreiche Arten der Zerkleinerung, welche nicht auf echtem Kauen be-
ruhen. Da ist in erster Linie die vornehmlich chemische Zerkleinerung ungeteilt
aufgenommener Nahrung im Darm zu nennen (Schlinger) ; weiterhin der chemische
Abbau durch die AuBlenverdauung. Die mechanische Zerstiickelung dagegen
geschieht bei Wirbellosen fast durchweg anders als bei uns, wie ja auch die

1) MtrLLER, W.: Nahrung von Fasciola hepatica und ihre Verdauung. Zool. Anz.
Bd. 57, 8. 273. 1923.

2) LICHTENSTEIN, J.: Biologie d’un Chalcidiens. Cpt. rend. hebdom. des séances de
Pacad. des sciences Bd. 173. 1921.

%) ZurLzEr, M.: Biologie von Argas persicus. Arb. a. d. Reichs-Gesundheitsamte
BS;L 52, S. 163. 1920 u. Zeitschr. f. Immunitéatsforsch. u. exp. Therapie, Orig. Bd. 30, S. 185.
1920.
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Zahne der Nichtsduger fast durchweg Fangapparate sind und keine Kauwerk-
zeuge. An Stelle echten Kauens tritt bei vielen Tieren das Raspeln. Andere
verlegen das mechanische Zerkleinern ganz in das Innere: in den Mund, den
Oesophagus oder den Magen.

Beginnen wir mit dem einfachsten: die Tiere nehmen grofle Beutestiicke
unzerteilt auf und verdauen sie innerhalb des Darmes ohne besondere harte
Hilfsapparate; wir wollen diese Tiere zusammenfassen zum

3. Typus: Die Schlinger.

Die Aufnahme der unzerteilten Nahrung geschieht bei den Schlingern zu-
niachst undifferenziert durch Umgreifen mit dem Munde und durch peristal-
tisches Hinabwiirgen. So umfaft z. B. die Ctenophore Beroé eine doppelt so

Hugen Magensicke

Magen ausgestiilpt b

Abb. 25a und b. Schemata eines Seesterns 1m Querschnitt, links interradial, rechts radial ge-

troffen. — Abb. 25a: Magen in Verdauungslage. — Abb. 25b: Magen ausgestiilpt um das

Innere einer Muschel, welche durch beiderseitigen Zug der AmbulakralfiiBe geoffnet ist,

auszuschlingen. Kleinere Muscheln konnen auch als Ganzes in das Mageninnere hinein-
gelangen.

groBe Eucharis mit breitem Maule und schlingt sie binnen einer Viertelstunde
herabl). Ahnlich arbeiten die Asteriden (Abb. 25), welche den Vorderdarm
(Magen) sackférmig ausstiilpen und Muscheln, Schnecken usw. entweder ganz
darin aufnehmen kénnen oder nach dem Eréffnen ausdauen. Manche Raub-
anneliden, wie Nais und Stylaria, stiilpen Pharynxboden und Pharynxdecke in
zwei zylinderformigen Wiilsten aus; durch diese wird dann die Nahrung wie
durch zwei Walzen mit verschiedener Drehungsrichtung hineingeschlungen?).
Die Turbellarien dagegen [Pharynx simplex der Rhabdocoelen, tonnenférmiger
Pharynx der Dalyelliden3)] krempeln den Pharynx allseitig um; sie ergreifen

1) Caun: Ctenophoren des Golfs von Neapel. Fauna u. Flora d. Golfs v. Neapel Bd. 1,
S. 240. 1880.

2) Cogri, C. J.: Nahrungsaufnahme bei Nais, Stylaria und Ripistes. Lotos, Prag Bd. 71,
S. 69. 1923.

3) WesTBLAD, E.: Verdauung und Exkretion bei Turbellarien. Lunds univ. arsskr.
N. F. Bd. 18, S. 55. 1923.
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und verschlingen damit sehr ansehnliche Beutestiicke: so wird von Stenostomum
berichtet, dafl es Nahrungsstiicke von weit iiber eigener Grofle verschlingt; von
dem 4 mm langen Macrostomum, dafl 13 Daphniden unzerteilt im Magen lagen?).

Eine differenziertere Gruppe stellen dann jene Formen dar, bei denen be-
sondere Tentakel ausgebildet sind, die zum Nahrungsschlingen gebraucht wer-
den. Als Ubergangsformen kann man einmal die irreguliren Echiniden rechnen,
die mittels eigener Korperbewegung, durch ihre Lippe und auch durch Mund-
tentakeln Sand in groBen Mengen aufnehmen; und zweitens Hydra und viele
Hydroiden (Abb. 26), die in der Regel mit Tentakeln nur packen, mit dem Mund-

Fibrinbrocken

Tentakel

Riissel,
By, Schilssel-
e, flrmig

Tentakel
/\ sinkt ab
Rihrensystem, @ b ]

gegen den Magen
abgeschlossen
durch
einen Engpaf

Fibrin sinkt in
50 den Empfangs-

raum i

(B Fibrin im Magenraum
/ (Vorverdauungsraum)
—

Hier liegt im Innern
/_,./\ die Absperrung
128 Uhr 12%Thr
d e

Abb. 26 a—e. Die Hydroide Pennaria verschlingt einen Fibrinbrocken. (AusR. BEUTLER, 1926.)

feld aber (Proboscis der Campanulariden, Riissel bei Pennaria) und selbst mit dem
oberen Korperteil die Nahrung umschlieBen, um die grole Beute aufnehmen
zu konnen?).

Actinien®) (Abb. 27) und Medusen packen ebenfalls mit den Tentakeln die
lebende, oft recht grofle Beute und driicken sie, aber mittels der Tentakeln, durch
die Mundé6ffnung hindurch in den Gastralraum (oder bei der Rosenkoralle Iso-
phyllia in den Vorraum). Die Schnecke Tethys leporina verschlingt ohne Radula
z. B. unzerkleinerte Jungfische: ein riesiger Kopflappen nimmt dabei wie ein

1) WestBLAD, E.: Zitiert auf S. 37.

2) GoerzscH, W.: Ungewohnliche Art der Nahrungsaufnahme bei Hydra. Biol. Zen-
tralbl. Bd. 41. 1921. — BEUTLER, R.: Beobachtungen an gefiitterten Hydroidpolypen.
Zeitschr. f. vergl. Physiol. Bd. 3, S. 745. 1926.

3) Die Giftwirkung vgl. bei CANTACUZENE: Action toxique des poisons d’Adamsia.
Cpt. rend. des séances de la soc. de biol. Bd. 92, S.1131. 1925. — Auch der erst kiirzlich
genauer beschriebene SiiBwassercélenterat Polypodium hat diese Art der Nahrungsaufnahme
(A. N. LireiN: Zool. Jahrb., Abt. Anat. Bd. 47, S. 541. 1926).
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e f

Abb. 27a—f. Cribrina gemmacea (Edelsteinrose); verschiedene Zeiten nach dem Anpacken

-eines Fisches mit den Tentakeln. Die Tentakel stiilpen die Beute in die Mundéffnung hinein.

Die Aufnahmen sind in Abstinden von 5—10 Minuten gemacht. (Nach C.O. BARTELS,
aus Brehms Tierleben.)
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Schopfloffel alles auf, was eine bestimmte Konsistenz hat; eine Nahrungswahl
findet erst vor dem Munde statt!). Ctenophoren greifen mittels zweier langer
Fangtentakel. Sagitten (Abb. 28) haben besondere Fangarme eigenartiger Kon-
struktion ausgebildet?) und verschlingen Tintinnen, ja sogar Jungfische. Co-
rethralarven (Abb. 33¢) benutzen vogelschnabelartige Mundwerkzeuge und An-
tennen zum Packen und Verschlingen unzerteilter Beute. Und schlieBlich schau-
feln Stichopus?®), Holothuria (Abb. 29) und Sipunculus den Sand mit Nahrungs-
stiicken in groflen Mengen durch einen Kranz handférmiger Schippen in den Darm.

a b

Abb. 28a und b. Kopf und Hals von Sagitta setosa, im UmriB; zur Demonstration der Greif-

haken, mit deren Hilfe die Beute eingeschlungen wird. Die Greifhaken sind etwa in Mittel-

stellung. — Abb. 28a von dorsal, Abb. 28b von der linken Seite gesehen, VergroBerung
87fach. — Im Anschluff an W. KunL (Abh. d. Senckenberg. Ges. Bd. 38. 1923).

Ein solcher Tentakelkranz ist bei den festsitzenden Weibchen des Ridertieres Stephano-
ceros in zwei Richtungen spezialisiert: die fiinf langen, mit bedeutenden Cilien bedeckten
Arme werden zusammengebogen, so daB ein Reusenfangapparat entsteht; zweitens sind die
langen Cilien imstande, Beutetiere in die Reuse hineinzuschleudern und darin festzuhalten,
bis die Beute verschlungen wird4).

Eine weitere Differenzierung zeigen Tiere, deren ausstilpbarer Pharynx mit
Fangzdihnen besetzt ist. Hier wiren die Raubanneliden zu nennen, z. B. Nereis?)

1) KrumMBACH, TH.: Thetys leporina. Zool. Anz. Bd. 48, S.271. 1917.

%) KrumBacH, TH.: Zool. Jahrb., Abst. System. Bd. 18, S. 590. 1903.

%) Crozikr, W. L.: The amount of bottom material ingested by Stichopus. Journ. of
exp. zool. Bd. 26, S. 379. 1918.

4) UBiscH, L. v.: Reuse des Weibchens von Stephanoceros. Zeitschr. f. wiss. Zool.
Bd. 127, S. 590. 1926.

®) Neuerdings wurde fiir Nereis Algennahrung angegeben (Gross, A. O.: The feeding
habits an chemical sense of Nereis. Journ. of exp. zool. Bd. 32, S. 427. 1921), doch wider-
spricht dem mit Recht MaxToN CoPELAND und H. L. WiemaN (Biol. bull. Woods Hole
Bd. 47, S. 231. 1924): Nereis ist reiner Fleischfresser.
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und vor allem die bewaffneten Schlinger unter den Gastropoden'). Hier sind
wieder zwei Untertypen zu unterscheiden: Detritus- und Schlammfresser, welche
die unzerteilte Nahrung durch eine Schaufel- und Siebradula einschippen (An-
cylus, Acrolaxus, Physa); die Schlammasse passiert den Darm mit groB8er Ge-
schwindigkeit, binnen 24 Stunden wird eine Kotsiule abgeschieden, die 10mal
so lang als der Darm ist?) (vgl. Kratzer S. 51). Den zweiten Untertypus da-
gegen bilden diejenigen Gastropoden, die hochwertige Nahrung unzerteilt ein-
schlingen, z. B. Pleurobranchaea (Abb. 32) und Pterotrachea (Abb. 61)1); Pleuro-
branchaea verschlingt bis zur Halfte des eigenen Gewichtes in 10—20 Minuten.

Selurufel

——— Tentakel

Mundiffnung

Amibulakralfiifie

Abb. 29.  Holothuria tubulosa, Kopfende. Der Mund ist umstellt von zahlreichen kurzen
Tentakeln, von denen jeder am Ende mit einer kriftigen Schaufel zum Einschaufeln der
Sandnahrung versehen ist.

Unter den Vertebraten gehoren die meisten Gattungen den Schlingern an?).
Hier sind der verschiebbare Unterkiefer und der Gaumen besetzt mit Zihnen: eine
besonders giinstige Fang- und Schlingeinrichtung. Raubfische, wie z. B. Esox,
Acanthias und viele Tiefseefische, wiirgen groBe Beute unzerteilt herab. Fast
alle Amphibien und Reptilien tuen das gleiche: mogen sie kleine Objekte er-
haschen mit der Fangzunge, wie Rana, Chamaeleon usw., mogen sie groBe Beute
mit den Fangzihnen packen wie Schlangen, Salamander, Varanus: in allen Fillen
wiirgen sie durch Kieferbewegung und Schluckmuskulatur die Beute ungeteilt
herab. So verschlingt der japanische Riesensalamander Megalobatrachus in

) HigrscH, G. C.: Ernahrungsbiologie fleischfressender Gastropoden. I. Makroskopischer,
Bau, Nahrung, Nahrungsaufnahme, Verdauung, Sekretion. Zool. Jahrb., Abt. f. Physiol.
Bd. 35, S. 376. 1915.

2) HerpErMANNS, C.: Uber den Muskelmagen der SiiBwasserlungenschnecken. Zool.
Jahrb., Abt. f. Physiol. Bd. 41, S. 335. 1924.

3) Vgl. dazu die interessante Ubersicht von O. JarkrL: Morphogenie der Gebisse und
Zahne. Vierteljahrsschr. f. Zahnheilk. Bd. 1, H. 4, S. 338. 1926.
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v Carmin-
A= ibrin
in
Stiicken

a b

Abb. 30. Hydra, a:sofort nach Aufnahme mehrerer
Carminfibrinbrocken in den Magen; b: 6 Stunden
nach Nahrungsaufnahme. (Nach R. BEUTLER, 1924.)

-~ Mund Mund

Oegophagus
- Anus
Analdriise

_ Aufsteigender
Dari

Absteigender
— Darin

I

Anus

Abb. 3la: Sagitia. Abb. 31b: Sipunculus.

Abb. 31a und b. Schemata der Darmformen

von zwei Schlingern mit langem erweiterungs-

fahigem, geradem Darmrohr. Eine Trennung

des Darmes in Vorverdauungsraum (Abb. 32

und 33) und Verdauungsraum findet hier

wahrscheinlich nicht statt. (Entworfen von
G. C. Hirsch.)

einer Viertelstunde einen Frosch.
An Stelle der Fangzihne treten
bei Vogeln und vielen Schildkrsten
Hornleisten, die meist nicht dem
Zerkleinern, sondern dem Packen
dienen. Bei den Vogeln und Séu-
gern sind zwar die meisten Tiere
zu einer mechanischen Zerkleine-
rung der Nahrung iibergegangen
(s. unten). Doch gibt es darunter
viele Ausnahmen: unter den Vo-
geln verschlingen die Raubvogel
die Beute bis zu Mausgréfle un-
geteilt und zerdauen sie ohne
mechanische Beihilfe; ebenso die
Fischfresser, z. B. Reiher und
Pelikan.

Interessanterweise sind unter
den Séugern jene Gruppen Schlin-
ger, die zu reinen oder fast reinen
Wassertieren geworden sind?).
Robben vermégen die Beute nicht
festzuhalten und nicht zu kauen,
ein Abbeiflen ist eine Ausnahme:
also bleibt nichts iibrig als Ver-
schlingen ; so sind samtliche Zahne
spitze, kegelformige Fangzahne wie bei
den Reptilien. Die Delphine unter den
Cetaceen haben eine erhohte Anzahl
Fangzahne: Orca mit einer Kérperldnge
von 71/, m verschlang unzerteilt hinter-
einander 13 Delphine und 15 Seehunde.
Auch Manatus, der grofle Pflanzen-
mengen verschlingt, nicht kaut und
nicht wiederkaut, kann hierher gerech-
net werden. Einige Wale, wie der Nar-
wal und Weilwal, sind zahnlos, ihre
Nahrung sind Seetiere. Die grofiten
Wale haben aber Barten geformt und
sind Partikelfresser geworden (s. S. 26).
Je kleiner die Beute, desto groBer die
Vertilger.

Die Nahrungszerteilung tnnerhalb
des Darmes der Schlinger driickt sich
typisch durch Bildung eines groflen
Hohlraumes aus, in welchem die Beute
lang liegt, zerkleinert und zerdaut wird.
Wir wollen diesen Raum den Vorver-

1) D(;E;ERLEIN, L.: Entwicklung der
Nahrungsaufnahme bei den Wirbeltieren.
Zoologica Bd. 27, S. 1. 1921.
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dawungsraum nennen. Beriicksichtigen wir hierbei den ererbten Grundplan der
Gruppenform, so lassen sich etwa zwei Untertypen synthetisieren:

1. Der ganze Darm bildet einen einzigen, blind endenden Vorverdawungsraum.
Alle Coelenteraten und die rhabdocoelen und acoelen Turbellarien sind so ge-
baut. Zwar sind auch die partikelfressenden Coelenteraten so geformt: das liegt
am morphogenetischen Grundplan. Als Beispiel der Zerkleinerung diene Abb. 30
von Hydra: rohes und gekochtes Fibrin (Abb. 30a) zerfillt durch Protease in
kleine, mikroskopisch noch gut erkennbare Partikel binnen 5—6 Stunden (Abb. 30Db);,
Gelatine dagegen wird vollkommen verfliissigt binnen 10 Stunden!). Actinien
verfliissigen Fibrin, das dreifach mit fleischsaftdurchtrinktem Filtrierpapier um-

]

- = Oesophagus

----- Vorverdauungsrauin

Stawwehr

Sphincter -+
Magen ---\;-

Enaddari
Mitteldarmdriise - Enddarn

Hungertier 2 Std.

3 Std. 6 Std, 10 Std.

2 Tage

Abb. 32, Schemata zur Verdeutlichung des Ablaufes der Nahrungszerkleinerung bei einem
Schlinger mit Vorverdawungsraum (Kropf). Dargestellt ist der Darm der Schnecke Pleuro-
branchaea Meckeli. Der von der Mitteldarmdriise zum Vorverdauungsraume stromende
Fermentsaft ist durch feine Punkte angedeutet. Die (hier schwarze) Nahrung ist in den
beiden letzten Schemata der Deutlichkeit halber zu groB gezeichnet. Es ist deutlich, wie
der unzerteilte Nahrungsbrocken im Vorverdauungsraume durch einen Sphincter festgehalten
wird, bis er in Partikel zerkleinert zum Verdauungsraume (Magen und Mitteldarmdriise)

strémt. (Nach G. C. HirscH, 1915.)

geben und versiegelt war?); der Korallenpolyp Astrangia verdaut verschlungene
Copepoden binnen 3 Stunden, so daB nur die leeren Chitinschalen iibrigbleiben?).
Die weitere Verteilung der Nahrungsbrocken in Tentakel und FufB geschieht
durch Entodermwimpern und Kérperbewegung. Eine dhnliche Wirkung ent-
faltet Stenostomum (rhabdocoele Turbellarie), wo binnen 22 Stunden einige
Rotatorien restlos verdaut werden?).

1) BEUTLER, R.: Experimentelle Untersuchungen iiber die Verdauung bei Hydra.
Zeitschr. f. vergl. Physiol. Bd. 1, S.1. 1924. :
?) Jorpax, H. J.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 116, S. 617. 1907.

%) Boscama, H.: Biol. bull. Bd. 49, S. 427. 1925.
4) WesTBLAD, E.: Zitiert auf S. 37.



44 H. J. JorpAN u. G. CHR. Hirscu: Einige Probleme der Verdauung bei Metazoen.

Eine Art Ubergang zum zweiten Untertypus bilden Chaetognaten (Abb. 31a)
Sipunculus (Abb. 31b), und schlammfressende Schnecken (Ancylus usw.), die alle
ebenfalls ein einziges, langes, erweiterungsfihiges Rohr als Verdauungshohlraum
besitzen, das aber mit einem Anus endet. Dabei ist bei den Schlammschnecken
eine besondere Druckeinrichtung im Magen durch Muskelwiilste geschaffen.

2. Diese Organisation wird nun bei den Schlingern in den meisten Féllen
dahin typisiert, daB ein abgesonderter, sehr erweiterungsfihiger Vorverdawungs-
rawm entsteht, in welchem die Nahrung zerdaut wird; dieser Raum ist durch

7 —Mund
~Oesophagus Mupe =--—

Grenze zw,
Larm o,
Moﬁgﬂ

Pharynxmuskeln -

ol A e 1

Pharynx-- -

Darm

Magesn Filter fiir die
] Nahrungspartikel ™|

Darm als Vorver-
dauungsrawm

Darmdivertikel--~

Anus

Abb. 33a. Holothuria. Abb. 33b. Aphrodite (Borstenwurm).

Abb. 33a—e. Darmschemata von Schlingern mit Vorverdauungsraum, der aus nichtsezer-
nierenden Winden besteht (dazu gehért auch Abb. 32); der vorverdauende Fermentsaft mul3
also in diesen Fillen von hinten her zum Vorverdauungsraume strémen und hier wirken
(Abb. 32, feine Punkte). Der Vorverdauungsraum ist durch Filter oder Sphincter deutlich gegen
den Verdauungsraum abgegrenzt. (Abb. 33a nach OoMEN, 1926.) (Entworfen von G.C. HirscH.)

einen Sphincter oder ein Filter zeitweilig abgeschlossen gegeniiber den auf ihn
folgenden Darmteilen (Magen, Mitteldarmcoeken, Darm), in welche die zer-
kleinerten Nahrungsbrocken nur langsam iibertreten kénnen und dann weiter
verdaut werden (Analogie zum Pylorusreflex). Der Vorverdauungsraum ist
anatomisch ein Kropf oder Magen. Die Abb. 32 u. 61 zweier Schneckendirme?)
kénnen das Prinzipielle dieser Vorverdauung allgemein illustrieren.

Dieser Vorverdauungsraum kann nun so eingerichtet sein, dafi seine Wand
selbst nicht sezerniert, sondern ihm die verdauenden Fermente von anderswo zu-
stromen ; dies ist der Fall z. B. bei den Tieren, welche Abb. 32, 33, 61 wiedergeben.
Bei dem Annelid Aphrodite (Abb. 33b) ist der ganze Darm Vorverdauungsraum;

1) HirscH, G. C.: Zitiert auf S. 41.
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sezerniert und resorbiert wird in den Darmvertikeln; dasselbe findet man bei
Asteriden und den polycladen Turbellarien, soweit sie Schlinger sind. Bei den
vier folgenden Formen dagegen wird gerade wie in Abb. 32 und 61 der Vorver-

- Mund

Oesophagus als
=~ Vorverdauungsraum

-- Filter

.. Oesophagusals Vorverdauungsraum

Pylorusmagen

.. Darm _. Pylorus

Sphincter ---(
e Duodenum

---= Enddarm
-- Driisenmagen
-- Anus i
Abb. 33¢. Corethralarve. Abb. 33d.  Pelikan.
\ - mewnm === Oesophagus

[IENEN = =

.-~ Verhorntes Epi thel

Pylorus-.?

Duodenum -\~

\ Oesophagussack als
" Vorverdauungsrawm

Pars pylorica (Drilsenmageny .- )

Pylorusdrilsen Fundusdriisen (Drilsenmagen)

Abb. 33e. Phocaena (Zahnwalfisch).

dauungsraum nur aus dem Oesophagus gebildet. Bei einer verdauenden Holo-
thuria [Abb. 33al)] (und sie fressen ja immer) sind Schlund und Kropf prall mit
Nahrungssand gefiillt; ein Sphincter teilt diesen Vorverdauungsraum ab gegen

1) QomEN, H. A. P. C.: Verdauungsphysiologische Studien an Holothurien. Publ. della
Staz. Zool. di Napoli Bd. 7. 1926. Gleichzeitig Inaug.-Dissert. naturwiss. Fak. Utrecht 1926.
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Abb. 34a. Esox Abb.34b. Laemargus Abb.34c. Megalobatrachus Abb.34d. Lophius
(Hecht). (Haifisch). (Riesensalamander). (Knochenfisch).

__ Oeso-
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Abb. 34g. Manatus (Seekuh).
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Pylorus
Muskelmagen
Abb. 34e. Tropidonctus Abb. 34f. Ardea Abb. 34h. Phoca
(Ringelschlange). (Reiher). (Seehund).

Abb. 34a—h. Darmschemata von Schlingern mit Vorverdauungsraum, dessen Winde (wenigstens

teilweise) Fermente sezernieren. Auch hier ist der Vorverdauungsraum durch den Pylorus

oder einen davorliegenden Sphincter abgeteilt gegen den darauf folgenden Verdauungsraum.
(Entworfen von G. C. HirscH.)
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den Magen, der (besonders in seinem Anfangsteile) viel Verdauungsfliissigkeit und
wenig Nahrung enthéalt. Im Magen wird sezerniert und resorbiert (vgl. Abschn.
Resorption). — Die Corethralarve (Abb. 33c) teilt den Vorverdauungsraum ab gegen
den sezernierenden und resorbierenden Darm durch ein Filter aus Haaren. — Beim
Pelikan und bei Phocaena (Zahnwal) (Abb. 33d und 33e) findet sich zwischen dem
nicht sezernierenden Vorverdauungsraum und dem Driisenmagen ein Sphincter.

Eine zweite Gruppe bilden Tiere (Abb. 34), bei denen der Vorverdauungsraum
selbst ganz oder teilweise sezerniert'). Es ist hier der nichtsezernierende Oeso-
phagus mit dem sezernierenden Magen zu einem einzigen grolen Vorverdauungs-
raume vereinigt. Dieser Raum ist nach hinten meist durch den Pylorus ab-
gegrenzt, der die vorverdaute Nahrung nur in Partikeln durchlafit. Ardea und
Manatus (Abb. 34f und g) haben dagegen im Magen selbst eine besondere Vor-
abteilung geschaffen und gegen den Pylorusteil abgesondert.

Wie die Abb. 34 zeigt, finden wir solches nur bei Wirbeltieren. Und doch
gibt es eine sehr interessante Parallele bei ,,niedersten‘ Wirbellosen: bei den
stockbildenden Hydrozoen. Hier hat eine Differenzierung stattgefunden in
mindestens FreB- und Geschlechtspolypen, welche durch Réhren miteinander
im Zusammenhang stehen. Der sezernierende Magen des FreBpolypen ist nun
durch mannigfache Absperrvorrichtungen gegen das Rohrensystem des Stockes
abgegrenzt?); somit kann die verschlungene Nahrung (Abb. 26e: Pennaria) nur
stark zerdaut die Absperrung passieren. Die zerdaute Nahrung wird dann durch
kraftige Pumpbewegungen des Magens in das Réhrensystem gepreft — wie ja
auch bei den anderen Vorverdauungsrdumen —, bei einigen Formen im Wechsel-
spiel mit anderen kontraktilen Stellen. Resorbierbare Nahrung wird so allen
Entodermdifferenzierungen des Kérpers zugefithrt. Es ist hier also auch ein
sezernierender Vorverdauungsraum, abgeschlossen gegen die folgenden Ento-
dermteile, gebildet.

Grofle Reste der Nahrung miissen bei Bildung eines solchen Vorverdauungsraumes oft
wieder erbrochen werden: das ist bekannt bei den Raubvogeln, den Asteriden, bei der
Corethralarve und den Hydroiden; vermutlich werden aber viele der genannten Tiere es
ebenso machen.

4. Typus: Die Kauer.

Die chemische und teilweise muskelmechanische Vorverdauung wird bei
vielen Tieren unterstiitzt durch besondere innere Reibevorrichtungen, mit denen
sie die als Ganzes aufgenommene Nahrung zerteilen. Wir wollen diese Gruppe die
Kauer nennen. Sie schlieflen sich eng an die Schlinger an; jedoch wird im Vor-
verdauungsraum die unzerteilte Nahrung durch mechanische Beihilfe zer-
teilt®). Dieser Vorverdauungsraum kann gebildet werden durch den Mund oder
den Oesophagus oder den Magen. ,

Viele Saugetiere sind Mundkauer; halten wir daran fest, daf der Mund der
craniale Teil des Oesophagus ist, so ist ein Vergleichsobjekt bei den Wirbellosen dazu
nicht zu finden; Wirbellose zerkleinern entweder vor dem Mund (Kratzer, s. S. 51)

1) Unter den Larven der Limnobiiden sollen Pflanzenfresser einen kurzen Vorderdarm
haben (also ohne Vorverdauungsraum), die Tierfresser dagegen einen umfangreichen Vorder-
darm, in welchem die Nahrung lange verweilt und aufgeldst wird; die Fermente sollen aber
hier meist durch die vorn liegenden Speicheldriisen geliefert werden. Doch sind diese Formen
physiologisch zu wenig analysiert, um hier eingeordet zu werden (R. KONNEMANN: Zool.
Jahrb., Abt. f. Anat. Bd. 46, S. 343. 1924).

%) BEUTLER, R.: Beobachtungen an gefiitterten Hydroidpolypen. Zeitschr. f. vergl.
Physiol. Bd. 3, S.751. 1926.

3) Vgl. dazu E. MEYERHOFF: Kaubewegung, Kiefergelenk und Zahnform. Dissert.
Greifswald 1920.
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oderim caudalenTeiledes Oeso-
phagus. Auch unter Fischen,
Amphibien, Reptilien, Vogeln
ist Mundkauen eine Seltenheit.
Wohl machen manche dieser
Tiere durch Zerdriicken die
Beute geeignet zum Schlucken ;
aber als echte Kauer sind nur
etwa folgende Ausnahmen zu
2 nennen: die Pflasterziahne der
Fische Labrus und Sargus
(Abb. 35a) und des Seewolfes;
die Mahlzihne der Eidechsen
Varanus niloticus (Abb. 35b)
Abb. 35a. Sargus (Knochenfisch). g:i ngﬁffaffi)xiff;; 3})13
hartschaligen Tieren, oft von
Muscheln?). Mit den zwei
oberen und der einen unteren
Reihe von Hartgebilden im
Munde bricht auch die Scholle
Pleuronectes die Muscheln auf.
Die Schlundzihne der Cypri-
noiden haben wohl auch eine
ahnliche Aufgabe ; sie verletzen
allerdings einen Regenwurm
nur wenig3).

Abb. 35a—c. Beispiele fir Kau-
einrichtungen bei Mundkauern (a
und b) und bei Oesophaguskauern
(c) unter den Nichtsaugetieren. —
Abb. 35aund b: Fang- und Kau-
gebiB eines Knochenfisches und
einer Eidechse, 4 der Oberkiefer
(bzw. Unterkiefer) von innen ge-
sehen, B der Kauapparat von links
(Abb. 35a aus BUTSCHLI - BLOCH-
MANN, 1924). — Abb. 35c: Die
Hauptmuskeln des Oesophagus zur
Bewegung der Kauzahne sind
durch Strichelung wiedergegeben.
(Aus BUTSCHLI-BLOCHMANN, 1924.)

1) DOEDERLEIN, L.: Entwick-
lung der Nahrungsaufnahme bei
den Wirbeltieren. Zoologica Bd. 27,
S. 1. 1921.

2) Weitere Beispiele siehe bei
0. JAEREL: Morphogenie der Ge-
bisse und Zahne. Vierteljahrsschr.
f. Zahnheilk. 1926, H. 2, S.229.
Diese gute Zusammenstellung
~[~Gesaophag. konnte leider nicht mehr fiir diesen

Artikel verwendet werden.
Abb. 35¢. Oesophagusanschwellung mit Kauzihnen von 3) Nach Untersuchungen in
Mastaxz (Radertier). unserem Institut.

==Federvm
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Aber erst fiir den Sauger wird das eigentliche Mundkauen: die mehr oder
weniger vollstindige Zerkleinerung der Nahrung durch die Molaren, zum kenn-
zeichnenden Merkmal. Aus urspriinglich mehrspitzigen Schneidezihnen zum
Fangen und Zerkleinern von Insekten bilden sich in zahlreichen Saugergruppen
breite Mahlflaichen mit Rippeln aus. Dazu treten die Knochenscheren (Reif3-
zéhne) der Caniden. Am vielseitigsten ist das Gebifl der Omnivoren!) (Ursus,
Procyon, Meles). Ornithorhynchus?) dagegen ist ganz auf Zerbrechen speziali-
siert: mit breitem Hornschnabel knackt er Muscheln. Andere Siduger haben
das Kauen wieder verlassen und schneiden allein noch als ,,Kratzer* (s. unten). —

Viele Tiere haben die Tétigkeit der Zerkleinerung etwas mehr nach hinten
verlegt: die Oesophaguskauer. Man kann hierher auch die ,,Oesophaguszéhne
bestimmter Schlangen rechnen (Dasypeltis und Elachis), die tatsdchlich Pro-
cessus spinosi ventrales sind ; sie dienen dem Eréffnen verschluckter hartschaliger
Eier. Hauptsiichlich die Rotatorien [Abb. 35¢;3)] und die malakostraken Krebse
(Abb. 48) verschlingen die Beute als Ganzes und zerwalken sie durch sehr dif-
ferenzierte Oesophaguszihne des Vorverdauungsraumes, auf welche bei den
Krebsen dann ein Filter folgt; wie bei den Schlingern (Abb. 32 und 33) strémen
hier die Fermente aus dem hinteren Magen nach vorn in den Vorverdauungsraum ;
sie werden aber bei diesem Typus unterstiitzt durch die Kauzihne, welche grofie,
oft chitinisierte Nahrungstiere zerlegen. Chitinreste werden erbrochen. Die
Resorption findet nur im Mitteldarm statt. — Diese Aufnahme unzerteilter
Nahrung finden wir hauptséchlich bei den Rotatorien3). Dasselbe kann man
aber auch von vielen malakostralen Krebsen sagen; kénnen doch viele von ihnen
wenigstens kleinere Beute auch als Ganzes verschlingen; so kann z. B. der schizo-
pode Krebs Praunus auch unzerteilte Nahrung dem Kauapparat des Oesophagus
iiberliefern?). —

Bei anderen Tieren ist das Kauen in den Mitteldarm verlegt: die Magen-
kauer (Abb. 36). So haben die Krokodile (Abb.36b) einen besonders starken
Magenmuskel ausgebildet zur mechanischen Bewéltigung der groflen Nahrungs-
stiicke. Viel weiter aber gehen die drei anderen Beispiele der Abb.36: hier sind be-
sondere, harte Reibplatten aus Horn oder Driisensekret gebildet; dabei sind die
Fermentquellen entweder mit diesem Mahlapparat vereinigt (Manis), oder sie
sind von ihm getrennt und liegen dann entweder vor ihm: wie bei Columba,
oder hinter ihm wie bei Lumbricus®). Stets aber liegt der eigentliche Resorptions-
ort weit dahinter; er empfingt nur stark vorverdaute Stiicke.

In jedem Falle dieses Kauertypus wird also ein Vorverdauungsraum ge-
bildet, der gegen den Resorptionsort abgeschlossen ist und durch Fermente und
mechanische Hilfsmittel die Nahrung zerkleinert.

Alle bisher betrachteten Typen zerkleinerten die grofle Beute innerhalb des
Kérpers chemisch und mechanisch. Wie nun der Mensch auch seine Nahrung
auBerhalb seines Mundes durch Messer und Gabel in Stiicke zerlegt oder gar-
kocht, so haben auch viele Tiere Einrichtungen getroffen, um vor threm Munde
die Nahrung mechanisch zu teilen (Kratzer) oder chemisch aufzulésen (AuBen-
verdauer). Das Ergebnis ist in beiden Fillen bei diesen Tieren das gleiche wie

1) DoEDERLEIN, L.: Zitiert auf S. 48.

2) SEmoN: Im australischen Busch, S. 47. Leipzig 1903.

3) Cori, CARL J.: Morphologie und Biologie von Apsilus vorax. Zeitschr. f. wiss. Zool.
Bd. 125, S. 572. 1925.

%) Nach Beobachtungen von J. W. B. v. d. SticcHEL aus Utrecht in Helgoland.

5) Ahnlich die schlammbewohnenden Nematoden und Ostracoden. Nahrungsaufnahme
bei Lumbricus durch Vorstiilpen des Pharynx nach Schlingermanier (H. KrieG: Ernahrung
des Regenwurmes. Doktordissert. Bonn 1922).

Handbuch der Physiologie. IITI. 4
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Abb. 36¢c. Columba.
Abb. 36a—d. Vier Beispiele von T'ieren, die im Miiteldarme ( Magen)
eine ausgesprochene Kauvorrichtung besitzen (Magenkauer)., —
Abb. 36a: Dorsale Hiilfte; die den ganzen Magen bekleidende ,,Horn-
haut® ist dicht vor dem Pylorns zum gezihnten Reiborgan aus-
gebildet (*), mit welchem die Nahrungsinsekten zerkleinert werden.
(Aus BirscHnI-BLocHMANN, 1924.) — Abb. 36b—d: Original, ent-

worfen von L. BRETSCHNEIDER.

Darm

Abb. 36d. Lumbricus.



5. Typus: Die Kratzer. hl

bei den Partikelfressern, Schlingern und Kauern: der resorbierende Darm emp-
fangt nur kleine Stiicke oder nur hochwertige Fliissigkeiten.

5. Typus: Die Kratzer.

Betrachten wir unter den Kratzern!) zuerst diejenigen Formen, welche nur
auBerhalb des Kérpers die Nahrung mechanisch zerkleinern; man kénnte sie den
Untertypus der reinen Kratzer nennen. Wir méchten hier wieder zwei Gruppen
unterscheiden:

Die reguliren Echiniden [Seeigel?)], viele Schnecken, z. B. Patella?), Haliotis
und Chiton, weiden mit ihren Kauwerkzeugen die Algen der Felsen ab; die Pe-
tromyzontes (Neunaugen) beraspeln mit den Lippenzéhnen feste Gegenstidnde
oder das Fleisch der Wirte. Die holzbohrende Muschel Teredo navalis (Schiffs-
wurm) zerreibt mit ihren Schalenresten Holz in Kkleine
Teile durch Drehung um die Léngsachse ihres Korpers?)
und bohrt sich so pro Woche etwa 1 cm im Holze weiter?). |
Die Kritzmilbe Notoedres schabt mit den abwechselnd
vorgestofenen Mandibeln die Haut des Wirtes ab und
grabt damit ihre Génge®). Zahlreiche Insekten graben
im Holz®). In allen diesen Fiallen wird die Nahrung von
einer groflen, massiven Masse abgefeilt; sie braucht also &
nicht festgehalten zu werden?).

Andernfalls mufl zu demselben Raspelvorgang die
kleinere Beute gepackt und festgehalten werden; so wie
Raubvdgel und Krahen mit den Krallen packen und mit
dem Kopfe reilen; wie die Feliden mit den Krallen halten, J
mit dem Kopfe zerren und den Reifizahnen das Fleisch Aph. 37.  Dexiobran-
Stiick fiir Stiick abschneiden, so halten viele Gastropoden!) chaea ciliata. (Nach
(Buccinum, Murex, Tritonium) mit dem anschmiegenden SCHIEMENZ u.STEUER.)
Fuf} das Beutetier fest; auf ausstiilpbarem Riissel ist die
schabende Radula weit vortragbar. Cephalopoden dagegen halten die Beute mit den
Tentakeln fest; unter den Gastropoden merkwiirdig analog viele Pteropoda (z. B.
Clione, Dexiobranchaea) (Abb. 37) durch die Saugnépfe des Kopfes. Lithobius halt
die Beutefliege mit den Giftzangen fest, wahrend die Kiefer die Bissen abschneiden.
Phalangiden reilen mit den Cheliceren einer Spinne den Bauch auf und fithren
die Eingeweide stiickweis den Laden der 1. Laufbeine zu, welche die Nahrung
dem Munde zufiihren?). Die Raupe eines Seidenspinners (Abb. 38) halt mit
den Fiilen, der Oberlippe und den Unterlippen das Blatt fest, wihrend die Man-
dibeln Stiicke der Blatter losreiflen®). Gammarus®) benutzt die Exopoditen des

1) HirscH, G. C.: Ernahrungsbiologie fleischfressender Gastropoden. Teil I, Kap. 2:
Nahrungserwerb und -aufnahme. Zool. Jahrb., Abt. f. Physiol. Bd. 35, S. 380. 1915.

2) KrumBACH, TH.: Nahrung der Seeigel. Zool. Anz. Bd. 44, S. 440. 1914. — KruM-
BACH, TH.: Zool. Anz. Bd. 49, S. 105. 1918.

3) HARRINGTON, C. R.: Physiology of the ship-worm. Biochem. journ. Bd. 15, S. 736.

1921. — MiLLER, R. C.: Boring mechan. of Teredo. Univ. Calif. publ. zool. Bd. 26. 1924
u. Scient. monthly Bd. 19. 1924.

4) Ports, F. A.: Structure and function of the liver of Teredo. Proc. of the Cambr.
philos. soc. Bd. 1, S. 1. 1923.

%) ScHUURMANS-STEKHOVEN, J. H.: Zur Biologie der Kritzmilbe. Verh. d. kon. Acad.
v. wetensch., Amsterdam (2. sect.) Bd. 21, Nr. 2. 1921. B

%) Z. B. Larven von Cetonia (E. WERNER: Zeitschr. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 6,
S. 177. 1926, wo weitere Beispiele).

7) KASTNER, A.: Zool. Anz. Bd. 62, S. 212. 1925.

8) JorpaN, H. J.: Biol. Zentralbl. Bd. 30, S. 111. 1911.

%) WILLER, A.: Erndhrungsphysiologie von Gammarus. Schriften d. phys.-6kon. Ges.
Konigsberg Bd. 63, S. 60. 1922.
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Mandibel Oherlippe

Antenne

Ober-
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— Bluatt

Abb. 38a—d. Schemata zur Nahrungs-
- aufnahme einer Raupe. (Entworfen
\ durch G. C. HirscH und J. PruJs, im
Anschluf an H. J. Jorpax, 1911.). —
Abb. 38a: Kopf einer Raupe von ventral,
ohne Blatt, zur Orientierung iiber die
Lage der Mundwerkzeuge. — Abb. 38b:
Kopf, gesehen von vorn. Das Blatt stoft
dorsal gegen die mediale Aussparung
der Oberlippe und wird seitlich fest-
gehalten durch die Taster der Unter-
lippe. — Abb. 38¢c: Seitlich gesehen er-
! i, . , : | gibt sich, daBl das Blatt (auBler durch
\KI R AR g AR SN die Oberlippe) auch durch eine Aussparung
g der Unterlippe dorsal festgehalten wird,
— Oberlippe seitlich durch die Taster der Unterlippe.
Die Mandibeln packen seitlich. —
Abb. 38d: Der Kopf wird als Ganzes
gehoben, die Mandibeln bleiben in ihrer

Tastor dor  Untertippe i " Antenne gag% Untﬁrhppe, (()iberhppe v;ng Taitsger
Unterlippe . er Unterlippe werden vorgestoflen: da-
Mandibel durch wird ein Blattstiick aus dem Blatt
c herausgerissen. (In der Abbildung ist

das abgerissene Stiick Blatt zu grof
gezeichnet.)

1. Thoracopods (Kieferful3) und die 2.
und 3.Thoracopodien zum Festhalten
der Bliatter; mit den Enditen und
Exopoditen des 1. Thorapods reif3t
er die Stiicke ab; mit den Maxillen 1T
und Mandibeln wird die Nahrung
zersagt, zerbissen und zermahlen.
Ahnlich wird bei Cyclops®2?) und

1) FARKAS, B.: Anatomie und Histo-
logie des Darmkanals der Copepoden.
Acta litter. ac. scient. regiae univ. Fran-
cisco-Jos., sectio sc. nat. Bd. 1, S. 47. 1923.
7 2) NaumMaNy, E.: Nahrungserwerb
= bei Copepoden. Lunds nniv. drskkr. 2 ser.
d Bd. 19, Nr. 6. 1923.




5. Typus: Die Kratzer. h3

Heterope!) die Nahrung im ,,Atrium‘ (Abb. 39 und 47a) vor dem Munde fest-
gehalten und durch Maxillen, Seitenlippen und ein sog. ,rotierendes Organ‘
mundgerecht gemacht?). Machen wir schliefllich auf echte Blattschneider-
ameisen (Atta) und die Plecopterenlarven®) unter den Insekten aufmerksam,
so sind einige Hauptformen genannt.

Diese Nahrungszerkleinerung auflerhalb des Koérpers kann nun unterstiitzt
werden durch wirksame Mittel innerhalb des Darmes. Diese Mittel konnen ent-
weder mechanische oder fremd-chemische sein.

Driisen

Luwmen der
Oberlippe ™—_

—— Muskeln

Mandibel —___ Mandibel

/ Seitenlippe

Seiten-
lippe

Atriwm
(vgl. Abl. 47a)

Karperhiahle ,, Rotierendes Organ'*

Abb. 39. Frontalschnitt durch die Mundgegend eines Cyclops. (Entworfen im AnschluBl an
B. Farkas, 1923.)

Sind die Hiljsmittel mechanisch, so bilden diese Tiere gewissermaBen eine
Vereinigung von Kratzern und Kauern; wir wollen sie den Untertypus der Doppel-
kauer nennen. Unter den Siugetieren weisen wir eben auf die Nagetiere (Ro-
dentia und diprotodonte Marsupialier), viele Raubtiere, die Nonruminantia unter
den Huftieren, die Affen und Primaten: sie , kratzen‘ durch die Schneide- und
Eckzihne mit starker Bewegung des Kopfes, indem sie notigenfalls die Beute
mit den Fiilen festhalten; sie ,,kauen‘ durch die Presse der Molaren, durch die

1) Navmaxy, E.: Zitiert auf S. 52.
... 2) Ahnlich Mirodon eggeri (F. KrUGER: Sysphidenlarven. Zeitschr. f. Morphol. u.
Okol. d. Tiere Bd. 6, S.136. 1926).

%) Die Plecopterenlarven ergreifen und halten die Beute mit den Maxillen; die Mandibeln
zerkleinern die Nahrung und schieben sie in den Mund (E. ScHOENEMUND: Biologie der
Plecopterenlarven. Arch. f. Hydrobiol. Bd. 15, S. 347. 1924).
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Mundrobr Knochenschere der Reifizihne [Hund!)] und die
bag mechanische Knetarbeit des Antrum Pylori. Auch
die Krokodile kénnte man an dieser Stelle nennen,
soweit sie aullerhalb des Mundes die Beute zer-

N Fharyrx

Zunge reilen. Unter den Wirbellosen weisen wir eben auf
vty folgende Beispiele (Abb. 40): unter den Schnecken

Pharynx

Oesophagis

— Kropf

Kropjwand
Reib- _ Muskulatur
membran des Magens

- Magen
Giinge der Mit-
~ teldarmdriise

Wand des
Kauwmagens
il Ring-
mauskeln.
Links daneben
quergeschnit-

tener Zahn Enddarm

— Blindsack
Fortsetzung des Oesophagus
zum Mitteldarm hin
Abb. 40d. Dytiscus, Imago. Abb. 40¢. Octopus.
Abb. 40a—d. Einige Beispiele fiir den Darmkanal von ,,Doppelkauern®, welche vor dem
Munde die Beute zerkleinern und auch im Magen kauen. — Abb. 40a: Schema des Darmes

von dem Gastropoden Cavolinia. Vorderarm und ,,Leber* (Mitteldarmdriise) sind im Median-
schnitt gezeichnet; der folgende Darm ist im Verlaufe eingetragen. Das Tier zerraspelt die
Nahrung mit der Radula und zerkaut sie mechanizch (und chemisch) im Kropf mittels der
Kauplatten. — Abb. 40b zeigt die Kropfwand ausgebreitet, von innen gesehen. (Beide
Abbildungen aus BUTSCHLI-BLOCHMANN, nach MEISENHEIMER, 1905.) — Abb. 40c: Schema
des Darmes eines Octopoden. Auch hier findet die Zerkleinerung der Nahrung zuerst durch
die Radula im Pharynx statt, dann durch die Reibmembran des Magens. (Entworfen von
L. BRETSCHNEIDER.) — Abb. 40d: Kaumagen von Dytiscus (Gelbrandkifer). Von dem
hinten gelegenen Mitteldarm her strémt das verdauende Sekret durch den Kaumagen in den
Kropf. Die durch die Mandibeln zunichst zerkleinerte Nahrung wird im Kropf angedaut
und darauf im Kaumagen endgiiltig zerrieben. Vorn sitzende Deckel leiten die Nahrung zu
den meiBelférmigen, dahinter befindlichen Zihnen. (Nach E. KorscurLT, 1924.)

1) DOEDERLEIN, L.: Zitiert auf S. 48.



5. Typus: Die Kratzer. 5d

Aplysial), die thecosomen Pteropoden (Abb.40a und b), Planorbis und Limnaea ; die
beiden letzten zerreiBen Pflanzen mit dolch- und sigeartigen Zahnen und zerkleinern
sie im Magen mit Hilfe eines Muskelmagens (der mit einer dicken Cuticula be-
kleidet ist) und aufgenommenen Steinchen; im Gegensatz zu ihren Verwandten
(s. S. 41) geben diese Formen in 24 Stunden eine Kotséaule ab, die nur 1—1,4mal
so lang ist als der Darm2). — Octopus (Abb. 40c) unter den Tintenfischen raspelt
ebenso mit der Radula und kaut mit dem Kaumagen. Von den vielen Insekten
selen genannt: Periplaneta, die Mantiden und die Gelbrandkifer®) (Abb. 40d
und 42). Das am besten bekannte Beispiel aber ist der FluBkrebs (Abb. 48) [mit Ver-
wandten?)], welcher imstande ist, groBe und harte Nahrung durch Scheren, Man-
dibeln und Maxillen zu zerkleinern, z. B. tote Artgenossen vollstandig auszufressen
dabei unterstiitzt ihn der starke Kauapparat im Oesophagus, dessen Mechanik
durch H.J.JorpaN ausfiihrlich beschrieben wurde®), der (wie auch der Kaumagen
von Dytiscus) gleichzeitig als Filter
dient. Diese und viele andere
Formen sind bei kleiner Beute
oft Schlinger (wie auch die Siuge-
tiere); grole Beute aber zerlegen
sie auflerhalb durch die Mandibeln,
innerhalb durch mehr oder weniger
komplizierte Kaumagen mit Hilfe

Oegophdagis

vordere Blindsiicke
bakterienarm

mittlere Blindsicke

Malp. Gefdifie

von zustromenden Fermenten. In Hintere —
: e . Blindsdicke
allen diesen Fillen ist der Magen Grofier }J‘m.ﬂ'h’n'ﬂn.-
. . . . j' 2 [ T -Ii
bei Wirbellosen und bei Wirbel- Dickdarm [ reich
tieren in zwei Teile geteilt: einen Malp. Gefife / Rectum

Vordermagen, der eigentlich nur

: s
. . Diinndarm
als Empfangsraum dient, wenig

Muskulatur besitzt und demnach
eine mechanische Funktion bei der
Verdauung nicht spielt: Oesopha-
gus, Kropf, Fundus; daneben oder
daran anschlieBend ein Muskel-
magen: Kaumagen (Antrum pylori).

Anus
Abb. 41. Darmkanal der Larve von Cetonia (Rosen-
kifer), 1Y/,fach vergroBert, von lateral gesehen
(links ist dorsal). Beispiel eines Wirbellosen, der
die Nahrung durch Mandibeln kaut und durch
die Cellulase von Bakterien im ,,groflen Dickdarm*
abbaut. (Aus E. WERNER, 1926.)

Man kann z. B. einen auspréparier-

ten Insektendarm beim Oesophagus packen, ohne daB Fliissigkeit den Kropf ver-
laBt; die Analogie mit den beiden Hauptmagenteilen bei den Wirbeltieren ist
deutlich: der Kropf befindet sich in Ruhe, seine Wand umschliet die aufgenom-
mene Losung ebenso gut wie die Funduswand beim Sauger (Tonusfunktion);
dagegen sieht man beim Kaumagen fortwihrende Kaubewegungen.

Andere Tiergruppen vermogen auch vor oder in dem Munde zu nagen und
zu kauen; sie wunterstiitzen diese Zerkleinerung aber durch die Fermente fremder
Symbionten. So wird die Cellulose wenigstens im Pansen der Wiederkéuer durch
einzellige Symbionten gespalten, wahrscheinlich auch im grofen Blinddarm
zahlreicher herbivorer Saugetiere. Interessanterweise schliefen sich diesen
Fallen sicher zwei Insekten an (vermutlich noch viel mehr): Erstens konnen die
Larven von Cetonia (Rosenkifer) ein halbes Jahr mit reinem Filtrierpapier ge-

1) Hirscu, G. C.: Zitiert auf S. 51.

2) HeipERMANNS, C.: Zitiert auf S. 41.

3) KorscHELT, E.: Dytiscus marginalis. Bd. II, S. 827. Leipzig 1924.

4) YonGE, C. M.: Mechanism of feeding and digestion of Nephrops. Brit. journ. of
biol. Bd. 1, S. 343. 1924.

%) JorpaN, H. J.: Vergl. Physiol. 1913, S. 396. — BoErMAN, A. W.: Bydrage tot de
kennis van den maag van enkele Crustaceen. Dissert. Utrecht 1921.

exp.
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fiittert werden!); ihre normale Nahrung sind Fichten- und Kiefernadeln. In
ihrem ,,Dickdarm‘ (Abb. 41) finden sich sehr viele Bakterien, die Cellulose ver-
garen konnen. — Zweitens ist der Darmkanal der Termiten an derselben Stelle
stark erweitert; hier lebende Flagellaten zerlegen die Holzpartikel; ohne diese
fremde Hilfe sterben die Termiten binnen 3-—4 Wochen?).

6. Typus: Die Aulenverdauer 3).

Wie die Kauer und Kratzer innerhalb des Organismus mechanisch und
chemisch die Nahrung zerkleinern, so kennen wir heute eine Reihe Tiere, die
auflerhalb des Korpers grole Beutestiicke chemisch abbauen.

Die Beute wird in vielen Fillen durch Gift unbeweglich gemacht; zu welchen
Erfolgen das fiihrt, ist bei der Lampyrislarve?) zu ersehen, wo eine 22mal so
schwere Schnecke durch Mandibelbif} getétet und dann in 2—3 Tagen verzehrt
wird; Ahnliches ist bei den Larven von Carabus, Calosoma, Cybistes und Dytiscus
beobachtet sowie bei den erwachsenen Wasserwanzen [Notonecta®)], Araneiden
und Cephalopoden. Neuerdings wurde gesehen, wie der Ameisenlowe (Larve
von Myrmeleo) Ameisen binnen 3 Minuten durch Nervengift totet, andere Ar-
thropoden binnen 1—30 Minuten®).

Eine Auflenverdauung kommt im einfachsten Falle dadurch zustande, daf
die Tiere nur Enzyme auf die Beute speien; die Beute wird also rein enzymatisch
zersetzt, ohne mechanische Beihilfe. So liegen Larven von Miastor?) im Holz nester-
weise beieinander; sie speien das Sekret der Speicheldriisen aus; dadurch wird
das Holz der Umgebung aufgelést und zu tiefen Rillen ausgefressen. Schlieflich
liegen die Tiere selbst in einer Nihrfliissigkeit, die sie gemichlich aufsaugen
(Beobachtung ohne Versuche). Auch die anderen zahlreichen Cecidomyiden-
larven ernahren sich in derselben Weise®); es konnte hier ergénzend experimentell
festgestellt werden, dafl sich Nahrungspartikel nicht im Darm finden, und daf
Eisenzucker nur durch den Darm (nicht durch die Haut) resorbiert wird. Ahn-
lich wird es wahrscheinlich bei den Muscidenlarven sein. Auch die Larve von
Pseudogenia verdaut in zwei Tagen eine viel groflere Spinne rein durch er-
brochenes Speichelferment®). Und schlieflich speien die Pimplalarven Verdauungs-
sifte auf die Larve des Apfelbliitenstechers, und dauen sie aus durch rhyth-
mische Schlundbewegung!®). Es fehlt hier in allen Féllen jede mechanische
Nachbhilfe.

1) WeRNER, E.: Erndhrung der Larve von Potosia (Cetonia). Zeitschr. f. Morphol.
u. Okol. d. Tiere Bd. 6, S.150. 1926.

2) CLEVELAND, L. R.: Biol. bull. of the marine lab. Woodshole Bd. 48, S. 289. 1925.

3) Zusammenfassungen bei H. J. JorDAN: Biol. Zentralbl. Bd. 30, S.85. 1910. —
LENGERKEN, H. v.: Ebenda Bd. 44, S. 273. 1924.

4) VogeL, R.: Larve von Lampyris. Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 112, S.414. 1915.

5) Vries, D. M. pe: Nach unverdffentlichten Untersuchungen im Utrechter Labora-
torium.

6) STAGER, R.: Studien am Ameisenléwen. Biol. Zentralbl. Bd. 45, S. 75. 1925.

7) SPRINGER, F.: Polymorphismus bei den Larven von Miastor. Zool. Jahrb., Abt. f.
System. Bd. 40, S. 57. 1917.

8) WEHRMEISTER, H.: Zool. Jahrb., Abt. f. System. Bd. 49, S. 299. 1924.

%) RaMME, W.: Lebensweise von Pseudagenia. Sitzungsber. d. naturf. Freunde Berlin
1920, S. 130. Fiir die Larven von Tabaniden hilt H. J. STAMMER (Zeitschr. f. Morphol. u.
Okol d. Tiere Bd. 1, S.122. 1924) AuBlenverdauung fiir wahrscheinlich, doch ist es nicht
bewiesen.

10) Sperer, W.: Arb. a. d. Reichs-Gesundheitsamte Bd. 14, S.247. 1925. — Es wird
ibrigens auch bei den Imogines der Silpha obscura eine AuBenverdauung vermutet (R. HEY-
mons u. H.v. LENGERKEN: Zeitschr. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 6, S. 292, 1926).



6. Typus: Die Aullenverdauer. 57

Einen Schritt weiter gehen Tiere, die besondere Werkzeuge ausbilden, um die
Enzyme zu injizieren und das Verdaute einzusaugen (Abb. 42 und 43). Das finden
wir begreiflicherweise hauptséchlich bei Wassertieren, die ein Interesse daran haben,
die Enzyme und das Verdaute unverdiinnt zu lassen. Die Stechwerkzeuge werden
dazu benutzt, Wasserinsekten anzustechen und auszudauen, bis ihre Chitinhiille
leer ist. Hierbei sind entweder die Mundwerkzeuge als Ganzes zum kompli-
zierten Stechapparat umgewandelt: so bei Notonectal), welche Insekten sticht
wie eine Bettwanze den Menschen. Der einstrémende Speichel enthdlt neben
dem Gift eine Protease; durch einen besonderen Kanal wird das Geldste wieder
eingesogen. Cybistes?) und Dytiscuslarven®) dagegen (Abb. 42 und 43) benutzen

zum gleichen Effekt die
eingefalzten Mandibeln: im
Wechsel von 1—2 Minuten
stromt Magensaft durch die
Mandibeln in das Beutein-
sekt ein und wieder zuriick,
so lange, bis die Beute leer-
gefressen ist; auf diese Weise
wird eine Trichopterenlarve
in 10 Minuten ausgedaut. In
allen diesen Fallen ist die
typische Mundéffnung ge-
schlossen (Abb.43aund 42b).
Durch diese (iibrigens ganz
verschieden entstandenen)
Injektions- und Saugeappa-
rate sowie durch die Chitin-
hiille der Beute wird verhin-
dert, dafl der Verdauungs-
saft und die Nahrung durch
Wasser verdiinnt werden?).
Die Octopoden umgeben die
Beute mit dem Schirm ihrer

1) pE VriEs, D. M.: Zitiert
auf S. 56.

2) BLunck, H.: Cybistes-
Leben. Zool. Anz. Bd. 55, S. 106.
1922.

3) KorscHELT, E.: Zitiert
auf S. 55.

4) Nicht gut aufgelost ist
die Frage, ob auch der Riissel
polyclader Turbellarien so wirkt:
man findet hier die Nahrung
nur in feinzerteiltem Zustand im
Darmlumen. OYE, P. v.: Over
de voedselopname by zoetwater-
planarien. 18. Vlaamsch natuurk.
Congress, Antwerpen 1919, S. 45.
— WestBLAD (Lunds univ.
arsskr., N. F. 2, Bd. 18, S. 17.
1923) spricht nur vom ,,Aus-
saugen‘‘ eines Wurmes oder einer
Wasserassel; wie aber wird das
Gewebe des Wurmes zerteilt?

Abb. 42b. Dvytiscus-Larve (AuBenverdauer).

Abb. 42a und b. Zwe:i Diagramme von Mundwerkzeugen
ein und desselben Tieres, das als Larve ein AuBlen-
verdauer ist, als Imago ein ,,Doppelkauer* (Abb. 40d). —
Abb. 42a: Die Mandibeln (Md) zerfleischen die Nahrung,
die Maxillen I (Mz,) greifen mit zwei Tastern (P.m. und
L.e.), wihrend die grofie innere Lade (L.i.) die abge-
rissenen Fleischstiicke in den Mund schiebt. Vorn und
hinten wird der Mund durch die Oberlippe (lbr) und die
Maxille IT (Mz,) abgeschlossen. F ist der Eingang zum
Munde, der durch FEinschlag der Mandibeln wund
Maxillen I geschlossen wird. — Abb. 42b: Beim AuBen-
verdauer dagegen ist das Mundloch F' geschlossen bis
auf zwei Kanile am medialen Rande der Mandibeln
(vgl. Abb. 43a,b). Damit im Zusammenhang sind Ober-
lippe ({br) und Maxille IT (Mx,) dicht zusammengetreten,
Maxille I und Mandibel sind seitlich davon angeordnet.
Nur durch die beiden Kanile der Mandibeln werden die
Enzyme injiziert und wird die Nahrung eingesogen.
Maxille I und II sind Tastwerkzeuge; die groBe innere
Lade (L.i.) ist also nicht ausgebildet (A Antenne).
(Nach BLunck, aus KorscHELT 1924.)
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Tentakeln und speien wihrend des Abraspelns Protease. — Eine Form unter
den Landtieren bedient sich iibrigens auch der Injektion: die Larven von Myr-
meleo (Ameisenléwe) sollen durch eine Stichkaniile Protease in die Ameise
spritzen; die doppelte Kaniile soll von Maxillen und Mandibeln gebildet werden?).

Eines solchen Apparates zum Injizieren entraten die Landbewohner aber
in der Regel; sie speien einfach die Enzyme auf die getétete Beute. Eine Mittel-
stellung zwischen den Wasserinsekten und diesen Landbewohnern nimmt die
Larve des Leuchtkéfers Lampyris ein?): ebenfalls durch einen besonderen Kanal
in der Mandibel (Abb.43¢) wird Gift und Ferment in die Beute injiziert; gleich-
zeitig wird aber auch durch den offenen Mund Fermentsaft auf die Beute ge-
spien. Mit den Mandibeln, die durch besondere Zahne ausgeriistet sind (Abb.43¢),
wird der fermentative ProzeB beschleunigt: taktméafig schlagen viele Stunden
lang die Mandibeln in das Beutefleisch, bis dieses zu einer breiartigen Masse
zerdaut ist. Durch Borsten an den Mandibeln und durch die Maxillen wird die
verdaute Masse in den Mund gefegt. Nach 3 Tagen hat sich das Gewicht der
Larve verdoppelt.

Solcher mechanischen Knetmittel bedienen sich auch zahlreiche andere
Arthropoden: bei den Spinnen halten Pedipalpen und Cheliceren die bespeichelte
Nahrung und durchwalken sie mit dem Ferment; Imago und Larve von Cara-
bus3) durchkneten mit den Mandibeln die Fleischmasse und schépfen den ver-
dauten Brei in den Mund; die Hydrophiluslarve arbeitet mit den Mandibeln
und den hakenbesetzten Antennen. Bei der Carabuslarve wird iibrigens durch
eine besondere Siebvorrichtung das Eintreten von noch ungelésten Partikeln
in den Mund verhindert.

Der verdauende Saft kann von zweierlei Herkunft sein: aus den Speicheldriisen bei
den Spinnen (?), Miastor, Notonecta, Octopoden, Pseudagenia — oder aus dem Magen bei
Carabus, Dytiscus, Cybister, Hydrophiluslarve und Turbellarien (?).

“:\ _-‘lfrufte!rmnn dient als Penisseheide
7. Typus: Die Parenteralen. 2

Diesen zwei Arten der
Nahrungsaufnahme: den Mikro-
und den Makrophagen, stehen als
7. Typus wenige andere Tiere .
gegeniiber, die keinen Darm haben, Penis —--4
also keine Nahrung zerkleinern. :
Sehen wir ab von den Fallen (z. B.
bei Insekten). in denen das er-
wachsene Tier keine Nahrung mehr
aufnimmt, sondern als Larve die
Nahrungsstoffe speichert, und als
geschlechtsreifes Tier kurz von
den Reserven lebt, dann bleiben i, i
vor allem die darmlosen Para- B
siten tiibrig.

Biologisch reizvoll sind Fille,
bei denen das darmlose Méannchen Abb. 44. Beispiel eines darmlosen Parasiten: Alcippe
zum Parasiten am oder im Weib- lampas (Cirripedien, Krebse); das & ist eingesenkt in
chen geworden ist: bei Bonellialebt den Mantel des @; es hat seinen Darm verloren und
es in den Geschlechtsgingen des ernihrt sich wahrscheinlich durch parenterale Aufnahme
Weibchens, bei Alcippe (Abb. 44) vonStoffen des Q. [Der Verweisungsstrich bei ,,Samen-
(Cirripidien) in der Haut als ein- leiter muB etwas weiter reichen.] (Nach J. MEISEN-
facher Sack; in beiden Fillen ist HEIMER, 1921.)

=, Haft-

Mandtel Y

Spermarinm

1) DorrLEIN, F.: Ameisenléwe. Jena 1916. 2) VoGEL, R.: Zitiert auf S. 56.

3) JorpaN, H. J.: Biol. Zentralbl. Bd. 30, S. 85. 1910. — LENGERKEN, H. v.: Ebenda
Bd. 44, S. 273. 1924. — OERTEL, R.: Biologische Studien iiber Carabus granulatus Zool.
Jahrb., Abt. f. System. Bd. 48. 1924.
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der Larvendarm geschwunden (er wird bei Bonellia als Samengang benutzt): die Ernihrung
wird vermutlich also parenteral durch die Korperoberfliche geschehen. Bei den Rhizo-
cephalen geht nur das Weibchen zum Parasitismus in und an Krabben iiber und ernihrt
sich durch wurzelartige Ausliufer im Wirt; das Minnchen ernihrt sich selbst.

In den meisten Fillen jedoch sind Mannchen und Weibchen Parasiten: z. B. die para-
sitisch auf der Fischhaut lebenden Larven von Anodonta'). Darmlos sind ganze Gruppen
wie die Cestoden und Acanthocephalen ; oder Ausnahmen innerhalb der Gruppen wie Sphaeru-
laria, Bradynema, Mermitiden, Alantonema. Filarien unter den Nematoden; Entoconcha,
Entocolax, Entoxenos unter den Gastropoden; Constrillen unter den Copepoden und schlief3-
lich manche Entwicklungsstadien der Trematoden. Bekannt ist iiber ihre Nahrungsaufnahme
physiologisch nichts; die Einpassung ihrer Hautfunk-
tionen in den neuen Lebenskreis wire mindestens so
interessant zu verfolgen wie die Veriinderung der Form
dieser Tiere.

Hier wiirden sich eine Reihe Tiere anschlieBen,
die sich teilweise parenteral ernihren. PtoTTER wird Ritssel
in diesem Handbuch dariiber berichten.

Vorderdarmdriizse

Birnfarmiges Organ ==~ -
£ . Oeso-
phagis

[~==" === Oesophagus Blindsack . .-

3 ’
-~ Pharynz Grafie Vorderdarmdriise - - - .- _ - -

Kropj als
Vorverdauungsriaiin

w— = Enddarm

agPLPLDPLI I I

wABppUE

Sphine- -~
ter

walinpy

Mittel-
darm- _
driise

Magen

Plewrobranchaea (Schlinger). Murex (Kratzer).

Abb. 45.  Gegeniiberstellung der Darmformen eines Schlingers (Pleurobranchaea) und eines

Kratzers (Murex) unter den Gastropoden. Bezeichnend fiir den Schlinger ist der Bau des

Vorderdarmes: der groBe Pharynx und sehr groBle Kropf (Vorverdauungsraum, vgl.

Abb. 32) — fiir den Kratzer der kleine Pharynx im Riissel, der diinne Oesophagus (nur
als Leitungsrohr dienend) bis zum Magen. (Nach G. C. HirscH, 1915.)

1) Harms, W.: Postembryonale Entwicklung der Unioniden. Zool. Jahrb., Abt. f. Anat.
Bd. 28. 1909.
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C. Beziehungen zwischen Darmbau und Nahrungsaufnahme.

Wir haben gesehen, daB Tiere auf sehr verschiedene Weise Nahrung ab-
bauen. In ihrer Darmorganisation driickt sich dies teilweise deutlich aus.

Wollen wir aber den Darmbau wirklich in seinen Typen erfassen, dann
kann das Problem Makrophagie oder Mikrophagie nur eine untergeordnete Rolle
spielen: dann ist wichtiger der Faktor: in welchem Zustande empfingt der Darm
die Nahrung?

Dabei sind drei Moglichkeiten gegeben: die Nahrung kann unzerteilt und
dann sehr umfangreich dem Darm iibergeben werden (Schlinger); sie kann in

Oesophagus
Duodenim

Pharynz |
Oesophagus - £ }{
Pharynz —H | . 3
14 Kiemen-
gange ;' E Pulorus
Bulbus )
aesoplagt C
Darm - —- [_-
( - Magen
Mitteldarim g
J Abb. 46d. Salmo.
| 1 Darm
J Enddarm |
Darm I[ . -Desophagus
| l : / - Mund
Malpi- ‘5 ‘ .
ghische | -
! 1 \

Gefiifle =
Enddarm | I\ \ / /
Pred Enddarm ;Z / \\\E::___/:' Z
Abb.46a. Raupe. Abb.46b. Rhabditis Abb.46c. Myxine Abb. 46 e. Echinus.

(Nematode). (Cyclostomata).

Abb. 46a—e. Schemata von Tieren, welche dem Darm nur kleine Stiicke iiberliefern. Erster
Untertypus: Glatt durchlaufende Darmformen, ohne nennenswerte Ausstiilpungen, ohne
besondere Erweiterungsfihigkeit und ohne Vorverdauungsraum. (G. C. HIrscH.)

kleinen Stiicken iiberliefert werden (Kratzer und Partikelfresser); sie kann
schlieBlich fliissig-breiartig sein (Sauger und AuBenverdauer). Untersucht man
unter dem Gesichtspunkt dieser Dreiteilung die Diarme der Tiere, so ergeben
sich verhaltnismaBig deutliche Darmtypen; allerdings nur unter zwei Bedin-
gungen: einmal, da man Spongien, Coelenteraten und Plathelminthen aufler Be-
trachtung 1aBt, und daf man ferner den vererbten Bauplan als Gegenspieler
der Funktion im Auge behalt.

Den ersten Darmiypus des Schlingers haben wir auf S.42f besprochen: es
ergab sich, daB hier typisch ein Vorverdauungsraum gebildet wird, der in kom-
plizierten Fillen deutlich gegen den folgenden Verdauungsraum abgeschlossen
ist (Abb. 32, 33, 34).
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Abb. 47a—h. Weitere Beispiele von Dirmen der Partikelfresser und Kratzer, die also dem

Darm nur kleine Stiicke iibergeben. Zuweiter Untertypus: Gerade gestreckte Dirme, ohne

Vorverdauungsraum, aber mit (meist unpaaren) Ausstiilpungen, in denen wohl zumeist die:
kleinen Nahrungsstiicke eindringen kénnen und verdaut werden. (G. C. Hirscw.)
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Der zweite Fall: Ubergabe kleiner Nahrungsstiicke an den Darm durch
Kratzer und Partikelfresser 1aBt (im Gegensatz zu den meisten Schlingern
und den Saugern) lange, schlanke Darmformen erkennen; ein abgegrenzter
Vorverdauungsraum wird nicht gebildet. Verwandte Formen machen uns dies
deutlich: in Abb. 45 sind zwei Schneckendirme: von einem Schlinger und einem
Kratzer einander gegeniibergestellt; der Unterschied im Bau des Vorderdarmes
ist zuriickzufithren auf die verschiedene Grofle der zugefithrten Nahrung.

Die Fiille der Darmformen bei Kratzern und Partikelfressern 1alt (dhnlich
wie bei den Schlingern) zwei Untertypen verschiedener Differenzierung erkennen.
Der erste Untertypus einfacher Organisation
wird gebildet durch ein Rohr, das gerade oder
gewunden verlauft (Abb. 46), ohne besondere
Anhange. Dieser Untertypus gleicht zu-
nachst dem ersten Untertypus der Schlinger
(Abb. 31); ein Vergleich aber — besonders
mit Sagitta (Abb. 31a) — lehrt, dall natur- .
gemil bei den Kratzern und Detritusfressern e
der Darm nicht in dem Mafle ausdehnbar ist JSedtenz: ]
wie bei den Schlingern; ferner ist in Abb.31b YN N
Sipunculus dargestellt, der wohl niemals zatr
ganz grofle Beute aufnimmt, sondern mittel- /1
groBe, dessen typische Einordnung darum  Zeber. |
schwierig ist. — Das Fehlen eines besonders DN
entwickelten Vorverdauungsraumes ist bei
einem Vergleich zwischen Salmo (Abb. 46d)
mit den verwandten Schlingern Esox und
Lophius (Abb. 34a und d) deutlich.

Der zweite Untertypus — der am haufig-
sten ist -- laBt am geraden, nicht er-
weiterungsfahigen Rohr allerlei Coeca er- Y
kennen (Abb. 47). Soweit uns dies bekannt N
ist, treten die kleinen Nahrungsstiicke dieser S
Kratzer und Partikelesser meist in diese
Coeca ein. Was aber diese Dirme unter-

~Frddarm

#

scheidet von den Schlingern der Abb. 33, die 7 % S |
ihnen auf den ersten Blick &hneln, das ist ‘--...'-.__A._.‘ﬂ._,.,/-‘ ......
wieder der Mangel eines Vorverdauungsrau-  Abb. 48. Astacus fluviatilis, Darm von

mes. Betrachten wir die Dirme der Abb. 33  dorsal gesehen. (Aus BUrscurr-BrocH-
MANN, 1924.)

und 34 vom Vorverdauungsraum ab, be-

trachten wir also nur diejenigen Darmteile,

denen zerdaute kleine Nahrungsteile vom Vorverdauungsraum iibergeben
werden: dann ist die Ahnlichkeit zwischen den Dirmen bei Schlingern und
Partikelfresser-Kratzern deutlich. Daraus ergibt sich, daB die Bildung des Vor-
verdauungsraumes das wesentliche Kennzeichen des Schlingers ist.

Solche blind endenden Ausstiilpungen in gréBerer Zahl fithren schlieflich
zur Bildung von ,,Mitteldarmdriisen“. Sie sezernieren in allen Fillen, wahr-
scheinlich deponieren sie auch alle; ihre weitere Bedeutung aber schwankt. 'In
den allgemeinsten Fallen dienen sie gleichzeitig der Aufnahme, Verdauung und
Resorption der Partikel, welche im Vorverdauungsraume bei Schlingern entstehen
(Abb. 32) oder bei Partikelesser-Kratzern gleich in den Darm gelangen. Diese
Partikel kénnen haufig in den engen Lumina phagozytiert werden (s. S. 70). —
In weiteren Fillen spezialisiert sich die Bedeutung der Ausstiilpungen auf die
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Abb.49a—d. Zwei Beispiele von Speickerriumen bei Saugern, die dem Aufnehmen der grofien,

mit einem Male einstromenden Blutmenge dienen. — Abb. 49a und b: Argas (Zecke), a im

Medianschnitt von links gesehen; b von dorsal gesehen, der Mitteldarm dorsal aufgeschnitten.

Die groBen verzweigten Coeca dienen als Speicher. — Abb.49c—d: Culex. ¢ von links,

d von dorsal gesehen. Abgesehen vom groBen Magen sind noch drei Speicherrdume fiir Blut

ausgebildet. (Entworfen durch G. C. HirsceE und J. Prws, teilweise im Anschlul an
E. MarTing, 1923.)
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Sekretion (z. B. bei den Cephalopoden: Loligo, Abb.47h). — Wahrscheinlich er-
fiilllen aber alle diese ,,Leberschlauche durch ihre bedeutende Oberflache nach
der Leibeshéhle zu noch eine andere Funktion: nicht iiberall finden wir ein gut
ausgebildetes Blutgefasystem ; vielleicht steht das Blindsacksystem der Asteriden
und dendrocoelen Strudelwiirmer, der Krebse und Insekten ebenso wie die Win-
dungen des Darmes bei vielen Echinodermen in Beziehung zur Stoffverteilung
(Aphrodite)? Vielleicht dient die Mitteldarmdriise der Gastropoden mit zur Kr-
nahrung der eingebetteten Zwitterdriise!). Wieder andere Beziehungen ergeben
sich bei Malakostraken-Krebsen (Abb. 48): fast der gesamte Mitteldarm besteht
aus Blindschlduchen, wihrend der chitinisierte Vorderdarm vom chitinisierten
Enddarm nur durch eine schmale Briicke getrennt ist; hierdurch wird erreicht,
daB die resorbierenden Mitteldarmdriisen aus dem Kaumagen nur Partikel er-
halten, wahrend die Filtrierriickstinde unmittelbar dem Enddarm iibergeben
werden (H. J. JORDAN).

Dirme, die nur Fliissigkeiten empfangen oder breiartige Substanzen, finden
wir bei den Saugern und AuBenverdauern. Bei den Tieren mit AuBlenverdauung
haben wir einen Ausdruck dieser besonderen Nahrungszerkleinerung in der
Darmform nicht finden konnen ; jedenfalls sind keine extremen, ins Auge fallenden
Einrichtungen getroffen. Bei den Saugern dagegen fallt Eines wenigstens auf
(Abb. 49): die haufige Ausbildung von grofen Aussackungen und weitem Lumen
(Gegensatz zu der engen Mitteldarmdriise), welche dem Speichern des schnell
aufgenommenen Blutes dienen (Blutmenge, s. S.36). Auller den in Abb. 49
dargestellten Saugern sei hingewiesen auf die Lepidopteren, Tabaniden, Hiru-
dineen und auf Ichthyotomus unter den Anneliden.

II. Die Intraplasmatische Verdauung?).

Wir haben gesehen, wie bei den mikrophagen und makrophagen Tieren
schlieflich die Nahrung stets den resorbierenden Darmflichen in zerkleinerter
Form als Partikel dargereicht wird. Doch kann die Grole derjenigen Nahrungs-
teile, welche daraufhin die Plasmaschicht passieren, sehr verschieden sein. Die
beiden grofiten Extreme sind folgende: einmal kénnen molekulidr geloste Stoffe
in das Plasma aufgenommen werden, ein Vorgang, den G. C. Hirscr Mollekel-
permeation genannt hat?); das andere Extrem ist die Aufnahme von Partikeln,
die groBer sind als 0,1 u (S. 25); diesen letzten Vorgang nennt man seit langer Zeit
Phagocytose. Zwischen beiden Extremen stehen natiirlich zahlreiche Zwischen-
falle [z. B. Kolloidpermeation?)]. In allen Fillen werden die Partikel zertriimmert:
in dem ersten Extrem (Mollekelpermeation) auBerhalb des Protoplasmas durch
sezernierte Fermente; in dem zweiten Extrem (Phagocytose) innerhalb des
Protoplasmas durch Sekretion von Fermenten in Vakuolen hinein, welche das auf-
genommene Particulum umgeben. Das Gemeinschaftliche zwischen beiden
Vorgéngen liegt dann weiter darin, dal in jedem Falle innerhalb der Zelle Ver-
anderungen mit den in das Plasma aufgenommenen Stoffen stattfinden.

Es ist weiterhin allgemein bekannt, daf die héheren Tiere nicht imstande
sind, durch die Darmwand Partikel von der angegebenen Gréfe aufzunehmen ; nur

1) DEFLANDRE, C.: Journ. de anat. et physiol. Paris Bd. 40, S.73. 1904.

?) Eine genauere Ubersicht gibt G. C. Hirscr: Probleme der intraplasmatischen Ver-
dauung. Thre Beziehungen zur Resorption, Diffusion, Nahrungsaufnahme, Darmbau und
Nahrungswahl bei den Metazoen. Zeitschr. f. vergl. Physiol. Bd. 3, S. 183. 1925. — HirscH,
G. C.: Einige Fragen der intraplasmatischen Verdauung. Verhandl. d. dtsch. zool. Ges. 1925
(Zool. Anz.). — HirscH, G. C.: Permeatie en intraplasmatische stofverwerking. Tijdschr.
d. Nederlandsch Dierkundige Vereeniging (2) Bd. 20. 1926.

Handbuch der Physiologie. III. 5
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bei saugenden jungen Miusen ist im letzten Jahre gefunden?), daB sie vielleicht
kleine Tuschepartikel in das Darmplasma aufnehmen (vgl. S. 70) konnen.

1) MOLLENDORFF, W. v.: Einschaltung des Farbstofftransportes in die Resorption bei
Tieren verschiedenen Lebensalters. Zeitschr. f. wiss. Biol.,, Abt. B: Zeitschr. f. Zellforsch.
u. mikroskop. Anat. Bd. 2, S.130. 1925.
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Abb. 50a—e. Schemata zur vergleichen-
den Darstellung des Weges, den Eisen
(blau) und Carmin (rot) durch den Kérper
der Schnecke Murex trunculus nehmen.
Zugleich Darstellung der Methode, um
bei auch phagocytierenden Tieren das
Verhiltnis der Phagocytose zur Kolloid-

permeation zu schétzen.

(Aus G. C. HirscH, 1924.)

4 Tage

Andererseits ist von den Spongien, vielen Turbellarien und einigen Coelenterata
bekannt, daB sie sich beinahe ausschlieBlich durch Partikelaufnahme und intra-
plasmatischen Abbau dieser Partikel ernihren.

Dadurch entsteht die erste Frage: in welchem Verhaltms steht die Mollekel-
permeation zur Phagoeytose in den verschiedenen Tiergruppen? Dies ist eine
Frage, die bisher noch keineswegs systematisch erforscht worden ist. Man
kann diese Frage auch nur dann exakt beantworten, wenn man bei einem Tiere
imstande ist, den Darm herauszunehmen und im iiberlebenden Zustande den
Durchtritt verschieden grofler Stoffe zu beobachten. Ist dies nicht mdoglich,
dann sind doch immerhin einige Wege zur Schitzung des Verhaltnisses Mollekel-
permeation zur Phagocytose moglich: so sind Eisen- und Carmin-Partikel
gleichzeitig verfiittert worden!) (Abb. 50). Ferner kann auch die Kraft der
extraplasmatisch und intraplasmatisch wirksamen Fermente gegeneinander ab-
geschatzt werden.

Eine vorlaufige Schitzung des dargelegten Verhiltnisses laft etwa folgende
Reihe erkennen.

1. Vor allem oder ausschlieflich durch Phagocytose erndhren sich z.B. die
Spongien?) (Abb. 20 und 51). Fermente im Plasma wurden schon frither durch
Extrakte nachgewiesen. Daneben konnte wohl Diffusion geléster Nahrungs-
stoffe eine Rolle spielen. — Nach einer neueren Untersuchung?®) soll Planaria
dorotocephala keinen EiweiBabbau im Darmlumen besitzen; die aufgenommenen
Leberstiicke werden hier offenbar nur mechanisch zerwalkt und dann phagocytiert.

1) HirscH, G.C.: Der Weg des resorbierten Eisens und des phagocytierten Carmins
bei Murex trunculus. Zeitschr. f. wiss. Biol., Abt. C: Zeitschr. . vergl. Physiol. Bd. 2, S. 1. 1924.

%) Triat, H. v.: Contribution to the physiologie of the freshwater Sponges (Spongilidae).
Tijdschr. d. Nederlandsch Dierkund. Vereeniging (2) Bd. 17, S. 1. 1919.

%) WiLLier, B. H., L. H. HymMaN and S. A. RiFENBURGH: A histochemical study of
intracellular digestion in triclad worms. Journ. of morphol. a. physiol. Bd. 40, S. 299. 1925.

5*
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2. Vorwiegend mittels der Phagocytose scheint sich Hydra zu ernihren!2)
(Abb. 56, 57), vermutlich auch die meisten Actinien3) (Abb 52b). Bei den meisten

Kragen
Phagoe. Partikel Prosopile
|

Prosopyle

Grundmasse Protopl.
Protopl. Grundsubstanz Grundsubstanz
gar;;aiﬂ i Abb. 51a—e.  Phago-
B s cytose bei Spongilla (SiB-

tose
goeios a wasserschwamm). Halb-

schematische Zeichnun-
gen nach dem lebenden
Tier, teilweise unter der .
Olimmersion gesehen. —
Abb. 51a: Eine Geilel-
kammer im Querschnitt
— mit zwei Prosopylen.
T rellon Die Geifieln verursachen
: einen Wasserstrom in
1 pha. die  Prosopyle hinein
“gocytose und zu einer Apopyle
heraus, die etwa nach
dem Beschauer zu in
der Geiflelkammerwand

. liegt. Mechanik: Die
e GeiBeln  stoBen das
Wasser von der Zelle fort
zur Apopyle zu. Dadurch gleitet das Wasser an den ,,Kragen‘‘ vorbei, welche die Partikel
auffangen (vgl. Abb. 20). — Abb. 51b: Drei ,,Kragen‘ von der GeiBelkammer aus gesehen:
Transport eines Nahrungsbrockens gemeinschaftlich durch die drei Kragen basalwirts. —
Abb. 51c: Transport an der AuBenwand des Kragens zum Plasma der Kragenzellen in der Pfeil-
richtung. Erste Phagocytose durch das Plasma der Kragenzellen. — Abb. 51d: Die Prosopyle
wird durch einen groBen Nahrungsballen verstopft. Dessen Weg ist durch die Ziffern 1—4
Wledergeg'ebel}: die protoplasmatische Grundmasse phagocytiert den Nahrungsbrocken und
transportiert ihn lings der GeiBelkammerwand nach innen. — Abb. 51e: Carminfiitterung;
erste Phagocytose im Plasma der Kragenzellen. Abgabe der Carminstiicke an die plasma-
tische Grundsubstanz; hier zweite Phagocytose. SchlieBlich dritte Phagocytose in den

Amoébocyten. (Nach v. TrieT 1919, aus G. C. Hirscr 1925.)

Amébo-
cyten =

— Carmin

1) BEUTLER, R.: Experimentelle Untersuchungen iiber Hydra. Zeitschr. f. wiss. Biol.
Abt. ‘9: Zeitschr. f. vergl. Physiol. Bd. 1, S. 1. 19%4. v ,
S 547? :lNgE234{.ER~BODANSKY: Comp. studies of digestion. Amer. journ. of physiol. Bd. 67,

%) Boscama, H. (Over het voedsel der Rifkorallen; Kon. acad. v. wetensch., afd.
natuurk. Bd. 35. 1926) fand ibrigens, daB Actinien, die in Symbiose mit Zooxanthellen
gzben, (1(1)101111 stets auch tierische Beute aufnehmen; nur im Hunger leben sie vor allem von

ooxanthellen.
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bekannten Tricladen, Acoelen und lecitophoren Rhabdocoelen soll ebenso die
Phagocytose bei weitem iiberwiegenl). Das gleiche ist jetzt mit groBerer Sicher-
heit bei Teredo festgestellt: im Magensafte fand sich wohl eine Amylase, aber
keine Cellulase?); erginzend fand aber F. A.Porrs®), daB Teredo eine starke
intraplasmatische Verdauung der abgeraspelten Holzstiickchen besitzt (Abb. 52 a),
von denen sich dieses Tier vor allem erniahrt. Bei den Muscheln?) Mya und
Ostrea findet sich nur im Krystallstiel (S.92) Ferment; der ganze andere Abbau
der Nahrung findet intraplasmatisch statt: durch Wanderzellen (!) und Zellen der
Mitteldarmdriise. — Die blutsaugende Milbe Liponyssus besitzt weiterhin die
Fahigkeit, die roten Blutkérperchen des eingesogenen Wirtsblutes zu phagocy-

1 N
noW f
|] \ g |
\ \\ Je7 Sekretions-
\ Y, UL j zellen
Stilge- A i - Tl
lamelle™ N
= Phago-
N Entoderm. eytie-
b Phagocy- rende
tiertes Holz Zellen

Mitteldarmdritsenzellen
a b

Abb. 52a und b. Zwei weitere Beispiele fiir die Phagocytose bei Metazoen. — Abb. 52a:

Mitteldarmdriise von Teredo navalis. Die Zellen sind teilweise zu einem Syncytium zusammen-

geflossen; teilweise schniiren sich ,,Phagocyten ab. Anfangsstadien der intraplasmatischen

Verdauung abgeraspelter Holzstiickchen. (Nach Porrs 1923, aus G. C. Hirscr 1925.) —

Abb. 52b: Ein Septum von Sagartia troglodytes (Actinie), 6 Stunden nach Fiitterung mit

einem Gemisch von Fischmuskeln und zerriebenem Carmin. Fixiert mit Sublimat-Eisessig,
gefirbt mit Pikrinsiure. (Aus G. C. Hirscr 1925.)

tieren®), welche dann intraplasmatisch abgebaut werden; daneben soll auch eine
Resorption des Blutplasmas vorkommen.

3. Die extraplasmatische Darmverdauung iiberwiegt dann bei weitaus den meisten
Tieren. Das ist wahrscheinlichgemacht bei Murex®) (Abb. 50 und 53), bei Helix?),

1) WesTBLAD, E.: Verdauung und Exkretion bei Turbellarien. Lunds univ. arsksr.
N. F. 2, Bd. 18. 1923.

S 73(?) HArrINGTON, C. R.: Physiology of the ship-worm Teredo. Biochem. journ. Bd. 15,
. . 1921.

3) Porrs, F. A.: The structure and function of the liver of Teredo. Proc. of the Cambr.
philos. soc. Bd. 1, 8. 1. 1923.

1) Letzte Untersuchungen: C. M. YoncE: Mech. of feeding, digestion and assim. of
Mya. Brit. journ. of exp. biol. Bd. 1, S. 50. 1923. — C. M. YoNGE: Structure and physio-
lsogy of the organs of feeding and digestion in Ostrea. Journ. of marine biol. assoc. Bd. 15,

. 340. 1926.

5) REICHENOW, E.: Digestion intracellular en an Acaro. Bol. R. Soc. Esp. Hist. Natural.
Bd. 18. S. 258. — REeicHENOW, E.: Hamacoccidien der Eidechsen. Arch. f. Protistenkunde
Bd. 42, S. 186. 1921; Bd. 45. 1922.

$) HirscH, G.C., 1924: Zitiert auf S. 67.

7) JorpAN, H. J.: Phagocytose und Resorption bei Helix. Arch. néerland. de physiol.
de 'homme et des anim. Bd. 2, S. 471. 1918.
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Limnaea 1) (Abb. 55) und schlieBlich bei Seesternen?). Saugende Mause besitzen
wohl noch die Fahigkeit, Tusche in das Plasma aufzunehmen; 4ltere Tiere aber
nicht mehr?); dabei ist es iibrigens nicht bekannt, in welcher Grofle die Tusche-
teile aufgenommen werden; es ist (nach W. v. MOLLENDORFF) mdglich, daB sie
in kolloidaler Groe permeiren und dann zu Partikeln konzentriert werden.

Die zweite Beziehungsgruppe und damit das zweite Problem kann gesucht
werden in dem Verhiltnis der Nahrungsaufnahme zur Phagocytose und des Darm-
baues zur Phagocytose bei denjenigen Tieren, die mit Sicherheit auch phagocy-
tieren. Unter ihnen finden wir zunichst mikrophage Tiere (vgl. S. 25); der
Typus der reinen Sauger (S.35) kommt unter den phagocytierenden Mikro-
phagen nicht vor; es bleiben also nur die Partikelfresser. Zu ihnen gehoren die
Spongien, die Lamellibranchiaten und
die Milbe Liponyssus. — Die iibrigen

10 Stunden
a

Abb. 53a und b. Mitteldarmdriise von Murex trunculus, nach Fiitterung mit Carmin. (Fixie-

rung in 6proz. Sublimatseewasser; Schnitte in Paraffin 5—10 x; Farbung mit Pikrinséure in

Xylol.) — Abb. 53a: Carminkérner phagocytiert im freien, feingranulierten Zellende. Die

Zellen bilden teilweise ein Syncytium, was aber in anderen Priparaten noch deutlicher war.

— Abb. 53 b: Die Zellgrenzen werden teilweise wiederhergestellt. Die Carminkorner werden
in das Zellumen hinein wieder abgeschniirt. Entstehung des Zellkotes.

intraplasmatisch verdauenden Tiere sind makrophage Tiere (vgl. S.36). Wir
rechnen hierzu einmal den Typus der Schlinger: viele Gastropoden [z. B. Pleuro-
branchaea?)] (Abb. 32 und 45), Asteriden (Abb. 25), Turbellarien und Actinien
(Abb. 27). Andere intraplasmatisch verdauende Tiere gehoren dem Typus der
Kratzer an: z. B. Murex®) (Abb. 45), Teredo®) und Helix?), welche auBer-
halb des Korpers die groBe Nahrung mechanisch zerteilen. Es fehlen also
unter den intraplasmatisch verdauenden Tieren die Sauger und zwei Typen
der makrophagen Tiere: einmal die Kauer, welche im Munde oder Magen
die Nahrung mechanisch und chemisch zerkleinern; und zweitens die Auflen-

1) PECZENIE, O.: Intracellulare Eiweiverdauung in der Mitteldarmdriise von Limnaea.
Zeitschr. f. wiss. Biol.,, Abt. C: Zeitschr. f. vergl. Physiol. Bd. 2, S. 215. 1925.

2) HEYDE, H. C. v.d. u. H. A. P. C. OoMEN: Sur l’existence, chez les Etoiles de mer,
d’une digestion intracellulaire. Arch. internat. de physiol. Bd. 25, S. 41. 1924.

3) MOLLENDORFF, W. v.: Zitiert auf S. 66.

4) Nach einer noch unveréffentlichten Untersuchung von G. C. HirscH.

5) HirscH, G. C.: Zitiert auf S. 67.

8) Porrs, F. A.: Zitiert auf S. 69. 7) Jorpav, H. J., 1918: Zitiert auf S. 69.
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verdauer, welche auBerhalb des Mundes die Nahrung chemisch zerlegen. —
Daraus ergibt sich, daB intraplasmatische Verdauung nur bei denjenigen
Tieren zu beobachten ist, welche entweder nur kleine Nahrungsstiicke auf-
nehmen, oder die Nahrung im Munde oder im Vordarm in kleine Stiicke zer-
legen. Tritt aber zu dieser Zerlegung noch ein weitgehender chemischer Abbau
hinzu, so dafl den Darmwénden fast ausschlieBlich tief abgebaute Nahrung ge-
boten wird, dann finden wir auch bei diesen Tieren in der Regel nicht mehr
die Fahigkeit der intraplasmatischen Verdauung.

Daraus wieder kann man schlieBen, daB intraplasmatische Verdauung
nichts anderes ist als ein letztes Glied der bekannten Kette von Geschehnissen,
die sich beim Nahrungserwerb stets abspielen muB: Nahrungsaufnahme in
Kérperhohlen, Nahrungszerkleinerung, molekularer Abbau, Aufnahme in das
Plasma [Permeation!)]. Diese Kette muB sich iiberall abrollen. Nur der Ort,
wo die Glieder der Kette sich abspielen, ist verschieden bei verschiedenen Tieren.

Wir wiesen schlieBlich schon oben (8. 63) auf die morphologische Beziehung
eines sehr engen Darmbaues zur intraplasmatischen Verdauung?): enge Kanile
der Schwimme, starke Einengung des Magenraumes bei vielen Coelenteraten
durch Kontraktion oder Septen, enge Mitteldarmschlauche bei den Mollusken,
den Turbellarien und den Seesternen.

Als dritte Beziehungsgruppe 148t sich einiges iiber die Beziehung der Phago-
cytose zur Nahrungswahl sagen. Eine Nahrungswahl findet sich bei den Tieren
mit intraplasmatischer Verdauung an zwei Stellen: Erstens kann durch die
Darmzellen bereits vor dem Eintritt in das Protoplasma ausgewahlt werden:
Hydra phagocytiert Starkekérner nur in Verbindung mit Eiwei3), Ostrea nimmt
nur wenig reine Tusche auf?), Limnaea iiberhaupt nicht?). — In anderen Fallen
wird jedenfalls durch die phagocytierenden Zellen selbst im Plasma unter-
schieden, ob ein Stoff verdaulich ist oder nicht. So wirft Murex 4 Tage nach
Nahrungsaufnahme das phagocytierte Carmin wieder heraus®) (Abb. 50 und 53);
bei Hydra und bei den Planarien treten unverdauliche Partikel nicht in das
Ektoderm iiber?).

Die interessantesten Probleme stellt aber natiirlich der Abbau und Wieder-
aufbau der Partikel im Plasma selbst dar. Diese Vorginge rollen sich in einer
bestimmten Reihenfolge ab. Es ist moglich, verschiedene Phasen des Ablaufes
zu unterscheiden.

1. Der Eintritt der Partikel in das Protoplasma. Dieses Problem ist vom
physico-chemischen Standpunkte aus durch REUMBLERS) behandelt. Wir halten
es fiir sehr moglich, daB sich das Protoplasma in vielen Fillen der dort dar-
gelegten Mechanik bedient. DaB aber durch eine solche Mechanik der Vorgang
bereits restlos erklirt wire, miissen wir bestreiten; und zwar aus folgenden zwei
Griinden: einmal ist an keiner lebenden Darmzelle eines Metazoen ein amé-
boides UmflieBen der Nahrungspartikel gesehen worden, selbst in den Féllen,

1) HirscH, G.C.: Zitiert auf S. 65. k

2) JorpAN, H. J. u. H. BEGEMANN: Die Bedeutung des Darmes bei Helix pomatia.
Zool. Jahrb., Abt. f. Physiol. Bd. 38, S. 565. 1921.

3) BEUTLER, R.: Zitiert auf S. 68.

‘) Vonk, H.J.: Verdauungsphagocytose bei den Austern. Zeitschr. f. wiss. Biol.,
Abt. C: Zeitschr. f. vergl. Physiol. Bd. I, S. 607. 1924.

5) PECzENIR, O.: Zitiert auf S.70. 8) HirscH, G. C.: Zitiert auf S. 67.

7) BEUTLER, R.: Zitiert auf S. 68.
Bd 8) RHI;MBLER, L.: Protoplasma als physiologisches System. Ergebn. d. Physiol.

. 15. 1914.
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wo die lebende Zelle mit der Olimmersion betrachtet wurde [vax TrieT!);
R.BevuTLER?); O. PECZENIK?)]. Nur in zwei Fallen wird von einer solchen ,,Um-
armung‘ der Nahrungspartikel gesprochen: bei der Schnecke Caliphyllat) und
bei Planaria dorotocephala®). In beiden Fillen sind aber nicht lebende Zellen
untersucht worden, sondern nur fixierte Schnitte, die gerade bei diesen auBler-
ordentlich labilen Zellen leicht T#éuschungsbilder hervorrufen konnen. — Der
weitere Grund gegen die Annahme der restlosen Erklirung durch die REUMBLER-
sche Mechanik ist die Fahigkeit vieler phagocytierender Darmzellen, eine Aus-
wahl unter den Partikeln im Darmlumen selbst vorzunehmen (S.71).

In einem interessanten Zusammenhange zum Eintritt der Partikel in das
Protoplasma steht ferner die Bildung von Syncytien. Das ist beobachtet bei

Garnelenmuskeln

Carmin

Abb. 54 b. Teredo navalis, Mitteldarmdriise.

Abb. 54a und b. Zwei Beispiele fiir die Tatsache, daB in vielen Fillen in dem Anfangs-

stadium die phagocytierten verdaulichen Partikel ohne Nahrungsvakuole im Plasma liegen. Die

Reihe der Stadien bei Teredo ist kiinstlich; es liegt keine Stufenuntersuchung vor. (Dendro-
coelum: nach WestBLaD 1923; Teredo: nach Ports 1923; beides aus G. C. Hirscr 1925.)

Teredo®) (Abb. 52 a), bei Murex”) (Abb. 52 a), bei Ostrea8) und bei Ctenotophoren?).
In einigen Fallen ist gesehen worden, dafBl die Zellgrenzen sich spiter wieder-
herstellten1®9) (Abb. 53b). Das ist wichtig fiir die Auffassung des Metazoen-
korpers.

2. Das aufgenommene Particulum liegt in weitaus den meisten Fillen zu-
niichst direkt vom Plasma wmgeben in der Zelle. Das gilt in erster Linie fiir die
unverdaulichen Partikel [Murex (Abb. 53a), Helix!1), Sagartia (Abb. 52b), Spon-

1) Triet, H. v.: Zitiert auf S. 67.

2) BEUTLER, R.: Zitiert auf S. 68. 3) PECzENIK, O.: Zitiert auf S. 70.

4) BRUEL, L.: Geschlechts- und Verdauungsorgane von Caliphylla. Habilitationsschrift
Halle 1904.

5) WiLLIER, B. H., L. H. Hymax u. S. A. RIFENBURGH: Zitiert auf S. 67.

8) Porrs, F. A.: Zitiert auf S. 69. 7) Hirsch, G. C.: Zitiert auf S. 67.

8) YonGE, C. M.: Structure and physiology of the organs of feeding and digestion in
Ostrea. Journ. of the marine biol. assoc. Bd. 14. 1926. Abb. 11.

9) KrRUMBACH, TH.: Ctenophora. Handb. d. Zool. Bd. I. 1925.

10y HirscH, G. C.: Zitiert auf S. 67.

11) JorpaN, H. J.: Zitiert auf S. 69.
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gilla (Abb. 51)], ist aber auch bei verdaulichen Partikeln im Plasma von Dendro-
coelum (Abb. 54a), Teredo (Abb. 52a und 54 b), Spongilla (Abb. 51) und Hydra
gesehen worden. Nur die neueste und genaue Untersuchung von WiLLIER, HYMAN
und RIFENBURGH!) (Abb. 58 u. 59) gibt dieses Stadium bei Planaria dorotocephala
nicht an: die Untersucher fiihren das darauf zuiiick, daB stets gleichzeitig mit
den Partikeln Darmfliissigkeitsmengen mit in das Protoplasma aufgenommen
werden. \

3. Das folgende Stadium besteht in der Bildung eines Fliissigkeitsmantels
um das aufgenommene Particulum (Abb. 54, 55, 57). Die alte Meinung?), daf

I. Vakuole —

I1. Vakuole
2 Tage 4 Tage 6 Tage & Tage
Abb. 55. Limnaea (SiiBwasserschnecke); einzelne Zellen der zerzupften Mitteldarmdriise
nach Fiitterung eines Gemisches von Tusche und EiweiB; keine genaue Stufenuntersuchung.
(Nach O. PeczeNik 1925, aus G. C. HirscH 1925.)

bei Planaria bereits vorhandene kleine Nahrungsblischen zu einer Vakuole
verschmelzen, ist neuerdings von WEsTBLAD und WILLIER usw. widerlegt worden.
Unverdauliche Nahrungskorper (Abb. 51e, 52b und 53) und Fett (Abb. 56)
werden nicht von einer Verdauungsvakuole umgeben.
Was nun speziell innerhalb einer Verdauungsvakuole geschieht, das ist nur
in wenigen Fillen genauer beobachtet. So konnte R. BEUTLER (1924) in einem

Fett

14'[, Stunden 24 Stunden

5 Stunden

Abb. 56. Durchschnitte durch die Kérperwand von Hydra nach Olinjektion in den Magen.

Fixation nach FLEMMING in den angegebenen Stunden nach der Nahrungsinjektion. Dar-

stellung der allméihlichen Aufteilung der Fetttropfen nach Phagocytose und deren Ver-
teilung im Korper. (Nach R. BEUTLER 1924 aus G. C. Hrrscm 1925.)

ansprechenden Reihenversuche (Abb. 56) zeigen, wie die aufgenommenen
Fettpartikel bis zu 24 Stunden immer kleiner werden — gerade im Gegensatz
zu der Fettresorption bei den Wirbeltieren, bei denen die Fetttropfen zu-
erst aulerordentlich klein im Protoplasma erscheinen, um dann spiter je
linger, je groBer zu werden. — Auch die Aufnahme und Verarbeitung von

1) WiLLiEr, HyMAN u. RIFENBURGH: Zitiert auf S. 67.

%) SainT-Hrmatre, C.: Intracellulire Verdauung in den Darmzellen der Planarien.
Zeitschr. {. allg. Physiol. Bd. 11, 8. 177. 1910. — Saint-HILAIrE, C.: Phagocytose der Dotter-
kérner bei Leukocyten im Darm der Turbellarien und Protozoen. Zool. Jahrb., Abt. f.
Physiol. Bd. 34. 1914. — SaiNT-HILAIRE, C.: Verinderung der Dotterkérner der Amphibien
bei intrac. Verdauung. Ebenda Bd. 34, S. 107. 1914.
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einem Gemisch Rul mit Gelatine wurde bei Hydra in 4 Stufen verfolgt (Abb. 57):
es fand in der Vakuole eine deutliche Konzentration der RuBpartikel statt. —
Ein ZusammenflieBen mehrerer Vakuolen zu einer einzigen zeigt Abb. 55.

Die beste Untersuchung iiber den weiteren Ablauf der intraplasmatischen
Vorgange ist 1925 von WiLLier, HyMAN und RIFENBURGH vertffentlicht. Hier
wurden in 38 verschiedenen Zeitabschnitten nach der Fiitterung die Tiere ge-
totet; auf diesem Wege ist eine relativ genaue Stufenuntersuchung entstanden,
die denn auch deutliche Resultate geliefert hat. Zuerst besteht der Inhalt der

Ruf  Ruf mit Gelatine Ruf mit Gelatine Rupklumpen

15 Min. Vakuolen 2 Std. 7 Tage 11 Tage

Abb. 57. Hydra, nach Phagocytose eines Gemisches von RuB und Gelatine. Beobachtung
der lebenden Zellen in den angegebenen Stunden nach der Aufnahme. (Nach R. BEUTLER
1924 aus G. C. Hirscr 1925.)

Vakuolen aus Leberstiicken (Abb. 58a), welche noch genau die Farbbarkeit und
chemischen Reaktionen der frischen Leber geben. Dann beginnt eine Verdichtung
des Lebermaterials zu einer sog. ,,Kornerkugel“ (Abb. 58 b): die Leberzellgrenzen
verschwinden, das Leber-Protoplasma wird granulir, die Kerne zerfallen langsam
in kleine Stiickchen; Eiweilreaktionen sind positiv, Fettreaktionen negativ.

4. Das folgende Stadium zeichnet sich aus durch eine wachsende Homo-
genitit und Dichtigkeit der phagocytierten Masse (Abb. 57), in einem Abnehmen

Wand der  Zellfragmente Edérnerkugel mit 5 schwarzen, Ubergangskugel
Nahrungs- d. phagoe. homogenen mit h Homog
vakuole Leber Kornerkugel Einlagerungen Einlagerungen EKugel

Vakuole Vakuole
45 Min. 1/, Std. 4 Std. 6 Std.

a b c d e f

Abb. 58a—f. Vorginge in den einzeln gezeichneten Nahkrungsvakuolen wihrend der ersten

6 Stunden nach Fiitterung bei Planaria dorotocephala: Einschmelzung und Verdichtung

phagocytierter Leberstiicke. (Sublimatfixierung, Fiarbung mit Eisenhimatoxylin.) Etwa
900x. (Nach WiLLIER, HyMAN and RIFENBURGH, 1925.)

ihrer GroBe und in einer wachsenden Farbbarkeit (Abb. 58 c—f bei Planaria). Hier
wird stufenweise, im Durchgange durch mehrere ,,Ubergangskugeln® (Abb. 584, e)
eine einheitliche Masse erzeugt, welche ,,homogene Kugel*“ genannt wird. Diese
liegt: schlieflich direkt vom Protoplasma umgeben in der Zelle (Abb. 58 f). Hier
konnte an lebenden Zellen zerdriickter Wiirmer festgestellt werden, daBl diese
Kugeln homogen farblos durchscheinend und von gelatinéser Konsistenz sind;
sie sind im wachsenden Mafle farbbar mit Eosin und besonders mit Eisenhéima-
toxylin. Es ist also eine deutliche Verinderung der Farbenaffinitit zu beobachten.
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Viel Fett (schwarz), wenig Eiweif (weif)

Haut _

15 Tage Hunger
a

Diese letzte Umbildung geschieht bei
Planaria zwischen 3 und 25 Stun-
den nach Nahrungsaufnahme mit
einem quantitativen Hohepunkte bei
6 Stunden.

5. Diese homogenen Kugeln ver-
schwinden nach dem 5. Tage. Von
diesem Punkte aus gibt es nun zwei
Moglichkeiten: einmal werden die
verdichteten, homogenen Stoffe
weiter intraplasmatisch verarbeitet,
oder sie werden als unverdaulich aus
der Zelle aysgestoBen. Wir verfolgen
hier zuerst den ersten Weg. Die
Umbildung ist am besten wieder
von WILLIER usw. beobachtet. Das
Schicksal des abgebauten Eiwei3
war ein doppeltes: entweder es wurde
in Form sehr kleiner, dicht ge-
drangter Proteinkiigelchen in der Zelle
bewahrt, Kiigelchen, die man bisher
fiir Sekretkorner gehalten hatte ; oder
das Eiweil wurde zu Fett umge-
bildet. Diese Umbildung kann als
die 6. Stufe unterschieden werden.

6. Bei Tieren, welche 5 Tage
bis 6 Wochen gehungert haben
(Abb. 59a), findet man in jedem

Wenig Fett, viel Eiweif

15 Tage Hunger, Fiitterung, 8 Std. ohne Fuiter
b

Fett und Eiweiff elwa zu gleichen Teilen

Haut ..

Haut

15 Tage Hunger, Filtterung, 48 Std. ohne Futter

' c

Abb. 59a—c. Planaria dorotocephala, Durch-
schnitte durch Haut, Bindegewebe und Darm
in verschiedenen Stufen nach Hunger und
Fiitterung: Schwund des Fettes wihrend der
Verdauung, Umsatz des EiweiBles in Fett nach
der Verdauung. Osmiumséure-Bichromat ohne
Farbung; 100mal vergrofert. (Nach WILLIER,
HywmaN, RiFENBURGH, 1925.)

Falle alle Darmzellen voll mit Fetttropfen (Sudan III, Osmium-Bichromat).
Diese Fettmasse wird wahrend der intraplasmatischen Verdauung langsam
reduziert auf !/; bis !/; der Hungermenge. Die Fettmenge ist nach 6 bis
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8 Stunden zuriickgebildet bis auf einen schmalen Streifen an der Basis der Zelle
(Abb. 59b). Daraufhin beginnt der Fettstreifen wieder langsam zu wachsen in
der Zeit von 12 Stunden bis zu 32 Tagen nach Fiitterung (Abb. 59 ¢). Mit diesem
Anwachsen stimmt iiberein ein langsames Verschwinden der homogenen Eiweil3-
kugeln. Daraus schliefen die Verfasser, da3 die EiwesBkugeln wmgesetzt werden
in Fett. Das wird besonders deutlich nach Osmium-Bichromat-Fixierung und
Malloryfarbung: dabei ist eine schmale Zone gelber Kugeln zu beobachten
o ) zwischen den typischen homogenen
it s it ting Eiweilkugeln und den basalwéirts
Vataljarbetolys vhagocytierter Partikel  gelegenen Fetttropfen.  Diese gelben
PN Kugeln betrachten die Verfasser als
Ubergangsstadien zwischen Eiweif
, und Fett: sie haben eine durch-
¥ dufiiiliis scheinende gelbe Farbe; sie geben
in die Zelle keine Eiweil- und keine Fett-
@ reaktionen. Kohlenhydratreaktionen
nach FLUKKIGEN und nach der
Jodmethode waren negativ. Die
Verfasser glauben also an eine Um-
setzung des Eiweifles in Fett ohne
Kohlenhydratzwischenstadium. —
Fiir eine dhnliche intraplasmatische
Umsetzung sprechen Versuche von
C. M. YoxngE?!) an den Wanderzellen
bei der Auster: Wanderzellen be-
laden sich im Magen mit eingestru-
delten Fischerythrocyten, liegen
3 Stunden nach Fiitterung im Magen-
epithel und lassen 6—10 Stunden
nach Fitterung die Erythrocyten
zerfallen in Fetttropfen.

7. Nahrungsreserve besteht bei
Planaria in Eiweifl und Fett; Gly-
kogen konnte nicht gefunden werden.
Wiahrend des weiteren Hungerns
Abb. 60. Schemata zur Verdeutlichung des Ver-  Pleibt das Bild der Zelle bis zu
gleiches zwischen den mikroskopisch erkenn- 6 Wochen das gleiche. Dann dege-

baren Vorgingen im Protoplasma nach der nperieren die Zellen, und das Fett
Permeation von: links kolloidalem Ferrum ;.4 Fiweifl werden schrittweise ver-

saccharatum oder kolloidalen Vitalfarbstoffen — .
rechts von verdaubaren, phagocytierten Par- Mtindert. Nach 12 Wochen Hungern
tikeln. verschwindet das Eiweifl, doch ent-

halt das stark zuriickgebildete Darm-
epithel noch immer ansehnliche Mengen Fett. — Bei Hydra (Abb. 56) wird das
aufgenommene Fett auch im Entoderm abgelagert.

8. Eine AusstoBung unverdaulicher Teile zeigt Abb. 53 b bei Murex nach 2
bis 4 Tagen. BEUTLER beobachtete dasselbe bei Hydra; und REIcHENOW?2) sah
das Ausstofen der mit Nahrungsresten beladenen Zellen in das Darmlumen.

Dieses sind die Vorginge, welche man bisher beobachtete nach Eintritt
von Partikeln in das Protoplasma. Weitere Untersuchungen werden zeigen, daf3

2. Konzendrierung
in einem
Fliissigkeitshof
und chemische
Verarbeitung

3. Selhwund des
Fliisgigkeitshofes.
Die verinderten
Stoffe liegen
direkt im Plasma

1) YongE, C. M.: Structure and physiology of the organs of feeding and digestion in
Ostrea. Journ. of the marine biol. assoc. Bd. 14, S. 346. 1926.
2) RercHENOW, E.: Zitiert auf S. 69.
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diese 6—7 Stadia noch lange nicht fiir eine tiefere Analyse ausreichen. Wir
werden noch immer mehr Stadia unterscheiden miissen und werden auf diese
Weise hoffentlich auch einen Einblick bekommen in die chemischen Vorgéinge
innerhalb der Zelle. Alle diese Vorgéinge kann man dann unter der Bezeichnung
»intraplasmatische Stoffverarbeitung® zusammenfiigen.

Wie verhalten sich nun aber Stoffe, welche auch durch die Phasengrenze
des Protoplasmas eintreten, die aber eine kleinere Grofe als die Partikel besitzen ?
Es ist vor kurzem darauf hingewiesen worden!), da die intraplasmatischen
Vorginge nach der Aufnahme von Ferrum sacchar. oder von sauren Vitalfarb-
stoffen sehr &hneln den eben dargelegten Vorgingen nach Aufnahme der gréeren
Partikel (Abb. 60)2). Ferrum sacchar. und diese Vitalfarbstoffe (Lithiumcarmin,
Trypanblau) haben die GréBe von Kolloiden (Submicronen: 0,1 w bis 0,001 ).
Die weiteren Untersuchungen werden das Gemeinschaftliche und das Verschiedene
beider Ablaufsreihen darzulegen haben.

Man kann auch die Molekelpermeation (soweit bekannt) heranziehen; es
ergibt sich dann eine gewisse Ubereinstimmung fiir die Permeation von Mole-
kiilen, von Kolloiden und von Partikeln. Das Gemeinsame ruht u. a. in dem
Energieaufwande, den die Zelle fiir die Permeation nétig hat; das ist fiir die
Molekelpermeation und die Kolloidpermeation bereits bekannt, fiir die Phago-
cytose hat Hyman3) einen erhohten Sauerstoffverbrauch wihrend der Darm-
phagocytose wahrscheinlichgemacht. Der zweite gemeinsame Punkt ist der,
daf3 diese drei Permeationen nicht nach dem Fickschen Diffusionsgesetze ver-
laufen. Und schlieflich kann man auf die ahnliche intraplasmatische Verarbei-
tung weisen; fiir dieses letzte Kriterium fehlen aber noch die Beweise nach der
Permeation von Molekiilen.

So ergibt sich, dal in den Fragestellungen iiber die intraplasmatische Ver-
dauung eigentlich alles wirklich Beziehungsreiche noch gearbeitet werden muf.
Das Interesse aber, das vor allem die Amerikaner und Englinder in den letzten
Jahren an diesen Fragen gewonnen haben, 148t hoffen, daB bald mehr Licht auf
diese Vorgange innerhalb des Protoplasmas fallt.

ITI. Die Sekretion der Verdauungssifte bei Wirbellosen.

1. Das allgemeine Vorkommen von sichtbaren Sekretelementen und
sekretorischen Zellverinderungen in den Sekretzellen.

Zwei Beispiele fiir das Vorkommen von Sekretgranula bei Protozoen miissen
geniigen. Es handelt sich um die Abscheidung des Saftes der Verdauungs-
vakuolen. Prowazek?) firbte lebende Exemplare von Paramaecium mit
Neutralrot. Er sah feinste Granula um die Vakuole auftreten, die hier eine

1) HirscH, G. C.: Probleme der intraplasmatischen Verdauung. Zeitschr. f. wiss. Biol.,
Abt. C: Zeitschr. f. vergl. Physiol. Bd. 3, S. 200. 1925. — HirscH, G. C.: Permeatie en intra-
plasmatische stofverwerking. Tijdschr. d. Nederlandsch Dierkundige Vereeniging (2) Bd. 20.
1926.

%) In den letzten Monaten fand G. C. HirscH zusammen mit W. BucEMANN, daB
Lithiumcarmin dieselben Stadien nach der Permeation durchliuft, wie Abb. 60 fiir Eisen
zeigt (Resorption in der Mitteldarmdriise von Astacus; erscheint 1927 in der Zeitschr. £. vergl.
Physiologie). — Dagegen konnte C. M. YonGE (Journ. of the marine biol. assoc. Bd. 14,
S. 343. 1926) bei Ostrea das diffuse Anfangsstadium nicht finden.

%) Hymax, L. H., B. H. WiLuEr and S. A. RiFENBURGH: Resp. and histochem. in-
vestigation of the source of the increased metabolism after feeding. Journ. exper. Zool.
Bd. 40, S.473. 1924.

4) PrROWAZEK, S.: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 63, S. 187. 1897.
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rote Zone bilden. Die Kérnchen werden groBer und deutlicher. Sie werden als die
Trager der Enzyme angesehen. NIRENSTEIN!) hat das Schicksal dieser Granula bei
Paramaecium und Colpidium weiter verfolgt. Er sah, daB sie in die Verdauungs-
vakuole eindringen, daselbst quellen und sich schlieflich auflésen. Zu dieser Zeit
wird der Vakuoleninhalt alkalisch, und die Verdauung setzt ein; dadurch erhilt
die Meinung, dafl die Granula die Trager des Enzyms sind, gute Begriindung.

Bei Hydra werden in den Driisenzellen Granula beschrieben, die sich durch
besondere Farbbarkeit auszeichnen (z. B. mit Saurefuchsin, Eisenhdmatoxylin).
Sie 1osen sich in Kochsalzlésungen von 109, auf und zeigen charakteristische
Formveranderungen bei Behandlung mit Saure und Alkali. — Derartige Granula
kommen innerhalb der Verdauungszellen wirbelloser Tiere in sehr mannigfaltiger
Form allgemein vor: von den feinsten Koérnchen bis zu groBen Trauben regel-
méfiger runder Kiigelchen (Morula). Oft sind diese Sekretmassen ausgezeich-
net durch Farbbarkeit, auch mit Kernfarbstoffen. Als Beispiel fiir feine Granula
nennen wir die Driisenzellen aus dem Mitteldarm von Aphrodite aculeata, von Julus?)
und der Gastropoden (Abb.63). Sehr groBe Verschiedenheit beziiglich des Aus-
sehens der Sekretmassen finden wir beiden Insekten. Wieder ganz anderen Formen
des geformten Sekretes begegnet man bei Schleim, z. B. in Speicheldriisen (Helix
pomatia); hier treten u. a. dicke Sekretfiden auf (Abb. 65).

Vom Entstehen und von der Auflosung der Granula wollen wir zunéchst einige
Beispiele beschreiben, wobei wir mit Absicht zunédchst solche Tierarten wéhlen,
bei denen noch keine Stufenuntersuchungen angestellt worden sind. Im basalen
Teile der Driisenzellen von Lumbricus, die zwischen den sog. ,,Resorptionszellen‘
liegen, sieht man ein stark mit Kernfarbstoffen farbbares Protoplasma. Darin
entwickeln sich die gleichfalls firbbaren Granula, die durch Eisenhdamatoxylin
schwarz gefiarbt werden3). Sie geben eine deutliche MiLLoNsche Reaktion (WILLEM
und MinNE). Gegen die Zellfront hin wird die Zelle heller (unabhéngig von irgend-
einem gut definierten Erndhrungszustande untersucht); die Granula liegen hier
viel weniger dicht (GurwITscH); auch soll nach der Zellfront zu die Farbbarkeit
abnehmen (K. C. SCENEIDER). Man zog daraus den SchluB}, da8 die Granula sich
noch innerhalb der Zelle auflésen und so das eigentliche fliissige Sekret bilden.

Bei Aphrodite aculeata*) findet man stets verschiedene Stadien der Sekretion
auf einem Schnitte nebeneinander. Allerdings wurde der Zusammenhang auch
hier nur konstruiert (ohne Beweis). Erst wird das Protoplasma stark farbbar
fir Kernfarbstoffe. Die durch Farbung dunkle Plasmamasse teilt sich in Schol-
len; in einer dritten Gruppe von Zellen treten nunmehr erst einzelne, dann mehrere
Kugeln auf, welche alle stark mit Hamatoxylin farbbar sind. Diese Plasmamasse
verschwindet, je mehr die Kiigelchen an Zahl zunehmen; endlich sehen wir nur
Kugeln, die sich an der Spitze der Zelle anhdufen. Diese Spitze schwillt darauf
kolbenférmig an. In manchen dieser Kolbenzellen ist die Kornertraube nicht
mehr vollstdndig, sondern an Stelle von einzelnen Kiigelchen sind Vakuolen sicht-
bar, deren Inhalt Gerinnsel erkennen 1aBt, so daB innerhalb der lebenden Zelle
das Granulum sich in eine eiweiB3haltige Fliissigkeit aufgelost hat. Endlich finden
wir reife Kolbenzellen, bei denen héchstens einzelne Kiigelchen noch unaufgelost
vorhanden sind ; der Rest der Traube besteht aus Vakuolen. In diesem Zustande
finden wir ofters die ersten Anzeichen fiir die nun auftretende Abschniirung: der
Kopf der Keule wird als Kugel abgeschniirt; nicht selten ist in einzelnen Zellen
diese Kugel noch durch eine Briicke mit der eigentlichen Zelle verbunden.

1) NIERENSTEIN: Zeitschr. f. allg. Physiol. Bd. 5. 1905 u. Bd. 10. 1909.
2) Ranpoow, E.: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 122, S. 562. 1924.

3) GURWITSCH, A.: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 57, S. 184. 1901.

4) JorpaN, H. J.: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 78, S. 165. 1904.



Das allgemeine Vorkommen von sichtbaren Sekretelementen. 79

Die Driisenzellen von Astacus fluviatilis!) gehoren zum Epithel der Mittel-
darmcoeca (,,Mitteldarmdriise’’). Am blinden Ende befinden sich ,,Vegetations-
punkte*, wo junge, undifferenzierte Zellen vorhanden sind, die sich offenbar
im Laufe des Wachstums nach der Mitte der Coeca zu zu aktiven Zellen
differenzieren. Die unreifen Zellen, die auf dem Wege sind, um aktive Zellen
zu werden, zeigen folgende Entwicklungsstadia: a) Der Kern ist groB, das
Plasma hat deutlich den Kernfarbstoff angenommen. b) Es treten nun kleine
Vakuolen auf, in Léngsreihen, zwischen denen Fibrillen sich befinden (,,Sekre-
tionsfibrillen“ der Fibrillenzellen). ¢) In den Vakuolen werden kleinere und
groBere Granula mehr und mehr sichtbar, die auf Kosten des stark farbbaren
Plasmas wachsen. d) Die Granula lésen sich auf, die Vakuolen wachsen und
filllen sich mehr und mehr mit Saft, so daB schliefllich durch Zusammenfluf je
eine grofle Saftblase entsteht, die das Protoplasma verdringt. e) Diese Saftblase,
die die Zellfront voéllig einnimmt, kann nun platzen und so ihren Inhalt in das
Lumen entleeren; oder es kann die ganze Zelle abgestoBen werden. Man findet
die Reste solcher Zellen im Magensafte sowie in den Faeces. Man vermutete,
daBl die abgestoBenen Zellen durch die indifferenten Zellen der Vegetations-
punkte ersetzt werden. Dieser von APATHY und Farkas beschriebene Ent-
wicklungsgang wurde nunmehr von G. G. HirscE und W. JacoBs durch Stufen-
untersuchungen und genaue Berechnung nachgepriift. Hierbei hat sich er-
geben, daB die Differenzierung von indifferenten Anfangs- zu Blasenzellen tat-
sichlich auf dem angegebenen Wege vor sich geht, und daB jeder Schub von
von abgegebenen Blasenzellen ersetzt wird durch einen Schub von im Vege-
tationspunkt auftretenden Mitosen.

Bei Periplaneta findet man groBe, scharf begrenzte Vakuolen, die oberhalb
des Kernes liegen und oft eine kérnige Masse oder etliche gréBere farbbare Korner
enthalten. STEUDEL?) konnte nachweisen, daf3 ein und dieselbe Zelle sezerniert
und resorbiert, was wohl bei vielen Invertebraten der Fall sein wird. Nach dem
Sekretionsakte macht wahrscheinlich bei allen Insekten die Mitteldarmzelle
eine’ Ruheperiode durch (ADpLERzZ); STEUDEL konnte, vor allem fiir die Mittel-
darmcoeca von Periplaneta, zeigen, dafl sie in diesem Zustande resorbieren.
Der Sekretionsakt ist bei den Insekten ein in das Leben der Zellen tief eingreifen-
der ProzeB, der in der Regel unter Verlust groBer Teile der Zelle vor sich geht.
Bei vielen Arten sieht man im Zustande der Sekretion auch pilzférmige Blasen
auf der Zellfront sich erheben, die entweder abgeschniirt werden oder bersten?).
Auch ist die Abschniirung ganzer Zellen beschrieben worden, so z. B. bei Julus?).
In anderen Fillen konnte es sich allerdings dabei um eine Alterserscheinung der
Zelle handeln ; denn offenbar kann jede Zelle nur einige Male Substanz opfern. Zumal
bei der dritten Art der Sekretion, die bei Periplaneta beschrieben wurde?), ist dies
der Fall. Hier gewinnt man beim Studium der histologischen Bilder den Eindruck,
daB etwa die vordere Hélfte der Zelle sich auflést, wobei die darin enthaltenen Sekrete
frei werden®). DaB es sich dabei in der Tat um Sekretion handelt, konnte durch
Injektion von Eisen in die Leibeshéhle nachgewiesen werden2): das Eisen wurde
spater mikrochemisch in dem sich auflésenden Protoplasma gefunden. Zum

1) AraTHY, ST. u. B. FARKAS: Naturwiss. Museumshefte Klausenburg Bd. 1, S. 117.
1908

%) STEUDEL, A.: Absorption und Sekretion im Darm von Insekten. Zool. Jahrb., Abt.
Physiol. Bd. 33, S.165. 1913.

3) v. GEEUCHTEN: Cellule Bd. 6.

4) Ranpow, E.: Morphologie und Physiologie des Darmkanals der Juliden. Zeitschr.
f. wiss. Zool. Bd. 122, S. 563. 1925.

5) TrapPMANN, W.: Bildung der peritrophischen Membran bei Apis. Arb. a. d. biol.
Reichsanstalt Bd. 11, S. 594. 1923.
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Ersatz der verbrauchten Zellen findet man bei den Insekten an allen Orten des
Mitteldarmepithels Herde embryonaler Zellen oder eigenartige Krypten unter
dem Epithel, die das Ersatzepithel nebst einem Hohlraum enthalten, in dem sich
bei der ,,Regeneration“ Saft ansammelt!). Dieser Saft soll das alte Epithel
von seiner Unterlage abdriicken, so dal es dem neuen Epithel Platz macht.
Dieser Wechsel findet wahrscheinlich periodisch wiahrend der Verdauung statt?).

Ganz auBerhalb des Gesagten stehen die Sekretionserscheinungen bei den Holothurien®).
Wihrend bei allen Wirbellosen der eigentliche Mitteldarm der Ort (der Resorption und) der
Sekretion ist, findet man in den verschiedenen Darmabschnitten der Holothurien keine
Driisenzellen. Den Darm dieser Tiere begleiten aber, &uflerlich sichtbar, zahlreiche Blut-
gefafle, die lings des Darmes sog. ,,Wundernetze* bilden. In der Wand dieser BlutgefiBe
entsteht das Sekret; es ist dort in Form von braunlich-griinen, stark lichtbrechenden Kornern
zu sehen. Zahlreiche Wanderzellen umgeben im Lumen der Blutgefafle diese Kornchen-
haufen ; auf entsprechenden Préparaten kann man derartige Transporte in denjenigen Lakunen
wiederfinden, die sich unter dem Darmepithel befinden und die mit den eigentlichen Blut-
gefiBen zusammenhéngen. In diesen Lakunen findet man die Hauptmengen der Kérner.
Versuche in ,,Stufen* (im Hunger und in verschiedenen Zeitabstinden nach Fiitterung) lieBen
sich zufolge der eigenartigen Erndhrungsbiologie bei diesen Tieren nicht ausfiihren. Aber
als Argumente zugunsten der erwihnten Meinung kann man anfithren: ein Extrakt der
Wundernetze hat kriftige Enzymwirkung; im Hunger nehmen die Enzyme im Magen lang-
sam ab, ebenso sinkt aber auch die Fermentkraft der Extrakte der Magenwand und der
Wundernetze, sowie die Masse der briunlich-griinen Kérnchen in Magenwand und Wunder-
netzen. Die Art und Weise, wie die Enzymkornchen innerhalb der Wandzellen der Wunder-
netze (Coelomepithel) gebildet werden, wie sie dann in das Bindegewebe gelangen, das die
eigentliche Wand der GefifBle bildet, wie sie weiterhin aus den Lakunen durch das Darm-
epithel dringen, ist unbekannt.

2. Sekretion auf kiinstlichen Reiz.

Sind durch irgendwelche kiinstliche Reizung die Driisen Wirbelloser zu ihrer
eigentlichen Titigkeit anzuregen? In einigen Féllen hat man einfach die Elek-
troden an die betreffende Driise gelegt und nachgesehen, ob diese bei Faradi-
sierung einen Saft absondert. An sich sagt das wenig. Viele driisige Organe Wir-
belloser besitzen eine Muskelschicht, die in einigen Féllen auf den kiinstlichen
Reiz hin sich zusammenzieht und eine Sekret herausdriickt, welches innerhalb
eines Vorratsraumes aufbewahrt gehalten wurde; so z. B. die groBen Saure-
driisen von Dolium galea. Eine Entladung dieses Vorrates hat natiirlich mit
Sekretion nichts zu tun. Einige Versuche an den Speicheldriisen von Hrrrx?)
mit Pilocarpin, sowie mit dem Induktionsapparat®) wollen wir nur erwahnen.
Goroa reizte auf dem Objekttriger ; KrisasMAN hat aber mit dieser Methode keine
Resultate erzielt®). ScHONLEIN?) hatte bei den Sauredriisen der marinen Schnecken
nach Reizung mit Pilocarpin und Physostigmin auf Schnitten gesehen, daf} viele
leere Zellen zu finden waren; deswegen wurde auf Sekretionserregung geschlossen.

Bessere Resultate hat man bei den Cephalopoden®) erzielt. Die hinteren
Speicheldriisen der Cephalopoden erhalten ihren Nerven aus dem Ganglion
infrabuccale (G. bucco-intestinale). Dieser Nerv tritt zugleich mit dem Aus-
filhrungsgang in die Driisen ein. Man kann also die Driisen herausnehmen

1) RENGEL: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 63, S. 445. 1898.
S %) HirscH, G. C.: Arbeitsthythmus der Verdauungsdriisen. Biol. Zentralbl. Bd. 38,
. 51. 1918.

3) OomEN, H. A. P. C.: Verdauungsphysiologische Studien an Holothurien. Dissert.
Utrecht. Publ. d. Stazione zool. Napoli Bd. 7. 1926.

4) PacauT u. VIGIER: Arch. anat. microscop. Bd. 8, S.425. 1906.

5) Gorra, A.: Mathem.-naturwiss. Berichte Ungarns Bd. 23, S. 156. 1906.

8) Kr1yGSMAN: Zitiert auf S. 84.

7) ScHONLEIN, K.: Zeitschr. f. Biol. Bd. 36, S. 523. 1898.

8) KRAUSE, R.: Zentralbl. f. Physiol. Bd. 9, S. 273. 1895. — HYDE, J.: Zeitschr. f.
Biol. Bd. 35, S.459. 1895.
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und den Ausfiihrungsgang auf die Elektroden legen. In den Ausfithrungsgang
kommt eine Kaniile. Es ergibt sich, daB die Driise das Material zur Saftbereitung,
zunichst das Wasser, dem Blute der Leibeshohle entzieht und nicht dem Blute
der schwachen Arterie, die ihr den Sauerstoff zufithrt. Wenn man nun die Driise
in eine Schale mit Blut oder Seewasser legt, ,,so saugt die Driise den groften
Teil des Blutes in sich ein wie ein trockener Schwamm®!). Etwas spéter tritt
die Sekretion auf, die dann auch linger dauert als die Aufnahme des Blutes.
Fiigt man zu der Fliissigkeit in der Uhrschale etwas Farbstoff, so erscheint
dieser alsbald in dem Sekret. Wir méchten jedoch davor warnen, dieses Resultat
zu verallgemeinern. Cephalopoden sind in so vielen Punkten ihrer Physiologie
den Wirbeltieren &hnlich, daB man nicht sagen kann, was bei ihnen gilt,
auch bei den anderen Wirbellosen zutreffen muf3. Hier bei den Cephalopoden, viel-
leicht unter den Invertebraten nur hier, haben wir die fiir Wirbeltiere typische
Trennung in einen Wasserstrom und einen Chemismus der Sekretionsdriise.
Der Chemismus kann eine Weile aus den in den Zellen anwesenden Stoffen be-
stritten werden; bald entnimmt aber die Zelle auch direkt dem Blute die nétigen
Stoffe wahrend der Sekretion. KRAUSE wenigstens meint, dafl der Gehalt an
organischen Stoffen hoher ist, wenn man die Driise in Blut legt, als wenn man sie
in Seewasser eintaucht.

3. Die kontinuierliche oder Hungersekretion.

Es gibt einige Driisen Wirbelloser, die auBBerhalb der Verdauungszeit, der reakti-
ven Sekretion, also wihrend des Hungerns sténdig produzieren. Behauptet wird dies
z. B. von den Speicheldriisen bei Hirudo; doch ist es unsicher. Sicher dagegen
ist es bei Astacus und Helix. Wenn man Astacus den Hungersaft aushebert,
so ergénzt er sich unabhidngig von jeder Fiitterung; ob es sich hier um eine
reaktive oder um eine periodische oder gar kontinuierliche Sekretion handelt,
wird jetzt von G. C. HIrscE untersucht. Ebenso werden wir in Kiirze entscheiden,
in welchem Verhiltnis die Hungersekretion zur rhythmischen Sekretion wahrend
der Verdauung steht; eine solche ist namlich soeben durch HirscH und seine
Mitarbeiter W. JacoBs und W. BUCHMANN auch bei Astacus entdeckt. Bei der
hungernden Helix fand unser Schiiler Krisasman?) histologisch eine bestimmte
Sekreticnsbahn in den Zellen der Speicheldriisen (Abb. 65), die anders verlduft
als die Bahn der reaktiven Sekretion. Auf diese Hungersekrete ist es wohl
zuriickzufithren, dall man bei Helix selbst bei lingerem Hungern stets einen
fermenthaltigen Kropfsaft findet, dessen Fermentmenge dann wahrend der Ver-
dauung ansteigt und weiter reaktiv rhythmisch verlduft (S.89). Das Verhalten
des Hungersaftes mull aber noch naher bestimmt werden.

Ahnliches finden wir ja auch bei Wirbeltieren: z. B. an den Speicheldriisen der Wieder-
kauer; auch beim Pankreas wurden bekanntlich neben den Secretinesekretionen auch

Hungersekretionen beschrieben. — Neuerdings wird dasselbe von den BRUNNERschen Driisen
des Duodenums behauptet 3).

4. Die reaktive Sekretion und ihr Arbeitsrhythmus.
Allgemeines Vorkommen.
Die reaktive Sekretion ist vor allem bekannt bei den Protozoen?) sowie

den Wirbellosen mit intraplasmatischer Verdauung: wird doch in deren Zellen
nur um verdauliche Nahrung eine Saftvakuole abgesondert (Abb. 54, 55, 57, 60).

1) KrRAUSE, R.: Zit'ert auf S. 80. ?) KrRIJGSMAN: Zitiert auf S. 84.
3) TscHASSOWNIKOW, N.: Anat. Anz. Bd. 61, S. 418. 1926.
4) Vgl. auch den Abschnitt von NIRENSTEIN in diesem Handbuch.

Handbuch der Physiologie. IIT. 6
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So beobachtete PROWAZEK bei Paramaecium, daB die (S. 77) erwidhnten Granula
nur gebildet und in die Vakuole abgegeben werden, wenn diese Nahrung
enthalt?).

Bei den ,,héheren* Wirbellosen liegen zunidchst einige Vermutungen vor, da3
die Nahrungsverarbeitung die Safthildung beeinfluBlt; wir wollen sie jedoch

Mitteldarmdriise

Hungertier

Oesophagus

Enddarm Leitrohr  Stauzithne  Kropf (Vorverdauwungsraum )

5—10 Min.

1—3 Std,

4 Std.

7 Std.

20 Std.

Abb. 61. Pterotrachea mutica: 6 Stadien der Verdauung im Darm dieser glasdurchsichtigen

Meeresschnecke. Gezeichnet nach der Natur. Der Kropf ist auch in der Natur so durchsichtig;

Enddarm und Mitteldarmdriise sind dagegen durchsichtig gedacht. Die Bilder sollen zeigen:

das Zustromen des Saftes aus der Mitteldarmdriise, den Ablauf der Verdauung, die Ab-

sperrung des Kropfes gegen den Mitteldarm, die Zeit der Verdauung, die Kotbildung. (Aus
G. C. Hirscu 1915.)

nicht alle aufzidhlen. Es sollen bei Lumbricus im Hunger mehr Granula in den
Sekretzellen des Mitteldarmes vorkommen als bei vollem Darm ; bei Hydrophilus
(Wasserkifer) wird sogar eine rhythmische Sekretion withrend der Verdauung

1) LE DaNTEC (Ann. de I'inst. Pasteur Bd. 4. 1890) meint, daB um Alizarinpartikelchen
auch Vakuolenbildung stattfindet (Sarcordinen).
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wahrscheinlich gemacht [G. C. Hirscr!)]. Nach STEUDEL, der leider Stufen-
untersuchungen unterlie3, sollen die Darmzellen von Periplaneta wahrend der
Nacht, wenn das Tier Nahrung zu sich nimmt, im Resorptionszustande ver-
kehren; wahrend des Tages aber findet die Sekretion statt.

Bei den Cephalopoden Octopus und Eledone wurde eine Glaskaniile in den
Ausfuhrgang der ,,Leber‘ gebracht?). Der abgesonderte Saft wurde aufgefangen
und gemessen. Beim Hungertiere findet keine Absonderung statt. Wéahrend
der Verdauung fliefen zunichst wenige Tropfen aus der Kaniile; aber einige
Zeit nach Beginn der Mahlzeit (wenn der Darm noch leer ist, aber der Kropf
schon einige Nahrung enthélt) wurden mehrere Kubikzentimeter Saft aus beiden
Ausfithrungsgéngen einer Eledonz aufgefangen. (Auch hier sei wieder darauf
hingewiesen, daf3 diese profuse Sekretion von relativ kurzer Dauer offenbar unter
den Wirbellosen eine Besonderheit ist.)

Besonders deutliche Beobachtungen konnte G. C. Hirscr?®) bei der vollig
durchsichtigen Meeresschnecke Pterotrachea machen (Abb.61): hier strémt
der Verdauungssaft, einige Minuten nach Durchtritt der Nahrung durch den
Pharynx, von der weit hinten gelegenen Mitteldarmdriise her nach vorn in den
leeren Kropf; dasselbe konnte bei dem Schlinger Pleurobranchaea beobachtet
werden?) (Abb. 32), wo aber die Latenzzeit 20—30 Minuten wihrt.

Morphostatische und morphokinetische Sekretion.

Die reaktive Sekretion der Verdauungsdriisen vieler Tiere verlduft in den
bisher bekannten Fillen auf zwei verschiedene Weisen. Soweit sich der Ablauf
der Sekretion bisher beurteilen 14Bt, zeigen sich folgende Unterschiede: Wie
bei der Verdauungsphagocytose (s.S. 65), so beobachten wir bei der Sekretion
von Driisen der einen Gruppe eine geringere Zellindividualitit als bei der anderen.
Wabhrscheinlich ist bei der ersten Gruppe die Haupterscheinung der Sekretion
ein gleichméfBiger Strom, der vom Blut zum Driisenlumen flieBt: die Zelle
schopft basal die fir die Absonderung nétigen Stoffe; sie verarbeitet sie zur
gleichen Zeit im Protoplasma und gibt ebenfalls gleichzeitig Stoffe an ihrem
freien Ende, mit dem Wasserstrome gemischt, ab. Die morphologischen Ver-
dnderungen, welche man bei dieser Tétigkeit in den Driisenzellen nachweisen
kann (vgl. den Artikel von GROEBBELS in diesem Handbuch), beschrinken sich
darum (in groben Ziigen) auf etwa folgendes: Da die Zellen den Stoff zum
Sekret auch aus eigenem Vorrat nehmen kénnen, kann man eine Zelle, die
sezerniert hat, durch die Verminderung der Proenzymgranula unterscheiden
von einer ,ruhenden Zelle (Phasen: koérnige Triibung des Plasmas, helle
Granula, teilweises Verschwinden der Granula, Vakuolen); allein im Vergleich mit
den morphologischen Verénderungen, die eine Driisenzelle bei der zweiten Gruppe
erleidet, ist diese Verdnderung gering?). — Die Fermentkurve dieser Gruppe
wahrend der Verdauuungszeit ist also schematisch eine eingipflige Kurve.

Bei der zweiten Gruppe entsprechen bestimmten mehreren Stadien der Sekret-
entwicklung bestimmte mehrere, morphologisch charakterisierbare Stadien der
Driisenzelle® % %). Nachdem die im Hunger fabrizierten und deponierten Sekrete

1) HirscH, G. C.: Arbeitsthythmus der Verdauungsdriisen; Beitrige zur Arbeitsauto-
matie und Reizwirkung in tierischen Zellen. Biol. Zentralbl. Bd. 38, speziell S. 63, 76. 1918.
— N. TscHASSOWNIKOW: Brunnersche und Pylorusdriisen. Anat. Anz. Bd. 61, S. 417. 1926.

2) CornmEIM, O.: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 35, S. 369. 1902.

3) Hirsca, G. C.: Ernahrungsbiologie fleischfressender Gastropoden. I. Bau, Nahrung,
Nahrungsaufnahme, Verdauung, Sekretion. Zool. Jahrb., Abt. Physiol. Bd. 35. 1915,

4) LimR. K. and W. Ma: Quart. journ. exper. physiol. Bd. 16. 1926.

%) HirscH, G.C.: Erndhrungsbiologie usw., Teil IT. Kalk und Kalkstoffwechsel. Zool.
Jahrb. Abt. Physiol. Bd. 36, S.199. 1926.

6*
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mobil gemacht und hinausgeworfen sind, baut die Zelle langsam neue Sekrete
auf. Diese nehmen ihren Ursprung aus Stoffen der Zelle selbst und aus solchen,
die dem Blute in diesem Augenblicke entnommen werden; bei der Reifung
durchlduft die Sekretbereitung im langsamen Tempo mehrere (viele) Stadien.
Nach Ausstoen des neuen, fertigen Sekrets kann die Zelle wieder neue Stoffe
basal aufnehmen und so eine neue Portion Stoff zur Reife bringen; hierbei
werden wieder all die Stadien durchlaufen, die hierzu nétig sind. Wéihrend
dieser Fabrikationszeit ist die Sekretion ,refrakiirl): es wird kein Ferment
abgeschieden. Dieser Wechsel wiederholt sich in mehreren Perioden. — Die
Fermentkurve dieser Gruppe von Driisen mufl demnach in einer mehrgipfligen
Kurve (Rhythmus) bestehen.

Lehren uns zukiinftige Untersuchungen, dafl dieser Unterschied zwischen
beiden Gruppen in dieser Schirfe aufrechterhalten werden kann, so kénnte man die
sekretorischen Erscheinungen bei der ersten Gruppe wegen der Geringfiigigkeit
jener morphologischen Verénderungen ,,morphostatisch” nennen; hingegen die
Zellerscheinungen bei der Sekretion der zweiten Gruppe ,,morphokinetisch®.

Es handelt sich aber bei der kontinuierlichen Absonderung der ersten Gruppe
Driisen vielleicht auch um eine rhythmische Phasenfolge; allein wir vermuten,
daf3 die Einzelphasen dieses Rhythmus so schnell ablaufen, daf sie mit der
heutigen Untersuchungstechnik nicht wahrnehmbar sind (s. S. 85). Man hat
vor allem bei Wirbellosen® 3 4), oberflichlicher auch bei Wirbeltieren®), Unter-
suchungen angestellt, wobei man den Zustand der Zellen in bestimmten Zeit-
abstiinden nach einer Fiitterung untersucht hat: Stufenuntersuchungen?®). Die
Zeitabstinde jedoch, mit denen man bisher gearbeitet hat, ergeben bei der ersten
Gruppe Driisen meist relativ leichte Schwankungen der Intensitét innerhalb eines
kontinuierlichen Prozesses [vgl. z. B. die nach 65 russischen Untersuchungen von
G. C. HirscH konstruierten Kurven!)]. Die mégliche rhythmische Einzelphase
dieses Dauerstromes innerhalb der Zelle ist wahrscheinlich viel zu kurz, als da3
sie durch die Methode des Wartens: durch halbstiindige Zeitabstinde nach der
Fiitterung, erfafit werden kénnte.

Die zweite Gruppe Driisen dagegen zeigt morphologisch und chemisch tiefe
Schwankungen, wie sie G. C. HirscH fiir die Protease in der Fundusschleimhaut
des Schweines wiedergibt!). Ebenso wahrscheinlich sind die neugefundenen tiefen
periodischen Schwankungen der Parotis des Menschen wiahrend kontinuier-
licher Reizung durch Geschmack und Geruch?®) und der Rhythmus der BRUNNER-
schen Driisen®): bei den letzten findet eine geringe Hungersekretion statt. Bis
zur 3. und 5. Stunde nach Fiitterung werden die im Hunger gebildeten Sekrete
ausgestofen; dann soll die Sekretion viel schwicher werden, wéhrend neue
Sekretmengen sich bilden; erst 10—12 Stunden nach Fiitterung sind diese Sekrete
verbraucht und eine neue Refraktdrperiode tritt ein. Hier sind die Rhythmen
also von so langsamer Art, daB die Einzelphasen sich bei dieser Methode ohne
weiteres ergeben.

Wirklich beweisen und tiefer analysieren kann man aber den Ablauf der
Sekretion nur durch gleichzeitige Verfolgung mehrerer Sekretionssignale wahrend

1) HirscH, G. C. 1918: Zitiert auf S. 83. 2) HirscH, G. C. 1917: Zitiert auf S. 83.

3) HirscH, G. C.: Erndhrungsbiologie fleischfressender Gastropoden. I. Teil: Bau,
Nahrung, Nahrungsaufnahme, Verdauung, Sekretion. Zool. Jahrb., Abt. Physiol. Bd. 35. 1915.

4) KR1JGSMAN, B. J.: Arbeitsrhythmus der Verdauungsdriisen bei Helix pomatia. I. Zeit-
schr. f. vergl. Physiol. Bd. 2, S. 264. 1925.

®) GrisocANI, N.: Ritmo delle secrezione parotidea nell’ uomo e sensacione questative
e offattive. Atti d. reale accad. naz. dei Lincei, rendiconti Bd. 6, 1. 1925.

8) Neueste Arbeit: TscHASSOWNIKOW, N.: Brunnersche und Pylorusdriisen. Anat. Anz.
Bd. 61, S. 417. 1926.
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der Verdauung in regelmaBigen Stufen. Die Signale, deren gleichzeitige Verwendung
G. C. Hirscn?) 1915 in die Methodik einfiihrte, sind folgende: 1. die Verdauungs-
kraft des Saftes, 2. die Verdauungskraft der Extrakte aus der Driise, 3. die unter
dem Mikroskop wahrnehmbaren histologischen Bestandteile des Darmsaftes
(abgestoene Zellen der Driise, Granula, die noch nicht aufgelost sind), 4. die
histologischen Befunde der Driise. Diese vier Signale werden gleichzeitig auf jeder
Verdauungsstufe in regelméiBiger Folge untersucht.

Es lielen sich so bei Pleurobranchaea histologisch vier Phasen der Sekretion
unterscheiden: 1. Aufnahme von Roh-
stoffen mit Homogenitit des Plasmas.
2. Bildung der Vorstoffe: ein mit

X

jggf”’ Erste Sehr: Periode | Zweite SekrPeriode

Himatoxylin besonders firbbares ver- |4 3.phase| 4 Prase d.Phase |4,
isteltes Geriist im Plasma. 3. Bildung h [ /\
der Granula (Abb. 63). 4. Abscheidung 20 = amn
des Sekrets: intracellulire (Abb. 63) 30 / \

oder extracellulire Losung der Gra-
nula. Diese Phasen bilden zusammen
eine Periode. Unter der , Hunger-
periode’* versteht Hirscu®) diejenige
Periode, in welcher die im Hunger |

i : i ’ HuTe?_ 2 3 W) (&) 6 (1 (8 (8 7iHunger
gespeicherten Granula gebildet, be T T O L .. “ng
wahrt und ausgestollen werden. ) : "

. : Abb. 62a. Extrakt der Mitteldarmdriise.
Die Resultate sind folgende:

Wiahrend dieser Hungerperiode findet

I N AL
| N/ i iosza
N4

(S
AN

3 8

Anzahl der Verdauungsstunden

sich im Driisenextrakt (Abb. 62a) 5 Hungerper Erste Sekretionsperiode gf"
eine bis 1 Stunde absinkende Menge ¥ 8P 4 Phase| o Phase 4. Phase )
Ferment, im Magensaft dagegen eine g?f — T —

bis zu 3 Stunden ansteigende Ferment- £, A ! A
kraft (Abb. 62b). Die Driisenzellen 3 / 5 // \
sind wiahrend des Hungerns in der ng ] L/ :
3. Phase stehengeblieben (Abb. 63a); i‘f’" ' // %
nach einer halben Stunde sind aber ; 50 / \ / !
die Granula geldst (4. Phase). Solauft § / \V4 \
naturgemifl die Hungerperiode in <0 )
den Zellen bis zu !/, Stunde, im Ve;‘giﬁj,,gm 23 W 5] 6 (7 @ (& W0hHunger

Extrakt bis zu 1 Stunde, im Magen- Stunden nach der Nalhirungsaufnahme
saft bis zu 3 Stunden; mit anderen Abb. 62b. Magensaft.
Worten: die verschiedenen Phasen Abb. 62a unclf bl.) }F',Triodigchcsh Schw?lr&km]:
der Hungerperiode in den verschie- der Fermfant-kra t bei ] eurobranchaea. ac
denen Orten jagen einander nach. G. C. Hrrscr 1915 und 1918.)
Darauf folgen zwei ,,Sekretions-
perioden’, die dadurch gekennzeichnet sind, dal ihre ersten Stadien wéhrend
oder direkt nach der ,,Hungerperiode* einsetzen. Beide Perioden zeigen histo-
logisch (Abb. 63b) nach !/,—1 Stunde und dann nach 3 Stunden Vorstoffe
(2. Phase); nach 2 Stunden und dann 6 Stunden Granula (3. Phase), nach
3 Stunden und dann nach 10 Stunden Blasen (4. Phase). Im Extrakt (Abb. 62 a)
erstes Ansteigen bis 3 Stunden, Absinken bis 6 Stunden; im Magensaft (Abb. 62b)
erstes Absinken bis zu 6 Stunden, Ansteigen bis 10 Stunden. Der Arbeitsrhythmus

Y) HirscH, G. C. 1915: Zitiert auf S. 83.
%) HirscH, G. C.: Arbeitsrhythmus der Verdauungsdriisen. Biolog. Zentralbl. Bd. 38,
S. 51. 1918.
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Abb. 63a. Hungerperiode.
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Abb. 63b. 1. Sekretionsperiode.
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Abb. 63¢. 2. Sekretionsperiode.

Abb. 63a—c. Sekretionsablauf innerhalb der
,,Kleinkernzelle“ in der Mitteldarmdriise
von Pleurobranchaea. Halbschema. (Nach

G. C. HirscH 1915 und 1918.)

Selretblase

zeigt also bei Pleurobranchaea wéhrend
einer zehnstiindigen Verdauungszeit die
3. und 4. Phase der Hungerperiode und
zwei folgende Sekretionsperioden.

Mangel dieser Methodik (Ungleich-
maBigkeit der Zeitstufen, zu grofle
Spatien, Willkiir der Schétzung) wur-
den durch unseren Schiiler B.J. Kr1ses-
MAN?!) bei seiner Untersuchung an
Helix pomatia verbessert. Die Stufen
wurden gleichmaflig zu einer halben
Stunde genommen; die Schétzung des
histologischen Bildes wurde ersetzt
durch eine genaue prozentuale Be-
rechnung der einzelnen Stadia jeder
Periode. Es wurde zunédchst mit dieser
exakteren Technik an der Muitteldarm-
driise ein Rhythmus gefunden, der
dem bei Pleurobranchaea gleicht:
die Hungerperiode reicht histologisch
bis zur ersten Stunde (Abb. 64), im
Magensaft bis zu 3 Stunden (Abb. 64).
In der ersten Sekretionsperiode spielt
sich der Wiederaufbau ab histologisch
bis zu 4 Stunden, im Magensaft bis
zur 5. Stunde; das AusstoBen des
Ferments zeigt sich histologisch nach
4—4'/, Stunden, chemisch nach 5
bis 6 Stunden. Die zweite Sekretions-
periode verlauft in der Zelle von
4!/,—x-Stunden; im Magensaft liegen
noch keine Ergebnisse vor.

Die Sekretion in den Speichel-
driisen von Helix ergab (im Gegen-
satz zu fritheren, rein statisch unter-
suchenden Forschern), daf} die Driise
nur einerlei Zellen hat, die allerdings
in verschiedenen Stadien sehr ver-
schieden aussehen. KRIJGSMAN unter-
scheidet 8 Zellstadia (Abb. 65) und
konnte ihre Abfolge durch Berechnung
beweisen :

I. Der Kern ist reich an Chromatin und farbt sich stark

1. Phase: mit Hamatoxylin; Protoplasma feinkérnig, homogen.
Rohstoff- II. Die Kernmembran fingt an sich aufzulésen, Verminde-
aufnahme rung des Chromatins.

II1.

1) KryesmaN, B. J.
Zeitschr. f. vergl. Physiol.

Auftreten von Vakuolen im Plasma.

: Arbeitsrhythmus der Verdauungsdriisen bei Helix pomatia.
Bd. 2, S.264. 1925.
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IV. In den Vakuolen erscheinen Sekretgranula.

2. Phase: V. Die Granula fiillen die Zelle, das Protoplasma wird durch

.1' ' sie verdringt; der Kern erscheint geschrumpft und farbt
Bildung der sich schwach mit Hamatoxylin.

Vorstoffe VI. Aus den Granula entstehen durch ZerflieBen blaue

(Hamatoxylin) Mucinfiden. Kern eosinophil.

:.;' Phase: VII. Die Granula sind verschwunden; die Zelle ist erfiillt mit
Bildung des Mucinféden.

Sekrets

. VIII. Der Kern ist klein, geschrumpft, und seine Membran ist

4. Phase: > . S R
Ausscheid gefaltet ; er ist eosinophil ; eine einzige grofie, leere Vakuole

usscherdung befindet sich in zentraler Lage.

Alle diese Stadien kann man bei einer Hungerdriise nebeneinander finden.
Unsere Reihenordnung ist zunéichst rein statisch, hypothetisch. Es gelingt dann
aber, durch Stufen und Be-

rechnung den Zusammen- “r

hang zu beweisen. Man P 50: R
zahlt auf jeder Futterungs- S
stufe mehrere Male von i I / Magensaftes
jedem Zellstadium die An- 77 “f / \

zahl, die sich in einem B ’;" —

mikroskopischen Gesichts- %7 ¥

felde findet und bestimmt 1 T

sie prozentual. Dann wird 907 20

von diesen Resultaten eine  #7 %}

Kurve gemacht, wobei fir 4 #f Histologische
jedes Zellstadium zunidchst % 4§ Eurve

eine besondere Kurve ge. /ol o T TG 2% 5 3% v i 5 57 s Stunden nach
zeichnet wird, mit dem Zeit- Abb. 64, Heli o, Misteldarmdrise. V. “;“f”:yd
shstande. el der Futte- A% 8 Pils pona, Mitedarmdrie. Verloh dr

rung als Abszisse und der
prozentualen Anzahl per
Gesichtsfeld als Ordinate.
Tragt man nun alle Kurven
auf ein einziges Koordi-
natensystem ein (Abb. 66)
und beschrankt man die

Kurve der prozentualen Durchschnittszahl der sezernie-
renden Follikel ( ). Die Ziffern iiber ,,Foll.“ beziehen
sich auf die Anzahl der sezernierenden Follikel in Pro-
zenten aller Follikel. Die Ziffern iiber ,,Chem.‘ stellen
die Stunden dar, welche der Magensaft brauchte, um
Stirkekorner in einer bestimmten Menge Kartoffel zu
16sen. Nach der Granulaausscheidung (1 Std.) steigt die
Fermentkraft (2—21/, Std.), nach einer neuen Sekretion

(4'/, Std.) tritt eine neue Fermentkraftsteigerung auf

Aufmerksamkeit auf die (51/,—6 Std.) (Aus B. J. KRIsGSMAN, 1925.)

Maxima, so nimmt man
eine regelméaBige Folge der
Maxima der einzelnen Stadien wahr. Damit ist die Abfolge der Stadia bewiesen.

Zweitens kann aus der Abb. 66 ersehen werden, dafl diese Abfolge binnen
6 Stunden rhythmisch zweimal sich abspielt: Erste Sekretionsperiode: Vor und un-
mittelbar nach der Fiitterung findet man ein Maximum von Stadium I. —
1/, Stunde nach der Fiitterung kommt das Maximum von Stadium IT 4 III
(Kernmembranlosung, Auftreten der Vakuolen). — 1 Stunde nach Fitterung be-
obachten wir das Maximum von Stadium VII mit Mucinfaden. — 11/, Stunde nach
Fitterung kommt das Maximum von Stadium VIII: die Zelle ist leer geworden. —
Zuweite Sekretionsperiode: Nach 2 Stunden tritt Stadium I wieder maximal auf
und der Kreislauf wiederholt sich (Stadium II und III nach etwa 21/, Stunden,
Stadium VII nach 3—3!/, Stunden, Stadium VIII nach 4!/, Stunden usw.).
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Abb. 65. Helix pomatia, Speicheldriise. Schema des Arbeitszyklus innerhalb einer Zelle

wahrend des Hungerns und wihrend der Fiitterung. Wihrend des Hungerns wird aus der

ruhenden Zelle (I) iiber 11 und 711 Stad. IV gebildet, dieses bildet via ¥ und VI Stad. VII,

wird nach Ausscheidung zu VIII und nach Regeneration zu I. Wihrend der Fiitterung

wird die Granulaphase (IV + V + VI) ausgeschaltet. Stad. III bildet durch Alveolen.

vermehrung Stad. P, dieses Stad. @, dieses wird zum Stad. VII, welches via VIII wieder I
gibt. (Aus B. J. KrisesmaN, 1925.)
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Stunden nach Fiitterung

Abb. 66. Helix pomatia, Speicheldriise. Die Kurven zeigen das prozentuale Verhiltnis

der einzelnen Zellstadien (vgl. Abb. 65) zur Gesamtzahl der Zellen. Stad. ] —.—.— ,

Stad. I +IIT ————, Stad. IV 4+ V + VI ........ , Stad. VII +++++, Stad. VIIT
(Aus B. J. KrisasmaN, 1925.)




Fille, in denen Resorption und Sekretion in ein und derselben Zelle stattfinden. 89

Drittens ergibt sich, dal die Stadien IV, V, VI, welche im Hunger 129, der
Zellen ausmachten, 1 Stunde nach der Fiitterung vollstindig verschwinden,
um wiahrend der reaktiven Sekretion nicht mehr aufzutreten. Die Granula sind
nicht das Merkmal einer besonderen Zellart, wie man das frither dachte, sondern
bilden einen Reservestoff des Sekrets im Hunger. Damit zeigt sich auch,
daBl die alte Lehre von zweierlei Zellen, wovon die eine Art Mucin, die andere
Enzym liefern soll, falsch ist. Es gibt nur eine Zellart, die beide Stoffe absondert.

Was geschieht nun wahrend der Hungerperiode? Wahrend des Hungers
findet eine geringfiigige chaotische Sekretion statt, d. h. die einzelnen Zellrhyth-
men laufen nicht parallel. Sobald wir das Tier fiittern, hat das zundchst den
Einflufl, daB alle Zellen, die im Reservestadium sich befinden (IV, V, VI),
in das Stadium VII mit reifen Sekretféiden iibergehen (Abb. 65). Zellen im friiheren
Stadium (II, ITI) aber werden beinahe unmittelbar zu reifen Sekretzellen VII
(Abb. 65: Fiitterungsbahn), d. h. ohne vorige Granulabildung; nur die Vakuolen
nehmen in Zahl zu (Stadium P), und es treten Sekretfiden auf (Stadium Q). So
kommt es, daf3 sehr bald nach der Fiitterung (nach 1 Stunde) die Mehrzahl der
Zellen in diesem reifen Stadium sind ; hierdurch ist zugleich erreicht, daB im weiteren
Verlaufe der Sekretion, welche auf diese eine Fiitterung folgt, die Zellen in ge-
meinsamem, synchronen Rhythmus weiterarbeiten. So kann trotz der ,,Zellindi-
vidualitét* und der hieraus sich ergebenden Langsamkeit der beprochenen Reak-
tion das Sekret, nach MaBgabe des Bedarfs, in groferen Schiiben abgegeben werden.

G. C. HirscH und seine Mitarbeiter W. Jacoss und W. BUCEMANN haben im letzten
Jahr auch fiir die Mitteldarmdriise von Astacus einen Sekretionsrhythmus entdeckt: binnen
6 Stunden wird das Sekret zweimal ausgestoBen und neu gebildet (fermentative und histo-

logische Untersuchung). Die Arbeit erscheint 1927 in der Zeitschrift fiir vergleichende
Physiologie.

5. Fille, in denen Resorption und Sekretion in ein und derselben Zelle statt-
finden und in denen die Resorpta vermutlich mit zum Aufbau der Sekrete
gebraucht werden.

G. C. HirscH hat in Stufenuntersuchungen das Schicksal des resorbierten
Eisens innerhalb der Zellen bei Murex trunculus (einer marinen, carnivoren
Schnecke) verfolgt und dieses Eisen in Beziehung gebracht zu den Stadien der
Saftsekretion in den gleichen Zellen!). Die Vorderdarmdriise von Murex trun-
culus resorbiert und sezerniert, jede Zelle ist zu beiden Funktionen befihigt.
Zwei Tage nach einer Fiitterung findet man in den namlichen Zellen folgende
Erscheinungen nebeneinander (Abb. 50d): Neben dem diffus aufgenommenen
Eisen liegen innerhalb der Zelle Granula, die unmittelbar im Plasma (d. h. ohne
Vakuole) eingeschlossen sind. Zu gleicher Zeit findet man in diesen Zellen viele
Sekretgranula der zweiten Sekretionsphase (S.85). Beide Arten von Granula
bilden zusammen eine Morula. Nach 4 Tagen sind diese Bestandteile aus den
Zellen verschwunden; aber im Lumen findet man Sekretgranula, die Eisen ent-
halten. — Auch in der Mitteldarmdriise mit ihren phagocytierenden und sezernieren-
den Zellen findet man abgeschniirte Zellteile, die Sekret und Eisen enthalten.

Soeben haben G. C. HirscH und seine Mitarbeiter Ahnliches bei Astacus ge-
funden: Lithiumcarmin gelangte mit der Nahrung in das Lumen der Mitteldarm-
driise; hier wird es u. a. von den fermentaufbauenden Fibrillenzellen resorbiert
und dann nur zum kleinsten Teile an das Bindegewebe abgegeben; der grofite
Teil wird bei der Entstehung der ,,Blasen* in den Zellen und ihrer Aussto8ung

1) HirscH, G. C.: Der Weg des resorbierten Eisens und des phagocytierten Carmins
bei Murex trunculus. Zeitschr. f. vergl. Physiol. Bd. 2, S.1. 1924.
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in das Lumen wieder aus der Zelle entfernt. (Die Arbeit erscheint in ,,Zeitschrift
fir vergleichende Physiologie* 1927.)

Ob das Eisen und Lithiumcarmin in diesen drei Fillen als ,,Exkret’‘ den
Sekreten beigemengt wird, 148t sich zunichst nicht sagen. Von phagocytierenden
Darmzellen ist es zwar bekannt, daB sie unbrauchbare Stoffe als Zellfaeces in
das Darmlumen abgeben kénnen (S.76). Bei Resorptionszellen (Vorderdarm-
driise von Murex und Mitteldarmdriise von Astacus) aber, bei denen es keine
Phagocytose gibt, ist dies weniger wahrscheinlich. Es ist darum mdglich, daB
das Eisen und das Lithiumcarmin hier den Weg angeben, wodurch in der Norm
resorbierte Stoffe unmittelbar zum Aufbau der Sekrete gebraucht werden.

IV. Die Enzyme der Wirbellosen.

1. Der Habitus der verdauenden Sifte Wirbelloser.

Wir wollen als Beispiele der verschiedenen Verdauungssifte Wirbelloser
zwei Typen besprechen: den eiweireichen Magensaft von Astacus fluviatilis und
den eiweifllosen von Holothuria.

Der Magensaft von Astacus?) stellt den einzigen Fermentsaft dar, welchen
der FluBkrebs fiir seine Nahrung besitzt. Der Saft ist pigmenthaltig (braun)
und sehr eiweilireich. Das Eiwei8, ein Globulin, gehort zum eigentlichen Sekret
und ist gegeniiber der Protease des Saftes sehr widerstandsfahig. Wenn man dem
Magensafte einen Tropfen Siure zusetzt, so entsteht ein volumindser Nieder-
schlag von diesem Eiweif}. Das Filtrat hat keinerlei verdauende Wirkung, auch
wenn man es wieder neutralisiert, wahrend der Niederschlag, in Alkali geldst,
die volle verdauende Wirkung besitzt. Die Reaktion des Saftes von Astacus
fluviatilis oder auch des ihm &hnlichen Saftes der Larve von Tenebrio molitor
(Mehlwurm) ist sauer auf Lackmus. Freie Sdure fehlt jedoch (Beweis durch
Priiffung der Reaktion mit GtnzBURGs Reagens und auf Kongorot). Moderne
pu-Bestimmungen besprechen wir spéter (S. 97). Erwahnt sei noch, daBl wahrend
der Passage durch den Darm die Reaktion des Saftes auf Lackmus sich verdndern
kann, so z. B. bei Tenebrio?) und der Cetonialarve (S. 98). Nur der proximale
Teil des Mitteldarmes ist hier sauer, wihrend der distale Teil stark alkalisch
reagiert.

Die Frage, ob ein Pigment ein regelméfiger Bestandteil der ,,Magensifte* der meisten
Wirbellosen ist, kann noch nicht mit Sicherheit beantwortet werden. Bei Cephalopoden
wird vom Sekret der ,,Leber‘ und des ,,Pankreas‘, wie es sich im Magen befindet, angegeben,
daB es nur im Hunger die eigenartige braune Farbung besitzt. Wenn man aus einer Fistel
Saft wihrend der Verdauung auffingt (s. S.81), dann erweist sich dieser als ungefirbt
(hochstens etwas briunlich). Auch bei Astacus kommt zuweilen ein hellgelber Saft vor.

Wenn man einem hungernden Tiere Saft entnimmt, so ist der darauf gebildete Saft weniger
gefirbt und enzymschwicher.

Bei den Holothurien kommt eiweiBloser Verdauungssaft?) vor. 10—20 ccm
honigfarbene Fliissigkeit findet man bei der frisch gefangenen Holothuria tubulosa
und stellati im eigentlichen ,,Magen‘. Obwohl dies kein Hungersaft ist, so ist
er doch beinahe frei von Nahrungsbestandteilen, da aus dem stets vollen Kropfe
nur geringe Nahrungsmengen in den Magen treten (Abb. 33a). Charakteristisch
fiir diesen Saft ist sein eigenartiger aromatischer Geruch. In diesem Safte fehlt
jegliches Eiweil} (zahlreiche Reaktionen); auch Pepton wurde nicht gefunden.

1) Literatur zusammengefait bei H. JorDAN: Vergleichende Physiologie Wirbelloser,
S. 402. Jena 1913.

%) BiepERMANN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 72, S. 105. 1898.

3) OomEeN, H. A. P.C.: Verdauungsphysiologische Studien an Holothurien. Dissert.
Zool. Lab. Utrecht. Pubbl. d. Stazione zool. Napoli Bd. 7. 1926.
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Hier findet man also die verschiedenen Enzyme ohne Begleitung von Eiweif}.
Wiéhrend das 4 ungefahr gleich ist wie im Seewasser, so enthélt dieser Saft doch
etwa 129, weniger Chlor, so da8 ein anderer Stoff hier die osmotische Rolle des
Kochsalzes auf sich nimmt (4 Seewasser — 2,26 bis — 2,28°; Magensaft
— 2,13 bis 2,21°). Der Saft besitzt infolge seiner Eiweilllosigkeit geringe Viscosi-
tét, nur wenig hoher als das Seewasser, wobei der Unterschied wohl durch den
Schleim bedingt wird, der im filtrierten Safte anwesend ist (Durchlaufszeit:
Saft 34,6 Sekunden, Seewasser bei gleicher Temperatur 33,7 Sekunden). Dagegen
ist die Oberflichenaktivitit des Saftes viel grofer als diejenige des Seewassers
(Anwesenheit von oberflichenaktiven Stoffen, Schaumfihigkeit, viel groBere
Tropfenzahl bei Anwendung der Tropfpipette von RoNa und MIcHAELIS). —
Auffallend an dem Safte ist ferner seine ziemlich saure Reaktion: pg 5,1—5,6,
meist dem ersten Werte néherliegend (S. 97). Dieser Sauregrad wird vermutlich
durch einen organischen Stoff von saurer Reaktion hervorgerufen; es handelt
sich dabei um einen kohlenhydratartigen Stoff, der Pentosereaktion gibt.

Ahnlich scheinen die Dinge bei Aplysia limacinal) zu liegen (wo iibrigens auch wenig
[ROEMANN] oder kein Eiweil vorkommt), wo BoTTAZzZI von einem ,,Acide pentosique® ge-
sprochen hatte (auf die Polemik von ROEMANN gegen diese letztere Meinung kénnen wir
hier nicht eingehen). Das Auftreten einer solchen organischen Saure (oder doch eines sauer
reagierenden Korpers) in einem Verdauungssafte ist wohl auch allgemein-physiologisch von
Interesse; nur darf man nicht vergessen, daB es im Gegensatze zu den Selachiern sich hier
um einen Fall handelt, wo kein Pepsin in dem Safte vorkommt.

Der Saft der Holothuria ist weiterhin charakterisiert durch die Anwesenheit
von sehr viel Leukocyten (s. Resorption). Ferner fallen zwei Tatsachen auf:
erstens dafl der Saft unter allen Bedingungen arm an Enzymen ist (OoMEN schétzt
seine Enzymkraft, verglichen mit dem Magensaft von Astacus, etwa auf 1 : 190);
und daB Extrakte aus der Magenwand eine gréBere Wirkung haben, wahrend wir
doch sonst beziiglich der Extrakte viel geringere Resultate zu erwarten pflegen.
Auch muB noch auf die Tatsache hingewiesen werden, daf§ im Hunger der Saft, den
man im Magen findet, mehr und mehr die Eigenschaften von reinem Seewasser
annimmt (Farbe, Geruch, pg, Chlorgehalt, Enzymkraft).

Bei vielen wirbellosen Tieren ist der Kropf oder Magen auch im Hunger
mit Verdauungssaft gefiillt (vgl. S. 81). Man kann ihn sich dann in durchaus
reinem Zustande verschaffen; die Fistelmethode ist daher in solchen Féllen
unnotig.

2. Verdauende Sifte in Gallert- und Schleimform.

In manchen Fillen treten die verdauenden Sifte in Form von Gallerten
oder zdhem, klebendem Schleime auf. Vermutlich sind dann die Enzyme an
diese Gallerte oder Schleimsekrete adsorbiert. Stets diirfte diese Form des Sekrets
eine besondere biologische Rolle spielen. So z. B. bei den Actinien: die Verdauung
im Magenraume beschrinkt sich hier auf Vorverdauung (s. S. 43). Niemals
findet man im Magenraum frei geloste Enzyme; die Stiicke der Nahrung werden
festgeklebt an den Réndern der Magensepten. Der Schleim, der die Stiicke
hieran befestigt, ist zugleich Tréiger der Enzymwirkung. Dies ergab sich aus dem
Zerfall von Fibrin in Fliespapierbeutelchen, die H. J. JorRDAN durch Actinien hatte
verschlucken lassen?). Die weiteren Eigenschaften des Enzymschleimgemisches
sind unbekannt. Fiir die Verdauung der Actinien hat diese Enzymform die

1) Borrazzi, F.: Arch. ital. de biol. Bd. 35, S. 317. 1901. — RoHMAN, F.: Festschr.
Salkowski, Berlin 1904.
%) JorpaN, H.J.: Pfliigers Archiv f. d. ges. Physiologie. Bd. 116, S. 617. 1907.
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folgende Bedeutung: der Magenraum ist nur durch einen kurzen Schlund vom
AuBenwasser geschieden; durch diesen Schlund werden auch die Verdauungs-
riickstinde nach auBlen abgegeben. Darin liegt der Nutzen der Tatsache, da
in diesem Magenraume kein freier Magensaft vorkommt.

Im Magen der Muscheln kommt eine doppelte Gallertbildung als Sekret
verschiedener Abschnitte des entodermalen Epithels vor. Im Magen findet man
den ,,dreizackigen Pfeil“: ein Sekret der Magenepithelzellen selbst, das als Gallert-
schicht die Magenwand bekleidet. Der ,,Krystallstiel“l) dagegen ist ein Produkt
eines Magenblinddarmes oder einer besonderen Rinne des ersten Mitteldarm-
abschnittes: ebenfalls ein gallertiges Sekret, welches in der ,,Scheide‘ sich drehend,
distal sich langsam zum Magen bewegt (Cilien) und proximal dauernd neu
gebildet wird. Da das Lumen der Scheide eng ist, so entsteht eine aus spiraligen
Schichten gebildeter Stab (Stiel), von rein hyaliner Beschaffenheit, der aus der
Scheide in den Magen ragt, wo er etwas verdickt erscheint. C. M. YoncEe2) hat
soeben durch Eiseninjektionsversuche bewiesen, dafl die Grubenzellen des Stiel-
sackes von Ostrea tatsichlich den Stiel sezernieren. Die Nahrung (Abb. 18, 19)
mengt sich mit beiden Gallertbildungen. List3) fiitterte Mytilus galloprovincialis
mit Tusche. 2 Stunden nach der Fiitterung sah er auf Schnitten, dafl der ,,Pfeil*
und der Krystallstiel oberflachlich zerfielen und sich mit den Tuschekornchen
gemischt hatten. Nahrungspartikel dringen auch in die Scheide des Krystall-
stiels ein und mischen sich daselbst mit der Gallerte, so dafl zwischen den spiralig
gerollten Schichten Partikel anzutreffen sind. Der Krystallstiel ist sauer: bei
Pecten pg 5,4, Ensus 4,6 und Mya 4,45. Er ist die Ursache der saueren Reaktion
im Magen*). — Auch bei dem Gastropod Crepidula kommt ein Krystallstiel vor®);
er hat ein pg von 584).

Als Enzyme dieser Gallertbildungen sind Amylase und Invertase nachgewiesen
worden. Ob diese Enzyme durch die ndmlichen Zellen geliefert werden wie die
Gallerte, wissen wir nicht. Es wire denkbar, dafl die Mitteldarmdriise die Enzyme
liefert und daB diese Enzyme durch die Gallerte adsorbiert werden (Extrakte aus
dieser Driise ndmlich liefern zwar auch Amylase und Invertase, allein die Driisen-
zellen verdauen intracelluldr (s. S. 69); ob sie iiberhaupt einen Saft bereiten,
der extracellular wirkt, ist unbekannt). Die Fixierung der Nahrungspartikel
durch einen enzymbindenden Stoff ist offenbar die biologische Bedeutung aller
dieser Gallerten.

3. Welche bestimmten Enzyme kommen hei Wirbellosen allgemein vor?

Wir halten es nicht fiir richtig, eine Tabelle aller bislang bei Invertebraten
gefundenen Enzyme zu geben. Die Angaben sind zu ungleichwertig; der Ver-
gleichswert all dieser Einzeltatsachen ist zu problematisch. Wir wollen uns
auf Beispiele und die Nennung bestimmter Enzyme beschranken.

1) Letzte Untersuchungen: YoNGE, C. M.: Mechanism of feeding, digestion and assimi-
lation of Mya. Brit. journ. of exp. biol. Bd. 1, S. 42. 1923. — Yon~cg, C. M.: Structure and
physiology of the organs of feeding and digestion in Ostrea. Journ. of the marine biol. assoc.
Bd. 15, S. 311. 1926. — NEeLsoN, T. C.: Recent contributions to the knowledge of the crystal-
line style of Lamellibranchs. Biol. bull. Bd. 49, S. 46. 1925.

%) YonGE, C. M.: Structure and physiology of the organs of feeding and digestion in
Ostrea. Journ. of the marine biol. assoc. Bd. 15, S. 313. 1926.

3) List, T.: Die Mytiliden. Fauna u. Flora d. Golfs v. Neapel Bd. 27.

4) Yongg, C. M.: Hydrog. cont. in the gut of certain Lamellibranchs and Gastropods.
Journ. of the mar. biol. Bd. 13, S. 939. 1925.

5) MackinTosH, N. A.: The Crystalline style in Gastropods. Quart. journ. microscop.
science Bd. 69, S. 317. 1925.
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Ein typischer Verdauungssaft von einem wirbellosen Tiere enthialt Enzyme
fiir alle in Frage kommenden Nahrungsstoffe, welche im Prinzipe natiirlich die-
selben wie bei den Wirbeltieren sind. So findet man bei einem wirbellosen
Tiere in dem einzigen Verdauungssafte, den es besitzt, etwa folgende Enzyme
gemischt:

Bei der Feststellung einer Lipase hat man sich in der Regel darauf beschrinkt,
den Saft zu mischen mit einer neutralen Fettemulsion. Spiter stellte man das
Auftreten saurer Reaktion (trotz hinreichender Antisepsis) fest. Man schlof auf
Fettspaltung in Séure und Glycerin.

Die auch beim Wirbeltiere vorkommenden Carbohydrasen wurden zunichst
bei den Wirbellosen gesucht. Wir beschrinken uns hier auf die verbreitetsten
Enzyme. Besondere Carbohydrasen besprechen wir in einem besonderen Kapitel.

Die Versuche wurden angestellt mit Amylum, Glykogen, Rohrzucker, in selteneren
Fillen mit Milchzucker und Malzzucker. Der Gang der Spaltung ist der namliche wie beim
Wirbeltier. Nur wollen wir hier schon sagen, da im Gegensatz zum Séugetier die Amylase
und die Enzyme, die auf Disaccharide wirken, nicht rdumlich getrennt sind (das ergibt sich
ja schon aus dem Vorkommen von oftmals nur einem einzigen Verdauungssaft). Eine deut-
liche Abhiingigkeit des Vorkommens von Carbohydrasen von der Ernihrungsweise hat sich
bisher nur bei den niedersten Tieren finden lassen und soll im Abschnitt iiber Besonder-
heiten des Vorkommens der Enzyme besprochen werden.

Proteasen kommen naturgemifl ganz allgemein vor. Allerdings werden wir
im Abschnitte iiber Besonderheiten des Vorkommens von einzelnen Enzymen
horen, da3 Proteasen im Safte einzelner Tiere fehlen kénnen. Allein dann kommt
solch ein Enzym doch immer intracellulir vor!). In der Regel greifen die Sifte
wirbelloser Tiere natives Eiweill an und spalten es bis zur Bildung freier Amino-
sduren. Was beim Wirbeltier, sicherlich wenigstens beim Séugetier, durch eine
Kette von verschiedenen Enzymen erzielt wird, ist bei Wirbellosen die Aufgabe
eines einzigen Enzymgemisches.

Die alteren Untersucher begniigten sich damit, nachzuweisen, daB Eiwei z. B. als
Fibrinflocken in den Siften oder Mitteldarmextrakten der Invertebraten aufgelést wurden.
Eine wirkliche Problemstellung, die auf vergleichend-physiologische Gesichtspunkte einzu-
gehen erlaubte, gab es damals noch nicht. Unter Vergleichung verstand man einfach die
Konstatierung, daB bei niederen Tieren gleiche oder andere Verhiltnisse vorliegen als
bei den Saugetieren. So war die erste Frage, die man sich stellte, z. B. die, ob die Protease
der Wirbellosen mit dem Pepsin oder dem Trypsin der hoheren Tiere verglichen werden
konne. Um diese Frage zu entscheiden, benutzten viele Untersucher einfach ein Stiick
Lackmuspapier. Wurde dieses rot, so sprach man von Pepsin, wurde es blau, so war der
Name Trypsin am Platze. H. J. JorDAN hat z. B. in seinen dlteren Publikationen folgende
Definition der beiden Enzymarten gebraucht: Pepsin ist eine Protease, die nur bei Gegen-
wart von freier Saure auf Eiweill einwirkt und diesen Stoff nicht weiter spaltet als zur Bildung
von Peptonen. Trypsinartig wurde ein Enzym genannt, wenn es Eiweil verdaut, ohne daB
die Anwesenheit von freier Séure oder freiem Alkali gefordert wird, also bei einer Reaktion,
die sich nicht weit vom Neutralititspunkte entfernt. Das ,,Optimum*‘ mag bei verschiedenen
Tieren jeweils etwas anders liegen. Zur Charakterisierung des Endpunktes der Verdauung
diente das Auftreten von denjenigen Aminoséuren, die damals ohne gréBere Miihe nachgewiesen
werden konnten: Leucin, Tyrosin und Tryptophan. Das Resultat der Anwendung dieser
primitiven Definition war, daB bei Wirbellosen nirgends eine pepsinartige EiweiBverdauung
vorkommt, daB iiberall eine Tryptase als ,,phylogenetisches Urferment“ angesehen werden
miisse. Naturgemiaf8 ergab sich bald das Problem, wie ein moglicherweise ,,einheitliches
Enzym dasjenige zu leisten imstande sei, wozu das Wirbeltier seine Enzymketten ‘braucht.
Damals fehlte aber noch die strenge Abgrenzung des Wirkungsgebietes der Einzelbestand-
teile dieser Ketten, so mufite auch das vergleichende Problem ungenau gestellt werden.
Die neuere Problemstellung, wie sie sich aus den Ergebnissen der Schule WILLSTATTERS
ergibt, wollen wir in einem besonderen Kapitel (S. 99) besprechen.

1) Hirscl, G. C.: Intracellulire Protease. Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem.
1914.
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4. Besonderheiten des Vorkommens einzelner Enzyme bei Wirbellosen.

Das Fehlen von Enzymen fiir Nahrungsstoffe, welche von den meisten Tieren
verdaut werden konnen.

Bei den niedersten Invertebraten werden Fille beschrieben, bei denen
Amylase fehlt. In der dlteren Literatur findet man zahlreiche Angaben dieser
Art, die wir nicht einzeln anfiihren wollen. Sie beziehen sich in erster Linie auf
Protozoen. In manchen Fillen ergab sich hier, dafi die aufgenommene Stérke
unverdndert wieder ausgeschieden wurde. Bei Actinospharium und Amoeba
proteus!) wird um aufgenommene Stérkekérner keine Vakuole gebildet; die
Vakuolenbildung wird ndmlich nur durch verdauliche Stoffe angeregt (S. 81).
MEeissNER?) sah, daBl bei Amoeba princeps, radiosa und Pelomyxa palustris
aufgenommene Stiirke innerhalb von 8 Tagen nicht verdaut wurde. Diese Resul-
tate sind nicht unwidersprochen geblieben; aber es diirfte doch manche Infusorien
geben, bei denen Stérkeverdauung zweifelhaft oder doch nur sehr unbedeutend ist.

Reine Stérke wird von Hydra nicht verdaut®). Es ist moglich, daf Glykogen
verdaut werden kann: wenn man Hydren mit glykogenreichen Daphnien fiittert,
so findet man spéater viel Glykogen in den Zellen der Hydren. Ob dieses Glykogen
aus verdautem und resorbiertem Daphnienglykogen stammt, ist allerdings nicht
bewiesen. Bei Physalia (Siphonophore) ist neuerdings eine schwache Amylase
gefunden?).

Auch bei einigen Insekten sollen Carbohydrasen im Darmsafte fehlen.
Teils handelt es sich hierbei um fleischfressende Insekten, denen jegliche Kohlen-
hydratverdauung fehlen soll, teils um Insekten, bei denen die Kohlenhydrat-
verdauung sich beschrinkt auf den Speichel. Unter den Fleischfressern nennen
wir Carabus und Dytiscus®), deren Mitteldarmextrakte oder Kropfinhalt keine
Stérke verdaut; und die Larve von Calliphoraf), deren proteasehaltiger Saft keine
Amylase besitzt. Invertase fehlt gleichfalls verschiedenen carnivoren Insekten
[Larve von Sarcophaga carnaria?) und andere Falle].

Fiir Lipasen wird das Vorkommen bei einigen Protozoen bezweifelt [z. B.
Mer1ssNER?) und GREENWOOD!) bei Amdében].

Eine Protease fehlt bei keinem Tier?). Wohl gibt es Tiere, die ausschlielich
von Eiweif} leben, so daB ein Fehlen von Amylase und Lipase nicht zu befremden
braucht; aber EiweiBl kann von keinem Tiere entbehrt werden. Wenn trotzdem
im Magensafte einiger Tiere eine Protease fehlt, so bedeutet das nicht, daB diese
Tiere iiberhaupt kein Eiweil verdauen kénnen. Es handelt sich hier vielmehr
oft um Tiere mit phagocytéirer Verdauung (S. 67); was fehlt, ist einzig die extra-
celluldre Protease: z. B. bei den Muscheln?®) und einigen herbivoren Schnecken
(Helix). Hier beschrinkt die Vorverdauung (S. 43 und 69) sich voéllig auf
stickstofffreie Bestandteile der Nahrung; die EiweiBverdauung ist intracellulart?).
Bei carnivoren Schnecken dagegen kommt auch im Magensafte eine Protease

1) GREENWOOD: Journ. of Physiologie. Bd. 7, S.253. London 1886.

2) MEISSNER, M.: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 46, S. 498. 1888.

3) BEUTLER, R.: Zeitschr. f. vergl. Physiol. Bd. 1, S. 1. 1924.

4) BopaNskr, M. u. W. C. RosEk: Digestive enzymes of Coelenterates. Americ. journ.
of physiol. Bd. 62. 1922.

) PLATEAU: Mém. acad. Belge Bd. 41. 1875.

6) WEINLAND: Zeitschr. f. Biol. Bd. 47, S. 232. 1906.

7) AXENFELD: Zentralbl. f. Physiol. Bd. 17, S. 268. 1904.

8) HirscH, G. C.: Zitiert auf S. 93.

9) YoNGE, C. M.: Brit. journ. of exp. biol. Bd. 1, S. 15. 1923 v. Journ. of the marine
biol. assoc. Bd. 14, S. 367. 1926.

10) JorpAN, H. J.: Arch. néerland. de physiol. de 'homme et des anim. Bd. 2, S. 471. 1918.
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vor, die die Beutetiere zur Phagocytose vorbereitet!). Verglichen mit der Magen-
saftprotease etwa eines Krebses, ist die verdauende Wirkung auf Eiweil durch
den Magensaft solcher Schnecken aber nur schwach: eine Fibrinflocke, die durch
den Magensaft von Maja squinado in wenigen Stunden vollig verdaut war, wurde
durch den Magensaft von Murex erst nach etwa 24 Stunden geldst?).

Das Vorkommen einiger Emzyme bei Wirbellosen, die bei Sdugetieren fehlen.

Auch hier wollen wir nicht alle Angaben aufzédhlen, sondern nur ein gut
untersuchtes Beispiel beschreiben: Im Jahre 1898 entdeckten BIEDERMANN
und Morirz?), dal der Kropfsaft von Helix pomatia Cellulose zu verdauen
vermag; freilich kein Filtrierpapier, sondern nur ,,Reservecellulose“. Technik:
Rasiermesserschnitte von Endospermien (z. B. Dattelkerne) wurden auf dem
Objekttriger mit dem Verdauungssafte bedeckt; nach einiger Zeit sind dann die
Cellulosemembranen verschwunden. Im Gegensatze zur Celluloselosung beim
Keimungsprozesse der betreffenden Pflanzen und zur Wirkung der Cellulose
von Astacus fluviatilis wird durch Helixsaft das primére Cellulosehdutchen,
welches die einzelnen Zellen voneinander trennt, zuerst aufgelost; dann erst
verschwindet auch die Reservecellulose (die Verdickung der urspriinglichen
Zellmembran). Alle cuticularisierten und verholzten (inkrustierten) Teile der
Pflanzenmembranen (Gefidfibiindel usw.) widerstehen der Auflésung.

Dieses Enzym von Helix pomatia ist nun neuerdings durch P. KARRER?)
genauer und mit moderner Technik untersucht. Man unterscheidet zwischen
Geriisteellulosen und Reservecellulosen oder Lichenin als diejenigen Polymere
der Glykose, die aus Cellobiose-Resten bestehen. Die Reservecellulose ist am
besten bekannt in der Form, in der sie aus dem Islindischen Moos (Cetraria
islandica) und anderen Flechten gewonnen worden ist (,,Lichenin‘‘); dieser Stoff
wurde aber auch bei hoheren Pflanzen, z. B. Gerste und Mais, nachgewiesen.

Die Versuche wurden zuerst mit dem eigentlichen Lichenin ausgefiihrt.
KARRER it den Kropfsaft von Helix mehrere Tage dialysieren. Er erhélt dann
ein Enzymgemisch, welches auller der Lichenase nur noch Invertase, Cellobiase
und Mannase enthilt, da die meisten Enzyme des Schneckensaftes in wasseriger
Losung labil sind. Hiernach wird das Enzym mit Aceton niedergeschlagen
und mit Ather trocken gewaschen. So kann es lange bewahrt werden.

Lichenase spaltet die Reservecellulosen quantitativ zu Glykose. Das Reak-
tionsoptimum liegt bei schwach saurer Reaktion: es bildet einen Gipfel, der
zwischen pg 4,5—5,9 liegt und bei 5,25 ein geringes Maximum zeigt. ,,Die Spaltung
zeigt im ersten Drittel anndhernd — aber nicht genau — den Verlauf einer
monomolekulédren Reaktion. Nachher verlduft sie lingere Zeit nach der ScEUTZ-
schen Regel, d. h. die gespaltene Substratmenge wird proportional der Quadrat-
wurzel aus der Spaltungszeit.” Offenbar spielen sich bei der Spaltung verschieden-
artige Reaktionen ab: nur hochdisperse Lichenose wird schnell und quantitativ
gespalten. Erst also wird diese durch den Verdauungsakt verbraucht, wahrend
spiter die ,,zusammengebackene“ Lichenose angegriffen wird, wobei die
ScrtTzsche Regel sich offenbart. Daher ist also die Spaltungszeit nicht um-
gekehrt proportional mit der verdauten Menge. Kleine Mengen des Enzyms
wirken relativ schneller als groBle. Bei den Messungen, welche wir besprechen
miissen, beschrinkte man die Spaltung auf 10—409, des Substrats. Innerhalb

1) HirscH, G. C.: Ernidhrungsbiologie fleischfressender Gastropoden. I. Bau, Nahrung,
Nahrungsaufnahme, Verdauung, Sekretion. Zool. Jahrb. Bd. 35. 1915.

%) BIEDERMANN u. Morirz: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 73, S. 219. 1898.

3) KARRER, P.; Einfiihrung in die Chemie der polymeren Kohlenhydrate. Leipzig 1925.
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dieses Bereiches spaltet die doppelte Enzymmenge 1,45mal soviel Substrat als
die einfache Menge in gleicher Zeit.

8
1,45°

16
1,454

2n

Enzymmenge . . . . . . . . .. .. 1 2 4
1,45

% gespaltenen Stoffes per Zeiteinheit . 1 1,45 | 1,45°

Kinetik. Unter einer Lichenaseeinheit versteht KarrER diejenige Enzymmenge,
die bei 37° und py 5,28 1 g Reservecellulose (in Losung zu 0,15%) in 2 Stunden
zu 209, 16st. Lichenasewert nennt KARRER diejenige Anzahl Lichenaseeinheiten,
die in 100 mg trockenen Enzyms vorhanden sind. Die hochwertigsten bisher
erhaltenen Schnecken-Lichenasepriparate hatten einen Lichenasewert von 9.
KARRER konnte, je nach Jahreszeit, GroBe und Ernahrung, verschieden grofe
Enzymmengen erhalten. Als Mittelwert fand er 2—3 Lichenaseeinheiten (soviel
wie in 50 g Griinmalz).

Lichenase kommt auBer bei Helix pomatia vor bei Teredo norwegica, Astacus
fluviatilis, Forficula auricularis, Gastropacha rubri. Bei Wirbeltieren fehlt sie.

Geriistcellulose wird durch unser Enzym nur schwer angegriffen. BIEDER-
MaNN und MorITz hatten auch versucht, die Cellulose des Filtrierpapiers durch
tagelange Behandlung mit chlorsaurem Kali und Salpetersidure, hernach mit
Kalilauge, fiir die Verdauung vorzubereiten, aber ohne Erfolg. KARRER erzielte
mit chemisch verinderter Geriistcellulose die folgenden Resultate: ,,Frische,
dialysierte Fermentlosungen sind so wirksam, daB es ohne Schwierigkeit gelingt,
Kupferseide, Viscoseseide oder Calciumrhodanidcellulose praktisch vollkommen
zu Glucose zu fermentieren.” Sehr konzentrierter Schneckensaft spaltet selbst
reine Watte und Filtrierpapier. Filtrierpapier konnte zur Zeit, wo KARRER
das zitierte Buch schrieb, schon zu 309, in Glucose gespalten werden. Immerhin
erweist Geriistcellulose sich nach der Umlésung der Enzymwirkung viel zugéng-
licher als native Cellulose. ,,Kein Zweifel besteht dagegen, daB durch die Quel-
lungs- und Umlésungsprozesse die Parallelorientierung der Cellulosemicellen
mehr oder weniger stark gestort, das Krystallitgefiige gelockert und die freie
Oberfliche entsprechend vergroBert wird. Man hat daher zundchst die Wahl
anzunehmen, daB die leichtere Angreifbarkeit ungefillter Cellulose, die im Gegen-
satze steht zur relativen Enzymfestigkeit nativer Cellulosen, ihre Ursache in
der Lockerung des Micellgewebes hat oder aber durch jene Umlagerung im Cellu-
losemolekiil bedingt ist, die der mercerisierten Cellulose auf Grund des ver-
dnderten Rontgenspektrums zugeschrieben wird.*

Eine andere Art der Cellulosespaltung, auch bei Invertebraten, s. S. 100.

Andere Polyasen bei Wirbellosen. Unter den verschiedenen Polyasen, die bei Wirbel-
losen beschrieben worden sind, wollen wir nur einige erwihnen. Mannanase und Galaktanase
kommen bei Helix, Homarus und Astacus vor. Durch den Saft von Astacus und Homarus
wird z. B. aus Corrozomannan Mannose gebildet, ahnlich aus Mannan von Phytelephas
macrocarpa, aus Konjakmannan durch Schneckensaft. Verdaut werden auch durch Helix-

saft: Raffinose und Stachyose!). Bei Schnecken und holzfressenden Kiferlarven hat man
ein Enzym gefunden, welches Xylan verdaut, wobei Xylose entsteht?).

5. Enzymindividuen, Enzymgemische und Enzymketten.

Welche Probleme ergeben sich nun aus der Vergleichung der einheitlichen
Enzymgemische wirbelloser Tiere mit den Enzymketten der Saugetiere? Dieses
Kapitel kann leider nur eine Anregung sein; die Untersuchungen, die zur Losung
der betreffenden Probleme nétig wiren, harren noch ihrer Ausfiihrung.

1) BiERRY u. G1aJa: Verschiedene Mitteilungen in den Cpt. rend. des séances de la
soc. de biol. und Cpt. rend. hebdom. des séances de I'acad. des sciences, usw. Vgl. ferner
KARRER; sowie OPPENHEIMER, Fermente.

?) SELLIRRE, GasToN: Ebenda; vgl. auch die gleichen Handbiicher.
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Proteasen. Der Magensaft von Astacus wirkt auf EiweiB (S. 90). Welche
Enzyme enthilt er? Welche Daten besitzen wir, um seine Protease oder seine
Proteasen zu charakterisieren ?

Zum Beweise, dal die Invertebratenproteasen dem Trypsin verwandt sei, dienten in
der dlteren Literatur zwei Argumente: 1. die ,,alkalische* Reaktion (S.90), bei der die
Verdauung normalerweise verlief, oder aber die Tatsache, daB bei Hinzufiigung von Alkali
die Verdauung schneller stattfand als in natiirlicher Umgebung; 2. das Auftreten einzelner,
leicht nachweisbarer Aminosiuren. Was den ersten Punkt betrifft, so ist zu sagen, daB
die Bestimmung der Reaktion in der Regel ungenau war; und was den zweiten Punkt be-
trifft, dal nach neuesten Erfahrungen eine genauere Definition des Begriffs Trypsin méglich
ist, vor allem durch die Unféhigkeit des echten Trypsins, Dipeptide zu spalten?).

Wir wollen zunéichst die Frage nach dem Vorkommen von Pepsin unberiick-
sichtigt lassen ; sie wird uns interessieren im Zusammenhang mit den Enzymketten
der Séugetiere. Die Frage, ob in den Siften der Wirbellosen ,, Trypsin‘‘ vorkommt,
kann zur Zeit nicht mit Sicherheit beantwortet werden. Von keinem proteo-
lytischen Enzym eines Wirbellosen besitzen wir hinreichende Angaben iiber die
Kinetik; ja kein proteolytisches Enzym ist bei dieser Tiergruppe unseres Wissens
bisher chemisch isoliert worden.

Die Mittel, um Enzyme zu charakterisieren, sind etwa die folgenden, wobei wir uns
beschrénken auf solche Mittel, die bis zu einem gewissen Grade in der Literatur schon gedient
haben, um der Loésung der hier angeriihrten Frage niherzukommen. Man bestimmt die
Menge des entstandenen Produktes in der Zeiteinheit, bei verschiedenen Temperaturen und
bei verschiedener Wasserstoffionenkonzentration. Es fragt sich, ob man dabei ein Optimum
findet, welches etwa fiir verschiedene Enzyme bei verschiedenen Tieren verschieden und
jeweils charakteristisch ist.

Im Vordermagen des Oligochéiten Chaetogaster fand NIERENSTEIN?) eine freie
Saure (Kongorot, Dimethylamidoazobenzol), die aber mit der Proteolyse des
Darmes nichts zu tun hat. Der Magensaft der Holothuria stellati besitzt eine
pg von 5,1—5,6 [Farbstoffmethode®)]. Der Saft ist also ziemlich sauer, wesentlich
saurer als das Seewasser (pg 8,1—8,2). VAN pER HEYDE fand bei Thyone 7,2—7,9,
CrozIER bei Stichopus wihrend der Verdauung 4,8—5,5, in leeren Tieren 5,0—6,5.
Auch bei anderen Wirbellosen wurden derartige Zahlen gefunden, so z. B. fiir
Astacus auch etwa 5, fiir den Krystallstiel der Lamellibranchiaten 5,4 —4,45%5),
fiir den Magen der Gastropoden 5,4—6,85). Allein, wie beim Wirbeltiere, kann
man aus der Reaktion des Saftes keinen Schlufl auf die Kinetik des proteoly-
tischen Enzyms ziehen! Denn in allen untersuchten Fillen nimmt die Wirksam-
keit des Enzyms zu, wenn man die Umgebung alkalischer macht. Ebensowenig
wie Trypsin hat auch die Protease der Holothurien ein praktisch feststellbares
Alkalioptimum®). RINGER vermutet, daB Sdugetiertrypsin ein Optimum bei
pa 12,4 hat (wo die Quellung des EiweiBles am stirksten ist); allein bei
dieser pg wird Trypsin so schnell zerstért, daB man seine Wirkung nicht
mehr messen kann, denn schon bei pg 12 wird es fast augenblicklich vernichtet.
OoMEN hat innerhalb einer pg-Zone von 2,8—9,2 gearbeitet und gefunden, daB
mit zunehmender Alkalinitdt bei Alkoholtitrierung die Menge des Spaltungs-
produktes stets zunimmt, auch wenn man die Versuche iiber 162 Stunden aus-

1) WaLpscamipT-LErrz, E. u. A. HarTENECK: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol.
Chem. Bd. 149, S. 203. 1925.

%) NIERENSTEIN, E.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 196, S. 60. 1922.

3) OoMEN, H. A. P. C.: Zitiert auf S. 90.

%) YongEg, C. M.: Journ. of the marine biol. assoc. Bd. 14, S. 357. 1926.

%) YonaE, C. M.: Journ. of the marine biol. assoc. Bd. 13, S. 939. 1925;

¢) Rin¢ER: EinfluB der Reaktion auf die Wirkung des Trypsins. I. Hoppe-Seylers
Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 116, S.107. 1921.

Handbuch der Physiologie. III. 7
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dehnt. Wir geben seine Tabelle hier wieder, aus der sich noch manches ent-
nehmen 1a8t, was hier unbesprochen bleiben muB.

Holothurta.
Dy NaOH-Bindung in Zunahme
des Gemisches 0 Stunden 75 Stunden 162 Stunden | in 162 Stunden
3,2 4,95 6,40 7,75 2,80
4,2 4,15 5,75 6,85 2,70
5,2 3,05 ! 5,35 7,05 4,00
6,2 4,25 ! 6,75 8,95 4,70
7,2 3,30 { 6,25 8,80 5,50
8,2 3,80 I 7,80 12,45 8,65
9,2 3,00 ‘_ 8,70 11,90 8,90

Dafl bei hoherer pg auch hier eine Vernichtung des Enzyms beginnt, scheint
aus der letzten Zahlenreihe hervorzugehen. — Dagegen fand C. M. YoNGE
ein bestimmtes pg-Optimum fiir die Amylase des Krystallstieles von Ostrea
bei 5,91).

Neben diesen Fillen gibt es auch Tiere mit ausgesprochen alkalischer Reaktion
des Darmsaftes?). Bei der Rosenkéferlarve (Potosia cuprea Fbr.) ist die Reaktion
im Vorderdarme neutral bis schwach alkalisch, im Mitteldarm ausgesprochen
alkalisch (Phenolphthaleinpapier schwach rot). Erst im Rectum tritt schwach-
saure Reaktion auf, vermutlich verursacht durch die Géarungsprodukte der
gefressenen Cellulose (vgl. S. 55).

Elmge Daten aus der Literatur scheinen zur Annahme zu berechtigen,
daB im Safte einiger Wirbelloser Puffermischungen vorkommen. BIEDERMANNS3)
vermutet, dal im Safte der Larve von Tenebrio molitor Mononatriumphosphat
vorkommt, dem die saure Reaktion auf Lackmus zuzuschreiben sei. Die hierbei
erzielte Farbung sei genau die gleiche, welche man erhilt, wenn man die Reaktion
einer Mischung von Mononatriumphosphat mit etwas Ammoniak mit dem
gleichen Lackmuspriparat priift. Ahnliches gilt wohl fiir den Saft von Astacus.
Der Regenwurm hat am Vorderarme Kalkdriisen, die an den Darminhalt
kleine Kalkkrystalle (kohlensaurer Kalk) abgeben. Diesen Krystallen wird
eine Pufferwirkung zugeschrieben?), die von besonderer Bedeutung sein soll
gegeniiber den Humussduren, die reichlich in der Nahrung dieser Tiere
vorkommen.

Stets ist es den vergleichenden Physiologen aufgefallen, dafl die Enzyme
kaltbliitiger Tiere ein Temperaturoptimum besitzen, wie es den Enzymen der
Warmbliiter zukommt, eine Temperatur, die bei den Kaltbliitern (in geméafigten
Zonen) nicht erreicht wird. Dies hat sich auch bei den Versuchen mit Wirbel-
losen ergeben. So fand man im Krystallstiel von Mya®) ein Temperaturoptimum
von 32°, fiir den Magensaft der Holothurien®) ein Temperaturoptimum bei
etwa 40° (Alkoholtitrierung); fiir die Amylase im Krystallstiel von Ostrea?) 43°,

1) YongE, C. M. 1925: Zitiert auf S. 97.

2) WERNER, EricH: Die Erndhrung der Larve von Potosia cuprea Fbr. (Cetonia flori-
cola Hbst.). Ein Beitrag zum Problem der Celluloseverdauung bei Insektenlarven. Zeitschr.
f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 6, S. 150. 1926.

3) BiepErMANN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 72, S.105. 1898.

4) HARRINGTON: Journ. of morphol. Boston Bd. 15, Suppl. S. 105. 1900.

%) Yownge, C. M.: Brit. journ. of exp. biol. Bd. 1, 1924.

%) OomEN, H. A. P. C.: Zitiert auf S. 90.

7) YonGE, C. M.: Journ. of the marine biol. assoc. Bd. 14, S. 356. 1926.
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in der Mitteldarmdriise 44,5°; ja, fiir den Magensaft von Nephrops!) merk-
wiirdigerweise das Optimum der Amylase bei 57°. Doch wurde am Pepsin des
Hechtes beobachtet?), da8 es gegeniiber hoheren Temperaturen empfindlicher
ist als Hundepepsin: bei 39° wird die Wirkung des Hechtpepsins herabgesetzt,
die des Hundepepsins nicht; auf Fibrin wirkt Hechtpepsin zwischen 0° und 20°
stirker ein als Hundepepsin.

Wenn wir alle diese Daten iibersehen (so ungenau sie auch noch sein moégen),
80 miissen wir zugeben, daBl wesentliche Unterschiede zwischen dem Verte-
bratentrypsin und dem proteolytischen Enzyme der Wirbellosen sich nicht
ergeben haben! Eine entsprechende Zunahme der Wirkung mit der Alkalinitét,
ferner daf auch hier die mehr und mehr optimale Reaktion.fiir das Enzym
zugleich schéadlich ist, ergibt sich mit einiger Wahrscheinlichkeit aus beistehender
Tabelle ; auBerdem kénnte man diese Tatsache auch aus dem Umstande erschliefen,
daB die natiirlichen Sifte stets eine Reaktion besitzen, die eher konservierend
fiir das Enzym als optimal fiir seine Wirkung ist.

Kiinftige Untersuchungen nach den Methoden WILLSTATTERs werden zu
entscheiden haben, ob die Protease der Invertebraten einheitlich ist, oder als
etn Gemisch von T'rypsin und Erepsin oder gar von mehr Enzymen aufzufassen ist.
Nach den letzten Resultaten der Schule WiLLSTATTERs muf} die obige Annahme
(S. 90), daB die Proteolyse bei Wirbellosen das Werk eines einzigen ,,Urenzyms*
sei, als sehr zweifelhaft angesehen werden! E. WaLDSCEMIDT-LEITZ spricht
beim Sdugetier von vier Enzymen: dem Pepsin, dem Trypsin, dem Trypsin
plus Enterokinase und dem Erepsin. ,,Fiir eine Vertretbarkeit der vier
Enzymtypen liegt kein Anhaltspunkt vor.” Bekanntlich faBit WILLSTATTER
und seine Schule das EiweiBimolekiil als ein System mit komplizierten chemischen
Bindungen auf, denen die Vierzahl der Enzyme entsprechen soll. Damit aber
ist fiir die Vergleichende Physiologie ein ganz neues Gebiet von Problemen
gegeben, die vorerst nur als Probleme besprochen werden konnen. Die Enzyme
werden eine neue Definition erhalten miissen, nicht mehr nach MaBgabe ihrer
optimalen Reaktion, sondern nach Maf3gabe der spezifischen chemischen Bindung
(als Teil des Gesamtverbandes, in welchem innerhalb des EiweiBmolekiils die
Aminoséuren stehen), die sie zu losen vermégen. Somit taucht die Frage nach
dem Vorkommen von ,,Pepsin‘ bei den Invertebraten wieder auf, d. h. nach einem
Enzyme, das nur hochmolekulire EiweiBkorper anzugreifen vermag, aber keine
Peptone verdaut.

Ein erster Schritt in dieser Richtung sind neuere Untersuchungen von
G. C. HirscH, die 1927 in der Zeitschrift fiir vergleichende Physiologie publiziert
werden. HirscH liel denselben Magensaft von Astacus einwirken auf Casein
und tief abgebautes Pepton Fe carne (Witte-Rostock). Wird nun die Enzym-
kraft in bestimmter Weise zu verschiedenen Zeiten nach Nahrungsaufnahme
gepriift, so ergibt sich fiir die Menge der ,,Caseinase und ,,Peptonase je eine
Kurve mit zwei Héhepunkten binnen 6 Stunden (S.89). Aber die Kurven sind
nicht gleich! Sie folgten vielmehr in ihren Maxima und Minima aufeinander.
Daraus ergibt sich, daB die Kraft der Protease fiir hochzusammengesetzte und
tiefabgebaute Eiweiflkérper rhythmisch in reziprokem Verhéltnis stehen. Diese
eigentiimlichen Befunde werden vermutlich am besten durch die Annahme von
zwei verschiedenen Proteasen im Magensaft von Astacus erklart.

Es gibt auch bei Haifischen im Magen ein als Pepsin beschriebenes Enzym,
das bei ,,neutraler’ Reaktion, allerdings in viel geringerem Grade als bei saurer

1) YonGE, C. M.: Brit. journ. of exp. biol. Bd. 1, S. 375. 1924.
: 2) Rakoczy, A.: Hecht- und Hundepepsin. Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem.
Bd. 58. 1913.

7*
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Reaktion, zu verdauen imstande ist!). Trypsin und Erepsin wird man mit der
Methodik WILLSTATTERS voneinander trennen miissen. Vor allem wird man
den vorverdauenden Saften der phagocytierenden Tiere, verglichen mit den
Magenséften der anderen, besondere Aufmerksamkeit schenken miissen.

Carbohydrasen. Dies gilt auch, wie schon angedeutet, fiir die Carbohydrasen.
Wir wollen annehmen, dafl auch bei den Wirbellosen die Disaccharide durch
besondere Enzyme verdaut werden, daBl es also neben der Lichenase und
der Amylase auch noch besondere Cellobiasen, Maltasen, Invertasen, Lactasen
usw. gibt. Jedenfalls aber kommen alle diese Enzyme stets zusammen in
einem Safte vor. Dies gilt z. B. fiir Invertase, die nach verschiedenen Unter-
suchern vorkommt im Speichel und im Kropfsafte der Weinbergschnecke,
sowie im Magensafte des FluBkrebses. Das gleiche gilt fiir Maltase, die nach
unseren Untersuchungen (Osazon, BArRFODTs Reaktion, quantitative Bestimmung
der Reduktion) in allen Saften vorkommt, die Stirke verdauen. Endlich fiir
Cellobiase nach KaARRERs Untersuchungen. Einige Besonderheiten mdogen
hier folgen.

Der Extrakt aus der Speicheldriise von Helix pomatia, der ziemlich schnell
Starke zu verdauen imstande ist, hatte in einem Falle nach 24 Stunden erst
109, Rohrzucker verdaut, wéhrend der Kropfsaft schon nach 3—4 Stunden
alles invertiert hatte. Der Magensaft von Astacus fluviatilis invertierte inner-
halb 24 Stunden nur 309, Rohrzucker, dagegen macht er innerhalb 2 Stunden
aus Stdrke ungefahr 1009, Glucose. Wenn man diesen Versuch mit dem Kropf-
safte der Weinbergschnecke unter quantitativ genau gleichen Bedingungen
macht, dann erhdlt man nach 1 Stunde erst 509, Spaltung; 1009, Glucose
konnten wir erst nach etwa 24 Stunden nachweisen bei einem Safte, der, ver-
glichen mit dem Magensafte vom FluBkrebs, so energisch auf Rohrzucker wirkt.

Einige Versuche iiber Cellobiase, das Teilenzym der Schneckenlichenase,
hat P. KARRER?) ausgefiihrt. Es gelang ihm, im Helixkropfsaft durch fraktionierte
Adsorption die Lichenase frei zu erhalten von der Cellobiase, d. h. er erhalt
ein Enzym, das Reservecellulose verdaut, dagegen aber Cellobiose intakt 1aBt.
Leider gelang es ihm nicht, in den Verdauungsprodukten der so gereinigten.
(aber geschwichten) Lichenase Cellobiose nachzuweisen.

Bei Sdugetieren kommt praktisch diese Vereinigung von Polysaccharasen
mit Disaccharasen nicht vor. Dagegen findet Voxxk3) bei Knochenfischen
(Karpfen) im Pankreas Amylase und Maltase. Erst bei hoheren Wirbeltieren
tritt die erwdhnte Trennung des Endenzyms vom Anfangsenzym auf. Eine
Darmmaltase fehlt dem Karpfen vermutlich vollkommen (die geringe Wirkung
diirfte adsorbiertem Pankreasenzym zuzuschreiben sein). Dagegen ist die Ver-
teilung der Proteasen bei den Fischen auf Pankreas und Darm die gleiche wie
bei den Saugetieren.

Ganz andere Probleme ergeben sich bei ,,biologischer Betrachtungsweise.
Wir sahen: bei Wirbellosen ein einheitlicher Saft, bei den Sidugetieren Enzym-
ketten. Wenn wir uns zunichst auf den Unterschied zwischen Pankreassaft

1) Sogar bei alkalischer Reaktion wirkt Pepsin von Rochen und Haifischen, aber sehr
langsam: Schleimhautextrakt oder reiner Magensaft plus Natriumcarbonat 1,5—29, bei
15—20° lost Fibrin innerhalb 1—5 Tagen. (WEINLAND, E.: Zeitschr. f. Biol. Bd. 41, S. 35.
1901.) — Auch Hechtpepsin verdaut bei Abnahme des Siduregrades besser als Hundepepsin
(A. Raxkoozy).

2) KARRER, P.: Zitiert auf S. 95.

3) Vong, H. J.: Die Verdauung bei den Fischen. Wird erscheinen in Zeitschr. f. vergl.
Physiol. 1927 (Dissert. Zool. Laborat. Utrecht).
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mit Enterokinase und Darmsaft bei den Vertebraten beschrinken, so ergibt
sich ja ohne weiteres, dafl es sich bei der Vergleichung nur um quantitative
Unterschiede handeln kann. Denn wir wissen durch WILLSTATTER und seine
Schule, daB der Darmsaft und auch der Pankreassaft sowohl Trypsin als Erepsin
enthalten. Beide Safte unterscheiden sich aber dadurch, daB im Pankreassafte
das Trypsin, im Darmsafte das Erepsin vorherrscht. ,,Biologisch* gesprochen,
finden wir bei den Sdugetieren also folgendes: Magen und Darmsaft bereiten
die Verdauung vor, ihre Vollendung ist das Werk des Darmsaftes. Das gilt
natiirlich auch fiir die Kohlenhydratverdauung. Diese Trennung der verschie-
denen Phasen fehlt den Wirbellosen nun ganz bestimmt, wihrend sie bei den
Séugetieren iiberall vorkommt. Bei einigen Wirbeltieren fehlt die Magenver-
dauung (z. B. den Cyprinoiden). Fiir diese gilt natiirlich auch das Pepsinproblem
im Sinne WILLSTATTERS.

Man kann bei vielen Tieren eine Vorverdauung und eine definitive Verdauung
unterscheiden (Abb. 32 u. 61). Bei den Siugetieren ist die Vorverdauung das Werk
der Sifte lokalisierter Driisen: des Magens und des Pankreas; groBe Mengen Saft
ergieBen sich dabei auf die Nahrung und bereiten die definitive Verdauung vor, ohne
jedoch zu 1009, den Zustand zu erreichen, in dem die EiweiBstoffe (und Kohlen-
hydrate) praktisch resorbiert werden kénnen. Die definitive Verdauungist das Werk
einer extensiven -Absonderung, namlich lings des ganzen Diinndarms. Diese Ver-
teilung spielt offenbar bei der Erndhrung der Vertebraten eine grofe Rolle. Eine
Uberschwemmung des Blutes mit Verdauungsprodukten, die stattfinden miiite,
wenn die Vorverdauung zugleich Endprodukte lieferte, wird durch diese Tren-
nung vermieden. Bei den Wirbellosen findet die Verdauung dahingegen &fter
statt in Réumen, die entweder fiir Verdauungsprodukte ginzlich impermeabel
sind, oder diese doch nur durch langsame Diffusionsprozesse, ohne echte
Resorption, hindurchlassen'). Diese Tatsache muB von groSer Bedeutung
sein fiir den Schutz des Tieres vor einer Uberschwemmung mit Produkten?). Im
Zusammenhang mit dem geringen Stoffverbrauche dieser Tiere ist hier durch
die Langsamkeit der Verdauung und nicht durch Trennung in eine Vorver-
dauung und eine definitive Phase der Verdauung der Organismus vor Uber-
schwemmung mit Produkten geschiitzt.

Die schiitzende Wirkung der Enzymketten bei den Wirbeltieren erhellt
auch aus der folgenden Tatsache, die wir im Kapitel iiber Resorption noch er-
wahnen werden, daB nimlich der Wirbeltierdarm Saccharobiosen praktisch
nicht hindurchlaBt, solange das Epithel lebt. Durch den Darm einer Schnecke
geht aber Rohrzucker fast ebenso schnell wie Traubenzucker3).

Wir hoffen, daB diese Ubersicht eine Anregung sein wird, um die Enzyme
der Wirbellosen in die moderne Enzymforschung mit einzubeziehen. Die All-
gemeine und die Vergleichende Physiologie werden dabei lernen konnen.

!) Vgl. den Artikel ,,Vergleichende Probleme der Resorption® in diesem Handbuche.

%) Durch den Umstand, daB die Produkte der Verdauung daselbst nicht resorbiert
werden, wird die Verdauung innerhalb der Migen oder Kropfe gehemmt.

%) Jorpax, H. J.: Zitiert auf S. 71.



Uber tierverdauende Pflanzen.

Von
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Miinchen.

Zusammenfassende Darstellungen.

DarwiN, CH.: Insectivorous plants. London 1875. Deutsch von V. Carus. Stuttgart
1876. — GoOEBEL, K.: Pflanzenbiologische Schilderungen. Bd.II. Marburg 1891 u. 1893.
Chem.-physiol. Literatur bei CzaPEK, F.: Biochemie der Pflanzen. 2. Aufl., Bd.II, S. 321 {f. —
Diers, L.: Droseraceae. Pflanzenreich. Bd. IV, S.112. Leipzig 1906. — MACFARLANE:
Sarraceniaceae, Nepenthaceae. Pflanzenreich. Bd. IV, S.110 u. 111. Leipzig 1908.

Die sogenannten Insectivoren, Carnivoren oder fleischfressenden Pflanzen
sind zu charakterisieren als Pflanzen mit normal griinen Bléttern, die aber
mit besonderen Einrichtungen zum Festhalten und Téten, evtl. auch zum
Anlocken kleinerer Tiere ausgestattet sind und ihre Beute hernach weitgehend
zu verdauen und zu resorbieren vermogen. Es sind aber keineswegs nur In-
sekten, die diesen Organismen Nahrung liefern, auch kleine Krebstiere, Wiirmer,
Spinnentiere, TausendfiiBler, Rotatorien usw. kommen in Betracht. AuBerdem
kann von einer eigentlichen Frefbewegung (,,-voren‘) nur bei einer einzigen
Gattung (Utricularia) die Rede sein. Die Bezeichnung insectivor erscheint da-
her nicht ganz zweckentsprechend, ebensowenig aber der Terminus carnivor,
sowohl wegen der gleichen Nachsilbe als, weil man bei niederen Tieren nicht
wohl von Fleisch sprechen kann. Abzulehnen ist auch die Bezeichnung ,tier-
fangend‘, weil hierdurch gar nicht der wesentliche Punkt getroffen wird. Viele
Pflanzen fangen Tiere (s. S. 103), ohne ihnen Néhrstoffe zu entziehen. Es er-
scheint demnach am zweckméBigsten, von tierverdauenden Pflanzen zu sprechen.
Pathogene Bakterien, auf Tieren parasitierende oder auf Tierleichen lebende
Pilze verwenden zwar auch zu ihrer Nahrung Stoffe des Tierkorpers, doch han-
delt es sich hier um das Substrat, nicht um die eingefiihrte Nahrung, in Verbindung
mit der wir allein das Wort Verdauung gebrauchen.

Uber die morphologischen Verhiltnisse, die hier nicht behandelt werden
koénnen, findet man die ausfithrlichsten Angaben bei GOEBEL (s. oben).

Name, systematische Stellung und Verbreitung der Pflanzen, welche hier in
Betracht kommen, seien im folgenden tabellarisch angegeben:

Nepenthes (Nepenthaceae) ca. 40 Arten, meist indomalaiisch,

Sarracenia (Sarraceniac.) 6 Arten, atlantisches Nordamerika,

Darlingtonia ' 1 Art, Californien,

Heliamphora » 1 ,, Roraimagebirge zwischen Guayana und Bra-
silien,

Cephalotus (Cephalotac.) 1 ,, Westaustralien,

Drosera (Droseraceae) ca. 100 Arten, ubiquitir, mit Ausnahme der Arktis,
Drosophyllum ,, 1 Art, Portugal, Siidspanien, Marokko,
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Roridula (Droseraceae), 2 Arten, Siidafrika (neuerdings z. d. Pittosporaceen ge-
stellt),

Dionaea s 1 Art, Nordkarolina,

Aldrovanda ’ 1 Art, einzelne kleine Verbreitungsbezirke in Europa,

Asien, Queensland,
Pinguicula (Lentibulariac.) ca. 30 Arten, nérdl. geméaBigte Zone der Alten und Neuen
Welt, Anden,

Utricularia ’ » 250 gemiBigte Zonen u. Tropen,
Genlisea . 10 Arten, trop. Amerika, 1 Art in Afrika
Polypompholyx ,, 3 Arten, Australien, Siidamerika,
Biovularia 1 Art, Westindien,

Byblis (Ochnaceae ?,), 2 Arten, Westaustralien.

Inwieweit der Nachweis, dal die aufgefiihrten Pflanzen wirklich Tiere ver-
dauen, gefiihrt ist, wird unten dargelegt werden. Auflerdem gibt es zahlreiche
Bliitenpflanzen, die zwar kleine Tiere in groBer Zahl zu fangen, d. h. mittels
ihrer von Driisenhaaren stammenden Sekrete festzuhalten vermogen, denselben
aber, soweit wir bis jetzt unterrichtet sind, keine Nihrsubstanzen entziehen,
z. B. Mirabilis longiflora, Salvia glutinosa, Malachium aquaticum, Cerastium
glutinosum, Primula-, Saxifraga- und Silene-Arten, ferner die Gattungen Bart-
schia und Lathraea. Ebensowenig ist echte Verdauung nachgewiesen fiir die
sackartigen Blattorgane einiger tropischer Lebermoose, besonders der Gattungen
Colura, Physiotium, Pleurozia und Anomoclada.

Nach Zopr?') verfangen sich im Mycel eines Schimmelpilzes, Arthrobotrys
oligospora, des 6fteren Nematoden, nach H. SOMMERSTORFF2) an besonders aus-
gebildeten Kurzhyphen einer Saprolegniacee, Zoophagus insidians, Rotatorien.
DaB es sich in letzterem Falle und in &hnlichen um mehr als zuféillige Ereignisse
handelt und tatséchlich eine Ausniitzung der Tierkorper durch die Pilzhyphen
stattfindet, ist von N. ARNAUDOW, Flora 116, 1923 und 118/119, 1925 dargelegt
worden.

Die dem Tierfang dienenden Apparate sind sehr verschieden, stets handelt
es sich jedoch um umgebildete Blitter oder Blatteile. Bei Drosera, Droso-
phyllum, Byblis, Roridula und Pinguicula finden sich in Vielzahl auf den Blatt-
flichen angeordnet Klebdriisen mit der Wirkungsweise von Leimruten; bei
Dionaea und Aldrovanda Klappfallen (das Scharnier der Falle bildet die Blatt-
mittellinie); bei Nepenthes, Sarracenia, Darlingtonia, Cephalotus als Fallgruben
wirkende Hohlraume: Schlauchfallen; bei Genlisea Reusenfallen (Haare als
Reusenstacheln in réhrenférmigen Blattern mit gerollten Endteilen); bei submer-
sen Utricularien Saugfallen mit Ventilklappe. Die Tiere werden eingeschluckt
infolge negativen Druckes im Blaseninnern, worauf sich der Eingang wieder
wasserdicht schlieBt. Literatur bei A. Czasa, Pfliigers Archiv 206, S. 554 ff. 1924.

Mannigfache Vorrichtungen veranlassen die Anlockung der Tiere, so auffallende
Farbung, anlockende Geriiche, scheinbare Nektartropfen (glitzernde Schleim-
tropfen), echter Nektar. Der reichlich ausgeschiedene zdhe Schletm hillt in
manchen Féllen (Dionaea, Aldrovanda, Drosera) die gefangenen Tiere -+ ein,
und diese ersticken darin. Bei Kannen, die reichlich Fliissigkeit enthalten
(Nepenthes, Cephalotus), wird dagegen ein Ertrinken der Tiere die Regel sein.

Die Schleimsekretion erfolgt pl6tzlich in erh6htem MaB, z. B. (bei Drosera)
nach Fitterung mit Insekten, Fleisch, Brot, Kise, Mannit, Rohrzucker, Himo-
globin. Nach Beginn der Resorption gehen in den Driisenzellen meist bemerkens-
werte Verdnderungen vor sich. Der Zellinhalt wird plotzlich durch feine,
eiweiBhaltige und wahrscheinlich als Teilvakuolen zu bezeichnende Blaschen

1) Zorr: Nova Acta Leopold. Bd. 52, S.321. 1888.
2) SoMMERSTORFF, H.: Osterr. botan. Zeitschr. Bd. 61, S. 361. 1911.
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getriibt, die sich dann zu gréBeren Ballen vereinigen (Aggregationen DARWINS).
Die Aggregation beginnt in der gereizten Driise und schreitet in der Emergenz
von Zelle zu Zelle abwérts. In den nicht gereizten muf3 der Reiz sich zunéichst
bis zur Driise hinauf fortpflanzen, denn zuerst tritt in der Driise die Sekretion,
dann erst die Aggregation in den Zellen ein, die nun auch hier abwirts fort-
schreitet. Erst wenn die Haare sich wieder geradestrecken, werden die Aus-
fallungen wieder gelost. Die Aggregation kann durch Stoffe verschiedener Art
hervorgebracht werden, wie z. B. Eiweil3, Pepton, Asparagin, Pepsin, Phosphor-
sidure, Phosphate und Athylalkohol. HCI, Milchsiure, H,SO, und Neutralsalze
(Na-, K- und NH,-Nitrat); einige Alkaloide (Coffein, Theobromin, Chinin) sind
in den gepriiften Konzentrationen ohne Einflu. Die Basen und Alkaloide, die
in den Zellen eine Gerbstoffillung hervorbringen, kénnen sogar die Wirkung der
Reizstoffe aufheben und eine vorhandene Aggregation verhaltnisméfBig schnell
zum Zuriickgehen bringen?). Bei starker chemischer Reizung schlieBt sich an
die Aggregation gewéhnlich eine Ausfillung im Zellsaft (,,Granulation®) an.
Uber die physikalisch-chemischen Ursachen der Aggregation ist Naheres nicht
bekannt.

Bei Dionaea wie bei Drosera werden die reichlich ausgeschiedenen Sekrete
wihrend und gegen SchluB des Verdauungsprozesses wieder mit eingesogen,
das wiedergeoffnete Blatt erscheint trocken.

Seit den Versuchen DARWINS wissen wir, daf Fleischstiickchen und gewisse
Eiweilpraparate ebenso verdaut werden wie gefangene Tiere. EiweiBwiirfel
werden auf Droserablattern in 1—2 Tagen aufgelost, die entstandene klebrige
Fliissigkeit nach ca. 3 Tagen resorbiert. Drosophyllum und Nepenthes arbeiten
wesentlich rascher. Zum SchluB bleiben stets nur die aus Chitin bestehenden
Teile der Tiere iibrig. Der direkte Beweis fiir die Aufnahme von Stoffen liegt
einesteils im Schwinden des dargebotenen Materiales, andernteils in Verénde-
rungen des Zellinhaltes der Driisen, z. B. im Auftreten von Fettkugeln. Das
Drosera-Enzym greift [nach W. RoBINsoN2)] auch trockenes Ovalbumin, Fibrin,
Nucleoproteid stark an, weniger stark Acidalbumin, Alkalieiwei und Edestin,
gar nicht Kollagen und Elastin. Das Sekret von Pinguicula 16st Muskeln von
Insekten, Fleisch, Knorpel, Eiweil, Fibrin, Gelatine, Milchcasein. Auch Pollen-
korner und Pflanzensamen werden ausgesogen, letztere nach Maf3gabe der Durch-
dringlichkeit der Schalen. Kiinstlich pripariertes Casein und Leim reizen zwar
die Driisen stark, werden aber wie bei Drosera nur teilweise gelost. Dionaea
resorbiert ebenfalls EiweiB, Fleisch, Gelatine und einige andere N-haltige Sub-
stanzen, dagegen nicht Casein oder Kise.

Fir die physiologische Betrachtung empfiehlt es sich, die eingangs in Be-
tracht gezogenen Pflanzen in zwei Gruppen zu gliedern. Eine Anzahl von Pflanzen
muB hier allerdings von vornherein ausgeschieden werden, weil sie physiologisch
zu wenig bekannt sind, so Roridula, Genlisea, Heliamphora, Biovularia.

Zur ersten Kategorie sind die zu stellen, die proteolytische Enzyme und Sduren
in ihren Sekreten enthalten, so daB man mit weitgehender Berechtigung von
echter Verdauung sprechen kann. Hierher gehért vor allem Nepenthes, Drosera,
Drosophyllum, Pinguicula, Dionaea, Byblis [letztere nach A. Brucg?)]. Die An-
wesenheit von Bakterien in den Kannen von Nepenthes usw. ist physiologisch
nicht von Bedeutung, die Verdauung tritt auch in aseptisch entwickelten Kannen
ein. Die EiweiBlosung, insbesondere das Verdauungsenzym, hat mit den Bak-

1) Axermanw, A.: Untersuchungen iiber die Aggregation usw. Botan. Notiser 1917.

%) RoBINSON, W.: Torreya Bd. 9, S.109. 1909.

%) BrucE, A.: Notes from roy. bot. Garden Edinbourgh Nr. 16, S. 9. 1905 u. Nr. 17,
S. 83. 1907.
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terien nichts zu tun; erst bei iiberméfBigem Insektenfang tritt Verwesung ein.
Die spéteren Ausfiihrungen iiber Enzyme beziehen sich vorzugsweise auf diese
erste Kategorie. — Nepenthes ist schon wegen der GréBe des Materials physio-
logisch am besten bekannt. Der Glycerinextrakt aus Kannen behilt nach VINES
monatelang unverédnderte Verdauungskraft. Mit Alkohol 148t sich das Enzym
ohne Verlust seiner Wirksamkeit fallen, bei einer Temperatur von 100° wird es
zerstort, Filtration durch Berkefeldfilter beeintrichtigt die Wirkung. — Pepton
wird aus in die Kannen eingefiillten 0,1 proz. HCOOH-Losungen schnell resor-
biert. Nach Beobachtungen in den Tropen werden eingeworfene Tiere bald
getotet, schnell, aber ohne Féulnis, zersetzt. Entleert man die Kannen durch
AusgieBen, so wird die Fliissigkeit von den Driisen aus wieder ersetzt. Der Ort
‘der Sekretion und Nahrungsresorption fillt hier in den Driisen zusammen. —
Auch bei Dionaea tritt keine Faulnis ein. Die dargereichten Portionen diirfen
nur nicht zu groB sein. GorBEL fiihrte ferner den Nachweis, daB bei Drosera,
Drosophyllum und Pinguicula gleichfalls echte, nicht bakterielle Verdauung
vorliegt. Das Vorhandensein von Siure in den Sekreten dieser Pflanzen schlieBt
an sich das Aufkommen der meisten Bakterien aus. Bei Aldrovanda setzt keine
Verwesung ein, wohl aber eine Resorption. Speziell mit Riicksicht auf die Ver-
hiltnisse bei der verwandten Dionaea sind wir auch hier zur Annahme echter
Verdauung berechtigt.

Utricularia galt lange Zeit als Insectivore ohne verdauendes Enzym. Die
Zersetzung sollte durch Mikroorganismen bewirkt werden. Die Resorption der
gelosten Substanzen erfolgt jedenfalls durch die 4- oder 2 armigen Haare an
der inneren Blasenwand. Fiulnis tritt in den Blasen nicht ein, EiweiBspalt-
produkte mit NH,- oder NH-Gruppen sind nicht nachzuweisen!). Nach LUETZEL-
BURG soll nun hier ein tryptisches Ferment in geringer Menge vorhanden sein.
Der Stoff, der die Faulnis verhindert, ist wahrscheinlich eine Benzoesiure-Ver-
bindung. Es wiirde sich demnach um eine echte Verdauung, keine indirekte,
bakterielle handeln und Utricularia in Kategorie 1 aufzunehmen sein. Gesichert
ist jedenfalls die Anwesenheit einer fiulnishemmenden Substanz.

Bei Cephalotus konnten bis jetzt keine verdauenden Enzyme nachgewiesen
werden, wohl aber fiulnishemmende Stoffe, die ahnlich wie z. B. 0,1 proz. Essig-
siure oder Atherspuren die Fleischfaulnis hintanhalten. Fleisch und Fibrin zer-
fallt im Innern der ziemlich viel Sekretfliissigkeit enthaltenden Schlauchblitter
nicht schneller als auBerhalb. Die Reaktion der Fliissigkeit wurde wechselnd
befunden. Faulnisgeruch war nicht zu beobachten, auch wenn viele tote Tiere,
Bakterien, Fleisch oder Pepton im Kanneninhalt vorhanden war. Pepton wird
aus Losungen teilweise resorbiert, wie der colorimetrische Vergleich der Biuret-
reaktionen von Probe und Stammlésung zeigt (ob als solches?). Nach diesen
Befunden liegt keine echte Verdauung vor, sondern Zersetzung durch Mikro-
organismen. Erst die Zersetzungsprodukte scheinen verwertet zu werden.
Streng genommen handelt es sich hier also um keine tierverdauende Pflanze.

Zu eimer zweiten, provisorischen Kategorie ist Sarracenia und Darlingtonia
zu stellen, in deren Kannen weder verdauendes Enzym noch fiulnishemmende
Stoffe im Sekret mit aller Bestimmtheit nachgewiesen werden konnten. Ist hier
eine Resorption von Nihrstoffen aus den Tierkérpern méglich, so geht diese
nach der dlteren Anschauung auf die Tatigkeit von Bakterien zuriick und erst
die entstehenden loslichen Zersetzungsprodukte kénnen von der Pflanze ver-
wertet werden, die demnach sich eigentlich saprophytisch ernihren wiirde.
Es muB aber darauf hingewiesen werden, daB neuerdings fiir Sarracenia andere

1) v. LUETZELBURG: Beitrige zur Kenntnis der Utricularien. Flora Bd. 100. 1910.
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Resultate als frither erhalten wurden. Nach W. S. Gigs!) wirkt ndmlich Glycerin-
extrakt der Kannen plus einer kleinen Menge HCl oder Oxalsdure auf Fibrin
miBig verdauend. Auch nach Angaben von FENNER2?) scheint wenigstens ein
verdauendes Enzym vorzuliegen. Die Auflésung der Insektenleiber erfolgt
jedenfalls langsamer als in den Kannen der Nepenthes. Wasser und die darin
geldsten organischen und anorganischen Verbindungen werden durch die Kannen
aufgenommen. Es laBt sich dies durch Eingiefen einer bestimmten Fliissigkeits-
menge, Abdichten derselben und nachherige, d. h. etwa nach 2—3 Tagen er-
folgende Vergleichsmessung nachweisen. Derartige Téatigkeit der Blétter ist
aber auch bei Nichtinsectivoren mehrfach bekannt geworden. Faulnisgeruch
wurde meist nicht beobachtet, obwohl zahllose Bakterien sich vorfanden; es
laBt dies die Anwesenheit einer Faulniserregern gegeniiber antiseptisch wir-
kenden Substanz vermuten, iiher die Naheres jedoch nicht bekannt ist. FENNER
nimmt an, daB der unterste Teil des Schlauches als Absorptionszone fungiert.
Speziell in dieser Partie tritt auch nie Verwesung ein.

Eigentiimlich ist der Farbwechsel, der nach dem Fang von Tieren vielfach zu
erkennen ist: ungefiitterte Utricularia-Blasen sind rot (Anthozyan), gefiitterte
werden alsbald blau. Dies ist darauf zuriickzufiihren, daf3 der zuerst sauere Zell-
saft der Blasenwandzellen alkalisch geworden ist. Die hellroten Driisenkdpf-
chen von Drosera werden nach dem Fang triibpurpurn, die von Drosophyllum
schwarzrot.

Frither nahm man fiir die tierverdauenden Pflanzen nur ein dem Pepsin
verwandtes Sekretions- oder Ektoenzym an, welches die nativen Eiweistoffe
zu Peptonen umwandelt, die ihrerseits resorbiert werden koénnen. In neuerer
Zeit hat ViNEs?) als Verdauungsprodukte bei Nepenthes Deuteroalbumose,
Pepton und Aminosduren (Leucin) angegeben, sowie den positiven Ausfall der
Tryptophanprobe. Daraus war zu schlieBen, daB neben dem friiher schon sicher
nachgewiesenen pepsinédhnlichen Enzym auch noch ein Erepsin in der Schlauch-
fliissigkeit vorhanden sei, das die von ersterem gebildeten Peptone weiter abbaut.

ABDERHALDEN u. a.*) konnten aber fiir Nepenthes und Drosera im Gegen-
teil nachweisen, daB z. B. Glycyl-1-Tyrosin durch die Enzyme dieser Pflanzen
nicht angegriffen wird. Ebenso fand WHaITES) bei Drosera-Arten nur Pepsin,
kein Erepsin und keine Aminoséduren. Der Befund von VINES — Vorhandensein
von peptolytischem Erepsin und Bildung von Aminosduren — ist demnach nicht
aufrechtzuerhalten, vielmehr hat man, wie bisher, nur ein wirksames Enzym
wn der Art des Magenpepsins anzunehmen. DalB Magenpepsin und Insectivoren-
pepsin identisch sind, 148t sich einstweilen natiirlich nicht beweisen.

AuBlerdem kommt in den Blittern von Pinguicula- und Drosera-Arten
noch ein Labenzym vor, das sich aber von dem Chymosin des Kalbermagens
unterscheidet. Milch, kuhwarm iiber die Blatter gegossen, rasch filtriert und
1—2 Tage stehengelassen, wird zihfliissiger, eine Ausfillung (Trennung von
Molken und Topfen wie bei Lab) tritt aber scheinbar nicht ein. Ahnliche Eigen-
schaften besitzen iibrigens viele proteolytisch wirksame Pflanzensifte, so von
Ananas, Carica Papaya, Galium verum, Ficus carica, von Leptomstringen,
Samen, niederen Pilzen usf.

1) Gies, W.S.: Journ. of New York bot. Gar den Bd. 4, S. 38. 1903. — MEYER, G. M.
u. W. S. Gies: Biochem. Zeitschr. Bd. 2, Ref. Nr. 1992. 1905.

?) FEnNER: Flora Bd. 93, 1904.

3) ViNEs: Ann. of botany Bd. 23, S.1. 1909.

%) ABDERHALDEN, E. u. TERUUCHI: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 49,
S. 21. 1906. — ABDERHALDEN, E. u. Braam: Ebenda Bd. 57, S. 342. 1908.

%) WHITE: Proc. of the roy. soc. of London, Ser. B. Bd. 83, S. 134. 1910.
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Fiir das Vorhandensein von diastatischen, invertierenden usw. Enzymen
boten sich keine geniigenden Anhaltspunkte, so da es den Anschein hat, als
wenn nur Eiweikoérper angegriffen wiirden.

In vielen Sekreten finden sich ferner Sduren; werden diese neutralisiert, so
hort auch die Verdauung auf. Es soll sich dabei handeln um: Ameisensdure
(bei Dionaea, Drosophyllum und Drosera nach GOEBEL u. a., fiir Drosera be-
stritten von FRANKLAND, fiir Drosophyllum bestritten von A. MEYER und A.
DewivrE!), ferner 'Propion-, Butter- und Valeriansdure, evtl. auch Citronen-
sdure und Apfelsdure. Anorganische Séuren, z. B. HCl, die man héatte erwarten
konnen, wurden bisher nicht festgestellt. Im Sekret von Utricularia fand
v. LueTzELBURG?) angeblich Benzoesdure. In den Blittern und Driisen von
Pinguicula kommt ebenfalls Benzoesdure vor.

Die Bedeutung des Sdurevorkommens ist eine mehrfache. Einmal werden
die Bakterien, die nicht sdureresistent sind, ferngehalten (antiseptische Wir-
kung). Ferner ist jedenfalls die Anwesenheit einer geringen Séuremenge wie
im Magen des Menschen eine unentbehrliche Hilfe fiir den peptischen Ver-
dauungsprozel. _

Hinsichtlich der Sekretion sind folgende Differenzen denkbar:

1. Es kann von vornherein Enzym und Siure ausgeschieden sein,

2. von vornherein ist entweder nur Enzym oder nur Séure (letzteres bei Droso-
phyllum) sezerniert, die andere Substanz wird erst auf Reizung hin ausgeschieden.

3. Enzym und Séure werden erst infolge der von einer verdaulichen Substanz
ausgehenden Reizung ausgeschieden. Hierher gehort in erster Linie Dionaea,
bei der die Sekretion des Schleimes 4 Enzym wund Saure durch die Digestions-
driisen erst nach der Reizung einsetzt. Es ist aber nicht leicht zu entscheiden,
in welche Kategorie die einzelnen Pflanzen gehdéren.

Z. B. ist der Kanneninhalt von ungereizter Nepenthes meist zuerst eine schlei-
mige Fliissigkeit von neutraler Reaktion3). Erst auf chemischen oder mecha-
nischen Reiz, Schiitteln oder Einbringen von Insekten, Fleisch, Eiweil usf.
wird eine starke Ansduerung bemerkbar. Jetzt erst stellt sich die Fahigkeit
der Verdauung ein, und zwar auch dann, wenn man noch geschlossene Kannen
verwandte und Bakterien nicht eindringen konnten. Es kann nun im angefiihrten
Fall ebensogut das Enzym schon vor der Reizung unwirksam im Sekret vor-
handen gewesen als erst nachher zusammen mit der Séure ausgeschieden worden
sein. Eine endgiiltige Klidrung diirfte bis jetzt nicht vorliegen. Bei Drosera tritt
nach dem Fassen eines Insektes oder nach sonstigem chemischen oder mecha-
nischen Reiz, z. B. mittels Glaspulver, reichlicher Schleim hervor, und der Séure-
gehalt erh6ht sich, auBlerdem tritt das Enzym jetzt hinzu. Ob im Sekret schon
vorher etwas Sdure vorhanden war, wird verschieden angegeben. Auch hier
bleibt die Frage, ob wir Drosera zur zweiten oder dritten Kategorie stellen sollen.
Jedenfalls sind die Grenzen in Natur nicht scharf.

Verschiedene Beobachtungen deuten darauf hin, daB Sekret oder Honig
mancher Insectivoren ein Narkoticum bzw. Gift enthalten. Nach MELLICHAMP
und ZipPERER?) z. B. betdubt die geringe Sekretmenge in Kannen gewisser
Sarracenia-Arten — 10—15 Tropfen, selten mehr — Fliegen in kurzer Zeit.
Ahnliches wird fiir Darlingtonia angegeben, die Natur der wirksamen Sub-
stanzen ist jedoch nicht bekannt.

1) MEYER, A. u. A. DEWRVRE: Bot. Zentralbl. Bd. 60. 1894.
2) v. LuerzELBURG: Flora Bd. 100. 1910.
3) ABDERHALDEN u. TERUUCHI: Zitiert auf S. 106.

%) MELLICHEAMP u. ZIPPERER: Beitrige zur Kenntnis der Sarraceniaceen. Dissert.
Miinchen 1885.
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AuBlerordentlich gro8 ist die Empfindlichkeit mancher Blitter auf mechanische
und chemische Reize, besonders gegen letztere. Drosera, Pinguicula, Dionaea, Al-
drovanda reagieren auf Kontaktreiz mit beliebigen festen Kérpern mit Bewegungen,
Drosera z. B. auf Auflegen von Papierstiickchen, Pinguicula auf das von Glas-
splittern. Die Blatter von Pinguicula werden besonders stark gereizt durch Be-
streuen mit Pepton (nach GOEBEL). In gewissen Fiéllen 16sen auch giftige Sub-
stanzen die Reizbewegung aus. Bei Drosera erfolgt schon nach mechanischem
Reiz die Absonderung der Verdauungsstoffe, bei Pinguicula und Dionaea da-
gegen nicht. Bei Tentakeln von Drosera geniigen nach DARWIN zur Erzeugung
einer deutlichen Einbiegung der Tentakelbasis 0,00000216, nach anderen 0,0004 mg
(NH,),PO, als wirksamsten Salzes, in verdiinnter Lésung auf die Driisenképfchen
gebracht. Der Reiz wird von der Spitze der Tentakeln zur Basis geleitet, und es
liegt eine scharfe Trennung zwischen Perzeptions- und Reaktionsort, némlich
dem Ort der Kriimmung an der Basis, vor. Blatter von Dionaea schlieBen sich
auch, wenn unverdauliche anorganische Substanzen auf sie gebracht werden,
offnen sich aber dann, wie in Erkenntnis ihres Irrtums, bald wieder, wahrend
sie liber Insekten oft wochenlang geschlossen bleiben, und &hnlich verhalten sich
andere Objekte. Allgemein l6sen stickstoffhaltige, iiberhaupt der Erndhrung
dienliche Substanzen chemonastische Bewegungen aus, und zwar vielfach auch,
wenn sie ohne gleichzeitigen Stofireiz aufgelegt werden. Die Bewegung erfolgt
dann allerdings langsamer. Uber die Verhaltnisse bei Aldrovanda vgl. A.CzaJja,
Pifliigers Arch., 206. S. 635 ff. 1924. .

Den Nachweis, daBl in Nepentheskannen, also gerade Organen mit ver-
dauendem Enzym und sauerem Sekret, Tiere auf Grund schiitzender Anti-
fermente ihres eigenen Korpers dauernd leben kénnen, erbrachte H. JENSEN?).
Er fand im ganzen 9 enzymharte Tierarten als Inwohner: 3 Arten von Fliegen-
larven, 4 von Miickenlarven, 1 kleinen Rundwurm und 1 Milbe. Diese Tiere
erwiesen sich nicht etwa auf Grund ihrer Hautdicke als geschiitzt, sondern eben
wegen ihrer koérpereigenen Antienzyme. Ihre ausgeprefte Korpersubstanz in
ein Pepsin-Séure-Eiweiligemisch gebracht, verzégerte die zu erwartende Pro-
teolyse merklich, noch stirker war die hemmende Wirkung ganzer Larven, in
diesem Fall auch auf tryptisches Enzym plus Eiwei. Larven beliebiger anderer
Fliegenarten z. B. sind nicht enzymhart. Es darf demnach nicht wundernehmen,
wenn ferner in den Schlduchen von Sarracenia und Darlingtonia, in denen ver-
dauende Enzyme jedenfalls in viel geringerer Menge vorkommen, dauernd
lebende Larven sich finden. — Es kommen also auch in Pflanzen ,,Eingeweide-
wiirmer*‘ vor, denen die Enzyme des Verdauungsapparates nichts anhaben.

Unentbehrlich ist die Tiernahrung, soweit bis jetzt bekannt, fiir keine der
sog. Insectivoren. Dagegen ist der Vorteil der tierischen Nahrung nach BUSGEN?)
u. a. ein sehr erheblicher fiir Drosera- und Utricularia-Arten, insbesondere,
wenn mit der Fiitterung schon bei der Keimung der Pflanzen begonnen wird.
Nicht nur der Zuwachs der vegetativen Organe iibertrifft z. B. bei Utricularia
den ungefiitterter Kontrollexemplare etwa um das Doppelte, sondern auch das
Gesamttrockengewicht (ca. 3: 1), die Zahl der Bliitenstédnde (3: 1) und Kapseln
(6:1), und das Gesamtgewicht der Samen ist bei gefiitterten Exemplaren von
Drosera ein weitaus gréBeres. Wir diirfen annehmen, da bei anderen Gattungen
der Vorteil der Tiernahrung ebenfalls bedeutend ist.

Der Nutzen des Tierfanges besteht, soviel wir derzeit wissen, in dem Gewinn
verwertbarer stickstoffhaltiger Substanzen. Eine gréBere Zahl der in Frage

1) JENSEN, H.: Ann. du Jardin Botan. de Buitenzorg, 2. Ser., Suppl.-Bd.JII. 1910.
2) BUsGEN: Bot. Ztg. 1883, Nr. 35 u. 36; Ber. d. dtsch. bot. Ges. 1888, S. 55.
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kommenden Pflanzen bewohnt mineralsalz-, insbesondere N- und P-arme Stand-
orte: Sphagnumpolster der Hochmoore, sterile Sandbéden, vulkanisches Geréll,
Baumstimme usf. Aus der Art der Bewurzelung diirfen generelle Schliisse auf
die Nahrsalzaufnahme nicht gezogen werden. Die einheimischen Droseren sind
zwar sehr schwach bewurzelt, bei Utricularia, Aldrovanda und Genlisea fehlen
Wurzeln iiberhaupt. Damit ist aber nicht gesagt, daBl diese Pflanzen etwa
weniger Nitrat usw. aufnehmen, denn andere submerse oder schwimmende Ge-
wichse entbehren gleichfalls der Wurzeln, ohne insectivor zu sein. Drosophyllum
hat nach GOEBEL ein kriftiges Wurzelsystem und ist trotzdem eine &duBlerst ge-
fraBige, ja unersdttliche Insectivore.

Um den Gewinn von kohlenstoffreichen, organischen Verbindungen (etwa
Zucker) aus dem Tierkérper kann es sich nicht handeln, denn alle bekannten
tierverdauenden Pflanzen verfiigen iiber einen gut entwickelten, nach Kosty-
TSCHEW (Ber. d. bot. Ges. Bd. 41. 1923) — wenigsténs bei den untersuchten
Gattungen — auch photosynthetisch leistungsfahigen Assimilationsapparat.
Vielleicht kommt auBer dem Gewinn an Stickstoffverbindungen auch noch
die Zufiithrung von Phosphat und Kalium aus den Tierkérpern in Betracht
[G. ScaMIDY)].

Der Nutzen der Tierverdauung kénnte nun ein quantitativer sein und darin
liegen, daB3 mehr Nahrsalze (N-Verbindungen und Aschenbestandteile) gewonnen
werden, als das Substrat bietet und bei dem VerdauungsprozeB eine Uberfiihrung
der N-, P- usw. -haltigen Substanzen in anorganischer Form erfolgt. Einstweilen
ist aber die Ubernakme in organischer Bindung noch das Wahrscheinlichere.
Jost insbesondere hat die Anschauung vertreten, die tierverdauenden Pflanzen
seien Peptonorganismen, die Qualitit der iibernommenen Stoffe gebe den Aus-
schlag, organisch gebundener Stickstoff sei ihnen besonders zutriglich, zutrag-
licher als NO, oder NH,. Ahnlich ziechen gewisse Pilze und Fadenalgen pepton-
haltige Néhrboden allen anderen vor. Von Interesse ist in diesem Zusammen-
hang noch, daBl Mykotrophie (Mykorrhiza-Bildung) und Tierverdauung niemals
bei einer Pflanzenart vereinigt sind.

Starke und Fett werden nach ScEMID nicht aufgenommen. Letzterer An-
gabe steht allerdings die von GOEBEL gegeniiber, wonach bei Utricularia gerade
die Ubernahme von Fett zu erkennen ist.

Die Verdauung in Gebilden, die dem Magen der Tiere vergleichbar sind,
die Ausnutzung fester Nahrung, die vor der Aufnahme in die Zellen verfliissigt
wird, JaBt die Ernahrungsweise der hier geschilderten Pflanzen der der Tiere
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