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Nestbau und Brutpflege bei Reptilien.

Von W. WUNDER, Breslau.
Mit 14 Abbildungen.
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Allgemeine Betrachtungen.

Vergleichen wir die Eigakl bei Fischen und Amphibien mit der
bei Reptilien, so fillt uns auf, wie wenige Eier im allgemeinen die
Reptilien legen. Ein Fischweibchen ist bei vielen Arten imstande,
mehrere Millionen Eier zu liefern [WUNDER (I)], von Amphibien-
weibchen werden noch hdufig Tausende von FEiern abgelaicht
[WunDER (2)]. Fiir Reptilien dagegen dirften mehrere hundert Eier
bei einem Weibchen nur ausnahmsweise vorkommen. Die grofite
Menge von 400 Stiick jahrlich wird nach MeLL von Seeschildkréten
abgesetzt. Abb. I fihrt die aus dem Kérper einer groflen Meeres-
schildkréte (Caretta caretta) entnommenen Eier nach BARBOUR (2) vor
Augen. Die Eier werden nicht alle auf cinmal abgelegt, sondern

Ergebnisse der Biologie X. I



2 ‘W. WUNDER:

reifen in Etappen heran. Rechts grofle legreife Eier, links noch nicht
fertig entwickelte Eier, die erst einige Wochen spiter wiederum in
Abstdnden zur Ablage kommen. Man hat beobachtet, daf eine See-
schildkréte im Laufe eines Jahres 2—gmal in Abstinden von 14 bis
15 Tagen zur Ablage einer Gruppe von Eiern schritt, bis der Vorrat
erschopft war. Wir finden die Angabe, dafl im allgemeinen bei den
einzelnen Reptilienarten die Eizahl zwischen 2 und 150 schwankt
(BREHM).

Die verhiltnismiflig geringe Eizahl bei den Reptilien hingt
zweifellos mit der bedeutenden Eigrofie zusammen. Wahrend noch

Abb. 1. Aus dem Koérper einer groBen Meeresschildkrote (Careita caretta) entnommene Eier. Sie werden

nicht alle auf einmal abgelegt, sondern reifen in mehreren Etappen (2—s5) heran und kommen jeweils etwa

in 14tigigem Abstand zur Ablage. Die Eier rechts sind groB und legereif, die Eier links noch klein und
unentwickelt. [Aus BARBOUR (z2).]

trage und sehr grofie Reptilien wie Riesenschildkroten und Krokodile
tiber 100 Eiern von der Grofle der Génseeier in ihrem Korper be-
herbergen konnen, ist bei den rasch kriechenden Schlangen und
Echsen die Eizahl stirker beschrinkt. Merr hat fir chinesische
Schlangen z. B. durchschnittlich 20—50 Eier festgestellt. Bei den
duflerst flinken kletternden Baum-, Fels- und Mauerbewohnern
(Geckoniden, Agamiden, Lacertiden) treffen wir gar meistens nur
2—5 Eier an. Selbstverstindlich zeigt die Vermehrungsstirke bet
den Reptilien letzten Endes auch noch in anderer Beziehung An-
passungen an die Erfordernisse der Umwelt, wobei besonders die Ver-
nichtungsgefahr eine Rolle spielt. Viele Schildkréten- und Echseneier
sind bei Tier und Mensch beliebte Leckerbissen. Auch soll die Vernich-
tungszahl bei den kleinen Seeschildkroten besonders deshalb sehr grof3
sein, weil diese Tiere anfangs wohl schwimmen aber noch nicht tauchen
konnen, so dafi sie leicht den Wellen und Raubfischen in tieferem
Wasser und Raubvogeln in der Nihe des Ufers zum Opfer fallen.

Die Eigrifie bei den Reptilien ist wie bei den Vogeln bedingt
durch den grofien Dotter- und Wassergehalt. Diese stellen ebenso



Nestbau und Brutpflege bei Reptilien. 3

wie die Ausbildung der Schale besondere Einrichtungen dar, welche
eine Eientwicklung auf dem Lande erst erméglichen. In dem Amnion
wird bei den hoheren Wirbeltieren (Amnioten = Reptilien, Vogeln
und Sdugetieren) innerhalb des Eies ein fliissigkeitsgefiillter Raum
geschaffen, in dem sich die Ausbildung des embryonalen Kérpers
unter dhnlichen Bedingungen vollziehen kann, wie dies bei niederen
Wirbeltieren (Anamniern = Fischen und Amphibien) im Wasser ge-
schieht. Zweifellos stellt die Ablage derartiger Eier auf dem Lande
fiir Landbewohner einen wesentlichen Vorteil fir die Erhaltung der
Art dar. Besonders ist dies der Fall, wenn dic Eier an geschiitzten
Orten abgelegt oder gar noch von der Mutter bewacht werden. Es
ist also durchaus verstandlich, dafl die Eizahl der Reptilien im all-
gemeinen so gering ist.

Die Eischale ist bei manchen Reptilien (Krokodilen und Schild-
kroten) durch Kalkablagerung hart wie die der Vogeleier. Bei anderen
jedoch bleibt die Schale kalkarm oder kalkfrei und ist pergament-
artig. Bei ein und derselben Reptilienart konnen jedoch auch die
Eischalen je nach der Entwicklungszeit bald hart und bald weich
sein. So gibt TurLeN1vus (2) fiir die Eier der Briickencchse, Sphenodon
punctatus Gray (Haiteria) an, daf} sie gleich nach der Ablage aufler-
ordentlich weich und elastisch sind und in Sdure gebracht nur wenige
Gasblasen aufsteigen lassen. Nach 12stiindigem Aufenthalt in feuchter
Erde erhirtet die Schale und zeigt eine lebhafte Gasbildung bei Be-
rithrung mit Saure. Die Eier dieser Echse brauchen sehr lange Zeit
zu ihrer Entwicklung, ndmlich 12—14 Monate, und sie bckommen
zum Schlufl wieder eine weiche, elastische, nur wenig kalkhaltige
Schale. Frische Eier sind kleiner und anders gestaltet bei diesem
Tier als alte. TuiLeENnius (2) gibt fiir Haiteria an, daf} frische Eier
gleichartig aussehen und ellipsoide Gestalt und im Durchschnitt eine
Grofle von 20:14 mm aufweisen, wahrend alte Eier alle Formen von
Ellipsoiden bis zu Kugeln und eine betrichtliche Grofienzunahme
zeigen, wie z. B. die Mafle 27:26 mm, 27:23 mm, 30:23 mm und
33:25 mm beweisen. Die Groflenzunahme findet hier auf einem
bestimmten Entwicklungszustand (letztes Drittel der Entwicklungs-
zeit; Beginn der Hautpigmenticrung bei den Embryonen) statt. Sie
ist auf Wasseraufnahme aus der Umgebung zuriickzufiithren, wie dies
umgekehrt das Schrumpfen der Eier bei zu grofler Trockenheit
aufs deutlichste zeigt. Sonst ist hauptséchlich bei weichschaligen Rep-
tilieneiern die Volumzunahme im Laufe der Entwicklung durch
Wasseraufnahme aus der feuchten Umgebung festgestellt. GIERSBERG
beobachtete bei dem Ei der Zauneidechse, Lacerta agilis L. eine
Groflenzunahme von 1,2:0,9 cm auf 1,6:1,1 cm in 4 Wochen und
gleichzeitig eine Gewichtszunahme von 0,5g auf 1,3g. Bei der
brasilianischen Eidechse Ameiva surinamensis steliten HagmMaNN und
GorLp1 fest, dafl bei dlteren Gelegen die Eier eine Gewichtszunahme

I*



4 W. WUNDER:

um 2 g aufwiesen. Die Eilinge war gleich geblieben, dagegen hatte
der Breitendurchmesser um 3 mm zugenommen. Daf} tatsichlich
eine Ausdehnung des Eies ausschlieilich der Breite nach in diesem
Falle stattgefunden hatte, zeigte die Beschaffenheit der sonst fein
gekornelten Eihaut, die feine Risse aufwies. Schlangeneier werden
vielfach in der Gestalt einer kurzen Zigarre abgelegt und nehmen
gegen Ende der Entwicklungszeit durch Wasseraufnahme und da-
durch bedingte Erhéhung des Innendruckes mehr Kugelform an.

Fir die Entwicklung der besonders weichschaligen Reptilieneier
miissen ganz bestimmte Bedingungen gegeben sein. Bei zu grofier
Trockenheit besteht die Gefahr der Schrumpfung. In der Nisse ver-
schimmeln die Eier. Aufler Feuchtigkeit ist vor allem Warme not-
wendig. Es mufl also meistens eine gewisse Fiirsorge fiir die Nach-
kommenschaft getroffen werden. Diese Aufgabe iibernimmt bei den
Reptilien allein das Weibchen, das die schon vorher im miitterlichen
Korper befruchteten Eier an einer geeigneten Stelle ablegt.

A. Nestbau bei Reptilien.
I. Nester an geschiitzten Stellen, die schon in der Natur vorhanden
sind (in Felsspalten, Holzritzen usw.).

Nur in den seltensten Fillen und vielfach nur unter den un-
gewohnlichen Bedingungen der Gefangenschaft legen Reptilien ihre
Eier da ab, wo sie sich gerade zufillig aufhalten. Meistens fallt
dagegen auf, dafl trotz massenhaften Vorkommens der Tiere die
Gelege wegen ihrer gunstigen Lage nur auficrordentlich schwer zu
finden sind. So schildern z. B. GoELpI und HaGmann wie beispiellos
haufig die brasilianische Echse Tropidurus torquatus ist. Sie treibt
sich tbecrall an Gartenhecken, Ziunen, Baumstimmen, sowie auf
Mauern und Hausdichern herum. Ihre Gelege wurden jedoch zum
ersten Male 1897 nach miihseligstem jahrelangem Suchen gefunden
und beschrieben.

Kletternde Arten legen gerne ihre Eier in Mauern und Baum-
spalten, hinter Holzverschalungen, locker sitzender Baumrinde sowic
in den Larvengingen des Holzes ab. Auch werden nach KREEFTs
Beobachtungen auf Madagaskar von manchen Geckonen die Eier
an frei zutage tretenden Stellen von Baumstdmmen in geringen Ein-
buchtungen angeklebt. Die Klebefahigkeit der frisch abgelegten
Geckonencier ist ndmlich anfangs sehr groffl um jedoch schnell unter
Trocknen und Erhirten der zundchst weichen Schale zu schwinden.
Abb. 2 zeigt ein typisches Gelege des gewdhnlichen siidchinesischen
Hausgecko, Gecko japonicus D. B. an der Innenseite eines Fenster-
ladens nach MEeLL. Das Zweiergelege ist charakteristisch fiir die
Familie der Geckoniden.

GoeLp1 verdankte dem Zufall die Entdeckung der Eier einer
brasilianischen Echsenart mit nichtlicher Lebensweise, Hemidactylus
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mabuia. Der Wind hatte einen Baumast abgerissen, in dessen Spalten
in Gruppen von 3—4 die Eier lagen. In einem Glasréhrchen ent-
wickelten sie sich genau so gut wie an ihrem fritheren Aufenthaltsort.
Manche Reptilien legen nur ausnahmsweise ihre Eier unter Steinen
oder in Felsspalten ab, wihrend sie sonst sorgfiltiger verfahren. Dies
gilt nach KREEFT fiir unsere einheimischen Eidechsen. Auch schildert
schon Darwin, wie ecine Riesenschildkréte der Galapagosinseln,
Testudo nigra, zwar auf sandigem Untergrund gewdhnlich Nester
baut, wie sie aber da, wo der Boden felsig ist, aufs Geratewohl die
Eier in Vertiefungen fallen la8t. Bynoe fand 7 in einer Spalte
(zitiert nach BeeBE). Mag nun auch in dem zuletzt erwdhnten Fall
keine besondere Auswahl des Ortes stattfinden, so sollen doch hier
cinige Beobachtungen von MELL
nicht unerwihnt bleiben. Er fand
in dem morschen von Termiten
zernagten Dach einer Gartenhitte
12 Gelege von Hemidactylus im
selben Loch unter etwa 50—60 fiir
menschliche Augen gleichen Héh-
lungen. An einem Fensterladen
eines Klosters der Kantoner Um-
gegend waren 186 FEier (: etwa  Abb.z. Typisches Gelege des gewt‘?hnlic.hen
03 Gelege) von Gecko japonicus, ob-  Sehsen Havsko (Gelo armis
wohl an dem Gebiudekomplex (Aus MsLL.)
wenigstens 60—80 gleiche Liden
vorhanden und nicht mehr Geckonen als in anderen Gebduden zu
sehen waren. Dic Spezialisation in der Wahl des Ablageortes wird
nach dem gleichen Autor durch die Empfindlichkeit der Reptilieneier
beleuchtet, die bei nichtkalkschaligen Formen oft schon in 3 Stunden
zum Schrumpfen und in wenig lingerer Zeit zum Schimmeln der Eier
fubrt, auch wenn sie vorsichtig behandelt und oft an Orte gebracht
werden, die nach menschlichem Ermessen dhnliche Temperatur- und
Feuchtigkeitsverhdltnisse aufweisen. Eier der Bambus bewohnenden
Lacertide Platyplacopus kiihnei (v. DENB.), die in lebende, aber ein-
seitig durchlécherte Bambusglieder gelegt werden, wurden nach
Schlagen und fliichtigem Spalten des Bambus unberiihrt gelassen,
die Glieder wieder geschlossen, mit tdglich angespritzter Gaze um-
wickelt und an warmen schattigen Orten aufgehidngt; trotzdem fingen
viele Eier schon nach 2 Stunden an einzufallen und im ganzen
schlipften nicht mehr als etwa 10% von ihnen.

2. Nester im Sand.
a) Echsen.

MeLL gibt an, dafl eine auflerordentlich grofle Zahl (95%) der
chinesischen Reptilien die Eier in selbst gegrabenen Erdhéhlen unter-
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bringt. Nach KrEeFT legt das Chaméleon (Chamdleon vulgaris) seine
40 Eier in einer etwa 18 cm weiten, 6 cm tiefen, meist miihsam unter
Gestrduch gescharrten Erdgrube ab. Viele Agamiden, z. B. Amphi-
bolurus barbatus und Amphibolurus muricatus, scharren ihre 5—38 Eier
in Sand ein. Abb. 3 stellt nach Goerpr und HacMaNN das im Sande
vergrabene aus 4 Eiern bestehende Gelege der brasilianischen Echse
Tropidurus torquatus dar. Die Eier waren an der Halde eines Wein-
berges in einer selbstgegrabenen kleinen Vertiefung eingescharrt.
Besonders wird bei diesem an Gartenhecken, Zdunen, Baumstimmen
und auf den Diachern der Hauser in ungeheurer Hiufigkeit auf-
tretenden Tier betont, wie schwierig die Gelege aufzufinden sind.
Bei der Zauneidechse, Lacerta muralis, legt nach KREerT das Weib-
chen im Juni oder Juli ctwa 5 bis
14 Eier in eine etwa 8 cm tiefe
selbst gescharrte und wieder zuge-
deckte Grube, am liebsten in lockere,
miflig feuchte Erde ab. Die Jungen
entschliipfen etwa nach 8 Wochen
im August oder September.

Schon das hiufige Ausbleiben
eincr Entwicklung bei Reptilien-
eiern, die in der Gefangenschaft

Abb. 5. Gelege der Echse Troprdurus to.rquatus abgelegt Wurden, und das merk-
aus GOELDI und HAGMANN. Das Tier legt . . .
stets 4 Eier ab, die im Sande vergraben werden. Wurdlge Verhalten der Tiere unter
diesen Bedingungen weist darauf
hin, daf} es keineswegs gleichgiiltig ist, an welchem Ort die Eiablage
stattfindet. Im Vivarium legen nach KreEFT die Eidechsen die Eier
meist auf oder unter dem Wasserbehélter ab. Manche Schildkréten
lassen sogar unter diesen unnatiirlichen Bedingungen die Eier ins
Wasser fallen. Im Freien dagegen suchen sich die Eidechsen besonders
geeignete Stellen zur Eiablage, zu denen sie oft weite Wanderungen
unternehmen. GoErLDI berichtet, dafi die Weibchen des als Pflanzen-
fresser im brasilianischen Sumpfwald lebenden Luguans Iguana
tuberculata zur Fortpflanzungszeit die Flufirinder wverlassen und
den Seitenbachen folgend weiter in das Flachland hineinstreichen.
Von dort aus streben sie sandigen Stellen und alten Diinen zu, wo
sie ihre Eier versteckt in einer im Sande selbst gefertigten Grube
ablegen. Die Stelle verstehen sie dann wieder sehr gut durch das
ausgehobene Erdreich einzuebnen. Es braucht ein sehr gutes Auge,
um die Nester zu erkennen. Die Eingeborenen entwickeln hierin
eine recht grofle Geschicklichkeit. Nach beendetem Legegeschift
kehren die Leguane dann wieder in den Sumpfwald an den Fluf3-
rindern zuriick.
Uber die Eiablage bei der im FluBgebiet des Amazonenstromes
auf der Insel Mexiana lebenden Eidechse Iguana tuberculata LAUR.
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berichtet Hagmann (3) folgendermafien: ,,Auf Mexiana findet die
Eiablage von Iguana tuberculata von Ende September bis Ende
Oktober statt, wozu besonders die Sanddiinen der Kiste aufgesucht
werden, die die Anlage einer Grube zur Aufnahme der Eier sehr
erleichtern. Wie ich schon an friitherer Stelle bekannt machte?l,
belduft sich die Anzahl der Eier eines Geleges durchschnittlich auf
30 Stiick.

Die Nestgruben werden gewodhnlich schrig verlaufend angelegt,
und zwar wird ein etwa 2 Fufl langer Gang gegraben, der am Ende
etwas erweitert wird und zur Aufnahme der Eier dient. Da diese
Sanddiinen bei jeder Springflut wieder bespiilt werden, so findet
sich auch geniigend Feuchtigkeit und Festigkeit im Sande vor. Nur
dadurch ist es moglich, in den lockeren Sand einen Gang zu graben,
in dem zu gleicher Zeit auch die zur Entwicklung der Eier notwendige
Feuchtigkeit erhalten bleibt. Obwohl die Gruben von der Iguana
wieder ausgefiillt werden, sind die Nestgruben im Sande leicht zu
finden, da keine weitere Sorgfalt zur Verwischung der Spuren ver-
wendet wird. Da aber die Richtung des Ganges von der Oberfliche
aus nicht immer zu erkennen ist, so sondieren die Eingeborenen mit
ihren Waldmessern den Platz und finden die Eigrube oder den Gang
an derjenigen Stelle, wo sie den geringsten Widerstand fiihlen.

Zur Zeit der Eiablage der ,Cameleoes’ werden die Sanddiinen
von den Eingeborenen eifrig besucht, denn die Eier, welche weich
gekocht sehr wohlschmeckend sind, werden von ihnen sehr geschatzt.*

Manche Echsen leben schon normalerweise in Wohnhohlen, in die
sie sich bei ungiinstiger Witterung zuriickziehen und in denen oder
in deren Nihe sie zur Fortpflanzungszeit die Eier unterbringen.
Goerp1 und HaemaNN beschreiben derartige Hohlen von der bra-
silianischen Eidechse Ameiva surinamensis. Die Tiere hatten sich in
Gemiisebeeten Locher von Armlinge und 3—4 cm Durchmesser
gegraben, die hinten noch eine mehr oder weniger gerdumige Er-
weiterung aufwiesen. Bei regnerischem Wetter lagen die Tiere im
Innern oder dicht vor dem Ausgang. Die Gelege von 3—5 Eiern
wurden dort ebenfalls untergebracht.

Auch fiir eine schwarze Meerechse der Galapagosinseln Ambly-
rhynchus cristatus BELL schildert BEEBE solche Wohnhohlen. Eine
grofle Hohle am Abhang eines Felsens war go m lang und bot in
ihren zahlreichen Nischen, Spalten und Verzweigungen einer grofien
Reihe von Tieren Unterschlupf. Der Ausgang der Hohle war ge-
meinsam, aber jedes Tier hatte seine besondere Spalte oder Zufluchts-
stelle, an der auch die Eiablage in einer selbst gegrabenen Vertiefung
erfolgte. An einer anderen Stelle der Insel boten tiefe Spriinge und
Spalten den Ticren Unterschlupf und hier wurden die Eier abgelegt.

1 Zool. Jb, Abt. System. 14, 58q.
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Die Jungen hielten sich dann auch noch in Gruppen in der Nahe
ihres Geburtsortes auf, meist 6—8 Stiick wie in einer Kinderstube
vereint und zogen sich bei schlechtem Wetter, wahrend der Nacht
und bei Gefahr wieder in das Innere des Zufluchtsortes zuriick.

Beim Unterbringen der Eier in der Nihe oder im Innern ihrer
Wohnhohle verfahrt noch besonders die Briickenechse Sphenodon
punctatum (Hatteria) nach den Angaben von THILENIUS (2). Wenn die
Echsen mit Végeln in einer Wohnhéhle zusammen leben, so erfolgt
die Eiablage in einer besonders gegrabenen Bruthéhle. Es wiirde
wohl sonst Gefahr bestehen, dafl die Végel die Eier der Echsen ver-
nichten. Fir die Bruthohlen wihlen die Hatterien Plitze, an denen
die Vogel keine Minierarbeiten ausfithren und dann Stellen, die dem
Sonnenschein frei Zutritt gewdhren.

,In der Zeit um den 1. November, wenn vorhergehender Regen
den Boden aufgeweicht hat, wandert die Tuatara (wie Hatleria bei
den Eingeborenen heifit) nachts den oft recht weiten Weg nach dem
Klippenrande oder den Grasboschungen und beginnt hier neben oder
unter einem Grasbusch zu graben. Der Eingang der kleinen Hohle
ist eben grofl genug, um den Vorderkérper der Tuatara aufzunehmen,
weiterhin erweitert sich die Hohlung nach beiden Seiten und erhilt
einen horizontalen Boden. Mitunter gelingt es, eine Hatteria bei
der Arbeit zu Uberraschen; man sieht dann das Tier mit beiden
Hinden abwechselnd Erde wegkratzen oder findet es in einer Stellung,
als ob es durch Einschmiegen der Schultern und des Vorderkorpers
die Wandung ebnete. Die Fertigstellung der Hohle geht langsam
vonstatten; nach 4 Nichten fand ich eine Eikammer zur Aufnahme
bereit, welche bei 16 cm Tiefe, 14 cm breit und 3 cm hoch war. Wo
ein Gang die Eikammer mit der Auflenseite verbindet, ist entsprechend
mehr Zeit erforderlich. Abends, etwa zwischen 8 und 9 Uhr, begegnete
ich nicht selten trachtigen Weibchen, welche die Wege kreuzen, augen-
scheinlich auf der Wanderung zu einer beginnenden oder teilweisc
fertigen Eikammer. Ebenso pflegen die Tiere um Sonnenaufgang
zuriickzuwandern. Gelegentlich indessen bleiben die Weibchen unten
im Grashange auch den Tag iiber; beim Aufgraben findet man sie
dann in dem zur Eikammer fiilhrenden 40 cm langen Gange.

Die Arbeit an der Eikammer erfolgt ausschlieflich nachts, ebenso
die Eiablage selbst. Uber die Art der letzteren vermag ich keine
Angaben zu machen, da es mir nicht gelang sie zu beobachten. Sehr
wahrscheinlich ist, daf} die Eier in lingeren Zwischenrdumen wie bei
anderen Sauriern abgelegt werden, und zwar in dem Gange, falls
ein solcher vorhanden, oder doch vor der Eikammer. In letzterer
selbst ist nicht Raum genug vorhanden, um auch nur einen Teil
des Weibchens aufzunehmen. Beim Ausgraben einer Kammer findet
man iberdies, daBl die Eier in 2—3 Lagen dicht neben und iiber-
einander gepackt sind und den Raum genau ausfiillen, als wire er
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von vornherein fiir eine ganz bestimmte Anzahl von Eiern berechnet
gewesen. Da die Kammerwinde verhdltnismifig fest sind, bleiben
die Zwischenrdume zwischen den Eiern von Luft erfillt, und selbst
kurze Zeit vor dem Ausschlipfen der Jungen enthalten die Zwischen-
raume nur lockere Erde, welche durch Sickerwasser dorthin gelangt
sein mag. Die auffallende Packung der Eier scheint das Weibchen
mit dem Munde auszufithren. Der lange, wenn auch biegsame
Schwanz hindert die Verwendung der hinteren Extremititen in dem
engen Raum hierfiir, und der grofle lange Kopf wiirde den Handen
im Wege sein. Beweisend scheint mir zu sein, dafl ich beim Auf-
graben einer Kammer das Weibchen im Gange fand mit dem Kopf
an der Eikammer und einem Ei im Maule. Ist die Eiablage beendet,
so wird die Kammer selbst (nicht der etwa vorhandene Gang) mit
Erde verschlossen, welche mit Grashalmen vermischt ist; wenn
letztere verwelken, geben sie in Verbindung mit der eigentiimlich
eben aussehenden Oberfliche des Erdpfropfes gelegentlich einen Hin-
weis auf die Eikammer. Trotzdem ist die Auffindung recht schwierig,
und an mehr als einem Tage war das Resultat mehrstiindigen Hackens
und Grabens ein negatives. Der Regel nach sucht jedes Weibchen
alljahrlich dieselbe Stelle zur Eiablage auf; so fand ich in diesem
Jahre ein frisches Gelege genau an derselben Stelle, an welcher im
Vorjahre ein frisches und unmittelbar daneben ein vorvorjahriges
Gelege freigelegt wurden.* Die Eier (gewdhnlich 12 Stiick) brauchen
12—14 Monate zu ihrer Entwicklung. Die Jungen scheinen ziemlich
gleichzeitig mit Hilfe ihres Eizahnes die Schale zu sprengen. Sie
bleiben kurze Zeit an der Stelle des Nestes zusammen, graben sich
zur Oberflache durch und suchen sich jedes fiir sich eine kleine Hohlung
in der Ndhe des friitheren Nestes.

In selteneren Fillen lebten dic Eidechsen nicht mit Végeln zu-
sammen. Es diente dann ein Hauptgang der Héhle der alten Hatteria
als Wohnraum und sein Eingang blieb offen. An seinem duflersten
Ende wurde im rechten Winkel zu ihm eine kleine Kammer aus-
gescharrt und in dieser fanden sich die Eier eingelagert. Ein Lieb-
lingsplatz zur Anlage von Nestern lag unter einem Fufiweg. Der
oben harte Boden 148t hier im Winter das Regenwasser ablaufen,
so dafl der Feuchtigkeitsgrad an dieser Stelle fiir die Entwicklung
der FEier besonders giinstig ist.

b) Schildkroten.

Auch die Schildkrsten legen meistens ihre Nester im Sand an.
Die erste eingehende Beobachtung bei diesen Tieren verdanken wir
MiramM, der die Sumpfschildkrote Emys europaea in der Gefangen-
schaft und auf groflerem Gelinde seines Gartens in ihrem Verhalten
wihrend der Eiablage untersuchte. Wurden die Tiere zu dieser Zeit
auf engem Raume gehalten, so verloren sie oft einzeln ihre Eier.
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Mirawm lief} sie dann frei in seinem Garten umhergehen und er stellte
fest, daf} sie sich nun eine ganz bestimmte Stelle fiir die Eiablage
aussuchten. Nach der Sudwestseite stieg das Gelinde ein wenig an
und an diesem trockensten ‘Teil fand sich ein Spalier von Wein-
stocken. Der Boden bestand aus Lehm, der mit feinem Sand unter-
mischt war und der wahrend der Diirre so fest wurde, daf} er sich
nur mit einiger Miithe auflockern liel. Diese Stelle suchten sich die
Schildkréten zur Eiablage aus. Immer abends oder vor Sonnen-
untergang fanden sie sich hier ein und beschiftigten sich fast die
ganze Nacht hindurch mit der Herstellung des Nestes. In den
Monaten Mai und Juni an sehr warmen schénen Sommertagen bei
anhaltender Dirre erfolgte der Nestbau. Die Tiere wahlten sich zu
diesem Zwecke jedes von dem andern moglichst weit entfernt einen
von Pflanzenwuchs freien Platz aus. Durch die Entleerung einer
betrichtlichen Menge von Fliissigkeit, welche MiraMm fiir Urin hielt,
wurde zunichst der Boden erweicht. WERNER (6) hilt es jedoch fiir
wahrscheinlicher, daff diese Flissigkeit aus den Analblasen stammt,
die bei Schildkroten als Hilfsatemorgane im Wasser dienen, grofie
Mengen von Fliissigkeit aufnehmen und am Hinterende des Korpers
paarig in die Kloake ausmiinden. Jedenfalls werden grofie Mengen
von Flissigkeit vor Inangriffnahme des Nestbaues und auch wihrend
seiner Herstellung auf den harten Boden entleert, wodurch dieser
einigermaflen erweicht wird. Die Tiere fingen, nach den Beobach-
tungen von Miram, die spiter von verschiedenster Seite Bestitigungen
erfuhren, dann an mit dem Schwanze, dessen Muskeln straff angezogen
waren, eine Offnung in die Erde zu bohren, wobei die Spitze des
Schwanzes fest gegen den Boden gedriickt wurde, wihrend seine
Basis kreisformige Bewegungen ausfithrte. Durch dieses Bohren ent-
stand eine kegelférmige Offnung, die oben breiter und unten enger
war und in die die Schildkréten nochmals in Abstdnden Flissigkeit
zur Erweichung des Bodens austreten lielen. Nachdem die Ver-
tiefung so grofl geworden war, dafl sie fast den ganzen Schwanz
aufnahm, fingen die Tiere an mit den Hinterfiilen das Loch weiter
zu graben. Zu diesem Zwecke wurde die Erde bald mit dem rechten,
bald mit dem linken Hinterfufl aus der Grube herausgeworfen, so
daf} eine Art Wall an ihrem Rande entstand. Die Fiifie wirkten bei
dieser Betdtigung &dhnlich wie Menschenhdnde. Die Schildkriten
kratzten mit dem rechten Fufle von rechts nach links und mit dem
linken Fufle von links nach rechts abwechselnd jedesmal eine Hand
voll Erde heraus und legten sie in einiger Entfernung am Rande der
Grube im Kreise nieder. Sie arbeiteten solange weiter, als die Fufle
noch Erde erreichen konnten, denn der Korper war wihrend der
ganzen Titigkeit fest und unbeweglich und der Kopf nur zum kleinen
Teil aus dem Brust- und Riickenschild hervorgetreten. So entstand
eine runde Offnung von etwa 2 Zoll Durchmesser, die aber im Innern
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bedeutend weiter wurde. ,,Nach einigen vergeblichen Versuchen aus
der Hohle noch mehr Erde herauszuholen hatte sich das Tier iiber-
zeugt, dafl das Nest fertig sei'’, wie sich Miram ausdriickt. Der
ganze Vorgang dauerte wohl 1 Stunde und dariiber. Ohne seine
Lage zu verdndern begann dann das Tier mit der Eiablage, die auch
mancherlei Merkwiirdiges bot. Sobald ndmlich ein Ei aus der Kloake
heraustrat, wurde es mit der Innenfliche eines Hinterfufles auf-
gefangen und, indem sich der Fufl langsam senkte, auf den Boden
der Hohle niedergelegt. Darauf zog sich dieser Fufl zuriick und der
andere Fufl fing in der gleichen Weise ein zweites aus der Kloake
austretendes Ei auf, das er in die Hohle gleiten liefl. So wechselten
beide Hinterfiifle ab und fithrten die anfangs noch mit weicher Schale
umgebenen an der Luft jedoch schnell er-
hirtenden Eier in schonendster Weise zur
Tiefe des Nestes hinab (s. Abb. 4). Die
gewohnliche Eizahl, die in einem Nest ab-
gelegt wurde, war 9, es kamen jedoch auch
gelegentlich Gelege von 7 oder 8, ja in
einem Falle von 11 Eiern zur Ablage. Da
die Eier sehr schnell aufeinanderfolgten  Abb.s. Sumptschildkrote (Emys orbi-
(oft schon nach 1 Minute) und da nur @8 ) bel der Blablage mnach
. . NAUER. (Aus REMANE.) Das Tier
selten Pausen von 2—3 Minuten eintraten, pat mit Hilfe seines Schwanzes und
dauerte das ganze Eierlegen etwa !/, bis  der Hinterbeine eine Grube ausgehoben
1/, Stunde. Nachdem nun das Tier voll- I“{’;gtier‘i‘zg::ag::‘i)tefg;egeii:t;:;tz
kommen erschopft noch einige Zeit in der die Tiefe der Grube.
Lage verharrte, in der die Eiablage erfolgt
war, begann es mit der anstrengendsten Tatigkeit, die darin bestand,
die Hohle zu verschiitten und dem Erdboden gleichzumachen. Mit den
Fiflen wurde die Erde gefafit (abwechselnd bald mit dem rechten, bald
mit dem linken) und vorsichtig tiber die Eier gestreut. Zunichst wurde
das ganze Material des aufgeworfenen Walles verwendet und mit
duflerster Vorsicht in die Grube gescharrt. Als diese etwa nach Ablauf
einer halben Stunde vollkommen eingeebnet war, verharrte das Tier
wiederum ungefihr cine halbe Stunde in Ruhestellung. Dann erhob es
sich, umkreiste sein Nest und fing an mit dem Hinterteile des Brust-
schildes dic aufgeworfene Erde einzustampfen. Schon zuletzt war die
Erde fest aufgedriickt worden. Nun jedoch wurde sie mit aller Wucht
eingeprefit. Der Hinterteil des Kérpers hob sich zuerst in die Hohe
und lief3 sich dann wieder auf die Erde herabfallen. Dieses Stampfen
wurde im Kreise ausgefiihrt und war eine sehr anstrengende Arbeit.
Sie wurde mit einer fiir Schildkréten unglaublichen Schnelligkeit
und mit einer auflerordentlichen Sorgfalt durchgefiihrt. Durch dieses
Einebnen des Bodens gliickte es dem Tier, alle Spuren zu verwischen,
die auf das hier errichtete Nest hindeuten konnten. Dies gelang so
vollstdndig, daBl MiraM nur durch angebrachte Zeichen sich die
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Stelle merken konnte, an der die Eier lagen. Das Stampfen dauerte
gewohnlich 3 Stunden oder noch linger bis spidt nach Mitternacht.

Die 3 Zoll tief unter die Erdoberfliche abgelegten Eier bleiben
daselbst bis zum April des nichsten Jahres liegen, bis die Jungen
schlipfen. Es scheint fir die Entwicklung der Eier notwendig zu
sein, daf} sie in einem festen hochliegenden Boden, der der Sonne aus-
gesetzt ist, untergebracht sind und dafl die Erdschicht gleichsam
eine feste Kruste um sie bildet und sie gegen Feuchtigkeit, mechanische
Einflusse und zum Teil selbst gegen Kilte schiitzt.

Bei Testudo graeca wurde von KREEFT und bei Testudo radiata
von Voertzrow auf Madagaskar beobachtet, dafl diese Tiere nur
wenige Eier in wochenlangen Abstidnden ablegten. Besonders auch
liegen ahnliche Feststellungen vor fir die Riesenschildkréten, von
denen hier das Verhalten von Testudo nigra der Galapagosinseln nach
BeEesE dargelegt werden soll. Die Nester waren so angelegt, dafl die
Sonne nur ein paar Stunden am Tag auf sie schien, dann aber sehr
heifl. Thre Lage konnte nur sehr schwer nach einer geringen Boden-
erhebung oder frisch aussehender Erde festgestellt werden. BEEBE
fahrt dann fort: ,,Als wir die ersten Nester am Wege fanden, mufiten
wir unwillkiirlich an die alte Volksweisheit denken: Man soll nicht
alle Eier in einen Korb tun. Dies ist eine Mahnung, welche dic
Schildkrote befolgt; denn im Umkreis von 45 m fanden wir 4 Nester,
von denen jedes 8—17 Eier enthielt. Die Locher waren ungefdhr
14 cm tief und hatten einen Umkreis von etwa 30 cm. Die Eier
wurden in Schichten von 3—6 abgelegt. Die erste Schicht lag auf
dem weichen Boden am Grunde; sie war von der nichsten durch
2—3 cm getrennt; die zweite Schicht war von der dritten in derselben
Weise geschieden. Die Erde, welche die Eier umbhiillte, war locker;
aber oben war das Loch bis zu einer Tiefe von 7—¢ cm mit einer
sehr harten Kruste bedeckt, die wahrscheinlich so zustande gekommen
war, dafi die Schildkrote sich darauf gelegt und von der einen Seite
zur andern in derselben Weise darauf gedriickt hatte, wie wir cs
hiufig beobachteten, wenn sie sich in ihr Lager hineinwiihlte. Nach
der Grofle und der Zahl der Eier, die wir in verschiedenen Schild-
kroten fanden, welche wir zerlegten, scheint es, daf} in einer bestimmten
Zeit 1 oder 2 Nester fertiggestellt und 1 Woche oder 2 Wochen
spater die iibrigen Eier abgelegt werden. 10—20 Eier waren soweit,
daf} sie zusammen ausgestoflien werden konnten, wihrend 20 oder
30 weitere erst die Hilfte oder ein Drittel der Grofle aufwiesen'
(s. auch Abb. 1).

Auch die Meeresschildkroten, die im Wasser die Hauptzeit ihres
Lebens zubringen, legen ihre Eier auf dem Lande ab. Sie sind auf
dem Lande sehr unbeholfen und fallen dabei leicht ihren Verfolgern,
besonders dem Menschen, zum Opfer. Prinz v. WIED schildert in
seinen Beitrdgen zur Naturgeschichte Brasiliens das Verhalten der
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Weibchen bei der Eiablage folgendermaflen: | Bleibt alles ruhig und
still, so ndhert sich die Schildkrote endlich langsam dem Strande,
kriecht auf das Trockene und schiebt sich mit hoch erhobenem Haupte
bis in eine Entfernung von 30 oder 40 Schritt jenscits der Flutmarke,
schaut sich hier nochmals um und beginnt dann die Eier abzulegen.*
,,Unsere Gegenwart storte sie nicht bei ihrem Geschafte; man konnte
sie beriihren und sogar aufheben (wozu aber 4 Minner nétig waren);
bei all den lauten Zeichen unseres Erstaunens und den Berat-
schlagungen, was man wohl mit ihr anfangen sollte, gab sie kein
anderes Zeichen von Unruhce als cin Blasen, wie etwa die Géinse tun,
wenn man sich ihrem Neste nidhert. Sie fuhr mit ihren flossenartigen
Hinterfiflen langsam in der cinmal begonnenen Arbeit fort, indem
sie gerade unter ihrem After ein zylinderformiges, etwa 25 cm breites
Loch in dem Sandboden aushéhlte, warf die herausgegrabene Erde
auflerst geschickt und regelmiflig, ja gewissermaflen im Takte zu
beiden Seiten neben sich hin und begann alsdann sogleich ihre Eier
zu legen. Einer unserer beiden Soldaten legte sich nun seiner Linge
nach neben die Versorgerin unserer Kiiche auf die Erde nieder, griff
in die Tiefe des Erdloches hinab und warf die Eier bestdndig heraus,
sowic die Schildkréte sie legte. Auf diese Art sammelten wir in einer
Zeit von etwa 10 Minuten an 100 Eier.* |, Als wir nach einigen Stunden
an den Strand zurickkehrten, fanden wir sie nicht mehr vor. Sie
hatte ihr Loch verdeckt, und eine breite Spur im Sande zeigte, daf3
sie ihrem Elemente wieder zugekrochen war.*

Bei ihrer Wanderung auf dem Lande zum Neste hinterlassen die
Meceresschildkréten im Sande der Kiiste Spuren. Die Furchen werden
durch die vier Flossenfifie gegraben und zwischen ihnen schleift der
Unterpanzer des schweren Korpers noch auf der Erde. Von manchen
Meecresschildkroten wird behauptet, dafl sie nach der Eiablage ihrer
eigenen Spur wieder zum Meere zuriick folgen sollen. An den Kiisten
Ceylons jedoch lebt eine eierlegende Schildkréte, die angeblich
dadurch ihr Nest zu verbergen sucht, dafi sie den Weg zu dieser
Stelle in weitem Bogen ausfihrt und an einem ganz anderen Ort
wiederum an der Meereskiiste zuriickkommt.

¢) Krokodile.

Im Sande werden die Nester nicht bei allen Krokodilarten angelegt,
sondern offenbar nur bei den in Afrika und Madagaskar auftretenden
Arten. Zur Eiablage suchen sich die Tiere trockene sandige Stellen
unmittelbar am Wasser aus, meistens das sandige Ufer oder eine
Sandbank im Fluff. Schon aus diesem Grunde wihlen sic zur Ei-
ablage die trockene Zeit, zu der der Flufl nicht ausgetreten ist. Be-
sonders eingehend wurde das Verhalten der Krokodile bei der Ei-
ablage von VoerTtzKOw in Madagaskar studiert. Die Anzahl der
Eier schwankt gewodhnlich bei Crokodilus madagascariensis GRAND.
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in einem Gelege zwischen 20 und 40 Stiick, doch sollen bei dem Nil-
krokodil bis zu 100 Eier in einem Neste vorkommen. Die Krokodile
legen vielfach auch weite Wanderungen zuriick, wenn sie keinen
geeigneten Platz fir die Eiablage vorfinden. Die Gestalt des
Nestes scheint auch je nach dem Untergrund noch etwas zu

Abb. 5. Nest des Nilkrokodils auf den Sesse-Inseln im Viktoriasee. Eine Aufnabhme von ROBERT KOCH.
Die Eier waren im Sand vergraben und sind hier freigelegt.

wechseln. In weichen trockenen Sand wird eine flache Grube ge-
scharrt; auf festerem Boden ist diese !/3—1'/, m tief und mit
steilen Wénden versehen. Da das Tier die Grube mit seinen Fiflen
auskratzt, so ist sie an ihrem Grunde etwas unterhéhlt und der
Boden in der Mitte ein wenig erhoht. Bei der Ablage rollen nun,
wie es scheint, die Eier von selbst an diese tiefen Stellen; zuweilen
findet man auch in der Mitte einige Eier, was wohl als Beweis dafiir
angesehen werden kann, dafi das Muttertier die Eier nicht mit den
Fiflen an die tiefen Stellen befordert, da man ja sonst in der Mitte
nie Eier vorfinden wiirde. Gelegentlich trifft man selbst auf felsigem



Nestbau und Brufpfléée bei Reptilien. 15

Untergrund mit wenig Sand bedeckt in flachen Gruben Eier an.
Die Eier scheinen schr empfindlich zu sein gegen Nasse. Die Ablage
erfolgt in der Nacht meist kurz vor Tagesanbruch. In einem gréfleren
Nest liegen die Eier stets in 2 Etagen, welche die gleiche Anzahl von
Eiern oder hochstens einen Unterschied von 1 oder 2 Stiick zeigen
und durch eine Lage Sand voneinander getrennt sind. VOELTZKOW
nimmt an, daf} zuerst die in dem einen FEileiter enthaltenen Eier
abgelegt und mit Sand bedeckt werden und dafl dann die Ablage
der im zweiten Eileiter befindlichen Eier nach einer Erholungspause
vonstatten geht. Die Gruben werden vom Muttertier sorgfiltig zuge-
scharrt und der Sand wahrscheinlich mit dem Schwanz geebnet, so
dafl von auflen die Stelle nicht kenntlich ist. Frische Nester verraten
sich nur durch Spuren des Tieres, da der Schwanz im Sande eine tiefe
Furche auf dem Weg zuriicklafit.
Den Spuren folgend durchsuchen
die Eingeborenen den Boden durch
Sondieren mit dem Speer, bis sie
auf das Gelege stofien. Die Ent-
wicklungsdauer betrigt 40 Tage. o .
Man hat die Eier im Sande der A5, S e Mismes wo
Besonnung ausgesetzt und ganz  Goeipr) Das Nest gleicht einem Heu-
normal zur Entwicklung gebracht. haufen in der GroSe .und ist aus .Schilf
. . . . und anderen Pflanzenteilen vom Weibchen
Bei Einwirkung zu grofler Feuchtig- susammengetragen.
keit dagegen setzt schr leicht Schim-
melbildung ein. Auf dic besondere Art und Weise, in der die aus-
schlipfenden Jungen von den Eltern ausgegraben und bewacht
werden, wird in einem spiteren Kapitel eingegangen. Abb. 5 zeigt
das Nest ecines Nilkrokodils, bei dem die Eier freigelegt sind.

3. Nester aus faulendem Pflanzenmaterial.
a) Krokodile.

Die in Amerika lebenden Krokodile, z. B. Caiman niger und
Caiman sclerops bauen richtige Nester, welche sie aus Pflanzenmaterial
herstellen. Alligator mississippiensis benutzt nach Svinra zu diesem
Zwecke Schilf folgender Arten: Phragmites communis und Spartina
patens juncea. Ein von diesem Autor beobachtetes Nest bestand aus
vom Weibchen abgebissenen Pflanzenteilen. Sein Durchmesser betrug
4 Full und sein Hohe 2 Fufl. Abb. 6 stellt eine schematische Zeich-
nung eines Alligatornestes dar. GoOELDI berichtet dazu folgendes:
,,Die Legezeit der beiden hiesigen Alligatoren fallt mit dem Sommer
zusammen, wenn der Wasserstand in den Flissen schon stark ab-
genommen hat. Als Nistplatz wird eine geeignete, etwas versteckte
Mulde, sei es auf wenige Schritte Entfernung vom erhohten Ufer,
sel es weiter ab, in einer Weide etwa, ausgewahlt. Auf Marajo sah
ich vergangenes Jahr Ende August in der Nahe eines Sumpfes unter
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einem Stachelpalmenbusch eine vorjihrige Nistmulde von Caiman
niger. Dieselbe ist mit einem gewissen Grad von Sorgfalt hergestellt;
es fehlt nicht an einer weichen Lage von Blittern und Halmen. Bei
oberflichlicher Betrachtung scheint es, als ob die Mulde véllig trocken
sei; ich tiberzeugte mich jedoch von der Richtigkeit der Angabe eines
dortigen Gutsbesitzers, dafi der Grund der Mulde feucht bzw. geradezu
naf} ist, und es scheint, dal bei der Auswahl des Netzplatzes Ort-
lichkeiten ausgesucht werden, bei denen das Eingehen des Grund-
wassers nicht zu befiirchten ist. Hitze von oben und Feuchtigkeit

Abb. 7. Nest von Caiman niger im Sumpfgebiet der Insel Mexiana. Das Nest wird von der Mutter (3 m
langes Tier) bewacht. Die schwarze Linie umgrenzt das eigentliche Nest (80 cm hoch). [Aus HAGMANN (1).]

von unten her bilden offenbar die Bedingungen, von denen die
Bebriitung abhingt.*

Hacmann (1), aus dessen Arbeit Abb. 7 und 8 entnommen sind,
macht genauere Angaben tiber die Nester von Caiman niger. ,,Von
einem Nest in Payrusdickicht der ausgedehnten Campossimpfe
(Mondongos genannt) habe ich 2 photographische Aufnahmen gemacht,
wie sie meiner Mitteilung beiliegen. Abb. 1 (= Abb. 7) zeigt uns
das Nest in unversehrtem Zustande, bewacht von der Mutter. Zur
Sicherung des Apparates wurde dic Alte vorher durch gut gezielten
Kugelschufl (direkt hinter dem Auge) unschiadlich gemacht; sie hatte
eine Linge von 3 m. Das Nest selbst hatte etwa 11/, m Durchmesser
und etwa 80 cm Héhe und glich im allgemeinen in Form und Grofie
einem Heuhaufen, wie er in Mitteleuropa zur Erntezeit auf den
Wiesen aufgeworfen wird. Es bestand gemif} seiner Lage aus diirren
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zerknitterten und zerbrochenen Papyrusstengeln, die alle aus der
Nihe, wie es in der direkten Umgebung deutlich zu erkennen war,
zusammengescharrt wurden. Die Eier, 44 an der Zahl, lagen ungefahr
40 cm iber der Erdoberfliche sorgfiltig in dem Neste eingebettet,
so daf} also dariiber noch eine 40 cm michtige Schicht von Nest-
material lag. Sie waren in zwei Lagen angeordnet, wobei die obere
Lage von der unteren nur durch eine diinne Schicht von verfaulten
Papyrusfasern getrennt war. Fig. 2 (= Abb. 8) zeigt das gedffnete Nest
mit den Eiern in ihrer noch teilweise natiirlichen Lage. Das Innere

Abb. 8. Nest von Caiman niger im Sumpfgebiet der Insel Mexiana. Der obere Teil des Nestes wurde
abgehoben, um die Lage der Eier zu zeigen. [Aus HAGMANN (1).]

des Nestes, dessen Temperatur meiner Schitzung nach der mensch-
lichen Kérpertemperatur anndhernd gleich zu stehen kommt, war
warm-feucht. Da das Nest mit seinem Untergrunde sozusagen im
Sumpfe selbst steht, so ist fiir eine gleichmafiige Feuchtigkeit gesorgt.
Sie bringt mit der Sonnenbestrahlung durch Verwesen des Nest-
materiales eine geniigende Temperatur zur Ausbriitung hervor. —
Die iibrigen Nester, die ich im Campo antraf, zeigten im wesentlichen
keine Abweichung von dem obigen.

Sinnreich ausgewahlt war die Lage cines Nestes, das ich am Ufer
des Igarapé Pinto im tiefsten Urwalde sah. Da sidmtliche Flisse
der Insel des Amazonasastuariums der Flut und Ebbe, die sich bis
weit ins Innere der Campos fiihlbar machen, unterworfen sind, dndert
sich natiirlich der Wasserspiegel, er fillt und steigt mit den Gezeiten.
Im Igarapé Pinto, wo ich das Nest beobachtete, etwa 10 km von der

Ergebnisse der Biologie X. 2
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Kiiste entfernt, betrdgt die Differenz in der Hohe des Wasserspiegels
bei Ebbe und Flut widhrend der Sommermonate noch etwa 1/, m,
so dafl bei Ebbe die Ufer stellenweise als senkrechte Tonwande
trocken stehen. Das beziigliche Nest lag nun direkt am Rande dieses
senkrecht abfallenden Ufers, aber dicht daneben befand sich ein
natiirlicher Terraineinschnitt, der der Mutter es moglich machte,
das Nest auch bei der tiefsten Ebbe zu besuchen. Dafi das Nest
tatsichlich besucht wird, bewiesen mir die deutlichen Spuren eines
Alligators, eingedriickt in die zdhe Tonmasse dieses kleinen Terrain-
einschnittes. Dieses Nest bestand ausschlieflich aus diirren Blittern,
wieder zusammengetragen aus der nichsten Niahe, wie es auch hier
die Umgebung des Nestes deutlich verriet.

b) Schlangen.

Von sehr vielen Schlangen ist bekannt, daf} sie ihre Eier an solchen
Stellen ablegen, wo sich modernde Pflanzenstoffe befinden, die bei
ihrer Zersetzung Wirme erzeugen. Auf diese Weise findet die Liefe-
rung der Bruttemperatur statt. Mit besonderer Vorliebe werden zur
Eiablage aufgesucht Laubhaufen, dic vom Winde zusammengetrieben
in Erdhohlen oder in Baumléchern angehduft sind. Auch Grashaufen,
Torf, Moos und besonders Diingerhaufen sind als Stellen fiir die
Eiablage bei Schlangen beliebt. MELL fand in einem Diingerhaufen
hinter einer einsam liegenden Windmiihle der Bremer Heide iiber
300 Eier (16 Gelege) der Ringelnatter, obwohl in der Gegend in
4 Jahren kein Exemplar der Schlange gesehen worden war. Es
werden also besonders geeignete Stellen von den Tieren erkannt und
vielfach von mehreren Weibchen zur Eiablage benutzt. WERNER (6)
sagt, dafl die Ringelnatter, Tropidonotus natriz L. zur Eiablage Haufen
von Mist, Laub, Gerberlohe, Sdgespinen, lockere Erde, Mulm, feuchtes
Moos u. dgl., die der Warme ausgesetzt sind, und doch lingere Zeit
eine miflige Feuchtigkeit bewahren, aussucht. , Sie sucht hier eine
Vertiefung, bringt den After dariiber, biegt den Schwanz in die Hohe
und lafit nun die Eier in die Mulde fallen. Ein Ei folgt beim Legen
unmittelbar auf das andere und klebt an dem vorigen, so dafi das
ganze Gelege perlschnurférmig verbunden sein kann. Diese Eier sind
es, die vom Volke als Hahneneier bezeichnet werden, und in den
Augen der Abergliubigen wunderbare Krifte besitzen sollen. Ihre
Entwicklung ist 3 Wochen nach dem Legen vollendet; das nunmehr
vollstindig ausgebildete Junge bohrt sich ein Loch durch die Schale
und beginnt hierauf das Leben der Eltern.*

Man findet in der Literatur verschiedene Angaben, wic man am
besten Schlangeneier zur Entwicklung bringen kann. MELL gibt an,
man solle eine grofie Tonschale mit ausgeglihtem und dann ange-
feuchtetem Sand fiillen, darauf die Eier legen und mit angefeuchtetem
aber nicht zu nassem Moos bedecken. Uber das Ganze stiilpt er dann
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eine weite Glasglocke. Auch jiingere Schlangeneier konnte er zum
Ausschlipfen bringen, wenn aus leicht angetrocknetem Teich-
schlamm eine kiinstliche Héhle hergestellt wurde, die im Garten
eingegraben oder in einem groflen Tonkiibel in Erde eingebaut und
mit Drahtgaze umzogen war. Ditmars empfichlt Schlangeneier in
Torfmoos zu halten.

Ebenso wie die andern aus den Eiern ausschliipfenden Reptilien
sind die jungen Schlangen mit Eizdhnen versehen, die in der Ein-
zahl als knocherne Gebilde vielfach von I mm Gréfic dem Pramaxillare
am Oberrande des Schnauzenbogens aufsitzen. Der Eizahn konnte
von MELL bei einer Naja naja 14 Tage vor dem Ausschliipfen fest-
gestellt werden. Die Eizdhne besitzen entweder an der Seite oder an

Abb. 9. Zwei Kobraeier nach dem Schliipfen mit den Schnittflichen des Eizahnes an beiden Polen. °
(Aus MELL.)

der Spitze oder an beiden zugleich scharfe Schneideflichen, die in
der Schale Schnitte wie von einem feinen Messer erzeugen. Abb.9
zeigt Kobraeier nach dem Schliipfen. Die Schnittflichen des Eizahnes
sind an beiden Eipolen deutlich zu sehen. Es sei noch erwahnt, dafl
mit fortschreitender Entwicklung der Reptilienembryonen die Schale
diinner und weniger widerstandsfihig wird, so dafl auch die Arbeit
des Eizahnes dadurch eine Erleichterung erfihrt. Immerhin ist seine
Leistung recht tiberraschend, wenn man bedenkt, wie kurzlebig dieses
Organ ist, das gewohnlich 1—4 Tage nach dem Schliipfen des Jung-
tieres abgeworfen wird.

Es konnen hier selbstverstindlich nicht alle Schlangenarten auf-
gezdhlt werden, die ihre Eier in modernden Pflanzenstoffen ablegen.
Daf} wir hier berechtigt sind, von einer Art Nest zu sprechen, diirfte
besonders daraus hervorgehen, dafi verschiedene Schlangenarten den
Ort, an dem die Eier abgelegt wurden, bewachen und verteidigen,
wie spiter genauer geschildert wird.

¢) Echsen.

Auch von manchen Eidechsen sowohl unter unseren einheimischen
als auch unter ausldndischen Arten wird angegeben, daf} sie die Eier
in modernde Pflanzenstoffe ablegen. Vielfach handelt es sich dabei je-
doch um Tiere, die, wie die Zauneidechse, ebenso gerne unter Steinen,

2*
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in feuchter Erde oder unter anderen Bedingungen zur FEiablage
schreiten. Bei den in den obigen Abschnitten erwdhnten Krokodilen
und Schlangen dagegen sind fast ausnahmslos modernde Pflanzen-
teile, dic eine gewisse Feuchtigkeit enthalten und bei ihrer Zer-
setzung Wirme liefern, fir die Entwicklung der Eier notwendig.

4. Nester in Ameisen- und Termitenhaufen.

Manche Reptilien nutzen die ginstigen Bedingungen aus, die sich
in den Bauten staatenbildender Insekten bieten, indem sie ihre Eier
in Ameisen- oder Termitenhaufen ablegen. Fir einheimische Ei-
dechsenarten, z. B. fiir die Zauneidechse Lacerta agilis L. ist bekannt,
daf} sic gelegentlich ihre Eier in die Haufen schwarzer Ameisen ablegt,
in denen unter ginstigen Temperatur- und Feuchtigkeitsbedingungen
die Entwicklung erfolgt, ohne dafl die Ameisen den Eiern oder
schliipfenden jungen Eidechsen irgendeinen Schaden zufiigen wiirden.
Ja wir miissen sogar daran denken, dafi umgekehrt die jungen Echsen
in den Insckten sofort eine willkommene Nahrung verfinden. Wihrend
bei diesen Eidechsen die Eiablage nur gelegentlich in den Ameisen-
haufen erfolgt, wissen wir von anderen Reptilien, dafl sie sich ganz
an einc Ablage ihrer Eier in Termitenbauten gewohnt haben.

Besonders interessant sind hier die Beobachtungen, welche Hag-
MANN (2) an zwei brasilianischen Eidechsenarten anstellen konnte.
Die ecinc Art, cine kleine, zu der Familie der Geckoniden gehorige
Eidechse mit Namen Gonatodes humeralis legt ithre Eier in Termiten-
haufen an solchen Stellen ab, die bereits von den Termiten verlassen
sind. Es handelt sich um vernachldssigte dltere Génge cines noch
bevolkerten Baues, die von den alten Reptilienweibchen aus zweierlei
Griinden zur Eiablage aufgesucht werden. Erstens werden dort die
zarten Tierchen bei ihrer Eiablage von den Termiten nicht beldstigt,
und zweitens laufen die Eier nicht Gefahr von den Termiten ,ein-
gemauert'’ zu werden. Bald nachdem die jungen Reptilien aus-
geschlipft sind, gelangen sie in die bevélkerten Teile des Baues und
finden dort an den Termiten das fiir sie geeignete Futter in reichlichem
MaBle vor. HaeMANN (2) entnahm die Eier dieser Eidechsenart aus
einem Termitenbau und konnte sie in ciner zugedeckten Glasschale
zur Entwicklung bringen. Die ausgeschliipften Jungen frafien sehr
gierig die dickleibigen Termiten, welche ihnen als Nahrung geboten
wurden und gediehen dabei so gut, dafl wohl kein Zweifel besteht, dafl
sie auch unter gew6hnlichen Bedingungen bei dieser Kost aufwachsen.

Wihrend c¢s sich bei der zuletzt geschilderten brasilianischen
Echsenart um ein sehr zartes und kleines Tierchen handelt, das nicht
imstande wire an solchen Stellen, wo die Termiten noch bauen, sich
den Weg aus dem eingemauerten Ei nach aufien zu bahnen, legt noch
eine zweite brasilianische Echsenart ihre Eier in Termitennester. Es
handelt sich um Tupinambis nigropunctatus Spix. Dieses Tier, das



Nestbau und Brutpflege bei Reptilien. 21

sehr viel kriftiger als die erstgenannte Art ist, verschafft sich bei
der Unterbringung der Eier Eingang in ein frisches gut bewohntes
Termitennest. Haemann (2) schildert dies folgendermaflen: ,,Ich
hatte auf Mexiana Gelegenheit, einen Jacruaru bei der Arbeit zu
beobachten. Das Tier durchbohrt die dufleren Partien des Baues,
die immer hérter und widerstandsfdhiger sind als der innere Teil,
und bildet sich einen Gang, der ihm bequemen Einschlupf gewihrt;

Abb. 10. Die Eier der brasilianischen Echse Tupinambis nigrobunctatus SP1Y in einem Termitenbau abgelegt.
Die dunkle Zeichnung der urspriinglich weiBen Eier kommt von der Einmauerung. [Aus HAGMANN (2).]

dann hohlt es den inneren weicheren Teil muldenformig soweit aus,
bis es sich den nétigen Platz zur Eiablage geschaffen hat. Nach
erfolgter Ablage werden dann die Eier hier ihrem Schicksal tber-
lassen. Die Termiten bessern den entstandenen Schaden an ihrem
Bau wieder aus, und bei dieser Gelegenheit werden die Eier des
Jacruaru vollstindig eingemauert. Daher auch die dunkle Zeichnung
auf den urspriinglich weiflen Eiern (s. Abb. 10). Wie die frisch aus-
geschliipften Jungen sich aus dem Termitennest herausarbeiten, ist
mir noch nicht recht klar und bedarf noch weiterer Beobachtungen;
auf alle Fille mufl das Junge schon in seiner ersten Stunde eine ganz
bedeutende Arbeit verrichten. Dafl die Jungen in ihrer crsten Zeit
ausschliefllich von Termiten leben, liegt auf der Hand. Frische, d. h.
direkt aus einem Termitenbau herausgelste Eier, zeigen niemals
irgendwclche Schrumpfungen; ihre weiche Schale ist ganz prall;
sobald sie jedoch wenige Tage frei liegen, beginnen sie einzuschrumpfen,
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was natiirlich zur Folge hat, dafl der Embryo mit der Zeit zugrunde
gehen mufl. Die Eier, die in einen Termitenbau gelegt und dort von
Termiten in den Bau eingemauert werden, sind also aufs beste ge-
schiitzt gegen Feuchtigkeit und Temperaturwechsel. Daraus folgt,
daf} der Termitenbau nicht nur die jungen Jacruarus mit Nahrung
versieht, sondern dafl er schon den Eiern als Isoliermasse dient. Ich
bewahrte einerseits Eier, welche noch zum gréfiten Teil im Termiten-
nest eingekittet waren, andererseits solche, die aus der Bautenmasse
herausgeschdlt worden waren, in einem Glas auf. Von den letztern
FEiern trockneten die meisten ein, trotzdem das Glas durch einen
aufgeschliffenen Deckel gut verschlossen war. Aus den iibrigen Eiern
kroch das erste Junge am 12. Dezember gleichen Jahres aus, ein
zweites am 17. Dezember. Es fiel HaemManN (2) auf, dafl wohl
infolge des Gewichtsverlustes durch den Mangel an Feuchtigkeit in
dem Glase das zweite Junge bedeutend leichter war als das zuerst
geschlipfte. Trotzdem nahm es von Anfang an gerne Termiten als
Nahrung an und lie§ sich sehr gut grofziehen.

B. Brutpflege bei Reptilien.

1. Bewachen der Eier und Jungen durch die Elterntiere.
a) Echsen.

Fir die schwarze Meerechse Amblyrhynchus cristatus BeLL gibt
BeEsE an, dafl die Eier gelegentlich in einer Seitenbucht der Wohn-
hohlen der alten Tiere untergebracht werden, so dafl auf diese Weise
das Weibchen auch nach der Eiablage beim Neste bleibt. Auch
werden die ausgeschliipften Jungen in der Nihe ihrer Brutstitte in
Gruppen von 6—8 wie in einer Art Kinderstube angetroffen. Ob das
Weibchen selbst dabei eine Brutpflege durch Bewachung und Schutz
von Eiern und Jungen ausiibt oder ob nur beide am gleichen Ort
vorkommen, ist nicht genauer bekannt. TuiLENIUS (1) gibt fiir
Varanusgriseus, den er in Siid-Tunisbeobachtete, an, dafy das Weibchen
tiber den Eiern zu liegen pflegt und wieder sehr bald zu ihnen zuriick-
kehrt, wenn man es vertreibt. Solche Beobachtungen wurden zunichst
bei Kafigbewohnern gemacht, doch fiigt der gleiche Autor hinzu,
dafl auch im Freien das plétzliche Verschwinden der geschlechts-
reifen Varane auffillt, sobald die Zeit der Eiablage beginnt. Auch
tir Uromastix acanthinurus und fiir Agame inermis wird von dem
gleichen Beobachter festgestellt, dafl das Weibchen an dem Ort der
Eiablage verbleibt und dann, wenn man es vertreibt, wieder dahin
zuriickkehrt.

Dafi das Weibchen auch sein Nest verteidigt, konnten GOELDI
und HaGMANN bei dem brasilianischen Leguan [Iguana tuberculata
am eigenen Leibe feststellen. Sie schreiben dariiber: , Ich hatte im
Oktober Gelegenheit zwei trachtige Iguana-Weibchen zu kaufen, wie
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sie hier in Para oft zum Essen feilgeboten werden. Da ich die Tiere
beziiglich ihrer Eiablage genau unter Kontrolle haben wollte, so
setzte ich sie in eine leerstehende Abteilung des Schlangen- und
Krokodilkifigs unseres Zoologischen Gartens und liefl ihnen gentigend
Sand hineingeben, um ihnen das Eingraben der Eier zu erméglichen.
Eines der Weibchen ging leider schon am folgenden Tage ein, wihrend
das andere nach Verlauf von wenigen Tagen anfing ein méchtiges
Loch in den Sand zu graben. Am anderen Tage fand ich das Loch
wieder geschlossen, das Weibchen hatte abgelegt und lag ruhig in
einer Ecke des Kifigs. Nun sollte ich Gelegenheit haben, eine
energische Brutpflege zu beobachten! Ich entschlofi mich die Eier
zu zihlen und sie zugleich an einem zur weiteren Uberwachung
giinstigeren Ort unterzubringen. Ich kroch in den Kifig hinein, der
mir nur eine hockende Stellung gewidhrte. Das Tier wurde etwas
unruhig, was ich ohne weitere Beachtung liefl, und begann die Eier
sorgfiltig mit den Handen aus dem Sand herauszugraben. Doch
hatte ich noch keines derselben ans Licht befordern kénnen, als mich
plétzlich das Iguana-Weibchen von hinten angriff und in einem Sprunge
meinen Riicken hinauf nach meinem Kopfe schofl. Nachdem ich das
Tier im Nacken packte, um mich vor seinem gar nicht zu verachtenden
Gebif zu schiitzen, begann es heftig mit seinem sehnigen Schwanz
um sich zu schlagen. Eine solche energische Brutpflege hatte ich
tatsachlich nicht erwartet!*

Fiir unsere einheimische Eidechse Lacerta agilis will GEYER be-
obachtet haben, dafl das Weibchen bei anscheinender Gefahrdung die
zuvor abgelegten Eier im Maul an einen sicheren anderen Ort schaffte.
Der gleiche Autor wiederholt ibrigens die Angabe, daff die Eier
dieses Tieres frisch abgelegt im Dunkeln lebhaft leuchten sollen. Ob
auf diese Weise die Eier besser von dem brutpflegenden Weibchen
an den dunklen Ablagestellen erkannt werden und ob das Leuchten
regelmiBig oder nur gelegentlich festgestellt werden kann, ist meines
Wissens nicht bekannt. Bronn gibt an, dafl die Eier von Lacerta
agilis, wenn auch nur voriibergehend mit hellweifl griinlichem Licht,
wie die Johanniskifer, leuchten. Diese Entdeckung ist nach LEvypiG
dem Maler und Kupferstecher GRUNDLER 1774 zuzuschreiben.

b) Schildkroten.

Aus der Tatsache, dal die aus den Eiern schlipfenden Jungen
der Meeresschildkréten aus den Sandnestern auf direktem Wege zum
Wasser finden, wollte man auf eine Brutpflege bei diesen Tieren
schlieBen. Fiir die Arrauschildkrote gibt WERNER (6) nach den
Berichten HumBoLpTs und ScHoMBURGs an, dafl offenbar eine Brut-
pflege stattfinden miisse ,soviel ist gewiff, daff diese Schildkrote
ihre ersten Lebensjahre in den seichtesten Lachen zubringt und erst,
wenn sie erwachsen ist, in das grofie Flufibett geht. Wic finden die
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Jungen nun diese Lachen? Werden sie von den weiblichen Schild-
kroten hingefiihrt, die sich ihrer annehmen, wie sie ihnen aufstoflen?
Die Arrauschildkrote erkennt sicher, so gut wie das Krokodil, den
Ort wieder, wo sie ihr Nest gemacht hat; da sie aber nicht wagt,
ans Ufer zu kommen, wenn die Indianer ihr Lager aufgeschlagen
haben, wie kénnte sie ihre Jungen von Fremden unterscheiden?
Andererseits wollen die Otomaken beim Hochwasser weibliche Schild-
kroten gesehen haben, die eine ziemliche Anzahl junger Schildkroten
hinter sich hatten, solche, welche allein an einem einsamen Ufer gelebt
hatten und zu diesem wieder zurtickkommen konnten. WERNER (6)
nimmt an, dafl wahrscheinlich die Weibchen den Jungen den Weg
zum Wasser weisen. Dies diirfte jedoch nach neueren Untersuchungen
von PARKER nicht notwendig sein, da die frisch geschliipften Schild-
kroten imstande sind mit Hilfe ihrer Sinne die richtige Gegend fir
ithren spiteren Aufenthalt zu ermitteln. Jedenfalls scheinen mir die
Angaben iber eine Firsorge der Elterntiere fir die Jungen durch
eine Bewachung der jungen Tiere oder durch ein Geleiten an den
richtigen Aufenthaltsort nicht geniigend begriindet zu sein. Daf3
Weibchen mehrmals an den Ort der Eiablage zuriickkehren, ist wahr-
scheinlich durch die Ablage der Eier in Etappen und nicht durch
cine Sorge um das Nest und dic ausschliipfenden Jungen bedingt.

¢) Krokodile,

Bei den zahlreichen Fabeln, welche seit dem Altertum tber das
Krokodil berichtet werden, mochte man zunichst auch daran zweifeln,
daf} es eine richtige Brutpflege betreibt. Auch die Erzihlungen der
Eingeborenen, welche viele Reisende wiedergeben, erscheinen nicht
unbedingt beweiskraftig. Wir kennen jedoch eine groflere Reihe
zuverldssiger Beobachtungen, die es sicher erscheinen lassen, dafi die
Krokodile eine weitgehende Brutpflege betreiben. Das Weibchen
halt sich bei dem Nest auch noch nach der Eiablage lingere Zeit auf.
Es geht zwar zum Beutefang, kehrt aber regelmdfiig zum Nestplatz
wieder zurlick, wie auch die Spuren im Erdreich der Umgebung aufs
deutlichste erkennen lassen. Wenn man zu HeropoTs Zeiten glaubte,
das Krokodil briite seine Eier aus, so ist dies freilich ein Irrtum.
Das Tier liegt lediglich auf dem Nest und bewacht den Nestplatz,
der nach der tiibereinstimmenden Beobachtung verschiedenster Autoren
von dem Weibchen verteidigt wird. Zur Fortpflanzungszeit sind dic
Tiere besonders reizbar und sie werden nach den Angaben von Hac-
MANN (1) dem Menschen in der Nihe des Nestes leicht gefahrlich.
Andere Autoren wieder geben an, dafi zwar die Krokodile in der
Niahe des Nestes bleiben, dafl aber von einer Verteidigung des Nestes
keine Rede sein konne. Moéglicherweise verhalten sich die einzelnen
Krokodilarten verschieden. Haemann (1) macht fiir den Alligator
(Caiman sclerops) die Angabe, dafl das Weibchen sicher zum Neste
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immer wieder zuriickkehrt und er erwdhnt ein Sprichwort der Ein-
geborenen, das besagt, der Alligator briite seine Eier mit den Augen
aus, was soviel heiflen soll als, die Alte lasse das Nest niemals aus
den Augen. Auch konnte HagmANN (1) beobachten, dafi die Alli-
gatoren zu dieser Zeit auf einen Ruf, der ihren Artgenossen von den
Eingeborenen nachgeahmt wurde, mit einem mdichtigen Gebrill
,,gleich dem eines erschreckten Kalbes, untermischt mit dem Grunzen
eines wiittenden Stieres* antworteten und er behauptet, dafi besonders
wihrend einer dunklen Nacht in leichtem Kahn dieses Gebriill einen
ganz bedeutenden Respekt einfloc. Auch GoerLbr und HacmannN
machen fiir die beiden amerikanischen Alligatoren (Caiman niger
und Caiman sclerops) dic Angabe, dafl die Tiere zur Briitezeit ent-
schieden aggressiv seien und dafl sich jedes Jahr Ungliicksfalle am
Amazonas ereignen, die auf Anndherung eines Menschen an irgend-
ein Alligatornest zurickzufithren seien. Sie fahren fort bei ithrem
Bericht mit den Worten: , die Tiere gehen soweit, zu dieser Zeit
Kihne anzugreifen, was sic sonst nicht leicht tun. Ein erziirntes
grofies Exemplar von Caiman niger, wie sic z. B. die Flisse und Seen
von Marajo in ungezdhlten Prachtstiicken aufweisen, bleibt immer
eine bedenkliche Begegnung. Zur Briitezeit verhalten sich Caiman
niger und Caiman sclerops nahezu gleich, wiahrend aufierhalb dersclben
sonderbarerweise das kleinere Jacaré- tinga allgemein als bissiger und
bosartiger gilt als das im Grunde phlegmatische und bis zu cinem
gewissen Grade feige Jacaré- acu‘‘.

Die weiblichen Krokodile beschrinken sich nun nicht allein darauf
sich moglichst lange Zeit bei dem Neste aufzuhalten und entweder
nur durch ihre bloSe Anwesenheit oder durch ihre erhohte Reizbarkeit
und Angriffslust Feinde von den Eiern fernzuhalten, sondern sie sind
auch merkwiirdigerweise den Jungen beim Ausschlipfen aus dem
Nest behilflich. Die eingehendsten Beobachtungen hat zu dieser
Frage Voertzkow in Madagaskar angestellt. Er schreibt dariiber:
., Wie die Sakalavaleute mir erzihlten, scharrt zur Zeit, wenn die Eier
zum Ausschliipfen rcif sind, das alte Tier die Grube auf; hieran zu
zweifeln, hatte ich keinen Grund, da ich selbst zahlreiche Gruben,
aus welchen der Sand entfernt war, und welche die zerbrochenen
Eischalen enthielten, besichtigt hatte. Es entstand nun die Frage,
woher weifl das Mutterticr, dafl dic Eier weit genug entwickelt sind
und es nun Zeit zum Aufscharren ist. Dies Ritsel hatte eine schr
einfache Lésung.

In dem Arbeitszimmer meines Hauses zu Majunga stehen einige
mit Sand gefiillte Kisten, in ithnen Krokodileier, um diese stcts vor
Augen zu haben und gegebenenfalls das Ausschliipfen der jungen
Tiere beobachten zu kénnen. Eines Tages horte ich in einer dieser
Kisten Tone erschallen und kam auf die Vermutung, dafl vielleicht
ein junges Tier ausgekrochen sei und, im Sande verborgen, im
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Ersticken diese Laute von sich gebe. Beim Nachgraben stellte sich
nun die ganz iiberraschende Tatsache heraus, dafl die Tone aus den
unverletzten Eiern selbst erschallten. Diese Téne sind so laut, dafi,
wenn die Eier frei liegen, man sie ganz deutlich im Nebenzimmer
hort. Sind die Eier mit Sand bedeckt, wie es in der Natur der Fall
ist, also etwa !/, m hoch, so sind die Téne etwas gedimpfter, aber
doch ohne Mihe deutlich auf die Entfernung einer Zimmerldnge
vernehmbar. Das Rufen der Jungen im Ei kann man jederzeit
anregen, wenn man mit starken Schritten an dem Orte, an dem sich
die Eier befinden, voriibergeht, wenn man an die Kiste, welche die
Eier enthilt, klopft oder das Ei in die Hand nimmt und etwas bewegt:
Jede Erschiitterung veranlafit die Jungen im Ei, Toéne von sich zu
geben. Da, wie oben bemerkt, das Muttertier auf dem Neste schlift,
wird es bei seinen Bewegungen oder seinem Wandern vom Wasser
zum Neste oder umgekehrt den Erdboden erschiittern und die Jungen
im Ei, die weit genug entwickelt sind, zur Erzeugung von Ténen
anregen. Das alte Tier scharrt dann den Sand aus der Grube und
nach einiger Zeit schlipfen die Jungen aus. Aus derartigen Eiern,
die ausgegraben und frei aufbewahrt wurden, krochen nach 3 Tagen
die Jungen aus. Die Toéne werden mit geschlossenem Munde hervor-
gebracht, wie es scheint, unter starker Zusammenpressung der Bauch-
muskeln, ungefdhr wie wir beim Schluckauf Téne erzeugen. Auch
der Klang ist dhnlich.

Sind die jungen Tiere ausgeschliipft, so wandert das alte Krokodil
mit ihnen zum Wasser. Mein Gehilfe, ein durchaus zuverldssiger
Mann, erzahlte mir, er hitte vor kurzer Zeit ein grofies Krokodil mit
einer Schar von etwa 20 Jungen iber eine Sandfliche zum Wasser
wandern sehen. Das alte Tier sei auffillig wild gewesen. Dafi die
eben geschliipften Jungtiere ohne Hilfe der Mutter imstande sein
sollten die iiber ihnen befindliche Sandschicht zu durchbrechen,
glaube ich nach meiner Erfahrung auf das Bestimmteste verneinen
zu diirfen. Von den Eiern, die mit einer etwa !/, m méchtigen Sand-
schicht bedeckt waren, zeigten zwar cinige schwache Versuche der
Jungen, auszuschliipfen, indem die Schale an einer Stelle zerbrochen
war; manchmal hatten die Jungen die Schnauzenspitze heraus-
gestreckt, waren aber stets abgestorben, wahrscheinlich aus Mangel
an Luft. Die nur schwach mit Sand bedeckten Eier bereiteten den
jungen Tieren beim Ausschliipfen keine Schwierigkeiten.*

Auch fiir die amerikanischen Alligatoren wird von HacmaNN (1)
angegeben, dafl die Jungen noch innerhalb der Eischale einige Stun-
den vor dem Auskriechen ein merkwiirdiges Quaken horen lassen,
das auf einige Meter Entfernung vernehmbar ist. Auf das Rufen
der Jungen hin scharrt dann die Mutter das Nest auf und erméglicht
den jungen Alligatoren das Auskriechen. Ohne die Hilfe der Mutter
soll es unmoglich sein, dafl sich die kleinen Tiere aus der dicht
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zusammengeprefiten Masse des Pflanzengewirres ihren Weg nach
auflen bahnen.

ScHOMBURGK gibt an fiir den Mohrencaiman (Caiman niger),
daf} sich die Weibchen auffallend lange mit regster Liebe der Jungen
annehmen, sie fortwihrend bewachen und mit grofiter Wut ver-
teidigen. Er hatte Gelegenheit, diese Tatsache aus eigener Erfahrung
kennenzulernen und schreibt dariiber: | In Begleitung eines In-
dianers ging ich eines Tages der seeihnlichen Ausbuchtung des
Arkarikuri entlang, um Fische mit Pfeil und Bogen zu schieflen. Auf-
merksam gemacht durch ein eigentiimliches Geschrei, das viel Ahn-
lichkeit mit dem junger Katzen hatte, glaubte ich mich schon in der
Nihe des Lagers einer Tigerkatze zu befinden, als mein Begleiter nach
dem Wasser wies und ,junge Caimane!‘ ausrief. Die Téne kamen
unter den Zweigen eines Baumes hervor, der sich infolge der Unter-
waschung seines Standortes in waagerechter Richtung tiber das Wasser
geneigt hatte und es mit den Zweigen beriihrte. Vorsichtig rutschten
wir auf dem Stamme bis zur Krone entlang, wo ich unter mir die
junge 1/, m lange Brut im Schatten versammelt sah. Da wir uns
nur etwa I m iiber dem Wasserspiegel befanden, war es dem Indianer
ein Leichtes, eins der jungen Tiere mit dem Pfeile zu erlegen und das
zappelnde kreischende Geschopf aus dem Wasser zu ziehen. In dem-
selben Augenblicke tauchte ein grofler Caiman, die Mutter, die, ohne
dafi wir sie bemerkt, uns schon lange beobachtet haben mochte,
unter unseren Fiflen zwischen den Zweigen empor, um ihre Jungen
zu verteidigen, wobei sie zugleich ein schauerliches Gebriill ausstief3...
Bald hatte das Gebriill noch andere Caimane unter uns versammelt,
die der wiitenden Mutter getreulich beistanden, wihrend diese sich
oft bis weit iiber die Schultern aus dem Wasser erhob, um uns von
unserem Standorte herunterzureifien... Wurde sie von einem unserer
Pfeile verwundet, dann zog sie sich einen Augenblick unter das Wasser
zuriick, tauchte aber schnell wieder auf und erneuerte ihren Angriff
mit verdoppeltem Ingrimm. Der bisher ruhige Wasserspiegel war
zur aufgeregten Wogenmasse geworden, da er ununterbrochen von
dem gekriimmten Schwanz gepeitscht wurde und ich mufi gestehen,
dafl die unglaubliche Kiithnheit des Tieres mir das Herz in doppelter
Schnelle schlagen machte. Ein einziger Fehltritt oder Fehlgriff
wiirde uns unmittelbar dem geéffneten Rachen des Tieres zugefiihrt
haben. Nachdem wir den Vorrat unserer Pfeile erschépft hatten,
hielt ich es doch fiir das Geratendste, uns so vorsichtig wie méglich
zuriickzuziehen. Halsstarrig folgte die Mutter uns bis ans Ufer, auf
dem sie jedoch zuriickblieb; denn am Lande ist der Caiman zu furcht-
sam, als daf} er gefdhrlich sein kénnte, scheint auch selbst die Wehr-
losigkeit, in der er sich auf festem Boden befindet, zu kennen, da
er auf dem Lande jedesmal schleunigst die Flucht ergreift, um in
das Element zu gelangen, in welchem er der gefdhrlichste Bewohner
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ist. Die Schilde des Jungen waren noch weich und biegsam; es

konnte also erst vor wenigen Tagen ausgeschliipft sein; schon aber

verbreitete es einen starken Moschusgeruch. Nicht weit von der

Stelle erblickten wir einen breiten Pfad am Ufer, der uns zu dem
etwa 10m vom Wasser
entfernten Lager der
Eier fihrte.*

d) Schlangen.

Wihrend vielfach

Schlangen ihre Eier

abseits von threm ge-

wohnlichen  Aufent-

haltsort in fauligen

modernden Stoffen ab-

legen und sich selbst

Abb. 1, Die nordamerikanische Schlange Heterodon platyrhinus. iiberlassen, wissen wir
Ein Weibchen mit seinen Eiern. [Aus BARBOUR (2).] il’l einigen Féillen, daB

die FEier von den

Weibchen mit dem Kérper umschlungen und bewacht werden, wie
dies auf einer hier beigegebenen Photographie im Bilde dargestellt
ist (Abb. 11). Auch bei lebendig gebdrenden Schlangen halten sich
vielfach die Jungen

noch einige Zeit in der

Nihe der Mutter auf,

kriechen auf ihr umher

und lassen sich von ihr

bewachen, wie dies

ebenfalls durch eine

Abbildung belegt wer-

den soll (Abb. 12). Die-

se Sorge des Mutter-

tieres fiir die Jungen

halt jedoch nicht allzu

lange an. Im allgemei-

nen scheint si we-
Abb, g2. Die lebendig gebarende Schlange FEutenia sirtalis. Ein . sie H.l.lr ¢
Weibchen mit seinen Jungen. [Aus BARBOUR (2).] nige Tage zu wihren.

2. Ausbriitung der Eier durch die Mutter.

Bei der Riesenschlange Python molurus briiten die Weibchen
cbenso wie bei Python sebae die abgelegten Eier aus. Wiederholt
hat man in zoologischen Girten genauere Beobachtungen iber dieses
Erbriiten der Eier angestellt. Es soll hier ein Bericht aus dem Zoo-
logischen Garten wiedergegeben werden, der sich auf cine west-
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afrikanische Riesenschlange (Python sebae) bezieht. Die Eier, welche
etwa so grofl waren wie Génseeier, waren in der Nacht vom 12. zum
13. Januar in Form eines kegelférmigen Haufens abgelegt worden,
um den sich die Schlange herumrollte, so dafl die Eier vollkommen
bedeckt wurden (s. Abb. 13). Wenn man sich ihr niherte, blies und
zischte sie voll Wut. Das Weibchen war vorher lingere Zeit mit
einem gleichartigen Ménnchen zusammengewesen und aus den be-
fruchteten Eiern schlipften Junge aus.

In einem anderen Falle wurden Beobachtungen an der Riesen-
schlange (Python molurus) angestellt. PINKERT berichtet, daf} grofle

Abb. 13. Eine ostindische Riesenschlange (Python molurus) um ihr Gelege geringelt.
(Aus HESSE-DOFLEIN.)

Weibchen aus Port Said in Kisten bezogen worden waren und dafl
sich zwei Tiere um ihre Eihaufen wendecltreppenartig herumgelegt
hatten. Die Schlangen waren auflerordentlich reizbar und lieflen
dumpf zischende Laute vernehmen. Eine sonderbare Erscheinung
war ein in kurzen Zwischenrdumen den Korper der Mutter iiber-
laufendes Zucken. Prof. Wirriam MarsHarL fand, daff die Tem-
peratur zwischen den spiralig liegenden Korperringen dicjenige des
Kastens um 8,25° C iiberstieg. Die ausschlipfenden Jungen steckten
zwischen den kranzférmig um den Eihaufen gelegten Ringen des
Korpers der alten Python-Mutter ihre Kopfchen hervor, schoben
sich ziingelnd hindurch und gelangten so nach auflen. In Abstand
von mehreren Tagen schliipften langsam etwa 30 Stiick Junge von
60—70 cm Linge aus. Neben ihnen lag ein Berg zusammengedriickter
merkwiirdig aufgeschlitzter Eier, die hellen flachen Ledertischchen
glichen. Dic jungen Pythons, welche anfangs ein férmliches Mcdusen-
haupt bildeten, entfernten sich nach und nach immer mehr von der
groflen Schlange. Die Riesenschlangenmutter nahm wihrend der
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ganzen Zeit keinerlei Nahrung zu sich, obwohl ihr von den Wirtern
als verlockendes Angebot fette Kaninchen vorgehalten wurden. Da-
gegen trank sie gierig eine grofie Schiissel Wasser aus.

3. Lebendig gebirende Reptilien,

Gewohnlich werden von den Reptilien die befruchteten mit einer
derben Hiille versehenen Eier abgelegt, bevor noch die Entwicklung
der Embryonen sich vollzogen hat. Wir sprechen in diesem Falle
von Oviparitdt. Bei einer groBlen Reihe von Reptilien ist es jedoch
moglich, dafl unter ungiinstigen Auflenbedingungen die Eier noch
etwas lingere Zeit im miitterlichen Korper zuriickgehalten werden
und dafl dann die Entwicklung innerhalb der Eischale fortschreitet,
ohne daf} engere Beziehungen zum miitterlichen Organismus gegeben
wiren. Auf diese Weise werden nicht nur weitgehend entwickelte
Eier abgelegt, die innerhalb kurzer Zeit nach der Eiablage Junge
auskriechen lassen, sondern es kann sich schon innerhalb der Eihiille
im miitterlichen Koérper unter Umstdnden die Entwicklung voll-
kommen vollziehen, so dafi gleich nach der Eiablage die Eihiille aui-
reiit und das Junge sozusagen lebendig geboren wird. Wir sprechen
in diesem Falle von Ovoviviparitdt. Dabei ist wesentlich, daf} die
Jungen im mitterlichen Kérper noch von den Eihiillen umschlossen
sind und dafl noch keine Erndhrungseinrichtungen oder sonstige
engere Beziehungen den Austausch zwischen miitterlichem und kind-
lichem Organismus erméglichen. Eine Viviparitit liegt nur dann
vor, wenn schon innerhalb des miitterlichen Korpers cngere Be-
zichungen zwischen Mutter und Kind bestehen und wenn vor allen
Dingen durch besondere Ausbildung von Blutgefafien ein Gas- und
Nahrungsaustausch erméglicht wird.

Es ist nun interessant, in welcher Weise Erndhrungseinrichtungen
bei den lebendig gebirenden Reptilien ausgebildet werden. Wir
kennen in der Wirbeltierreihe zwei verschiedene Formen von Mutter-
kuchen, ndmlich die Dottersackplazenta und die Allantoisplazenta.
Wihrend z. B. bei lebendig gebdrenden Haifischen eine Dottersack-
plazenta ausgebildet wird, ist bei den Siugetieren immer nur eine
Allantoisplazenta anzutreffen. Die lebendig gebidrenden Reptilien
kénnen beide Formen der Plazenta aufweisen, d. h. wir treffen bei
einer Art die Dottersackplazenta, bei der anderen Art die Allantois-
plazenta.

Wie GriacoMmini (2) feststellte, ist bei der lebendig gebarenden
Eidechse Gongylus ocellatus eine Dottersackplazenta vorhanden. Es
ist ja auch bei den Reptilien mit ihrer grofien Menge von Dotter
durchaus versténdlich, dafl sich das Organ, das bisher die Erndhrung
vermittelte, auch nach Verbrauch der Dottermenge im gleichen
Sinne betdtigt. Die Wandung des Dottersackes.legt sich nach dem
Dotterschwund in Falten und sie ndhert sich der Schleimhaut des
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Eileiters, die ihrerseits entsprechende Vertiefungen und Vorspriinge

aufweist. So fiigen sich Eileiterschleimhaut und Dottersackwand

zusammen und koénnen einen Nahrungsaustausch vornehmen. Beide

Fldachen liegen jedoch nicht so fest aufeinander, dafi sie sich un-

mittelbar beriihren, sondern es bleibt zwischen ihnen ein Raum fiir

eine Nihrmasse frei, die zum grofiten

Teil aus aufgelosten Gewebselementen

der Uterusschleimhaut hervorgeht und

die von dem Resorptionsepithel der

Dottersackfalten aufgenommen wird.

Bei dem gleichen Tier treffen wir je-

doch neben dieser Dottersackplazenta

bereits einen Ubergang zur Allantois-

plazenta. Im oberen Abschnitt der

gleichen Brutkammer wird ein enges

Netzwerk von Gefafikapillaren ausge-

bildet, das unmittelbar unter dem stark

abgeplatteten Wandepithel gelegen ist.

Die Embryonalhiillen, Serosa und

Allantois, die als einheitliches Allan-

tochorion gleichfalls groflen Reichtum

an Gefiflen aufweisen, legen sich den

Blutgefafien des mitterlichen Kor-

pers eng an. Nur ganz zarte Zellen

hautchen trennen an der Beriihrungs-

stelle die beiderseitigen Kapillaren

voneinander, so dafl leicht eine At-

mung und ein Austausch von Nah-

rungsstoffen stattfinden kann. Bei

manchen Reptilien, z. B. bei der Blind-

schleiche und einigen Schlangen, macht

sich die Anbahnung einer Allantois- )

plazenta nur durch groBeren GefAB- byt i oo chaeiden herasstios

reichtum der Uteruswand und der aus den umschlieBenden Oviduktwandun-

Embryonalhiillen bemerkbar. Die be- gen. od 1 normale unyerﬁn.derte Eileiter-
. . . wandung, od 2z zur miitterlichen Plazenta

deutendste Ausbildung einer Allantois-  ymgebideter Teit der Eileiterwandung,

plazenta ist bei der Eidechse Seps pl Fetalplazenta. [Aus GracoMint (r).]

chalcides festzustellen. Hier tritt die

Dottersackplazenta so gut wie ganz zuriick. Auf einem umfang-

reichen elliptisch gestalteten Bezirk der Allantois erheben sich

zahlreiche zotten- oder papillenartige, blutdurchtrinkte und von

hohen Zylinderzellen {iberzogene Falten; ihnen entsprechen aufs

genaueste Vorspriinge und Vertiefungen des angrenzenden Eileiter-

abschnittes, wie dies die Abb. 14 vor Augen fithrt. Das Epithel

zeichnet sich durch einen besonderen Driisenreichtum aus. Zwischen
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den beiden Schichten der Allantoisplazenta, namlich zwischen der
Uteruswand und der Allantoiswand, ist eine Nahrmasse aus zer-
fallendem Epithel angehduft. Wir haben also, was die Ausbildung
der Plazenta anlangt, bei dem zuletzt erwahnten Reptil dhnliche
Verhiltnisse wie bei den Sdugetieren mit ihrer Allantoisplazenta vor
uns, nur daf} dort die Bedeutung der Blutgefafle gegeniiber der
Embryotrophe tberwiegt.

MEeLL stellt Betrachtungen dariiber an, aus welchen Ursachen bei
bestimmten Reptilienarten ein Ubergang von der Oviparitit zu der
Viviparitit stattgefunden hat. Als Beleg dafiir, dafl die Eiablage
im Reptilierstamme das Urspriingliche ist, fithrt er an, dafl sie bei
den Schildkréten ausschliellich vorkommt und da8 auch bei vivi-
paren Schlangen der Zustand der Oviparitit durchlaufen wird. Bei
den in China vorkommenden Schlangenspezies, deren Embryonal-
entwicklung etwas besser bekannt ist (Enhydris, Trimeresurus,
Vipera) werden zuerst lederschalige Eier bis zu der fiir die Art typi-
schen Grofie entwickelt. Dann wird die Eischale riickgebildet und
der Embryo ruht in einer klaren, $ligen Fliissigkeit, die wahrschein-
lich vom Amnion abgeschieden wird und also eine fetale Bildung
darstellt.

Der Ubergang von der Oviparitit zur Viviparitit wird bei den
Reptilien dadurch ecrleichtert, dafl unter ungiinstigen Ablageverhilt-
nissen dic Eier wochenlang im miitterlichen Kérper zuriickgechalten
werden konnen. Platysternon, Clemmys nigricans, Natrix piscator,
dic in einem ummauerten Lotostiimpel gehalten wurden, legten
etwa I Monat spater als Freilandtiere ab oder als andere ge-
fangene Tierc, denen trockene Plitze zur Ablage der Eier zur Ver-
fiigung standen. In Gefangenschaft gehaltene Ringelnattern gaben
ihre Eier schon vielfach so spidt ab, daB sie schon nach 3, statt
wie sonst nach 7—8 Wochen schliipften. Bei Laceria vivipera soll
es gelungen sein, die Tiere durch Anwendung hoher Temperaturen
umgekehrt ovipar zu machen. Man gewinnt nach diesen Beob-
achtungen die Vorstellung, dafl sich die Viviparitat als Anpassung
an die Erfordernissc der Umwelt herausgebildet hat. Wir kénnen
folgende Gesetzmifligkeiten feststellen: Viviparitit findet sich bei
reinen Wassertieren, die also keine Gelegenheit haben ihre Eier
auf dem Lande abzulegen. Als Beispiele werden angefiihrt Hydro-
phiinen, Homalopsinen und Acrochordinen. Bei solchen Reptilien,
die gelegentlich oder regelmiflig an Land gehen, kommt Ovovivi-
paritidt oder Oviparitdt neben der Viviparitdt vor.

Ferner 148t sich feststellen, dafl Reptilien in kalten Gegenden,
sei es an einer bestimmten Kéiltegrenze eines Horizontal- oder Verti-
kalareals oder bei plotzlicher starker Abkiihlung in einer Gegend
wihrend der Nacht zur Ausbildung der Viviparitit neigen. So ist
der tropenfernste Gecko, der neuseeldndische Naultinus (Bewohner
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von Bergen bis 3700 m Hohe) vivipar. Unter den Agamiden sind es
die hochgebirgsbewohnenden Phrynocephalus des zentralasiatischen
Gebirgsstockes, unter den Lacertiden die kalte Gegenden bewohnende
Lacerta vivipera, unter den asiatischen Schlangen die nérdlichste
Spezies. Dic im siidlichen Tibet in Hohen bis zu 4200 m lebende
Natrix baileyi ist dagegen ovipar, da sie in der Nihe heifler Quellen
giinstige Bedingungen zur Eiablage findet.

In anderen Fillen konnen wir Viviparitit ber bestimmten Rep-
tilienarten feststellen, ohne dafl uns mit Sicherheit die Ursachen fiir
thre Entstehung bekannt wiren.

Schlubk.

Bet einer zusammenfassenden Betrachtung des Nestbaues und
der Brutpflege bei den Reptilien stellen wir keine so grofie Mannig-
faltigkeit wie bei den Fischen und Amphibien fest. Es hingt dies
damit zusammen, dafl die Reptilien als typische Landtiere im all-
gemeinen giinstigere Verhiltnisse fiir die Ablage und Unterbringung
der Eier vorfinden, als z. B. die in hoherem Grad auf das Wasser an-
gewiesenen Amphibien. Trotzdem war es moglich, hier eine ganze
Reihe interessanter Beispiele in einer zusammenfassenden Dar-
stellung aufzuzdhlen. Bei der Grofle vieler Reptilienarten, z. B. der
Krokodile, ist es uns natiirlich vielfach nicht méglich Beobach-
tungen iiber die Fortpflanzung in Terrarien oder unter den Bedin-
gungen in der Gefangenschaft anzustellen. Auch wird vielfach das
Verhalten der Reptilien wiahrend der Fortpflanzung durch die Ver-
héltnisse im Terrarium ungiinstig beeinflufit, so dafl nicht immer
ohne weiteres solche Beobachtungen als giiltig fiir freilebende Tiere
angesprochen werden kénnen. Immerhin konnte auf Grund des
Literaturstudiums eine groflere Reihe von Beobachtungen im Freien
und im Terrarium fiir diese Zusammenstellung ausgewertet werden.
Da #hnliche zusammenfassende Darstellungen bisher nicht vorliegen
und da vielfach die Literatur schwer zu beschaffen war, mag eine
gewisse Unvollstandigkeit entschuldigt werden.
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Einleitende Bemerkungen.

Die meisten Tiere leben in einer Umwelt, in der ihnen die Még-
lichkeit einer O,-Aufnahme gegeben ist, und bei ihnen liuft allgemein
mindestens ein grofler Teil des Stoffwechsels auf oxydativem Wege
ab. Wenn unter bestimmten Bedingungen der zur Verfiigung stehende
O, abnimmt oder ganz verschwindet, so gehen sie entweder zugrunde
oder sie miissen die Moglichkeit besitzen, der drohenden Schadlichkeit
auf irgendeinem Wege zu entgehen. Sie koénnen an respiratorisch
gunstigere Orte abwandern, bzw., falls es sich um Wassertiere handelt,
die Mikrosauerstoffschichtung ausniitzen [ALSTERBERG (I)]. Oder
sie konnen auch schr geringe O,-Mengen vermittels besonderer
Anpassungen (z. B. leistungsfihiges respiratorisches Pigment) aus-
niitzen, oder sie vermogen sich andere O,- Quellen nutzbar zu machen
(z. B. durch symbiontische Algen). Dies sind Wege, die uns hier
nicht ndher interessieren. Wir wollen uns hier nur mit der ganz
anders gelagerten Moglichkeit beschiftigen, dafi es nidmlich Tiere
gibt, welche in der Lage sind, die zur Fortfiihrung des Lebens nétige
Energie aus anoxydativen Prozessen zu schopfen. Diese Fihigkeit
zu anoxybiotischer Lebensweise im eigentlichen Sinne besitzen fiir

1 Aus dem Institut fir Schiffs- und Tropenkrankheiten Hamburg
(Direktor: Geheimrat FULLEBORN 1), Protozoologische Abteilung (Vorstand:
Professor REICHENOW).
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langere oder kiirzere Zeit in gréflerem oder geringerem Ausmafl dic
meisten, wenn nicht alle Wirbellosen. Um aber die dauernde Fort-
fiihrung anoxybiotischen Lebens zu gew#hrleisten, mufl es den Tieren
cinmal moglich sein, aus derartigen Prozessen ein fiir die Unterhaltung
eines aktiven Lebens ausreichendes Mafl von Energie zu gewinnen.
Dann miissen sie, wie ALSTERBERG (I) hervorhebt, auch bei O,-Mangel
assimilieren kénnen. Endlich diirfen sie selbstverstindlich nicht, wic
dies bei zahlreichen Tieren mit schwach ausgeprigten anoxybiotischen
Fahigkeiten geschieht, durch die bei der Anoxybiose entstehenden
Stoffwechselendprodukte geschidigt werden. Dies kann dadurch er-
reicht werden, daf§ die Schlacken aus dem Kérper eliminiert werden,
worauf besonders PUTTER (1) und LEsser (2) Nachdruck legen, oder
aber dadurch, dafl sie in einer fiir den Kérper nicht schiddlichen
Form in diesem abgelagert werden. Nur wenn diese Vorbedingungen
erfiillt sind, kénnen sehr Op-arme oder -freie Orte (z. B. Faulschlamm,
Sdugetierdarm) dauernd besiedelt werden. Im extremen Fall kann
die Anpassung an derartige Verhiltnisse soweit gehen, dafl Tiere
gegen O, empfindlich sind und durch ihn geschidigt werden. Man
kann so eine ganze Stufenleiter unterscheiden, die von den Tieren,
denen der O, schidlich ist, zu solchen fithrt, die Oy-Entzug nur sehr
kurze Zeit ertragen. Es ist demgemifl verstindlich, dafl man in
bezug auf die anoxybiotischen Fahigkeiten verschiedene Stufen unter-
scheiden kann, und zwar trennt man mit v. BRaND und Harniscu
die folgenden Gruppen:

A. Monobionten. Tiere mit obligatorisch anoxybiotischer Energie-
gewinnung.

I. Anaerobe Organismen. Tiere, die schon durch geringen Sauer-
stoffpartialdruck des Mediums geschidigt werden (z. B. Sapropel-
ziliaten).

2. Anoxybiotische Organismen. Tiere, die unter anoxybiotischen
Bedingungen, aber auch unter héherem Sauerstoffpartialdruck exi-
stieren kénnen und in letzterem Falle auch akzessorische oxybiotische
Prozesse zeigen, deren Standardenergiegewinnung jedoch immer, auch
unter anaeroben Bedingungen, rein anoxybiotisch erfolgt (z. B. er-
wachsene parasitische Helminthen). '

B. Amphibionten. Tiere mit fakultativ oxybiotischer und anoxy-
biotischer Energiegewinnung, bei denen die oxybiotische Energie-
gewinnung, wenn sie in gentigendem Ausmafl méglich ist, die anoxy-
biotische verdringt. -

1. Euroxybiotische Organismen. Tiere, bei denen anoxybiotische
Prozesse in einem solchen Ausmafli moglich sind, dafl sie infolge
Sauerstoffmangels ausfallende oxybiotische Prozesse fiir ldngere Zeit
oder gar dauernd ersetzen kénnen (z. B. Larven von Chironomus und
Prodiamesa; Owenia).
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2. Stenoxybiotische Organismen. Tiere, bei denen nicht geniigend
anoxybiotische Prozesse moglich sind, um bei Sauerstoffmangel aus-
fallende oxybiotische Prozesse vollig zu ersetzen, oder bei denen
erstere mit Schiadigungen fiir den Organismus verbunden sind, so daf3
sie nicht fiir lingere Zeit erzwungen werden konnen (z. B. Periplaneta,
Larve von Eutanyiarsus, Trypanosomen).

Selbstverstdandlich ist c¢s denkbar, dafl zwischen den Gruppen
Uberginge vorkommen, und in vielen Fillen sind unsere Kenntnisse
noch zu gering, um einen bestimmten Organismus einer dieser Gruppen
mit Sicherheit zuweisen zu kénnen. Immerhin erméglicht die gegebene
Einteilung eine einigermaflen zwanglose Gruppierung.

Wir werden uns in den folgenden Abschnitten einmal mit der
Verbreitung der anoxybiotischen Fahigkeiten bei den Wirbellosen
befassen, soweit Beobachtungen iiber das Verhalten der Tiere in der
freien Natur oder im Experiment vorliegen, dann aber werden wir
uns insbesondere mit der Natur der anoxybiotischen Stoffwechsel-
prozesse zu befassen haben. Wir konnen uns allerdings nicht immer
streng auf diese beschrianken. Einmal miissen wir die Tatsachen, die
iiber die O,-Aufnahme gewoéhnlich anoxybiotisch lebender Tiere
(besonders der parasitischen Wiirmer) vorliegen, eingehend beriick-
sichtigen, dann findet man schon bei zahlreichen Tieren bei normaler,
haufiger bei schlechter O,-Versorgung ein Wechselspiel zwischen
oxydativen und anoxydativen Prozessen, wobei die ersteren wenigstens
in kiirzester Form Beriicksichtigung finden miissen. Man begegnet
derartigen Prozessen in erster Linie bei massigen Tieren (z. B. nach
Henze, HarNisCH (3) u. a. bei Sipunculus, Actinien usw.), die ein
schlechtes Zirkulationssystem aufweisen. Hier bereitet die Diffusion
des O, in die tiefer liegenden Gewebe Schwierigkeiten, der O,-Druck
in ihnen kann schon bei normalem O,-Gehalt der Umwelt, deutlicher
meist bei sinkendem O,-Partialdruck, gleich Null sein (KrogH), und
in diesen Geweben miissen dann anoxybiotische Prozesse vor sich
gehen, wihrend gleichzeitig andere Gewebe desselben Tieres einen
oxydativen Stoffwechsel aufweisen. Es scheint mir aber kaum be-
rechtigt zu sein, eine scharfe prinzipielle Trennung zwischen Tieren
vorzunehmen, deren O,-Aufnahme mit wechselndem Partialdruck
wechselt und solchen, bei denen er konstant bleibt. Denn es scheint
mir sehr moglich — Anhaltspunkte flir diese Auffassung finden sich
z. B. in den von AMBERSON, MAYERSON und Scott verdffentlichten
Beobachtungen —, dafl es Tiere gibt, die Uberginge zwischen beiden
Gruppen bilden, in dem Sinne, dafl ihre Op-Aufnahme zwar in einem
bestimmten O,-Bereich konstant ist, dafl sie bei weiterem, keines-
wegs extremem Absinken des O,-Partialdruckes sich aber dann ver-
halten, wie etwa die Actinien. Es mag an diescr Stelle auch gleich
betont werden, dafl die Sauerstoffdiffusionshypothese zwar fur die
massigen Tiere die Verhiltnisse befriedigend zu erkliren vermag, dafi
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sie aber keineswegs allen Erscheinungen gerecht wird. So muf} sie
insbesondere hinfillig werden bei den Trypanosomen, bei deren
Winzigkeit die O,-Versorgung durch Diffusion sicher keine Schwierig-
keiten machen kann, und die zudem in einem sehr O,-reichen Medium
leben, bei denen aber doch cin grofier Teil der Prozesse anoxybiotisch
ablduft. Eine befriedigende Erklirung ist hier noch nicht zu geben.

Ich bespreche im folgenden die einzelnen Daten, wie sich dies bei
den Darstellungen der vergleichenden Stoffwechselphysiologie {WEIN-
LAND (8), KESTNER und PrLavuT, Scuurz] eingebiirgert hat, getrennt
fir kleinere und grofiere Tiergruppen. Dies Vorgehen erweist sich
auch bei der Zusammenfassung eines Teilgebietes als nétig, da die
Vielgestaltigkeit der Erscheinungen auch hier eine grofle ist, und
Verallgemeinerungen bei dem derzeitigen Stand unserer Kenntnisse
nur fiir die ganz grofien Linien méglich sind. So zeigt es sich ins-
besondere, dafl in allen bisher ndher analysierten Fillen Kohlehydrate,
und zwar besonders das Glykogen, als Muttersubstanz fiir die energie-
liefernden Prozesse in Frage kommen. Die Wege, auf denen dic
Energie aus dem Kohlehydratmolekiil gewonnen werden, sind nicht
iiberall die gleichen. Seit den grundlegenden Arbeiten WEINLANDSs
(1—4) wissen wir, dafl das Glykogen bzw. das Zuckermolekiil in
Kohlensdure und Fettsdure zerfallen kann, wobei es im Prinzip gleich-
giltig ist, ob es sich dabei um niederc Fettsduren, wie bei Ascaris,
oder um hohere, wie bei Fasciola, handelt. Es kann nicht daran
gezweifelt werden, dafl dieser Weg der Energiegewinnung bei den
verschiedensten niederen Tieren vorkommt. Die gegen die Lehre der
Fettsduregidrung erhobenen Bedenken [besonders SLATER (I, 3)]
konnen, wie weiter unten ausgefiihrt wird, nicht als stichhaltig an-
erkannt werden. Es hat sich aber neuerdings ergeben, dafl neben
diesem, frither allein bekanntem Wege, bei anderen Wirbellosen sich
auch jener findet, der bei den Vertebraten verwirklicht ist, namlich
die Bildung von Milchsdure als Endprodukt des anoxybiotischen
Kohlehydratabbaues. Eine solche Glykolyse findet sich z. B. bei
Periplaneta und in den Geweben von Ostrea. Es konnen auch die
beiden erwihnten Moglichkeiten kombiniert sein, wie bei Moniezia,
wie es lberhaupt nicht ausgeschlossen erscheint, dafl bei genauerer
Kenntnis der intermedidren Prozesse bei der Fettsiuregiarung ein
engerer Zusammenhang zwischen beiden Prozessen sich herausstellen
wird. (Vgl. die Jostsche Formulierung der Valeriansduregirung von
Ascaris.) Inwieweit neben Kohlehydrat Eiweif} als Energielieferant
bei anoxybiotischen Prozessen in Frage kommt, ist eine noch offene
Frage. Die Moglichkeit ist zuzugeben, ein sicherer Beweis steht noch
aus. Jedenfalls steht fest, dafl bei einem unter oxybiotischen Be-
dingungen ausgesprochenem , Eiweifitier', wie dem Blutegel, der
N-Stoffwechsel in der Anoxybiose stark eingeschriankt wird, und dafiir
Prozesse am Kohlehydrat in den Vordergrund treten. Fettartige
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Stoffc sind im allgemeinen als wenig Sauerstoff enthaltende Sub-
stanzen fiir die Tiere wihrend der Anoxybiose nicht verwertbar.
Fille von anoxybiotischem Fettverbrauch sind mit einiger Sicherheit
bisher nur vom Ascaris-Ei und einigen Calliphora-Entwicklungs-
stadien bekannt, dic einschldgigen Prozesse bediirfen noch weiterer
Klirung.

Wir wenden uns nun den einzelnen Gruppen zu, wobei der zoo-
logischen Systematik nur im groflen gefolgt sei; fiir die Zusammen-
fassung und Anordnung im einzelnen war der Stand unserer Kenntnissc
iiber einschligige Prozesse mafigebend.

Freilebende Protozoen.

In der freien Natur gibt es manche Protozoengemeinschaften, dic
cin Leben ohne elementaren Sauerstoff aushalten miissen und zum
Teil sogar nur ein solches fihren kénnen. Hierher gehort zunédchst
die von LAUTERBORN (I, 2) entdeckte Faulschlammfauna, dic in
bezug auf Protozoen aus Ciliaten, Flagellaten und Rhizopoden besteht.
Uber das okologische Verhalten der cigenartigen Ciliatenfauna sind
wir durch cine eingehende Untersuchung von WETZEL unterrichtet.
Er konnte zeigen, dafl nur die tiefsten Schichten der im allgemeinen
recht flachen Faulschlammgewdsser O,-frei (und H,S-haltig) sind.
Daraus ergibt sich, dal nur die im und unmittelbar iiber dem
Schlamm lebenden Arten auf stindige Fortfiihrung anoxybiotischen
Lebens angewiesen sind, ja es scheint sich hier um anaerobe Orga-
nismen zu handeln. Wahrscheinlich werden viele Arten, die in der
Grenzschicht zwischen O,-freiem Grund und O,-reichem Oberflidchen-
wasser leben, Amphibionten sein. Eine #hnliche Fauna kommt, wic
aus den Listen LAckeyvys hervorgeht, auch in Abwassern vor, und
auch hier handelt es sich wenigstens zum Teil um Fille von An-
aerobiose. Endlich findet man auch in Seen und Teichen, in denen
das Grundwasser periodisch unter Umstdnden fiir monatelange
Perioden O,-frei wird, oder wo dieser unter dem Eise schwindet,
auch zu solchen Zeiten cine reichhaltige Protozoenfauna, die, wic
aus den Angaben BirGes und Jupays (2), Jupavs (1), Hurrs und
ZuiNkiNs hervorgeht, um grofiten Teil aus Arten besteht, die man
sonst in O,-haltiger Umgebung findet, so daf} es sich also um Amphi-
bionten handelt. Allerdings scheinen in diesem Punkte Ausnahmen
vorzukommen. JupAy (2) fand im Mendotasec ein vielleicht zur
Gattung Enchelys gehoriges Infusor nur dann, wenn im Wasser kein
clementarer Sauerstoff nachzuweisen war. Da die CO,-Verteilung
und die Temperaturverhidltnisse das Tier nicht beeinflufiten, vermutet
Jupay obligatorische Anoxybiose = Anaerobiose der oben gegebenen
Nomenklatur. Sie ist hier allerdings nur aus dem -dkologischen Ver-
halten erschlossen, wihrend LackEY die Verhiltnisse beim Abwasser-
flagellaten Trepomonas agilis experimentell analysierte. Das nur bei
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Abwesenheit von Sauerstoff auftretende Tier verschwand rasch aus
dem Wasser, wenn dieses durchliftet wurde. Dafl es sich dabci
wirklich um eine Wirkung des Sauerstoffs handelt, erscheint wahr-
scheinlich, wenn man die LackeEvsche Angabe beriicksichtigt, daf}
die Abwasserprotozoen gegen Anderungen der py, Temperatur, der
iibrigen gelosten Gase und der Futtersubstanzen recht unempfind-
lich sind.

Fiir die Frage nach den anoxybiotischen Fahigkeiten gewohnlich
O,-bediirftiger Pretozoen liegen eine Anzahl Untersuchungen fiir
Rhizopoden und Ciliaten vor. Bei den ersteren scheinen sie im all-
gemeinen nur relativ gering ausgebildet zu sein. Nach den Experi-
menten von Isuikawa und HULPIEU an Awmoeba proteus und von
PaNTIN an kleinen marinen Limax-Amoben ergibt sich, dafi sie bei
volligem O,-Entzug die Bewegungen nach einigen Stunden einstellen,
wihrend sie allerdings partiellen Sauerstoffentzug (bei Amoeba proteus
z. B. bis zu 0,005 Atmosphirendruck) ertragen kénnen. Auch im
ersten Fall tritt nach Wiederverbringen in sauerstoffhaltige Um-
gebung Erholung ein, die um so liangere Zeit beansprucht, je aus-
gesprochener der Sauerstoffmangel gewesen war. Uber den Mecha-
nismus des anoxybiotischen Stoffwechsels sind wir bisher nicht ndher
unterrichtet. Es ist bemerkenswert, dafi EMERSON bei Amoeba proteus
szwar beil oxybiotischer Versuchsleitung einen lebhaften Gasstoff-
wechsel feststellen, aber in glukose- oder bikarbonathaltigem Medium
keine Anhaltspunkte fiir den Ablauf anoxybiotischer Prozesse bei
Ausschlufl von O, finden konnte. Es ist auf Grund der vorliegenden
Angaben allerdings nicht zu entscheiden, ob es sich um rasches Ab-
sterben handelte oder um eine so starke Herabsetzung des Stoff-
wechsels, dafl eine quantitative Erfassung nicht moglich war. Ob
Cysten von Amében Sauerstoffentzug besser vertragen als vegetative
Tiere, bleibt zu entscheiden. Vielleicht handelt es sich bei dem von
vAN RooveN mitgeteilten Fall um solche. Er hielt namlich Platten-
kulturen von Bacterium typhosus, die mit Hartmanella Castellani
beimpft waren, I Woche lang unter anaeroben Bedingungen, wobei
keinerlei Vermehrung der Amoben stattfand. Diese trat aber sofort
wieder auf, wenn die Platten unter normale atmosphirische Be-
dingungen gebracht wurden. Es wire von Interesse, bei derartigen
Rhizopodenformen, die wenigstens eine gewisse Zeitlang anoxy-
biotisch leben konnen, nach Glykogen zu suchen; es scheint dies
bisher nicht geschehen zu sein. Denn reichlicheres Vorkommen von
Glykogen und eventuell anderen Polysacchariden ist gerade von
solchen Rhizopoden bekannt, die in der freien Natur grofle anoxy-
biotische Fahigkeiten besitzen. Diese sind erwiesen fiir Pelomyxa und
Difflugia durch die Angaben von LAUTERBORN (2) und Jupay (1),
wiahrend der Polysaccharidnachweis hier durch Storc, LEINER und
ZtrzER gefiihrt wurde.
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Was die Ciliaten betrifft, so ist die Fahigkeit sicher O,-ver-
brauchender Ciliaten (Paramaecium, Colpidium, Spirostomum usw.)
unter experimentellen Bedingungen volligem Sauerstoffentzug zu
widerstehen, weit verbreitet [PUTTER (1), LOHNER, FAURE-FREMIET,
LEoN, MAYER und PranteFoL (I, 2), Karmus, Lworr]. Die Lebens-
dauer variierte in diesen Versuchen stark, je nach den Versuchs-
bedingungen und den verwendeten Tieren. So hielten die Paramaecien
nach POTTER Op-Entzug in einem grofleren Quantum Flissigkeit
besser aus als in einem hingenden Tropfen (Wirkung der Exkrete,
vgl. hierzu LOHNER), so starben nach dem gleichen Autor Hunger-
tiere friither als gut genidhrte, so wurde die Anoxybiose bei 4% linger
ausgehalten als bei héherer Temperatur (FAURE-FrREMIET und Mit-
arbeiter). Auffallend ist, daff die Zeiten, die fiir die Widerstands-
fahigkeit dem Sauerstoffentzug gegeniiber genannt werden, im
Experiment wesentlich kiirzer sind, als man sie nach den Beob-
achtungen im Freien [z. B. Jupavy (1)] erwarten miifite. Man muf3
vielleicht daran denken, dafl der im Versuch verwirklichte plétzliche
Ubergang von Oxybiose zur Anoxybiose fiir die Tiere schidlich ist,
und eine allmahliche Anpassung, wie sie im Freien ja wohl immer
moglich ist, erforderlich ist. Nach dieser Richtung deuten auch
einige Beobachtungen von ZHINKIN an Stentor. Es wire von Interesse,
dieser Frage auf breiterer Grundlage experimentell naher zu treten.

In bezug auf den Stoffwechsel bei der Anoxybiose ergaben die
Versuche PUtTERs (1), der bei seinen Paramaecien in verschiedenem
Mafle gestapeltes Glykogen! fand, dafi dieses dabei verschwand. Ob
allerdings der anoxybiotische Stoffwechsel rein auf Kosten des Kohle-
hydrates geht, erscheint ihm zweifelhaft, da auch glykogenarme Para-
maecien offenbar zu lingerem anoxybiotischen Leben befdhigt sind.
PoTTER Vermutet, daBl auch Eiwei} eine Rolle spielen kénne. Seine
Tiere gingen unter typischen Inanitionserscheinungen zugrunde, und
diese treten charakteristischerweise viel frither auf als bei oxy-
biotisch gehaltenen Kontrollen, die hungerten, eine Folge davon, daf3

1 Die Fahigkeit, Glykogen zu stapeln, ist bei freilebenden Ciliaten offen-
bar weit verbreitet; s. CERTES (1), BARFURTH, MAUPAs, MEISSNER, ZWEI-
BAUM, STUDITZKY, ZHINKIN, RAMMELMEYER, LAUTERBORN (2). Nach
GroBIECKA und WaSILEwskKA betragt der Glykogengehalt gut gendhrter
Paramaecien 14,9% der Trockensubstanz.

Von besonderem Interesse wire es, die typischen Faulschlammciliaten
auf ihren Glykogengehalt hin zu priifen. LAUTERBORN (2) bringt iiber diese
keine spezielleren Angaben, er bemerkt ausdriicklich, daf8 ihnen offenbar
auBer dem Glykogen noch andere Energiequellen zur Verfiigung stehen
miifiten, denn bei Ctenostomiden konnte er keine Glykogenreaktion erhalten.
Auffallend und der weiteren Klarung bediirftig sind auch die Angaben von
LAUTERBORN (1) und WETZEL, die bei verschiedenen Faulschlammciliaten
(z. B. Dactylochlamis und Lagynus) reichlich fettartige Stoffe fanden, da
bei diesen anoxybiotisch lebenden Tieren eine Fettverwertung nur schwer
denkbar erscheint.
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die Spaltungsprozesse wesentlich weniger Energic liefern als die Oxy-
dationen. Die Wichtigkeit der Kohlehydrate fiir das sauerstofffreie
Leben von Ciliaten geht auch aus der Beobachtung LwoFrs hervor,
der feststellte, dafl Glaucoma piriformis in einem glukosehaltigen
Medium 3 Tage lang ohne Sauerstoff leben konnte, wahrend die Tiere
ohne Zucker nach dieser Zeit schon tot waren. Anhaltspunkte tiber
die Natur der entstehenden Stoffwechselendprodukte haben die bisher
erwahnten Versuche nicht ergeben, man mufl aber auch hier wohl
an dic Produktion irgendwelcher niederer Sduren und auch besonders
hoherer Fettsduren denken. Die crste Moglichkeit ergibt sich aus der
Feststellung EMERsoNs, dafl 80cmm Blepharisma bei 20° in einer Stick-
stoffatmosphire 12,5 cmm CO, aus Bikarbonat befreiten, die zweitc
Moglichkeit ist durch dic interessanten Beobachtungen ZHINKINs dar-
getan worden. Er stellte ndmlich fest, dafl bei Stentor unter anoxy-
biotischen Bedingungen das im Kérper unter Umstinden reichlich
angehaufte Glykogen verschwindet, und dafl dann morphologisch
nachweisbares Fett auftritt. Dies konnte sowohl unter experimentellen
Bedingungen als auch im Freien beobachtet werden, wo in einem
Teich wihrend des Winters unter dem Eise der Sauerstoff fiir langere
Zeit vollig verschwand. Wenn die Tiere dann unter oxybiotische
Bedingungen gebracht wurden, verschwand, eine bestimmte Tem-
peratur vorausgesetzt, das Fett wieder. Der russische Forscher zieht
mit einiger Reserve den Schlufl, dafi das Fett unter anoxybiotischen
Bedingungen aus dem Glykogen entstanden sei, und man darf wohl
annehmen, daf} es auch hier dem Organismus, ganz wic beim analogen
Prozefl von Fasciola, auf die dabei freiwerdende Encrgic ankommt.
Es wiirde sich also hier um cine ctappenweise Verwertung des energie-
reichen Zuckermolekiils in Abhéngigkeit vom Sauerstoffgehalt der
Umgebung handeln.

Man muB mit der Méglichkeit rechnen, daB dieser Proze8 bei freilebenden
Protozoen eine groBere Verbreitung hat. Dafiir sprechen einige im Voriiber-
gehen gemachte Beobachtungen ZHINKINs an Prorodon teves und Loxodes
rostrum. Schon frither hatte PACINOTTI bei Pavamaecium den Ubergang von
Glykogen in Fett wahrscheinlich gemacht und DOFLEIN einen analogen
ProzeB an der Stirke in den Cysten des Flagellaten Polytomella agilis vor
dem Ausschliipfen beobachtet. Freilich ist in diesen letzten Fillen ein Zu-
sammenhang mit der O,-Versorgung nicht deutlich. Es wire aber von
Interesse, die Verhiltnisse von dieser Seite her einer neuen Untersuchung
zu unterziehen.

Parasitische Protozoen.

Wir wollen uns zunichst mit den Darmprotozoen beschiftigen,
die, sowcit sie im Dickdarm hoherer Wirbeltiere schmarotzen, unter
natiirlichen Bedingungen anoxybiotisch leben miissen, falls sie nicht,
wie unter besonderen Umstanden Entamoeba histolytica oder Balan-
tidium coli in die Gewebe eindringen, wo natiirlich eine Sauerstoff-
versorgung durchaus mdéglich erscheint. Es ist demzufolge nicht
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erstaunlich, dafi diese Formen auch aufierhalb des Wirtskorpers unter
anoxybiotischen Bedingungen kultiviert werden kénnen. Dies zeigten
fir Entamoeba histolytica DoBELL und LaipLaw, sowie in bezug auf
partielle Anaerobiose POINDEXTER, fiir Darmtrichomonaden AN-
prews und vor allem CLEVELAND (2, 3), der Trichomonas fecalis
3 Monate lang unter streng anacroben Bedingungen ziichtete und
neuerdings WitTE fiir Trichomonas genitalis aus dem Rinderuterus.
Mit Balantidium coli endlich wurden entsprechende Versuche durch
ScHUMAKER, TaNaBE und KoMapa, sowie Nacanana durchgefiihrt.
Wihrend aber Pritze und etwas weniger scharf formuliert schon
friher BARRET und YARBROUGH angenommen hatten, dafi dieser
Ciliat ein anaerober Organismus sei, hat ScHUMAKER durch Kulturen,
die zum Teil unter erhéhtem Sauerstoffdruck vorgenommen wurden,
nachgewiesen, dafl dem nicht so sein kann. Da auch die Kultur
der parasitischen Amoben und Trichomonaden bei Luftzutritt im
allgemeinen ohne weiteres gelingt, dirfte es sich in all diesen Fallen
um Amphibionten handeln. Fehlschlige in der Kultur nach der einen
oder anderen Richtung beweisen nichts, da mit Ausnahme der WiTTE-
schen und Cuarronschen Kulturen immer mit Bakterienbegleitung
gearbeitet wurde, und sich mit Verdnderungen des O,-Druckes natiir-
lich auch die Bakterienflora und damit die auf die Protozoen ein-
wirkenden Stoffwechselendprodukte d4ndern kénnen. Immerhin ist es
aber moglich, daf} einesteils zu starke O,-Versorgung die Tiere doch
schidigt!, denn bei Trichomonas fecalis gelangen CLEVELAND (3)
Kulturen mit abgetoteten Bakterien als Nahrung nur dann, wenn
der O,-Druck in den Rohrchen durch Uberschichtung mit fliissiger
Vaseline herabgesetzt wurde. Ohne diese Mafinahme aber nur, wenn
lebende Bakterien vorhanden waren, die offenbar O,-zehrend wirkten.
In dhnlicher Weise hatte frither schon Cuatron (I, 2) bei der Kultur
einer Trichomastix-Art den Eindruck gewonnen, dafl ein Ubermaf
von Sauerstoff schidlich war, wihrend er aber andererseits fand,
daBl die Tiere geringe O,-Spuren benétigten. Dies steht nicht im
Widerspruch mit dem oben Gesagten, denn die CHaTTONschen Flagel-
laten waren aus einem Gecko isoliert, und zwar aus dessen Blut,
wohin sie offenbar sekundar aus ihrem eigentlichen Wohnort, dem
Darm, eingewandert waren, und es ist durchaus moglich, daf} der
Darm des Geckos nicht so weitgehend O,p-frei ist, wie jener der
Sdugetiere.

Ob die zur Gattung Lamblia gehdrigen Parasiten Anoxybionten sind, er-
scheint zweifelhaft, da sie als im Duodenum und den oberen Diinndarm-

abschnitten lebende Parasiten wohl nicht ganz von Sauerstoff abgeschnitten
sind. Sie haben zudem die Gewohnheit, sich mit ihren Saugndpfen an den

1 Bei einem O,-Druck von 3,5 Atmosphiren gehen nach CLEVELAND (1)
Trichomonas-Kulturen rasch ein. Bekanntlich gelang es ihm auch, durch
Einwirkung erhéhten O,-Druckes Kaltbliiter von ihren parasitischen Protozoen
zu befreien.
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Darmzellen festzusetzen und koénnten auf diesem Wege Sauerstoff beziehen.
Bemerkenswert ist, daB diese Tiere offenbar einen lebhaften Kohlehydrat-
stoffwechsel haben. DEescHIENs beschreibt die Fahigkeit der Lamblien, aus
dem Darminhalt geléste Stirke aufzunehmen und dieses iiber Dextrin in
Glykogen iiberzufiihren, ein ProzeB, der auch in den Cysten vor sich geht.

Wihrend sonst iiber den Stoffwechsel der hierher gehérigen Fla-
gellaten nichts Néaheres bekannt ist, besitzen wir einige Anhaltspunkte
tber jenen der Amében und Ciliaten. Was zunichst die ersteren
anbetrifft, so steht seit den Untersuchungen von KUENEN und
SWELLENGREBEL (I, 2) fest, dafl man unter natiirlichen Bedingungen
in vegetativen Amoben verschiedener Art gelegentlich Glykogen
findet, sowie dafl auch in deren Cysten unter Umstinden reichlich
Glykogen vorkommt. Bei Entamoeba histolytica und coli findet man
solches mit Regelmifligkeit nur in unreifen Cysten, in reifen ist es
gewohnlich ganz verschwunden. Bei Endolimax nana sind die Ver-
héltnisse etwas variabel, wihrend sich in den Cysten von Fodamoeba
Biitschlii immer grofie Glykogenmengen finden. Das relativ seltene
Vorkommen nachweisbarer Glykogenspeicherung in den vegetativen
Stadien einerseits und das konstante in den Cysten andererseits ist
auffallend, da die Amoben kurz vor der Encystierung keine Nahrung
mehr aufnehmen diirften. Es legt den Gedanken nahe,. dafl das
Glykogen, das hier ja immer nur histologisch nachgewiesen werden
kann, aus einer im Korper gespeicherten, nicht firbbaren Vorstufe
entsteht, und wenn diese Vermutung zutrifft, kénnte man auch unter
normalen Verhiltnissen einen lebhaften Kohlehydratstoffwechsel ver-
muten. Dafiir sprechen auch Kulturerfahrungen. Wie zuerst DoBELL
und LampLaw gezeigt haben, vermehrt sich Entamoeba histolytica
in der Kultur nur bei Anwesenheit von Reisstirke befriedigend.
Dann findet man auch im Plasma der vegetativen Amoében reichlich
Glykogen, und auch die Glykogenvakuolen werden gréfer. Die
Bedeutung des Glykogens ist infolge seines schnellen Verschwindens
beim Reifungsprozefl noch durchaus unklar. Etwas durchsichtiger
sind die Verhéltnisse bei den Jodamobencysten. Hier hat zuerst
DoseLL darauf hingewiesen, dafl bei ihnen das Glykogen auflerhalb
des Wirtskorpers langsam verschwindet, dafl es also als Nahrungs-
reserve aufzufassen sei. v. BRAND (3) stellte auBer einer Verkleinerung
der Glykogenvakuole auch Veranderungen in der Glykogenmorpho-
logie fest, die als der Ausdruck einer Konzentrationsherabsetzung
anzusprechen sind. Versuche tiber den Glykogenschwund unter oxy-
biotischen und anoxybiotischen Bedingungen ergaben, daff er in
beiden Fillen in bezug auf die Intensitdt recht gleichartig verlduft,
so dal man annehmen kann, dafl auch bei der Gegenwart von Sauer-
stoff am Kohlehydrat Spaltungsprozesse vorherrschend sind. Es
ergibt sich demnach, dafl das Glykogen als Energielieferant fiir an-
oxybiotische Prozesse in Frage kommt, und das ist fiir die Tiere
wertvoll, da sie hdufig unter Bedingungen geraten konnen, die solche
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notwendig machen. Freilich mégen bei Fodamoeba Biitschlii auch
noch andere Wege in Frage kommen, denn sowohl DoBeLL als
v. BrRanD fanden, dafl die Cysten auch noch eine Zeitlang zu leben
vermogen, wenn die Glykogenreserve aufgebraucht ist.

Was nun die Ciliaten anbetrifft, so kann man fiir Balantidium
mit DANIEL annehmen, dafl sich bei O,-Abschlufli die Prozesse in
erster Linic am Kohlehydrat abspielen, denn einesteils sind diese
Protozoen immer mit Stidrkekornern vollgefressen, und auch ihr
Plasma gibt ecine kriftige Glykogenreaktion (vgl. auch JirovEc),
und andererseits gelingt die Kultur auch dann viel besser, wenn
dem Medium Stirke zugefiigt wird, wihrend z. B. Inulin wesentlich
schlechter ausgenutzt zu werden scheint (SCHUMAKER).

Wenn man dagegen, wie dies DANIEL tat, den respiratorischen Quotienten
von Balantidien unter oxybiotischen Bedingungen bestimmt, so findet man
Werte, die zwischen 0,82 und 0,91 liegen, und nur in einem Fall ergab sich
der abweichende Quotient von 0,64. Dies zeigt, daB3 die Tiere unter ent-
sprechenden Bedingungen reichlich Sauerstoff aufnehmen und — unter der
Voraussetzung, dafl Bakterienwirkung wirklich so weitgehend ausgeschaltet
war, wie der amerikanische AutorA annimmt — daB unter oxybiotischen
Bedingungen der Kohlehydratstoffwechsel weitgehend in den Hintergrund
tritt. Auffillig ist hier indes, daB in Kulturen auch ohne O,-Ausschluf
Starkezusatz notwendig ist. Vielleicht ist aber auch hierbei der O,-Gehalt
am Grunde der Kulturréhrchen, wo sich die Tiere aufhalten, durch Bakterien-
tatigkeit herabgesetzt.

Von weiteren parasitischen Darmciliaten sind noch einige Daten
fir Opalinen und Nyctotherus cordiformis durch PUTTER (1) bekannt-
geworden. Erstere lieflen sich unter anoxybiotischen Bedingungen
relativ lange am Leben erhalten, wenn das Kulturmedium getrock-
netes Hithnereiweifl oder Harnsiure enthielt. PUTTER vermutet, dafl
die Tiere die Energie aus Prozessen schopfen, die sich an den Proteinen
abspielen, da er keine Hinweise auf gespeicherte Polysaccharide fand.
Demgegeniiber ist zu betonen, dafi BARFURTH bei zahlreichen Exem-
plaren eine deutliche Glykogenreaktion erhielt, so dafi die Moglich-
keit eines Kohlehydratstoffwechsels doch nicht von der Hand ge-
wiesen werden kann. In bezug auf die entstehenden Stoffwechsel-
endprodukte ist von Interesse, dal KEpRowsky angibt, die Aus-
scheidung einer organischen Siure gefunden zu haben. Eine weitere
Ausarbeitung dieses Befundes scheint mir indes notig zu sein. Wenn
bei den Opalinen die Frage nach dem Kohlehydratstoffwechsel nicht
ganz klar ist, so ist wenigstens fiir den zweiten untersuchten Frosch-
parasiten, Nycthotherus, ein solcher aufierordentlich wahrscheinlich,
speichert das Tier doch (Btrscuri, BarrurTH) grofle Mengen von
Paraglykogen. Wihrend die Tiere nach PUTTER ohne Nahrung unter
anoxybiotischen Bedingungen hochstens 3—4 Tage am Leben blieben,
taten sie dies in anaerob faulenden Eiweifllosungen bis zu 50 Tagen. Dies
ist natiirlich kein Beweis fiir einen lebhaften Eiweifistoffwechsel, denn
die Tiere konnen z. B. aus Bakterienleibern Zucker gewonnen haben.
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An die Besprechung der Darmprotozoen wollen wir kurz eine
Besprechung der Panseninfusorien anschlieflen. Diese leben in einem
Medium, dessen O,-Gehalt wohl etwas wechseln diirfte, doch kann
man mit stark ausgebildeten anoxybiotischen Fihigkeiten rechnen,
da die Pansengirung eine typisch anaerobe ist. Demzufolge konnte
Knotu bei Ziichtungsversuchen unter teilweise anaeroben Be-
dingungen eher ein etwas lingeres Uberleben (einige Tage im ganzen)
finden als bei Oxybiose. Die Versuche zeigen immerhin, dafl die
Tiere mindestens eine Zeitlang weitgehenden O,-Abschlufl ertragen.
Bei der Suche nach Kraftquellen fiir anoxybiotische Prozesse kommt
man auch hier wieder auf Kohlehydrate. CerTEs (2), ScHULZE (I, 2)
und WEINECK haben den Nachweis gefithrt, daffi sowohl im Plasma
der Panseninfusorien wie auch in den Skeletplatten reichliche Mengen
eines glykogenartigen Koérpers gespeichert werden, der wohl mit dem
Btrscurischen Paraglykogen identisch sein diirfte. Die starke Inten-
sitit des Kohlehydratstoffwechsels geht aus den Versuchen Triers
hervor. Er konnte zeigen, dafi die Tiere in der Lage sind, sowohl
aus aufgenommenen Stirkekdrnern, aber auch, wenn sie in einer
2,5%igen Trauben- oder Milchzuckerlosung gehalten werden, das
typische Polysaccharid aufzubauen, dafi offenbar aber daneben fiir
die Tiere chlorophyllhaltige Nahrung ein unbedingtes Erfordernis
ist. Von Interesse ist, dafl diese Umwandlung relativ rasch vor. sich
geht. Wihrend nach UsueLLr bei Stirkefiitterung das Maximum in
Hinsicht auf die Zahl der mit Stirke beladenen Infusorien 4 Stunden
nach Fiitterung des Wirtes erreicht ist, liegt jenes fiir die Glykogen-
speicherung bei 6 Stunden. Mit der damit dokumentierten Intensitit
des Kohlehydratstoffwechsels steht in Einklang, dafi beim Hungern
das im Koérper aufgestapelte Polysaccharid relativ rasch verschwindet,
am intensivsten festgehalten wird es offenbar in den Skeletplatten
(TRIER).

Wir kommen nun zu zwei weiteren Protozoengruppen, bei denen
die Verhiltnisse wesentlich anders gelagert sind als bei den bisher
besprochenen. Das sind zundchst die Trypanosomidae. Es mag
zunachst befremdlich erscheinen, dafi diese im Blute lebenden Tiere
iiberhaupt in diesem Zusammenhang genannt werden. Tatsichlich
ist auch fiir die Blutformen der Trypanosomen zuerst durch Nauss
und Yorxke, spiter durch v. FENYVEssy und REINER (I,2) der
Nachweis erbracht worden, dafl sie Sauerstoff verbrauchen. Die
Versuche der zuletzt genannten Autoren ergaben aber die wber-
raschende Tatsache, dafi trotzdem offenbar ein grofer Teil der Prozesse
anoxybiotisch verlduft. In Gaswechselversuchen wurde wesentlich
mehr Kohlensdure abgegeben als bei vollstindigen Oxydations-
vorgiangen moglich wire, und zwar war das Ausmaf} der Spaltungs-
vorginge im oxybiotischen Versuch etwa ebenso grofl wie im an-
oxybiotischen. Da sich nun simtliche Autoren [YorkE, Apams und
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MurGcaTROYD, REGENDANZ, V. BRAND (5)] dariiber einig sind, dafl
die Trypanosomen einen sehr regen Zuckerstoffwechsel besitzen und
v. BRanD wahrscheinlich machen konnte, dafi der Eiweifstoffwechsel
nur sehr geringfiigig ist, missen sich die Prozesse am Zucker abspielen,
und zwar mufl man hier an eine Sduregarung, aber nicht an eine
Glykolyse im eigentlichen Sinne denken. Letzteres hatten v. FENY-
vessy und REINER (I, 2) sowie GEIGER, KLIGLER und COMAROFF
getan, erstere, weil sie bei in vitro-Versuchen ein Sauerwerden der
Lésung, letztere, weil sie unter entsprechenden Bedingungen eine
Erniedrigung der Alkalireserve beobachtet hatten. Damit ist aber
nur die Bildung einer Siure tUberhaupt bewiesen, um Milchsdure
kann es sich nicht handeln, denn v. BRAND, REGENDANZ und WEISE
konnten mit einer direkten Milchsduremethodik zeigen, dafi die
Trypanosomen keine solche an ihre Umgebung abgeben. Fir die
Richtigkeit der Annahme unvollstdndiger Zuckeroxydation auch bei
Anwesenheit von Sauerstoff spricht ein Vergleich zwischen der von
v. FENYVEssy und REeINER gefundenen Zahl fiir die Sauerstoffauf-
nahme (1000 Millionen Trypanosomen in I Stunde 0,07 mg O,) mit
der unter entsprechenden Bedingungen, allerdings aber an einem
anderen Material gefundenen fiir den Zuckerverbrauch (5 mg Zucker
nach Yorke und Mitarbeiter). Diese Zahlen liegen in einer véllig
verschiedenen Gréflenordnung, da zur vélligen Oxydation von 5 mg
Zucker etwa 5 mg Sauerstoff erforderlich wiren.

Selbstverstindlich kann aber nicht daran gezweifelt werden, dafl
die Trypanosomen unbedingt sauerstoffbediirftige Organismen sind.
KricLer, GeiGer und CoMAROFF schlieflen zwar aus verringerter
Siureproduktion bei Anoxybiose nur auf eine verringerte Aktivitét
der Trypanosomen und sie finden die Lebensdauer der Tiere dabei
sogar verlingert, v. BRAND hat aber beobachtet, daf} sie bei villigem
Sauerstoffabschluf} schon nach kurzer Zeit zum grofien Teil bewegungs-
los werden und offenbar absterben. Etwas widerstandsfahiger scheinen
die Entwicklungsstadien der Trypanosomidae zu sein. Nach den
Versuchen verschiedener Autoren (SouLg, Ray, ADLER und THEODOR)
findet bei Ausschluf3 elementaren Sauerstoffs in Kulturen von Trypa-
nosoma lewisi oder verschiedenen Leishmania-Arten keinerlei Wachs-
tum statt. Es finden sich aber immerhin noch nach 8—14 Tagen
lebende Tiere, die, unter normalen O,-Druck zuriickgebracht, sich gut
weiterentwickeln. Diese Versuche bestdtigen die naheliegende Vermu-
tung, dal auch im Insektendarm den Tieren Sauerstoff zugédnglich ist.
Ubrigens ergibt sich merkwiirdigerweise auf Grund der Respirationsver-
suche von SoULE kein Anhaltspunkt dafiir, daf} bei den Entwicklungs-
stadien von Trypanosoma lewisi (und Leishmania tropica) anoxybio-
tische Prozesse vorkommen. Die oben angefiihrten Untersuchungen an
den Blutformen stammen von pathogenen Trypanosomenarten, die
Blutform von Trypanosoma lewisi ist daraufhin noch nicht untersucht.

Ergebnisse der Biologie X. 4
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Ebenso wie die Trypanosomen sauerstoffbediirftige Organismen
sind, ist dies auch fiir die blutbewohnenden Sporozoen anzunehmen.
Hier liegt nur eine Untersuchung iiber Anoxybiose vor. MArRCHOUX
und CHORINE haben gezeigt, dafl die Mikrogameten- und Ookineten-
bildung von Haemoproteus columbae auch dann vor sich geht, wenn
der Sauerstoff der Umgebung (allerdings vielleicht nicht ganz voll-
standig) durch Wasserstoff ersetzt wird. Etwas komplizierter liegen
die Verhiltnisse bei den Coccidien. Die in den Geweben sitzenden
Arten werden wohl immer zu Sauerstoff gelangen k¢énnen. Wenn
die Oocysten aber in unreifem Zustand in das Darmlumen oder
wie bet Eimeria stiedae in erweiterte Gallenginge entleert werden,
sind sie vom Sauerstoff abgeschnitten. Demzufolge weisen sie auch
im Experiment eine grofie Widerstandsfahigkeit gegeniiber dem
Sauerstoffentzug auf (MetzNeRr). Fir das Einsetzen der Weiter-
entwicklung aber ist Sauerstoff unbedingt erforderlich (BarLBiani,
PreIFFER, METZNER), so daf} sie also bei diesen Arten erst auflerhalb
des Wirtes beginnen kann. Bemerkenswert ist nun, dafl die Oocysten
jener Coccidienarten, die im subepithelialen Gewebe ausgebildet
werden, dort auch reifen. Mororr und FieBiGErR hatten fiir
Eimeria subepithelialis angenommen, dafl hier die Reifung auch bei
O,-Mangel vor sich gehen konne, spiter vermutete dann FIEBIGER,
dafl der Sauerstoff der Gewebe hier eine Rolle spielen kénne. Den
allgemeinen Zusammenhang der Reifung der Oocysten in den sub-
epithelialen Geweben und Endothelien, bzw. der Nichtreifung bei
Entleerung in den Darm oder die Gallenginge mit den verschiedenen
O,-Verhiltnissen der Umgebung hat zuerst REICHENOW erkannt.

Uber den Stoffwechsel der Coccidien ist so gut wie nichts bekannt, sie diirf-
ten wohl im allgemeinen Paraglykogen speichern [BRaurT und LOEPER (1)].
Von den franzosischen Forschern wurde auch ein Verschwinden von Fett aus
den Oocysten von Eimeria stiedae beschrieben, was gerade hier zunichst nicht
leicht verstindlich ist. Viel leichter erklirlich wire ein solcher ProzeB bei Coc-
cidien, die im Punkte der Sauerstoffversorgung in einer giinstigen Umgebung

leben, wie Eimeria gadi, wo von FIEBIGER denn auch mit morphologischen,
von PANZER mit chemischen Methoden reichlich Fett nachgewiesen wurde.

Mesozoen.

Fiir diese Gruppe liegen nur einige Beobachtungen von NOUVEL (I—3)
fiir verschiedene Cephalopodenparasiten vor. Er beschreibt, daB das Glykogen
einmal angehduft wird in den Jugendstadien, die spater in dem Urin des
Wirtes herumschwimmen, und bei denen es als Energiequelle fiir die Cilien-
bewegung dienen diirfte, andererseits auch bei festsitzenden Entwicklungs-
stadien, bei denen es zu Zeiten starker Zellteilung und der Embryonenent-
wicklung verbraucht wird. NouvEL hailt es fiir méglich, daB die beobachteten
Verhiltnisse mit der den Tieren wahrscheinlich nur wenig O, zur Verfiigung
stellenden Umgebung in Zusammenhang stehen.

Coelenteraten.
In den Actinien begegnen uns erstmals Tiere, deren Sauerstoff-
aufnahme vom O,-Druck abhingig und schon bei normalem O,-Gehalt
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des Wassers nicht maximal ist!. Man mufl deshalb mit HEnzE auch
hier schon ein Nebeneinander von oxybiotischen und anoxybiotischen
Prozessen annehmen, eine Auffassung, die durch die Untersuchungen
von Harniscu (3) an zerkleinertem Material gestiitzt wird. Ob das
Verhidltnis zwischen den beiden ProzeBfolgen auch bei gleichem
O,-Gehalt wechseln kann, wire in Hinsicht auf den Befund von
PeTrIK iiber die weitgehenden Variationen der O,-Aufnahme in Ab-
hingigkeit vom physiologischen Zustand zu untersuchen. Uber dic
Natur der anoxybiotischen Prozesse sind wir nicht niher unterrichtet.
Offenbar sind die Actinien unter normalen Verhiltnissen vorwiegend
,,Eiweifitiere’* [PUTTER (3)]. Auf Grund des BEuTLERschen (2) Glyko-
gennachweises kann man jetzt aber auch hier an Prozesse am Kohle-
hydrat denken. Ahnliches gilt fiir Hydra. Das Tier besitzt zwar einc
ausgesprochene Oxygenotaxis [BEUTLER (3)], kann aber trotzdem
ohne Schaden mehrstiindige Anoxybioseperioden iiberstehen [WeLCcH
und Loomis, BEUTLER (3)]. Auch bei Hydra ist das Vorkommen von
Glykogen bekannt [BEUTLER (I)].

Die Meduse Rhizostoma scheint nach den Erstickungsversuchen
WiINTERSTEINs und BacrLionis keine wesentlichen anoxybiotischen
Fahigkeiten zu besitzen, um so erstaunlicher ist, dai DrRzewina und
Boun bei Eleutheria dichotoma in sauerstofffreiem Wasser eine Lebens-
dauer bis zu 12 Stunden feststellten und dabei merkwiirdige ent-
wicklungsphysiologische Verinderungen fanden. Uber den anoxy-
biotischen Stoffwechsel der Tiere ist so gut wie nichts bekannt.
VErNON fand bei einigen in Oz-armer Umgebung untersuchten
Medusen (auch Salpen usw.) den respiratorischen Quotienten gegen-
iber der Norm in verschiedenem Ausmafl erhoht, wihrend McCLEN-
DON bei Cassiopea xamachana wihrend eines 7stiindigen Aufenthaltes
in Oy-freier Umgebung keine mefibare CO,-Ausscheidung fand.

Parasitische Wiirmer,

Wir wollen hier zunichst einige Tatsachen auffiihren, die fir die
Gesamtheit der parasitischen Wiirmer von Wichtigkeit sind, dann
wollen wir den Stoffwechsel der verschiedenen Gruppen zum Teil
gesondert betrachten. Zunichst ist hervorzuheben, dafi die bisher
untersuchten Tiere, ndmlich der Nematode Ascaris, der Trematode
Fasciola und der Cestode Moniezia, an Orten leben, wo thnen hochstens
Spuren elementaren O, zur Verfiigung stehen, ihr normaler Stoff-
wechsel mufl deshalb anoxybiotisch ablaufen.

Dies ergibt sich als Folgerung aus den Analysen der Zusammensetzung
der Diinndarmgase verschiedener Saugetiere (TAPPEINER) und des Sauer-

stoffgehaltes ihres Darminhaltes bzw. der Galle (v. BRaAND und WEISE).
Nur beim Schwein kommt im Diinndarm (I.oNnG und FENGER, V. BRAND

1 Betreffs des Verhaltens der Actinien in Medien geringen Sauerstoff-
gehaltes vgl. die Kontroverse zwischen PIERON und BonnN (1).

4*
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und WEISE) in manchen Fallen, aber keineswegs regelmiBig, eine groBere
Menge von Sauerstoff vor, dessen Ausniitzung dann natiirlich denkbar
erscheint. Fiir die von SLATER (1) geduBerte Vermutung, wahrend der Ver-
dauung kénnte O, von der Darmwand an den Darminhalt abgegeben werden,
liegt kein Anhaltspunkt vor. Ob andere Darmparasiten auf besonderen
Wegen Sauerstoff beziehen kénnen, kann an dieser Stelle nicht naher erdrtert
werden (vgl. Lamblien S. 45f. und Hakenwiirmer S. 64). Es sei hier noch
erwdhnt, daB eine mit dem FraBl von Blut (SoMMER, FLUuRY und LEEB,
WEINLAND und v. BRAND) verbundene Sauerstoffaufnahme von Fasciola
dessen Stoffwechselrichtung keinesfalls grundlegend beeinflussen kann.

Es ist deshalb verstdndlich, dafl auch die parasitischen Wiirmer
in vitro anoxybiotisch gehalten werden kénnen. Ausgehend von den
diesbeziiglichen Beobachtungen BuNGes (1, 3) sind sich alle Autoren
dariiber einig, dal Ascaris eine Reihe von Tagen O,-Abschlufl ver-
triagt. Freilich sind die Ascariden ebensowenig wie die anderen para-
sitischen Helminthen anaerobe Organismen im Sinne der gegebenen
Definition. Wihrend WEINLAND (2) gefunden hatte, daf} sie in einer
CO,-Atmosphire linger am Leben bleiben als bei Luftventilation,
starben sie in den Versuchen BuNGEs frither in Oy-freier als O,-haltiger
Umgebung und nach den Experimenten SLATERs (I), wie jenen
Apams waren ihre Bewegungen unter oxybiotischen Bedingungen
lebhafter und ldnger andauernd als unter anoxybiotischen. Diese
letzten Befunde sind indes (v. BRAND und WEIsE) kaum als O,-
Bediirfnis zu deuten. Was die Trematoden und Cestoden anbetrifft,
so sind sie, soweit sie aus warmblitigen Wirten stammen, kaum
langere Zeit auflerhalb des Wirtskérpers am Leben zu erhalten. Die
Lebensdauer von Fasciovra ist in O,-haltiger und O,-freier Umgebung
etwa die gleiche (WEINLAND und v. Branp), wihrend CO,-Ventilation
schidigend wirkt (ORTNER-ScHONBACH). Warmbliitercestoden gehen
gewohnlich nach etwa 1 Tage zugrunde [WEeINLAND (8), ORTNER-
ScudnBacH, v. BRAND (4)]. Um so erstaunlicher ist die Angabe von
Coox und SuarRMAN, dafl es ihnen ohne Schwierigkeiten gelungen
sei, Moniezia trisonophora weit tber 14 Tage (unter oxybiotischen
Bedingungen) am Leben zu erhalten. Man wird dieser Angabe zu-
nichst skeptisch gegeniiberstehen. Wesentlich unempfindlicher sind
offenbar Kaltbliitertrematoden (ORTNER-ScHONBACH) und -cestoden
[FratroNT, LONNBERG, ORTNER-SCHONBACH, Harwiscu (6)]; sie
bleiben in vitro hédufig mehrere Tage bis Wochen lebend. Fiir die
vorliegende Zusammenfassung von besonderem Interesse sind die
Untersuchungen von STUNKARD (I, 2), der die Metacercarien von
Cryptocotyle lingua unter O,-Abschlufi etwa 4 Tage halten konnte.
Crepidobothrium Ionnbergi blieb unter oxybiotischen Bedingungen bis
zu 32 Tagen am Leben, wobei die jungen Tiere sogar betrachtlich
heranwuchsen. Der amerikanische Autor gibt an, dafl O,-Abschlufl
den Ausfall der Versuche nicht dndert, so daf} die Tiere also offenbar
im Experiment lange Zeit anoxybiotische Bedingungen aushielten.
Wir kommen nun zur Besprechung des anoxybiotischen Stoffwechsels
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von Ascaris. Die ersten einschldgigen Beobachtungen gehen auf
BunGe (3) zuriick, der die Produktion einer flichtigen Sdure und
von Kohlensdure feststellte. Auf einen sicheren Grund wurden unsere
Kenntnisse aber erst durch die klassische Untersuchungsreihe WEIN-
LaNDs (1—j5) gestellt. Er fand zunichst, dafl in allen Versuchen
reichlich Glykogen verschwand?, und zwar verloren 100 g Ascaris in
24 Stunden 0,7 g Glykogen, eine Zahl, die jener im Darm recht nahe-
kommen durfte, wie eine Analyse WEINLANDs an Ascaris mystax-
Exemplaren, die im Hundedarm hungerten, lehrt. Dazu kommt noch
ein Verlust von Traubenzucker im Ausmafl von 0,1g. Zu einem
ctwas hoheren Wert fiir die Glykogenabnahme, ndmlich 1,1 g, kam
spater ScuuLTE. Als Endprodukte des Kohlehydratstoffwechsels fand
WEINLAND (2) einmal CO,, und zwar im Ausmafl von 0,4 g. Daneben
wurden reichliche Mengen flichtiger Sduren abgegeben, die zunichst
als reine Valeriansdure angesprochen und als solche berechnet einen
Wert von 0,3 g ergaben, die gleiche Zahl, die auch ScHULTE angibt.
Spater fand WEINLAND (4), dafi aufler Valeriansdure auch Kapron-
sdure ausgeschieden wurde und FLURY stellte daneben in den Exkreten
noch Ameisensdure und Buttersiure fest. Es steht aber fest (vgl
auch S. 57f£.), daf die Valeriansdure quantitativ die Hauptmenge der
sauren Ausscheidungen darstellt. Auf nichtflichtige Sduren haben
die bisher genannten Autoren nicht gefahndet, dies tat erst FiscHeEr
um zu priifen, ob der Kohlehydratabbau nicht auch bei Ascaris iiber
Milchsdure gehe. Er stellte fest, daf} bei intakten Exemplaren von
Ascaris megalocephala (die anderen Forscher arbeiteten mit A. lum-
bricoides) 10% der im AuBenwasser entstehenden Aziditit durch
Milchsdure gedeckt wurden, wahrend der Rest auf flichtige Sduren
entfallt. Weiterhin haben die Untersuchungen von ScHULTE gezeigt,
dafi das Fett nicht, wie WEINLAND angenommen hatte, im Verlauf
der anoxybiotischen Versuche konstant bleibt, vielmehr findet dabei
im Ascaridenkérper eine allmihliche Fettanhdufung statt, und zwar
im Ausmafl von 0,08 g pro 100g Tier in 24 Stunden. Es ist klar,
daf} diese Befunde die urspriinglich von WEINLAND aufgestellte Bilanz:
0,7 g Glykogen + 0,1 g Glykose = 0,4 g CO, + 0,3 g Valeriansiure,
modifizieren miissen. Einmal ist der Wert fiir flichtige Fettsduren
etwas zu hoch, da er unter der Annahme, dafl nur Valeriansiure
vorliege, aus der Aziditdt des Auflenwassers berechnet ist, dann mufl
die Bildung nichtfliichtiger Sduren beriicksichtigt werden. Die wahr-
scheinlichste Bilanz wiirde zur Zeit folgendermaflen lauten: 1,0 ¢
Glykose = 0,4 g CO, + 0,27 g fliichtige Fettsduren 4 0,03 g Milch-
sdure + 0,08 g hohere Fettsduren.

Danach wéren noch nicht alle Endprodukte erfaBt. Im iibrigen kénnte
sich bei einer Nachuntersuchung die Bilanz sowohl nach der positiven wie

1 Interessante Beobachtungen iiber die Morphologie des Glykogen-
schwundes finden sich bei v. KemnITZ (I).
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negativen Seite etwas verindern. Einmal ist méglich, daB sich die an
Ascaris megalocephala gewonnene Milchsiurezahl nicht ohne weiteres auf
A. lumbricoides iibertragen 14B8t. Dann ist vielleicht der Kohlensiurewert
zu hoch, da moéglicherweise ein Teil derselben durch die Siuren aus salz-
artiger Bindung freigemacht sein kann. Jedenfalls geht aber aus der obigen
Bilanz hervor, da8 der Hauptproze8 im Ascaridenkorper die Bildung niederer
Fettsauren, besonders Valeriansiure, ist. DaB es berechtigt ist, die oben-
erwahnten Substanzen im wesentlichen aus dem Glykogen abzuleiten, ergibt
sich aus dem spéter anzufiithrenden geringen N-Stoffwechsel der Tiere. Die
zentrale Stellung des Kohlehydratstoffwechsels geht auch aus den Versuchen
ScHULTEs (vgl. auch ScHULTE und KRUMMACHER) hervor, der, von der
energetischen Seite an das Problem herangehend, feststellte, daB der Anteil
des Glykogens am Energiewechsel etwa 80 % ausmacht.

Was nun die chemischen Formulierungen anbetrifft, die fiir den
Valeriansdureproze3 in Frage kommen, so werden hier zwei Wege
diskutiert. WEINLAND (2) hielt die folgende Gleichung fiir die wahr-
scheinlichste: 4 C¢H;304 = 9 CO, 4 3 CgH40, + 9 H,.  Der hierbei
postulierte Wasserstoff konnte in der geforderten Menge lingst nicht
nachgewiesen werden, was zu der Hilfshypothese fiilhren mufite, dafl
er gleich fiir andere Zwecke verwertet werde. Eine andere, auf
Ko6n1G zuriickgehende Formel, 13 CgH;504 = 12 C3H,,0, + 18 CO,
+ 18 HyO, erschien WEINLAND weniger wahrscheinlich, weil der
errechnete CO,-Wert weit kleiner ist, als der tatsichlich beobachtete,
was aber nach dem oben Angefiihrten nicht so sehr storend ist.
Jost gibt die folgende Reaktionsfolge an, die zur Kownigschen
Gleichung fihrt, wobei aus 12 Molekiilen Glykose unter Wasser-,
Kohlensdure- und Sauerstoffaustritt 12 Molekiile Valeriansdure ent-
stehen, wihrend der bei dem Prozefi freiwerdende Sauerstoff zur
vélligen Oxydation des 13. Zuckermolekiils dienen wiirde.

CeH;206 = 2 C;HOy;

Glykose Milchsiure
2 Milchsidure Brenztraubensiure
CH,-CHOH - COOH CH,-CO-COOH

CH, - CHOH . COOH CH, - CH,-coox T Hz0

} - Dismutation

Propionsiure
CH, - CO - COOH + CH,-CH, - COOH =
Brenztraubensaure Propionsiure

CH,-CH, COOH
— CH,- éOH?'C'o'o’gH = CH,-CHOH - CH, - CH, - COOH + CO,

y Oxyvaleriansiure
CH, - CHOH - CH, - CH, - COOH = CH, - CH,-CH, - CH, . COOH 4 O
Valeriansaure
1 CgH,30 = 1 CH, - CH, - CH, - CH,+ COOH -+ H,0 + CO, + O
12 CgH,,04 = 12 CH, - CH, - CH, - CH, - COOH + 12 H,0 -+ 12 CO, + 6 O,
1 CoH,,0, + 6 O, — 6 CO, - 6 H,0
13 C;H,,0, = 12 CH, - CH, - CH, - CH, - COOH + 18 CO, + 18 H,0.
Um den Energiegewinn zu bestimmen, den die Ascariden aus dem
Valeriansdureprozef schopfen konnen, hat KrummacHER die Wiarme-
entwicklung der Tiere direkt bestimmt, und zwar zu etwa 0,1 bis
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0,2 gKal. pro Gramm und Stunde. Da diese Versuche aber nicht
unter O,-Abschlufl durchgefithrt wurden, sind sie, wie Abpam hervor-
hob, fiir anoxybiotische Bedingungen nicht ohne weiteres giiltig.
Dieser Einwand gilt nicht fiir die Versuche von MEIER, der in einer
CO,-Atmosphire arbeitete und eine Warmeentwicklung von 0,300 gKal.
fand. Es ergibt sich, dafl die Energieentwicklung des Prozesses hoher
ist als bei den Girungen von Mikroorganismen. Die Ausbeute der
Verbrennungswirme betrigt nach MEIER rund 22 %, freilich diirfte
es sich hierbei um einen Maximalwert handeln.

Bei Fasciola hepatica weichen dic sich am Kohlehydrat abspielenden
Prozesse gegeniiber jenen bei Ascaris vornehmlich nach zwei Rich-
tungen hin ab. Einmal verlaufen sie viel intensiver. Auf Grund der
von WEINLAND und v. BRAND gegebenen Daten berechnet sich der
Glykogenverbrauch von 100 g Fasciola in 24 Stunden nidmlich auf
2,78 g. Es kann dies damit zusammenhéngen, daf} die Fasciolen viel
lebhaftere Tiere sind als die Ascariden, vielleicht spielt auch das
Oberflichengesetz mit hinein. Es konnte aber auch sein, dafl die
hier ablaufenden Vorgidnge noch unoékonomischer sind als die von
Ascaris. Dic zweite wichtige Abweichung besteht in den End-
produkten. Wihrend bei Ascaris viel flichtige Fettsduren und nur
wenig nichtfliichtige gebildet, und letztere im Kérper abgelagert
werden, scheidet Fasciola grofie Mengen nichtfliichtigen Fettes aus
und nur sehr geringe Mengen fliichtiger Siuren. Selbstverstind-
lich wird auch hier nennenswert Kohlensdure gebildet. Eine Identifi-
kation der niederen Sduren gelang nicht, sie werden im folgenden
willkiirlich mit dem Molekulargewicht der Buttersdure eingesetzt.
Ebensowenig ist die chemische Natur des Exkretionsfettes bisher
bekanntgeworden. Daf3 es sich aber bei den im Auflenwasser der
Tiere gefundenen fettartigen Stoffen wirklich um Ausscheidungen
handelt, geht eindeutig daraus hervor, daf sich die Fettausscheidung
durch das Exkretionssystem direkt nachweisen lait. Man findet im
Exkretionssystem des Leberegels reichlichst sich mit Fettfarbstoffen
tingierende Tropfchen (PRENANT, v. BRAND und WEINLAND, VOGEL
und v. Branp), deren Ableitung vom Glykogen auch aus morpho-
logischen Beobachtungen her erschlossen wurde (PrENaNT). Die
quantitative Bilanz stellt sich auf Grund der von WEINLAND und
v. BRanD durchgefithrten Versuche folgendermafien dar, und zwar
umgerechnet auf 100 g Fasciola in 24 Stunden: 2,78 g Glykogen
= 3,07 g Glykose ergeben 1,46 g COy + 0,01—1,36 g Fett. Das hier
eingesetzte Fett setzt sich zusammen aus 0,30 g fliichtigen Fettsduren
und 0,71—1,06 g nichtfliichtigen Fettsduren.

Die angegebenen Fettwerte sind etwas schwankend, je nachdem man
vom ganzen, tatsichlich ausgeschiedenen Fett ausgeht oder aber von der

eigentlichen Fettbilanz, denn die Tiere waren in ihren Geweben zu Versuchs-
ende etwas fettirmer als zu Versuchsbeginn. Es konnte also sein; dafl
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iiberschieBend Fett ausgeschieden wurde, es kénnte aber auch sein, daB es
richtiger ist, den gesamten fiir ausgeschiedenes Fett gefundenen Wert in
die Bilanz einzusetzen. Sicher stammt nidmlich ein Teil des Exkretions-
fettes aus Perioden des Glykogen/Fettprozesses, die vor Versuchsbeginn
lagen. Moglicherweise konnte dieser Teil aber ein Ersatz dafiir sein, dafB
das Endprodukt, das Fett, dieses doch wahrscheinlich iiber eine Reihe von
Zwischenstufen verlaufenden Prozesses, fiir die letzten Abschnitte der Ver-
suche noch nicht fertiggestellt war, als diese abgebrochen wurden.

Es ist bemerkenswert, dafl FLury und LEeEsB, die ihre Versuche
gleichzeitig und unabhingig von WEINLAND und v. BRanD durch-
filhrten, gleichfalls zu dem Schlufl kommen, dafl der Stoffwechsel
der Trematoden weitgehende Analogien zu dem der Darmhelminthen
zeigt. Sie fanden gleichfalls die Abgabe von CO,; auf hohere Fett-
sduren wurde offenbar nicht untersucht, dagegen konnten sie fest-
stellen, dafl unter den abgegebenen niederen Fettsduren die Butter-
sdure {iberwiegt. Allerdings arbeiteten sie mit einem gemischten
Material von Fasciola und Dicrocoelium, so dafl fraglich erscheinen
mufl, ob nicht die letztere Art hierfiir zumindest mitverantwortlich
gemacht werden mufi. Man ist nimlich gezwungen anzunehmen,
dafl beim Lanzettegel die Stoffwechselprodukte wenigstens zum Teil
andere sind als beim Leberegel. Eigene unveréffentlichte Beobach-
tungen haben mir nimlich gezeigt, daf} bei diesem Tier sich morpho-
logisch keine Fettausscheidung ins Exkretionssystem nachweisen
148t, so dafi eine stirkere Ausscheidung niederer Fettsiuren durchaus
verstindlich erscheinen wiirde.

Wenn somit die Verhiltnisse bei Ascaris und Fasciola darin
tbereinstimmen, dafy der Hauptprozef3 bei beiden Arten eine ziemlich
reine Fettsduregidrung ist, liegen die Verhiltnisse bei dem Cestoden
Moniezia expansa etwas abweichend. Zwar steht auch hier, wie die
Versuche von v. BRAND (2, 4) ergeben haben, das Glykogen im Mittel-
punkt der Prozesse; in allen anoxybiotisch durchgefiihrten Versuchen
verschwand es bei Hunger in nennenswertem Ausmafle, die End-
produkte verhalten sich aber in quantitativer Hinsicht anders, insofern
die Milchsdure wesentlich stirker in den Vordergrund tritt, und neben
dieser Oxysdure und hoheren Fettsduren auch eine Dikarbonsiure,
namlich Bernsteinsdure, ausgeschieden wird. v. BRaxp fand ferner
in Analogie zu den Verhiltnissen bei den anderen parasitischen
Helminthen eine nennenswerte Ausscheidung von CO,, die auch von
Cook und SmHARMAN, sowie ALT und TiscHER nachgewiesen wurde.
Die letzteren Forscher bestatigen auch die Produktion von Milch- und
Fettsdure. Die Intensitit des Glykogenstoffwechsels von Moniezia
ist, wie aus der folgenden Bilanz hervorgeht, recht #hnlich jener von
Ascaris.  Sie stellt sich nach den Versuchen v. Branps folgender-
maflen dar fir 100 g frisches Tiergewebe in 24 Stunden: 1,00 g
Glykogen == 1,11 g Glykose ergeben 0,44 g CO, -+ 0,40 g dtherlésliche
Verbindungen (0,20 g héhere Fettsdure 4- 0,16 g Milchsdure -+ 0,04 g
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Bernsteinsdure). Somit zeigt die Bilanz, dafl die Prozesse am Kohle-
hydrat noch nicht vollig aufgeklirt sind. Fiir die hoheren Fett-
sauren, deren Ausscheidung iibrigens auch morphologisch nachweisbar
ist, und fiir die Milchsdure ist zwar mit grofler Wahrscheinlichkeit
anzunehmen, daf} sie aus dem Zucker entstehen. Fir die Bernstein-
saure bleibt diese Ableitung aber unsicher, sie kénnte auch als End-
produkt des N-Stoffwechsels aufzufassen scin. Ferner sind die iden-
tifizierten Sauren nur ausreichend, um rund 79 % der durch Titration
des Auflenwassers ermittelten Gesamtaziditat desselben zu erkliren.
Es werden also offenbar noch eine oder vielleicht auch mehrere andere
Siuren abgegeben. Es wire hier zunichst noch nach Oxalsdure zu
fahnden. Denn LoepreERr und ToNNET geben an, dafl im Koérper einer
(wohl menschlichen) Taenia der Oxalsduregehalt in 24 Stunden um
0,138% zugenommen hatte, und zwar wurde diese offenbar in erster
Linie als Kalziumoxalat abgelagert.

Bevor wir in der Besprechung des Stoffwechsels weiterfahren, haben wir
noch eine fiir die hier vorgetragene Auffassung grundlegende Erérterung
anzuschlieBen. In dem Bestreben namlich, den Kohlehydratabbau in der
ganzen Tierreihe als nach dem gleichen Schema verlaufend anzusehen, wird
immer wieder der Versuch gemacht, die Auffindung anderer Siuren, als es
die Milchsaure ist, dadurch zu erkliaren, daB erstere mit dem Stoffwechsel
der Wiirmer gar nichts zu tun hitten, sondern auf Bakterienwirkung zuriick-
zufiihren seien. Als Hauptexponent dieser Auffassung ist SLATER (I, 3)
anzusehen. Gegen die Stichhaltigkeit dieses Erklirungsversuches spricht
meines Erachtens die Gesamtheit der im folgenden dargelegten Griinde in
iiberzeugender Weise. Einmal findet man in jedem Versuch mit den drei Tier-
arten immer nur die fiir die betreffenden Arten charakteristischen Exkrete,
obwohl Ascaris und Moniezia beide Darmbewohner sind, also wohl von einer
shnlichen Bakterienflora umgeben sind. Bei Fasciola und Moniezia ist die
Ausscheidung von Fett, das nach der ganzen Sachlage als im Stoffwechsel
entstanden angesprochen werden muf, morphologisch nachzuweisen durch
die Darstellung der Fetttrépfchen im Exkretionssystem. Wenn man also
nicht annehmen will, daB es im Innern des Tieres durch parasitische Bakterien
entstanden sei, was wohl niemand tun wird, bleibt nur die Deutung als
Stoffwechselendprodukt. Ein weiterer Hinweis ist, daB8 man in den sterilen
Finnenfliissigkeiten Bernsteinsdure und niedere Fettsauren findet. Freilich
ist hier der Einwand moéglich, da es sich dabei um Produkte des Wirtes
handle. Bei Ascaris hat WEINLAND gezeigt, daBl, wenn iiberhaupt, so nur
minimale Mengen elementaren Wasserstoffes bei dem ProzeB frei werden,
bei den bakteriellen Fettsiuregirungen aber entsteht viel Wasserstoff.
SLATER (1) hat nun aus dem AuBenwasser der Ascariden Bakterien heraus-
geziichtet, die gleichfalls bei Angebot von Zucker usw. die bei Ascaris
gefundenen Fettsiuren bilden. Er nimmt an, da8 solche Bakterien immer
bei den Ascaris-Versuchen an den Tieren haftenbleiben und so die Fett-
siurebildung zu erkliren sei. Die Frage aber, woher der fiir diese Um-
setzungen notige Zucker komme, vermag er nicht befriedigend zu lésen, da
ja die Tiere in rein anorganische Stoff¢ enthaltenden Lésungen gehalten
wurden und die Ascaris-Cuticula fiir Zucker, wie MUELLERs Versuche
gezeigt haben, nicht permeabel ist. Gegeniiber dem SraTERschen Einwand
ist ferner zu betonen, einmal, daB die niederen Fettsiuren schon in reich-
lichster Menge in dem aus dem Ascaris-Kérper gewonnenen Atherextrakt
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vorkommen (z. B. SCHIMMELPFENNIG), dann auch, da3 WEINLAND (3), selbst
wenn er zum Waschwasser der Ascariden Zucker oder Glykogen zusetzte,
keine Bildung von Valeriansiure fand. Dies zeigt, daB die Tatigkeit der
von SLATER geziichteten Bakterien jedenfalls in den Versuchen mit Wiirmern
nur eine geringe sein kann. Endlich hat WEINLAND den analogen Proze8
wie im intakten Tier auch bei Verwendung von PreBsiften erhalten, die
mit den verschiedensten starken Desinfizientien versetzt waren. Bei ent-
sprechenden Versuchen mit Ascaris megalocephala-Breien fand FISCHER eine
Milchsidurebildung, die der Gesamtaziditit entsprach. Der Unterschied
zwischen den Versuchsergebnissen beider Forscher mag, wie ADAM betont,
dadurch bedingt sein, dal WEINLAND unter O,-AbschluB, FiscHER aber
unter oxybiotischen Bedingungen arbeitete, keinesfalls ist er aber als Hinweis
dafiir zu werten, daB gerade in den WEINLANDschen Versuchen die Bakterien
iibergewuchert waren. Es kommt noch hinzu, daB, wie friither erwdhnt, bei
den Trypanosomen zwar eine Siurebildung festzustellen ist, daB es sich
dabei aber sicher nicht um Milchsiure handelt. Diese Trypanosomenver-
suche sind aber durchweg mit sterilen Kautelen durchgefiihrt worden, so daf3
hier Bakterienwirkung mit volliger Sicherheit auszuschlieBen ist, und die
Méoglichkeit anderer Wege, als es die Milchsidurebildung ist, fiir tierische
Organismen also sicher erwiesen ist. Jedenfalls spricht die Gesamtheit der
hier erwidhnten Gesichtspunkte meines Erachtens mit groB8er Sicherheit
dafiir, daB die Fettsduregirung bei den Helminthen tatsichlich vorkommt.
Es ist auch gar nicht einzusehen, warum bei so verschieden organisierten
und unter so verschiedenen Bedingungen lebenden Organismen, wie es
etwa ein Spulwurm und ein Siugetier sind, alle Prozesse nach dem gleichen
Schema verlaufen miissen. Es wire etwa dasselbe, als wollte man verlangen,
daB3 bei allen Organismen die im Stoffwechsel der Pflanzenfresser in groBer
Menge auftretende Hippursiure eines der Hauptendprodukte des N-Stoff-
wechsels sein miifite.

Die bisher erwdahnten Versuche wurden durchweg an hungernden
Tieren durchgefiihrt, bei Ascaris haben WEINLAND und RITTER
gezeigt, daf} es durch Injektion von Zucker gelingt, eine Glykogen-
ersparnis, bzw. sogar eine Glykogenneubildung zu erzielen. Bei
Moniezia gelang v. BRAND (4) nur ersteres. Es ist bemerkenswert,
dafl beim Bandwurm bei den Fiitterungsversuchen eine nicht unbe-
trachtliche Fettanhdufung im Kérper zustande kam. Es diirfte dies
damit zu erkldren sein, dafl die Proglottiden ja nur verhiltnismaBig
vergangliche Gebilde sind, wo eine gewisse Anhdufung von Exkreten
nichts schadet.

Als Abschlufl des anoxybiotischen Stoffwechsels der parasitischen
Helminthen wollen wir noch kurz die Frage nach dem N-Stoffwechsel
streifen, Hier hat man verschiedenerlei Exkrete ins Auge zu fassen,
wenn dies auch bei den bisherigen Versuchen nicht geniigend beriick-
sichtigt wurde. Einmal kann es sich um wirkliche Endprodukte des
N-Stoffwechsels handeln, dann aber, z. B. bet Fasciola, auch um das
Abgeben unverdauter Nahrungsreste, und endlich kann von allen
Wiirmern in nicht niher bekanntem Ausmafle die Ausscheidung von
Genitalprodukten in Frage kommen. Bei Ascaris ist die N-Aus-
scheidung [WEINLAND (5)] verhiltnismaflig gering (100 g Tier in
24 Stunden 15—20 mg N). Ein Drittel der Exkrete besteht aus
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Ammoniak, vom Rest erscheint der groflere Teil im Niederschlag der
Phosphorwolframsdurefdllung, der kleinere im Filtrat derselben.
Frury gibt als N-haltige Exkrete an neben Ammoniak Biuretreaktion
gebende Stoffe (Leim, Peptone und Aminosiuren), sowic geringe
Mengen von Aminbasen. Als dem Eiweifistoffwechsel entstammend
sind auch aufzufassen die von FLURY gefundene Bildung von Schwefel-
wasserstoff und Merkaptanen. Bei Fasciola und Moniezia ist dic
Ausscheidung N-haltiger Substanzen groficr [WEINLAND und v.BRAND,
v. BRAND (4)]. FLury und LEEB fanden beim erwidhnten Trematoden,
dafl Spuren von Schwefelwasserstoff abgegeben wurden, sowie, solange
die Verdauung anhilt, reichlich Ammoniak. Endlich wurden noch aus-
geschieden koaguliertes Eiweify, Albumosen, Peptone und Aminosiuren.
Die Natur der N-haltigen Exkrete von Moniezia sind noch vollig dunkel.

Noch vor wenigen Jahren hitten wir damit die Besprechung des
Stoffwechsels der erwachsenen, parasitischen Helminthen abschlieflen
konnen, da frither die Ansicht vorherrschend war, der Sauerstoff
sei fiir sie ein indiffcrentes Gas, wie etwa der Stickstoff fiir die Sauge-
tiere. Diese Auffassung 148t sich auf Grund der Forschungsergebnisse
von ALT und TiscHER, Apam, HarniscH (4, 6) und FrIEDHEIM nicht
mehr aufrechterhalten. Diese Untersucher zeigten ndmlich diberein-
stimmend, daf} sowohl Ascarts wie Fasciola und die Cestoden Moniezia,
Triaenophorus und Diphyllobothrium reichlich Sauerstoff aufnehmen,
wenn ihnen dieser angeboten wird. Die frither von WEINLAND (2)
ausgesprochene Vermutung, ecinc eventuelle O,-Aufnahme seitens
Ascaris hinge vielleicht mit Prozessen an den Eiern zusammen,
kann nicht zutreffen, denn einesteils nehmen auch Ascaris-Mannchen
(ApaMm) und Teilstlicke von Ascaris, die keine Genitalorgane enthalten
(HarniscH) O, auf, so dafl an einer Verwertung desselben von seiten
des cigentlichen Tierkorpers nicht gezweifelt werden kann.

Die Deutung der beobachteten Verhiltnissc ist ziemlich schwierig,
denn, wie HarNiscH hervorhebt, stimmen sie nicht zu der an sich
naheliegenden Auffassung, dafl bei Verbringung in eine O,-Atmosphére
die bei Ausschluf3 einer solchen allein vor sich gehenden Spaltungs-
prozesse durch solche oxydativer Natur ersetzt wiirden. Dagegen
spricht einmal dic auffillige Angabe Apawms, der Darm von Ascaris
nehme keine mefibaren Mengen von O, auf, dann aber besonders
der von HarNiscH zunichst am Leberegel erhobene Befund, daf}
zwar die O,-Aufnahme stark vom O,-Partialdruck abhingig sei, daf}
aber die Werte fiir die CO,-Abgabe bei verschiedenen O,-Partial-
drucken wohl etwas schwankten, aber ohne Abhdngigkeit von ihnen,
also auch ohne Abhingigkeit von der Sauerstoffaufnahme. Damit
wird eine friiher schon von WEINLAND und v. BRAND gemachte
Beobachtung bestdtigt. Auffallend war ferner das Verhalten von
Fasciola in reinem Bombensauerstoff, hier war ndmlich der Sauer-
stoffverbrauch anfianglich zwar dem Luftwert gegeniiber erhoht, er



60 TH. v. BRAND:

sank dann aber ab bis zu einer Gréflenordnung, die etwa jenem beim
O,-Partialdruck der Luft glich oder selbst darunter lag. Prinzipiell
ahnliche Erscheinungen, wie bei Verwendung vollstindiger Tiere,
ergaben sich bei Untersuchung zerkleinerten Fasciola-Materials. Das
Bestehenbleiben der Abhingigkeit der Op-Aufnahme vom O,-Partial-
druck auch dabei beweist, daf die Verhiltnisse anders liegen miissen,
als sonst bei massiven Tieren, z. B. Actinien [Harniscu (3)], wo
eine durch die Verkleinerung bedingte Verkiirzung der Diffusions-
strecke die Abhingigkeit des Ausmafles der O,-Aufnahme vom O,-
Partialdruck beheben kann.

In den entscheidenden Tatsachen dhnlich liegen die Verhiltnisse
auch bei den Cestoden und Ascaris. Was zunichst die ersteren
anbetrifft, so wird {beteinstimmend von Art und Tiscuer fiir
Moniezia und von Harniscu fiir Triaenophorus angegeben, dafi die
Sauerstoffaufnahme anfinglich grofler war als in den spdteren Ver-
suchsabschnitten, auch hier scheint eine Zerkleinerung keinen wesent-
lichen Einflufl auf den charakteristischen Verlauf der O,-Aufnahme
zu haben. In bezug auf Ascaris ist hervorzuheben, daf3 Stiicke
desselben (Harniscu) unter dem Sauerstoffpartialdruck der Luft
einen anndhernd konstanten O,-Verbrauch wihrend lingerer Perioden
aufwiesen, wihrend in einer reinen O,-Atmosphire die Werte zunichst
erhoht waren, um dann langsam abzusinken. Im ibrigen war auch
hier die O,-Aufnahme vom O,-Partialdruck abhingig, eine Er-
scheinung, die bei zerkleinertem Material weniger deutlich war.
Ahnlich wie bei Fasciola war die CO,-Abgabe auch der Ascaris-
stiickchen unabhédngig vom Ausmafl der O,-Aufnahme, wihrend die
einschligigen Verhiltnisse bei den Cestoden noch nicht geklirt sind.

Insbesondere die Unabhingigkeit des AusmaBles der CO,-Aus-
scheidung von jener der O,-Aufnahme, sowie die Tatsache, daf} eine
Verkiirzung der Diffusionsstrecke den Typus der O,-Aufnahme bei
wechselnden O,-Partialdrucken nicht in dem Sinne dndert, wie bei
Tieren, bei denen unter entsprechenden Bedingungen ein FErsatz
anoxydativer Prozesse durch oxydative stattfindet, fiihrten Harniscu
zu der Auffassung, dal die Sauerstoffaufnahme bei den erwachsenen
Helminthen mit der Energiegewinnung nichts zu tun habe. Er hilt
es fiir moglich, dafl es sich um die Oxydierung von Substanzen handle,
die im anoxybiotischen Stoffwechsel gebildet und normalerweise aus-
geschieden werden. Diese Annahme wiirde erkldren, daf} z. B. voll-
stindige Ascariden nach einem Aufenthalt in O,-freier Umgebung
keine ,,Sauerstoffschuld** aufweisen (Apam) wihrend eine solche bei
Ascarisstiickchen, bei denen die Exkretion gestort sein diirfte, zur
Beobachtung kommt (Harniscu). Mit der genannten Annahme
liele sich auch das Erhaltenbleiben der Abhingigkeit der Hohe der
O,-Aufnahme vom O,-Partialdruck bei Verkiirzung der Diffusions-
strecke im Gegensatz etwa zu den Actinien befriedigend erkliren
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und ebenso das Verhalten intakter Fasciolen in reinem Bomben-
sauerstoff. Die hierbei anfinglich zu beobachtende Steigerung des
Sauerstoffverbrauches und das spitere starke Absinken wiirde ndmlich
darauf hinweisen, daff zunichst die im Uberschul vorhandenen
oxydablen Substanzen oxydiert wiirden, und mit der Beseitigung des
Uberschusses wiirde auch der O,-Verbrauch sinken. Die von HarNISCH
vertretene Anschauung basiert auf zwei Voraussetzungen. Die erste
ist, daf3 die vermuteten mit der O,-Aufnahme verkniipften Prozesse
mit dem respiratorischen Quotienten 0 arbeiten, d.h., daf§ dabei
keine CO,-Produktion zustande kommt. Solche Prozesse sind an
sich ziemlich ungewdhnlich, jedoch im Organismenreich gelegentlich
beobachtet worden [Zitate bei Harniscu (6)]. Die zweite Voraus-
setzung ist, daf} die anoxybiotischen Prozesse tatsdchlich, wie HaRr-
NiscH aus der unverdnderten CO,-Abgabe unter anoxybiotischen und
oxybiotischen Bedingungen folgert, in der gleichen Groflenordnung
auch bei Anwesenheit von Sauerstoff weiterlaufen. Dafiir gibt es
nun in der Tat einige Anhaltspunkte. Einmal blieb in den Versuchen
von Art und TiscHEr die Saureproduktion seitens der Moniezien
gleich, ob sie in reinem Sauerstoff oder unter anoxybiotischen Be-
dingungen gehalten wurden. Da die Sduren aber nach den Versuchen
v. BranNDs (4) dem anoxybiotisch ablaufenden Kohlehydratabbau
entstammen, liegt die obige Annahme nahe. Eine Durchsicht der
von WEINLAND (2) publizierten Ascaris-Protokolle ergibt ferner, daf}
bei diesem Tier der Glykogenverlust unter oxybiotischen und an-
oxybiotischen Bedingungen gleichbleibt, und dafl auch unter ersteren
Saurebildung eintritt. Diese Punkte sprechen entschieden im Sinne
der von Harniscu vertretenen Auffassung. Nach FriEpuEIM aller-
dings wiirde bei Diphyllobothrium die unter anoxybiotischen Be-
dingungen lebhafte Siurebildung bei Oxybiose eingeschrankt werden,
wenn sie dabei auch charakteristischerweise nicht ganz sistiert. Ganz
geklart sind die Verhiltnisse hier allerdings noch nicht, denn FriED-
HEIM bestimmte nur die durch Siuren aus Bikarbonat befreite CO,.
Es ware moglich, dal auch bei diesem Bandwurm aufler stirkeren
SAuren z. B. hohere Fettsauren als Endprodukte des Kohlehydrat-
stoffwechsels in Frage kommen, und es konnte dann nach den jeweiligen
Bedingungen mehr die Bildung der einen oder anderen Substanz-
gruppe vorwiegen (vgl. die S. 58 erwihnte Ansicht Apams iiber die
Erklirung des Auseinandergehens der Versuchsresultate WEINLANDs
und FiscHeERrs beim Arbeiten mit Ascaris-Breien).

In bezug auf die Natur der sich bei der O,-Aufnahme abspielenden
Prozesse ist bisher noch keine Klarheit gewonnen worden. Theoretisch
miifite gefordert werden, daf} bei ihnen, abgesehen von der fehlenden
CO,-Produktion, im Endeffekt keine wesentlichen Energiemengen
frei werden, denn es ist, wic Harniscu hervorhebt, zunichst nicht
einzusehen, warum unter den immerhin fiir die Tiere anormalen
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oxybiotischen Bedingungen die Gewinnung gréflerer Mengen zu-
sitzlicher Energie von Wert sein konnte, zusétzlich, weil ja offenbar
auch unter oxybiotischen Bedingungen der anoxybiotisch ablaufende
energieliefernde Prozefl unveridndert weiterlduft. Ich glaube, daf
man nach derartigen Vorgingen in erster Linie am Fett suchen sollte;
es gibt einige Hinweise, die mir nach dieser Richtung zu deuten
scheinen. Hier kommt einmal in Frage, dafl nach ScHULTE unter
anoxybiotischen Bedingungen im Ascaridenkoérper eine zwar nicht
sehr hohe, aber immerhin merkliche Anhdufung héherer Fettsiuren
vorkommt. Wenn nun dieses Fett nicht auf einem anderen Weg
als dem der Exkretion — fiir eine solche liegen in bezug auf die
hoheren Fettsduren beim Spulwurm keine Anhaltspunkte vor —
climiniert wiirde, miifite man eine stirkere Anhdufung im Ascariden-
korper erwarten als sie tatsdchlich zur Beobachtung kommt. Wenn
hier mit der O,-Aufnahme verkniipfte Vorginge in Frage kimen,
so konnten sie auch unter natiirlichen Bedingungen vorkommen,
denn wir haben ja oben die Méglichkeit zugegeben, dafl gerade im
Schweinedarm wenigstens gelegentlich grofiere Oy-Mengen vorkommen
konnen. Einen weiteren Hinweis fiir die Richtigkeit dieser Anschauung
konnte man in den Untersuchungen MUELLERs sehen, der fand, dafB3
in ausgeschnittenen Muskelstiickchen von Ascaris unter oxybiotischen
Bedingungen der Fettgehalt abnimmt, wobei allerdings zu betonen
ist, daf} einmal die Verhiltnisse im intakten Tier andere sein kénnen,
und ferner, dafl die Beobachtungen mit morphologischen Methoden
durchgefiihrt wurden, so dafl eine chemische Untersuchung vielleicht
andere Resultate ergeben konnte. Endlich ist noch anzufiihren, da$3
in den von WEINLAND und v. BranD (Belege Tabelle 3) durch-
gefithrten Fasciola-Versuchen sich gerade in einem mit Luftventilation
und zwei mit N,-Ventilation durchgefithrten Experimenten eine
nennenswerte Fettabnahme fand, wihrend in den H,-Versuchen immer
eine Zunahme zu konstatieren war. Da der Stickstoff nicht besonders
gereinigt war, mag er noch groflere Mengen von Sauerstoff enthalten
haben. Unter natiirlichen Bedingungen freilich diirfte beim Leberegel
ein unter O,-Aufnahme ablaufender Prozefl schwerer zu verwirklichen
sein als bei Ascaris, da die Galle offenbar weitgehend sauerstofffrei
ist. Daf} es hier nicht zu einer stirkeren Fettanhdufung im Kérper
kommt, ist selbstverstindlich dadurch bedingt, dafl beim Leber-
egel — im Gegensatz zu Ascaris — eine Exkretion auch hoherer
Fettsduren moglich ist. Ich méchte im folgenden eine Reaktionsfolge
andeuten, die anzeigt, daf im Prinzip am Fett Prozesse denkbar sind,
die den erwihnten Forderungen etwa gerecht werden. Es wiirde sich
dabei darum handeln, dafl aus 2 Molekiilen Stearinsiure 6 Molekiile
Traubenzucker entstiinden, ohne dafi CO, gebildet wiirde. Bei den
oxydativen Teilschritten des Vorganges wiirde selbstverstindlich
Energie frei, die aber zum Teil bei der Reduktion der Essigsiure
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zu Azetaldehyd gebunden wiirde. Falls weiterhin aus Traubenzucker
eine Glykogensynthese stattfinde, wiirde die Energiebilanz nach der
geforderten Richtung hin noch giinstiger werden. Selbstverstandlich
bin ich mir bewuft, damit nur eine Méglichkeit anzudeuten, ob in
Wirklichkeit dieser oder ein anderer Weg beschritten ist, muf kiinftige
Forschung klarlegen. Die erwdhnte Reaktionsfolge wiirde sich
folgendermaflen darstellen:

Stearinsiure
CH, - CH, - CH, - CH, - CH, - CH, - CH, - CH, - CH, - CH, -
-CH, - CH, - CH, - CH, - CH, - CH, - CH, - COOH + 8 O, =

Essigsaure

=9 CH, - COOH
Essigsidure Azetaldehyd
CH, - COOH - Reduktion CH,;:-CHO + O
Azetaldehyd Traubenzucker

3 CH; - CHO + 30 = CH,0OH - CHOH - CHOH - CHOH - CHOH - CHO

2 C;,Hy3COOH + 16 O, = 18 CH, - COOH
18 CH,COOH = 18 CH, - CHO + 9O,
18 CH, - CHO + 9 O, = 6 CgH,,0,

x (CH;206) = x (CeHyO5) + x (H,0)

Weitere Daten iiber den Stoffwechsel erwachsener parasitischer
Helminthen sind nicht bekannt, insbesondere ist zu bedauern, daf3
jener der Acantocephalen noch ganz dunkel ist. Es liegt hier nur
die Angabe von RupoLpH [mitgeteilt von WEINLAND (8)] vor, daB
Echinorhynchus gigas einen Glykogenverbrauch von 0,0—1,0g per
100 g Tier in 24 Stunden aufweise und wihrend des Versuches CO,
abgebe.

Wir konnen uns somit jetzt den Jugendstadien der parasitischen
Wiirmer zuwenden, und zwar zunichst jenen der Nematoden. Aus
den einschligigen Untersuchungen FAURE-FREMIETs an Ascaris-Eiern
sei hervorgehoben, dafi der Glykogengehalt befruchteter Eier gegen-
iiber jenem der Oocyten duflerst stark herabgesetzt ist, niamlich von
21% der Trockensubstanz auf 4,7%. Die Hilfte des Glykogen-
schwundes erklart sich durch Chitinbildung fiir die duflere Hiille,
die andere ist auf den eigentlichen Energiestoffwechsel zu beziehen,
als dessen Endprodukte nach dem Geruch zu urteilen, niedere Fett-
sauren in Frage kommen. Szweijkowska fand allerdings auch einc
Abnahme des Fettgehalts. Es kann nicht wundernehmen, daf} die
Ascaris-Eier (BataiLLoN, Faurg-FrREMIET, SzwEijrowska, Dyr-
powskaA) lange Zeit, unter Umstinden monatelang, unter anoxy-
biotischen Bedingungen gehalten werden kénnen, ohne in ihrer Ent-
wicklungsfiahigkeit wesentlich gestért zu werden. Es ist aber cha-
rakteristisch, daf} die Entwicklung selbst dabei nur die ersten Stadien,
hochstens die ersten Furchungsschritte durchlauft und dann voll-
kommen sistiert, ein einwandfreier Beweis dafiir, daf} siec O,-bediirftig



64 TH. v. BRAND:

sindl. Die Tatsache der O,-Aufnahme zeigen unmittelbar die von
Faure-FREMIET und spdter von FRIEDHEIM durchgefiihrten Be-
stimmungen des respiratorischen Quotienten, der von ersterem im
Mittel zu 0,88 angegeben wird. Der franzésische Forscher fand in
den einzelnen Tagen Schwankungen, so dafl er ein verschiedenes
Ausmaf} von Fett- und Glykogenverbrennung in den einzelnen Stadien
annimmt. Ersteres nahm wahrend der Entwicklung von 26% der
Trockensubstanz auf 22,5 % ab, letzteres von 1,7—1,8% auf 1,0—-1,4%
ab. Besonderes Interesse miifite in kiinftigen Untersuchungen das
Verhalten des Ascarylalkohols (FLURY) verdienen, der nach FAURE-
FrEMIET ein typisches Produkt der Oocyten ist, das nach der Be-
fruchtung aus dem Plasma verschwindet, um zum Aufbau der inneren
Hille zu dienen. Der Nachweis eines Stickstoffwechsels der Eier ist
bisher noch nicht gelungen, Kosmin fand sowohl in unentwickelten,
wie in entwickelten Ascaris-Eiern einen N-Gehalt von 1,78% der
frischen Substanz. Sie schlieBt, daf} die Eimembran fiir die Eiweif-
abbauprodukte nicht permeabel ist, was aber, wenn die Eier ebenso
wie das erwachsene Tier Ammoniak produzierten, wenigstens fiir
dieses recht auffillig wire. Was nun endlich den Stoffwechsel der
Fier unter anoxybiotischen Bedingungen anbetrifft, so verschwindet
cinmal in ihnen Glykogen, daneben aber auch, und zwar besonders
viel morphologisch nachweisbares Fett (DvrRpowska). FEs wire
dringend erwiinscht, die Verhaltnisse mit chemischer Methodik unter
besonderer Beriicksichtigung des Ascarylalkohols nachzupriifen.

Es sei hier noch kurz eine andere Frage gestreift. PINTNER hat die Hypo-
these ausgesprochen, die bekannte, bei zahlreichen Wiirmern vorkommende
Wanderung tiber Blut und Lunge zum Darm sei dadurch bedingt, daB die
Jugendstadien nicht gentigend Glykogen hitten, um im O,-freien Darm zu
leben. Sie suchten deshalb erst ein Medium auf, in dem ihnen sowohl O,
wie auch Zucker zur Bildung der Glykogenreserve zur Verfiigung stinde.
Dieser Theorie wurde der Boden durch die Untersuchungen von STEPANOW-
GriGorIEw und HoOEPPLI entzogen, die dartaten, daB die Jugendstadien
von Ascaris und anderen Helminthen schon Glykogen besitzen. Immerhin
bleibt nach diesen Forschern die Moglichkeit, da3 wihrend der Wanderung
der Glykogenvorrat ergdnzt wird.

! Ahnliches gilt auch fir die Eier von Oxyuris (ZAwADOWSKY und
ScuarLiMow), sowie der Trichostrongyliden (Zawapowsky). Dies ist fiir die
Frage der Autoinvasion wichtig. ZAwapowsky nimmt fiir die Tricho-
strongyliden an, daB sie aus dem Blut des Wirtes O, entnehmen, da sich die
Eier in den Gonaden entwickeln, nicht aber, wenn sie in das Darmlumen
gelangen. Ahnliche Auffassungen sind auch fiir die Hakenwiirmer entwickelt
worden (WELLs), die ja haufig Blut saugen und so ihren O,-Bedarf decken
sollen. Es scheint sich dabei aber doch wohl kaum um regelm#Biges Vor-
kommen zu handeln. Was endlich Strongyloides anbetrifft, so hat NISHIGORI
geglaubt, unter anoxybiotischen Bedingungen die Umwandlung rhabditi-
former Larven in filariforme Larven erzielt zu haben, ein Versuchsausfall,
dem man auf Grund der Nachpriifungen LEEs skeptisch gegeniiberstehen
muB.
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Was nun die Entwicklungsstadien der Cestoden anbetrifft, so ist
zu erwarten, daf} zahlreiche von ihnen die Méglichkeit haben, regel-
maBig O, aufzunehmen. FriepuemM fand bei den FEiern (wohl
embryonenhaltig) von Moniezia expansa einen respiratorischen Quo-
tienten von I, was nach dem Glykogennachweis in den Anaplozephalen-
eiern durch ORTNER-ScHONBACH durchaus verstindlich erscheint.
Merkwiirdigerweise scheinen nach FrIEDHEIM die Verhiltnisse bei
den Eiern von Diphyllobothrium anders zu liegen. Hier wies der
respiratorische Quotient unmittelbar nach der Entnahme (Uterus-
eier) den ungewohnlich niedrigen Wert von 0,36 auf, um nach 6 Tagen
(inzwischen erreichtes Entwicklungsstadium?) auf 0,63 anzusteigen.
Eine Abhingigkeit der Oy-Aufnahme vom Partialdruck war im Bereich
von 100—2% O, nicht festzustellen. Der Befund, dafi unter an-
oxybiotischen Bedingungen keine ,,Glykolyse'* nachzuweisen war,
mifite noch nach der Richtung hin geklirt werden, ob nicht eine
Produktion héherer Sduren in Frage kommt, die keine Kohlensdure
aus Bikarbonat befreien. Von Interesse ist, daf3 der gleiche Unter-
sucher wahrscheinlich machen konnte, dafl die Plerocercoide von
Diphyllobothrium unter natiirlichen Bedingungen anoxybiotisch leben
miissen. Sie zeigten eine deutliche aerobe und anaerobe ,,Glykolyse*.
Die O,-Aufnahme wurde zwar nicht durch 96 %1ges Kohlenoxyd, wohl
aber durch m/1000 KCN gehemmt. Inwieweit aber andere Ent-
wicklungsstadien, wie die im Wirbeltier lebenden Finnen, anoxy-
biotisch leben miissen, entzieht sich zunichst einer sicheren Be-
urteilung. Es sind iiber die chemische Zusammensetzung besonders
der Echinokokken- und Cysticercenfliissigkeit schon zahlreiche Daten
bekannt. Thr Gasgehalt scheint aber noch nicht untersucht worden
zu sgin, ebensowenig ist schon etwas Sicheres iiber den Stoffwechsel
der Finnen bekannt. Es soll deshalb hier nicht die ganze &lterc
Literatur besprochen werden (vgl. dariiber ScHoprERr). Es sei nur
darauf hingewigsen, dafl méglicherweise auch hier dem Glykogen
eine entscheidende Rolle zukommt. Es wurde sowohl in den kérper-
lichen Bestandteilen [CL. BERNARD, BrRAULT und LoOEPER (I), WEIN-
LAND (8), CouTELEN]| wie auch in der Finnenflissigkeit gefunden
[FLossNER, WEINLAND (8)]. Letztere entspricht nach ScHOPFER
einem Transsudat, weshalb nicht sicher zu sagen ist, welche der sich
i ihr findenden Stoffe vom Wirt bzw. vom Parasiten stammen.
Mit Sicherheit kann man letzteres von dem von FLOsSNER gefundenen
Betain annehmen, mit Wahrscheinlichkeit von den organischen Sduren
(Bernstein-, Valerian-, Propion- und Essigsdure nach FLOSSNER, viel-
leicht auch Milchsidure nach Scuoprer). Diese Befunde sprechen,
nach dem, was man vom Stoffwechsel erwachsener Darmhelminthen
weif}, vielleicht fiir anoxybiotische Prozesse. In hohem Mafle gilt
dies auch fiir die Beobachtungen von COoUTELEN, der im Exkretions-
system von FEchinococcusscolices Fetttropfchen wahrnahm und

Ergebnisse der Biologie X. 5
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dann aus morphologischen Beobachtungen iiber das Verhalten von
Glykogen und Fett in den Finnenmembranen auf einen Glykogen-
Fettprozefl schliefit, was sich gut an die Befunde der erwachsenen
Moniezien anschlieft.

Noch weniger unterrichtet sind wir iber den Stoffwechsel der
Trematodenjugendstadien. Man gewinnt den Eindruck, dafl er unter
Umstanden recht lebhaft sein kann, denn ONOrRATO und STUNKARD
beschreiben das Auftreten von Gasblasen (CO,?) im Ei wihrend der
Entwicklung des Miracidiums von Spirorchis sp. Im iibrigen diirften
wohl die meisten Entwicklungsstadien die Moglichkeit oxybiotischen
Lebens haben. FEin Hinweis dafiir ist, dafl VoGEL und v. BRaND
bei keinem der Larvenstadien des Leberegels eine Fettausscheidung
in das Exkretionssystem fanden; der Beginn des durch diesen Prozef3
charakterisierten anoxybiotischen Stoffwechsels féllt mit dem Beginn
der parasitidren Lebensphase im Wirbeltier zusammen, also mit dem
Zeitpunkt, an dem die O,-Versorgung ungiinstig wird, bzw. Wegfa.llt
so daf} das Tier auf anoxybiotische Energiegewinnung angewiesen ist.

Freilebende Wiirmer.

Die Verhiltnisse liegen hier fiir eine zusammenfassende Dar-
stellung insofern ungiinstig, als das Maf} unserer Kenntnisse tiber anoxy-
biotische Stoffwechselvorginge bei den einzelnen Gruppen recht ver-
schiedenartige sind, so dafl einc gemeinsame Besprechung unmaoglich
ist. Ein Punkt soll aber hier doch vorangestellt werden, in dem sich
die freilebenden Wiirmer von den parasitischen Helminthen grund-
legend unterscheiden diirften. Unter oxybiotischen Bedingungen wird
bei ihnen, im Gegensatz zu dem, was wir von den Parasiten hogten,
das Kohlehydrat meist ganz oxydiert. Beim Abschlufl vom O, aber
wird der Energiebedarf durch Spaltungsprozesse gedeckt, die natiirlich
wesentlich weniger Energie liefern als die Oxydationen. Der Organis-
mus versucht dann durch vermehrten Kohlehydratumsatz seinen an
sich gleichbleibenden, oder auch beim Eintreten asphyktischer Starre-
zustinde wohl verkleinerten Energiebedarf zu decken. So findet
man denn bei den bisher untersuchten Oligochdten, Polychaten und
wahrscheinlich auch Hirudineen unter anoxybiotischen Bedingungen
eine starke Steigerung des Glykogenverbrauches. Ob sich bei Arten,
die standig anoxybiotisch leben miissen oder konnen [viele Gastro-
trichen, manche Rotatorien, Oligochiten und Nematoden, z. B. als
standlge oder Vorubergehende Faulschlammbewohner, vgl. LAUTER-
BORN (2)], vielleicht Uberginge zum Stoffwechseltyp der parasitischen
Helminthen finden, muf infolge fehlender Erfahrung zunichst dahin-
gestellt bleiben. Es liegen hier noch sehr wichtige und interessante
Probleme im dunkeln, deren Aufklirung auch dazu beitragen kénnte,
die Berechtigung der BuNGEschen (2) Ansicht vom Leben im Schlamm
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als Vorstufe des Parasitismus klarzulegen, die bekanntlich vor allem
durch ALSTERBERG (1) bestritten wird.

Wir wollen uns nun den einzelnen Gruppen zuwenden, und zwar
zunichst den Oligochiten. Hier liegen die eingehendsten Angaben
fiir die Lumbriciden vor. Die anoxybiotischen Fahigkeiten dieser
Tiere sind nicht sehr ausgeprigt, aber doch wohl von biologischer
Bedeutung, denn nach MErKErR kommt es in der Natur vor, daf}
Regenwiirmer sogar ersticken. Die ersten einschlagigen stoffwechsel-
physiologischen Versuche gehen auf KoNopackr zuriick, der zundchst
feststellte, dafl sich die Lumbriciden bei einem auf I—2 mm er-
niedrigten Luftdruck bzw. in H,-Atmosphiare mehrere Stunden lang
bewegten, um dann in einen scheintoten Zustand zu verfallen. Die
Lebensdauer war dabet stark von der Temperatur abhingig. Quanti-
tativ durchgefiilhrte Respirationsversuche ergaben, daf} sich die In-
tensitdt des Gaswechsels mit zunehmender Luftverdiinnung oder bei
Erniedrigung des O,-Partialdruckes durch Verwendung verschie-
dener Gasgemische erniedrigte. Da das Absinken der O,-Aufnahme
schneller vor sich ging als das der CO,-Abgabe, bzw. weil diese unter
100 mm Luftdruck wieder zu steigen begann, nahm die Grofle des
respiratorischen Quotienten allmdhlich zu und ecrreichte Werte bis
zu 3. Ferner fand Konoracki, daf3 die Regenwiirmer auch in reiner
H,-Atmosphire noch reichlich CO, abgaben, so dafi ein Weitergehen
chemischer Prozesse auch bei volligem O,-Abschlufi erwiesen war.
Eingehender sind wir iiber den anoxybiotischen Stoffwechsel der
Lumbriciden aber erst durch die Arbeiten LEssERrs (I) unterrichtet.
Von dessen unter oxybiotischen Bedingungen crhobenen Befunden
iber den Hungerstoffwechsel sei hier nur angefiihrt, daf} in den ersten
(3.—10.) Hungertagen neben Eiweifl fast nur Glykogen verbraucht
wird, wiahrend die Glykogenzersetzung in den spiteren (21.—28.)
Tagen zuriickgeht und dafiir mehr Fett verbraucht wird. Hinweise
auf unvollstindige Oxydationen des Zuckers wurden nicht gefunden.
Dann hat LEsseR die Prozesse bei O,-Entzug studiert und festgestellt,
daf} die dabei zersetzte Glykogenmenge gegeniiber der in O,-haltiger
Umgebung verbrauchten um das 3—6fache anstieg. An Endpro-
dukten wurde CO, und eine fliichtige Sdure gefunden, die im Tier-
gewebe angehduft wurde. Auf Grund verschiedener Analysen wurde
sie vermutungsweise als eine Valeriansdure angesprochen. Die quanti-
tativen Bestimmungen ergaben, dafl wihrend der ersten 8 Hunger-
tage und bei 6stiindiger Anoxybiose auf 3 Molekiile CO, 1 Molekiil
Fettsdure gebildet wurde, wihrend in den spiteren Versuchstagen
mehr CO, entstand. Diesen Befund deutete LEsseEr dahin, daf} ein
Teil der anoxybiotisch abgegebenen CO, vielleicht auch andere
Quellen haben kann als das Glykogen. Fiir eine vollstindige Stoff-
wechselbilanz reichen die Versuche LEssErRs nicht aus, denn die
Summe der abgegebenen CO, und der im Tierkérper angehiuften

5*
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flichtigen Fettsdure entspricht nur etwa der Hilfte der verschwun-
denen Glykogenmenge. Hier kann zur Aufklirung der Befund von
Davis und SiaATER (2) herangezogen werden, dafl im Korper des
Regenwurms bei Anoxybiose verhiltnismifig bedeutende Mengen
von Milchsdure angehduft werden, wie schon LESSER an eine mog-
licherweise stattfindende Bildung einer nichtfliichtigen Sdure ge-
dacht hattel. Davis und SraTER fanden, dafl bei einstiindiger An-
oxybiose und 25° eine Anhaufung von 81 mg- % Milchsiure stattfindet.
Wurde die Oy-Aufnahme der Tiere in normal O,-haltiger Umgebung
untersucht, so ergab sich, daf} gegeniiber frither iberschieflend O,
aufgenommen wurde, und zwar in dhnlicher Weise, wie dies beim
SAugetiergewebe-stattfindet. Davis und SLATER zichen daraus den
Schluf}; dafi bei der Anoxybiose des Regenwurms das Glykogen
in Milchsdure zerfalle und diese in der Erholung zum Teil oxydiert,
zum Teil wieder zu Glykogen resynthetisiert werde.

Die von LEsser aufgestellte Theorie einer Fettsauregdrung auch beim
Regenwurm wird von Davis und SLATER als falsch bezeichnet. Nach der
Aumnsicht der englischen Forscher wiirde die Kohlensiure nicht einem Gly-
kogen/Fettsaureprozef entstammen, sondern sie wiirde von der Milchsiure
aus den Puffersubstanzen des Korpers in Freiheit gesetzt werden. Die von
Lesser gefundene fliichtige Fettsiure aber wiirde von Bakterientitigkeit
im Innern des Darmes herstammen. Leider haben Davis und SLATER keine
Glykogenbestimmungen durchgefiihrt, so daB3 kein Urteil dariiber méglich
ist, ob tatsichlich die beobachtete Milchsdureanhiufung geniigt, um den
ganzen Glykogenschwund zu erkliren, sowie ob tatsichlich in der Erholung
eine Resynthese stattfindet; ein Einsetzen der LEssERschen Zahlen ist nicht
moglich (verschiedene Temperaturen usw.!). Ferner ist die Ableitung der
fliichtigen Fettsdure von Bakterientatigkeit keineswegs wahrscheinlich.
LESSER hat schon unter anderem darauf hingewiesen, daB nicht einzusehen
ist, woher die Muttersubstanz dafiir kommen sollte, da wenigstens zum Teil
mit vollig darmleeren Tieren gearbeitet wurde, und zur Bildung der Siure
in einem derartigen Versuch mindestens o,1 g Glykogen bendétigt wiirde.
Es scheint mir doch viel naheliegender zu sein anzunehmen, daB8 beide
Parteien zum Teil recht haben. Durch LEssErs Untersuchungen wissen
wir ja, daB der von ihm beobachtete Glykogen/Fettsaureproze8 nur die
Halfte des auftretenden Glykogenverlustes erklaren kann. Der dadurch
ungedeckte Glykogenschwund koénnte dann eine ungezwungene Deutung
im Milchsiureprozef finden.

Weit ausgesprochenere oxybiotische Fahigkeiten als die Lumbri-
ciden besitzen die Tubificiden. Es steht zu erwarten, daf} sich nicht
alle Arten gleichartig verhalten werden, denn nach THIENEMANN (I)
ist in dhnlicher Weise wie fir die Chironomidenfauna auch das Auf-

1 Auf Grund der Tatsache, dal er den respiratorischen Quotienten in
der Erholung nach der Anoxybiose gegeniiber dem normalen erhéht fand,
schloB LessER, daB dabei eine Verbrennung der von ihm gefundenen fliich-
tigen Siure nicht stattfindet. Er diskutiert die Moglichkeit, daB etwa neben
der Fettsaure entstehende Milchsdure in der Erholung oxydiert wiirde, oder
aber, daB3 dabei eine stirkere Kohlehydratverbrennung stattfindet, ohne
sich fiir eine dieser Moglichkeiten zu entscheiden.
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treten verschiedener Tubificidenarten von den O,-Verhiltnissen ab-
hingig. Jedenfalls aber ist Tubifex und Limnodrilus schon im
Schlamm von Seen gefunden worden, deren Wasser iiber dem Grund
schon monatelang O,-frei war [Jupay (1)]. Es scheint, dafi dic
Tiere derartige Perioden in einem Starrezustand {iberdauern. Sie
nehmen nach ALSTERBERG (I) bei sehr niederen Sauerstoffwerten
keine Nahrung mehr auf. Dies ist etwas auffallend, da sie, wie wir
aus gleich zu besprechenden Experimenten ersehen werden, bei
Anoxybiose offenbar reichlich Glykogen zersetzen, und ein Ersatz
desselben unter diesen Umstdnden nicht méglich wire. Wie dem
auch sei, es ist jedenfalls auch experimentell belegt, dafl die Tiere
relativ lange O,-freie Perioden zu iberstehen vermoégen. So fand
ALSTERBERG, daf} sich Tubifex mit Leichtigkeit 1 Woche lang und
ausnahmsweise sogar bis zu 25 Tagen unter anoxybiotischen Be-
dingungen am Leben erhalten lieB (15—16°). Ahnliche Versuche,
allerdings ohne Zeitangaben, hat auch Jupay durchgefiihrt, und
DausenD endlich stellte fest, dafl die Widerstandsfiahigkeit O,-Ent-
zug gegeniber stark von der Temperatur abhingig ist, was in An-
betracht der Tatsache, dafl er mit Hungertieren arbeitete, durchaus
verstiandlich erscheint.

Durch die Untersuchungen DAUSENDs sind auch einige Daten
iiber den Stoffwechsel von Tubifex bekanntgeworden. Zunichst steht
er auf dem Standpunkt, dafl dieser Wurm zur Gruppe der Tiere ge-
hore, deren O,-Verbrauch deutlich vom O,-Druck abhingig ist, und
zwar auch schon beim normalen O,-Gehalt des Wassers, so dafl man
also auch hier schon ein Hand-in-Hand-Gehen oxybiotischer und
anoxybiotischer Prozesse annehmen miifite, was freilich auf Grund
einiger orientierender Versuche HarnNiscHs (4) noch nicht geniigend
gesichert erscheint. Jedenfalls diirfte aber feststehen, dafi die Oy-Auf-
nahme bei stirker sinkendem Partialdruck wesentlich absinkt, und
zwar scheint diese Knickung bei etwa 1—1,5 ccm/l einzutreten. Bei
der CO,-Abgabe soll — die Werte scheinen mir infolge nicht sehr
genauer Methodik nur mit Vorsicht verwertbar zu sein — bis zu
einem O,-Gehalt von etwa 0,4 ccm/l ein leichtes Ansteigen zu be-
merken sein. Es wird dies damit in Zusammenhang gebracht, daf
bei fallendem O,-Gehalt der Umwelt die Rhythmik der Atem-
bewegungen, wie sie ALSTERBERG (I) nachgewiesen hat, lebhafter
wird, was natiirlich mit einer Steigerung des Energiebedarfs ver-
kniipft ist. Unter der genannten Grenze sinkt auch die CO,-Abgabe
stark ab, um bei vélligem O,-Mangel nur mehr die Hilfte des normalen
zu betragen. Das verschiedene Verhalten von O,-Aufnahme und
CO,-Abgabekurve bedingen, dafl der respiratorische Quotient zu
hohen Werten ansteigt, damit ein allmihliches Uberhandnehmen
anoxybiotischer Prozesse anzeigend. Damit in Einklang stehen
auch die von Dausenp am Glykogen erhobenen Befunde. Leider
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gibt er nur die nach der PFLGERschen Methode gewonnenen Kupfer-
oxydulwerte an. Sie liegen aber so hoch, dafi sich der Glykogen-
gehalt aus der PrLUGERschen Tabelle nur in einem Fall entnehmen
1aBt. Dabei kommt man dann zu einem Glykogengehalt von 1,35%
der frischen Substanz. Dies ist in Anbetracht dessen, daf} die Tiere nur
relativ wenig Trockensubstanz haben [ Jupay (3) gibt fiir eine Misch-
probe von Tubifex und Limnodrilus 18,6% an], viel und lafit die Ver-
mutung zu, dal auch Tubifex in erster Linie ein ,,Zuckertier'* ist.
DausenDp konnte wahrscheinlich machen, dafl der Glykogenverbrauch
mit sinkendem O,-Gehalt des Wassers zunimmt, daf} diese Zunahme im
Bereich hoher Oy-Spannung nur sehr gering ist und erst bei relativ
niederem O,-Gehalt sich stark steigert. Bei Betrachtung der extremen
Fille (6,4 bzw. etwa o ccm/l) betrug die Steigerung etwa das Vierfache.
Weitere Versuche sollten eine Klirung der Frage herbeifiihren, ob
es sich bei dem anoxybiotischen Prozefl um eine Girung handelt,
oder aber um einen glykolytischen Abbau. Um dieser Frage niher-
zukommen, untersuchte DAUSEND, ob nach einer 23stiindigen anoxy-
biotischen Periode eine Restitution des abgebauten Glykogens statt-
findet, wenn die Tiere auf 4 bzw. 6 Stunden in O,-haltiges Wasser
kommen. Es ergab sich, daf}l etwa 50% des abgebauten Glykogens
wieder resynthetisiert wurden. Dies wird von Dausenp als Hin-
weis dafiir gewertet, dafl tatsdchlich der anoxybiotische Glykogen-
abbau als Glykolyse verlaufe, also zu Milchsdure fithre, obwohl
ein Versuch diese selbst nachzuweisen nicht gemacht wurde. Ich
halte diesen Schlufl zunichst noch nicht fiir zwingend. DAUseEND
selbst gibt an, dafl offenbar ein Teil der entstehenden Sdure aus-
geschieden werden mufil, da man sonst entweder analog den Ver-
haltnissen beim Wirbeltier einen noch hoheren Wiederaufbau er-
warten miiite oder aber eine Schidigung der Gewebe infolge der
Saureanhdufung. Ferner ist zunidchst nicht einzusehen, warum nicht
eine Resynthese von Glykogen aus einer bei einem Girungsprozefl
entstandenen Fettsdure etwa mdéglich sein sollte.

DAUSEND bezeichnet einen solchen Vorgang infolge der kurzen Versuchs-
dauer als unwahrscheinlich. Es scheint mir aber doch, da3 wir die bio-
chemischen Fahigkeiten des Wurmes zu wenig kennen, um etwas Derartiges
auszusagen. Leider gibt DAUSEND auch in den in diesem Zusammenhang
interessierenden Respirationsversuchen die abgegebene Kohlensduremenge
nur in beliebigen Einheiten an. Es lassen sich demzufolge keine Uber-
legungen dariiber anstellen, ob — eine Frage, die auch von ihm kurz gestreift
wird — die Kohlensiure als Stoffwechselendprodukt aufzufassen ist, was

fiir eine Garung sprechen wiirde, oder ob sie etwa nur durch die entstandene
Milchsiure aus Bikarbonatbindung ausgetrieben sei.

1 Eine Ausscheidung der Stoffwechselendprodukte oder eine Anhaufung
in einer fiir den Korper nicht schidlichen Form erscheint hier insbesondere
deshalb nétig, weil die Tubificiden unter natiirlichen Verhiltnissen ja offenbar
sehr lange ein Leben ohne elementaren O, vertragen.
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Wir wollen nun zu den Polychiten tibergehen; die ersten wichtigen,
nach der uns hier interessierenden Richtung hinweisenden Versuche
gehen auf Bounsaior zuriick. Er beobachtete, dafi verschiedene
Polychétenarten, die in ein vollig mit Meerwasser gefiilltes Gefafl
gebracht wurden, nach relativ kurzer Zeit erstickten. Die Lebens-
dauer variierte verstindlicherweise mit der Menge des Wassers,
aber auch mit den verschiedenen Tierspezies. Sie iiberstieg im all-
gemeinen nicht 36—48 Stunden, die sedentiren Wiirmer schienen
empfindlicher zu sein als die Errantier. Am Schlufl der Versuche
war der Sauerstoff bis auf kleine Reste verschwunden. Diese Be-
funde konnte v. BrRanD (1), der quantitative Bestimmungen durch-
fiihrte, bestdtigen, nur bei Owenia fusiformis lagen die Verhiltnisse
abweichend. Dagegen stellte BounnrioL fest, dafl sich ein sedentérer
Polychat, Spirographis Spallanzanii, sehr gut an verminderte CO,-
Zufuhr anpassen kann. v. BRAND konnte zeigen, dafl sich dies Tier
tiber 1 Woche lang in Wasser von einem O,-Gehalt von unter 2 mg/l
halten lief. Weniger widerstandsfihig war Halla parthenopeia, die
kaum -3 Tage lang einen O,-Gehalt von unter 3 mg/l aushielt. Neuer-
dings hat Hecur &4hnliche Versuche mit Arenicola marina und
Nereiden durchgefiihrt. Es zeigte sich, dafl die Arenicolen noch bei
sehr niedrigem O,-Gehalt des Wassers lebensfahig waren, was auf
die Tatigkeit des Hamoglobins zuriickgefithrt wird, das sich noch
bei einem O,-Gehalt von 0,12 ccm/l maximal mit O, zu laden ver-
mag. Nachdem der Sauerstoff aus dem Aquarium ganz verschwunden
war, stellten die Tiere das Fressen ein, blieben aber immerhin einige
Tage am Leben. Noch lianger, iiber 8 Tage, taten dies die Nereiden,
wahrend frither PAckARD fiir Nereis sp. eine nur 2tidgige Wider-
standsfahigkeit gegen volligen Op-Entzug gefunden hatte. Bei diesen
Tieren lagen also bereits recht ausgesprochene anoxybiotische Fahig-
keiten vor. Noch wesentlich giinstiger ist in dieser Hinsicht Owenia
Jusiformais gestellt. Von diesem Tier hatte schon Warson auf Grund
der von ihm und auch von FAuvEL gemachten Beobachtung, dafl
man es jahrelang in kleinen, algenfreien Aquarien halten kann, ver-
mutet, dal es nur einen kleinen O,-Bedarf hat. Die sich an die
genannten Beobachtungen anschlieBenden Versuche v. Branps (1)
crgaben, dafl Owenia noch nach 3wochiger voélliger Anoxybiose
lebend war und sie wahrscheinlich noch viel linger ertragen hitte.
Was nun die Frage nach der Natur der sich hier abspielenden anoxy-
biotischen Prozesse anbetrifft, so kommt man auch hier auf das
Glykogen. Owenia besitzt einen iiberraschend hohen Glykogen-
gehalt von im Mittel 23,5% der aschefreien Trockensubstanz. Es
zeigte sich, dafl der Wurm bei guter O,-Versorgung und Zimmer-
temperatur pro 100 g frische Tiersubstanz 90 mg Glykogen zer-
setzt, bei Op-Abschlufl dagegen 230 mg. Diese Steigerung ist gegen-
iiber den beim Regenwurm beobachteten Verhiltnissen relativ
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geringfiigig. v. BranDp lifit es unentschieden, ob etwa auch schon
bei O,-Zufuhr ein Teil des Kohlehydrates nur unvollstindig oxydiert
wird, was einen ersten Schritt zur Uberbriickung des Gegensatzes
zwischen freilebenden und parasitischen Wiirmern bedeuten wiirde,
oder ob sich in diesem Falle vielleicht auch andere Stoffe an den
anoxybiotischen Prozessen beteiligen. Daneben wire freilich noch an
die Moglichkeit zu denken, dafi die zwar an sich schon ruhigen Tiere
sich unter O,-Abschlufl noch weniger bewegen als sonst und dann
natiirlich auch einen kleineren Energiebedarf haben. Fernerhin
wurden die einschldgigen Verhiltnisse bei Spirographis Spallanzanii
und Halla parthenopeia untersucht. Erstere Art wies einen Glykogen-
gehalt von 13,1% der aschefreien Trockensubstanz im Mittel auf,
letztere einen solchen von 6,4%. Was die Verteilung des Glykogens
bei Spirographis anbetrifft, so waren 1,23% des Gesamtglykogens
lokalisiert im Tentakelkranz, 28,7% im Hautmuskelschlauch und
70,50% in den Zellen der Leibeshéhlenflissigkeit, die in den Unter-
suchungsmonaten aus einer riesigen Zahl von Eleocyten und einigen
Geschlechtszellen bestanden. Bei reichlicher O,-Versorgung ver-
brauchten 100 g Spirographis in 24 Stunden bei Zimmertemperatur
0,150 g Glykogen, bei Erstickungsversuchen 0,860 g, Halla im
ersteren Fall 0,130 g, im letzteren 0,710 g. Wurde Halla im schlecht
durchliifteten Aquarium gehalten, so wurden 0,250 g Glykogen zer-
setzt. v. BrRaND hat endlich bei einer grofleren Reihe verschiedener
Polychéten den Glykogengehalt bestimmt und gefunden, dal jene
Formen, die keine Fihigkeit zur Ortsbewegung haben oder nur cine
geringe solche aufweisen, einen hohen Glykogengehalt besitzen. Er
bringt dies damit in Zusammenhang, daffi die Wiirmer gelegentlich
unter Verhiltnisse mit ungiinstiger O,-Versorgung kommen kénnen,
und dann ist natiirlich fiir sie eine Glykogenreserve, an der sich
anoxybiotische Prozesse abspielen konnen, von Bedeutung. Freilich
scheinen grofiere anoxybiotische Fahigkeiten, wie aus den Versuchen
Hecuts hervorgeht, auch bei Tieren vorzukommen, bei denen er
niedere Glykogenwerte fand. Ahnliches 148t sich auch fiir Nereis
virens vermuten, wo AMBERSON, MAYERSON und ScoTT eine starke
Abhidngigkeit der O,-Aufnahme vom O,-Druck gefunden hatten.
Hier mifite eine ndhere Analyse die Verhiltnisse erst aufklaren, wie
wir iiberhaupt noch nicht in der Lage sind, ein abgerundetes Bild
tiber die bei den Polychiten sich abspielenden Prozesse zu geben.

Dies gilt auch fir die Gephyreen, von denen nach Henze Sipun-
culus nudus in fast vollig Op-freiem Wasser tagelang zu leben vermag,
ohne dafl Schidigungen offenbar wiirden. Uber die sich dabei ab-
spielenden chemischen Vorgange sind wir im einzelnen nicht niher
unterrichtet. Man kann vermuten, daf} sie sich auch hier am Kohle-
hydrat abspielen werden, denn v. Branp (1) fand bei Sipunculus
den immerhin betrichtlichen Glykogenwert von etwa 5% der asche-
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freien Trockensubstanz. Sipunculus ist ein deutliches Beispiel fiir
einen Organismus, dessen O,-Konsum vom O,-Druck abhingt.
Henze hat gezeigt, dafi das Tier auch in normal O,-haltigem Wasser
seinen O,-Bedarf nicht vollig zu decken vermag, denn der Konsum
steigert sich noch betrdchtlich, wenn dem Wasser ein abnorm hoher
Gehalt an O, zugefiithrt wird. Es ist also der Schlufl zwingend, dafl
schon unter normalen Bedingungen ein Teil der Prozesse anoxydativ
verlaufen mufi. Das Tier scheint mir fiir weitere Untersuchungen,
die sich insbesondere der Frage nach der Natur der entstehenden
Stoffwechselendprodukte zuzuwenden hitten, recht giinstig.

Wihrend man von den bisher abgehandelten Wurmgruppen an-
nehmen kann, dafl sie auch unter normalen Bedingungen in erster
Linie Kohlehydrate umsetzen, liegen die Verhiltnisse bei den Hiru-
dineen grundlegend anders. Hier stehen auf Grund der Tatsache,
dafi ihre Nahrung aus Blut besteht, Prozesse am Eiweifl ganz im
Vordergrund, wie wir aus den Untersuchungen von PUTTER (2),
Biavasczewicz und LAFARGUE und FaveEMENDY (I) wissen. Die
Blutegel sind gegen Sauerstoffentzug recht widerstandsfihig. So
halten nach BunNGE (2) anoxybiotische Bedingungen aus Nephelis
vulgaris 2—4 Tage,. Haemopis 2 Tage, Clepsine bis 6 Tage, Hirudo
medicinalis 3 Tage lang. Bei letzterer Art ist die Widerstandsfahig-
keit stark vom Fiitterungszustand abhingig, wie PUTTER gezeigt
hat, in dem Sinne, dafl hungernde Tiere viel widerstandsfihiger sind
als solche, die kurz vor Eintreten der respiratorisch ungiinstigen Be-
dingungen Nahrung aufgenommen haben. ALSTERBERG (I) endlich
gibt an, dafl Glossosiphonia complanata, Helobdella stagnalis, Herpob-
della atomaria und Haemopis sanguisuga leicht 4—s5 Tage lang unter
anoxybiotischen Bedingungen zu halten sind.

Was den Stoffwechsel der Blutegel dabei anbetrifft, so hat zu-
nichst PUTTER (2) dariiber gearbeitet. Seine Untersuchung hat aber
durch LEssER (2) eine so berechtigte, vernichtende Kritik erfahren,
dafl wir hier nur kurz anfithren wollen, dafl nach PitTEr wihrend
anoxybiotischer Perioden vom medizinischen Blutegel mehr Essig-
sdure und die Jodoformreaktion gebende Stoffe ausgeschieden
werden als bei Zufuhr von Sauerstoff. Es sollen bei der Anoxybiose
mehr Kohlehydrate am Stoffwechsel beteiligt sein als sonst, wo ganz
tberwiegend Eiweifl zersetzt wird. Dafl diese PUrtreErsche Ver-
mutung richtig sein diirfte, geht aus den neueren Untersuchungen
LararcuEs und FAYEMENDYs (2) hervor. Nach diesen Autoren sind
die wesentlichsten Verdnderungen der Ausscheidungsverhéltnisse bet
der Anoxybiose die folgenden. Es werden etwa viermal soviel
organische Sduren von denselben Tieren ausgeschieden als bei Oxy-
biose, und zwar sind 95% davon fliichtige Fettsiuren. Der Stick-
stoffwechsel ist stark reduziert, was insbesondere aus der wesent-
lich herabgesetzten Kreatininausscheidung hervorgeht. Der N-Stoff-
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wechsel ist gegeniiber der Oxybiose etwa um das Funffache herab-
gesetzt. Die Quelle fiir die ausgeschiedenen organischen Sauren wird
man auch hier geneigt sein, im Glykogen zu suchen. Denn wie ins-
besondere VIEWEGER gezeigt hat, vermégen Blutegel aus dem auf-
genommenen Blut sich eine nennenswerte Glykogenreserve auf-
zubauen, die bis zu 20,90% der organischen Substanz gehen kann.
Der PtrTERsche Befund, daf} lingere Zeit hungernde Blutegel Sauer-
stoffentzug besser vertragen als frisch erndhrte, diirfte seine Er-
klarung in der Tatsache finden, dafi nach Biavrasczewicz der O,-
Bedarf gefiitterter Exemplare von Hirudo wesentlich hoher ist als
der hungernder, und zwar andert er sich proportional der aufgenom-
menen Nahrungsmenge.

Es schiene mir dankbar, beim Blutegel, der fiir die Anoxybiose-
forschung ein sehr geeignetes Objekt ist, nochmals griindlich den
N-Stoffwechsel unter anoxybiotischen Bedingungen zu studieren.
Man kénnte hier vielleicht doch dem Mechanismus des anoxybioti-
schen Eiweiflabbaues niherkommen, der oxybiotischen Bedin-
gungen gegeniiber wesentlich abgeindert sein dirfte und noch véllig
unklar ist. Obwohl sich auch bei Hirudo beim Eintreten anoxy-
biotischer Bedingungen der Kohlehydratstoffwechsel mehr in den
Vordergrund schiebt, schiene mir das genannte Unterfangen nicht
aussichtslos zu sein. Denn dafl im allgemeinen die Blutegel Eiweifi-
tiere sind, steht fest und ebenso, dafl der Eiweillstoffwechsel wihrend
der Anoxybiose, wenn auch in verringertem Ausmafl, weitergeht.

Wir wollen nun kurz noch einige Wiirmer anfiihren, von denen auBer
der Tatsache, daB sie gewisse Zeiten lang O,-Entzug aushalten, nach der
uns hier interessierenden Richtung nicht viel bekannt ist. Hier sind zunichst
die freilebenden Nematoden zu erwihnen. Vom Essigilchen ist durch
BunGEs (2) Untersuchung bekannt, daB es 7 Tage lang anoxybiotisch leben
kann. Eine Aufklirung des Stoffwechsels ist noch nicht erfolgt, wire aber
infolge der speziellen Ernahrung von ganz besonderem Interesse. DaB
man im Faulschlamm gelegentlich freilebende Nematoden antrifft [LAUTER-
BORN (2)], habe ich schon erwdhnt. Gewisse anoxybiotische Fihigkeiten
scheinen den Nematoden iiberhaupt ganz allgemein zuzukommen. So sind
sie auch bekannt von Moosnematoden, wenigstens im Zustand der Anabiose
(RanmM), obwohl sie hier in der freien Natur kaum je ausgeniitzt werden
diirften, sowie von Gordius [BUNGE (2)]. In Hinsicht auf die im Faul-
schlamm lebenden Gastrotrichen ware hier noch nachzutragen, daB3 wenigstens
eine der Arten, namlich Chaetonotus, viel Glykogen speichert (LAUTER-
BORN (2)]. Von freilebenden Oligochiten ist als gelegentlicher Faulschlamm-
bewohner Slavina appendiculata bekanntgeworden [LAUTERBORN (2)], und
von Lumbriculus variegatus ist gezeigt worden, daB das Tier mit Leichtigkeit
eine 1otdgige Anoxybioseperiode aushalten kann [ALSTERBERG (1)]. In bezug
auf die freilebenden Plathelminthen ist anzufiihren, da8 man fiir eine Art,
Macrostomum appendiculatum, nennenswerte Unempfindlichkeit gegen O,-
Mangel annehmen muB, da sie von LAUTERBORN (2) gelegentlich im Faul-
schlamm angetroffen wurde. Fiir Planaria torva und Dendrocoeleum lacteum
hat zuerst BuNGE (2) gezeigt, daB3 sie 1 bzw. 2 Tage lang O,-Entzug aus-
halten. Planaria alpina wird in dieser Richtung auch von FenrLMANN fiir
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ziemlich widerstandsfihig gehalten. Zu lingeren Zeiten als BUNGE kam
Rope. Er gibt fiir Polycelis cornuta 3—4, Planarvia subtenticulata 6—7,
Dendrocoeleum lacteum 8 und Polycelis nigra 9 Tage an. An den Befund,
daB die beiden letzten Arten etwas widerstandsfahiger sind als die ersten,
und auf Grund der Tatsache, daB gerade sie in verschmutzterem Wasser
angetroffen werden, kniipft er ziemlich weitreichende Gkologische SchluB3-
folgerungen, die hier nicht angefiihrt werden sollen, da sie auf Grund der
Kritik von LEGENDRE kaum als gesichert gelten konnen. Das Problem der
O,-Aufnahme der Planarien unter vermindertem Partialdruck ist noch
ziemlich undurchsichtig, Angaben hierfiir liegen von HyMan (2) vor. Uber
den anoxybiotischen Stoffwechsel der Planarien scheint noch nicht viel
bekannt zu sein; nach ALLEN und HyMaN (1) wird durch die Einwirkung
von KCN die O,-Konsumption der Planarien weitgehend, bis auf 10% der
Norm, eingeschrankt, ein Vorgang, der durchaus reversibel ist. Da dabei
aber die CO,-Produktion erniedrigt zu sein scheint (CHILD), 148t sich iiber
das Ausmafl der wohl vikariierend eintretenden anoxybiotischen Prozesse
nichts aussagen. Es ist in diesem Zusammenhang bemerkenswert, daB mit
KCN vorbehandelte Planarien gegen O,-Mangel empfindlicher sind als
Kontrollen. Die anoxybiotischen Prozesse kénnten sich am Glykogen
abspielen. Solches wurde bei Planarien von GELEI und PRENANT gefunden,
wenn sich die Polysaccharidspeicherung auch in maBigen Grenzen zu halten
scheint. SchlieBlich seien hier noch kurz die Rotatorien angefiihrt. Es gibt
einige typische Faulschlammrotatorien, wenn auch der Rotatorienbestand
desselben relativ gering ist. Bemerkenswert ist, da8 eine der dort vor-
kommenden Formen, Rofifer, nach LAUTERBORN (2) sehr glykogenreich
ist, wahrend eine andere Art, Diplacidium trigona, reichliches Fettvorkommen
hat. Experimentelle Untersuchungen scheinen mit Radertierchen noch nicht
durchgefiithrt worden zu sein. Ich mdéchte glauben, daB sie bei ihrer groen
Widerstandsfahigkeit und Lebenszdhigkeit recht geeignete Objekte fiir
stoffwechselphysiologische Versuche wiren.

Echinodermen.

Wihrend unsere Kenntnisse iiber die Anoxybiose bei Wiirmern
relativ ausgedehnte sind, liegen die Verhiltnisse bei den Echino-
dermen wesentlich ungiinstiger. Es scheint, dafl hier die erwachsenen
Tiere dem O,-Entzug gegeniiber ziemlich empfindlich sind, wie dies
die Versuche BagrLioNis an Echinus microtuberculatus und Ophio-
derma longicauda zeigen. Nach 24 Stunden Verweilen in einer O,-
freien Umgebung reagierte Echinus nur mehr sehr schwach. Vielleicht
koénnte man bei Holothurien ausgesprochenere anoxybiotische Fahig-
keiten erwarten. Hier ist zwar nur gezeigt worden (Nomura fiir
Caudina chilensis), dafl der O,-Verbrauch in ganz ausgesprochener
Weise vom O,-Partialdruck abhingig ist. Soweit aber aus der kurzen
Mitteilung ersichtlich ist, traten auch bei sehr niedrigen O,-Kon-
zentrationen, die nur einen Bruchteil der normalen O,-Versorgung
ermoglichten, keine Schidigungen auf. Auf Grund des durch Conn-
HEIM gefilhrten Nachweises eines lebhaften Kohlehydratstoffwechsels
bei Holothurien lassen sich auch hier anoxybiotische Prozesse am
Kohlehydrat vermuten. Vielleicht liegen die Verhiltnisse beim
Seestern Patiria Miniata dhnlich, wo von Hyman (2) eine starke
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Abhidngigkeit der O,-Abnahme vom Partialdruck festgestellt wurde,
und wo nach Wiederverbringen in O,-reiche Umgebung eine gewisse
O,-Schuld festgestellt zu sein scheint.

Selbstverstandlich sind auch die Eier der Echinodermen Zellen mit nor-
malerweise oxydativ ablaufenden Prozessen [LoeEB, WARBURG (I, 2), MEYER-
HOF, MATHEWS u. a.], trotzdem zeigen sie im Experiment bemerkenswerte
anoxybiotische Fihigkeiten. Unbefruchtete Eier verlieren nach Aufenthalt
in O,-freier Umgebung oder nach Hemmung der Oxydationsprozesse durch
KCN ihre Entwicklungsfahigkeit keineswegs rasch. Die Prozesse scheinen
zu Milchsdure als Endprodukt zu fithren. So fanden PErRLzZWEIG und BARRON
bei Untersuchung unbefruchteter Eier von Avbacia pustulata pro 1 g Eiweil
in einer in normalem Seewasser gehaltenen Portion 3,14 mg Milchsiure, in
einer Parallelportion aber aus Seewasser 4 0,02 % KCN 5,68 mg. Glykogen
wurde zwar nur in Spuren und freier Zucker iiberhaupt nicht gefunden;
man kann aber doch vielleicht an Kohlehydrate als die Muttersubstanz
fiir die Milchsdure denken, und zwar im Anschlu an den Befund von
MaTtHEWS, der in den Eiern von Asterias forbesii reichliche Mengen eines
Phosphatides mit 10% eines reduzierenden Zuckers fand. Es scheinen
iiberhaupt bei den Echinodermen fettartige Stoffe eine gréBere Rolle zu
spielen. MEYERHOF fand in Seeigeleiern reichliche Mengen Fett, er nimmt an,
daB dieses unter normal O,-haltigen Bedingungen zur Energiegewinnung
diene.

Lamellibranchier.

Dic uns interessiecrenden Tatsachen liegen bei den Muscheln
recht kompliziert und kénnen noch in keiner Weise als befriedigend
gelost angesechen werden. Ein erster, sehr bemerkenswerter Befund
ist, dal bei Muscheln schon unter normal O,-haltigen Bedingungen
Perioden hoheren und niedrigeren Op-Konsums abwechseln [WEIN-
LAND (10) fiir Anodonta), ja, dal hierbei die O,-Aufnahme mitunter
sogar vollig zu sistieren scheint [GARTKIEWICZ fiir Anodonta, MitT-
CHELL fiir Ostrea und im Falle kiinstlich festgeschlossener Schalen fiir
Mya und Venus, Corrip (2) fiir Venus]. Man kann noch nicht ent-
scheiden, ob es sich hierbei, wie WEINLAND annimmt, um Auflerungen
verschiedener Aktivititszustinde des Protoplasmas handelt, oder
aber, ob wihrend solcher Zeiten Prozesse einsetzen, wie sie in O,-freier
Umgebung eintreten. Denn es kann keinem Zweifel unterliegen,
dafl die Muscheln mehr oder weniger lang unter anoxybiotischen
Bedingungen gehalten werden kénnen ohne nachweisbare Schidi-
gungen zu erleiden. Die Ausbildung derartiger Fahigkeiten ist
zweifellos fiir manche Arten von Bedeutung.

So kann man nach THIENEMANN (2) Pisidien am Grunde O,-freier Seen
finden, so traf Jupav (1) Corneocyclas unter entsprechenden Bedingungen
an, so ist nach FEHLMANN Anodonta noch bei einem O,-Gehalt des Wassers
von 0,081 ccm/fl lebensfiahig, so wurde Anadontoides von CoLE (2) an Orten
mit schlechter O,-Versorgung gefunden. Im Experiment werden ganz ver-
schieden lange Zeiten angegeben, wihrend welcher Anoxybiose vertragen
wird. Die ldngste Zeit wird nach den mir bekannten Angaben fiir Pisidium
genannt, wo sich die durch CoLE (1) durchgefiihrte Beobachtung iiber go Tage
hinzog, wahrend ALSTERBERG (I) allerdings hier nur eine Lebensfihigkeit
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von 3 Tagen fand. Recht widerstandsfahig scheint auch Sphaerium zu sein
(46 Tage nach JaTzENKO, vgl. auch ALSTERBERG (2)], sowie verschiedene
marine Muscheln [BERKELEY (1)], wihrend z. B. Anodonta gegen volligen
O,-Entzug etwas empfindlicher zu sein scheint [KocH, ALSTERBERG (2)].
Offenbar spielt hier die Temperatur eine Rolle, Tapes decussata konnte von
Pi1fr1 wihrend des Sommers 3—4 Tage lang, wiahrend des Winters aber
6—8 Tage lang unter anoxybiotischen Bedingungen gehalten werden, Venus
von CoLLip (2) bei 31° 24 Stunden, bei 14° 8 Tage, bei sehr niederen Tempe-
raturen mehrere Wochen.

Das Verhalten der Tiere in Oy-freier Umgebung wird recht ver-
schieden geschildert. Einmal wird angegeben, daf} sic ihre Schalen
fest geschlossen halten und iberhaupt so gut wie keine Lebens-
duflerung zeigen, was natiirlich mit einer starken Herabsetzung der
Stoffwechselintensitit verkniipft sein konnte [Jupay (1) fiir Corneo-
cyclas, CoLE (1) fur Pisidium]. Andererseits berichtet ALSTERBERG (2),
dafl z. B. Anodonta bei O,-Armut den Fufl weit ausstreckt und
Wanderungen macht. Ganz merkwiirdig werden die Verhiltnisse
von JATZENKO fir Sphaerium cornewm geschildert. Dic in frisches,
vom Kontakt mit der Aufienluft abgeschlossenes Wasser gebrachten
Tiere 6ffneten zunichst die Schale und streckten die Siphonen heraus.
Vom 2. bis etwa zum 19. Tage wurden die Schalen geschlossen ge-
halten, und dann fingen sie an, in immer lebhafterem Mafle herum-
zukriechen, gleichsam, als wire eine Anpassung an die anoxybiotischen
Verhiltnisse erfolgt. Die Gesamtversuchsdauer betrug 46 Tage.

Wir wollen nun zur Besprechung dessen iibergehen, was iiber
den Stoffwechsel unter anoxybiotischen Bedingungen bekannt ist.
Fest steht einmal, dafl die Muscheln dabei reichlich CO, abgeben
[Corrip (1), BERKELEY (1), CoLE (2)]. Ich verzichte auf die An-
fiihrung einzelner Zahlen, da bei der Schwicrigkeit der CO,-Be-
stimmung im Wasser und bei den Komplikationen, die bei den Kalk-
schalen fiihrenden Tieren auftreten, mir dieselben nicht gentigend
gesichert erscheinen. Weitere Stoffwechselendprodukte sind nicht
bekannt, denn die Angabe von Pr&rr iber Alkoholbildung ist mit
Sicherheit auf Bakterienwirkung zuriickzufithren. Besonderes Inter-
esse mufl natiirlich das Verhalten des Glykogens erregen, das be-
kanntlich bei den Muscheln durchweg in grofier Menge gespeichert
wird. Leider sind die bisher bekannten Tatsachen recht dirftige.
Durch BErkeLEY (1) wurde festgestellt, dafl bei Saxidomus gigantea
der Glykogengehalt unter anoxybiotischen Bedingungen stirker ab-
nimmt als unter oxybiotischen. Die Mittelwerte seiner siamtlichen
Versuchsreihen ergeben das folgende Bild: frische Tiere besitzen
einen Glykogengehalt von 2,06% der frischen Substanz, Muscheln
nach einer mehrtdgigen Anoxybioseperiode bzw. einer vergleichbaren
oxybiotischen 1,97 bzw. 2,68 %. Im ersteren Falle wiirde also 3—4mal
soviel Glykogen zersetzt als im letzteren, was etwa mit den Be-
funden an freilebenden Wiirmern iibereinstimmen wiirde. Bei anderen
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Muscheln aber, Mya arenaria und Paphia staminea, war das Bild
nicht so deutlich. Fiir erstere Art liegt allerdings nur ein Versuch
vor, und bei letzterer diirfte das verwendete Material keine sehr
gleichartige Ausgangszusammensetzung gehabt haben. Denn in einer
Versuchsreihe ergab sich bei den Anoxybiosetieren eine wesentlich
starkere Glykogenabnahme als bei den Oxybiosetieren, in einem
zweiten Versuch hatten aber die Muscheln der Anoxybioseportion
einen erhohten Glykogengehalt gegeniiber dem Ausgangsmaterial,
was doch kaum verstdndlich erscheint, da es sich um Hungertiere
handelte. BERKELEY selbst steht auf dem Standpunkt, dafi bei
beiden letzteren Arten sich das Glykogen bei Anoxybiose und bei
Oxybiose gleichartig verhalt.

Die unklaren Glykogenverhiltnisse von Mya und Paphia haben
nun zu der Auffassung gefiihrt, es handle sich hier nicht um eigent-
liche Anoxybiose, sondern der Organismus verstiinde es, aus einer
im Kérper als O,-Reservoir dienenden Substanz im Bedarfsfall durch
einen fermentartigen Mechanismus Sauerstoff zu befreien, der dann
natiirlich in die Reaktionsfolge eintreten konnte und den Ablauf
normaler Oxydationsprozesse ermoglichen wiirde. Tatsdchlich wurden
oxydierende Fermente von offenbar bedeutender Michtigkeit in
verschiedenen Muscheln, und zwar besonders im Kristallstiel und in
den Kiemen, aber auch in anderen Organen, gefunden [P1érr und
PorTIER, CoLE (1), BERKELEY (2), YoNGE, GRAHAM]. Eine besondere
Rolle spielt in diesen Uberlegungen der Kristallstiel, von dem bei
Saxidomus giganteus in Ubereinstimmung mit der theoretischen For-
derung, daB3 er als vermutetes O,-Reservoir unter anoxybiotischen
Bedingungen verschwinden miifite, festgestellt wurde (BERKELEY),
dal er nach 3—4 Tagen vollig zuriickgebildet war, wihrend oxy-
biotisch gehaltene Kontrollen ihn noch hatten. Auffallend ist hier
aber, daf} die Tiere auch nach dem vélligen Verschwinden des Kristall-
stieles nicht zugrunde gingen, sondern noch mehrere Tage unter
O,-Abschlul am Leben blieben. Der ganze Fragenkomplex scheint
mir noch nicht geniigend geklart zu sein und keineswegs eindeutig
in die Richtung der skizzierten Auffassung zu deuten. Denn es gibt,
aufler dem bereits erwdhnten Verhalten des Glykogens bei Saxidomus
noch einige Hinweise, die mir dafiir zu sprechen scheinen, dafl bei
den Muscheln echte anoxybiotische Prozesse vorkommen. Hier wire
zunichst der Befund von JATzZENKO zu erwihnen, dafl Sphaerium
corneum nach einer 32tdgigen Anoxybiose eine ausgesprochene O,-
Schuld aufweist. Die Tiere verbrauchten vor allem in den ersten
2 Tagen nach Wiederverbringen in O,-haltige Umgebung wesentlich
mehr O, als stindig oxybiotisch gehaltene Kontrollen, nimlich
0,740 mg O, pro 1 g gegeniiber 0,318 mg. Das Niveau der Kontrollen
wurde erst nach 5 Tagen wieder erreicht. Endlich hat CHAPHEAU
festgestellt, dafl in den isolierten Geweben der Auster zwar bei
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Oxybiose keine wesentlichen anoxybiotischen Prozesse vor sich gehen,
dafl aber unter anoxybiotischen Bedingungen reichlich Milchsdure
gebildet und dabei mehr Zucker zersetzt wird als bei Oxybiose. Wenn
sich dieser Befund auch am ganzen Tier erheben liele, wiirde dies
entschieden dafiir sprechen, dafl jedenfalls bei dieser Spezies die
Verhiltnisse sich nicht grundlegend von jenen anderer Wirbelloser
unterscheiden wiirden, was der Fall wére, wenn sich die O,-Speicherung
im oben erwihnten Sinne tatsichlich als vorhanden erwiese.

Gastropoden.

Dem Schneckenorganismus scheint ganz allgemein eine gewissc
Méglichkeit, O,-Entzug zu vertragen, zuzukommen, wenn allerdings
im allgemeinen auch nur fiir bestimmte Zeiten. So ist es denn ver-
standlich, dafl man, worauf WEINLAND (8) hinwies, keine Fille von
Schnecken als Parasiten an O,-freien Orten kennt. Sehr wesentliche
Unterschiede scheinen, soweit bisher bekannt ist, zwischen den ver-
schiedenen Ordnungen nicht zu bestehen; wir wollen deshalb auch
hier eine gemeinsame Besprechung der bekanntgewordenen Tatsachen
vornehmen. Zundchst steht fest, dafl die am Lande, wie auch die im
Wasser lebenden Schnecken, nach mehr oder weniger langer Zeit
zugrunde gehen, wenn ihnen die Moglichkeit, O, aufzunehmen, in
irgendeiner Weise genommen wird. So erstickten in THUNBERGs
Versuchen Limax agresiis-Exemplare in einer Ny-Atmosphire nach
spatestens 8 Stunden. Nach Yune gehen beim Verbringen in ein
vollig mit Wasser gefiilltes Gefdli Sommerexemplare von Helix
pomatia schneller zugrunde als Wintertiere, fiir letztere gibt er eine
maximale Lebensdauer von 3 Tagen an. Beim Aufenthalt in einem
Luftdruck von nur 2 mm Hg lebten von 12 Helices nach 5 Tagen
immerhin noch 2. Arion empiricorum scheint empfindlicher als Helix
zu sein (YunG). In den Experimenten ALSTERBERGs (2) starben
Helix hortensis und pomatia, sowic verschiedene Limmnaea-Arten bei
20% nach einer etwa 2tdgigen Anoxybioseperiode. In bezug auf marine
Schnecken sei erwahnt, dafl Aplysia nach HEnze mehrere Stunden
in O,-freiem Wasser gehalten werden kann, ohne Schaden zu nehmen;
diese Beispiele mogen geniigen, um ein ungefihres Bild von den
anoxybiotischen Fahigkeiten der Schnecken zu geben.

Sehr wichtig in Hinsicht auf das Verstindnis der okologischen
Notwendigkeit, manchmal in Ttimpeln wochen- oder sogar monate-
lang (meist wiahrend des Winters) unter denkbarst ungiinstigen
respiratorischen Bedingungen leben zu miissen, ist die Beobachtung
ALSTERBERGs (2) von dem auflerordentlich stark ausgeprigten Ein-
flu der Temperatur auf die Widerstandsfahigkeit gegeniiber dem
Op-Entzug. Limnaea stagnalis starb in O,-freiem Wasser von etwa
209 bereits nach 2 Tagen, in solchem von 8—10° bzw. etwa 0° lebten
die Tiere noch nach 1 Woche. Freilich brauchen die eigentlichen
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anoxybiotischen Fiahigkeiten auch bei relativ ungiinstigen dufleren
Bedingungen im Freien (etwa bei Verhinderung der Luftatmung durch
eine Eisdecke) wohl nicht immer fiir den ganzen Energiebedarf
aufzukommen. Denn von RaFFY und FiscHER wurde gezeigt, daf
sowohl Limnaea stagnalis wie Planorbis corneus den im Wasser gelosten
O, auszunutzen verstehen, wenn geniigend davon gelgst ist. Freilich
ist die O,-Aufnahme dabei wesentlich geringer als in der Luft, und
bei niedrigem O,-Druck kann sich nur Planorbis O, aus dem Wasser
verschaffen, und zwar mit Hilfe des respiratorischen Pigmentes (iiber
die Atmung von Wasserschnecken vgl. z. B. JorDAN, wo sich auch
verschiedene einschldgige Literaturhinweise finden).

Uber die anoxybiotischen Prozesse, die bei den Schnecken ablaufen
miissen, unter Umstinden sogar unter vollig normalerr Bedingungen
(Limax hat beim O,-Partialdruck der Luft seinen maximalen O,-
Bedarf noch nicht voll gedeckt! THUNBERG), sind wir in keiner Weise
unterrichtet. THUNBERG gibt zwar an, dafl in O,-freier Umgebung
von Limax nicht unbetrichtlich CO, abgegeben wird. WEINLAND (8)
aber weist mit Recht darauf hin, dafl dieser Befund in Hinsicht auf
die PrrLUcerschen Versuche iiber das Verhalten der Kohlensdure
im Schneckenorganismus nicht ohne weiteres fiir das Fortbestehen
eines CO,-liefernden Prozesses dabei zu sprechen braucht. Die viel-
leicht weitere Aufklirungen bringende Arbeit von FiscHER, der an
Helix arbeitete, war mir leider nicht zugédnglich. Es liegt sonst nur
noch eine einzige weitere Angabe vor, nidmlich jene von Hessk, die
vielleicht fiir das Vorliegen anoxybiotischer Prozesse unter normalen
Bedingungen sprechen konnte. Er gewahrte nimlich beim Offnen
eingedeckelter Helices den Geruch flichtiger Fettsdure, ein Befund,
der allerdings bisher von keiner Seite wieder erhoben wurde.  Die
Versuche von Harniscu (3) endlich, der bei Untersuchung ausge-
schnittener Teile der Helix-Leber Hinweise fiir das Vorliegen anoxy-
biotischer Prozesse fand, kénnen meines Erachtens fiir das Verhalten
des intakten Tieres keine Anhaltspunkte liefern. Bei einem Organismus
mit relativ gut ausgebildetem Zirkulationsmechanismus wird die O,-
Versorgung eines ausgeschnittenen Stiickes mit jener im unversehrten
Koérper kaum verglichen werden konnen. Immerhin lehren aber die
Versuche, dafl dem Schneckengewebe als solchem der Vorgang der
Energiegewinnung durch Spaltungsprozesse nichts vollig Fremdes ist.

Crustaceen.

Die Planktonkrebse sind gegen O,-Mangel im allgemeinen wohl
ziemlich empfindlich [z. B. BirGE und Jupay (2)]; es scheint aber,
dafl manchen Arten, besonders Copepoden, das Ausharren unter
praktisch anoxybiotischen Bedingungen keine Schwierigkeiten macht.
So wurden Cyclopiden in der freien Natur von THIENEMANN (3),
Hurr, ALSTERBERG (I) und FEHLMANN unter Bedingungen gefunden,
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wo ihnen entweder gar kein oder hochstens in Spuren elementarer O,
zur Verfiigung stand. Fiir die weitgehende Widerstandsfahigkeit von
Cyclops und Canthocamptus sprechen auch Beobachtungen LAUTER-
BorNs (2). Hurr hat Versuche mit Cyclopiden angestellt, die dar-
taten, daB sie auch im Experiment eine Zeitlang sauerstoffloses Leben
vertragen. Es scheint, dafl auch hier, wie wir das fiir die Protozoen
vermutet haben, eine allmihliche Anpassung an die verinderten
Bedingungen einc Rolle fiir das Mafl der Widerstandsfahigkeit spielt.
Endlich wiren hier noch die Beobachtungen von BirGE und Jupay (1)
zu erwihnen, die ergaben, dal Cyclops bicuspidatus CLAUS sauerstoff-
freie Zeiten in einem aus Schlamm und Fremdkérpern aufgebauten
Gehiuse in der freien Natur iiberstehen kann. Ein Zusammenhang
zwischen diesen Dauerstadien und dem O,-Gehalt war indes nicht
deutlich, denn die Tierc schlipften im Herbst zum Teil aus den
Kokons aus, bevor der Sauerstoff der Oberfliche bis in die tiefsten
Schichten, wo sich die eingekapselten Krebse befanden, gedrungen
war. Eine eingehendere experimentelle Bearbeitung der den Cyclops-
Arten innewohnenden anoxybiotischen Fahigkeiten schiene mir sehr
erwiinscht und aussichtsreich.

Auf Grund ihrer Lebensweise am Seegrund kann es nicht ver-
wundern, daB auch manche Ostracoden an anoxybiotisches Leben
angepaBt sein missen. So fand Jupav (1) unter derartigen Be-
dingungen Candona und auch bei THIENEMANN (2) finden sich Hin-
weise, dafl Ostracoden auch bei sehr niedrigem O,-Gehalt lebensfihig
sind. Eine experimentelle Untersuchung der einschligigen Verhilt-
nisse ist auch hier noch nicht erfolgt.

Recht ausgesprochen scheinen die oxybiotischen Fahigkeiten bei
Cirripedien zu sein. Hier stellte zundchst Kreps fest, dafi der O,-
Verbrauch von Balanus crenatus in versifitem Milieu gegentiber der
Norm stark herabgesetzt ist. Die Tiere halten sich unter diesen
Bedingungen véllig ruhig. Wurden sie nun nach einem 3—4tigigen
Aufenthalt dortselbst in normal salzhaltiges Medium iibertragen, so
war der O,-Verbrauch der Norm gegeniiber stark erhoht. Kreps
schlieBt aus diesem Versuch wohl mit Recht, dafl es sich um
die Oxydation unvollstindig abgebauter Stoffwechselendprodukte
handelt, die sich wihrend des Aufenthalts im versiifiten Milieu im
Korper angehduft hatten. Fiir eine andere Cirripedienart, Chthalamus
stellatus, hat den Nachweis ausgesprochener anoxybiotischer Fahig-
keiten MoNTEROSsO erbracht. Einesteils hielt er (vgl. auch FLoris)
die Tiere lange Zeit in Ol, in dem sich recht wenig Sauerstoff 16st, und
andernteils in einer Hy-Atmosphire. Diese letzten Versuche ergaben,
daf die Krebse nach 14 Tagen vollig lebensfdhig geblieben waren. Man
muf} den angekiindigten Versuchen des italienischen Autors {iber den
anoxybiotischen Stoffwechsel mit Interesse entgegen sehen, da es sich
hier um ein ungewdhnlich giinstiges Objekt zu handeln scheint.

Ergebnisse der Biologie X. 6
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Was die ibrigen héheren Krebse anbetrifft, so scheint nach
Packarp die Widerstandsfahigkeit gegen Oy-Entzug bei einigen
Krabben nicht 1—2 Tage zu tibersteigen. In bezug auf die Moglich-
keit teilweise anoxybiotisch vor sich gehender Prozesse wire anzu-
merken, dafl HENzE z. B. fiir Carcinus angibt, das Tier kénne seinen
O,-Bedarf unabhingig vom Partialdruck decken, so dafl man hier
zundchst nicht an den Ablauf anoxybiotischer Prozesse zu denken
braucht. Anders liegen die Verhiltnisse bei anderen Arten. AMBERSON,
MaversoN und Scort fanden bei Homarus americanus, Limulus
polyphemus und Callinectes sapidus eine ausgesprochene Abhingigkeit
der Oy-Aufnahme vom Druck, eine Erscheinung, die schon bei nahezu
mit O, gesittigtem Wasser zu erkennen ist, wihrend andererseits
Palaemonetes vulgaris die Op-Aufnahme bis zu 50% der Sittigung
aufrechtzuerhalten versteht. Man kann demnach bei diesen Arten
die Moglichkeit nicht von der Hand weisen, daf} schon unter annihernd
normalen Bedingungen ein Teil der Prozesse anoxybiotisch ablauft.

Ubrige Arthropoden.

An Larven und erwachsenen Tieren aus den Klassen der Insekten,
Myriapoden und Arachnoideen sind eine grofle Reihe von Versuchen
iiber die Widerstandsfahigkeit gegeniiber der Erstickung gemacht
worden, und zwar zum grofen Teil derart, daf} sie in gewéhnliches oder
O,-freies Wasser versenkt wurden, oder es wurde der wohl sicherere
Resultate verbiirgende Weg des Verbringens in eine Atmosphire von
indifferentem Gas angewendet. Im allgemeinen ergaben sich fiir die
meisten Arten [vgl. die Arbeiten von BuNGE (2), PLATEAU, JATZENKO,
Davis und Srater (1), Rossi, Porovici, Coox, SCHWARTZ u. a.]
eine verhdltnismiBig geringe Widerstandsfahigkeit gegeniiber der
Asphyxie, wenn auch in einigen Fillen, z. B. bei Myriapoden, auf-
fallend lange Zeiten genannt werden, die zum Teil viele Tage betragen.
Die Moglichkeit okologischer Zusammenhinge liegt hier vielleicht
vor, sie scheint aber noch nicht niher durchuntersucht zu sein.

Wir wollen hier nur einige Fille, die ndher analysiert sind oder
aus anderen Griinden besonderes Interesse beanspruchen, einer Be-
trachtung unterziehen, und zwar wollen wir uns zunichst einigen
im Wasser lebenden Insektenlarven zuwenden. Was zunichst die
Chironomidenlarven anbetrifft, so ist aus der hydrobiologischen
Literatur bekannt, daf§ ihr Anspruch an den O,-Gehalt des Wassers
[s. besonders THIENEMANN (3), wo auch weitere Literatur zu finden
ist] je nach der Art ein recht wechselnder ist, so daff nach THIENE-
MANN (2) die Chironomidenfauna geradezu einen Hinweis dafiir
bildet, wie die O,-Verhiltnisse in einem See gelagert sind. In Seen,
welche zeitweise nur einen geringen O,-Gehalt aufweisen, oder wo
dieser sogar ganz schwindet, findet man Larven der Plumosus-
Gruppe, in solchen mit stindig guter O,-Versorgung solche der
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Tanytarsus-Gruppe (TuiENEMANN). In Ubereinstimmung damit
werden fiir Chironomidenlarven von Arten, die gewdéhnlich in O,-
armer Umgebung leben, recht lange Zeiten genannt, in denen sie im
Experiment anoxybiotische Bedingungen aushalten. SkapoOVSKI
konnte Chironomus-Larven der Plumosus-Gruppe bis zu 2 Wochen,
CoirE (1) solche von Chironomus tentans von 1—3 Wochen, ausnahms-
weise bis zu 50 Tagen, ALSTERBERG (1) Larven von Chironomus und
allerdings auch Tanytarsus etwa 3 Tage, PAUSE erwachsene Larven
von Chironomus gregarius etwa 2 Tage lang in O,-freier Umgebung
halten, wahrend nach ALSTERBERG (I) die Tanypus-Larven, die
gewohnlich in O,-reicherer Umgebung leben, nur einer I2stiindigen
Asphyxie gewachsen waren.

Wesentlich erweitert wurden unsere Kenntnisse nach der hier
interessierenden Richtung durch die Untersuchungen von Harniscu
(1, 2, 5), der sich die Frage vorlegte, wie sich die Okologie der
Chironomidenlarven mit den respirationsphysiologischen Einrich-
tungen und Fahigkeiten der Tiere erkldren lasse. Er konnte zunichst
den eindeutigen Nachweis fithren, daf} die Féhigkeit, bei Erniedrigung
des O,-Partialdruckes den oxybiotischen Standardstoffwechsel auf-
rechtzuerhalten, nicht vom Vorhandensein oder Fehlen des Hamo-
globins abhingig sein konnte. Es ergab sich nidmlich bei Unter-
suchung verschiedener Arten in bezug auf die Fihigkeit, die O,-
Aufnahme bei stark sinkendem O,-Gehalt der Umwelt konstant zu
halten, die folgende aufsteigende Reihe: Prodiamesa — Microtendipes
-— Eutanytarsus — Chivonomus. Dies pafit nicht zur okologischen
Beobachtung iiber den O,-Anspruch der Tiere an ihren Wohnort.
Microtendipes und Eutanytarsus sind zwar im wesentlichen als stenoxy-
biont, Prodiamesa und Chironomus aber als euroxybiont zu bezeichnen,
und trotzdem steht gerade eine dieser Arten am Anfang der Reihe.
Ebensowenig pafit diese zur Auffassung von der entscheidenden
Rolle des Hamoglobins fiir die O,-Versorgung in respiratorisch
ungiinstigen Medien. Wenn auch Prodiamesa, deren Regulations-
mechanismus zuerst versagt, als einzige der untersuchten Arten keine
Spur von Himoglobin besitzt, ist auch die eine der Hamoglobin
fiilhrenden Arten, nimlich Microtendipes, in bezug auf die konstante
Aufrechterhaltung der O,-Aufnahme in respiratorisch ungiinstigen
Medien den beiden andern Hamoglobin fithrenden Arten weit unter-
legen. Die Aufklirung tber dieses eigenartige Ergebnis brachten
weitere Beobachtungen von HarniscH. Er bestimmte ndmlich eines-
teils die O,-Aufnahme, andernteils die CO,-Abgabe von Chironomus
plumosus, Eutanytarsus inermipes und Prodiamesa praecox einmal in
Luft und dann in einer Gasmischung mit erniedrigtem O,-Partial-
druck (0,8% einer Atmosphire). Unter der Voraussetzung, daff in
beiden Fillen die oxydativ ablaufenden Prozesse qualitativ dic
gleichen seien, berechnet er die beim Aufenthalt im erniedrigten

6*
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O,-Gehalt auf das Konto der Oxydationsprozesse zu beziehenden
ausgeschiedenen CO,-Mengen. Die tber dies Mafl ausgeschiedene CO,
(Extrakohlensdure) ist auf anoxybiotische Prozesse zu beziehen,
wobei zunidchst offenbleiben mufl, ob sie direkt wdhrend derselben
entstanden oder durch Sdureproduktion aus salzartiger Bindung frei-
gemacht wurde. Aus dem Ausmaf} der Oy-Aufnahme unter den beiden
genannten Bedingungen konnte er ferner das O,-Defizit in dem
respiratorisch ungiinstigeren Medium bestimmen. Der Quotient
zwischen Extrakohlensdure und O,-Defizit ergibt ein gutes Maf fiir
das FEintreten anoxybiotischer Prozesse, an Stelle ausfallender oxy-
biotischer. Man kommt fiir die drei Larvenarten zu folgenden Gréfien
des erwahnten Quotienten: Eutanytarsus 22,5, Prodiamesa 30,8 und
Chironomus 36,1. Die Reihe stimmt also auffallend iiberein mit den
Anspriichen der Larven an den O,-Gehalt des Wassers unter natiir-
lichen Bedingungen. Die Schlufolgerung wiirde sein, dafi Chironomus
und Prodiamesa besser als Eutanytarsus unter ungiinstigen respira-
torischen Bedingungen leben kénnen, weil bei thnen in ausgesproche-
nerer Weise anoxybiotische Prozesse fiir oxybiotische vikariierend
eintreten kénnen. Selbstverstindlich ist, wie HArRNIsCH selbst betont,
eine weitere Klirung der Verhiltnisse durch Untersuchung des
gesamten Stoffwechsels sehr erwiinscht. Man wird jedenfalls auch
hier bei der Anoxybiose zundchst an Prozesse am Glykogen ‘denken.
Wihrend bei normaler O,-Versorgung solche kaum im Vordergrund
zu stehen scheinen (respiratorischer Quotient der Larven im Mittel
nach HarNiscH 0,63—0,69 je nach der Art), konnten die Verhéltnisse
bei der Anoxybiose oder der partiellen Anoxybiose doch anders liegen,
denn nach v. KeMn1TZ (3) betragt der Glykogengehalt eines Chirono-
midenmischmaterials immerhin 2,37% der frischen = 16,67 % der
Trockensubstanz. Die Aufklirung der Natur der anoxybiotischen
Prozesse erscheint um so nétiger, als CoLE (I) eine anoxybiotische
Energiegewinnung im Sinne einer Girung ablehnt, weil die Chirono-
midenlarven schon in einer 0,000032 mol KCN-Lésung relativ rasch
zugrunde gingen. Er fand, wenn auch nicht regelméflig, im Korper
von Chironomus tentans einen Komplex enzymatischer Natur, der
ein Peroxyd aufzubauen und davon, allerdings nur bei Anwesenheit
von Luft, O, abzuspalten vermag, der eventuell in die Prozefifolge
eintreten kénnte. Dann koénnte natiirlich auch die Harniscusche
Extrakohlensdure aus oxydativen Prozessen herstammen. CoLE ver-
mutet, dafl unter natiirlichen Bedingungen, auch wenn das Seewasser
an sich O,-frei ist, die Tiere zu O, gelangen kénnen. Er fand nidmlich,
daf} die am Seeboden befindlichen, in Zersetzung befindlichen Pflanzen-
reste kleine Mengen oxydierender Substanz produzieren, von der er
es fiir moglich hilt, dafl es sich um atomaren O, handelt. Es scheint
mir indes nicht wahrscheinlich, dafi auf diesem Wege irgendwelche
Tiere zu nennenswerten Oz-Mengen gelangen kénnten, denn nach
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ALSTERBERG (I) ist die O,-Zehrung des Schlammes an sich sehr stark,
so dafl die offenbar sehr geringen (und noch dazu fraglichen) O,-
Mengen nur zu einem Teil von den Tieren ausgenutzt werden kénnten.

GrofBe anoxybiotische Fahigkeiten lassen sich weiterhin bei den Corethra-
Larven erwarten, wenn auch eine experimentelle Untersuchung aussteht. Es
ist bekannt [z. B. THIENEMANN (3), ALSTERBERG (I)], daB man das Tier
hdufig, ja mit Vorliebe an Orten findet, an denen nur wenig oder kein
elementarer O, anzutreffen ist. Nach Jupay (3) sollen indes die tagsiiber
in der Oy,-armen Tiefe lebenden Larven von Corethra punctipennis an die
Oberfliche kommen, wo sie natiirlich O, aufnehmen kénnen, so daB sie
danach jedenfalls nicht auf sehr lange Perioden anoxybiotischen Lebens
eingestellt waren.

Was die Entwicklungsstadien von auf dem Lande lebenden
Insekten anbetrifft, so liegen einige einschldgige Angaben fiir Tenebrio
molitor vor. Fiir die Mehlwurmlarve hatte THUNBERG eine deutliche
Abhingigkeit der O,-Aufnahme vom Druck gefunden, fiir die Tenebrio-
Puppe aber hat GAARDER in iiberzeugender Weise dargetan, dal man
den O,-Druck der Umgebung sehr weit senken mufl, um ein Ab-
sinken der Op-Aufnahme zu erreichen. Es ergab sich hierbei eine
bemerkenswerte Abhingigkeit von der Temperatur in dem Sinne,
dafi das Absinken bei 20° etwa bei 5% Atmosphirendruck begann,
bei 31,79 dagegen schon bei 10%. KEs hingt dies mit der durch
Temperaturzunahme bedingten Steigerung des Stoffwechsels zu-
sammen, die eine Abnahme der O,-Spannung der Gewebe bedingt.
Die direkte Bestimmung derselben ergab eine wertvolle Bestitigung
der von KroGa geduflerten Ansicht, das Absinken des O,-Verbrauches
bei Tieren mit Abhingigkeit des O,-Verbrauches vom O,-Druck
beginne dann, wenn in einem Teil der Gewebe der O,-Druck gleich
Null wird. Hierbei lduft dann wenigstens ein Teil der Prozesse
anoxybiotisch ab, und die Schlacken hiufen sich im Kérper an.
So ist auch das Verhalten der Mehlwurmpuppen verstindlich, wenn
sie nach einer Asphyxieperiode in normal O,-haltige Umgebung ge-
bracht werden. Der O,-Verbrauch bleibt dann zunichst klein, steigt
aber bald iber die Norm, um die angehduften intermediiren Pro-
dukte zu oxydieren, und gleicht sich dann schliellich wieder dem
Normalen an.

AnschlieBlend sei hier noch bemerkt, dafi die Larve von Calliphora
zwar als oxybiotisches Tier zu betrachten ist, trotzdem kénnen auch
hier eine Reihe von Prozessen anoxybiotisch verlaufen, wie WEINLAND
(6, 7) an Versuchen mit Tierbreien festgestellt hat; es kann hier
sogar anoxybiotisch in einem bestimmten Larvenstadium und dem
Puppenstadium Fett verschwinden. Es handelt sich dabei aber
immer um wesentlich geringere Mengen als im oxybiotisch geleiteten
Versuch, bei dem Proze entstehen CO, und H,;, und zwar in
einem mittleren Verhiltnis von 1 Vol CO,:1/, Vol H,. Wahrscheinlich
ist letzterer als von der Karboxylgruppe des Fettsduremolekiils
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abgespalten aufzufassen. Ein zweiter Prozefl, der auch bei anoxy-
biotischer Versuchsfithrung ablduft, ist die Fettbildung aus eiweif3-
artiger Substanz bei der fressenden Larve; es scheint, dafl hier die
Og-Zufuhr eher hinderlich als forderlich ist. Was den chemischen
Mechanismus dieser Fettbildung anbetrifft, so stellt thn sich WeIN-
LAND als auf der Wirkung cines desamidierenden und eines Karboxyl
abspaltenden Prozesses beruhend vor.

Wir kommen nun zu den parasitischen Arthropodenlarven. Hier
licgen eingehendere Angaben nur fiir Gastrophilus equi vor. Diesc
Tiere leben unter natiirlichen Bedingungen im Pferdemagen, also an
einem Ort, wo der Sauerstoffgehalt betridchtlichen Schwankungen
unterlegen sein dirfte. Im allgemeinen werden sie wohl selten fiir
lingere Perioden ganz von der O,-Zufuhr abgeschnitten sein. Dem
entspricht, dafl sie im allgemeinen als O,-bediirftige Organismen
anzusprechen sind, wofiir auch das Vorkommen von Himoglobin im
Trachealorgan spricht. Andererseits besitzen sie recht ausgesprochenc
anoxybiotische Fahigkeiten, die ihnen vielleicht gelegentlich auch
unter natiirlichen Bedingungen nutzbringend sein kénnen. Es ist
durch die Versuche von v. Kemni1z (2, 3) [vgl. auch WEINLAND (9)],
sowie auch von BrancHARD und DINULEscU (I, 2) gezeigt worden,
daf} die Gastrophilus-Larven im Experiment unter Umstdnden wochen-
lang ohne elementaren O, zu leben vermogen. Daf} fiir sie aber eine
langer dauernde Anoxybiose nicht das Normale ist, zeigt der Befund
von v. KEMNITZ, dafl die Tiere in einer aus indifferentem Gas be-
stehenden Atmosphéire relativ rasch ziemlich bewegungslos werden.
Was nun den Stoffwechsel wiahrend der Anoxybiose anbetrifft, so
kann man nach den Versuchen v. KEMNITZ’ annehmen, dafl auch hier
das Glykogen eine dominierende Rolle spielt. Freilich ergeben sich
gegeniiber dem Verhalten freilebender Tiere, die unter anoxybiotische
Bedingungen gebracht werden, interessante Unterschiede. Das
Glykogen nimmt relativ stark ab, dafiir tritt cine Fettanhdufung
im Koérper ein, also ein Prozefl, wie wir thm schon haufiger begegnet
sind. Es scheint, daf§ er wenigstens zum Teil auch schon unter
oxybiotischen Bedingungen ablduft, was eine interessante Parallele
zu den Verhiltnissen bei parasitischen Helminthen darstellt. v. KEm-
NItz gibt als Bilanz fiir Oxybiose die folgenden Werte fiir 100 ¢
Tier in 24 Stunden an: 1,334 g Glykogen verschwindet = 0,544 g
COy + 0,033 g Fett. Aus dieser Bilanz folgert er, dafi schon unter
oxybiotischen Bedingungen ein grofler Teil des Glykogens auf an-
oxybiotischem Wege umgesetzt wird, denn bei vélliger Oxydation
miifite naturgemaf ein wesentlich hoherer COy-Wert gefunden werden.
Unter anoxybiotischen Bedingungen lautete dic Bilanz fiir die gleiche
Tiermenge und die gleiche Zeitspanne: 0,723 g Glykogen ver-
schwunden = 0,276 g CO, + 0,060 g Fett. Bei der Gegeniiberstellung
der beiden Bilanzen ist ecinmal bemerkenswert, dafl bei der Anoxybiose
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im Gegensatz zu dem beim Regenwurm ctwa gefundenem weniger
Glykogen zersetzt wird als bei O,-Zufuhr. Es kann dies damit zu-
sammenhéngen, dafi sich die Tiere beim Verweilen in der O,-freien
Umgebung weniger bewegen, aber auch zum Teil damit, daf} es sich
eben bei der Oxybiose nicht um eine reine Oxydation handelt. Andern-
teils fallt an den beiden Bilanzen auf, dal wesentlich weniger End-
produkte gefunden wurden, als dem verschwundenen Glykogen ent-
spricht. Es mag sein, dafl bei dem ProzeB etwas Wasser entsteht,
vielleicht auch Glykogen zu Zucker abgebaut wird, ohne sofort in
die Reaktionsfolge einzugehen. Man wird aber doch den Gedanken
nicht los, daf§ vielleicht wesentliche Endprodukte bisher noch nicht
gefunden wurden. Es wire zundchst naheliegend, nach den spiter
anzufiihrenden SraTerschen (3) Ausfilhrungen iiber den anoxy-
biotischen Stoffwechsel der Kiichenschabe an die Produktion von
Milchsdure zu denken. Dafl dies aber nicht das Richtige treffen wiirde,
geht aus den Untersuchungen von BrancHArRD und DiNULEscU (2)
hervor. Sie fanden namlich, dafl in den ersten Anoxybiosetagen (dic
Tiere waren in Ol versenkt, also allerdings keine sehr streng an-
oxybiotischen Bedingungen) das Glykogen nur wenig abnimmt und
ebenso die Milchsdure. Es soll dies mit dem Luftgehalt der Tracheen
zusammenhingen. Vom 10. Tage ab etwa nimmt das Glykogen stark
ab, und zwar etwa fiir 100 g Tier in 24 Stunden um 1,0 g Glykogen,
cin Wert, der mit dem v. KeMmNITzschen ziemlich harmoniert. In
der gleichen Zeitspanne und fiir die gleiche Tiermenge nimmt die
Milchsdure aber nur um etwa 7 mg zu. Freilich scheint nur der
Milchsduregehalt des Korpers untersucht worden zu sein, vielleicht
wiare doch auch an eine Ausscheidungsméglichkeit zu denken. Jeden-
falls scheinen mir die bei Gastrophilus ablaufenden Prozesse noch
nicht befriedigend geklirt zu sein.

In bezug auf die Notwendigkeit, mit einer geringen O,-Menge
auskommen zu miissen, liegen die Verhiltnisse dhnlich wie bei den
Gastrophilus-Larven, bei den verschiedenen in der menschlichen oder
tierischen Haut parasitierenden Insektenlarven. Besonders extrem
diirfte die Sachlage bei den in der Tiefe minierenden Larven, wie
etwa der Hypoderma-Larve, liegen; hier kommt fiir eine eventuelle
O,-Versorgung nur der Gewebesauerstoff in Frage, bevor der Parasit
durch ein Hautgeschwiir in Kommunikation mit der atmosphérischen
Luft tritt. Man kann sich nur schwer vorstellen, dafl der Gewebe-
sauerstoff allein eine reichliche O,-Zufuhr durch die relativ dicke
Chitinschicht erméglicht. Giinstiger daran sind die oberflachlich in
der Haut lebenden Formen, sie sind sicherlich oxybiotisch lebende
Organismen, wenn sie auch gut ausgebildete anoxybiotische Fahig-
keiten besitzen. In Ubereinstimmung mit dieser Auffassung stcht
einmal, dafl man durch Verschlufl der Geschwiirséffnung die Derma-
tobia-Larve abtoten kann [MARTINI (2)], aber auch, daf} die Cordylobia-
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Larven im Experiment relativ langen O,-Abschlufl vertragen (BrLack-
Lock, Gorpon und FINE).

Anhangsweise haben wir hier auf eine weitere Frage hinzuweisen. Bei
der relativ geringen Widerstandsfahigkeit der Insekten gegeniiber O,-Mangel
ist es auffallend, daB in der Literatur eine ganze Reihe von Angaben vor-
liegen iiber gelegentliches Vorkommen erwachsener Insekten oder ihrer
Larven im Darmkanal des Menschen oder der Tiere, wo sie sich zum Teil
sogar lange halten und unter Umstinden Krankheitserscheinungen hervor-
rufen sollen. Dabei miiBiten sie unter Bedingungen leben, die, abgesehen
von der Einwirkung der Verdauungssifte, auch in bezug auf die O,-Ver-
sorgung fiir die Tiere ganz ungewohnliche sind. Diese Falle werden unter
dem Begriff der intestinalen Myiasis zusammengefaBt. Inwieweit es sich dabei
um fakultativen Parasitismus oder wenigstens um Falle lebend iiberstandener
Darmpassage handelt, oder aber um zufillige Verunreinigung des Unter-
suchungsmaterials bzw. Tauschung des Untersuchers seitens des Patienten,
kann hier nicht ndher untersucht werden. Ebensowenig kann es meine
Aufgabe sein, die ganze Kasuistik der bekanntgewordenen Falle anzufiihren.
Ich verweise diesbeziiglich auf entomologische Werke, z. B. RiLEY und
JouaNNsEN oder MARTINI (1). Es sei hier nur angefiihrt, daB3 die gefundenen
Insekten den verschiedensten Ordnungen angehéren. Von Acarinen wurden
so gefunden Tyroglyphus sivo, von Myriapoden Geophilus gorizemsis, von
Coleopteren die Larven von Blaps mortisaga; vor allem aber handelt es sich
um Dipterenlarven der Gattungen Piophila casei, Evystalis, Fannia scalaris
und canicularis, Musca domestica, Muscina stabulans, Savcophaga, Aphio-
chaete xanthina, neuerdings (HERMs und GILBERT) kidme fiir den Menschen
noch Lucilia in Frage. Soweit ich sehe, wurden bisher noch keine Versuche
unternommen, etwa mit dem Stuhl abgegangene Fliegenlarven unter anoxy-
biotischen Bedingungen weiter zu ziichten, sondern die Aufzuchtversuche
wurden immer oxybiotisch durchgefiihrt. Die von DEsoir und DELHAYE
durchgefiihrten Versuche ergaben jedenfalls fiir Calliphora-Larven, die aller-
dings nicht von einem Myiasisfalle stammten, keine sicheren Anhaltspunkte
dafiir, daB sie den Bedingungen, wie sie im Darme vorliegen, langere Zeit
widerstehen kénnen. Sehr merkwiirdig — und in bezug auf die Richtigkeit
der Beobachtungen stutzig machend — sind die Fille lang dauernder
intestinaler Myiasis, die zu der Hilfshypothese fiihren muBten, die Fliegen-
larven wiirden sich im menschlichen Darm padogenetisch vermehren. Das
ganze Gebiet kann noch nicht als befriedigend geklart gelten, insbesondere
nicht nach der uns hier interessierenden Richtung.

Was schlieBlich erwachsene Insekten anbetrifft, so liegen iiber
anoxybiotischen Stoffwechsel nur sehr wenig verwertbare Angaben
vor. Die eingehendsten Versuche wurden von SLATER (2) und von
Davis und StaTer (1) an Periplaneta orientalis durchgefithrt. Sie
stellten zunidchst die Intensitit des O,-Verbrauches unter oxy-
biotischen Bedingungen fest, hierauf brachten sie die Tiere fiir
Yo—1 Stunde in ein indifferentes Gas und bestimmten nach Be-
endigung dieser anoxybiotischen Periode wiederum die Op-Aufnahme.
Sie war in den ersten 3—4 Stunden gegeniiber der Norm erhoht,
um dann wieder das urspriingliche Niveau einzunehmen. Es lie§
sich dann zeigen, dafl so das von den Tieren wihrend der O,-freien
Periode erlittene O,-Defizit vollig ausgeglichen wurde. Spiterhin
bestimmte SLATER (2) sowohl die O,-Aufnahme als auch die CO,-
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Abgabe vor und nach der Anoxybioseperiode. In bezug auf ersterc
ergaben sich wiederum &hnliche Verhiltnisse, wie sie eben erwdhnt
wurden, bei der letzteren zeigte es sich, dafl sie im Verhiltnis zur
O,-Aufnahme relativ herabgesetzt ist. Dies fithrt natiirlich auch zu
einer Herabsetzung des respiratorischen Quotienten, bis sich auch
dieser am Schlufi der Erholungsperiode wieder der Norm angleicht.
(Normaler respiratorischer Quotient: 0,90, 1/, Stunde nach Anoxy-
biose: 0,71, 1 Stunde: 0,72, 1Y, Stunde: 0,85, 2 Stunden: 0,88 im
Mittel.) Aus den Zahlen der CO,-Ausscheidung nach der Anoxybiose
und der wahrend derselben aufgelaufenen ,,Sauerstoffschuld'‘berechnet
SLATER die Menge Kohlensdure, die im Korper zuriickgehalten wiirde,
wenn die Verhéltnisse so ligen, wie beim quergestreiften Muskel,
d. h., dafi wihrend der Anoxybiose Milchsiure entstiinde und durch
die Karbonate des Kérpers gebunden, in der Erholung aber im Ver-
haltnis 1 : 4,4 oxydiert bzw. zu Glykogen resynthetisiert wiirde, wobei
dann ein Teil der entstehenden CO, in Karbonatbildung im Kérper
zuriickbliebe. Andererseits berechnet SLATER die Menge Milchsédure,
die unter der obenerwidhnten Annahme dem wihrend der Erholung
iiberschieBend aufgenommenen O, entspricht und aus dieser Milch-
saurezahl die bei dem Oxydations- bzw. Resyntheseprozefl maximal
zu bindende CO,-Menge. Diese Rechnung ergibt einen héheren Wert,
als es der der ersten Berechnungsweise ist (93 cmm CO, pro Gramm
und Stunde gegeniiber 59 cmm). Diese Unstimmigkeit fithrte dazu,
dal Davis und SraTer direkt die Verdnderungen des Milchsiure-
gehaltes des Schabenkorpers wihrend und nach der Anoxybiose-
periode erforschten. Dabei ergab sich zunichst, dafl die Milchsaure
in der Anoxybioseperiode zunahm, und zwar war das Ausmaf} der
Zunahme naturgemif] abhingig von der Dauer der O,-freien Periode
und der Temperatur. Dic Zunahme betrug, um nur eine Zahl zu
nennen, bei einer 2stiindigen Anoxybioseperiode und 25° 80 mg- %
(Normalwert 18,8 mg- %, Wert nach der Anoxybioseperiode 98,8 mg- %).
Dieser tatsdchlich gefundenen Milchsdurezunahme steht nun aber
eine errechnete theoretische von in diesem Falle 540 mg- % gegeniiber.
Ein &dhnliches Mifiverhaltnis zwischen gefundener und berechneter
Milchsdurezunahme besteht auch in allen anderen Versuchen. Der
Quotient zwischen beiden Werten betrdgt im Mittel nur 0,24. Dies
fiihrt Davis und SLATER zu der Annahme, dafl neben der Milchsiure-
bildung noch ein weiterer Prozel im Periplanetenkorper vor sich
gehen miisse, der noch weiterer Aufklirung bediirfe. Es ist zu be-
dauern, dafl die genannten Autoren keine Glykogenbestimmungen
durchgefiihrt haben, so daf} es nicht zu entscheiden ist, ob sich dieser
am Glykogen abspielen kénnte. Es lige ja nahe (vgl. Gastrophilus),
an die Bildung von Fett aus Glykogen zu denken. Was nun das
Verhalten der Milchsdure wiahrend der Erholung von der Anoxybiose
anbetrifft, so ergab sich, daf} sie zum Teil verschwindet, und zwar



90 TH. v. BRAND:

ctwa bis auf das normale Niveau. Die erhobenen Befunde sprechen
nach der Ansicht von Davis und SLATER am ehesten dafiir, daf} die
im Kérper angesammelte Milchsdure vollig oxydiert und nicht zum
Teil zu Glykogen resynthetisiert wird. Aber auch in diesem Punkte
wird man endgiiltige Klarheit erst bekommen, wenn das Verhalten
des Glykogens selbst erforscht sein wird.

Recht bemerkenswert ist, dafl die bei Periplaneta gefundenen Ver-
hiltnisse offenbar nicht ohne weiteres auf andere erwachsene Insekten
iibertragen werden kénnen. Aus den Angaben von Coox fiir Termopsis
nevadensis geht namlich hervor, einmal, dafl das Tier gegen O,-Entzug
viel unempfindlicher ist als die Schabe, es erholte sich noch nach
48stiindiger Anoxybiose. Vor allem aber konnte nach Wiederver-
bringen in O,-haltige Umgebung keine O,-Schuld festgestellt werden,
die Oy-Aufnahme lag ganz in der Hohe des Normalen. Von besonderem
Interesse ist ferner, dafl wihrend der Anoxybiose aufler CO, noch
ein anderes Gas (CH,, H,?) abgegeben wurde, und zwar konnte mit
Sicherheit dargetan werden, dafl dieser Vorgang auf der Titigkeit
der Darmfauna (Protozoen oder Bakterien?) beruht.

Schlieflich seien in ganz kurzer Form noch die Tardigraden er-
wihnt. Es kommen -hier bei Oy,-Entzug asphyktische Erscheinungen
zustande, die vor allem darin zu beruhen scheinen, dafi die Epithel-
zellen dic Wasserbewegungen im Organismus nicht mehr zu regulieren
vermoégen, und die relativ rasch in den Tod ibergehen. Dagegen
besteht die Moglichkeit, dafl im Zustand der Anabiose anoxybiotische
Verhiltnisse linger ausgehalten werden, verstindlicherweise vor allem
bei extrem niedrigen Temperaturen. Hier konnten keine Hinweise
fiir das Weitergehen chemischer Prozesse gefunden werden, so dafl
vor allem Raum die Auffassung vertritt, die Lebensvorgéinge stinden
hier vollstindig still, eine Ansicht, die freilich noch nicht allgemein
angenommen ist (vgl. betreffs Anoxybiose der Tardigraden vor allem
Ranm, Baumann, Markus, wo sich viele weitere Literaturhinweise
finden).
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Es soll im folgenden durchaus nicht der Versuch gemacht werden
eine Darstellung der Vitaminlehre zu geben. Sie war in den letzten
Jahren wiederholt Gegenstand von vorziiglichen Zusammenfassungen,
von denen allerdings oft gilt, daf} sie schon beim Erscheinen veraltet
sind, was einerseits ein Beweis fiir die ungeheure Arbeit ist, die auf
diesem Gebiete geleistet wird, andererseits aber auch fiir die groflen

methodischen Schwierigkeiten dieser Forschung.

Auf Wunsch der Herausgeber soll besprochen werden, welche
allgemeine Rolle den als Vitaminen bezeichneten Stoffen im Haushalt
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der lebenden Natur zukommt, welche Organismen ihrer bediirfen
und welche sie bilden und ob sich auf Grund der bekannten Tatsachen
moglicherweise Gesichtspunkte zum Verstdndnis ihrer Wirkung ge-
winnen lassen.

Die Vitamine sind organische Substanzen, welche in allerkleinsten
Mengen in der Nahrung vorhanden sein miissen um einen normalen
Stoffwechsel bzw. normale Funktionen des Organismus méglich zu
machen. Sie sind in der Nahrung in so geringen Mengen vorhanden,
daf} sie energetisch keinesfalls in Betracht kommen. Der Kérper
kann gewisse Substanzen, die er unbedingt benotigt, selbst nicht auf-
bauen und muf sie deshalb in der Nahrung fertig bekommen. Wihrend
bis vor einem Vierteljahrhundert nur soviel anerkannt war, daf} in der
Nahrung der héheren Tiere Eiweif3, Fett und Kohlehydrat vorhanden
sein muf}, da der Tierkorper diese nicht selbst bilden kann, ist in den
letzten Jahrzehnten bekannt geworden, daff auch andere organische
Substanzen in der Nahrung unentbehrlich sein kénnen und cha-
rakteristischerweise handelt es sich dabei immier um Substanzen, die
nur in sehr geringen Mengen benétigt werden. Man hat sie zuerst
als akzessorische Nahrungsfaktoren, spiter und heute allgemein als
Vitamine bezeichnet.

Die ganze Vitaminlehre hat eine ausgesprochen praktische Be-
deutung. Sie ist aus der menschlichen Pathologie entstanden. Unter
unnatiirlichen Erndhrungsbedingungen, speziell bei einseitiger Er-
nihrung, die durch Uberbevélkerung, Miflernte, einseitige industrielle
Fortschritte, Krieg, Gefangnis, Schiffahrt verursacht sein kann, sind
bestimmte Krankheiten beobachtet worden. Auch bei den kiinstlichen
Erndhrungsbedingungen von Haustieren haben sich derartige Probleme
ergeben. Man hat diese Krankheitserscheinungen dann auf den
Mangel irgendeines Nahrungsstoffes zuriickgefithrt. So ergaben sich
Fragestellungen von weitgehend praktischer Bedeutung, wogegen aber
das Problem vom allgemein biologischen Standpunkt aus vernach-
lassigt wurde. Darum ist von verschiedenen Tierarten, die in prak-
tischer Hinsicht irgendwie in Betracht kommen, sehr genau bekannt,
welche Vitamine sie brauchen, wihrend von zahlreichen anderen
jegliche Kenntnis dariiber fehlt.

Es scheint nun aber, daf§ nicht nur hohere Tiere, sondern auch
ganz niedrige Organismen zu ihrer Entwicklung ganz bestimmte
organische Substanzen in minimalsten Mengen brauchen. Diese
akzessorischen Nahrungsfaktoren miifiten allerdings nicht mit denen
der hoheren Tiere identisch sein. Aber auch schon innerhalb der
Vertebratenreihe scheinen Differenzen beziiglich des Bedarfs an
einzelnen Vitaminen zu bestehen.

Wir werden deshalb die Grundtatsachen der Vitaminlehre als
bekannt voraussetzen und uns im folgenden fragen:
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I. Welcher Vitamine bediirfen verschiedene Tierarten?

2. Was ist der Bedarf von niedrigen Organismen an vitamin-
dhnlichen akzessorischen Nahrungsstoffen?

3. Wo werden Vitamine gebildet und schliefilich

4. lassen sich auf Grund obiger Kenntnisse Folgerungen beziiglich
der Rolle dieser Substanzen im Korper ziehen?

I. Die Bedeutung der Vitamine bei der Erndhrung
verschiedener Tierarten.

Zu Untersuchungen tiber gewisse Vitamine werden bekanntlich
ganz bestimmte Tierarten verwendet. Die Ursache hierfiir ist, daf}
nicht jede Art gleich empfindlich fiir den Mangel an bestimmten
Vitaminen ist. Nachdem, wie erwédhnt, diese Untersuchungen meist
von praktischen Gesichtspunkten ausgingen, werden gewohnlich Tier-
arten verwendet, die besonders empfindlich sind, bzw. sich dhnlich
dem Menschen oder gewissen Haustieren verhalten. So wird be-
kanntlich fir Untersuchungen tUber Vitamin A) D und E ganz all-
gemein die weile Ratte, fiir Vitamin B frither gewdhnlich die Taube
oder das Huhn, gegenwirtig allerdings auch die Ratte, fiir Vitamin C
das Meerschweinchen beniitzt. Wihrend wir iiber diese Tierarten auf
das Genaueste informiert sind, fehlen Angaben beziiglich zahlloser
anderer. Eine Zusammenstellung des Bekannten kann vielleicht dazu
anregen zur Ausfiilllung der Liicken beizutragen. Wir behandeln die
Frage einzeln nach Vitaminen.

a) Bedarf an Vitamin A.

Diese Substanz ist bekanntlich fettlgslich bzw. in fettlosenden
Substanzen loslich. Sie ist zum normalen Wachstum von Médusen
und Ratten, an denen ihre Wirkung zuerst gefunden wurde, unent-
behrlich. Ihr vollstindiger Mangel fiihrt zu Erkrankungen der ver-
schiedenen Schleimhidute, die ihre Widerstandsfihigkeit gegeniiber
Infektionen verlieren. Besonderscharakteristisch ist die Xerophthalmie,
die Erkrankung der Konjunktiva. Es ist ferner bekannt, daff Carotin
die Muttersubstanz des A-Vitamins ist und dafl im Tierkorper aus
diesem gelben Pflanzenfarbstoff das farblose Vitamin A gebildet
wird (EUuLeEr 1929, 1931; KARRER 1929). Es wird dafiir von
Karrer die folgende Formel angegeben:

CH, CH,

N/
c CH, CH,

2N é é
HTC (”)—-CH=CH— =CH—CH = CH—C = CH — CH,0H

Die meisten Erfahrungen iiber den Bedarf an Vitamin A besitzen
wir von der Ratte. Stellt man fiir diese eine Didt der folgenden
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Zusammensetzung: Kasein 15—20%, Stirke 55%, Hefeextrakt 8%,
Salzgemisch 4%, A-Vitaminfreies, gehirtetes Pflanzensl 15% zu-
sammen, so hort das Wachstum der jungen Tiere bald auf, wie das
aus der bekannten Gewichtskurve sehr charakteristisch hervorgeht.
Von Carotin wird 20 y pro Tag von einer Ratte zum normalen Wachs-
tum benotigt. Fehlt es, so stellen sich spiter dann Xerophthalmie
und andere Schleimhauterkrankungen. einl,

Ganz dhnlich ist der Verlauf des A-Mangels bei Mdusen. Das
normale Epithel der Schleimhdute, besonders auch von inneren
Organen, keratinisiert. Eine der Folgen davon ist die Xerophthalmie,
die sich in sehr verschieden langer Zeit, 15—120 Tagen, entwickelt
(WoLFE und SALTER 19Q31I).

Auch bei Kaninchen wird nach A-Mangel Xerophthalmie be-
obachtet. Die ersten Symptome zeigten sich in Versuchen von
NerLsoN und ALWIN (1920) nach 61 Tagen als Triibungen und weifle
Auflagerungen auf der Hornhaut mit starker Sekretion. Ferner
trat Appetitlosigkeit auf. Nach Zufuhr von frischem Gemiise heilten
diese Erscheinungen aus.

Ganz anders sind die Erscheinungen des A-Mangels bei Hunden.
E. MerraNBY (1931) findet bei ohne A erndhrten jungen Hunden
Degenerationen 1m Riickenmark und damit zusammenhingend
Spasmen, Inkoordinationen der Bewegungen und allgemeine Schwiche.
SurzmManN, MOULLER und AUGLEY (1932) fanden allerdings andere
Erscheinungen: Animie, Hauterkrankungen, Appetitlosigkeit und
Anderungen in der Konzentration der Blutlipoide. Dagegen fanden
sie keine nervésen Erscheinungen. Schon 1921 hatten STEENBOCK
und HARrt iiber A-Mangel bei Hunden gearbeitet. Die von ihnen
beobachteten Erscheinungen waren aber, wie sich heute riickblickend
sagen 1afit, zum Teil durch D-Mangel bedingt. Dagegen diirfte in
ithren Versuchen auf A-Mangel beruht haben, dafl die Tiere eine eitrige
Keratitis mit Triibung und teilweise mit Ulzeration der Cornea
bekamen, die durch Lebertran ausheilte.

Das Vitamin A wird beim Hund in der Leber aufgestapelt.
SiMoNNET und Busson (1932) haben das direkt bewiesen, indem sie
einen Leberlappen exstirpierten, seinen A-Gehalt bestimmten und
dann das Tier reichlich tdglich mit A-Vitamin fiitterten. Nach einiger
Zeit wurde es getotet und in der Leber der A-Gehalt wieder bestimmt.
Es wird nicht nur in grofien Mengen aufgelagert, sondern auch
wochenlang hier zuriickgehalten, wihrend andere Organe, z. B. die
Niere, es lingst verloren haben.

Wichtig ist, dafl bei anderen Tierarten, speziell dem Meer-
schweinchen, keine Aufstapelung von Vitamin A gefunden wird.

1 Z. B. auch Epithelmetaplasie im Vormagen (Morr, DONAGK, LAQUER:
Klin. Wschr. 1933, 465).
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Wenn man Hiihner mit geschliffenem Reis fiittert, dem B-Vitamin
enthaltende Extrakte beigesetzt sind, so erhdlt man h3ufig keine
B-Avitaminose, dagegen Xerophthalmie, also eine A-Avitaminose.
Die Augenerscheinungen treten am 7.—79. Versuchstag auf, fiittert
man die Tiere mit ungeschliffenem Reis, so erkranken sie nicht. Die
Xerophthalmie geht schlieflich in Erblindung iiber und die Tiere
sterben an Kachexie (GUERRERO und CONCEPCION 1920). Auch
spontan kommt diese Erkrankung als Folge von A-Mangel bei Hiihnern
vor (SEIFRIED 1931). Dabei erkrankt nicht nur die Konjunktiva,
sondern auch das Epithel der oberen Luftwege. Im Darmtrakt findet
man an Stelle des normalen Epithels ein verhornendes Platten-
epithel und gleichzeitig kommt es zu Infektionen, z. B. Schnupfen.
Wenn 1932 ErvenjEM und NEU angeben, dafl ohne A ernihrte
Hiihner in ihren Versuchen schon nach 5 Wochen unter Erscheinungen
von Nervendegenerationen und muskuliren Inkoordinationen er-
krankten, wobei gleichzeitig ein Ansteigen der Harnsdurekonzentration
im Blut als Folge einer Nierendegeneration beobachtet wird, so
scheint es wahrscheinlich, daf§ hier im wesentlichen ein B-Mangel
gewirkt hat. Der Vitamin A-Bedarf (allerdings zusammen mit dem
Vitamin D-Bedarf) ist beim Hiithnchen sogar recht hoch, denn nach
McFarLANE (1931) geniigt 1% Lebertran in der Nahrung noch
nicht, um normales Wachstum zu garantieren. Von Carotin ist zum
normalen Wachstum téglich 50y notig.

Eine Reihe von Arbeiten beschiftigt sich mit dem Bedarf von
A-Vitamin bei Haustieren (BonGerT 1931). A-Vitamin wird reich-
lich in der Milch der Kuh ausgeschieden. Kéilber erhalten optimale
Mengen auf diese Weise. Eine Vermehrung durch Lebertran bewirkt
bei Kilbern kein besseres Wachstum (Isaacusen 1931). Beim
Rind hatte Funk als A-Vitamin-Mangel die ,,Lamziekte** in Siidafrika
aufgefafit, was aber von spiteren Autoren nicht mehr angenommen
wurde (THEILER u. a. 1920).

Schweine zeigen noch gutes Wachstum, wenn sie mit Zerealien
die an Vitamin A arm sind, z. B. gelbem Mais und Fischmehl, erndhrt
werden. Das Wachstum wurde durch an A und D reiches Herings-
mehl nicht verbessert. Ihr Bedarf an Vitamin A scheint demnach
gering zu sein (SHEELY 1932). Beim vollstindigen Fehlen von A
soll man bei Schweinen und Kiihen, ebenso wie nach gewissen Angaben
bei Hithnern und Hunden, nervose Erscheinungen, Kridmpfe und
Nervendegenerationen finden (HucHEs).

TiLpeN und MILLER (1930) sahen bei Affen hauptsichlich Stérungen
im Magen- und Darmkanal, dagegen keine Erscheinungen an den
Augen und im Respirationstrakt (TurNER und Loew 1931). Das
ist um so merkwiirdiger, ‘als ja beim Menschen bzw. bei kleinen Kin-
dern die erste Erscheinung des A-Mangels, z. B. bei Erndhrung mit
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Buttermilch oder Magermilch, besonders wenn das Milchfett durch
Pflanzenmargarine ersetzt wird, gerade Xerophthalmie ist (Brocu
1917). v

Uber den Bedarf von niedrigen Tieren an A-Vitamin beschrinken
sich unsere Kenntnisse auf die folgenden wenigen Angaben. Tuomas
zeigte (1931), dafl schon beim Seeigel eine Forderung des Wachstums
durch Carotin, die Vorstufe des Vitamin A, zu erreichen ist. Er gab
zu 20 ccm Seewasser I mg Carotinkristalle, lieS die Seeigeleier
24 Stunden darin stehen und fand dann eine deutliche fordernde
Wirkung auf die Entwicklung. Besonders auffallend war das stark
vermehrte Wachstum des Mesenchyms. Ahnliche Wirkungen erhielt
er auch dann, wenn die Eier noch vor der Befruchtung in das Carotin
enthaltende Wasser gebracht wurden. Eine Parthenogenese entstand
nicht, dagegen wurde Sperma im Carotin enthaltenden Wasser in
45 Minuten abgetotet. Merkwiirdig ist allerdings, dafl das Carotin
nach und nach seine Kraft verlor.

Der Gehalt verschiedener niederer Tierarten an Vitamin A ist
natiirlich noch kein Beweis dafiir, daf3 diese Tiere es zu ihrem Leben
auch gebrauchen. Deshalb sind alle jene Angaben, die diesbeziiglich
im Abschnitt iiber die Quelle der Vitamine mitgeteilt sind, hier nicht
zu verwerten.

Schliefilich liegen noch alte Versuche von HARDEN und Zirva
(1920) an Froschen vor. Thre Versuche an Kaulquappen hatten kein
befriedigendes Resultat, denn die Tiere gingen auch bei einer sonst
scheinbar kompletten Nahrung bald ein. Bei ausgewachsenen Froschen
soll nach ihren Angaben A lebensnotwendig sein. Bei einer Grunddiat,
die aus 20% Kasein, 75% OStidrke und 5% Salzen bestand, sind
6 Tiere ohne Vitamin A innerhalb 155 Tagen gestorben.

Zusammenfassend kann also gesagt werden, dafl Vitamin A fiir
alle untersuchten Végel und Siuger lebensnotwendig ist. Es wird
bei jungen Tieren zum Wachstum benétigt. Mangelt es, so tritt
eine Keratinisierung des Epithels der Schleimhdute ein und gleich-
zeitig sinkt deren Widerstandsfahigkeit gegeniiber Infektionen. Bei
gewissen Tierarten treten allerdings ganz andere, nimlich nervése
Stérungen in den Vordergrund der Erscheinungen.

b) Bedarf an Vitamin B.

Die Analyse der Wirkung von Vitamin B auf verschiedene Tier-
arten wird dadurch erschwert, daff der unter dieser Bezeichnung
bekannte Faktor im Laufe der letzten Jahre in eine Reihe von ver-
schiedenen dhnlichen Substanzen aufgeteilt wurde. Der Bedarf ver-
schiedener Tierarten an Vitamin B ist aber vielfach noch zu einer
Zeit untersucht worden, als diese Differenzierung der verschiedenen
Faktoren noch nicht stattgefunden hatte. Vitamin B wird heute
aufgeteilt erstens in By, das sog. antineuritische Vitamin, das wasser-
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loslich ist und durch hohe Temperatur sowie durch Alkali zerstort
wird. Es ist fiir das Wachstum von Ratten nétig und bei diesen
sowie bei Tauben hat sein Mangel neuritische Wirkungen. Ferner in
B,, das ebenfalls wasserldslich und alkaliempfindlich, aber thermostabil
ist. Es wird ebenfalls benotigt fiir das Wachstum von Ratten, heilt
aber im Gegensatz zum vorigen die Polyneuritis nicht. Es wird auch
als GoLpBERGERs Antidermatitisfaktor oder als Antipellagrafaktor
bezeichnet. Weitere Faktoren, die aber nicht allgemein als solche
angenommen werden, sind: B, ein thermolabiler Faktor, den
Tauben bendtigen, nicht aber Ratten (WiLLiams und WATERMAN
1928). Ein vierter Faktor, B,, ist alkali- und thermolabil und ist
fiir Ratten und nicht fiir Vogel notig (READER 1928—30). Ein
ahnlicher fiinfter Faktor ist fir Mikroorganismen nachgewiesen
und gehort demnach eigentlich nicht mehr hierher (RanpoiN und
Lecog 1029 und PETERS 1930).

c) Bedarf an Vitamin B,.

Bekanntlich ist das B-Vitamin als erstes der Vitamine von
Erjgmann (1897), Grijns und Funk an Hihunern und Tauben
entdeckt worden. Werden diese einseitig, z. B. mit geschiltem Reis,
erndhrt, so erkranken sie an einer schweren Polyneuritis. Der heilende
Faktor, durch dessen Hinzusetzung der Mangel des geschilten Reises
erginzt werden kann, ist schon recht frith konzentriert worden; seine
chemische Differenzierung steht allerdings trotz zahlreicher Be-
miihungen in dieser Richtung auch heute noch aus. Ganz &hnlich
erkranken auch Sperlinge. Andererseits weicht die Erkrankung dieser
Vogel in vieler Beziehung von der menschlichen Beri-Beri, mit der
sie in Verbindung gebracht wurde und die urspriinglich zu ihrer
Entdeckung fithrte, ab. Fujitan: (1910), McCarrisoN (1919), OcaTa
(1924), Nacavo (1923), MarsuarL FiNprav (1921) gaben die aus-
fihrliche Beschreibung dieser Vogel-Beri-Beri. Sie besteht aus
Lihmungen von verschiedenen Muskeln und dadurch bedingtem
Emprosthotonus (Zuriickziehen des Kopfes), sensorischen Stérungen,
Kleinhirnstorungen, Sinken der Temperatur, Verlangsamung der
Atmung, Anderung des Herzrhythmus und Abnahme des Korper-
gewichtes um /3—*/,. Der Tod tritt ungefdhr nach I Monat ein. Bei
der Sektion findet man eine Atrophie aller Gewebe. Nur die Neben-
nieren, und zwar ihre Rinde hypertrophierten (McCarRRrISON 1928,
VERrRzZAR und PETER 1924, BEZNAK 1923). Die Hypophyse soll nicht
verindert werden. Besonders charakteristisch ist auch, dafi die Testes
friithzeitig degenerierten. Bei Tauben findet man schon nach 14 Tagen
in den Testes Bindegewebsvermehrung und Degeneration, sowie
Verminderung der Spermatozoen, die schliellich ganz verschwinden
(PorTIER 1920). Dasselbe sieht man bei Hahnen (DuTcHErR und
STANLEY 192I).
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Die Veranderungen im Zentralnervensystem, welche die schweren
polyneuritisartigen Erscheinungen verursachen, sind die folgenden:
man findet ein fast vollstindiges Verschwinden der Nissr-Granula
und Chromatolyse in vielen Zellen, sowie Degeneration zahlreicher
Achsenzylinder bis in die peripheren Nerven.

Im Gegensatz zur menschlichen Beri-Beri wird bei den Viégeln
Odem nicht regelmiBig beobachtet (McCarrisoN 1928). Gesehen
wurde es z. B. von GrRAHAM (1927) und Tavior und TuANT (1928).
Die widersprechenden Resultate verschiedener Autoren sind vielleicht
darauf zuriickzufithren, dafl die Nahrung der Tiere von den ver-
schiedenen Teilfaktoren des B verschiedene Mengen enthielt. Uber-
haupt mufl bemerkt werden, daf} viele dltere Untersuchungen, die
nur mit geschiltem Reis durchgefilhrt wurden, nicht nur in bezug
auf B-Vitamin, sondern auch beziiglich Eiweifl, Fett, Salze und
A-Vitamin inkomplett waren. SIMONNET (1920) hat eine sonst
komplette Nahrung zusammengestellt, in der nur das B-Vitamin
mangelte, und beobachtete dabei nur die tetanische und niemals
die paralytische Form der Polyneuritis. Diese Unterschiede im
Krankheitsablauf scheinen einer weiteren Analyse zu bediirfen.

Auch Ratten erkranken ohne Vitamin B an Polyneuritis (OSBORNE,
MenpeL und McCorrum nach VoeeTLIN und Lake 1919). Fiir
diese hatte schon Funxk (1922) gezeigt, daf} sie ohne B-Vitamin nicht
wachsen, aber er zeigte auch, dafl man die inkomplette Nahrung der
Tiere durch Hefeextrakte komplettieren kann, dafi aber aus den
Hefeextrakten durch Adsorption zwei Faktoren erhalten werden, von
welchen keiner allein das Wachstum férdert, wohl aber beide zu-
sammen. Das war der Ausgangspunkt fiir die Isolierung von B;
und B, aus der Hefe in den Versuchen von SEIDELL (1926), SMITH
und Henbprick (1926) und Hauce und Carrick (1926), Scori-
FoGLIENI (1926).

Bei Pferden beschrieb schon DE LaceErpa (1855) eine Beri-Beri-
dhnliche Krankheit in Brasilien (nach VoeeTLIN und LakE), ebenso
Brappon (1907) in Indien.

An Kaninchen und Katzen haben WEIL und MOURIQUAND (1915)
durch Fitterung von Fleisch, das bei alkalischer Reaktion bei 120° C
im Autoklav erwidrmt wurde, eine Krankheit erhalten, die in ihren
Erscheinungen der Polyneuritis bzw. Beri-Beri der Tauben entspricht.
ANDREWS (1912) hat bei Katzen und Hunden durch Fitterung von
Milch von Beri-Beri-kranken Frauen polyneuritisartige Symptome
bekommen. Ferner haben ScHNYDER (1914), VOEGTLIN und LakEe
(1919) ebenfalls bei diesen Tierarten, hauptsichlich bei jungen Tieren,
durch Fiitterung mit Fleisch, das 3 Stunden bei alkalischer Reaktion
auf 120° C erwdrmt war, polyneuritisartige Erkrankungen bekommen
und auch Nervendegenerationen mit der Marcui-Methode nach-
gewiesen. Bei Hunden verschwindet zuerst der Appetit. Durch kleine
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Zulagen von Hefe kehrt er wieder zuriick. Dem Ausbruch von
nervésen Erscheinungen geht oft Erbrechen voran. HAufig kommen
zuerst Lihmungen und erst spater Krampfe. Die Tiere liegen mit aus-
gestreckten Beinen, zittern und zeigen manchmal tonische Kriampfe,
schlieBlich treten allgemeine Lihmungen auf (KARR 1920 und CowGILL
1921).

Beim Schwein haben RomMMEL und VEDDER (1915) Beri-Beri-
dhnliche Erkrankungen beschrieben. Jedoch scheint es nach SHEEHY
(1932) verhiltnismafig wenig B-Vitamin zu bendétigen. Sowohl bei
diesem wie beim Rind wird, wie es scheint, B gebildet, wobei wohl
Darmbakterien eine Rolle spielen (s. S. 133).

Bei einseitiger Erndhrung von Affen (Macacus nemestrinus) hat
schon Kose (1905) Beri-Beri gesehen und ebenso haben SHica und
Kusama (1911), Mac CarrisoN (1919), KikucHr (1927) durch Mangel
an B; Erkrankungen verursachen koénnen, welche der menschlichen
Beriberi durchaus entsprechen. Besonders auffallend waren die
Darmerscheinungen. Bald treten auch verschiedene nervise Er-
scheinungen auf, insbesondere periphere Liahmungen. Die Kérper-
temperatur sinkt, die Atmung nimmt ab. MacCarrisoN sah aller-
dings (1920) bei diesen Tieren keine Polyneuritis und keine Odeme,
dagegen gingen die Tiere schon nach 23 Tagen ein. In diesen Ver-
suchen wurde zu ihrer Erndhrung auf 1300 C erhitzter Reis beniitzt
und méglicherweise war hier der Mangel an den iibrigen B-Faktoren
so grofl, dafl es zu akutem Tod kam, ohne dafi sich vorher andere
Erscheinungen ausbilden konnten.

Bei allen Untersuchungen iiber die Empfindlichkeit verschiedener
Tierarten gegeniiber B;-Mangel ist bemerkt worden, dafl sie recht
verschieden ist. PriMMER (1926) hat versucht den Vitaminbedarf
an B; so zu bestimmen, dafl er die Menge Hefeextrakt feststellte,
die fiir verschiedene Tierarten notig ist. Er fand fir Hihner 12%,
Taube 8%, Ratten 4% und Katzen mehr als 4% notig. Eine dhnliche
Berechnung fithrt CoweIrL aus (CowgiLL 1932, CowaILL und Kroty
1927, CowecirL, SMIiTH und BEARD 1925). Es wird angenommen,
dafl Vitamin B; der Faktor ist, der den Appetit beeinflufit und das
wird als ein Kriterium fir die Bestimmung des Vitaminbedarfes von
verschiedenen Tieren beniitzt. Es wird untersucht, ob ein gewisses
B-Vitamin-Priparat trotz mangelhafter Didt bei Ratten, Miusen,
Tauben und Hunden den Appetit aufrecht erhalten kann. Der tégliche
Vitaminbedarf sei KW, wo W das Gewicht des Tieres und K
eine fiir die Tierart charakteristische Konstante ist, die anscheinend
umgekehrt proportional zum maximalen Gewicht der Art ist. Inner-
halb einer Spezies ist demnach der Vitaminbedarf proportional zum
Stoffwechsel der Masse. Bineg und MENDEL geben an (1929), daf
die weifle Maus halb soviel B, braucht wie die Ratte. READER (1930)
hat mit dem PeteErsschen Torulin (B,) fiir Tauben und erwachsene
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Ratten auf die Gewichtseinheit dieselbe Menge berechnet. Auf einen
erwachsenen Mann werden daraus 50 Taubendosen pro Tag als
Bedarf errechnet. Reisvégel brauchen 0,4—0,5, Tauben 2—3, Ratten
2—4 LE. (internationale Einheiten) nach v. VEEN (1932). Nach
VoegTLIN und LARE (1919) ist die Zeitdauer, bei welcher bei ein-
seitiger Erndhrung die Polyneuritiserscheinungen ausbrechen, bei
verschiedenen Tieren sehr verschieden, beim Mensch in 87 Tagen
(nach FrRASErR und StanToN 1912), beim Schwein 21, Hithnchen 28,
Katzen 18, Hunde 30—45, Ratten in 110 Tagenl

d) Bedarf an Vitamin B,.

Zu derselben Zeit als verschiedene Forscher mittels Adsorption,
z. B. an Fullererde, aus Hefeextrakt zwei verschiedene Substanzen
isolieren konnten und-damit das B-Vitamin in zwei Faktoren differen-
zierten, kam auf ganz anderem Wege GOLDBERGER (1926) zu dem
Resultat, dafl die Ursache der Pellagra der Mangel an einem Vitamin
sei, das beziiglich seiner Loslichkeit dem B-Vitamin entspricht, das
Wachstum von Ratten foérdert, aber die Polyneuritis nicht heilt.
Dieser Faktor heilt dagegen die experimentelle Pellagra. Er ist im
Gegensatz zum Anti-Beri-Beri-Faktor gegen Hitze weniger emp-
findlich und wird als B, bezeichnet. Seine Untersuchungen sind
unter anderem bestitigt von CHick und RoEescoe (1927), FINDLAY
(1928), AYKROYD (1930).

Schon 1914 hatte Funk die menschliche Pellagra als Avitaminose
aufgefafit und 1917 wurde von CuHITTENDEN und Mitarbeitern ge-
funden, dafl man durch Fitterung von Hunden mit Bohnenmehl und
Leinsamenosl eine Krankheit erhilt, die in vielen Beziehungen der
menschlichen Pellagra dhnlich ist. Es zeigen sich Veranderungen der
Mundschleimhaut, blutige Diarrhden, Apathie, schliefilich sterben die
Tiere. Zugabe von Fleisch zur Diit heilt diese Erscheinungen. Wahr-
scheinlich hat es sich dabei im wesentlichen um den Mangel an B,
gehandelt. Besonders ausfiihrlich haben sich GOLDBERGER und
WHEELER (1928) mit diesem Symptomenkomplex beschaftigt, den
sie fiir durchaus analog der menschlichen Pellagra halten. Er beginnt
mit einer Stomatitis, die in eine Nekrose der Schleimhaut Gbergeht.
In manchen Gegenden kommt bei Hunden die sog. Schwarzzungen-
krankheit vor, die dhnliche Erscheinungen hat, und von der ange-
nommen wurde, aber nicht endgiiltig bewiesen ist, dafl sie identisch
mit Pellagra sei.

Junge Ratten wachsen nicht ohne B, Nach etwa 5—6 Wochen
findet man Hautverdnderungen, die allerdings nicht ganz regelmifig
sind. Sie bestehen in dem Verlust der Haare am Kopf, Nase, Bauch,
an den Enden der Fifle und den Augenbrauen. Ferner sieht man

1 Auch schon nach 33—51 Tagen nach anderen Autoren.
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Schwellungen der Konjunktiva, der Zunge und der Mundschleimhaut.
Nervose Erscheinungen werden auch beobachtet und histologisch
sollen Verdnderungen im Zentralnervensystem, insbesondere Schwel-
lungen der Vorderhornzellen vorhanden sein. Schliellich zeigen die
Tiere einen Mangel an Appetit. Auch hier wurde eine Hypertrophie
(FinpLAY 1028, SHERMAN und SANDELS 1929, THATCHER 1Q30)
der Nebennieren beobachtet. Der letztere Teil dieser Erscheinungen
gleicht sehr denen bei Mangel an B;. Uberhaupt ist der Zusammen-
hang zwischen diesen beiden Faktoren noch lange nicht geklart. Es
ist sicher, dafl beide Faktoren in der Nahrung vorhanden sein miissen,
um bei Ratten ein normales Wachstum zu ermoglichen (Eppy 1927),
SHERMAN und AXTMAYER (1927). Nach Kuun, GY6rey u. a. {1933)
geniigt das in Form von Lactoflavin gegebene B, nur in Gegenwart
von B, und dann in einer Menge von 5y pro Tag zum normalen
Wachstum der Ratte.

Sehr merkwiirdig ist ferner, dafl beide Faktoren im Tierkérper
gebildet werden. Nach Grauam und GrRIFFITH (1932) ist, wenn man
Ratten ohne B; und B, fiittert, in ihren Geweben dieses dennoch
in geringen Mengen zu finden.

Uber die Bedeutung von B, fiir andere Tierarten ist kaum etwas
bekannt.

Auch iber die Rolle der anderen zur Gruppe des B-Vitamin
gehorenden Faktoren bei verschiedenen Tierarten lafit sich derzeit
nichts Sicheres aussagen. Fische (HaempPEL und PETER 1927) und
Amphibien (EMMET und ALLEN 1919) brauchen den B-Komplex,
letztere zur Metamorphose (TanicucHr 1930). Auch Fliegen haben
ihn notig (NorTHROP 1917, GUYENOT 1917, KOPEE 1927).

e) Bedarf an Vitamin C.

Als Vitamin C wird eine Substanz bezeichnet, die in zahlreichen
wiflrigen Extrakten aus Pflanzen und tierischen Organen herstellbar
ist und die 1932 von SzENTGYORGYI rein dargestellt wurde. Sie ist
urspriinglich fiir Hexuronsiure gehalten worden, ist aber nicht mit
dieser identisch und wird derzeit als Ascorbinsiure bezeichnet. Ihre
Formel ist nach MicHEEL und KRAFT (1933)

4 3
HOHCHC =0
HOH,C — HCL /CH— COOH

O 2 1

Die wissenschaftliche Erforschung des Skorbuts als Avitaminose
beginnt mit Arbeiten von Howrst (1907, 1910, 1912). Bei einseitiger
Ernahrung von Meerschweinchen entsteht bei diesen eine dem mensch-
lichen Skorbut durchaus dhnliche Erkrankung. Die Tiere werden
schwach, die Mundschleimhaut wird hyperamisch, empfindlich, die
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Zihne werden locker. Die Knochen schwellen und werden empfind-
lich. In den die Knochen-Knorpelgrenzen umgebenden Weichteilen
findet man Blutungen. Auch sonst zeigen sich subkutane, periostale
und intramuskulare Blutungen, schlieBlich tritt Osteoporose auf.
Junge Tiere sind besonders empfindlich. Deutliche Krankheits-
erscheinungen sind z. B. bei einseitiger Haferfiitterung schon nach
15—I8 Tagen vorhanden und in weiteren I—2 Wochen gehen die
Tiere ein.

AuBler Meerschweinchen sind noch Affen (Macacus rhesus) gegen
C-Mangel empfindlich. Sie erkranken etwa innerhalb 2 Monaten,
wenn man sie bei einer Didt hilt, die aus 300 g Reis, 50 g Weizen-
keimlingen, 2 g Salzgemisch und 5 g Butter besteht. Gegen Skorbut
schiitzt Affen téglich 1—3 ccm Zitronensaft, etwa ebensoviel wie
Meerschweinchen. Auch an einer anderen Affenart (Cercocebus fuli-
ginosus) erhielten BArRNES und HuME (1919, 1921) dhnliche Resultate.
Auch spontaner Skorbut wurde bei Affen beobachtet (HowrtT 1931).

Fische sollen C bendtigen (LAUFBERGER 1926).

Ganz anders als Meerschweinchen und Affen verhalten sich Ratten.
Sie brauchen scheinbar gar kein C-Vitamin. Schon 1916 hatte Funk
derartige Beobachtungen gemacht. Man kann Ratten lange Zeit
hindurch nur mit Hafer erndhren, nicht aber, wenn man diesen auto-
klaviert hat, wobei das Vitamin B; zerstort wird. Nach HArDEN
und ZiLva (1918) und DrumMOND (1919) sollen allerdings kleine
Mengen von C von der Ratte dennoch benétigt werden. Die Erklirung
dafiir, daB die Ratte kein Vitamin C braucht, ist, daf} sie diese Sub-
stanz selbst synthetisieren kann. Auch bei C-freier Erndhrung findet
man in ihrer Leber reichlich Vitamin C (Parsons und HuTToN 1924,
Parsons und RevNoLDs 1924, LEpkovsky und NELSON 1924) und
besonders in der Nebennierenrinde (Szentgyorgyi). Demgegeniiber
laBt sich leicht zeigen, dafl C-frei ernihrte Meerschweinchen in
ihrer Leber und Nebenniere kein C enthalten, es also nicht synthe-
tisieren konnen.

Von Cynomys ludovicianus, dem Prariehund, zeigten McCorrum
und Parsons (1920), dafl er ebensowenig Vitamin C braucht wie die
Ratte. Bei einer Kost, die bei jungen Meerschweinchen in 2 bis
3 Wochen Skorbut verursacht, wuchs ein solches Tier 6 Monate lang
normal und verfiel dann in Winterschlaf. Allerdings fanden die
Autoren spiter keine Wachstumsférderung durch Komplettierung
mit Lebertran und Apfelsinen, wohl aber mit frischem Gras, was
zeigt, daf} es sich dabei wahrscheinlich um die Wirkung von Eiweif},
nicht um Vitamin C gehandelt hat.

Hunde haben C-Vitamin nicht nétig, selbst wachsende Tiere sollen
es im Gegensatz zu dlteren Angaben nicht brauchen (INNES 1931). Auf
derselben Nahrung, mit welcher Meerschweinchen innerhalb 25 Tagen
eingehen, leben Hunde mindestens 150 Tage. Ihre Leber enthilt dann
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trotzdem reichliche Mengen von Vitamin C, was sich durch Fiitterung
derselben an skorbutkranke Meerschweinchen beweisen 1af3t.

Auch Hiihner kénnen ohne Vitamin C ernahrt werden. Ihre Leber
enthilt aber dann trotzdem die Substanz (Carrick und Hauce 1925,
HARrT u. a. 1924).

Gegeniiber dieser zweiten Gruppe von Tieren, die C tberhaupt
nicht zu benoétigen scheinen, gibt es dann eine dritte Gruppe, die
C-Vitamin nur wihrend ihrer Jugend brauchen. Hierher gehoren vor
allem Kaninchen (HovLst und FRrROLICH 1907, 1912, FINDLAY 1921,
Ranpoin und LomBa 1923). Bei jungen Tieren tritt ohne Vitamin C
ein Wachstumsstillstand ein, jedoch ohne die klassischen Erscheinungen
des Skorbuts; manche Tiere sterben. Es werden bei der Sektion
keine Blutungen, sondern nur starke Kongestionen in den inneren
Organen gefunden. Wird ein C-frei erndhrtes Tier trichtig, so be-
kommen die Feten Skorbut mit Hdmorrhagien im Periost und an
anderen Orten. Erwachsene Kaninchen brauchen Vitamin C gar nicht
und produzieren trotzdem eine C-Vitamin enthaltende Milch. Es wire
also moglich, daf} das erwachsene Tier C synthetisieren kann. PorTIER
u. a. (1920, 1921) erkldrten das jedoch mit Koprophagie. Darm-
bakterien sollen C-Vitamin produzieren und durch Fressen des Kotes
werde es dann von den Tieren wieder aufgenommen.

Auch erwachsene Schweine brauchen keine wesentlichen Mengen
von C-Vitamin und trotzdem enthélt ihre Leber es reichlich (HoeT 1923,
RanDoIN 1923, S1MONNET 1921, SUGIURA und BENEDICT 1923, PLIMMER
1923). Dagegen wird von PLiMMER (1920) angegeben, dafl junge
Schweine an einer skorbutdhnlichen Krankheit leiden kénnen, wenn
sie mit einer lange gekochten Nahrung erndhrt wurden. Es wurde
Wachstumsstillstand, Anschwellen der Gelenke und Schmerzhaftig-
keit der Glieder beobachtet. Dieselbe Kost heilte ungekocht den
Zustand.

Von Kiihen ist soviel bekannt, dafi sie mit ihrer Milch reichlich
C-Vitamin ausscheiden. Allerdings ist der Gehalt in verschiedenen
Jahreszeiten verschieden, bei Stallfiitterung geringer (z. B. JepucorT
1921). Uber den Bedarf bei niedrigeren Tieren ist nichts bekannt.

Zusammenfassend kann also gesagt werden, dafl in erster Linie
Mensch, Affe und Meerschweinchen in ihrer Nahrung C-Vitamin
brauchen und es selbst nicht bilden kénnen. Kaninchen und Schweine
brauchen es in der Jugend. Ratte, Hund, erwachsenes Kaninchen
und Schwein bilden es selbst und brauchen es deshalb nicht in ihrer
Nahrung.

f) Bedarf an Vitamin D,

Vitamin D ist eine Substanz, welche zur normalen Knochenbildung
benétigt wird. Sie ist ein durch Ultraviolettbestrahlung von Ergo-
sterin darstellbares Produkt. Das Ergosterin (Ergosterol) kann als
Provitamin D bezeichnet werden.

Ergebnisse der Biologie X. 8
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Die &ltere Literatur iiber den Einflufl von fettléslichen Vitaminen
ist heute nur mit Vorsicht zu verwenden, weil damals noch zwischen
Vitamin A und Vitamin D nicht differenziert wurde. Mangel an
Vitamin D ist Ursache der als Rachitis bezeichneten Krankheit des
Menschen, bei welcher es zu einer mangelhaften Verkalkung der
Knochen und sekundir zu Deformationen derselben kommt.

1921 hat KORENCHEVSKY an Ratten rachitisihnliche Krankheits-
bilder durch kalkarme Didt einesteils, aber auch durch Mangel an
dem fettloslichen Vitamin beobachtet. Damals hielt man die Krank-
heit fir durch A-Mangel verursacht, erst spiter wurde das fettlosliche
Vitamin D vom A abgesondert und als Ursache dieser Mangel-
erkrankung erkannt (McCorLuM, SiMMONDS u. a. 1921). Ihre Emp-
findlichkeit schwankt sehr. Ca- und P-Gehalt der Nahrung spielen
dabei eine Rolle, auf die hier nicht eingegangen werden kann.

Das klassische Objekt zum Studium der Rachitis sind Hunde, an
denen MELLANBY (1926) seine Versuche ausgefiihrt hat. Noch
1921 hat PatoN und WarsoN, sowie FinpLay und WaTsonN im
Gegensatz zu MELLANBY Rachitis fiir keine Avitaminose gehalten,
sondern sie auf einen zu niedrigen Energiegehalt der Nahrung ver-
bunden mit Unreinlichkeit und Freiheitsbeschrinkung der Tiere
zuriickfithren wollen.

An Kaizen sind von MACKAY (1921) rachitisdhnliche Erkrankungen
bei einem Mangel des fettloslichen Vitamins erhalten worden, wobei
noch nicht zwischen A und D unterschieden wurde. Er beschreibt
Verdnderungen an der Knochen-Knorpelgrenze der Rippen, hielt das
aber nicht fiir Rachitis.

Auch in Versuchen von Tozer (1921) an Meerschweinchen sind
Verinderungen an der Knochengrenze beobachtet worden, die an
menschliche Rachitis erinnern. Es ist heute klar, daf} es sich dabei
um den Mangel an Vitamin D gehandelt hat.

An Kaninchen haben GoLpBLATT und Moritz (1925), sowie
Kawamura und Kasama (1925) experimentelle Rachitis erhalten.

Beim Schwein ist Rachitis beschrieben von Errior (1922). sowie
von ZILVA U. a. (1921—1I1924). Noch ehe bei einer Rachitis verur-
sachenden Didt die Knochenveranderungen sich zeigen, wird vielfach
ein feuchtes Ekzem beobachtet, von dem allerdings noch nicht sicher
festgestellt ist, ob es nicht auf gleichzeitigem N-Mangel beruht
(BoucHET 1931). Bei jungen Ferkeln kommt mit der Rachitis
zusammen auch Spasmophilie vor. Letztere kann durch Kalkzusatz
zur Nahrung gebessert werden (CARLSTROM und SVAMBERG 1931).

Bei Affen kommt nach CHRISTELLER (1922) sowohl Rachitis wie
Osteomalazie auch spontan vor. Von Kapuzineraffen, die in einem
Tiergarten gehalten wurden, ist Rachitis beschrieben (HOTTINGER
und NOHLEN 1931). Sie war schwer heilbar, grofie Mengen Ergosterol
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wurden bendtigt (s. auch HansemanN und WieLanp, Literatur bei
HorringER 1931). Uberhaupt wird in Tiergirten bei vielen Tierarten
Rachitis beobachtet.

Die Erscheinungen der Rachitis bei Hiihnern weichen erheblich von
der Siugerrachitis ab. Sie wird hier als ,,Beinschwiche'* bezeichnet.
Fehlt Vitamin D nicht vollstindig in der Nahrung, dann entwickelt
sich keine ausgesprochene Knochenerweichung, sondern die Tiere
bekommen nur ein kleineres Skelet. Der Brustkorb ist dabei wesent-
lich verkleinert und dementsprechend auch die inneren Organe. Ein
relativ geringer Mangel an Vitamin D gibt bei ganz jungen Hithnchen
bereits starke Storungen der Korperentwicklung (SHEELY und SHELL
1932). Interessant ist, dafi bei Hithnern bei D-Mangel starke Hyper-
trophie der Parathyroideae und gleichzeitig eine Abnahme des Blut-
kalzium beobachtet worden ist (NoNIDEz 1928). Heilungsversuche
an Rachitis erkrankter Hiithnchen sind von STEENBOCK u. a. (1932)
mitgeteilt. Ultraviolettbestrahlung oder Lebertran, sowie auch andere
Fischole heilen (GUTTERIDGE 193I). Bei der Heilung ist bei Hiihn-
chen keine deutliche Verkalkungslinie zu sehen wie bei Ratten und
Hunden, sondern die Heilung erfolgt in der Diaphyse (HART u. a.
1931). Auch auf die Befruchtbarkeit der Eier hat der Gehalt an
Vitamin D grofien Einfluff. Durch 10 Minuten lange Ultraviolett-
bestrahlung der Hithner wird erstens die Zahl der Eier vermehrt,
der Ca-Gehalt der Schale erhéht und die Befruchtbarkeit von o0 auf
60—70% vergroflert (HART, STEENBOCK u. a. 1925).

Ebenso wie Hiihner, so erkranken auch junge Enten bei einseitiger
Erndhrung leicht an Rachitis und kénnen ebenfalls mittels Lebertran
oder bestrahltem Ergosterin geheilt werden (WERNER 193I).

Es ist anzunehmen, dafl D-Vitamin zum Verknécherungsprozef}
unbedingt nétig ist, ohne dafl wir wissen, welche Rolle es dabei
spielt. Deshalb wird es wohl von allen Vertebraten benétigt. Ob
auch Weichtiere und Insekten es brauchen, ist nicht untersucht.

Das Vitamin D unterscheidet sich von den anderen Vitaminen
dadurch, dafl es unter dem Einfluf§ ultravioletter Bestrahlung im
Tierkorper immer entstehen kann und demnach in der Nahrung nicht
vorhanden sein muf}, wenn sonst fiir die entsprechenden Nahrungs-
bedingungen gesorgt ist.

Im Gegensatz zu anderen Vitaminen ist ein Uberschuf an
Vitamin D ungiinstig und kann schwere toxische Folgen haben.
Auch diesbeziiglich reagieren verschiedene Tierarten verschieden.
Besonders empfindlich scheinen Kaninchen zu sein. Nach Jacmin
und LEDECQ (1929) haben 15—20 mg bestrahltes Ergosterin taglich,
eine ausgesprochene Verkalkung an der Aorta und anderen Blut-
gefalen zur Folge (s. auch WENzEL 1928, HuckEL und WENZEL 1929,
MoreaU und Rusino 1928, HeusNER und Horrz 1929, FiscHL und

8*
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EpsTEIN 1929, RABL 1929). Das ist eine 2000mal grofiere Dosis, als
welche bei Ratten Rachitis heilt (0,01 mg pro Tag).

Bei Mdiusen erhilt man durch geringe Uberdosierung nur stirkeres
Wachstum, aber keine Anderung der Lebensdauer (RoBERTSON 1932).
Noch 10 mg tdglich sind unwirksam, sie sind also viel weniger empfind-
lich als Kaninchen. Grofie Dosen geben auch hier Lisionen im Herz
mit Verkalkung (JUNDELL 1929).

Besonders empfindlich gegen Uberdosierung von Vitamin D soll
der Nerz sein, der dabei eine Verkalkung des Magens bekommt, die
zum Tode filhrt (HEIDEGGER 1932).

Affen sollen weniger empfindlich sein (LEvapiti und Po 1930j.

Kiihe vertragen sehr grofle Gaben von FErgosterin. Dieses wird
mit der Milch rasch ausgeschieden, deren D-Vitamingehalt durch
Ergosterinfiitterung wesentlich erhoht werden kann (Krauss u. a.
1932).

Nach KrertMaIr und HinTzZELMANN (1928) ist gegen Uberdosierung
von Vitamin D am empfindlichsten die Katze, dhnlich empfindlich
ist die weifle Maus und die weifle Ratte, sowie Kaninchen. Dagegen
erkranken Meerschweinchen und Hund selten, und Huhn und Axolotl
iiberhaupt nicht. Die Verdnderungen bestehen darin, dafi die Gefal3-
wiande in der Herzmuskulatur, in der Magenwand, in Lungen und
Nieren, in der Intima verkalken, insbesondere auch die Aorta, Milz
und Nebennieren (WENzeEL 1928). Die Toxizitdt auf verschiedene
Tierarten, aufler obigen noch auf Affe und Ziege, untersuchte neuer:
dings Hortz und Mitarbeiter.

g) Bedarf an Vitamin E.

Die grundlegenden Untersuchungen iiber diesen Faktor sind von
Evans und Burr (1927) an der weiflen Raite ausgefiihrt worden und
auch weitere Arbeiten hieriiber von SURE (1926), von VERZAR und
Mitarbeitern (1931) beniitzen dieses Tier. Der Mangel an diesem
fettloslichen, thermostabilen Faktor duflert sich darin, dafl bei den
weiblichen Tieren trotz normaler Ovulation, Oestrus sowie Konzep-
tion es nicht zum Austragen der Schwangerschaft kommt. Werden
die Tiere von Jugend auf ohne Vitamin E erndhrt, so kann der erste
Wurf noch lebend geboren werden, wird aber nicht mehr aufgezogen.
Spdter kommt es zu Aborten und Totgeburten. Charakteristisch ist,
daB es zu einer Resorption der Feten kommt, was sich in einer Umkehr
der Gewichtskurve wihrend der Schwangerschaft nach etwa 14 Tagen
duflert. Beim Miannchen findet man bei E-Mangel eine charak-
teristische Atrophie der Testis, wobei speziell die Spermiogenese leidet
(s. auch H. A. MaTTIiLL 1927). Extrakte aus Weizenkeimlingen ver-
hindern bzw. heilen beim Weibchen diesen Zustand.

Bei anderen Tierarten sind mit gleicher Exaktheit keine Unter-
suchungen ausgefiilhrt worden. ApamsTONE (1931) beschreibt die
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Wirkung des E-Mangels bei Hihnern. In den ersten 3 Tagen ent-
wickelt sich der Embryo noch normal, aber langsamer. Selten geht
die Entwicklung weiter. Dann erscheinen an verschiedenen Stellen
Blutungen und am 5. Tag findet man gewohnlich einen sog. letalen
Ring, der den ganzen Embryo umgibt. Bei diesen Absterbeerschei-
nungen sollen besonders Mesenchymzellen (Histiozyten) eine Rolle
spielen. Der Autor glaubt, dafl sich dabei eine sehr starke Prolifera-
tion des Mesoderms entwickelt, welche die Gefafie verschlieBit, so daf3
der Embryo erstickt.

Von Kiihen sind wir nur ganz indirekt informiert. VoGT-MOELLER
und Bav (1931) haben angegeben, daff eine bestehende Sterilitit
durch Injektion von Ol aus Weizenkeimlingen giinstig beeinflufit
werde. Auch fir den Menschen ist derartiges behauptet worden.
Es ist allerdings unklar, warum ein UberfluB gewirkt haben soll,
wenn in der Nahrung E nicht gefehlt hat.

Bei allen Untersuchungen tber die Wirkung von Vitamin E auf
die Sterilitit mufl daran gedacht werden, dafi Sterilitit auch bei
Mangel an anderen Vitaminen entstehen kann, so z. B. bei lang
dauerndem vermindertem A-Gehalt der Nahrung. Dabei fehlt aber
immer die Ovulation bzw. der Oestrus (Davis und OUTHOUSE 1921
u. a.). Diese Sterilitit hat also nichts mit der Resorptionssterilitit
der E-frei erndhrten Tiere zu tun.

Andererseits mufl auch daran erinnert werden, daf3 die Nahrung
auch sonst wohl eine Wirkung auf die Fertilitit haben kann. So
geben z. B. schottische Schifer weiblichen Schafen vor der Befruch-
tung reichlich Hafer, Riben und Cakes wahrend 3 Wochen und sehen
dann eine auffallende Zunahme der Fruchtbarkeit (W. KENNEDY
1026). Welche Faktoren dabei wirksam sind, ist, trotzdem diese
Angaben wiederholt referiert werden, unklar.

Erwihnt sei, da nach Sure (1926) neben dem E-Vitamin noch
ein anderer Faktor in Weizenextrakten enthalten ist, der fiir die
Milchsekretion der Tiere von Bedeutung ist, und der im Gegensatz
zu E thermolabil sei.

h) Bedarf von héheren Pflanzen an Vitaminen.

Fiir Pflanzen hat BoTToMLEY (1914, 1915, 1917) zuerst auf die
Notwendigkeit von akzessorischen Nahrungssubstanzen hingewiesen,
wobei er die Frage offenlief3, ob es sich um die Wirkung der tierischen
Vitamine handle. Er zeigte, dal durch Bakterien zersetzter Torf das
Wachstum von Primula malacoides auf das Doppelte fordert. — Er
priifte ferner die Wirkung eines wafirigen Extraktes von alkoholischen
Bestandteilen des durch Bakterien zersetzten Torfes auf das Wachstum
von Azotobacter chroococcum und fand starke Forderung; auch fand
er, dafl solche fordernde Substanzen beim Keimen von Weizen in
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den Keimlingen entstehen. Auch das Wachstum von Weizenkeim-
lingen wird durch Torfextrakte gefordert. Lemna minor ist ein
besonders geeignetes Objekt. Sie wurde in DenNERscher Losung
geziichtet. Setzt man zu 250 ccm den Wasserextrakt von 0,5 g durch
Bakterien zersetztem Torf, so erhidlt man bereits starke Wachstums-
forderung. Auch.die Weizenkeimlingsextrakte férdern das Wachstum
von Lemna. Diese wachstumsfordernden Stoffe nannte er Auximone.
Es konnte sich um Substanzen handeln, die dhnlich wie Vitamine
wirken, aber es ist gar kein Anhaltspunkt dafiir da, daf} diese Sub-
stanzen identisch mit den bekannten Vitaminen sind. 1920 bestreitet
allerdings LumiEre, dafl Vitamine fiir das Wachstum von Pflanzen
irgendwelche Bedeutung hitten. Er hat aber nur gefunden, daf}
Schimmelpilze (Aspergillus niger) auf synthetischen Lésungen wachsen
konnen; ihr Wachstum wird durch pflanzliche Extrakte beschleunigt,
die auf 130° erwdrmt waren, also kein B;-Vitamin enthielten. Damit
ist aber BortoMLEYs Arbeit nicht widerlegt. Fiir den Pilz Phycomyces
blakesleeanus hat ScHopFER (1931) gezeigt, dafl ein Hefeextrakt, der
die verschiedenen B-Faktoren enthielt, die Bildung von Zygoten
sehr beschleunigte. Auch eine Verunreinigung von Maltose wirkte so,
konnte aber weder als B noch als Bios identifiziert werden.

Parasitische bzw. saprophytische Pflanzen, z. B. Orchideen, ver-
schaffen sich Stickstoffverbindungen und wohl auch akzessorische
Nihrstoffe, wenn sie benétigt werden, durch ihre Mykorrhiza-Pilze
(Wurzelpilze), die N aus der Luft assimilieren (WoLFF 1933, s. auch
Burcerr 1932, KosTyTscHEW 1926, S. 447).

i) EinfluB von akzessorischen Nahrungssubstanzen
auf das Wachstum von Bakterien,

Es ist eine altbekannte Tatsache, daBl zur Ziichtung von be-
stimmten Bakterien und Pilzen eine ganz bestimmte Zusammen-
setzung des Nidhrbodens notig ist. Es liegt deshalb der Gedanke
nahe, daf} es sich hierbei auch um die Wirkung von Substanzen
handeln konnte, die entweder identisch oder ihrem Wesen nach den
Vitaminen nahestehend sind.

Besonderes Interesse an dieser Frage entstand auf Grund der von
Bakteriologen gemachten Beobachtung, dafl hdmophile Bakterien,
insbesondere B. influencae, sich erst dann gut entwickeln, wenn im
Nahrboden erstens Himoglobin und zweitens eine Substanz vorhanden
ist, die von fremden Bakterien gebildet wird. Auf himoglobinhaltigen
Nahrbéden wachsen Influenzabazillen besonders gut in der Nachbar-
schaft von irgendwelchen anderen Bakterienkolonien, z. B. Staphylo-
kokken. Es wurde dann gezeigt, dafl auch frische tierische und
pflanzliche Gewebe Stoffe enthalten, die in duflerst geringen Mengen
dem Nihrboden hinzugesetzt, das Wachstum sehr wesentlich fordern.
Es war aber ein durchaus unbegriindeter Analogieschlufl, wenn man
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diese Stoffe als Vitamine bezeichnet hat (Davis 1917, 1918). Wir
wollen sie mit dem unverfianglicheren Namen: akzessorische Nahrungs-
substanzen bezeichnen, den man urspriinglich fiir die ganze Gruppe
solcher Stoffe verwendet hat und den Namen Vitamine nur fiir die
speziell fiir den Menschen und fiir héhere Tiere benétigten derartigen
Substanzen anwenden.

Davis hat in seiner oben erwidhnten Arbeit zahlreiche verschiedene
Mikroorganismen gezichtet und zu dem Nahrboden Extrakte aus
Weizenkérnern hinzugefiigt, die B-Vitamin enthielten. Kein wesent-
licher Einflufl auf das Wachstum wurde bemerkt. Dagegen erhielt
er aus Weizenkeimlingen Substanzen, die allem Anschein nach férdernd
wirkten. Ahnliche Untersuchungen stammen von KLIGLER (1919).
Dieser setzte zu Agarndhrboden Extrakte aus frischen tierischen
Geweben hinzu. Wiflirige Extrakte gaben Férderung des Wachstums.
Atherextrakte keine. Die foérdernde wasserlosliche Substanz war
thermolabil. MacrLeop und Wyon (1921) haben bei Staphylococcus
aureus gefunden, dafl wifirige und alkoholische Extrakte von tierischen
Organen, Muskel, Leber, Blutserum, Milch, Ei, Hefe, die im all-
gemeinen B-Vitamin enthalten, auch wachstumsférdernd wirken.
Andererseits haben sicher kein B-Vitamin enthaltende Extrakte das
Wachstum nicht gefordert. Aber auch sie bemerkten schon, dafl
kein bestimmtes Verhiltnis zwischen der férdernden Wirkung und
dem Gehalt an den bekannten Vitaminen besteht. Ferner betonten
sie, dafl auflerordentlich grofle Differenzen im Bedarf verschiedener
Bakterien nachweisbar sind.

Besonders deutlich ist die wachstumsfordernde Wirkung bei den
bereits oben erwahnten hdmophilen Bakterien. LEGRON und MESNARD
(1920) zeigten, dafi Influenzabazillen in Extrakten von roten Blut-
korperchen nicht wachsen, wohl aber, wenn man zu ihrer Kultur
noch Fleischbouillon hinzugibt. Diese enthilt gewisse, das Wachstum
fordernde Substanzen. Die meisten blutfrei gewaschenen Organe ent-
halten solche fordernden Stoffe, z. B. Leber und Niere, aber auch
Galle. Auch aus Pflanzen wurden solche férdernden Substanzen
isoliert. Sie werden durch Erwirmen sowie durch Alkali zerstort.

AveRrY und MoRrRGAN (1921) beniitzten steriles unverletztes Pflanzen-
gewebe aus Kartoffeln, Bananen, Riiben, Karotten usw. und gaben
es anstatt Blut zum Nihrboden, auf welchem B. influencae oder
Pneumokokken geziichtet wurden. Interessant ist, dafl unter dem
Einflu} dieser Substanzen ganz neue Lebensbedingungen geschaffen
werden. Anaerob wachsende Bakterien kommen in solchen Néhr-
boden auch unter aeroben Bedingungen zur Entwicklung. Ferner
wird die Fahigkeit, bei verhaltnismaflig verschiedenen Wasserstoff-
ionenkonzentrationen zu wachsen, vergrofiert. _

Avery und Tuyorrra (192I) halten die Substanz, die dieses
Wachstum fordert, als vitamindhnlich. Sie extrahierten sie auch aus
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roten Blutkérperchen, ferner aus Hefe und verschiedenen Pflanzen.
Sie sei wasserloslich und thermolabil und wird als V-Faktor bezeichnet.
Zum Wachstum der hdmoglobinophilen Bakterien wird ferner eine
zweite Substanz benotigt, die ein Hamoglobinabk¢mmling ist und
von ithnen als X-Faktor bezeichnet wird. KorraTa (1926) behauptete,
dafl im Serum von skorbutkranken Tieren eine Substanz sei, welche
den V-Faktor zerstére. Andererseits bemerkt er aber, dafl dieser
Faktor nicht identisch mit Vitamin B und C sei. Er glaubt, dafl
die Faktoren V und X etwas mit den Atmungsprozessen zu tun
haben. Sie zeigen gewisse Ahnlichkeiten zum Vitamin B; und B,.
Ihr Verhaltnis zu diesen ist aber auch heute noch ungeklart.

Weitere Untersuchungen auf diesem Gebiete liegen vor von
JimENES (1921), der die Wirkung von Organextrakten als Zusatz zu
Niahrboden untersuchte, wenn Meningo-, Pneumo-, Gonokokken und
PreIFFERSCche Bazillen gezichtet wurden. Die Wirksamkeit der ver-
schiedenen Organextrakte sinkt in der Reihenfolge Blut, Leber, Herz,
Milz, Niere, Muskel. Im Blut sei die Wirksamkeit an das Stroma der
roten Blutkoérperchen, nicht an das Hamoglobin gebunden. Die wirk-
samen Substanzen sind in destilliertem Wasser und physiologischer
Kochsalzlgsung 16slich. Die Léslichkeit in Alkohol ist unsicher, in
Azeton und Ather sind sie dagegen unléslich. Sie werden bei 110
bis 120° C vernichtet. Andererseits konnten sie iiber 1 Jahr wirksam
aufbewahrt werden. LawryNowicz und PiETROWSKA (193I) unter-
suchten bei 45 Bakterienstimmen die Wirkung eines Extraktes aus
Weizenkleie. Er forderte schon in einer Verdiinnung von I : 4000
das Wachstum. Autoklavierung vernichtete seine Wirkung. Er
forderte das Wachstum von B. dysenieriae, Streptokokken, Staphylo-
kokken, B. typhi. Er war unwirksam auf Pneumokokken. Dagegen
ist fiir letztere, sowie fiir Meningokokken, Streptokokken und Diph-
theriebazillen eine wachstumsfordernde Substanz in Fruchtsiften
vorhanden. Auch Kokosmilch enthilt sie. Auf Grund ihrer Loslich-
keit kann sie jedoch weder A- noch B-Vitamin sein. Hoper und
BREUER (1931) nennen sie Z-Faktor. C-Vitamin enthaltender
Zitronensaft, sowie alkoholische Ausziige von Zitronenschalen, die
Vitamin A enthalten, sind nach Suvcimoro (1931) Wachstums-
beschleuniger fiir Typhus, Paratyphus, Dysenterie und Kolibazillen,
sowie B. pyocyaneus.

Das Wachstum des Tuberkelbazillus wird nach Nao UvEer (1927)
durch Substanzen, die reich an Vitamin B sind, gefordert, wihrend
A und D unwesentlich sein sollen.

Auch fiir Azotobacter chroococcum und Rhizobium leguminosarum
ist nach WERKMANN (1927) Vitamin B zum Wachsen nicht nétig.
Am Anfang sah er allerdings ein beschleunigteres Wachstum, fiihrte
dieses aber einfach auf eine gréfiere Menge von Nahrmaterial zuriick,
das am Anfang vorhanden gewesen sei.
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Andererseits wird von TERRIGO und BARNETT angegeben, dafl
von 30 verschiedenen Arten von Bakterien 20 eine ausgesprochene
Erneuerung des Wachstums zeigten, wenn man B-Vitamin enthaltende
Extrakte hinzufiigte. Die Bedenken, dafl damit durchaus noch nicht
bewiesen ist, dafi es sich hierbei um die Wirkung von Vitaminen
handelt, bestehen auch fur diese Untersuchungen. BreLFANTI und
ARrRNAUDI kamen zu dem Resultat, dafl Phytase bzw. Phytin, welches
Inosit sowie Lezithin spaltet, ein ausgesprochener Wachstumsreiz fiir
Bakterien sei. Sie glauben, dafi dieselbe Substanz auch auf Beri-Beri
so wie Vitamin B wirkt, ein Ergebnis, das bisher keine Bestitigung
gefunden hat.

Man sieht also, dafl pflanzliche und tierische Organextrakte
wachstumsfordernde Substanzen enthalten, die fiir verschiedene
Mikroorganismen von schr verschiedener Bedeutung sind, die ferner
in ihren Eigenschaften vielfach Parallelen zu bekannten Vitaminen
zeigen!l. Es ist aber keinesfalls bewiesen, dafi diese das Bakterien-
wachstum fordernden Faktoren mit irgendeinem der bekannten
Vitamine identisch sind.

k) Einflu akzessorischer Nahrungssubstanzen auf Hefe und Pilze.

1. Hefe.

Ebenso wie Bakterien, so braucht auch Hefe zu ihrem Wachstum
gewisse Substanzen, die in allerkleinsten Mengen dem Nihrboden
beigefiigt werden miissen oder aber durch ihre Gegenwart das Wachs-
tum der Hefekulturen stark férdern. PasTeEUr fand, dafl man Hefe-
kulturen nur anlegen kann, wenn man die Nihrlésung mit einer
mindestens stecknadelkopfgrofien Menge, d. h. von einigen Millionen
Zellen, beimpft. Das fithrte WILDIERS (1901) zur Entdeckung, dafl
aus Hefe eine Substanz extrahierbar ist, die das Wachstum einer
Hefekultur {6rdert, bzw. dazu notig ist. Er nannte sie Bios. Prings-
HEIM (1906) glaubt allerdings, dafl WiLpiers’ Bios nichts anderes
als eine besonders giinstige nitrogenhaltige Nzhrsubstanz fiir die
Hefe sei, welche von den Hefekulturen solange benotigt wird, bis
sich die Hefezellen nicht selbst ein entsprechendes Medium bilden,
indem sie dann weiter wachsen. So hat z. B. MacDoNALD (1923)
bei drei verschiedenen Hefen gezeigt, dafl sie die wachstumsférdernde
Substanz selbst bilden.

Nerson und Mitarbeiter (1921) haben jedoch zeigen kénnen,
dafl man Hefe 1 Jahr lang auf einem kiinstlichen Nahrboden ziichten
kann, der nur Salze und Zucker enthdlt. Sie idberimpften jeden
Tag ihre Kultur und ihre letzte Kulturlgsung konnte demnach nur
1,507 des urspriinglichen Kulturmediums enthalten. Man darf
also sagen, daf diese Hefe auf einem reinen synthetischen Nihrboden

1 Siehe hierzu Peskert: Biol. Rev. Cambridge philos. Soc. 8, 1 (1933).
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geziichtet war. Die Untersuchung der Hefe bewies, dafl sie einen
Normalgehalt an Vitamin B hatte. Im selben Jahre bestitigten das
auch HARDEN und Zmva (1921). Nach Naravanan (1930) kann
jedoch nicht jede Hefe Bios bilden, so besonders ein von ihm unter-
suchter Stamm von Sach. cerevisiae. Sicher ist aber, daB diese
Substanz das Wachstum der Hefekultur aufBlerordentlich férdert.
Kerr, Epy und WiLLiamMs (1926) glaubten Bios kristallinisch rein
dargestellt zu haben.

Nach Entdeckung des Vitamin B wurde bald bekannt, daf8
gerade Hefe sehr grofie Mengen davon enthilt. So wurde die Annahme
gemacht, dafl das WiLpierssche Bios identisch mit Vitamin B bzw.
mit Vitamin B, sei. Auf diesem Gedanken fulend wurde von WiLL1aMS
(1919, 1920), der Bios und Vitamin B fiir identisch hielt, eine eigene
Methode zur quantitativen Bestimmung von Vitamin B in ver-
schiedenen pflanzlichen und Organextrakten ausgearbeitet. Tat-
sdchlich findet man, daf} zahlreiche derartige Extrakte das Wachstum
von Hefekulturen fordern und scheinbar ging diese Wirkung parallel
mit dem im Tierversuch gepriiften Gehalt an Vitamin B. Auf diese
Weise beniitzten diese Bestimmungsart BacHMANN (1919), dann
EmMMETT und Stocknoim und Funk und DuBiN (1922). EMMETT
betonte schon, dafl Bios und Vitamin B nicht identisch sind. 1922
wurde dann durch CLaRk (1922) sowie durch Fuxk und PaToN (1922)
Bios und Vitamin B voneinander geschieden. Es gelingt die beiden
durch Adsorption an Fullererde voneinander zu trennen und damit
war bewiesen, daf3 Bios und Vitamin B zwar ahnliche Loslichkeits-
bedingungen und dhnliches Vorkommen in der Natur haben, jedoch
nicht miteinander identisch sind (Funk und DuBiN 1921, FREED-
MANN und Funk 1922, Epy 1928). MiLLEr (1931) teilte Bios
weiter in zwei Substanzen. Bios I sei inaktives Inositol. Bios II sei
die eigentliche wachstumsfordernde Substanz. Er stellte Bios aus
neun verschiedenen Pflanzensiften her und fand iberall diese zwel
verschiedenen Substanzen nebeneinander, so z. B. in Hefe, Reis, Tee,
Schwimmen, Orangensaft.

EvuLER und PHILIPSON (1932) haben einen wachstumsférdernden
Faktor fir Hefe in den Kulturen von verschiedenen Pilzen nach-
gewiesen (Rhisopus tritici, Rhisopus nigricans, Aspergillus Wentii,
Penicilium). ScHOPMEYER und FuLLMER (1931) fanden solche Sub-
stanzen in Kulturen von Aspergillus niger, Trichoderma lignorum und
Aspergillus clavatus und GuHa (1931) in Kulturen von Bac. vulgatus.
Die Substanzen sind in 95%igem Alkohol léslich und auch noch
aus bei 70°C eingetrockneten Kulturen gewinnbar. EuLer und
PurLipson diskutierten in ihrer obenerwihnten Arbeit einen Namen
fiir diesen Faktor.

Es scheint somit festgestellt, dafl weitverbreitet eine Substanz
oder gewisse sich sehr dhnliche Substanzen im lebendigen Organismus



Die Bedeutung der Vitamine in allgemein biologischer Beziehung. 123

vorkommen, die sicher nicht identisch mit Vitamin B sind, trotz
weitgehenden Ahnlichkeiten, insbesondere zu Vitamin B,. Beide sind
wasser- und alkoholléslich, gegen Hitze und Alkali stabil. Trotzdem
sind sie sicher nicht identisch (siehe z. B. Kruse und McCoLLum
1929). Auf Grund der historischen Entwicklung wird man recht
tun diesen Faktor, der auf Hefe wachstumfordernd wirkt, als Bios
zu bezeichnen.

2. Pilze.

Schon 1920 erwdhnte LiNossiER, dafl nicht nur Hefen, sondern
auch Pilze in ihren Kulturen vitaminartige Substanzen brauchen.
Es scheint die Regel zu sein, dafl bei vielen von diesen niedrigen
Organismen dieselben Arten, die solche akzessorischen Substanzen
zu ihrem Wachstum brauchen, wahrend ihrer Entwicklung sie dann in
groflen Mengen selbst bilden. Es gibt aber auch Arten, die diese akzesso-
rischen Substanzen zwar brauchen, aber nicht bilden. Nach WiLra-
MANN (1920) braucht Sclerotina cinerea vitaminartige Substanzen
aus Pflanzenextrakten zum Wachstum. Fir den Schwamm Nemato-
spora gossypii isolierte Buston und PramMANIK (1931) aus Eiweif}
mit Alkohol einen zum Wachstum nétigen Faktor, der J-Inositol
sei. Fir Streptothrix corallinus soll Manitol eine solche spezifische
Wachstumssubstanz sein. Ob alle diese Substanzen identisch mit dem
als Bios bezeichneten Faktor zu betrachten sind, ist unklar. Goy
(1925) behauptete, dafl die wachstumsfordernde Substanz aus pflanz-
lichen Extrakten erst nach vorausgehender Erhitzung wirksam werde
und selbst bei 120° C nicht zerstérbar sei. Das widerspricht allerdings
allen unseren sonstigen Kenntnissen.

Auch Avers und MuDGE (1922), sowie LUMIERE (192I) berichten
von einer Substanz, die das Wachstum von Streptothrix corallinus
fordert. Von dieser wurde von PETERS, KINNERSLEY, ORR-EWING und
READER (1928) nachgewiesen, dafl sie nicht mit Vitamin B identisch
ist. Oidium lactis wachst ebenfalls angeblich besser auf einem vitamin-
reichen Medium (LinossiErR 1919 B), trotzdem es auch ohne dieses
leben kann. Wenn der Organismus durch Alter oder Erwirmen
geschwicht war, hatten Extrakte aus Pflanzen (Kohl oder Orangen)
eine sehr starke wachstumsfordernde Wirkung. Wichst er einmal,
dann bildet er sich die nétige Substanz selbst. Auch MENKES (1927)
hat Schwimme im Wachstum durch alkoholische Extrakte von
‘Tomaten geférdert und fand dabei eine Erhéhung der verschiedenen
Lebenstitigkeiten, wie Stoffwechsel, Wachstum, Geruchproduktion,
die auf vitaminartige Substanzen zuriickgefiihrt wird.

Ahnlich wie WiLLiaMs eine Titrationsmethode fiir Vitamin B mit
Hilfe des Hefewachstums glaubte ausarbeiten zu koénnen, so hat
Orr-EwiNG und REeaDpER (1928) zur Titration des Vitamin B;-
Priparates (Torulin) von PEeTErRs eine Kultur von Streptothriz
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corallinus beniitzt. Die Substanz fordert das Wachstum, dann zeigte
sich jedoch auch hier, dafl der wachstumsfordernde Faktor nicht
in jeder Beziehung identisch mit Vitamin B ist.

1) Resistenzdnderung gegeniiber bakteriellen und parasitiren
Infektionen bei Avitaminosen.

In gewissem Zusammenhang mit der eben besprochenen Frage
des Bedarfes niederer Organismen an akzessorischen Nahrungs-
substanzen konnte die bekannte Tatsache stehen, da8 fiir die Infektion
mit Bakterien eine weitgehende Spezifitit besteht, d. h. nur bestimmte
Wirtsorganismen infiziert werden und dafl andererseits die Resistenz
gegeniiber einer bakteriellen Infektion sich bei gewissen Erndhrungs-
bedingungen dndern kann. Es wire denkbar, daf3 die verschiedene
Empfindlichkeit gegeniiber Parasiten dadurch bedingt ist, daf} letztere
weitgehend fiir akzessorische Nahrungssubstanzen differenziert sind,
welche sie nur in gewissen Wirtsorganismen vorfinden. Es ist auch
bekannt, dafl bei avitamintsen Tieren vielfach Infektionen mit
Bakterien, aber auch mit héheren Parasiten vorkommen, wodurch
der Ablauf der Avitaminose wesentlich beeinfluBt werden kann.

I. Bakterien.

Mangel an Vitamin A scheint Tiere besonders empfindlich gegen-
tber bakteriellen Infektionen zu machen. Ratten und Miuse, die
ohne Vitamin A erndhrt werden, erkranken in typischer Weise an
Infektionen der verschiedenen Schleimhiute. Zum Bilde dieser
Avitaminose gehéren entziindliche Eiterungen der Konjunktiva, die
auf den ganzen Bulbus tbergreifen konnen. Vielfach kommen auch
Lungenentziindungen vor. Experimentell wurde bewiesen, dafl die
Empfindlichkeit gegeniiber einer Infektion mit Bac. aertrycki bei
Miusen, die ohne Vitamin A ernihrt wurden, vermehrt ist. Aus
den diesbeziiglichen Versuchen von TorLEY und Mitarbeiter (1931) geht
aber noch nicht ohne weiteres hervor, ob nicht auch noch der Mangel
an anderen Vitaminen in seinen Versuchen eine Rolle gespielt hat.
DrumMoND und MELLANBY (1924) sahen Abnahme der Resistenz bei
A-Mangel gegeniiber Pneumonie und Tuberkulose. TURNER und LoEw
(1931) fanden sowohl bei Eiterungen von normal gefiitterten Ratten
als auch bei A-frei erndhrten Staphyolococcus aureus, B. coli und
B. chromogen VI. Bei den avitaminésen Tieren waren jedoch besonders
die Infektionen mit dem letzteren Stamm hiufig. Dieses B. chromo-
gen VI ist frisch aus dem Koérper isoliert Gram negativ, wird aber
auf kiinstlichem Ndhrboden Gram positiv. Es scheint fiir gewohnlich
fiir Ratten nicht pathogen zu sein, sondern wird es erst, wenn der
Widerstand der Schleimhaut durch A-Mangel geschwicht ist. — EULER
fand starke Verminderung der Resistenz gegeniiber der Pasteurellose
der Ratten bei A-Mangel (Bact. hemosepticum). Lassen (1931) hat
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bei Ratten, die ohne A-, B- und D-Vitamin gefiittert wurden, Infek-
tionsversuche mit verschiedenen Mikroorganismen der Paratyphus-
gruppe durchgefiihrt. Er fand die Widerstandsfihigkeit besonders
bei A Mangel sehr vermindert, bei B-Mangel sehr wenig verandert
und bei D-Mangel gar nicht geringer. Die grole Empfindlichkeit der
Tiere bei A-Mangel zeigte sich sowohl gegeniiber oraler als auch sub-
kutaner Injektion. Sie ist dann deutlich, wenn die Xerophthalmie
erscheint. Heilt durch therapeutische A-Gaben die Avitaminose
bzw. die Xerophthalmie aus, dann kehrt auch die Resistenz gegen-
iiber der Infektion wieder zurtck.

Andererseits wird aber angegeben, dafi auch bei Mangel an
Vitamin D ein verminderter Widerstand gegeniiber Infektionen zu
beobachten sei. Nach Maurer und HormanN (1928) kann man
rachitiskranke Ratten besonders leicht mit B. suipestifer infizieren.
Nach GRANT (1930) sollen sogar die sonst gegeniiber einer Tuber-
kuloseinfektion resistenten weiflen Ratten infizierbar werden, wenn
sie auf eine rachitische Didt gesetzt werden (s. auch Praronov
1928, KRAMER, GRAYZEL und SHEAR 1929, GRANT 1030).

Auch bei C-Mangel ist bei Tieren, die es brauchen, der Widerstand
gegeniiber Infektionen deutlich herabgesetzt, so mit B. coli, Staphylo-
coccus aureus, Streptococcus haemolyticus (FINDLAY 1923), Preumo-
coccus, B. anthracis (WERKMANN u. a. 1923). Gewohnliche Darm-
bakterien wandern in das Schleimhautepithel der skorbutkranken
Tiere ein. Wunden von C-Vitamin-armen Tieren heilen schwerer
Auch gegeniiber B. tuberculosis scheint moglicherweise eine gewisse
verminderte Resistenz vorhanden zu sein (HOJER 1924, ScHUTZF
und ZiLva 1927).

Zur Erkldarung dieser verminderten Resistenz gegeniiber bakte-
riellen Infektionen kénnte man daran denken, dafi durch die Avita-
minose der Stoffwechsel des Wirtsorganismus sich so gedndert hat,
dafl der Nahrboden fiir die entsprechenden Bakterien im Tierkorper
ginstiger geworden ist. — Dafl die entsprechenden Bakterien bei
Mangel an gewissen Vitaminen bessere Lebensbedingungen finden,
spielt wohl an sich keine Rolle bei der beobachteten Erscheinung.
MazeTTI (1931) hat versucht, ob ein durch Ziichtung avirulent ge-
wordener Milzbrandstamm wieder virulent wird, wenn man ihn auf
einem vitaminfreien Nihrboden ziichtet. Das war nicht der Fall
und kann also nicht zur Erklarung der erhéhten Infektionsmoglich-
keit bei Avitaminose beniitzt werden.

Noch niher liegt daran zu denken, dafl die Ursache der Resi-
stenzverminderung in einer Abnahme der Abwehrmechanismen des
Wirtsorganismus liegt. LAsSEN (s. oben) dachte an eine vermin-
derte Agglutininbildung. EULER hat mit GARET tatsdchlich nach
Carotinfiitterung eine deutliche Zunahme der Himaglutinine und
Bakteriolysine gesehen, gegeniiber ohne Vitamin A gefiitterten Tieren.
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LawriNowicz (1930) zog als Erklarung fiir die Herabsetzung der Wider-
standsfahigkeit gegeniiber Infektionen eine Hemmung der Phagozytose
bei avitaminodsen Tieren heran. Die Folge davon sei, dafl die Bak-
terienflora des Verdauungskanals bei den kranken Tieren sich so
andere, dafl proteolytische und hdmolytische Bakterien iiberwiegen.
Eine anatomische Verdnderung des Epithels der Schleimhiute kann
dieses fiir das Einwandern von Parasiten geeignet machen.

Andererseits gelingt es nicht durch grofiere Gaben von Vitamin A
eine vorhandene Infektion zu heilen. Das Vitamin wirkt nach MEL-
LANBY (1031) nur prophylaktisch. Vom Lebertran wird allerdings
angegeben, er solle gegentuber Infektionen mit B. coli schiitzen
(RoBERTSON 1929.) Nach Ercnnorz und KrEITMAR (1928) sei diese
widerstandserhéhende Wirkung nicht spezifisch.

Zusammenfassend scheint aus der vorliegenden Literatur zu folgen,
daf} besonders bei Mangel an Vitamin A und wohl auch bei Mangel
an C die natiirliche Resistenz, besonders der Schleimhidute, gegeniiber
Infektionen vermindert ist und dafl das die Ursache fiir erleichterte
Infektion mit pathogenen Mikroorganismen sei.

2. Parasiten.

Auch die Resistenz gegeniiber hoheren Parasiten ist bei Avita-
minosen vermindert. McCARRISON (1919, 1923, 1926) hat bei Affen
bei vitaminarmer Erndhrung, wobei hauptsichlich Vitamin B fehlte,
Dysenterie durch Entamoeba histolytica beobachtet. Seine Kontroll-
tiere blieben gesund, trotzdem sie interessanterweise alle auch Triger
von enzystierten Formen der Parasiten waren. Diese wurden aber
erst pathogen, wenn das Wirtstier auf die inkomplette Nahrung
gebracht wurde. Bei Mangel an Vitamin A fand CraMer (1923)
massenhaft Protozoen, besonders Giardia (Lamblia) intestinalis. Sie
wandern bis tief zwischen die Schleimhautfalten.

Auch die Infektion mit Darmuwiirmern ist bei Avitaminose hiufig.
Sasaki (1928) und KoBasHi (1932) haben gesunde Ratten mit solchen
zusammen gehalten, die mit Not. alepis infiziert waren. Fehlte in
der Nahrung der gesunden Ratten Vitamin A oder Vitamin B, so
wurden diese rascher infiziert. Mangel an Vitamin C oder D hatte
diese Wirkung nicht?,

1 Siehe auch R. C. CHANDLER: Amer. J. Hyg. 16, 750 (1932). Infektion
von Ratten mit Nippostrongylus muris.

Ferner fand HiralsHI [Arch. Schiffs- u. Tropenhyg. 32, 519 (1928)] fiir
Schweine, ACKERT u. a. [Amer. J. Hyg. 9, 292 (1929); 13, 320 (1931)],
sowie P. A. CLapaaM []. of Helminth 11, 9 (1933)] fiir Hiihner dasselbe.
Fraser und RoBERTSON [Emp. J. exper. Agricult. 17 (1933)] fanden bei
schlecht erndhrten Schafen stirkere Infektion mit dem Wurm Haemonchus
contortus, ohne daB dabei allerdings ein spezieller Vitaminmangel eine Rolle
gespielt hatte. Nach Sorazzo [Z. Immun.forsch. 60, 239 (1929)] ist bei
Tauben die Resistenz gegen Trypanosoma brucei bei B-Mangel und niedriger
Temperatur vermindert.
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Nacova (1923) hat Larven von Anchylostoma caninum an junge
Hunde verfiittert. Wenn diese auf einer A-freien Nahrung gehalten
wurden, die in 10—15 Tagen schwere Xerophthalmie und in 15 bis
25 Tagen grofle Gewichtsabnahme ergab, so fand er eine schwere
Infektion bei diesen Tieren. Allerdings waren auch die normal
erndhrten Tiere, jedoch viel weniger, infiziert. Die Infektion soll
noch stirker werden, wenn in der Nahrung der Tiere auch noch
Vitamin B, fehlt. Auch FosTeEr und Corrt (1931) beobachteten, daf,
wenn man Hunde auf eine mangelhafte Didt setzt, eine michtige
Zunahme der Infektion mit Wiirmern (Anchylostoma caninum) beob-
achtet wird. Die Wiirmer entwickeln sich rascher, ihre Eibildung
ist vermehrt.

Auch bei Mausen findet bei Verfiitterung von Larven von Anchylo-
stoma (NaGayo 1 c.) eine viel stirkere Verteilung der Larven im
Kérper statt, wenn in der Nahrung der Tiere Vitamin A und B
mangelt. Allerdings entwickeln sie sich bei diesen Tieren nicht
weiter. Nur ihr Eindringen ist also erleichtert.

Bei Hithnern, die ohne Vitamin D erndhrt waren, fand AcCKERT
und SpPINDLER (1929), dafl sie besonders leicht durch die Darm-
nematode Ascaridia lineata erkranken. Nach Behandlung mit
Vitamin D verschwanden die Wiirmer bei einer verhdltnismifig
groflen Zahl der Tiere.

Auch beziglich der Infektion mit hoheren Darmparasiten gilt
also, daf} sie bei Avitaminosen vermehrt ist, weil die natiirliche Resi-
stenz der Schleimhautepithelien vermindert ist. Nicht der Mangel
an Vitamin macht den Nihrboden giinstiger fiir den Parasiten,
sondern durch den Vitaminmangel hat die natiirliche Resistenz
des Wirtes abgenommen. Was freilich das Wesen dieser natiir-
lichen Resistenz ist und wie die Avitaminose hier mitwirkt, bleibt
ungeklirt 1.

II. Ursprung der Vitamine.

Der Ursprung der Vitamine in der Natur ist Gegenstand von
vielen Untersuchungen gewesen. Es lassen sich jedoch — das sei
vorweg gesagt — keine einheitlichen Gesichtspunkte feststellen.
Nicht alle Vitamine haben die gleichen Ursprungsbedingungen.
Alle werden von Pflanzen gebildet, aber manche héheren Tierarten
besitzen auch die Fahigkeit einzelne, z. B. C, selbst zu bilden oder
sie aus ihrer Muttersubstanz, den meist pflanzlichen Provitaminen,
aufzubauen, z. B. A und D.

! RaiNEr und PATON (1932) haben den bisher ganz isoliert stehenden Be-
fund gemacht, daB3 ohne den Vitamin B-Komplex gefiitterte Ratten weniger
empfindlich gegeniiber einer Infektion mit Trypanosoma equiperdum sind.
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a) Vitamin A,

Vitamin A ist ein naher Verwandter der Carotinoide. Es wird
entweder als solches aufgenommen oder im Korper der Sdugetiere
aus dem pflanzlichen Farbstoff Carotin dem Provitamin-A gebildet
(s. EULERY).

Carotinoide werden von niedrigen Algen synthetisiert. DRUMMOND
(1919, 1926) war es insbesondere, der nachgewiesen hat, dafi die im
Meer lebende Diatomee Nitzschia closterium Vitamin A synthetisiert,
wenn man sie in sterilisiertem Seewasser bei Licht ziichtet, was auch
von AHMAD (1930) bestitigt wurde. Dieser Planktonorganismus und
wahrscheinlich noch eine Reihe anderer dhnlicher Organismen bilden
die Nahrung von vielen Seetieren, so von Copepoden, Amphypoden,
Decapoden und Mollusken. Die letzteren sind wieder die Nahrung
von kleinen Fischen, z. B. der Salte, die schlieSlich wieder von grofieren
Fischen, z. B. vom Kabeljau, gefressen werden, deren Kérper dann
grole Mengen von A-Vitamin aufstapeln kann.

Auch gewisse Bakterien konnen A-Vitamin synthetisieren. SKINNER
und GUNDERSON (1932) haben ein nicht niher differenziertes Coryne-
bakterium auf einem synthetischen Nahrboden geziichtet. Die gelben
Kolonien hatten die Fahigkeit bei Ratten, die wegen A-Mangel nicht
mehr wuchsen, das Wachstum wieder in Gang zu bringen. Es wurde
allerdings nicht weiter sichergestellt, ob dieser gelbe Farbstoff auch
tatsiachlich Carotin war. Erwdhnt sei ferner, dafl CHIDESTER und
SPEECHER (1930) angeben, dafl Jod Bakterien befdhige Vitamin A
zu bilden.

Die andere Quelle fir Vitamin A sind Pflanzen. DRUMMOND
und Cowarp (1919—I1922) haben in einer Reihe von wertvollen
Untersuchungen gezeigt, dafl, sobald sich bei jungen Pflanzen
griine Blitter entwickeln, in diesen auch Vitamin A erscheint. Das
A-Vitamin wird dabei auch dann von den Pflanzen, z. B. der kanadi-
schen Feldbohne, synthetisiert, wenn sie nur auf anorganischem
Material geziichtet werden. Tradescantia, die in Sacusscher Losung,
also ganz auf anorganischem Nihrboden, geziichtet war, zeigte
auch eine Bildung von Vitamin A. Man findet in Pflanzen ganz
allgemein dort Vitamin A, wo Chlorophyll vorhanden ist. Man hat
das zuerst so aufgefafit, dafi fiir die Bildung von Vitamin-A die
Gegenwart von Chlorophyll nétig sei. McCorruM, SimmonDs und
Prrz (1917), sowie SteENBock und Gross (1919 (zit. nach Wip-
MARK) zeigten, dafl die dufleren griinen Blatter eines Kohlkopfes
mehr Vitamin A enthalten als die blafl gefdrbten. DvEe, MEDLOCK
und Crist (1927) geben an, dal die Adufleren griinen Blétter von
Lattich mehr A enthalten als die gelb gefirbten inneren Blitter.
Crist und DyE (1929) fanden dieselben Unterschiede an griinen

1 Eurer: Erg. Physiol. 34, 360 (1932).
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und bleichen Spargeln. 0,1 g griiner Spargel enthilt soviel Vitamin A,
als eine Tagesdosis fiir eine Ratte ist, wihrend frische bleiche Spargel
selbst in 0,5 g noch nicht genug A als Tagesdosis zum Wachstum
einer Ratte enthalten. Dasselbe fand SteEnBock, HART u. a. (1925)
und RusseLr (1929) beim Alfalfagras. Bei diesem 148t sich auch
zeigen, dafl;, wenn durch den Trocknungsprozefl die griine Farbe
verloren geht, auch der A-Gehalt entsprechend abnimmt. Auch
griiner Kohl enthélt mehr A als weifler (CoLLisoN u. a. 1929). Mais
enthilt kein Vitamin A. Selbst dann nicht, wenn er zu keimen anfiangt,
erst wenn die jungen Sctzlinge griin werden, bilden sie A, das zum
Wachstum von Ratten verwendet werden kann (Karsuan, Krasnow
und Harrow 1928). Ebenso wird Gerste erst dann Vitamin A-haltig,
wenn sie grin wird (WIDMARK 1024).

Wihrend somit eine Reihe von Untersuchungen darauf hinweist,
dafi der Gehalt an Vitamin A mit dem Chlorophyllgehalt parallel
geht, hat sich im Laufe der weiteren Forschungen gezeigt, daf} ein
noch weitgehender Zusammenhang zwischen dem Gehalt der Pflanzen
an gelben Farbstoffen einerseits und Vitamin A andererseits besteht.
So fand CowarDp (1923) (zit. nach WipMaRrKk), daf3 gelbe Mohrriiben
und gewisse gelbe Blumenblitter, die kein Chlorophyll enthalten,
aber reichlich gelben Farbstoff, viel Vitamin A enthalten. Dabei
kommen verschiedene Farbstoffe in Betracht. Lipochrome haben
keine dem Vitamin A entsprechende Wirkung. Auch Xanthophyll
ist selbst in Dosen von 3 mg pro Tag keine Quelle fir Vitamin A
fir wachsende Ratten (WirLiMor und Moore 1927). Ebenso wurde
nachgewiesen, dafl das Xanthophyll aus Spinat keine Quelle fiir Vita-
min A ist, dagegen das aus demselben hergestellte Carotin. Carotin
ist ein weitverbreiteter pflanzlicher Farbstoff. Es ist, wie schon
einleitend bemerkt wurde, zwar nicht identisch mit Vitamin A,
aber ihm so nahestehend, dafl der Tierkérper daraus das farblose
Vitamin A mit Leichtigkeit herstellt. Gegeniiber beweisenden dies-
beziiglichen Ergebnissen von EuLeEr (1930), sowie MoorE (1929)
sind verschiedene dltere Untersuchungen, die negativ verliefen, ohne
Bedeutung (DruMMoND und COWARD 1920, STEPHENSON, DULIERE,
MorToN und DrRUuMMOND 1929; s. auch Capy und Luck 1930). Die
Behauptung, dafi Carotine eine Verunreinigung enthalten sollen,
die das eigentliche Vitamin sei, oder dafl Carotin selbst als Vitamin
zu betrachten sei, konnen heute als iiberwunden gelten (HuME,
SMEDLEY, MACLEAN 1929). Interessant ist der Befund von Wip-
MARK (1924), daf} in farblosen Mutationen von Gerste man gar
kein A-Vitamin findet, so dafl also Pflanzen, die auf erblichem Weg
die Fahigkeit Chlorophyll und Lipochrome zu bilden verloren haben,
auch kein A-Vitamin bilden koénnen.

Auf Grund dieser Kenntnisse kann man nun aus dem Gehalt
verschiedener Pflanzen an dem gelben Farbstoff Carotin ihren

Ergebnisse der Biologie X. 9
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Wert als Quellen des Provitamin A beurteilen. Schon in den alten
Untersuchungen von STEENBOCK (1919), die in vielen Beziehungen
den Anstofl zu den weiteren Erfolgen brachten, wurde die Aufmerk-
samkeit darauf gelenkt, dafl der Gehalt an Vitamin A mit dem gelben
Farbstoffgehalt eng zusammenhingt. So erwies sich weiler Mais
als praktisch frei von fettlgslichem Vitamin, wihrend gelber zwar
nicht viel, aber in gut nachweisbaren Mengen enthielt. Ferner wurde
nachgewiesen, dafi die gelbe siile Kartoffel und die Mohre viel,
wihrend Mangold, Riiben, Pastinak, Kartoffeln und Zuckerriiben
weniger enthalten,

Zerealien enthalten es im Endosperm, das immer gelb gefirbt
ist (STeENBoCK und CowarD 1927, HAauGE und TrosT 1928). Gelber
Pfifferling enthdlt sehr viel Vitamin A. Dagegen enthalten drei
andere Arten von Schwammen keine merkbaren Mengen (SCHEUNERT
und RESCHKE 1931).

Weizenole enthalten nach Sure (1928) das Vitamin A, Olivensl
dagegen nur in geringen Mengen und manche Pflanzenoéle enthalten
fast keines. Palmél enthilt es nur dann, wenn es stark gefarbt ist
(McCorrum 1917, DrRUMMOND und ZIiLVA 1922).

SchlieBlich wird es auch in gelben und roten Karotten, Lattich,
Spinat, Tomaten, Bananen und Orangensaft gefunden.

Beziiglich aller dieser Befunde in Pflanzen ist zu bemerken, daf}
es sich dabei nicht um Vitamin A, sondern um das Provitamin
Carotin handelt. A-Vitamin selbst ist in Pflanzen nur in sehr geringen
Mengen vorhanden (EULER L. ¢.), wihrend a- und f-Carotin in Mengen
von 0,I1—0,3% vorkommt. Die &lteren zum Teil oben zitierten An-
gaben {iber den A-Gehalt von Pflanzen sind also so zu verstehen,
dafl dabei Carotin, das Provitamin, wirksam war.

Wihrend die Planktonorganismen, welche Vitamin A bilden
— wie erwidhnt — die Quelle dieser Substanz fiir Seefische geben,
sind fiir Pflanzenfresser die Carotinoide der Pflanzen ihrer Nahrung
die Quelle dieser Substanz. Ziichtet man Daphnia pulex auf einer
Nahrung in der die Carotinoide fehlen, dann haben ihre Eier zwar
eine normale Struktur, enthalten aber gar kein Pigment. Die Eier
werden sogleich griin, wenn man zur Nahrung verschiedene Carotinoide
hinzusetzt. Das Pigment stammt also aus seiner Nahrung (VERNE,
Te1ssiER 1932). Synthetisieren kann Daphnia Carotinoide nicht.

Nachdem das Plankton so reichhaltig an Vitamin A bzw. an seinem
Provitamin ist, kann es nicht iiberraschen, dafl zahlreiche Weich-
tiere, deren Nahrung Plankton ist, A-Vitamin enthalten. Muscheln
und Austern sind reich daran, aber seine Menge wechselt von Ort zu
Ort und mit der Jahreszeit (Jones, NELsoN und MURPHEY 1928).

Bei verschiedenen marinen Evertebraten findet man ferner sowohl
carotinartige als auch xanthophyllartige Pigmente. Erstere uber-
wiegen (LONNBERG und HerLisTrROM 1932). Es scheint aber, daf3
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diese Carotinoide zum Teil von den gut bekannten pflanzlichen ab-
weichen, denn mit der tblichen Farbenreaktion mit SbCl; geben sie
anstatt einer blauen bis blaugriinen Farbe bei Tieren, die eine rote
Korperfarbe haben, eine rosafarbige bis rotviolette Reaktion.

Crustaceen enthalten vielfach Carotinoide oder &dhnliche Farb-
stoffe. Uber Insekten sind wenig Angaben vorhanden. Nach Wort-
MANN (1922) enthilt Calliphora vomitoria (Fliegenmade) nicht un-
betriachtliche Mengen von Vitamin A. In Honig hat 1920 FABER
wohl B-, aber kein A- und C-Vitamin nachweisen koénnen. 1921
haben HAWK u. a. geleugnet, dafl Honig A-, By-, B,-, C- oder D-Vita-
min enthalte. Nur in den Waben sei A in deutlichen Mengen feststell-
bar. Hovie (1929) findet andererseits einen geringen Gehalt an
Vitamin A.

Bei Vertebraten hingt der Gehalt an Vitamin A von der Nahrung
ab. Die lingstbekannte Quelle fiir Vitamin A ist Lebertran. Er
wird aus der Leber von verschiedenen Fischen gewonnen. Der Gehalt
an Vitamin A ist in zahlreichen verschiedenen derartigen Fischolen
schon aus rein praktischen Griinden vielfach untersucht worden.
Das Leberol vom Heilbut hat einen sehr wechselnden Vitamin-
gehalt, zwischen 30 und 1600 Ratten-Einheiten variierend (LOVERN
1932). Nach PouLsson (1931) ist bei verschiedenen Fischen in der Le-
ber mehr Vitamin A, dagegen weniger Vitamin D enthalten als beim
Stockfisch. Ebenso wie Lebertran enthalten verschiedene Fischole
diese Substanz (DrRuMMOND 1918). So ist es z. B. vorhanden im Salm,
im Heilbut, im Ratfisch (Norris und DaniersoN 1929), in Chilo-
dactylus macropeerus aus Neuseeland (MarLcoLm 19209). LONNBERG
(1932) hat bei 18 Arten von Knochenfischen die Haut mit den Schuppen
und Flossen extrahiert. Er findet in diesen Pigmente vom Carotin-
typus, aber auch Xantophylle und besonders letztere in grofler
Menge.

EuLEr (1932) gibt hohen A-Vitamingehalt an fiir die Leberole
von Stereolepis ishinagi (Taxauasui), Hippoglossus hippoglossus,
Solea solea, Rhombus maximus an. Nach PourssoN (1931) hat das
Leberol vom Haifisch doppelt soviel A-Gehalt als das vom Kabeljau
(Dorsch) aber nur /4, des D-Gehaltes. Beide Substanzen gehen also
nicht parallel. .

Bei Seesdugetieren hat man, um neue Quellen fiir Vitamin A und D
zu finden, ebenfalls zahlreiche Untersuchungen ausgefiihrt. Das
subkutane Fett des schwarzen Delphins enthilt 200—300 Vitamin-A-
Einheiten (und 50 Vitamin-D-Einheiten) pro Gramm. Ahnliche
Werte wurden auch beim kaspischen Seehund fiir D gefunden, wihrend
das Fett des Gronlandseehundes einen sehr niedrigen Vitamingehalt,
nur 7 D-Einheiten pro Gramm hatte (MaTzko 1929). Von SCHMIDT-
NIELSEN u. a. (1929) stammen zahlreiche Untersuchungen {iber den
Vitamingehalt von Lebertlen. Die Leber von Bullen und Kilbern

9*
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des Walfisches enthalten viel A (neben wenig B). Ahnliches wurde
von ihm auch im Leber6l vom Elch, der Seemoéve, dem Alk, den
Schneehiihnern gefunden.

Bei pflanzenfressenden Sdugetieren hingt der Gehalt an Vitamin A
sehr von der Nahrung ab. Die Leber enthidlt immer bedeutende
Mengen. Von SIMONNET (192I) wurde das meiste in der Leber von
Ochsen, das wenigste in der von Meerschweinchen und wechselnde
Mengen in den Lebern von Kaninchen, Ratten und Hunden gefunden.
Schweineleber enthilt wenig und wechselnd mit der Jahreszeit
(LAQuEur 1928). Auch im subkutanen Fett kénnen beim Rind
nachweisbare Mengen von A vorhanden sein (HoacLAND und SNIDER
1926). Sowohl beim Rind wie beim Menschen enthdlt das sub-
kutane Fett beim weiblichen Geschlecht mehr A-Vitamin. Auch
Lungenfett enthdlt viel Vitamin A (Poursson 1930). Im Ovarium,
speziell im Corpus luteum, kommt Carotin diffus und in Kristallen
vor (EuLer, DEmoLE 1933). Im Muskelfleisch von Rind, Schwein
und Schaf ist Vitamin A in kleinen und wechselnden Mengen (Hoag-
LAND und SNIDER 1925), ferner auch im Blutserum zusammen mit
Carotinoiden vorhanden, welche diesem bei vielen Tierarten eine
intensiv gelbe Farbe verleihen (EuLER und VirGciN 1932). Der gelbe
Farbstoff im Rinderserum ist hauptsichlich Carotin. Kaninchen- und
Hammelserum enthalten dagegen nicht dieses, sondern das A-Vitamin
selbst. :

Am lingsten ist bekannt, dafl Milch grofie Mengen von Vitamin A
enthdlt. Schon 30 Jahre vor der eigentlichen Entdeckung der
Vitamine hat LuNin (1881) das gezeigt, nur war seine Entdeckung
in ihrer Bedeutung nicht erkannt worden. Von menschlicher Milch
wissen wir, daf} sie ebenso grofle A-Mengen enthilt wie Kuhmilch
(Macy und OutHOUSE 1028).

Bei Vigeln ist A-Vitamin im Fleisch und in inneren Organen
nachgewiesen, so z. B. bei Hiihnern und Génsen (HoacrLanp und
Lee 1926). Das Ol aus dem Magen von jungen Astrellata lessoni
hat nach CARTER und Marcorm (1927) einen hohen A-Gehalt.

Hiihnereier enthalten nach einzelnen Angaben viel Vitamin A,
besonders Friiheier (MANVILLE 1926), ebenso auch Enteneier (Tso
1926). Die gelbe Farbe des Dotters des Hiihnereies. stammt von
Lipoidpigmenten (Xanthophylle wie Zeaxanthin), dagegen ist nur
sehr wenig Carotin vorhanden. Der chemische Nachweis von Vita-
min A gelang nicht mit Sicherheit. Nachdem 0,1 g Eigelb bereits
das Wachstum einer Ratte ermoglicht, dieses aber weniger als 0,07 y
Carotin und vielleicht ebensoviel Vitamin A enthilt, so besteht hier
vorerst ein Gegensatz zwischen der biologischen Wirkung und den
nachgewiesenen Carotin- bzw. A-Mengen, so dal EULER daran dachte,
dafl moglicherweise die erwdhnten Farbstoffe die Carotinwirkung
komplettieren konnen.
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b) Vitamin B,.

Vitamin B, ist in Pflanzen weitverbreitet. Es kommt in Getreide-
kornern, und zwar im Embryo vor (Cuick und Hume 1917). Peri-
carp und Aleuronlage enthalten nur wenig, das Endosperm enthilt
iiberhaupt keines. Fein gemahlene Mehle enthalten nur die Stirke
des Endosperms und sind deshalb frei von Vitamin B;,. Auch aus
dem fein polierten Reis ist es mit dem sog. Silberhdutchen beim
Polierungsprozefl entfernt worden.

Interessant ist, dafl es beim Keimungsprozef3 verschwindet. In
jungen Keimlingen fand Kucera (1928), dafl es nach 6 Tagen nicht
mehr vorhanden war. In Weizen und Hafer verschwand es erst nach
18 Tagen, in Mais noch spédter, in Leguminosen waren selbst nach
21 Tagen noch 15% der urspriinglichen Menge vorhanden. Bis zum
18. Tag ist es nur in den Kotyledonen, dagegen nicht in den Blittern
und Wurzeln zu finden. Bei Erbsen verschwindet es besonders dann
rascher, wenn diese an der Sonne sprossen (HLAVATY 1929). Gegen
den 30. Tag soll es neu gebildet werden, ohne dafl es inzwischen ganz
verschwunden ist.

Zahlreiche Untersuchungen beschiftigen sich mit der Frage der
Vitamin B;-Bildung von Bakterien. Die Befunde sind streng zu
trennen von den Befunden iiber Bios und die anderen Fraktionen
von B. Tut man das, so bleiben nur wenig Anhaltspunkte fiir eine
tatsdchliche Bildung von B;. E.C. RoBERTSON (1024) hat gezeigt,
daf} ein synthetischer Ndhrboden, in welchem Hefe nicht gewachsen
ist, Wachstum méglich machte, wenn vorher B. col¢ darin gewachsen
war. Daraus schlofl er, dafl dieses Bakterium gewisse Substanzen
bildet, die das Hefewachstum férdern. Nach Husova und Kurova
(1923) sei diese Substanz wasserloslich und wirkt auch auf andere
Bakterien. Auch B. proteus, B. pyocyaneus, B. subtilis wurden be-
niitzt. Sie alle bilden wachstumsférdernde Substanzen. P. Goy (1925)
gibt an, dafl Amylomucor B eine fiir Hefe wachstumsférdernde
Substanz bildet, die aber nicht identisch mit Vitamin B ist, denn
sie hilt Temperaturen von 130° C 1Y/, Stunden lang aus. Ebenfalls
wachstumsférdernde Substanzen, die wasserléslich sind, wurden her-
gestellt aus Timotheebazillen, B. smegmatis, B. moelleri (Damon
1922/1923) und B. vulgatus (SCHEUNERT und SCHIEBLICH 1Q27),
B. adhaerens, Torula rosea und Oospora lactis (SUNDERLIN und WERK-
MANN 1028). Ferner von denselben Autoren aus vier Arten Eubacteri-
anes, ferner B. coli, B. subtilis, B. mycoides, Azotobacter chroococcum,
Rhizobium leguminosarum, Actinomyces. Sie fassen diese Resultate so
auf, dafl damit bewiesen sei, dafl diese Bakterien Vitamin B bilden
kénnen. Es scheint aber doch sehr fraglich, ob sie den Beweis dafiir
gebracht haben, dafl diese Substanz identisch mit Vitamin B sei.

Die Bildung von Vitamin B durch Darmbakterien scheint auch
die Erklirung der merkwiirdigen Erscheinung der Refektion zu sein.
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Sie besteht darin, dafi ein durch B-Vitamin-Mangel bedingter Wachs-
tumsstillstand z. B. beim Kaninchen und der Ratte, sich plotzlich
umkehren kann, dafl bereits schwer kranke Tiere plotzlich spontan
heilen und dann trotz B-Mangel in der Nahrung und trotzdem
Koprophagie verhindert wird, noch jahrelang weiter leben. Dieser
Zustand der Refektion kann mit den Fizes eines solchen Tieres
auch auf andere, ohne Vitamin B, erndhrte Tiere iibertragen werden
(BecupeL, HoNEYWELL, DuTcHER und KNUTSEN 1928).

Auch an experimenteller Polyneuritis erkrankte Tauben erholten
sich von ihren schweren Krankheitserscheinungen, wenn man sie mit
Pillen - eines Kotes von Kaninchen fiitterte, die selbst mit B-freier
Nahrung erndhrt waren. Daraus folgt, dafl die Bakterien des Darm-
kanals Vitamin B, aufbauen kénnen. Ahnliches sahen auch schon
OsBorNE und MENDEL (1920), sowie Bierry und Portier (1918).

Auch im Magen von Wiederkiuern (rumen) kommen die Bakterien
des Genus Flavo in grofien Mengen vor, die den B-Komplex bilden und
die dadurch fiir das Tier eine besondere Bedeutung bekommen kénnten.

Derselben Erklirung zuginglich ist die Beobachtung, dafi an sich
Vitamin B-arme Milch durch eine bakterielle Infektion B-Vitamin-
reicher werden kann.

Auch Hefe bildet grofie Mengen von Vitamin B;. Funxk hat es
hier zuerst nachgewiesen, noch ehe die Differenzierung der verschie-
denen Fraktionen von B durchgefiihrt worden war. Wie schon oben
ausgefiihrt, hat Hefe die Fihigkeit Vitamin B; auf anorganischem
Medium zu bilden. Schon NEersoN, FuLMer und CessNER (192I)
haben Hefe auf synthetischem Nihrmedium geziichtet und mit ihr das
Wachstum von Ratten gefordert. Mit dhnlich geziichteten Kulturen
haben HarpEN und Zirva (1921) die durch B-Mangel verursachte
Polyneuritis von Tauben geheilt. Die Produktion von Vitamin B,
durch Hefe kann demnach als bewiesen betrachtet werden. Je nach
dem Hefestamm sind sehr verschiedene Mengen von Vitamin B,
und Vitamin B, in den Hefen vorhanden. Es scheint sogar, daf}
gewisse Hefen, z. B. Sach. cerevisiae, zwar Vitamin B, synthetisieren
konnen, jedoch nicht Vitamin B; (DruMMOND und WHITMARSH 1932).
Ahnliche Untersuchungen stammen noch von Ranpoin und Lecog
(1926), HawxkiNG (1927) und PEskETT (1927). In einer Untersuchung
von Haue und Carrick (1926) war alte getrocknete Hefe arm an
B, und reich an B,. Nach Fawns und Junc (1933) bildét Aspergillus
niger auch Vitamin B;, und zwar in den Konidien, nicht im Mycel.

In Organen von Vertebraten ist das Vitamin B; nur insofern vor-
handen, als es mit der Nahrung aus Pflanzen aufgenommen wird,
bzw. von einem Fleischfresser auf den anderen auf diese Weise iiber-
geht. So findet man es in frischem Fleisch, Milch, Eigelb. Dagegen
findet man es nicht in Geweben, die nur Reservesubstanzen sind,
wie im Fettgewebe.
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Ganz allgemein scheint es iberall dort vorhanden zu sein, wo
Zellen in lebhafter Funktion sind (RANDOIN und SIMONNET 1927).
Besonders eng scheint es mit den Wachstumsvorgingen verbunden
zu sein (BURROWS u. a. 1926). Abnormes Gewebe, wie ein Hiihner-
sarkom, hat andererseits nach NAkaHARA und SOMERAWA (1928, 1020)
kein B-Vitamin enthalten und auch das Vitamin B des Gastkorpers
nicht aufgebraucht.

Wir besitzen keinen Beweis dafiir, dafl Sduger oder Vogel Vita-
min B, produzieren konnen. Allerdings gibt D1 MATTEI (1931) an, daB,
wenn man Kaninchen wihrend 3 Monaten ohne Vitamin B ernahrt,
ihr Harn Tauben, die durch B-Mangel an Beri-Beri erkrankt sind,
heilen kann, und daf} die gleiche Wirkung durch alkoholische Extrakte
der Leber und Niere dieser Tiere, nicht aber durch ihre Muskeln-,
Hirn- und Darmextrakte erreicht wird. Er folgerte daraus, daf}
Kaninchen selbst Vitamin B; produzieren koénnen. In Anbetracht
der Erfahrungen tiber die Bildung von B; durch Darmbakterien,
speziell iiber die Erscheinungen der Refektion scheint es uns aber
durchaus fraglich, ob diese Resultate nicht auch so zu erkliren sind,
daf} hier Darmbakterien mitgewirkt haben, die die Quelle des B,-Vita-
mins waren.

c¢) Vitamin B,.

Vitamin B, kommt im allgemeinen mit Vitamin B; vor. Nur
geht die Menge der beiden durchaus nicht parallel. So ist es auch
in Hefe vorhanden, aber wie oben erwihnt, in recht wechselnden
Mengen.

In Getreidekdrnern ist B, in geringeren Konzentrationen als B,
vorhanden. Es wird ebenfalls im Embryo gefunden. Weizen und
Mais sind verhiltnisméfig arm daran. (AkrRovyD und Roscoe 1923).
Auch Erbsen haben nur einen geringen Gehalt. Spinat oder Kohl
scheinen es zu enthalten. Karotten wenig oder keines. Bananen
enthalten nach Eppy (1927) dreimal soviel B, als B;.

Von tierischen Organen soll frische Milch, Eigelb, Leber und Fleisch
reicher an B, als an B; sein. Die beiden Faktoren sind aus ihnen
mittels Erwdrmung oder auch durch Adsorption mit Bleiazetat oder
Fullererde trennbar (RosepaLE 1927, 1929, Crick und RoscoE 1929,
RanpoiN und LEcog 1928, NarRavaNaN und DrRuMMOND 1930, GOLD-
BERGER 1025).

Beziiglich der Bildung von Vitamin B, durch Bakterien kann
eine Arbeit von Damon (1921) verwendet werden, der eine Reihe
von Bakterien zusammenstellte, die angeblich Vitamin B bilden
konnen. In den Versuchen haben Bac. paratyphi, B. coli, B. sub-
tilis, B. adhaerens, B. Friedlinder von Agarkulturen das Wachstum
von Ratten nicht in Gang setzen konnen, wenn diese sonst B-frei
erndhrt waren. Sie scheinen also kein Vitamin B, gebildet zu haben.
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Dagegen gaben B. Pfeiffer und B. timothy Wachstum. Sie scheinen
demnach B, zu bilden.

d) Vitamin C.

Vitamin C ist ebenso ein pflanzliches Produkt wie Vitamin B.
Aber im Gegensatz zu Vitamin B, das in den Samenkérnern vor-
gebildet ist und bei der Keimung verschwindet, ist Vitamin C in
den Kornern urspriinglich nicht vorhanden, sondern entsteht erst
wihrend der Keimung in diesen. Das hat schon Horst (1907) an
keimender Gerste demonstriert. Wenn man Getreidekiorner oder Bohnen,
die, an Meerschweinchen gepriift, keine antiskorbutische Wirkung
haben, in Wasser legt und nun 2—3 Tage lang keimen lifit, so
bekommen sie eine michtige Heilwirkung auf skorbutkranke Tiere
und Menschen (Ftrst 1912, Crick und Mitarbeiter 1917, HARDEN
und Ziva 1924, KUCERA 1928, SiMONIK 1929). Beim Keimen des
Malzes erscheint die antiskorbutische Wirkung schon ehe sichtbare
Zeichen der Keimung in Erscheinung treten (HARDEN und Zirva
1918). Andererseits gibt Kucera (1928) an, dafl bei keimendem
Hafer das C-Vitamin erst am 4. Tag nachweisbar sei. SIMONIK (1929)
fand es dagegen schon nach 6stiindiger Befeuchtung und von dann
an nahm es stark zu. Nach LUETTMERDING (1029) entsteht es bei
Erbsen schon durch die Quellung allein und entsteht rascher, wenn
man diese durch Ansduern beschleunigt. In keimendem Korn war
es nach 15, Gerste 24, Hafer 72, Erbsen 6 Stunden nachweisbar.
Wihrend EceLETON und HARRIS (1925) behaupten, dafl Licht keinen
Einfluf§ auf dic Bildung von C-Vitamin hitte, gibt HELLER (1928)
das Gegenteil an fiir Sonnenlicht, dagegen auch Hemmung durch
Ultraviolett.

In zahlreichen verschiedenen Pflanzen ist Vitamin C nachgewiesen
worden. Jedes griine Gras enthilt es (HEHIR 1919). Lolium perenne
hat einen so groflen Vitamin C-Gehalt, daffi 1 g pro Tag ein Meer-
schweinchen vor Skorbut schiitzt (BRoUwER 1927). Kohl ist auBer-
ordentlich reich an Vitamin C (DeLF 1918), ebenso Karotten (HEss
und UnGeRr 1919). Kartoffeln dagegen sind nicht sehr reich daran.
Wasserkresse enthilt sehr viel. Bekanntlich sind die dltesten Anti-
skorbutika Zitronen und Orangen; aber auch zwischen verschiedenen
Zitronenarten sind Unterschiede vorhanden. So enthilt Citrus vulgaris
und Citrus lemonellus wenig, dagegen Citrus nobelis, sowie Citrus
decumana viel, mindestens die doppelte Menge der vorigen (Davey
1921). Auch Grapefruit enthilt viel C (McLEoD und BooHER 1930).
Im Traubensaft ist es vorhanden, dagegen nicht mehr im Wein
(Ranpoin 1928). Apfel verhalten sich sehr verschieden (BRACEWELL,
HovieE und ZiLva 1930)L Beziiglich Bananen findet man sehr

1 ScHEUNERT, S.: Der Vitamingehalt der deutschen Nahrungsmittel.
Berlin: Julius Springer 1930.
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verschiedene Angaben (v. MEYSENBURG 1928, Eppvy und KEerLoc
1927). Datteln sind arm daran (McLeop und Booner 1930).
Pflaumen, Birnen, Erdbeeren, verschiedene tropische Friichte ent-
halten es. Die griine Paprikaschote enthilt viel Vitamin C, jedoch
bei verschiedenen Arten in wechselnden Mengen (SZENTGYORGYI
1933).

Im Gegensatz zu Vitamin A und B scheint es zweifellos zu sein,
dafl Bakierien niemals Vitamin C bilden. Auch Bac. bulgaricus, der
auf Milch geimpft wurde, hatte keine skorbutheilende Wirkung
(WOLLMANN 1022).

Aus der pflanzlichen Nahrung gelangt C in verschiedene tierische
Orgame. Auffallend ist, dafl Weichtiere, wie Austern (Cardium edule)
viel davon enthalten (RANDOIN 1923).

Bei vielen Tierarten hingt der Gehalt nur von der Art der
Nahrung ab, wie das besonders deutlich am Beispiel der Milch zu
sehen ist. Sie hat gewéhnlich einen bedeutenden C-Gehalt, der
aber auflerordentlich stark, je nach der Nahrung schwankt. Das gilt
sowohl fiir menschliche als fiir Kuhmilch (Macy und OuTHOUSE
1928, Hess, UNGER 1920, HART, STEENBOCK 1920, MacLEOD 1927).
Ziegenmilch hat im allgemeinen geringeren C-Vitamin-Gehalt als Kuh-
milch. Von tierischen Organen scheint Fleisch sehr arm daran zu
sein oder gar keines zu enthalten. Leber enthédlt mehr als Fleisch,
Gehirn oder Niere (KANEKO 1927, ARON und Mitarbeiter 1928, Stot
1930). Etwas reicher als von Rindfleisch scheint der C-Gehalt von
Eisbaren- und Robbenfleisch zu sein (DUTCHER 1920).

Zahlreiche Siugetiere konnen Vitamin C bilden und brauchen es
deshalb in ihrer Nahrung nicht. Es ist trotzdem in ihren Organen
nachweisbar, z. B. bei Raiten.

Besonderes Interesse gebithrt dem Befund, dafl die urspriinglich
als Hexuronsdure bezeichnete Substanz, die gegenwirtig als identisch
mit Vitamin C betrachtet wird, in der Nebenniere von Sdugern in
groBlen Mengen vorhanden ist. Wie es scheint, kommt sie hier nur
bei solchen C-frei gefiitterten Tieren vor, die in ihrer Nahrung kein
C-Vitamin brauchen, z. B. bei der Ratte. Auch die Leber enthilt
es, selbst noch in der zweiten C-frei erndhrten Generation (LEPKOVSKY
und NELsoN 1924).

Es gibt eine Angabe, dafl auch Hihner in threm Kérper C-Vitamin
bilden kénnen (D1 MATTEI 1931). 7 Monate lang auf Vitamin C-freier
Kost gehaltene Tiere gaben einen Harn, durch welchen das Leben
von an C-Mangel schwer erkrankten Meerschweinchen lange Zeit ver-
langert wurde. Hiihner brauchen kein C-Vitamin in ihrer Nahrung
und auch ihre Eier enthalten keines, selbst dann nicht, wenn sie
mit C gefiittert werden (HauGe und Carrick 1925). Dagegen
enthilt es ihre Leber und ihre Nieren in groflen Mengen. Eine Bildung
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durch Darmbakterien kommt nicht in Betracht und somit ware nur
moglich, dafl diese Tiere die Substanz in grofien Mengen selbst bilden
und auch ausscheiden.

Ohne C gefiitterte Meerschweinchen bilden dagegen auch in ihren
Nebennieren kein C, wihrend normale hier und in der Leber viel
haben (Parsons, R. REYNOLDS 1924).

Zusammenfassend kann also gesagt werden, dafl Vitamin C in
Pflanzen weitverbreitet ist und besonders beim Keimungsprozef3
entsteht. Verschiedene Vertebraten bilden die Substanz selbst und
brauchen sie dann in ihrer Nahrung nicht, dagegen enthilt sie dann
ihr Kérper trotzdem.

e) Vitamin D.

Beziiglich Vitamin D liegen die Verhiltnisse insofern dhnlich wie
bei Vitamin A, als man auch hier zwischen dem Vorkommen des
Vitamins einerseits und dem Vorkommen des Provitamins anderer-
seits zu unterscheiden hat. Es ist dann in Betracht zu ziehen, daf}
das mit der Nahrung aufgenommene Provitamin (das Ergosterin)
im Korper umgedndert werden kann. Die einstige Annahme, dafl
Vitamin D iiberall mit Vitamin A zusammen vorkommt, ist lingst
unhaltbar. Gemeinsam ist beiden nur die Fettloslichkeit.

Wihrend Bakterien kein Ergosterin (Ergosterol), also das Pro-
vitamin, noch weniger das D-Vitamin selbst bilden, scheint das bei
einer Reihe von Schimmelpilzen bereits der Fall zu sein. B. tuber-
culosis avium, B. leprae, B. smegmalis, B. beroliensis bilden kein
Vitamin D. Dagegen enthilt das Myzelium von Penicillium puber-
culum BAIENIER, ein Pilz, der auf einem kiinstlichen, aus anorganischen
Salzen und Glukose bestehenden Nahrboden geziichtet werden kann,
0,13% Ergosterin (BirRgiSsHOW u. a. 1931). Auch Schwdmme bilden
Ergosterin, das durch Bestrahlung zu D-Vitamin werden kann
(PrIkETT 1931). Nach ScHEUNERT und RESCHKE enthalten D Stein-
pilze usw., nicht aber im Dunkeln gezogene Champignons.

Viele griine Pflanzen haben eine ausgesprochen antirachitische
Wirkung, wie das schon lange bekannt ist. Vielfach bekommen sie
diese aber erst, wenn sie mit Sonnenlicht oder noch besser mit ultra-
violettem Licht bestrahlt werden. Sie enthalten demnach Ergosterin,
das erst aktiviert werden mufl. So ist z. B. vom Spinat bekannt, dafl
nicht jede Probe einen Vitamingehalt hat, ihn aber bekommt, wenn
er beleuchtet wird (Hess und WEeINsTock 1924, CHick und Roscoe
1926). Kohl, Gras, Karotten, Riiben enthalten D-Vitamin. (MELLANBY
und Kirrik 1925). Im Dunkeln getrocknetes Heu hat keines gegen-
tiber von in der Sonne getrocknetem (STeENBock und HART 1925).

Eine Reihe von Friichien enthalten etwas Vitamin D (GRUNINGER
1928, Eppy und KEeLLoG 1927). Orangensaft hat dagegen praktisch
keines (WILLiMOT 1928), ebensowenig verschiedene europdische und
tropische Friichte (ScHEUNERT L c. 1930, Cook und RIVERA 1929).
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Zerealien enthalten es nicht oder nur in ganz geringen Mengen
und auch dann nur, wie es scheint, in der Form des Provitamins.
Durch Bestrahlung kann man sogar Reis D-Vitamin-enthaltend
machen (STEENBOCK 1024). Andererseits sollen Getreidewurzeln
zwar kein D-Vitamin enthalten, dieses soll aber wihrend dem
Keimungsprozel in ihnen entstehen. ScHITTENHELM und EISLER
(1928), die das fanden, teilen mit, dafl auch im Dunkeln gewachsene
Keime D bilden. Allerdings gelang es ihnen nicht mit Getreide-
wurzelkeimen eine Rachitis verursachende Nahrung von Ratten zu
komplettieren. Dagegen wohl, wenn sie nur die Extrakte dieser
Keimlinge verfiitterten und damit das Vitamin D in einem leicht
verdaulichen Zustand den Tieren zufiihrten.

Im allgemeinen sind pflanzliche Ole arm an Vitamin D. So hat
Oliventl, Leinsamen¢l, Maisol, Sesamél nur eine ganz schwache
antirachitische Wirkung. Es gelingt aber durch Bestrahlung diese
etwas zu verstirken. Sie enthalten demmnach Ergosterin in geringen
Mengen. Im allgemeinen mufli man 10—20% zu der Nahrung mischen,
ehe man eine Wirkung erhdlt.

Nach dlteren Ansichten wiirde es im Plankton ebenso wie Vitamin A
in groflen Mengen gebildet und gelange auf diese Weise in alle jene
Tiere, die sich letzten Endes mit Plankton erndhren. Demgegeniiber
wurde jedoch von Leicu (1927) gezeigt, dal Nitzschia closterium,
jene Diatomee, welche sehr viel Vitamin A bildet, kein D produziert,
also nicht die Quelle fiir D im Lebertran sein kann. Bei Seetieren
ist die Verbreitung des Vitamins D oft, aber nicht immer, dhnlich
der des Vitamins A. Bei Weichtieren, bei Austern und Muscheln,
wird D-Vitamin gefunden, das diese eventuell aus dem Plankton
aufnehmen ( Jones, MurpHy und NELsoN 1928). Seine Hauptquelle
fiir die Verwendung in der menschlichen Pathologie ist bekanntlich
Lebertran, der aber auflerordentlich grofie Verschiedenheiten in seinem
Gehalt zeigen kann. Es kommen Unterschiede von tausendfacher
GroBle vor (Hess, BiLrs und HoNEYWELL (1929). Lebertran wird
meistens _aus der Leber vom Stockfisch (Cod) hergestellt. Dieser
reichert das Vitamin D vielleicht aus seiner Nahrung an. Der Fisch
selbst soll nicht fihig sein, das Provitamin Ergosterol in Vitamin D
umzuindern. Injiziert man einem Stockfisch tiglich 3mal 1 mg Ergo-
sterin, dann vermehrt sich trotzdem das Vitamin D in seiner Leber
nicht (Hess u. a. 1927). Nach Birrs (1927) hat der Caplin, mit dem
sich der Neufundlandstockfisch hauptsichlich erndhrt, allerdings
nicht genug D-Vitamin-Gehalt, um den grofien D-Reichtum des Stock-
fisches in der Mitte des Sommers zu erkldren, so dafl dieser Autor
annahm, dafl der Fisch D-Vitamin synthetisieren misse. Es ist noch
durchaus nicht geklirt, woher der hohe D-Vitamin-Gehalt des Leber-
tranes stammt. Wahrend der Stockfisch wandert, bzw. in seiner
Laichperiode wird ebenso bei ihm (GREEN 1926) wie beim Rheinlachs
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(MiescuER 1897) das Fett aus der Leber zum Aufbau des Ovariums
verwendet. Dabei bleibt aber das Vitamin D in der Leber liegen.
Die Leber wird klein und dadurch relativ aulerordentlich reich an
Vitamin D.

So wie im Lebersl, kommt auch im Kérperosl von vielen anderen
Fischarten Vitamin D vor. So bei Spheroides maculatus (Hess und
WEeINsTOCK 1926), Burbot (CLow und MAaRrLATT 1929), Hering,
Sardine und Aal (Brris 1927, BAEROE 1926, ScHMIDT-NIELSEN
1929), Salm (Davies und Beacu 1928). Der Gehalt an Vitamin A
und D geht auch in diesen Olen nicht parallel. Das Haifischél hat
nur Y, D des Stockfischoles, dagegen viel mehr A als jenes. Der
Riesenhai hat iiberhaupt kein D-Vitamin (Poursson 1931) in der
Leber. Der Pufferfisch hat 1500 D-Einheiten pro Gramm Leberol,
Stockfisch eventuell nur 100, Waltran o (Birts, L c.).

Mit dem Korpersl des grofien Herings kann man Rachitis von
Ratten in Mengen von 4—10 mg pro Tag heilen. Es ist also reich an
Vitamin D (ScumipT-NIELSEN 1029). Andererseits enthilt das Ol
aus den Lebern und Eiern von Petromyzon fluviatilis wesentlich
weniger D als das Ol von Petromyzon marinus. Wenig enthilt auch
das Ol von Scillium canicula.

Von Carrow und FIscHMANN (1931) ist aus den zur Verfiigung
stehenden Daten die Folgerung gezogen worden, daf3 die Cyclostomata
und die Elasmobranchier bedeutend weniger D-Vitamin enthalten
als die Knochenfische. Bekanntlich ist Vitamin D zur Bindung des
Kalkes im Knochen nétig. Insofern ist begreiflich, dafi Arten mit
knorpeligem Skelett es nicht benétigen und nicht enthalten, und es
scheint deshalb moglich, dafi hier ein Zusammenhang zwischen der
Verknocherung des Skelettes und dem Vitamin D-Gehalt des Tieres
besteht, ein Problem, das auch von ScumipT-NIELSEN (1929) diskutiert
wurde.

Merkwiirdigerweise ist das Fett von Meersiugetieren arm an
Vitamin D, trotzdem ihre Nahrung diese reichen Quellen des D-
Vitamins enthdlt. So ist im subkutanen Fett vom Seehund. (Sebastes
marinus) wohl etwas, in dem von Delphinen ( Apterus leucas) dagegen
sehr wenig enthalten. Das subkutane Fett von Erignatus barbatus
schiitzt selbst in Mengen von 150 mg pro Tag Ratten nicht vor
Rachitis.

Proben aus dem Lebers! von minnlichen, weiblichen und fetischen
Walen (Balaenoptera musculus) sind sehr arm an Vitamin D, etwa
5000mal schwicher als der Lebertran vom Thunfisch. Gleichzeitig
sind sie aber reich an Vitamin A (ScuMIDT-NIELSEN 1920).

Lebersle von Ochs, Kalb, Schwein, ferner auch das Fett aus dem
Knochenmark und Rippenfett vom Ochsen, ferner Lebersl vom Elch,
(von Gefliigel, von der Seemove, Schneehuhn, Alk) enthalten sehr
wenig Vitamin D, neben meist grofien Mengen von Vitamin A. Ganz
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allgemein 148t sich also sagen, dafl Sdugetiere trotz einem sehr grofien
Bedarf an Vitamin D dieses fast gar nicht speichern.

Dagegen wird Vitamin D ebenso wie Vitamin A in der Milch
der Siuger ausgeschieden. Allerdings hat die Milch kaum einen
Hundertstel des D-Vitamin-Gehaltes von einem mittelguten Lebertran.
Kuhmilch enthalt im allgemeinen viel mehr als menschliche (Burn
1930, Hess und WEINsTOCK 1924, OuTtHOUSE 1928). Aber der D-Vita-
min-Gehalt der Milch schwankt sehr stark je nach der Nahrung
der Mutter. McCorrum u.a. (1927) haben das fiir die sdugende
Ratte nachgewiesen. Von der Kuh ist bekannt, dafi Wintermilch, bei
Stallfiitterung, weniger D enthilt als Sommermilch, was allerdings
auch von der Natur der Stallfiitterung abhingt (SuppLEE und Dow
1927). Durch Bestrahlung der Mutter mit ultraviolettem Licht oder
direkte Gaben von bestrahltem Ergosterin, also Vitamin D, kann
man den Gehalt der Kuhmilch oder der menschlichen Milch aufler-
ordentlich stark erhéhen (Hess und Mitarbeiter 1927, 1932, EUFINGER
1929). Man hat auch versucht, Kithen bestrahlte Hefe zu fiittern,
wodurch der D-Vitamin-Gehalt ihrer Milch zunimmt.

Das Provitamin D, das Ergosterin, ist demnach eine weitverbreitete
Substanz, die von Pilzen und héheren Pflanzen gebildet wird und
durch Bestrahlung bereits in ihnen ganz oder teilweise in die aktive
Form des D-Vitamins umgewandelt werden kann.

Durch die pflanzliche Nahrung gelangt es in héherc Tiere.
Pflanzenfresser erhalten es oft nur in Form des Provitamins, kénnen
es aber dann unter entsprechenden Bestrahlungsverhiltnissen in die
aktive Form uméndern.

f) Vitamin E.

Vitamin E ist ebenfalls ein pflanzliches Produkt. Nach den aus-
fithrlichen Untersuchungen von Evaxs und Burr (1927) ist es.in
griinen Blittern, in Weizenkérnern und insbesondere in dem aus
Weizenkornern extrahierbaren Ol vorhanden. Sie fanden es in frischem
gritnen Lauch, in Alfalfa-Heu und in Bryophylum. Einen gewissen
E-Gehalt hat auch Kokusnufl¢l, Leinsamensl, Walnufiél. Trotz-
dem die Meinungen iiber die entsprechenden Mengen nicht ganz
{ibereinstimmen (SURE 1926), so scheint doch festzustehen, dafl
Weizenkeimlinge, bzw. das Ol aus diesen, die weitaus grofiten Quanti-
titen enthalt. Kleinere Mengen sind auch aus Bananen und Orangen-
saft hergestellt worden.

Evans und HoacLanD (1927) haben gezeigt, dafi das Vitamin E
von den Pflanzen aus anorganischen Substanzen synthetisiert wird.
Sie liefen die kanadische Feldbohne auf einem Ndhrboden wachsen,
der in 1 Million Teilen 170 K, 170 Ca, 700 NO;, 120 PO, 200 SO,
50 Mg und Spuren von Fe enthielt. Die Moglichkeit einer bakteriellen
Infektion schlieBen sie zwar nicht aus, andererseits liegen keine
Beobachtungen iiber sein Vorkommen in Bakterien vor.
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Aus der Pflanze geht das Vitamin E mit der Nahrung in die
tierischen Organe tiber. Die grundlegenden Tatsachen sind ebenfalls
von den obigen Autoren festgestellt worden. Rindsmuskel, Leber
und Niere enthalten es. Die Gewebe vom Schwein sollen weniger
enthalten, dagegen soll im Fett vom Schwein und Rind E in nach-
weisbaren Mengen vorhanden sein (SiMmMonDs, BEcker, McCoLLum.
1928), Milch und Butter enthalten sehr wenig davon (SURE 1926,
1927, MATILL 1927).

Nach fritheren Angaben (Sure 1927, Evans und BuUrr 1925)
sollte Lebertran kein Vitamin E enthalten, dem wurde jedoch spéiter
widersprochen von NELsON u. a. (1928), SmitH und NELSON (1931),
SimmonDs, BECKER und McCorrum (1928), die im Rattenversuch
einen deutlichen Gehalt an Vitamin E nachgewiesen haben.

Gut nachweisbare Mengen enthilt auch Eigelb.

g) Die Wirkung von Bestrahlung auf Vitaminbildung,

Vielfach wird in der Literatur angegeben, dafi Bestrahlungswir-
kungen eine Rolle bei der Entstehung der Vitamine in der Natur
bilden. Aber nur fiir Vitamin D kann dieser Beweis als erbracht
gelten.

Die Entdeckung, daffi Vitamin D aus dem unwirksamen Ergo-
sterin durch ultraviolette Bestrahlung, sei es durch Sonnenlicht
oder kinstliches ultraviolettes Licht zustande kommt, hat der ganzen
Frage der Entstehung von Vitamin D eine neue Richtung gegeben.
Nachdem Ergosterin in Pflanzen und im Tierkérper weitverbreitet ist,
so kann allein durch Strahlungswirkungen jederzeit aus ihm das aktive
D-Vitamin werden. HuMEe, Hess, WEBsTER und Hiri, STEENBOCK
u. a. beobachteten, dal mit Rachitis verursachenden Didten erndhrte
Ratten durch Sonnen- oder Ultraviolettbestrahlung geheilt werden
konnen, bzw. der Rachitis vorgebeugt werden kann. STEENBoCK und
Mitarbeiter (1925) fanden bei Ziegen, dafl Bestrahlung der Mutter
den antirachitischen Wert der Milch verdoppelt. Ahnliches fand
GERSTENBERGER bei Frauen (1927). PirQUET (1927) behauptete auch
bei Kithen eine gegen Rachitis schiitzende Wirkung der Milch in
erhohtem Mafle zu erhalten, wenn er die Tiere mit ultraviolettem
Licht bestrahlte, wihrend allerdings STEENBock und Mitarbeiter
(1930) bei Kiihen keine solchen Erfolge hatte. BeETHKE, KENNARD
und SAsSAMANN (1927), ferner HarT und STEENBOCK (1925) haben
auch Hennen bestrahlt und dadurch den D-Vitamin-Gehalt der Eier
auflerordentlich erhoht (s. auch S. 141).

Dann zeigte sich aber, dafl man auch durch Ultraviolettbestrahlung
von verschiedenen Nahrungsmitteln, die sonst keine oder nur ge-
ringe antirachitische Wirkung haben, diese zu ausgesprochen D-Vita-
min enthaltenden machen kann, so gelingt es bekanntlich Mehl,
Milch und verschiedene Ole durch Ultraviolettbestrahlung D-Vitamin
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enthaltend zu machen (STEENBOCK, HEss). Durch die Wirkung des
Lichtes wird Ergosterin, das mit tierischen oder pflanzlichen Sterinen,
Cholesterin bzw. Phytosterin zusammen vorkommt, in das aktive
Vitamin D umgewandelt. Beziiglich Einzelheiten der grofien dies-
beziiglichen Literatur sei auf spezielle Vitaminwerke verwiesen?l.

Diese Wirkung des Lichtes spielt natiirlich vom allgemein bio-
logischen Standpunkt aus eine ganz besondere Rolle, denn es kann
somit auf dem Umwege iber eine Vitaminbildung zu Wirkungen
kommen, die man sonst als direkte Lichtwirkung aufgefafit hitte.
In dieser Bezichung ist eine Untersuchung von NITSCHKE (1932)
interessant, der fand, dafl, wenn man im Dunkeln lebenden Ratten
bestrahltes Ergosterin eingibt, die Schilddriise so umgedndert wird,
wie beim im Hellen lebenden Tier., Man koénnte geradezu sagen,
dafl man die Lichtwirkung durch das bestrahlte Ergosterin auf diese
Tiere tibertragen hat. Nachdem bekanntlich Licht weitgehende Wir-
kungen auf das Verhalten der Tiere hat, deren Reflexerregbarkeit,
Nerventonus usw. vielfach beeinflufit, so ist bei einer Erkldrung
dieser Lichtwirkungen an eine indirekte D-Vitamin-Wirkung zu
denken.

Beziiglich der anderen Vitamine sind die Befunde tiber die Be-
deutung der Bestrahlung ziemlich unsicher. HELLER (1928) gab an,
daf} keine Neubildung von Vitamin B, unter dem Einflufl von Sonnen-
licht stattfindet. Andererseits kann es zu einer scheinbaren Licht-
wirkung durch Beeinflussung der Darmflora kommen. Es ist z. B. fest-
gestellt, daf, wenn man rachitische Ratten mit ultraviolettem Licht
bestrahlt, zusammen mit der Heilung der Rachitis auch die Reaktion
des Darmkanals sich dndert und gleichzeitig oder als Folge davon
auch die Bakterienflora. Im unbehandelten Tier waren die Bak-
terien hauptsichlich Alkalibildner der Koligruppe, bei den bestrahlten
Tieren dagegen hauptsdchlich SAurebildner. Zuerst scheint sich die
Reaktion zu 4dndern, dann erst die Bakterienflora (Hess und ToreY
1932). Nachdem die Darmbakterien, wie oben erwihnt, Vitamin B
bilden, scheint es durchaus moglich, dafl somit Bestrahlung gelegent-
lich auch eine Vitamin B-Bildung und dadurch z. B. den oben-
erwahnten Vorgang der Refektion hervorrufen kann.

Von den iibrigen Vitaminen scheint festzustehen, da§ zu ihrer
Bildung keine Strahlungswirkungen nétig sind. So ist speziell vom
Vitamin C bekannt, dafl es sich in den keimenden Pflanzen unab-
hingig vom Sonnenlicht entwickelt (NAESLUND; SiMONIK 1929). Nach
Herrer (I ¢.) wird C-Vitamin in Keimlingen nicht durch die Be-
strahlung, sondern durch den Germinationsprozefl selbst gebildet.
Allerdings wird durch die Wirkung von Licht seine Bildung starker
beschleunigt als dem Wachstum entspricht.

1 Z. B. The Vitamines. Med. Res. Council Publ. 1932, 74.
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III. Zusammenfassung.

Von den niedrigsten bis zu den héchsten pflanzlichen und tieri-
schen Organismen finden wir also, dafl als conditio sine qua non des
Lebens, oder aber zur optimalen Erndhrung, nicht nur die anorgani-
schen Aschenbestandteile des Koérpers und auflerdem organische,
Energie liefernde Nahrungssubstanzen vom Typus Fett, Eiwei}
und Kohlehydrat benotigt werden, sondern auch noch andere
organische Substanzen in minimalsten Mengen.

Es handelt sich demnach um eine ganz allgemeine Erscheinung,
daf} an gewisse Lebensbedingungen gebundene Organismen so diffe-
renziert sind, daf} sie ohne gewisse in ihrem Nihrsubstrat sonst stets
vorhandene Substanzen nicht mehr leben kénnen. Es scheint, dafl
sie die Fihigkeit fiir sie lebenswichtige Bausteine zu bilden, nicht
mehr haben, weil sie gewohnt sind, die Substanz stindig im Nihr-
substrat zu finden. So entwickeln sich z. B. die hidmophilen Bak-
terien nur in Gegenwart der Hidmoglobinderivate.

Diese Differenzierung des Stoffwechsels steht aber in keinem
Verhidltnis zu der Stellung des Organismus in der Tierrethe. Bei
niedrigen Parasiten (Bakterien) kann diese Abhingigkeit von ge-
wissen Substanzen ebenso ausgebildet sein, wie bei hochststehenden
Siugern oder bei parasitierenden Pflanzen.

Man kann sich das Entstehen dieser Stoffwechseldifferenzierung
wohl so vorstellen, dafl gewisse funktionelle Anpassungen sich nur
dort entwickeln, wo der Nahrboden die entsprechenden Substanzen
zum Aufbau der nétigen Verbindungen liefert. So wird sich z. B. die
Inkretion der Schilddriise durch ihr Produkt, das Thyroxin, nur bei
solchen Organismen entwickelt haben, wo Jod in der Nahrung stets
vorhanden war. Fehlt diese Substanz dann gelegentlich, so wird es
zu Mangelerscheinungen kommen. Zahlreiche andere regelmiflig in
der Nahrung eines Organismus zur Verfiigung stehende Substanzen
konnen in dhnlicher Weise zur Bildung gewisser Korpersubstanzen
herangezogen werden und ihr Mangel wird dann zu Krankheit,
Wachstumsstérungen usw. fiithren.

Andererseits findet man aber, dafl niedrige Pflanzen ebenso wie
Wirbeltiere die Fihigkeit erlangen konnen, die urspriinglich aus der
Nahrung benotigten Substanzen sich selbst zu bilden. So sehen wir
bei Bakterien und Hefe, dafi das zum Wachstum benétigte Bios vom
Organismus gebildet wird, oder wir finden, dafl das Vitamin D, das
urspriinglich ein wichtiger Nahrungsbestandteil war, durch Bestrah-
lung vom Siugetierkorper selbst gebildet wird, oder dafl Vitamin C
bei sich scheinbar ganz nahestehenden Tieren einmal gebildet und
dann gar nicht benotigt, das andere Mal nicht gebildet und dann
lebensnotwendig ist (Ratte und Meerschweinchen).

Nur in der Reihe der héchststehenden Wirbeltiere, Sduger und
Vogel, handelt es sich dabei um eine definierte Gruppe von



Die Bedeutung der Vitamine i;i:;xllgemein biologischer Beziehung. 145

Substanzen, die als Vitamine bezeichnet werden. Als Resultat zahl-
reicher diesbeziiglicher Forschungen kann festgestellt werden, dafl
keine Anhaltspunkte dafiir bestehen, dafl dieselben Substanzen auch
fiir andere Organismenarten lebensnotwendig sind. Mit nichts ist
bewiesen, dafi diesen wenigen Substanzen irgendeine besondere Be-
deutung im Aufbau der lebendigen Substanz ganz allgemein auch
auflerhalb der erwidhnten Gruppen zukommt.

Dagegen zeigt es sich, dafl die von verschiedenen Organismen
benotigten Substanzen zwar nicht identisch, aber oft dhnlich den
als Vitaminen bezeichneten Substanzen sind. Diese Ahnlichkeiten
diirften allerdings recht oberfldchlich sein. Sie beziehen sich, soweit
wir heute wissen, auf die Loslichkeit und auf die quantitativen Ver-
hiltnisse und in gewisser Beziehung auf die Art der Wirkung. Be-
ziiglich der letzteren sei daran erinnert, dafl eine Beeinflussung des
Wachstums durchaus nicht einer einheitlichen Auffassung zuging-
lich ist, denn sie stellt nur die Summe von zahllosen Vorgingen dar,
in die an sehr verschiedenen Orten eingegriffen werden kann.

Man wird deshalb wohl richtig gehen, wenn man alle jenen Sub-
stanzen, die zum optimalen Leben eines Organismus benétigt werden,
die aber nicht in die Gruppe der energieliefernden und anorganischen
Bausubstanzen gehéren, die in minimalen Mengen benétigt werden
und die energetisch nicht in Betracht kommen, als ,akzessorische
Nahrungssubstanzen'' bezeichnet.

Damit soll besonders unterstrichen werden, dafl es sich nicht
um ,,die Vitamine* handelt. Der heute gut umgrenzte Begriff der
Vitamine sollte durch keine weiteren Faktoren vergroflert werden,
die nicht unter genau dieselben Definitionen fallen. Man versteht
unter den Vitaminen heute eine Gruppe von ganz bestimmten
akzessorischen Nahrungssubstanzen, die fiir Sduger und Végel lebens-
notwendig sind. Diese sind A, By, By, C, D, E. Diese urspriinglich
aus ZweckmiBigkeitsgriinden nur mit Buchstaben bezeichneten
Vitamine sind heute zum Teil chemisch genau identifiziert (A, C
und D), zum Teil weitgehend gereinigt.

Es wire sinnlos, die zahllosen, fiir jede Tier- und Pflanzenart
moglicherweise wieder besonderen IFaktoren auch in den Vitamin-
begriff einzubeziehen. Deshalb empfehlen wir den von HoPrkins
urspriinglich fiir diese ganze Gruppe von Substanzen, auch die
Vitamine inbegriffen, geprigten Namen ,,accessory food factors* zu
beniitzen. Die Vitamine sind nur eine Gruppe von diesen, die fiir
Vertebraten in Betracht kommen.

Eine andere Frage ist, welche Aufgabe diese Substanzen im Tier-
korper haben. Sicher ist, dafl sie energetisch keine Rolle spielen.
Ebensowenig tun sie das beziiglich des Aufbaus von Eiweil und
Kohlehydrat. Man muf} deshalb daran denken, daf sie zum Aufbau
von Substanzen verwendet werden, die selbst in sehr geringen Mengen

Ergebnisse der Biologie X. 10
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vorhanden sind, dabei aber intensive Wirkungen haben oder aber,
daf} sie in unverdndertem Zustand in den Stoffwechsel der Zellen
eingreifen. Solche Substanzen sind im Kérper Enzyme und Hor-
mone. Dabei sei ganz aufler acht gelassen, ob nicht auch die Wirkung
der Hormone, wie die von Aktivatoren oder Koenzymen bei Enzyme-
reaktionen aufzufassen ist.

So wiare es durchaus moglich, dafi im Vertebratenkérper gewisse
Vitamine zum Aufbau von gewissen Enzymen, z. B. Oxydasen oder
Reduktasen, verwendet werden oder moglicherweise selbst solche
sind (C. OPPENHEIMER 1933). Vielfach ist die Meinung ausgesprochen
worden, da§ Vitamin B;, B, und C etwas mit den Zelloxydations-
vorgingen zu tun haben. Bei ihrem Mangel sehen wir, dafi der
O,-Verbrauch sich vermindert. Allerdings sehen wir auch inkretorische
Stérungen von seiten der Schilddriise und der Nebennierenrinde. Und
von diesen beiden Hormondriisen wissen wir wieder, daf} sie ebenfalls
einen bedeutenden Einflufl auf die Oxydationsvorginge in der Zelle
haben. Aber wir besitzen heute noch keine Theorie der Zelloxydations-
vorginge, welche die Oxydationsfermente, die Hormone und die
Vitamine unter einen gemeinsamen Gesichtspunkt bringen wiirde.
Nach neuesten Untersuchungen soll B, in naher Beziehung zu dem
gelben Oxydationsferment der Zellen stehen (KuHN u. a. 1933,
WaRrRBURG und CHrisTIAN 1933). Vitamin C scheint fiir den Stoff-
wechsel der Linse von Bedeutung zu sein (MULLER u.a. 1933). Es
ist daran gedacht worden, daf} speziell Vitamin B in einem Zusammen-
hang mit der Inkretion der Schilddriise steht und auf diese Weise
die Oxydationsvorginge beeinflufit [VERZAR (I, 2) 1924, VASARHELYI
1926, Z1a 1926]. Andererseits wurde die Vermutung ausgesprochen,
dafl Vitamin E zum Aufbau des Sexualhormons des Hypophysen-
vorderlappens bendtigt wird [VERZAR (6, 7) 1931]. Ferner wissen wir,
dafl Vitamin D als Katalysator am Aufbau der Knochensubstanz
betdtigt ist und in dieser Beziehung in enger Korrelation mit dem
Hormon der Nebenschilddriise wirkt. Bei A liegt der Gedanke nahe,
daf} wir es mit einer Substanz zu tun haben, die ein Baustein zelluldrer
Immunkorper ist, die die Resistenz der Zelle gegen fremde Schadigung
bedingen (EULER u.a. 1926). In allen Féllen handelt es sich um
ganz heterogene Funktionen der Zelle, die alle in ihrem Wesen noch
unergriindet sind und beziiglich deren es deshalb auch nicht iiber-
raschen darf, dal man den Vitaminen noch keine entsprechende
Rolle in dem Verlauf dieser unbekannten Prozesse zuteilen kann.

So ist zu verstehen, wenn betont wird, dafl die Wirkung der
Vitamine in vieler Beziehung mit der der Hormone verwandt zu
sein scheint, ohne dafl aber daraus gefolgert werden diirfte, daf}
Stérungen des Vitaminmangels einfach als hormonale Stérungen
aufzufassen wiren. Der Vitaminmangel duflert sich vielfach in
Stérungen des Wachstums, weil darin die Summe von zahlreichen



Die Bedeutung der Vitamine in allgemein biologischer Beziehung. 147

verschiedenen Faktoren zum Ausdruck kommt. Auf welche Weise
sie aber in die eigentlichen Phasen des Zellstoffwechsels eingreifen,
ist fiir jedes Vitamin bzw. jede akzessorische Nahrungssubstanz
verschieden.
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Die Erforschung des sozialen Lebens der Bienen, Ameisen und
Wespen wurde in den letzten Jahren hauptsichlich durch die stiarkere
Beniitzung zweier Hilfsmittel gefordert. Mittels der Farbenmarkierung
der einzelnen Individuen oder bestimmter Gruppen eines Nest-
bestandes konnte zu jeder Zeit eine sichere Identifikation der Tiere,
die fiir eine genaue Beobachtung unentbehrlich ist, durchgefiihrt
werden. Dadurch gelangte man auch zur vollen Auswertung des
zweiten Hilfsmittels, des Experimentes. Es schuf durch Verianderungen
des Nestbestandes, teilweise auch der Umweltsbedingungen, be-
stimmte, der einzelnen Fragestellung angepafite Ausgangspunkte der
Beobachtung und suchte damit namentlich die Ursachen oder Fak-
toren der einzelnen Erscheinungen festzustellen.

In dieser Weise entstanden seit 1925 drei Arbeiten von Rdéscu
(1925, 1927 und 1930) iiber die Arbeitsteilung der Honigbiene, ferner
noch einige weiter unten verzeichnete, von anderen Autoren an
Ameisen und Wespen vorgenommene Untersuchungen. Obschon uns
noch viele Aufschliisse {iber das Verhalten der Hymenopterenstaaten
fehlen (so z.B. der einheimischen Hummel- und Vespa-Arten),
erschien es doch wiinschenswert, das neue Material zu sichten und
dabei besonders auf Fragestellungen hinzuweisen.

In dieser Richtung stellen die nachfolgenden Ausfiihrungen einen
Versuch dar; sie beschrdnken sich auf drei Hauptpunkte der Arbeits-
teilung: die Kennzeichnung der einzelnen Typen, die Besprechung
der Faktoren und die Erbrterung einiger stammesgeschichtlicher
Fragen.

1. Typen und Faktoren der Arbeitsteilung.
Bei der Honigbiene lauft das Leben der Arbeiterin nach Roscu
in drei aufeinanderfolgenden Arbeitsperioden ab, die wieder in einzelne
Stufen gegliedert sind, so dafi der Tétigkeitsverlauf als Arbeitskette
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bezeichnet werden kann. Das einzelne Individuum gelangt dabei
von einfacheren zu immer umfangreicheren Tatigkeiten, die es nach
und nach vom Nestdienst zum Felddienst fiithren; der Aktionsradius
des Tieres wird demnach schrittweise erweitert.

So ist die erste, durchschnittlich bis zum 10. Lebenstage dauernde
Altersperiode nur dem Nestdienste gewidmet und umfafit als Haupt-
tatigkeiten das Zellenputzen, das Wirmen der Brut (das zugleich eine
Jugendruhe darstellt) und die Larvenerndhrung. Diese vollzieht sich
in zwei Etappen; vom 4. —6. Tage fiihrt die Arbeiterin dlteren Larven
den von anderen Bienen herbeigeschafften Honig und Pollen zu,
wihrend sie vom 7. — 10. Tage junge Larven mit dem Sekret ihrer
Futterdriisen erndhrt. — Im zweiten, vom 10. — 20. Tage dauernden
Lebensabschnitt folgen die verschiedenen Téatigkeiten nicht in solch
strenger zeitlicher Reihenfolge aufeinander, vielmehr ist diese Periode
cher durch ein Nebeneinander der einzelnen Arbeiten gekennzeichnet.
So unternimmt die Arbeiterin an sonnigen Tagen Orientierungsfliige
in die ndhere Umgebung des Nestes, wodurch sie unter anderem zur
Wegschaffung von Nestabfillen beféhigt wird; auflerdem fallen noch
die Honigabnahme, das Pollenstampfen und das Bauen als wichtigste
Titigkeiten in diese Periode. Das letztere ist an die Ausbildung
der Wachsdriisen des Individuums gebunden, die zwischen dem I2.
und 18. Tage stattfindet. — Im Ubergang zum dritten und letzten
Lebensabschnitt erwacht der Kampfinstinkt der Tiere, so daf sie am
Flugloche als Wichter auftreten. Daraufhin widmen sie sich bis zu
ihrem durchschnittlich zwischen dem 30. und dem 35. Tage erfolgenden
Tode ausschliefllich dem Felddienste, d. h. der Nahrungsbeschaffung.
Da im normalen Bienenvolke stets alle Altersstufen der Arbeiterinnen
vertreten sind, so werden auch stets alle notwendigen Arbeiten aus-
gefiihrt.

An verschiedenen Stellen dieses Entwicklungsganges ist die Tatig-
keit der Arbeitsbiene unmittelbar an einen bestimmten anatomisch-
physiologischen Zustand des Korpers gebunden. Dies betrifft den
Ruhezustand zu Beginn der ersten Lebensperiode, ,,da die Arbeiterin
wahrend dieser Zeit wahrscheinlich zu keiner anderen Tétigkeit ver-
wendungsfihig ist (RoscH 1925, S. 586), und in ausgesprochenstem
Mafle die Erndhrung junger Larven durch das Sekret der Futter-
driisen und das Bauen mittels der Wachsdriisen. Auch die schritt-
weise Eroberung der Nestumgebung kann vielleicht auf eine all-
mahliche Ausbildung des Flugvermégens, das durchschnittlich vom
6. Lebenstage an vorhanden ist, also auf sich verdndernde korperliche
Zustinde zuriickgefihrt werden.

Dies legt den Gedanken nahe, eine Reihe von zwangsliufig
aufeinanderfolgenden anatomisch-physiologischen Verinderungen der
Arbeitsbiene als Ursache der Arbeitskeite anzusehen. Eine solche Auf-
fassung bringt nicht nur die Ausiibung einer Titigkeit mit dem
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physischen Zustand des betreffenden Tieres in einen unmittelbaren
Zusammenhang, sondern sie fiihrt auch die Aufeinanderfolge und
die Dauer der einzelnen Arbeitsstufen auf eine Reihe automatisch
sich abspielender korperlicher Zustande der Arbeiterin zuriick, Wiirde
dies zutreffen, so wire die Arbeitsweise des Individuums und damit
der Arbeitsbetrieb des Staates unabinderlich festgelegt. In dieser
Richtung bewegte sich GERsTUNG (1920, 1921), der allerdings durch
seinen , Futtersaftstrom‘’, einen Kreislauf der Nihrstoffe, die nach
seiner Ansicht zwangsldufig physiologisch bedingten Lebenserschei-
nungen der Einzeltiere und des ganzen ,,Bien‘* , organisch* zu ver-
binden suchte. Aber auch unter dieser Voraussetzung miiite die
Reaktionsfihigkeit eines Bienenstaates gegeniiber auflergewohnlichen
Verhialtnissen immer beschriankt und schwerfillig sein.

In einer Reihe von Umstellungsversuchen konnte jedoch Réscu
(1930) nachweisen, dafl der Bienenstaat in erstaunlich hohem Mafle
auBergewohnliche, sogar direkt lebensgefahrliche Situationen zu iiber-
winden vermag. Er trennte ein Bienenvolk in Jungbienen und Flug-
bienen und wies jedem Teil gesondert die Aufgabe zu, eine vorhandene
Brut aufzuziehen, was innerhalb gewisser Grenzen auch geschah!.
Dieses Ergebnis war nur méglich, weil unter dem Einfluf} der dufleren
Zwangslage der jeweilige korperliche Zustand bestimmter Kategorien
von Arbeitsbienen umgestellt wurde, indem je nach der Situation
eine Unterdriickung der entwickelten oder eine Aktivierung der sonst
in dem betreffenden Alter zuriickgebildeten Futterdriisen erfolgte.
Auch Wachsdriisen, die bereits degeneriert waren, vermochten unter
solchen Umstidnden durch Mitwirkung des Fettkorpers und der Oeno-
zyten wieder aufzuleben. — Infolgedessen lehnt Roscr die oben ge-
uflerte Ansicht in sehr entschiedener Weise ab: , Diese Tatsache
entzieht der . . . These, daBl die Tatigkeit der Arbeiter, ja das ganze
Programm der Arbeitsteilung im Bienenstaat durch den jeweiligen
anatomisch-physiologischen Zustand der Arbeiterinnen diktiert sei,
jede Grundlage* (1930, S. 18). Sein weiterer SchluB ist der, dal das
Verhalten der Arbeiterin lediglich aus den Bediirfnissen des Bienen-
volkes hervorgehe: ,,Das Prinzip der Arbeitsteilung, wie wir es bei
der Honigbiene antreffen, ist also spezifisch auf den dauernd sozialen
Verband zugeschnitten‘ (1930, S. 66). — Obschon die Untersuchungen
von RoéscH als grundlegend anzusehen sind und seiner soeben an-
gefithrten Auffassung auch eine entsprechende Bedeutung zukommt,
ist es zweckmiBig, die Frage nach den bei der Arbeitsteilung der
Honigbiene wirksamen Faktoren noch zu anderen Untersuchungen
an Hautfliiglern in Beziehung zu setzen und nack deren Behandlung
weiter zu verfolgen.

1 Das Vermdgen eines Flugvolkes, Brut aufzuziehen, wurde schon 1896
von KRAMER festgestellt, der aber wahrscheinlich in seinen Folgerungen
zu weit ging (s. RGscH 1930, S.37).
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Fir eine solche Erweiterung des Gedankenganges fallen mehrere,
seit 1925 erschienene Veroffentlichungen in Betracht. GoeTscu (1929,
1930 und 1932) untersuchte verschiedene Kirnerameisen (Messor-
Arten und die siidamerikanische Pogonomyrmex), OEKLAND (1930)
das Verhalten der Waldameise (Formica rufa) im Gelinde, EHRHARDT
(1931) die Knotenameisen (Myrmica-Arten) und STEINER (1930, 1032)
die Feldwespe (Polistes dubia K.).

Diese Untersuchungen kénnen zunichst gemeinschaftlich be-
sprochen werden, da die dabei vertretenen Arten in ihrem Arbeits-
betrieb einige gemeinsame Grundziige aufweisen. Die individuelle
Entwicklung der dieser Gruppe zugehérigen Tiere kann in 2zwes
Lebensabschnitte gegliedert werden, von denen der erste vorwiegend
im Nest zugebracht wird (Innendienst der Ameisen, Wabendienst
der Feldwespe); er entspricht im wesentlichen der ersten und der —
sehr zusammengedringt gedachten — zweiten Altersperiode der Honig-
biene. Der sweite Lebensabschnitt 148t nachher als Aufien- bzw. Feld-
dienst das Individuum in die weitere Umgebung gelangen. Der Uber-
gang von der einen zur anderen Periode geschieht schrittweise durch
Orientierungsginge bzw. Orientierungsfliige.

Im einzelnen tritt im ersten Lebensabschnitt neben ausgedehnteren
Ruhezustinden die Bruterndhrung in den Vordergrund. Sie weicht
von der Larvenernihrung der Honigbiene in einigen wesentlichen
Zigen ab.

In erster Linie muf} hierbei die Ausbildung der beteiligten Driisen
in Betracht gezogen werden. Im Pharynx der Ameisen und Wespen
miindet ein Driisenpaar, das neuerdings (HeseLHAUS 1922), gemif
seiner Miindungsstelle, der Futterdriise der Biene homologisiert wird,
im iibrigen aber von dieser nach Form und Groéfle abweicht (Literatur:
Ameisen: JaNEeT, 1898; EscuERrICH, 1917. Wespen: Borpas, 1895;
HeseLHAUS, 1922). Wihrend bei der Honigbiene nur die Arbeiterinnen
funktionsfahige Pharynxdriisen besitzen, sind diese bei den Hilfs-
weibchen, Weibchen und Minnchen der Wespen anndhernd gleich
stark ausgebildet. (Bei den Ameisen fehlen diesbeziigliche Angaben.)
Ferner sind zeitliche Schwankungen in der Grofie und Sekretions-
fahigkeit der Pharynxdriisen, wie sie bei der Bienenarbeiterin auf-
treten, bei Ameisen und Wespen bis jetzt nicht beobachtet worden. —
Von den als Labialdriisen zusammengefafiten Hinterkopf- und Thorax-
driisen der Bienen und Hummeln kennt man bei Ameisen und Wespen
nur die Thoraxdriisen, die hier eine bedeutende Grofle erreichen. —
Ebenso sind die Mandibeldriisen, namentlich bei einigen Ameisen-
arten, gut ausgebildet.

Uber die Funktionen dieser drei Hauptdriisensysteme 148t sich
auf Grund der bisherigen Untersuchungen keine einheitliche Auf-
fassung gewinnen. Sichergestellt ist nur, dafl die Pharynxdriise der
Honigbiene als Futterdriise funktioniert, wahrend fiir die anderen
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Driisenarten, auch bei der Honigbiene, recht verschiedene Meinungen
gedufert werden. Bei den Ameisen und Wespen schreibt man im
allgemeinen den Pharynx- und den Thoraxdriisen eine Mitwirkung
sowohl in der individuellen wie in der Bruterndhrung zu, wihrend
dic Mandibeldriisen eher als Baudriisen gedeutet werden. — Auf jeden
Fall tritt in der Bruterndhrung dieser zwei Familien kein Driisen-
system so eindeutig hervor wie bei der Honigbiene die Pharynxdrise.

Ist demnach die anatomisch-physiologische Basis der Brut-
erndhrung noch aufkldrungsbediirftig, so lassen sich doch aus den
dufleren Erscheinungen der Larvenfiitterung einige Schlisse ziehen.
So weist die unmittelbare Beobachtung der Fiitterung und der ihr
vorangehenden Vorginge bei den Ameisen und Wespen darauf hin,
dafi der Hauptteil des Larvenfutters aus vorher eingenommener und
zubereiteter Nahrung des Brutpflegers besteht. Hierbei erhilt die
Ameisenlarve im allgemeinen nur flissige Nahrung in Form des
crbrochenen Kropfinhaltes der Brutpflegerin; eine Ergdnzung durch
Speichelabgabe findet wahrscheinlich statt; diese spielt jedenfalls
eine groflere Rolle in der Larvenernihrung, die durch die Ameisen-
konigin wihrend der Koloniegriindung ausgeiibt wird. Als Riick-
schlag in die urspriinglichste Erndhrungsform kann die bei einigen
einheimischen Ameisenarten gelegentlich auftretende direkte Fleisch-
fitterung der Larven aufgefafit werden, da die primitivste Gruppe
der Formiciden, die besonders in Australien vertretene Unterfamilie
der Ponerinen, ihre Brut sowohl wihrend der Koloniegriindung wie
auch spiter nur auf diese Weise fiittert (WHEELER 1QIO, 1032). Es
148t sich demnach bei den Ameisen feststellen, wie die Mitwirkung
der Brutpflegerinnen an der Larvenernihrung mittels Sekretabgabe
aus den Speicheldriisen eine aufsteigende Reihe darstellt. — Der
Feldwespenlarve wird sowohl feste, vorher durchgekaute Nahrung wie
auch flissiger Kropfinhalt verabreicht; auch hier ist eine Beteiligung
der Speicheldriisen anzunehmen. Bemerkenswert ist, daf§ die Hilfs-
weibchen der Feldwespe junge und alte Larven gleichzeitig besorgen
konnen; oft fiittert ein solches unmittelbar nacheinander Larven
verschiedensten Alters, anscheinend auch mit der gleichen Nahrung,
z. B. durch Anbieten eines Futterballens. Dies geschieht auch durch
die Kénigin wahrend der Koloniegriindung, denn die von ihr angelegte
Wabe enthélt nach einiger Zeit Larven aller Altersstufen, die zunédchst
von ihr allein erndhrt werden.

Ferner darf aus dem &dufleren Verhalten der ndher untersuchten
Ameisen- und Wespenarten auch geschlossen werden, dafl die Funktion
der zur Verabreichung von Larvenfutter notwendigen kérperlichen
Organe nicht auf eine bestimmte Altersstufe beschrinkt ist, sondern
zeitlebens besteht. Das Individuum vermag nimlich auch im zweiten
Lebensabschnitt stets wieder zur Bruternihrung zuriickzukehren, so
dafl verschiedene Arbeiten nebeneinander betrieben werden konnen
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und, vom Beginn dieser Periode an, eine mit dem fortschreitenden
Alter verbundene Staffelung der Tatigkeiten nicht auftritt. Allerdings
steht wihrend dieser Zeit die Nahrungsbeschaffung im Vordergrund;
die Brutpflege und das Bauen werden aber daneben noch ausgeiibt.
Das letztere tritt je nach den einzelnen Arten schon in der ersten
oder erst in der zweiten Lebensperiode auf; bei ihm besteht ebenfalls
ein Gegensatz zu der Honigbiene: das Baumaterial stammt von
auflen, wird aber in den meisten Fallen mit Driisensekret (aus der
Mandibeldriise ?) vermischt; die korperliche Befdhigung zum Bauen
bleibt auch im vorgeschrittenen Alter des Individuums bestehen.
Bei der Feldwespe kommt zu diesen Tatigkeiten noch die Verhiitung
der Nestiiberhitzung, die Temperaturregulation, die aus Fécheln
und Wassertransport besteht, hinzu. — Be: der groferen Masse der
Individuen eines Staates werden diese verschiedenen Arbeiten in
stetem Wechsel betrieben, wobei vielleicht die eine oder andere zu
etwas stirkerer Betonung gelangt; eine kleinere Zahl von Individuen
1ait aber die Bevorzugung einer bestimmten Tétigkeit (= Arbeits-
stetigkeit) viel stirker hervortreten, ohne dafl aber dadurch die
Ausiibung anderer Arbeiten ganz ausgeschlossen wire. Die Arbeits-
krifte eines Staates gliedern sich auf diese Weise in cine ,,Mittel-
gruppe'’ und in ,,Spezialisten'.

Fragen wir nach den Fakioren, die eine solche Arbeitsteilung
bestimmen, so kann zunichst der individuelle physische oder psychische
Zustand der Tiere als unmittelbare Ursache der einzelnen Tétigkeiten
erkannt werden.

Physische Komponente. Sie 14t sich besonders im ersten Lebens-
abschnitt feststellen. Hier treten ndmlich die einzelnen Verrichtungen
im allgemeinen gestaffelt auf und summieren sich erst nach und
nach zu der Gesamttitigkeit des Individuums, wie sie der zweite
Lebensabschnitt aufweist. Es lafit sich dabei in einzelnen Fillen
experimentell nachweisen, dafi das junge Tier in einem bestimmten
Zeitpunkt die psychische Grundlage zu einer Handlung besitzt, diese
aber aus physischen Griinden noch nicht auszuiiben vermag. So
durchliduft die Feldwespe in ihrem Jugendalter eine Tdtigkeitsreihe
bestehend aus Ruhen, Futterabnahme und Larvenerndhrung, Ficheln
(zur Temperaturregulation) und Orientierungsfliigen. Bei der Ein-
wirkung einer gesteigerten Nesttemperatur auf ein junges Individuum
trat bei diesem sofort die durch eine besondere Koérperhaltung und
Fliigelbewegung gekennzeichnete Reaktion des Fachelns auf; sie blieb
aber wirkungslos und wurde schnell wieder aufgegeben, weil die
Weichheit der Fligel und die schnelle Erschépfung des Tieres eine
richtige Ausfithrung verunméglichten. — Ebenso konnte bei der
gleichen Art festgestellt werden, dafl die Ausbildung des Flug-
vermogens stufenmiflig vor sich geht und physisch bedingt ist. Am
I. Lebenstag féllt eine Feldwespe fast ausnahmslos von einem erhéhten

Ergebnisse der Biologie X. II
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Gegenstand herunter, wenn man ihr den Halt entzieht; spiter, im
allgemeinen am 2. Lebenstag, vermag sie beim Fallen schrig abwirts
zu fliegen; sie kann aber nachher vom Boden aus das Nest nur durch
Kriechen erreichen. Der aufwirts gerichtete Flug ist ihr erst moglich,
wenn sie sich in der Phase des Jugendfichelns befindet, worauf nach
einigen Kurzfligen rasch die Orientierungsfliige einsetzen (STEINER
1932).

Auch bei den Ameisen tritt im Jugendalter die korperliche Un-
fahigkeit zu bestimmten Verrichtungen deutlich hervor; so.ist z. B.
der Chitinpanzer in den ersten Tagen noch nicht erhértet, und es
148t sich leicht verstehen, dafl Kampfhandlungen erst nach 1Y/, bis
2 Wochen erfolgen kénnen (GoETscH 1930, EHRHARDT 1931I).

Die Bruternidhrung, die in allen Fillen eine wichtige Tatigkeit
des ersten Lebensabschnittes darstellt, ist wahrscheinlich mit einer
kriftigen Eigenzehrung der jungen Imago verbunden, die dieser
Festigung ihres korperlichen Zustandes noch bedarf. (Bei der Honig-
biene ist diese Erscheinung wihrend des ersten Stadiums der Larven-
ernihrung bekannt; sie dient hier auch dem Wachstum der Futter-
driisen; s. Roscu 1930, S.67). Auch bei dieser Titigkeit besteht
demnach eine Beziehung zum anatomisch-physiologischen Zustand
des jungen Tieres.

Im Gegensatz zum ersten Lebensabschnitt ist wihrend der zweiten
Lebensperiode eine spezielle physische Bedingtheit der Tatigkeiten
von Ameisen und Feldwespen, abgesehen von den zuletzt auftretenden
Alterserscheinungen, im allgemeinen nicht feststellbar. Hiervon machen
die polymorphen Messor-Arten eine Ausnahme, da nach GOETSCH
zwischen der Korpergrofie der einzelnen Kasten und ihrer Beschif-
tigung ein Zusammenhang besteht; die sog. Giganten zeichnen sich
durch ihre Unstetigkeit und Tendenz zum Auflendienst aus, wahrend
die mittleren und kleinen Tiere arbeitssteter sind und sich mehr
dem Innendienst widmen!. — Eine dhnliche Erscheinung tritt auch
bei einer anderen von GOETSCH untersuchten Kérnerameise, bei
Pogonomyrmex, hervor. Die untersuchte Art, P.bispinosus-semi-
striatus EM., ist allerdings monomorph, weist aber nur Giganten
auf, was aus dem Vergleich mit nahe verwandten polymorphen Arten
hervorgeht. Der Gigantismus verbindet sich auch hier mit grofler
Unstetigkeit und mit der Tendenz zum Auflendienst, so daf} das Brut-
geschift oft direkt vernachldssigt wird. Worauf im einzelnen diese
Erscheinungen beruhen, ist noch nicht festgestellt.

Dagegen suchte schon frither (1928) WEYER solche Zusammen-
hinge durch eine Untersuchung der Ovarien von Hymenopteren-

1 Beziehungen zwischen Koérperausbildung und Arbeitsweise der Ameisen
wurden schon frither, z. B. von ADLERz, angenommen; am eingehendsten
sind in dieser Beziehung die Angaben von E. N. BUCKINGHAM (I911I) iiber
Pheidole- und Camponotus-Arten.
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arbeiterinnen aufzukldren. Er glaubt, daf§ die von ihm namentlich
bei Ameisenarbeiterinnen (z. B. bei Formica rufa und Camponotus
ligniperda) festgestellte Degeneration der Keimdriisen auf inner-
sekretorischem Wege zu einer erhéhten Vitalitdt der Tiere fiihre.
Daraus wiirde unter anderem die grofiere Aktivitit von Arbeiterinnen
gegeniiber Kéniginnen, alten Arbeiterinnen gegeniiber jungen und
von Auflendiensttieren gegeniiber Innendiensttieren hervorgehen.

Gegen die Verkniipfung der beiden Erscheinungen erheben sich einige
Bedenken, die zum Teil von WEVYER selbst erwahnt werden (S. 446 und 451);
sie betreffen die Moglichkeit einer Umkehrung des angenommenen Kausal-
verhiltnisses und die besonderen Erscheinungen der inneren Sekretion bei
den Insekten. Von meinen eigenen Erfahrungen bei Ameisen und bei Polistes
ausgehend méchte ich einwenden, daB die Bewertung der Aktivitit einer
Imago und die Unterscheidung von AuBen- und Innendiensttieren erst auf
Grund einer lingeren Beobachtung erfolgen kénnen (das beziigliche Ausgangs-
material also sorgfiltig gesichtet werden muB) und daB die Aktivitit einer
Feldwespenkoénigin nicht geringer ist als die eines Hilfsweibchens; eine
Abschwichung derselben schien mir jeweils mit dem Aufhoéren der Eiablage
zusammenzufallen, d. h. in dem Zeitpunkt aufzutreten, in dem die Degerfera-
tionserscheinungen einsetzten.

Auf jeden Fall sind die WEvERschen Untersuchungen in anatomischer
Hinsicht sehr zu begriilen.

Psychische Komponente. Sie kommt besonders zum Ausdruck
durch die Eigenart der einzelnen Tiere (Individualitit), die sich bis
zur Spezialisation zu steigern vermag (s. S.16I). Geht diese aus
ciner besonderen Veranlagung des Tieres oder aus der Einwirkung
duflerer Verhiltnisse hervor? Mit anderen Worten: Entwickelt sie
sich autonom oder ist sie die Folge erworbener und nachher mechani-
sierter Assoziationen, d. h. von Gewohnheiten?

Fiir die Autonomie spricht die Beobachtung, daf3 sich die Bevor-
zugung bestimmter Tétigkeiten einzelner Individuen unter dufleren
Verhéltnissen herausbildet, die augenscheinlich fiir alle Tiere des
betreffenden Nestes die gleichen sind; so waren z. B. in meinen Ver-
suchen mit der Feldwespe Baumaterial und Wasser in der nédchsten
Umgebung der Zuchtvélker reichlich vorhanden, wurden aber von
einigen Individuen stdrker beniitzt als von anderen. — Ist die
Spezialisation in einer Richtung besonders ausgeprigt, wie z. B. bei
dem von EIDMANN (1927) beschriebenen Blattlauswéchter von Lasius
niger, so liegt wahrscheinlich ebenfalls autonome Entstehung vor. —
Experimentell wurde von EHRHARDT bei Messor minor und struktor
und bei Myrmica rubra nachgewiesen, dafl sich die Spezialisten in
einer Zwangslage auf neue Tétigkeiten umstellen lieflen, bei einer
Riickversetzung in die fritheren Verhidltnisse aber ihre Spezialarbeit
wieder aufnahmen (1931, S. 771, 786, 800).

Die gleichen Experimente wurden an Messor struktor (die auch
EHRHARDT zum Teil beniitzte) von GoETscH mit dem Ergebnis aus-
gefithrt, dafl die umgestellten Spezialisten nach der Aufhebung der

i1*
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Zwangslage teilweise bei der neuen Beschéftigung verblieben (1930,
S. 412). GoerscH nimmt dementsprechend an, dafl ,,aus irgendeinem
aufleren Grunde eine Ameise vielleicht von Anfang an‘ auf eine
bestimmte Arbeit eingestellt sei.

Es bestehen demnach beide Moglichkeiten fiir die Herausbildung
der Individualitit bzw. Spezialisation; auflerdem koénnen sich im
einzelnen Fall innere und &duflere Ursachen kombinieren: Ist die
Spezialisation autonomer Herkunft, so ist eine Forderung oder
Hemmung der bestehenden Anlage durch duflere Verhiltnisse nicht
ausgeschlossen; eine reiche Futterquelle wirkt z. B. anregend auf die
vorhandene Tendenz eines Nahrungssuchers. Andererseits muf3 bet
der Entstehung aus dufleren Verhiltnissen doch eine urspriingliche
psychische Grundlage, ndmlich die Eigenschaft der ,,Stetigkeit", an-
genommen werden, wenn diese nicht, wie bei Messor, morphologisch
begriindet ist.

Die Abhiangigkeit der Arbeitsweise eines Individuums von be-
stimmten psychischen Voraussetzungen ist unter Umstinden auch
beim Beginn einer neuen Tdtigkeit erkennbar. GoEetrscH stellte fir
Messor strukior fest (1930, S. 409/410), dal neue Verrichtungen oft
erst durch das Vorbild der arbeitenden Genossen oder die Spuren
ihrer Tatigkeit (angefangene Bauten und Abfallhaufen usw.) aus-
gelost und deshalb gleichsam spielerisch begonnen werden.

Bis zu diesem Punkte lassen sich die Grundziige der Arbeits-
teilung und ihrer Faktoren bei dieser zusammenfassend besprochenen
Gruppe der Ameisen und Feldwespen im soeben dargelegten Sinne
vereinheitlichen. Dagegen ist dies nicht mehr méglich fiir die Frage
nach der psychischen Einstellung des einzelnen Individuums gegeniiber
dem Staat, wie sie friither fiir die Honigbiene diskutiert wurde und
die ich im weiteren als ,,s0ziale Reaktionsfihigkeit* bezeichnen werde.
Darunter sind die Wahrnehmung der Bediirfnisse des Staates und
der Antrieb, diese zu befriedigen, zu verstehen?,

Aus den Angaben von GoetscH lifit sich entnehmen, dafi die
einzelnen Glieder des Messor-Staates in mechanischer Weise zusammen
arbeiten. Dies etwa in folgendem Sinne: Durch die arbeits-steten
Spezialisten ist die Ausfithrung einiger Hauptverrichtungen gesichert;
sie stellen gewissermaflen ein Grundgeriist in der Gesamtarbeit dar,
wihrend die Individuen der Mittelgruppe durch ihren Arbeitseifer
immer dorthin gedringt werden, wo ein Arbeitsplatz frei geworden
ist. Ein derartiger Aufbau scheint zunichst noch eine harmonische
Gesamtleistung zu ermoglichen; in Wirklichkeit treten dabei schnell

1 Eine psychologische Bewertung des sozialen Faktors ist mit dieser
Feststellung absichtlich vermieden worden. Es ist méglich, daBl zu seiner
Erklirung die Annahme einer weitgehenden Plastizitit des Sozialinstinkts
ausreicht; ,,Einsicht' im Sinne der neueren Tierpsychologie, z. B. nach
W. KOHLER, fillt jedenfalls auBer Betracht.
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UnzweckmiBigkeiten auf, weil die Arbeit der einzelnen Glieder nicht
unmittelbar auf das Ganze bezogen ist.

Hierfiir einige Beispiele aus dem Messor-Staat: Einzelne Arbeiten
wurden bisweilen von den darauf eingestellten Tieren bis zur Sinn-
losigkeit, sogar bis zum Untergang des Staates, fortgesetzt. Dies
geschah durch mittelgrofle Formicar-Tiere, die sich auf die Bau-
tatigkeit spezialisiert hatten und dabei fortgesetzt die Erde aus dem
Nest rdumten bis der ganze Bau einstiirzte oder iberhaupt keine
Erde mehr vorhanden war. Ebenso durch eine nur auf Brutpflege
eingestellte Kolonie von kleinen Tieren, die trotz des nahen Futters
im Nest blieben und die im allgemeinen sorgfiltig gepflegte Brut
aus Nahrungsmangel auffraflen (1930, S.397). — Spezialisierte
Arbeitskolonnen kénnen einander entgegenwirken; dies geschieht
auch unter natiirlichen Verhiltnissen, d. h. im Freien. So wurde
brauchbare Nahrung, wie intakte Getreidekorner, gekautes Ameisen-
brot, Brotkrumen, aus einem Nest ausgetragen, um nachher von
Fintragern wieder hereingebracht zu werden. Durch Markieren von
Samen ergab sich bei einem Freilandnest, dafl ein und dieselben
Kérner den Weg ins Nest und zuriick mehrmals hintereinander
zuriicklegten. Bei einem anderen Nest brachten fanatische Sammler
dauernd Blumenblitter einer blauen Bliite, die nachher ebenso
dauernd von Abfalltrigern wieder hinausgeworfen wurden (S. 442/443).

GoerscH fafit das Ergebnis seiner Beobachtungen hinsichtlich der
bei Messor wirkenden Faktoren in folgender Weise zusammen (S. 415):
,,Nach dem heutigen Stande der Erkenntnisse 1afit sich sagen, dafl
zur Erkliarung der Arbeitsteilung die Auslibung einiger weniger auf
morphologischer, physiologischer und psychologischer Grundlage
beruhender Instinkte geniigt. Wir brauchen nicht eine auf gegen-
seitigem Ubereinkommen beruhende Spezialisation anzunehmen;
dagegen sprechen schon die sich oft sinnlos auswirkenden Mechanismen
der Instinkte. Die Stetigkeit und der Fanatismus der Arbeitsscharen
auf der einen, der Titigkeitsdrang arbeitslos gewordener Tiere auf
der anderen Seite schaffen geniigende Grundlagen dafiir, dafi in
einem normal besetzten Nest alle Tétigkeiten, die zum Wohle des
Staates notig sind, auch ausgefiihrt werden.*

Diese Feststellungen berechtigen zu der Annahme, dafl bei den
Messor-Arten die soziale Reaktionsfahigkeit als Faktor der Arbeits-
teilung gegeniiber den individuellen Antrieben zuriicktrittl.

1 In der Arbeit von EHRHARDT (1931) iiber Myrmica-Arten tritt die
Frage nach der sozialen Reaktionsfihigkeit gegeniiber der Feststellung der
individuellen Faktoren zuriick. Immerhin ergibt sich aus zwei Beobachtungen
der Verfasserin eine Abhdngigkeit der Avbeitsweise vom Bestand an Nest-
genossen: In einem Experiment zeigten isolierte junge Ameisen (2—5 Tage)
starkeren Werkdienst (Nahrungs- und Abfalltransport und Bauen) als gleich-
altrige Tiere (1—11) Tage, die in Gemeinschaft mit 4lteren gehalten wurden.
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Bei der Feldwespe dagegen liegt ein derartig mechanisierter Auf-
bau der Gesamtarbeit des Staates nicht vor; denn die Arbeitsweise
der Hilfsweibchen vermag sich hier, abgesehen von gewissen Ein-
schrinkungen, die fir das Jugendalter und die tberalterten Tiere
bestehen, den Bediirfnissen des Ganzen unmittelbar anzupassen,
indem sie im gegebenen Fall die schwachen Stellen der Gesamt-
arbeit erginzt. Dies geschah in meinen Untersuchungen (1932)
z. B. durch den Ersatz der entkrifteten Konigin eines Volkes durch
ein Hilfsweibchen, das sich in seiner Arbeitsweise ganz umstellte
und jene in ihrer Haupttitigkeit, dem lebenswichtigen Wasser-
transport fiir die Temperaturregulation, vollwertig ersetzte; ferner
durch die reibungslose Ubernahme des ganzen Arbeitsbetriebes eines
Staates durch eine sonst mehr dem Felddienste zugewandte Teil-
gruppe des Volkes, der diese Aufgabe in einem Umstellungsversuch
zugewiesen wurde.

In solchen Fillen gelten fiir das Tier nicht mehr die unter nor-
malen Verhiltnissen zunichst wirksamen individuellen physischen
und psychischen Antriebe, sondern es folgt der Triebkraft, die sich
bei ihm aus der Wahrnehmung der Bediirfnisse der Brut und der
Nestgenossen einstellt.

Deshalb kann auch ein und dieselbe Tatigkeit einer Feldwespe
durch verschiedene Reize ausgelost werden und demgemifl nach
ihren unmittelbaren Ursachen einen komplexen Charakier tragen, der
nicht immer leicht zu entziffern ist. So tritt z. B. das Bauen als eine
rein spontane Handlung auf, deren Ursache im momentanen inneren
Zustand des ausfiihrenden Tieres gesucht werden mufl (so etwa bei
der solitiren Kénigin in der Vorphase der Eiablage); andererseits
wird es aber auch durch duflere Reize ausgeldst, die aus einer Ver-
dnderung der sozialen Verhiltnisse hervorgehen. Dies ist der Fall,
wenn die wachsenden Larven einer Verlingerung ihrer Zellen be-
diirfen, wenn sich der Neststiel infolge des zunehmenden Brut-

Ferner traten bei einer lingere Zeit beobachteten Kolonie viele altere
Individuen vom Brutdienst zuriick als im Friihling junge Tiere erschienen,
die von Natur aus zum Brutdienst neigen.

OrxLAND (1930) fiihrte seine Beobachtungen iiber die Waldameise im
Gelinde durch. Dabei muBte er sich auf den AuBendienst dieser Art be-
schrinken und das Verhalten des Staates als Ganzes aufler acht lassen.
Dieser Einschrinkung steht der grofie Vorteil der natiirlichen Beobachtungs-
verhiltnisse gegeniiber, weshalb hier noch kurz auf die Evgebnisse dieser
Arbeit hingewiesen sei: Die als Blattlausbesucher und Triger von Baumaterial,
Beutetieren und Nestgenossen tatigen Arbeiterinnen erwiesen sich zume Te:l
als avbeitsstet (z. B. Blattlausbesuch einer Ameise 38 Tage lang beobachtet);
andererseits kamen viele Uberginge von der einen zur anderen Beschiftigung
vor, ohne daB hierbei eine bestimmte Reihenfolge erkennbar war. Nach
unseren Bezeichnungen sind die arbeitssteten Individuen die ,,Spezialisten‘;
die die Arbeit wechselnden gehoren der ,Mittelgruppe an.
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gewichtes als zu schwach erweist oder defekte Wabenstellen aus-
zubessern sind.

Individuelle Antriebe und soziale Reaktionsfihigkeit stehen dem-
nach bei der Feldwespe in bestandiger Wechselwirkung, aber zugleich
in einem immer wieder neu gebildeten, bemerkenswerten Gleich-
gewicht, wodurch die Sicherheit des Staates auch bei einer Ver-
dnderung der inneren oder dufleren Umstdnde in erheblichem Mafle
gewihrleistet ist.

Damit haben wir uns aber wieder der Honigbiene genihert, und
es ist nun auch méglich, die dort unterbrochene Erérterung der
Faktoren ihrer Arbeitsteilung aufzunehmen. An jener Stelle (S. 158)
wurde gezeigt, dafl Roéscu die Arbeitsweise der Bienenarbeiterin
auf die Bediirfnisse des Bienenvolkes, d. h. auf die sozialen Ver-
hiltnisse zuriickfiihrt und einen bestimmenden Einflufl der indi-
viduellen Faktoren, insbesondere der anatomisch-physiologischen Zu-
stinde des Einzeltieres, zuriickweist. Demgegeniiber ergab sich bei
der Feldwespe nicht ein gegenseitiger Ausschluf}; sondern eine Wechsel-
wirkung der individuellen und sozialen Arbeitsfaktoren, und es fragt
sich, ob nicht auch bei der Honigbiene eine dhnliche Deutung még-
lich wire.

Zunichst 1afit sich die Mitwirkung anatomisch-physiologischer Zu
stinde am Verhalten des einzelnen Individuums und damit an der
Arbeitsteilung des Bienenstaates nicht bestreiten. Jugendruhe,
Fiitterung junger Larven und Bauen gehen nach dem frither Gesagten
unmittelbar aus dem korperlichen Zustand des Einzeltieres hervor.
Nach Kratky (1931) soll auch die nach der Larvenfiitterung ein-
setzende. Tatigkeit der Honigbereitung noch mit der Sekretion der
Futterdriise in Verbindung stehen, indem diese dem Honig Fermente
und Stickstoffverbindungen beimischt. Hierbei wire der Ubergang
von der Larvenfiitterung zur Honigbereitung auf eine Abschwichung
der Driisentitigkeit zuriickzufiihren, die nach den anatomischen
Befunden um jene Zeit einsetzen muf.

Wenn auf diese Weise eine Verbundenheit der einzelnen Tétig-
keiten mit einem entsprechenden anatomisch-physiologischen Zu-
stande des Tieres besteht, so mufl meines Erachtens auch fiir die
Arbeitskette als Ganzes der koérperliche Zustand der Individuen
in Betracht gezogen werden. Dies etwa in folgendem Sinne: Wah-
rend der Haupttrachtzeit und unter normalen inneren Verhiltnissen
eines Bienenvolkes durchlaufen die Einzeltiere eine Reihe von

1 Nach K. HEYDE (1924) sind die einzelnen Tétigkeiten der Ameisen aus
Reflexen, Instinkten und empirisch geleiteten Handlungen zusammen-
gesetzt, wobei die jugendliche Entwicklung den stufenmiBigen Aufbau aus
diesen drei Elementen erkennen li8t. Obschon diese Betrachtungsweise nur
die psychische Seite des Verhaltens beriicksichtigt, tritt dabei der komplexe
Charakter der einzelnen Titigkeit hervor.
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physischen Zustidnden, die nach Zeit und Stirke gewisse Mittel-
werte innehalten und sich demgemifl nach auflen als Arbeitskette

manifestieren?.

Dieser physischen Grundlage, insbesondere den Driisenfunktionen,
muf} aber eine grofle Labilitit zugemessen werden. Sie kam schon
in den Umstellungsversuchen von RéscH zum Ausdruck, der z. B.
Bienenarbeiterinnen bis zum Alter von 36 Tagen bei der Fiitterung
junger Larven, also mit funktionsfihigen Futterdriisen, antraf,
und sie wurde in dhnlicher Weise bestétigt durch HiMMER (1930;
bis zu 41 Tagen) und KRATKY (1931; bis zu 48 Tagen im normalen
Sommervolk; unter auflergewohnlichen Verhiltnissen bis zu 78 Tagen).
Ebenso kann die Bautitigkeit, d. h. die Ausbildung der Wachsdriisen,
weit ber die Durchschnittszeit von 18 Tagen hinausgeschoben sein
(nach RéscH bis zum 26., nach HiMMER bis zum 42. Tag).

Diese hohen Grenzwerte einzelner Funktionen wurden besonders
unter auflergewohnlichen, lebensbedrohenden Verhiltnissen, in die
das Bienenvolk versetzt wurde, angetroffen; sie stellen somit die
Reaktion des einzelnen Individuums auf die den Staat als Ganzes,
namentlich die Brut bedrohende Situation dar. Demnach kann die
Labilitit der individuellen Faktoren von einem #bergeordneten Prinzip,
der sozialen Reaktionsfihigkeit der einzelnen Individuen, geleitet
und in den Dienst des Ganzen gestellt werden, so dafl die Bediirf-
nisse des Staates das Verhalten der Arbeiterinnen innerhalb der
Grenzen der labilen Kérperfunktionen zu bestimmen vermégen 2.

1 Der hier vertretenen Auffassung, daB unter normalen Verhiltnissen
die anatomisch-physiologischen Verhéltnisse der Arbeiterin in der Arbeits-
kette zum Ausdruck gelangen, scheinen die Absonderungsversuche von
RoscH entgegenzustehen (1930, S. 57—65). Hierbei wurden frisch geschliipfte
Bienen isoliert und nach einiger Zeit (Maximum 10 Tage) dem Volke wieder
zugesetzt. Sie absolvierten darauf die Arbeitskette in normaler Reihenfolge,
begannen also mit Zellenputzen. Soweit diese Bienen mit unentwickelten
Futterdriisen (bei vorangegangener Honig-Zuckernahrung) in den Bienen-
stock gelangten, widersprechen die Versuche meiner Auffassung nicht. Dies
scheint jedoch der Fall zu sein fiir die Individuen, deren Futterdriisen durch
Honig-Pollennahrung angeregt worden waren. Denn da sie in normale Ver-
hiltnisse zuriickkehrten, hitten sie sich ihrem kérperlichen Zustand ent-
sprechend verhalten, also mit der Fiitterung junger Larven beginnen sollen.
Uber den Zustand ihrer Futterdriisen sagt RoscH (S. 65): Es ... ,,zeigten
sich erwartungsgemif3 die Kopfspeicheldriisen auf einem Stadium der Ent-
faltung, das zwar nicht ganz dem entsprach, das wir von gleichaltrigen
Bienen kennen, die unter normalen Verhiltnissen im Stock leben, das ...*
(folgt Vergleich mit der obigen Gruppe). Dieser Umstand scheint mir
von Bedeutung, da méglicherweise nur die volle Entwicklung der Driisen
die Fiitterung junger Larven veranlassen kann. In diesem Falle widerspricht
auch dieses Ergebnis der vertretenen Auffassung nicht.

? Anhangsweise sei hier noch die aus der Erfahrung der Imker hervor-
gegangene Anschauung erwahnt, daB unter den Bienenvdlkern, wie sie in
der Schweiz als Stimme der ,,deutschen Biene'‘ geziichtet werden, zwei
Richtungen erkennbar seien, von denen die eine zum Sammeln, die andere
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Durch die grofle Kraft der sozialen Reaktionsfihigkeit, die bis
zu der Umstellung der kérperlichen Verhiltnisse der Individuen vor-
zudringen vermag, tbertrifft die staatliche Organisation der Honig-
biene die der Feldwespe, bei der eine so weit reichende Wirkung der
sozialen Faktoren nicht nachweisbar ist.

Als Zusammenfassung kann festgestellt werden, daf3 die Arbeits-
teilung der sozialen Hymenopteren einerseits auf individuellen
physischen und psychischen Eigenschaften der Einzeltiere beruht,
andererseits aber durch die Bediirfnisse des sozialen Verbandes mit-
bestimmt wird. Beide Faktorengruppen sind vielgestaltig und stehen
in bestindiger Wechselwirkung; ihr Krifteverhiltnis ist von Art
zu Art, sogar von Staat zu Staat verschieden. In dieser Hinsicht
stellen die besprochenen Hymenopterenarten drei verschieden hohe
soziale Typen dar, bei denen der Feldwespenstaat eine Mittelstellung
zwischen dem — vielleicht nur sekundir — mechanisierten Messor-
Staat und dem sozial hochempfindlichen Bienenstaat einnimmt.

I1. Die Frage nach der stammesgeschichtlichen Entstehung
der Arbeitsteilung.

Es ist selbstverstandlich, dafy es sich auf diesem Gebiet nicht um
Entscheidungen im Sinne der experimentellen Forschung handeln
kann, sondern dafl es nur gilt, bei den heutigen Hymenopteren
einander entsprechende Ausbildungsformen der Arbeitsteilung auf-
zusuchen und dadurch auf die Moglichkeiten der stammesgeschicht-
lichen Entwicklung hinzuweisen.

Dies geschah unter anderem von Réscu am Schlusse seiner Unter-
suchungen (1930), indem er nach Verbindungen der Arbeitsteilung der
Homnigbiene mit einfacheren Formen Ausschau hielt. Er griff dabei zu-
niachst auf das Verhalten der solitdren Bienen zuriick, wobei er aber
feststellen mufBite, dafl von dieser Seite keine Aufklirung gewonnen
werden konne. Im allgemeinen durchlauft ja eine solitire Biene,
z. B. Osmia oder Chalicodoma, eine Tatigkeitsreihe, an deren Anfang

zum Briiten neige. KRAMER (1903) hat dieser Auffassung Ausdruck ver-
liehen durch die Dialektbezeichnungen ,,Hiingler* (von Honig) und ,, Briiter.
Soviel aus den erhiltlichen Mitteilungen ersichtlich ist, wiirde die verschiedene
Arbeitsweise der beiden Typen hauptsichlich darauf beruhen, da8 bei den
,,Hiinglern*‘ nur ein Bruchteil der Jungbienen ,,Ammendienste* verrichtet.
Dieses Verhalten geht iiber die Schwankungen, die ein im Sinne von RdscH
arbeitendes Bienenvolk vermoge seiner Labilitit aufweisen kann, hinaus;
es soll auf besonderen, vererbbaren Triebrichtungen, also inneren Faktoren,
beruhen, was zur Annahme verschiedener in ihrer Arbeitsteilung (und damit
auch in ihrem physischen Zustande) sich unterscheidender Rassen der Bienen-
volker fiilhren miite. In der Tat wird in der Imkerpraxis der Zucht der
,, Hiingler’* besondere Aufmerksamkeit geschenkt. Bevor aber einlaBlichere
Untersuchungen vorliegen, kénnen diese Erscheinungen nicht weiter behandelt
werden.
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das Bauen der Brutzellen steht; dann folgen Verproviantierung der-
selben mit Honig und Pollen, Eiablage und Nestverschluf}, wihrend,
wie im vorangehenden Abschnitt ausgefiihrt wurde, die Arbeits-
kette der Honigbiene in ganz anderem Sinne verliuft und fiir sich
allein niemals imstande wire, Brut aufzuziehen. Ferner suchte
RoéscH noch nach Beziehungen zu der von LEGEwIE (1925 I) be-
handelten Arbeitsweise der Furchenbiene (Halictus malachurus K.).
Die sich parthenogenetisch entwickelnden Weibchen der 2. und
3. Generation dieser Art sollen bei geringer Zahl eine gemeinsame
Arbeitsverrichtung aufweisen (d. h. die Tiere verrichten gemein-
schaftlich die gleiche Arbeit), bei groflerer Zahl aber zur Arbeits-
teilung iibergehen, bei der verschiedene Arbeiten gleichzeitig aus-
gefiihrt werden. Zu diesen Feststellungen gelangte LEGEWIE nicht
durch unmittelbare Beobachtung, sondern auf indirekte Weise; er
hat ferner diese Form als Arbeitsweise eines primitiven Insekten-
staates aufgefafit und sie als solche auch in genetischer Hinsicht aus-
gewertet (1925 II). Aber auch zu dieser hypothetischen Stufe eines
Staates zeigt die Honigbiene keine Beziehungen.

Ich werde spiater noch auf die Darlegungen von LEGEWIE zuriick-
kommen und kniipfe hier zundchst wieder an die Ausfithrungen von
RéscH an, die er den solitiren Arten gewidmet hat. Um Beziehungen
der Honigbiene mit diesen aufzufinden, miissen neben den stachel-
losen, auslindischen Meliponiden, namentlich die Hummeln in Be-
tracht gezogen werden, auf die besonders v. BUTTEL-REEPEN (1903,
1915), und auch RéscH selbst, hingewiesen hat. Leider liegt aber
Uber die Arbeitsteilung des Hummelstaates keine neuere Unter-
suchung vor, so dafl es zweckmifig ist, eine Ergdnzung bei einer,
in den Arbeitsverhiltnissen ebenso formenreichen Parallelgruppe
der Apiden, den Vespiden, zu suchen. Dieser Weg wurde von der
stammesgeschichtlichen Forschung, auch derjenigen Autoren, die
sich wie v. BurTeL-REEPEN mit den Bienen beschiftigten, schon
mehrmals eingeschlagen. Hierbei soll der Feldwespenstaat eine be-
sondere Beriicksichtigung finden, weil er in der Vespiden-Reihe be-
ziiglich Arbeitsteilung etwa die Stelle einnimmt (wenn nicht eine
noch etwas tieferstehende), wie sie dem Hummelstaat mutmafllich
bei den Apiden zukommt.

Sucht man zunichst seine Beziehungen nach unten festzustellen,
so ergibt sich hierbei von vornherein, dafl ein Vergleich der Arbeits-
weise der Feldwespe mit der einer solitiren Art, z. B. einer Lehm-
wespe oder Eumenine, nur vom vollwertigen Weibchen (= Konigin),
nicht aber von den in ihren Geschlechtsorganen reduzierten Hilfs-
weibchen aus geschehen darf. (Aus diesem Grunde ist auch die
Bienenarbeiterin zu Vergleichen in der Apiden-Reihe ungeeignet.)
Nun durchliauft bekanntlich eine Feldwespenkonigin (gleich wie die
Koniginnen der Vespa-Arten) im wesentlichen zwei aufeinander-
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folgende Lebensabschnitte. Nach ihrer Aufzucht, Befruchtung und
Uberwinterung schreitet sie im Friihjahr zu einer selbstindigen Nest-
griindung, indem sie eine Wabe baut, Eier legt und die heranwachsende
erste Brut mit Nahrung versieht und gegen Uberhitzung und Feinde
schiitzt. Dieser erste Lebensabschnitt ist dem Verhalten der soli-
taren Wespen vergleichbar, da auch bei diesen entsprechende Hand-
lungen und in dhnlicher Reihenfolge vorkommen. Dem darf aller-
dings entgegengehalten werden, dafl eine solitire Wespe mit ihrer
Brut nicht in lingerem Kontakt verbleibt, sondern das Ei samt
Proviant endgiiltig verlafit, wahrend die Feldwespenkonigin ihre
Brut wirklich aufzieht, wodurch ein sich oftmals wiederholender
Wechsel der einzelnen Titigkeiten entsteht und die Arbeitsweise
eines solchen Tieres freier erscheint als die der solitiren Wespen.
Aber schon bei den keine sozialen Formen aufweisenden Raub-
wespen, namentlich den Sphegiden, kommen bemerkenswerte Va-
riationen in der Larvenerndhrung vor, auf die schon REUTER (1913,
S. 309) und v. BuTTEL-REEPEN (1915, S. 62), neuerdings auch MoL1TOR
(1932, S. 454), hingewiesen haben!. Ahnliche Erscheinungen treten
auch bei solitiren Arten der Faltenwespen selber, besonders bei
einigen von RouBaubp (1916, S. 62f.) beschriebenen Eumeninen,
auf; sie bestehen darin, dafl zwischen der urspriinglichen, einmalig-
massiven Verproviantierung der Larven und der wihrend der ganzen
Larvenentwicklung dauernden Darbietung von Futterballen alle Ab-
stufungen vorkommen. An diese Erndhrungsvarianten der solitiren
Faltenwespen darf das Verhalten der Feldwespenkénigin in ihrem
ersten Lebensabschnitt angeschlossen werden, das mithin auf einen
urspriinglichen solitiren Zustand zuriickgreift.

Mit dem Erscheinen der ersten Hilfsweibchen beginnt die soziale
Lebensperiode der Konigin. Aus meinen Beobachtungen (1932)
ging hierbei hervor, dafl sich ihr Verhalten nur allmihlich dndert,
da von ihr schrittweise verschiedene Tatigkeiten aufgegeben und
zuletzt nur einige bestimmte Arbeiten, besonders die Temperatur-
regulation, verrichtet werden. Eine nur auf die Eiablage beschrankte
Spezialisation, wie sie bei der Bienenkonigin und wahrscheinlich
auch bei den Kéniginnen der Vespa-Arten vorhanden ist, tritt bei ihr
demnach nicht auf; vielmehr stellt die Feldwespenkonigin zeitlebens
eine bedeutende soziale Arbeitskraft dar. Dadurch erscheinen auch
thre zwei Lebensabschnitte, der solitire und der soziale Zustand,
nicht in schroffer Weise getrennt und das wéhrend des sozialen
Lebens ekphorierte Arbeitsengramm kann aus der aufgelockerten
Tatigkeitsreihe des solitdren Zustandes abgeleitet werden.

1 WEYRAUCH (1933) deutet eine bei Ammophila sabulosa L. beobachtete
Verlingerung der Larvenverproviantierung nicht als Brutkontakt, sondern
als Wiederholungstendenz des Tieres, ausgelost durch ungiinstige Witterung,
die den Tatigkeitsverlauf in die Lange zog.
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In stammesgeschichtlicher Hinsicht ist dieser Ubergang als ein
Neuerwerb psychischer Eigenschaften aufzufassen, der zur An-
passung an das Vorhandensein von Nestgenossen fiihrte. Ihre ver-
erbt mechanisierte Form bezeichnen wir als Sozialinstinkt.

Die Hilfswetbchen der Feldwespe verbringen normalerweise ihr
ganzes Leben unter sozialen Verhiltnissen und ekphorieren dem-
gemafl auch nur ein Sozialengramm. Dieses kommt mit seinem
Nebeneinander aller vorkommenden Tatigkeiten der Arbeitsweise der
Koénigin sehr nahe und 1468t sich leicht aus ihr ableiten. — Die Zu-
sammenhénge, die zwischen dem Verhalten der beiden, der Konigin
und der Hilfsweibchen, bestehen, konnen zuweilen durch aufler-
gewohnliche Umstdnde noch besonders hervortreten. Nach eigenen
Beobachtungen vermag nidmlich ein vom Mutternest abgesprengtes
und deshalb vereinsamtes Hilfsweibchen selbstindig eine Wabe zu
bauen, und es ist moéglich — wenn auch noch nicht liickenlos be-
wiesen —, daf3 das Tier hierbei zu einer vollstindigen Nestgriindung,
die natiirlich nur ménnliche Brut hervorbringt, gelangen kann!. —
So sind selbst fiir die Hilfsweibchen der Feldwespe die Briicke zwischen
dem solitdren und dem sozialen Zustand nicht véllig abgebrochen
und diese Tatsache weist wohl auch in stammesgeschichtlicher Hin-
sicht auf direkte Uberginge zwischen den beiden Arbeitsformen hin.

Eine solche Auffassung steht im Gegensatz zu der von LEGEWIE
vertretenen Ansicht dber die Urform der Arbeitsteilung der Insekten-
staaten (sie wurde am Eingang dieses Abschnittes schon erwihnt),
die in der gemeinsamen Arbeitsverrichtung, bei der in einem be-
stimmten Zeitpunkt alle Tiere das gleiche tun, bestehen soll.

Zunichst muBl eine Angabe von LEGEWIE besprochen werden, die sich
auf rezente Formen der Hautfliigler bezieht. Er verzeichnet in seiner ,,Ent-
wicklungsreihe des Insektenstaates” (1925 II, S. 300) neben Halicius mala-
churus auch ,,Hummeln und Wespen‘ als Beispiele der gemeinsamen Arbeits-
verrichtung und setzt sie auf die erste Stufe seiner Reihe. Fiir Polistes
ist dies nach meinen Beobachtungen unzutreffend und mit ziemlicher Sicher-
heit gilt dies auch fir Vespa crabro, was der Beschreibung von JANET (1895)
entnommen werden kann. Damit ist die obige Angabe aber auch fiir die
iibrigen Vespa-Arten unwahrscheinlich geworden und ebenso liegen meines
Wissens fiir die Hummeln keine bestimmten Angaben in dieser Hinsicht vor.

Aber auch in bezug auf die stammesgeschichiliche Ausgangsform der
Arbeitsteilung kann man LEGEWIE schwerlich beistimmen. Um dies zu
begriinden, muB ich nochmals auf das Jugendalter der sozialen Hymenopteren
zuriickgreifen. Aus den bis jetzt vorhandenen Beobachtungen ergibt sich,
daB eine Jugendperiode bei allen untersuchten Arten vorkommt; so bei der
Honigbiene (bis zum 6. Tage), bei den Hummeln (HOFFER 1882/83, S. 15
und 19; etwa 5 Tage), bei der Hornisse (JANET 1895, S. 85—87; 2—3 Tage),
bei der Feldwespe (3—5 Tage), bei den Ameisen (etwa 10— 14 Tage) und bei
dem von ROUBAUD (1916) untersuchten, in mancher Hinsicht urspriinglich

! Bei den Hummeln hat SCHMIEDEKNECHT (1878, S.319) festgestellt,
daB gelegentlich Hilfsweibchen zu iiberwintern vermdégen; er glaubt, daB
diese imstande seien, einen Staat zu griinden.
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erscheinenden, afrikanischen Belonogaster junceus (etwa 8 Tage). Bei allen
diesen Arten setzen die physischen und wahrscheinlich auch zum Teil die
psychischen Fiahigkeiten stufenweise ein, so daB eine durch die individuelle
Entwicklung bedingte T'atigkeitsveihe des Jugendalters wenigstens in den
Grundziigen allgemein feststellbar ist (s. auch S. 161). Diese gestaffelte
Arbeitsweise des jugendlichen Individuums gliedert sich aber schon bereits,
namentlich bei der Futterabnahme und -verteilung (bei der Feldwespe auch
besonders durch das Jugendficheln), in die Gesamtarbeit des Staates ein
und wird von diesem bendtigt. Nun erscheinen natiirlich die jungen Imagines
auBerst selten genau gleichzeitig; der dabei auftretende Altersunterschied
bedingt, daB die einzelnen Tiere an verschiedenen Punkten ihrer Tatigkeits-
reihe stehen und demnach in einem bestimmten Zeitpunkt verschiedene
Arbeiten ausfiihren.

Auch fiir den primitiven Insektenstaat, d. h. fiir den stammesgeschicht-
lichen Anfang der Arbeitsteilung, ist die Annahme einer jugendlichen Ent-
wicklung der einzelnen Individuen und der damit zwangslaufig verbundenen
differenzierten Arbeitsweise unumginglich. Die weitere Moglichkeit aber,
daB #nach dem Ablauf dieser Jugendperiode alle vorhandenen Tiere in die
gleiche, von einem Zeitpunkt zum anderen aber wechselnde Arbeit ausmiinden
sollen, besitzt wenig Wahrscheinlichkeit und damit muB auch die von
LeGewiE postulierte Anfangsstufe der Arbeitsteilung, die gemeinsame
Arbeitsverrichtung, fallengelassen werden.

Kehren wir zum Schlufl zum Bienenstaat zuriick. Das Solitér-
engramm ist hier vollstdndig ausgeléscht, da die Konigin niemals
zu einer selbstindigen Nestgriindung schreitet, sondern durch die
Bildung eines Schwarms, der nach Roscu (1930) alle Altersstufen
eines Bienenvolkes enthilt, zu einem neuen Staate gelangt. Die
Beziehungen zu den solitiren Arten der Apiden sind demnach auch
von dem Verhalten der Konigin aus nicht mehr auffindbar; daf} dies
von den Arbeitern her noch weniger moglich ist, wurde bereits test-
gestellt (s. auch v. BuTTEL-REEPEN 1915, S. 64).

Dagegen kann vielleicht von der einfacheren Form des Sozial-
engramms der Feldwespen aus das Dunkel, das tber der Entstehung
des hoch spezialisierten Engramms der Bienenarbeiterin liegt, etwas
aufgehellt werden. — Das nach dem Jugendalter eintretende Neben-
einander der verschiedenen Tatigkeiten der Feldwespe wurde im
ersten Teil (S. 160) mit dem Umstand in Verbindung gebracht, daf} fiir
die Bruternihrung und das Bauen dauernd funktionierende Korper-
organe, speziell Driisen, verwendet werden. Dadurch vermag das
Tier stets wieder zu diesen Téatigkeiten zuriickzukehren.

Im Gegensatz zu der Feldwespe setzt die Bienenarbeiterin nach
ihren ersten, jugendbedingten Beschéftigungen (Zellenputzen, Brut-
wirmen wahrend der Jugendruhe und Ernihrung &lterer Larven)
unter normalen Verhiltnissen die gestaffelte Arbeitsweise, das Nach-
einander der Titigkeiten, fort. Dieses Verhalten findet eine Er-
klarung durch die Bindung zweier Hauptarbeiten, der Ernihrung
junger Larven und des Bauens, an die temporare Existenz der Futter-
und Wachsdriisen. Hierdurch sind zwei Lebensabschnitte belegt



174 A. STEINER:

und einige Haupttatigkeiten schlieflen sich normalerweise gegen-
seitig zeitlich aus. Tatsédchlich tritt die Honigbiene durch die Be-
sonderheit ihres Driisensystems aus der Reihe der iibrigen Hymeno-
pteren heraus, wie dies schon im ersten Abschnitt (S. 159f.) auf
Grund der einschligigen Untersuchungen (namentlich von HESEL-
HAUS 1922, S. 445 und 449) betont wurde.

Diese korperliche Eigenart und die damit in Beziehung gesetzte
Arbeitsstaffelung der Honigbiene sind in stammesgeschichtlicher
Hinsicht gegeniiber den Verhiltnissen der anderen Hymenopteren-
arten als eine Weiterbildung anzusehen.

Es mufi aber hervorgehoben werden, dafl diese Deutung nur
auf die Grundziige des normal arbeitenden Bienenstaates, wie sie
von Roscu dargestellt wurden, anwendbar ist. Schon hierbei ist
die Labilitdt der korperlichen Funktionen stets in Betracht zu ziehen,
und es erscheint nach' den Untersuchungen von KRraTkY (1931,
S. 131) nicht ausgeschlossen, daf} bei einer sehr verlingerten Funktion
der Pharynxdriisen ein Nebeneinander zweier sich sonst ausschlieflen-
der Arbeiten, der Larvenfiitterung und des Sammelns, vorkommen
konnen. In solchen Fillen sind korperlicher Zustand und Arbeits-
weise (lange Dauer der Driisenfunktionen und Nebeneinander der
Titigkeiten) gewissermaflen wieder den urspriinglicheren Verhilt-
nissen, wie sie bei der Feldwespe zum Ausdruck kommen, angen#hert.
Wenn unter aufergewdchnlichen Verhiltnissen der labile Korperzustand
einer Bienenarbeiterin so umgestellt wird, dafl ihr Verhalten in dem
betreffenden Zeitpunkt vom physischen Zustand unabhingig er-
scheint (Umstellungsversuche von Réscu: Brutbienen wurden zu
Sammlerinnen und bildeten dabei ihre voll entwickelten Futter-
driisen zuriick), so weist dies auf einen weiteren, ebenfalls schon er-
wiahnten Schritt in der stammesgeschichtlichen Entwicklung der
Honigbiene, niamlich auf die gesteigerte Ausbildung der sozialen
Reaktionsfahigkeit, hin.

Zusammengefafit: Die Arbeitsweise der Feldwespe und der friiher
erwahnten Ameisen-Arten, auch des Belonogaster junceus, namlich
das Nebeneinander der Tétigkeiten, kann als eine urspriingliche Form
der Arbeitsteilung der Insektenstaaten aufgefafit werden, die auch
als Ausgangsstufe fir ‘das Nacheinander in der Arbeitskette der
Honigbiene in Betracht fallen kann. Der Ubergang von der einen
zu der anderen Arbeitsform beruht méglicherweise auf der besonderen
Ausbildung des Driisensystems der Honigbiene, die stammesgeschicht-
lich als ein Neuerwerb anzusehen ist!. Immerhin gelten fiir die Ver-
bundenheit der beiden Erscheinungen bestimmte Einschrinkungen.

1 Beziiglich des Zusammenhangs zwischen Driisensystem und Arbeits-
weise der sozialen Hymenopteren sei hier nochmals an die primitive Larven-
erndhrung der Ponerinen erinnert (S. 160). Sie wird auch durch die Konigin
wahrend der Nestgriindung ausgeiibt, weshalb diese gendtigt ist, zeitweise
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Beiden Arbeitstypen ist die gestaffelte Arbeitsweise des Fugend-
alters gemeinsam, die, weil auf der somatischen Entwicklung der
Individuen unmittelbar beruhend, auch dem primitiven Insekten-
staat zukommen mufite und deshalb vielleicht die urspriinglichste
Erscheinung auf dem Gebiet der Arbeitsteilung darstellt.
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Die Frage nach der Bedeutung der Luftsicke fiir die Atmung
der Vogel gehort mit zu den dltesten Problemen der vergleichenden
Physiologie. Die Schwierigkeiten, die sich lange Zeit einer experimen-
tellen Klarung dieser Beziehungen entgegenstellten, waren die Ver-
anlassung fiir um so zahlreichere Theorien. Cuvier, MILNE-EDWARDS,
PaceEnsTECHER und andere namhafte Zoologen bemiihten sich um
die Losung dieser Frage, aber nur wenige der Theorien iiberdauerten
das Leben ihrer Urheber und eine nach der anderen mufite aufgegeben
werden, da sie sich als unhaltbar erwies.

Als gegen Ausgang des vorigen Jahrhunderts die ersten experimen-
tellen Untersuchungen von BAER, SiEFERT und Soum widersprechende
Resultate ergaben und zu keiner Klirung fiihrten, erlahmte fiir einige
Jahrzehnte das Interesse an einer Frage, die zu einer physiologischen
Losung offenbar noch nicht reif war. Es blieb der anatomischen
Forschung vorbehalten, in dieser Zeit die notwendigen Grundlagen

Ergebnisse der Biologie X. 12
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zu schaffen, die eine Weiterarbeit erméglichten. Im Jahre 1903
machte G. FiscHeEr die iiberraschende Entdeckung, daf die Vogel-
lunge ein allseitig durchgingiges Rohrensystem ohne alveolire End-
blaschen darstellt, und wenige Jahre darauf erkannten unabhingig
voneinander F. E. ScuuLze und A. JuiLLET die doppelte Verbindung
von Lunge und Luftsicken durch grofie Bronchien und Sacco-
bronchien. Diese fundamentalen Erkenntnisse entfachten von neuem
das Interesse fiir die Funktion des hochkomplizierten Apparates, und
sie fanden ihren Ausdruck in einer sehr geistreichen Theorie von
BrANDES (1924), die alle Schwierigkeiten aus dem Wege raumte.
BEeTHE (1925) nahm diese Gedankenginge auf, entwickelte sie weiter
und gofl die BranpEssche Theorie in eine Form, die die endgiiltige
Losung darzustellen schien. Als experimentelle Befunde von DoTTER-
WEICH (1931—1933) spiterhin deutlich fiir ihre Richtigkeit sprachen,
nahmen Lehr- und Handbiicher der Zoologie willig diese neue An-
schauung auf. Eine Theorie hatte ihre allgemeine Annahme durch-
gesetzt und die alte Frage der Vogelatmung galt als endgiiltig gelost.

Es war aber dabei nicht geniigend beriicksichtigt worden, da8
die neuen anatomischen Erkenntnisse grundsatzlich auch anders aus-
gedeutet werden konnten. Ohne Kenntnis der neueren deutschen
Arbeiten ist PORTIER (1928) zum Verfechter einer Annahme geworden,
die vorher bereits voN BUDDENBROCK (1924) angedeutet hatte,
und die der BranpEesschen Auffassung vollig entgegengesetzt ist.

Dieser neuerliche Widerstreit der Anschauungen kann durch eine
zusammenfassende Auswertung der bisher ermittelten Tatsachen bis
zu einem gewissen Grade gekldrt werden. Im Hinblick auf den Gegen-
satz der Theorien von BranpEs und PorTIER hat der Verfasser in
den Jahren 1031/10933 zusammen mit ANDREE PLANTEFOL in Paris
eigene Untersuchungen iiber diesen Gegenstand -durchgefithrt. Sie
ermoglichen es, zu mancher der hier behandelten Fragen eigene Bei-
triage zu liefern, die freilich weder der einen noch der anderen Theorie
zur Stiitze dienen konnen, sondern vielmehr zeigen, dafl beide den
wirklichen Verhidltnissen nicht gerecht werden. Neu eingefiihrte
experimentelle Untersuchungsmethoden zwingen dazu, manches von
den alten Vorstellungen zu zerstoren, ohne daf} stets sogleich Neues
an ihren Platz gesetzt werden konnte. An Stelle des einladenden
und ibersichtlichen Gebdudes einer modernen theoretischen Vor-
stellung bleibt nur ein sehr bescheidener Bau iibrig, der aber den
Vorzug geniefit, auf festen Fundamenten zu stehen, die die Grundlage
fiir eine weitere Ausgestaltung abgeben koénnen.

Es mufl hier noch eine andere Einschrinkung angefiigt werden.
Die bisher gesammelten Daten iiber die Atmung im Flug sind zur
Zeit noch so diirftig, dafl es besser erscheint, diese Frage vorerst
noch nicht zusammenfassend zu behandeln. Wir werden uns daher
mit Riicksicht auf die Art der bisher durchgefiihrten Untersuchungen



Die Bedeutung der Luftsicke fiir die Atmung der Végel. 17§

auf die Atmung des ruhig sitzenden Vogels beschrinken, die als
Typus der Vogelatmung auflerhalb des Fluges iiberhaupt angesehen
werden kann.

1. Die modernen Theorien und ihre anatomischen
Grundlagen.

Die modernen Ansichten iiber die Bedeutung der Luftsicke fiir
die Atmung unterscheiden sich wesentlich von den fritheren Theorien.
Die alte Anschauung CuviErs, dafi ihnen ein wesentlicher Anteil
an der Himatose zukdme, ist lingst aufgegeben worden, da sich
herausstellte, daf die sehr sparlichen Luftsackgefifie dem Korperkreis-
lauf angehéren. Wenn auch Gasdiffusion (vgl. S. 188) jederzeit durch
die zarten Haute méglich ist, so ist die Gesamtoberfliche der Sacke doch
zu gering, als daf} diesem Vorgang wesentliche Bedeutung zugemessen
werden konnte. Mit Riicksicht auf das Fehlen eines funktionellen
Zwerchfelles riickt man heute die Funktion aller oder einzelner Sicke
als Ventilatoren der Lunge in den Vordergrund, und man stellt ihnen
als dem , ,mechanischen’ Teil des Apparates die Lunge als , respi-
ratorischen** Abschnitt und alleinige Stitte der Himatose gegeniiber.
Es ist einleuchtend, daffi die Luftmenge, die bei Mitarbeit der
Siacke an der Ventilation die Lunge bei jeder Inspiration durch-
stromt, grofler ist als bei einer Lunge ohne Sicke (voN BUDDENBROCK
1924). Dafl den Luftsicken offenbar eine weitere Funktion im
Rahmen des Warmehaushaltes zukommt, darauf sei in diesem Zu-
sammenhang nur nebenher hingewiesen (Soum 1896 und VicTorow
1909).

Die modernen Theorien von BrRaANDES und PoRTIER, die in den
folgenden Ausfilhrungen von verschiedenen Seiten her auf ihre
Richtigkeit gepriift werden sollen, stimmen in einem wichtigen Punkt
iberein. Sie arbeiten beide mit der Annahme wechselnder Ventil-
stellungen, die die Luftpassage beherrschen. Mit ihrer Hilfe weisen
sie dem Ein- und Ausatmungsstrom verschiedene Bahnen zu, so dafl
ein Zuriickfluten der Inspirationsluft auf dem Weg ihres Eintritts
vermieden wird. Der Bau des Atemapparates kommt dieser Vor-
stellung entgegen.

Die Vogellunge ist ebensosehr durch die Existenz eines komplizierten
Bronchiengeriistes wie durch das Fehlen jeglicher Alveolen gekennzeichnet
(Abb. 1). Der Hauptbronchus (Hbr.) durchsetzt jederseits die Lunge und fiihrt,
als Mesobronchus (M) bezeichnet, in den abdominalen Luftsack. Die beiden
von ihm abgehenden Systeme der Dorso- und Ventrobronchien (Db. und Vb.)
sind miteinander durch die Lungenpfeifen (P.) verbunden, an die sich das
Netz der respiratorischen Luftkapillaren anschlieBt (C.). Ein Nebenast des
Hauptbronchus fithrt zum postthorakalen Luftsack, die Ventrobronchien
zu den sog. vorderen (cervikalen-, interklavikuliren und prathorakalen)
Luftsicken. Eine weitere Verbindung zwischen Lunge und Sacken wird
durch die Saccobronchien dargestellt, die aus den Sicken in die Lunge ziehen
und daher auch als riickliufige Bronchien bezeichnet werden; in manchen

12*
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Fallen gruppieren sie sich um die Eintrittsstelle des betreffenden groBen
Bronchus in den Luftsack (Abb. 2). Dieses Bronchiensystem fehlt lediglich
den respiratorisch offenbar bedeutungslosen cervikalen Sicken, ist sonst aber
— mit wenigen Ausnahmen — an allen anderen Sacken entwickelt. Diese
Tatsache muB3 deshalb besonders betont werden, weil in neueren Arbeiten
die Existenz der Saccobronchien an den vorderen Luftsicken iibersehen

Abb. 1, Schema der Vogellunge (verindert nach Abb. 2, Schema der Luftsackostien, (Verein-
BETHE), Dargestellt ist ein Stiick Lunge und je ein facht nach A, JUILLET), Ventralansicht der
Reprasentant der .vorderen (V.L.) und hinteren rechten Lunge. D,—D; Direkter Zugang zum
(H.L.) Luftsicke mit den zufithrenden groSen cervikalen (1), interklavikulidren (2), prithora-
Bronchien und den Saccobronchien (Sa.). Weitere kalen (3), postthorakalen'(4) und abdominalen

Buchstabenerklirung im Text. Sack (5). R,—R,; Miindungsstelle der riick-

ldufigen Bronchien (Saccobronchien) der ent-
sprechenden Sicke. Im Bild rechts oben

worden ist. Die Theorie von BRANDES gestrichelt die Ventrobronchien.
beruht auf diesem angeblichen ana-
tomischen Gegensatz zwischen vovdeven und hinteven Luftsicken. Der Ent-
decker dieser Kandlchen, F.E. ScHULZE, beschrieb aber Saccobronchien
auch an den prdthorakalen Sicken und bei Reihervégeln auch an dem
(unpaar entwickelten) interklavikuliren Sack. BRANDES konnte bei einer
Nachuntersuchung von ScHULzEs AusguBpriparaten diese Saccobronchien
nicht wieder auffinden, und er stiitzt auf diesen Befund seine Theorie. Offen-
bar sind ihm die Angaben JUILLETs (1912) entgangen, der bei seinen Unter-
suchungen Saccobronchien ausnahmslos an den prithorakalen Sicken und
bei 18 unter 21 Arten auch im interklavikuliren Sack auffand. Locy und
LARSELL (1916) beschreiben die strittigen Bronchien auch an ihrem Unter-
suchungsobjekt, dem Haushuhn. Saccobronchien fehlen als Ausnahme,
soweit bisher bekannt, nur am interklavikuliren Sack von Tauben und
Papageien (JUILLET).

Wie sich im einzelnen die Autoren den Weg der Atemluft durch
die Vogellunge vorstellen, sei mit Hilfe einiger schematischer Zeich-

nungen erldutert. Wir wenden uns zunichst der Theorie von BRANDES
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zu in ihrer durch BETHE wesentlich verbesserten Form. Nach dieser
Auffassung (Abb. 3a) wird in der Inspirationsphase die Hauptmenge
der Einatmungsluft in die sich erweiternden hinteren (abdominalen
und postthorakalen) Sicke eingesaugt, und zwar auf direktem Weg

7rf'\ p/
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Abb. 3a—b. Schema der vermutlichen Steuerung des Luftstromes nach den Theorien von BRANDES-
BETHE (a) und von PORTIER (b). Schema in Anlehnung an eine Zeichnung von BETHE. L. Inspiration,
E. Exspiration, S.abd. abdominaler Luftsack als Vertreter der hinteren, S. cl. interklavikularer Luftsack
als Vertreter der vorderen Luftsicke, Tr. Luftrohre, D. Dorsobronchien, V. Ventrobronchien,
Sa. Saccobronchien. Nihere Erklarung im Text.

durch die groflen zufiihrenden Bronchien. Daneben tritt jedoch die
Luft bereits auch in die Dorsobronchien ein, die sie teils ins Lungen-
parenchym fiihren, teils durch die riicklaufigen Bronchien an die
hinteren Sicke abgeben. Die sich bei der Inspiration ebenfalls
erweiternden vorderen Luftsicke saugen bei gleichzeitigem Verschluf3
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der Ventile an den Ventrobronchien die Lungenluft an und zwingen
sie, durch die Lungenpfeifen zu ziehen. Der Gasaustausch in den
Kapillaren beruht dabei auf Diffusion. Wéhrend der Exspirations-
phase wird aus den sich verengenden vorderen Sicken die Luft auf
direktem Wege durch die Ventrobronchien nach der Trachea ab-
gegeben, wihrend die hinteren Sicke nach Verschlufl des Haupt-
bronchus die bei der Inspiration aufgenommene sauerstoffreiche Luft
durch die Saccobronchien in die Lunge pressen. Der Atemstrom
lauft also aus den hinteren inspiratorischen Sicken durch die Lunge
hindurch nach den vorderen exspiratorischen Sicken und von da
wieder in die Luftrohre. Dorsobronchien sind zufiihrende, Ventro-
bronchien ableitende Luftwege.

Ganz anders ist der Weg der Atemluft nach der Vorstellung
PortiERs, der die Annahme zugrunde liegt, dafl alle Luftsicke riick-
laufige Bronchien besitzen (Abb. 3b). Diese Theorie postuliert in der
Finatmungsphase den Abschlufl der Sicke gegen die zufiihrenden
groflen Bronchien. Die sich erweiternden Luftsicke saugen dann
durch Dorso- und Ventrobronchien die -Luft in die Lunge hinein
und durch das respiratorische Parenchym hindurch; angereichert an
CO, und nunmehr als verbrauchte Luft gelangt sie auf dem Wege
iiber die riickldufigen Bronchien in die Luftsicke. Bei der Exspiration
schlieflen sich Ventile zwischen Saccobronchien und Sicken, und die
ausgeatmete Luft dringt direkt durch die grofien Bronchien nach
auflen. Auf die Einzelheiten der dafiir notwendigen Ventilstellungen
ist PorTIER nicht eingegangen.

Ausdriicklich sei noch hervorgehoben, dafi die Existenz der hier
erwihnten Ventile anatomisch noch nicht sichergestellt ist. Es diirfte
sich dabei eher um Schleimhautfalten und Klappen (DOTTERWEICH
1930) handeln als um Sphinkteren. Das Vorhandensein der oft
erwihnten Muskelringe um die Bronchienmiindungen konnte niemals
nachgewiesen werden und alle diesbeziiglichen Angaben (EBERTH 1869,
G. Fiscuer 1905, F. E. ScHuLzE 1910) sind nicht in vollem Umfange
beweiskriftig.

Die Giiltigkeit der hier dargestellten Theorien soll im folgenden
so nachgepriift werden, dafl wir zundchst im Hinblick auf diese Vor-
stellungen das bisher ermittelte physikalische und chemische Tat-
sachenmaterial zusammenfassend iibersehen und dann auch die
Resultate experimenteller Eingriffe zur Kldrung der strittigen Einzel-
fragen heranziehen.

II. Das physiologische Tatsachenmaterial.

1. Die Druckschwankungen im Atmungsapparat.

Der Beginn der experimentellen Erforschung der Luftsackfunktion
wurde von der Frage beherrscht, ob die in jeder Atmungsphase auf-
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tretenden Druckschwankungen in allen Teilen des respiratorischen
Apparates gleichsinnig verlaufen, oder ob ein Antagonismus zwischen
den thorakalen und den iibrigen Sicken besteht. Die letzte Auf-
fassung, die auf PERrRAULT (1689) zuriickgeht und zur Grundlage
mehrerer Theorien gemacht wurde, kann heute als widerlegt gelten.
Direkte manometrische Messungen haben -eindeutig gezeigt, dafl die
exspiratorische Druckerhohung und die inspiratorische Drucksenkung
vollkommen gleichsinnig in allen Luftsicken und in der Luftrohre
auftreten (BAer 1896, Soum 1896, DuBois 1898, Francois-Franck
1906, VICTOROW 1909).

Uber die GroBe dieser Druckschwankungen sind wir nur unge-
niigend unterrichtet. Bei Untersuchungen an abdominalen Sicken
der Taube bestimmte BEERENS (1933) die Hohe der inspiratorischen
Druckerhéhung auf + 0,5 cm Wasser, der inspiratorischen Erniedri-
gung auf — 0,5 cm Wasser; die entsprechenden Zahlen fiir die Trachea
sind 4+ 0,3 cm. Von Zeit zu Zeit traten bei seinen Versuchstieren
verstirkte Exspirationsstofie, verbunden mit Schluckbewegungen,
auf. In diesen Fillen stieg der Exspirationsdruck in den abdomi-
nalen Sicken bis -+ 5cm und 4 10 cm Wasser, der negative In-
spirationsdruck bis — 2 cm. Nahere Einzelheiten iiber diese wichtigen
diskontinuierlichen Druckschwankungen sind noch nicht bekannt
geworden.

Die Registrierung der Druckanderungen erfolgte meist mit Hilfe MAREY-
scher Kapseln und eines Kymographions. Aus den so erhaltenen Kurven
hat man die Dauer der In- und Exspirationsphase ablesen wollen, jedoch
sind die gewonnenen Resultate sehr uneinheitlich. Nach BAERrR ist die
Inspiration etwas langer als die Exspiration (Verhdltnis wie 13: 12), nach
SouM ist sie kiirzer (Verhaltnis wie 3 : 4) und nach BEERENS betrigt sie nur

1/, der Ausatmungszeit. Das verschiedene Verhalten der Tiere mag durch
Fehler der einen oder der anderen Methode bedingt sein.

Die wenigen bisher festgestellten Daten zeigen deutlich, daf} eine
vollkommene Auswertung der Moglichkeiten, die die graphische
Registrierung und das Studium der Druckschwankungen bietet, noch
nicht vorgenommen worden ist. Die wenig gekldrten Fragen der
Atemmechanik haben von dieser Seite aus noch manche Forderung
zu erwarten.

2. Der normale Gasgehalt der Luftsicke.

Fiir die Beurteilung des Weges, den der Atmungsstrom in Lunge
und Luftsicken nimmt, ist die Kenntnis von der Zusammensetzung
des Luftsackinhaltes von grofier Wichtigkeit. Die ersten brauchbaren
Analysen wurden von SouM (1896) durchgefiihrt; sie blieben lange
Zeit die einzigen, bis DoTTERWEICH (1933) ihnen einige weitere
Angaben hinzufiigte. Die Resultate dieser Autoren sind in folgender
Tabelle zusammengefafit (Tabelle 1).
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Tabelle 1.
Mittelwert CO,-Wert
. Zahl d
Luftsack Terart CO, 0, hochster | tiefster V:rsucl?; Autor
abdominaler Ente | 2,71 {17,14] 3,75 | 2,10 5 Soum
' . 2,30 |18,15] 3,40 | 0,90 I1 DOTTERWEICH
prathorakaler . 3,78 115,59 4,19 | 3,12 4 Soum
. Taube| 5,03 |15,18] 5,35 | 4,71 2
interklavikuldarer | Ente | 6,50 [11,90] 6,90 | 5,70 5 DOTTERWEICH
" Taube| 6,38 |12,78| 7,63 | 4,32 3 Soum

Es geht aus ihnen hervor, daf} in keinem der Sicke atmospharische
Luft anzutreffen ist, dafl aber in den abdominalen Sicken stets

Tabelle

21

Zusammensetzung des Gases in den
abdominalenLuftsidcken bei Tauben.

Nr. |Gewicht|Volumen
Datum des d;i_szs' Co;% | 0.%
Versuchstieres | 1In ccm

18. 4. 32 1| 5328 1,25 | 1,74 | 19,13
18. 4. 32 I — | 1,20 | 4,66 | 15,32
20. 4. 32 2 | 688g] 0,85 | 5,15 | 15,89
20. 4. 32 2 — | 1,30 | 4,55 | 15,72
25. 4. 32 3 | 64581 4,00 | 1,29 | 16,50
28. 4. 32 I |5328| 1,60 | 4,59 | 14,58
28.4.32 | 4 |4508| 1,55 | 3,54 | 17,14

5.5.32 | 3 6458 1,60 | 3,34 | 17,71

5:5-32 I 53281 3,00 | 2,93 | 17,41
I1.6. 32 8 | 425 3.50 | 4,96 | 15,69
21. 6. 32 7 | 569g| 1,60 | 3,21 | 16,84
30. 6. 32 8 1,80 | 2,91 | 17,94
21.7.32 | 10 1,50 | 4,14 | 16,81
24.7.32 | II 1,90 | 3,52 | 17,22

6.1.33 | 12 2,00 | 2,03 | 18,26
16.1.33 | 14 | 6758 | 2,80 | 3,24 | 15,43
12.2.33 | 17 2,00 | 2,32 | 16,50
23.2.33 | 20 |318g| 1,80 | 2,25 | 16,65

1.3.33 | 21 | 31781 2,00 | 3,22 | 17,19
18.5.33 | 23 |349¢g] 1,50 | 3,60 | 16,27
24.5.33 | 24 | 3758 1,60 | 2,31 | 17,62
22.6.33 | 27 1,80 | 4,80 | 16,00
22.6.33 | 21 2,20 | 3,08 | 17,66
22.6.33 | 21 1,80 | 2,98 | 17,86
30.6.33 | 20 | 4238]| 1,70 | 2,68 | 18,11
30.6.33 | 30 |350g! 1,80 | 3,10 | 17,62

niedrigere CO,-Werte auf-
zutreten pflegen als in den
anderen Sicken.

Wegen der auflerordent-
lichen Bedeutung solcher
Untersuchungen fiir die
Frage der Vogelatmung
hielt ich es fiir notwendig,
Gasanalysen in groflerem
Umfange durchzufithrenund
dabei besonderen Wert auf
eine verbesserte, vollkom-
men einwandfreie Technik
zu legen. Im physiologischen
Laboratorium des Collége de
France in Paris stand meiner
Mitarbeiterin A. PLANTEFOL
und mir der von L. PLANTE-
FoL konstruierte Mikroana-
lysenapparat (1933) zur Ver-
fiigung. Seine Genauigkeitist
eine auflerordentliche, sie be-
tragtfiir 1 ccm 1Tausendstel.

Ausfiihrliche Vorversuche
haben wir zur Losung der Frage
angestellt, ob der bei der Gas-
entnahme entstehende Unter-
druck eine Kompensation not-
wendig macht, um das Ein-

strémen fremden Gases in den
Luftsack zu vermeiden. Zu

diesem Zweck verglichen wir Gasproben, bei deren Entnahme durch gleich-
zeitige Injektion einer entsprechenden Fliissigkeitsmenge das Auftreten einer

1 Ausfiihrlicheres Tabellenmaterial befindet sich fiir die Mehrzahl der
hier behandelten Fragen in der Originalarbeit von SCHARNKE und PLANTEFOL.
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Druckerniedrigung unmdéglich
gemacht worden war, mit sol-
chen, die ohne diese Vorsichts-
mafregel entnommen worden
waren. Es zeigte sich dabei,
daB beide Methoden praktisch
die gleichen Werte ergaben,
so daf3 also die Durchfithrung
eines Druckausgleiches sich als
unnotig erwies. Es konnen
sogar im Gegenteil, infolge
Auslésung eines Hustenreizes
durch die eingespritzte Fliissig-
keit, Stérungen des Atem-
geschiftes auftreten, die ab-
norme Werte fiir den Prozent-
gehalt an CO, und O, ergeben.
Wie wenig das Einstrémen
fremden Gases bei der Punktion
zu fiirchten ist, geht auch aus
folgendem Versuch hervor. Wir
entnahmen mit einer beson-
deren Apparatur unmittelbar
hintereinander einem abdomi-
nalen Luftsack sechs getrennte
Gasproben von zusammengccm
und anaylsierten dieerste, dritte
und letzte Probe. Es zeigten
sich dabei nur: ganz minimale
Unterschiede (CO, 4 0,05 %,
O, + 0,22 %), so daB praktisch
der erste entnommene Kubik-
zentimeter die gleiche Zusam-
mensetzung hatte wie der letz-
te — eine sehr bemerkenswerte
Tatsache. Nahere technische
Einzelheitensind in derOriginal-
arbeit (1933) nachzulesen.

Ergebnisse der Analysen
bei Tauben. Alle unsere bei
Tauben gewonnenen Werte
sind in den Tabellen 2—¢
zusammengefafit. Es er-
gaben sich fir jeden der
untersuchten Sickel eine
bestimmte Variationsbreite
und charakteristische Mittel-
werte. Die gefundenen Werte
fur CO, lagen

Tabelle 3.
Zusammensetzung des Gases in den
prithorakalen Luftsicken bei Tauben.

Nr. |Gewicht|Volumen
Datum - d;‘rg‘f' co,% | 0.%

Versuchstieres | in ccm
18. 4.32 1 |5328| 2,7 | 576 13,23
28. 4.32 | 4 |4508| 2.5]6,07]1399
5. 5.32 | 3|6458] 2 |6,34]13,88
5- 5-32 I |5328]| 2 5,90 | 14,52
4. 6.32 | 6 |3968| 2,5 5,97 13,46
28. 7.32 8 | 4258 =2 3,89 | 16,59
20.12.32 | 12 | 2868 =2 5,0I | 15,63
II. 1.33 | 12 |202g| 1,8 | 4,78 | 14,08
12. 6.33 | 23 |3498| 1,7 | 5,00 | 14,56
12. 6.33 | 24 | 3858 2 | 413 1574
12. 6.33 | 21 |328g| 2 4,69 | 14,02
17. 6.33 | 24 (3858 2,2 | 4,14 | 17,97
22. 6.33 | 26 1,9 | 435 | 14,79
3- 7-33 | 31 | 480g| 2 | 4,58 ] 15,96
3- 7-33 | 32 12908 1,9 | 4,21 | 15,63

Tabelle 4.

Zusammensetzung desGasesiminter-
klavikularen Luftsack bei Tauben.

Nr. |Gewicht [Volumen
Datum - d;‘g):s‘ c0.% | 0.%
Versuchstieres | 1n ccm
20. 4. 32 2 |688g| 0,91 4,85 15,16
25.4.32 | 3 |6458| 1,5 ] 3,46 13,48
28. 4. 32 15328 I 4,98 | 14,63
28. 4. 32 4 | 450g| 1,8 | 3,58 | 16,47
5.5.32 | 3 |6458| 2 5,54 | 15,20
5.5.32 | 1 |5328] 0,8 | 539 14,41
28. 7. 32 8 2,5 | 4,32 | 15,74
16.1.33 | 14 | 6758 1,6 | 3,72 | 15,57
2.2.33 | 16 | - 3 5,06 | 16,07
2.2.33 | 15 2 3,45 | 16,22
12.2.33 | 18 | 4508 1,8 | 3,72 | 15,94
21.2.33 | 19 | 483g]| 1,8 ] 2,87 | 18,47
23.2.33 | 20 |318g| 1,5 | 3,64 | 14,36
7-5-33 | 13 | 5148 2 4,50 | 15,11
7.5.33 | 20 | 327¢ 1,5 | 6,40 | 14,26
18.5.33 | 23 | 3498 1.5 | 597 | 14,62
24.5.33 | 24 |3758| 1.8 | 448 | 14,74
4-7-33 | 29 | 4238| 1,6 | 3,94 | 15,68
4-7-33 | 33 3268 1,5 ] 4.62] 1507

! Wir wihlten fiir unsere Untersuchungen von den thorakal gelegenen
Sicken den prathorakalen aus, der wesentlich leichter zugénglich ist als

der postthorakale.
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fiir den abdominalen Sack (26 Gasproben) zwischen 1,29 und 5,15%
. » interklavikuliren Sack (19 " ) ’ 2,87 ,, 6,40%
. » Pprathorakalen Sack (15 ), ) ) 3,89 ,, 6,34%

Als Mittelwerte ergeben sich:

COy % Oy %

Abdominaler Sack . . . . . . . . 3,22 16,28
Interklavikuldrer Sack . . . . . . 4,45 15,43
Priathorakaler Sack. . . . . . . . 4,98 14,93

oder in runden Ziffern bei gleicher Reihenfolge der Sicke
firCo, . . . .. 3% 4,50 % 5%

firO,. . . . . . 1650% 15,50 % 15%

Die fiir die priathorakalen Sicke und den interklavikuldren Sack
errechneten Mittelwerte entsprechen sicher den natiirlichen Ver-
haltnissen. Trotz der verhiltnismiflig geringen Zahl der Analysen

s ist die Hiufigkeitskurve,
5 die sich fiir die Gaswerte
s, W\ dieser Sicke ergibt, einiger-
N R . ﬁ\ mafien regelmiflig (Abb.4).
N | IR VA Grundsétzlich anders ist es
8’ 717 X[ | beim abdominalen Sack.
7 /"' ‘./L \\ XY\_ Hier evweist sich die Varia-

0 BT B 18 T V4§ 556 45%02% tionskurve auffallenderweise
abdominale Lufrsicks als eine Kurve mit zwei

———=inferklavikuldre Lufisdcke . ; .
—-—praethorakale Luffsdoke Gipfeln. Der eine umfafit

Abb. 4. Hiufigkeitskurven der CO,-Werte in den drei unter- die Werte zwischen 3 %
suchten Luftsicken. Auf der Abszisse ist der Prozentgebalt und 3}5 %’ der andere die-
an CO,, auf der Ordinate die Zahl der festgestellten Fille . . . h d
{von 0,5 zu 0,5%) eingetragen. Die Frequenzkurve fiir den Jenlgen. ZWISC elfl 4:5 un
abdominalen Sack zeigt deutlich zwei Gipfel. 5%, zwischen beiden klafft

eine Liicke. Der errechnete
Mittelwert hat also fiir den abdominalen Sack nur geringe Bedeutung.
In Wirklichkeit sind die gefundenen Werte auf zwei Gruppen verteilt,
die eine mit tiefen Werten oft unter 3% und eine zweite mit
hohen Werten iiber 4,5%. Dabei wird der erste Kurvengipfel der
niederen Prozentzahlen aus sechs Werten gebildet, derjenige der
hoheren aus fiinf Werten; beide Maximalregionen zeigen also die
gleiche Anhiufung von Analysenergebnissen. Versuchsfehler sind,
wie wir durch besondere Kontrollen feststellten, ausgeschlossen. Es
mufB als gesichert angesehen werden, dafl der Gasgehalt der abdo-
minalen Sicke eine sehr verschiedenartige Zusammensetzung auf-
weisen kann.

Die Konstanz der Werte beim Einzeltier. Es mufl hier die Frage
aufgeworfen werden nach der Bedeutung der so sehr unterschied-
lichen Werte bei den verschiedenen Tieren (vgl. Tabellen 2—j).
Sind sie Zufallsergebnisse und schwankt der CO,- und O,-Gehalt
bei ein und demselben Tier vom einen Augenblick zum andern?
Oder ist im Gegenteil die Gaszusammensetzung konstant und existiert
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ein bestimmtes Niveau, durch das sich ein Tier von dem anderen
unterscheidet? Fiir die letzte Annahme spricht das Ergebnis eines
Versuches, den wir an einer Taube mit relativ hohem CO,-Gehalt
in den abdominalen Luftsicken vornahmen. Finf aus dem rechten
abdominalen Sack innerhalb 2 Stunden entnommene Proben ergaben
ganz und gar feste Werte fiir CO, und O,. Die Schwankungen um
den Mittelwert sind vollkommen minimal und betragen

fiir CO;, £ 0,07%

, Oy +0,15%

Tabelle 5.

Wiederholte Proben im gleichen Luftsack in kurzem Abstand
Taube Nr. 10. Gewicht 233 g. 21.7.32.

Zeitliche Folge Gi:slzé‘;’rl:e €O, % 0,%

o 1,5 4,14 16,81

Luftentnahme im rechten 30 Minuten 1,5 4,14 16,86
) Abdominalsack 1 Stunde 1,6 4,17 16,80
1 Stunde 20 Sekunden 1,4 4,04 16,61

2 Stunden 1,5 4,04 16,60

Eine Bestitigung der Annahme einer gewissen Konstanz der Gas-
konzentration scheint auch aus einem Vergleich hervorzugehen
zwischen Resultaten, die im Abstand von mehreren Tagen bei ein
und demselben Tier gewonnen wurden. Die in Tabelle 6 wieder-
gegebenen Werte sind recht iibereinstimmend fiir den interklavi-
kuldren, prithorakalen und rechten abdominalen Sack, weniger fiir
den linken. Ebenso zeigen vergleichende Untersuchungen im pri-
thorakalen Sack verschiedener Tiere, dafl die angetroffenen Gas-
konzentrationen im Laufe mehrerer Tage nur in recht engen Grenzen

Tabelle 6. Taube Nr. 1. Gehalt verschiedener Sicke an CO, und O,
an verschiedenen Daten.

Abdominaler Sack Interklavikulirer Sack Prathorakaler Sack

Datum co, | o, Datum | €O, 0, Datum | CO, | 0,

18. IV. (rechts) | 4,66 | 15,32 |28.IV.| 4,98 | 14,63 |18.1V.| 5,76 | 13,23
28. IV. (rechts) | 4,59 | 14,58 | 5. V.| 5,39 | 14,41 | 5. V.| 5,90 | 14,52
18. IV. (links) | 1,74 | 19,13
5. V. (links) | 2,93 | 17,41

Tabelle 7. Analysen im priathorakalen Sack bei drei Tauben an
verschiedenen Daten.

Taube 1 Taube 12 Taube 24

Datum | CO,% | 0,% Datum | €0,% | 0,% Datum ‘co,% 0,%

18.IV. | 5,76 | 13,23 | 20. XII. | 5,01 | 15,63 | 12. VI. | 4,13 | 15,74
5. V. 1590 | 14,52 | 11. 1. | 4,78 | 14,08 17. VL. | 4,14 | 17,97
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schwanken, wenn die Auflenbedingungen (gleiche Stalltemperatur,
beschrinkte Bewegungsmoglichkeit usw.) einigermaflen konstant
bleiben (Tabelle 7).

Jedes der Tiere weist, besonders was die Héhe der CO,-Konzen-
tration anbelangt, einigermaflen feste Werte auf, die es von anderen
Individuen unterscheiden.

Resultate an anderen Versuchstieren. Um Vergleichswerte zu ge-
winnen, haben wir auch einige Gasproben in den Luftsicken einer
Hausente und eines Pelikans (Pelicanus erythrorhynchus L.) aus-
gefiihrt, bei letzterem auch in den subkutanen Luftzellen der Brust-
region. Es zeigte sich deutlich, dafl die Resultate durchaus den an
Tauben gewonnenen vergleichbar sind. Sehr klar war auch hier
der betrichtliche Unterschied zwischen dem CO,-Gehalt des abdo-
minalen Sackes einerseits und des interklavikuldren und prithora-
kalen Sackes andererseits.

Die Luft in den subkutanen Gaszellen ist sehr arm anCO, (1,23 %).

Schiuffolgerungen aus den Ergebnissen der Analysen. In Uber-
einstimmung mit den bereits vorliegenden Befunden von Soum und
DoTTERWEICH zeigte sich auch in unseren Analysen, dafl beim gleichen
Tier die CO,-Konzentration im abdominalen Sack stets geringer ist
als in den vorderen Sicken. In manchen Fillen sind die in den
hinteren Sicken gefundenen CO,-Werte so tief, dal man ein Ein-
stromen atmosphirischer Luft im Sinne von BRANDEs und BETHE
annehmen muf.

Dafl in solchem Fall tiberhaupt CO, in den Sicken gefunden
werden kann, spricht nicht gegen diese Theorie und kann auf zwei
Ursachen zuriickgefithrt werden. Die eine ist die Existenz des
,,schidlichen Raumes‘. Bei jeder Exspiration bleibt ein Teil der
ausgeatmeten Luft in der Trachea zuriick, um bei der folgenden
Finatmung, der Frischluft beigemengt, von neuem in das Lungen-
Luftsacksystem einzutreten. Verkleinert man experimentell durch
Tracheotomie den schidlichen Raum, so kann man als Folge ein
Absinken der Kohlendioxydwerte im abdominalen Sack beobachten
(vgl. S. 202). Der zweite Grund fiir das Auftreten von Kohlendioxyd
beim Einstromen sog. Frischluft ist die Diffusion dieses Gases aus
dem umliegenden Gewebe durch die Wandungen in den Sack hinein.
Dafi diese Passage prinzipiell moglich ist, kann man experimentell
leicht dadurch nachweisen, dafl man ein CO,-reiches Gasgemisch in
die Leibeshohle einspritzt und dann die Anderungen im Gasgehalt
der abdominalen Luftsicke durch eine Serie von Proben verfolgt:
eine Erhohung der CO,-Werte ist stets die Folge.

Andererseits haben wir neben niedrigen CO,-Konzentrationen eine
Serie hoher Werte festgestellt (fiinf zwischen 4,5 und 5%, einer
5,15%), deren Auftreten unter keinerlei Umstanden mit der Theorie
von BRANDES zu vereinbaren ist und eher durch die Annahme von
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PorrtIER erklirt werden konnte. Es ist unmoglich, eine Konzentration
von 1,20% und 5,15% auf ein- und dieselbe Funktion der Luftsicke
beim Atemgeschift zuriickzufithren. Die Variabilitit der Resultate
zeigt, dafl nicht schlechthin die einc oder andere Theorie als giltig
angesehen werden kann.

3. Die Zusammensetzung der Ausatmungsluft und die
VentilationsgroBe.

Die Frage, in welchem Ausmafl die einzelnen Luftsdcke an der
Durchliftung des Atemapparates beteiligt sind, kann nur durch
experimentelle Versuchsanordnungen nachgepriift werden, und ihrer
Beantwortung ist ein besonderes Kapitel gewidmet. Hier soll nur
im Vergleich zum Gasinhalt der Luftsicke die Zusammensetzung
der Ausatmungsluft besprochen werden und die Grofie der gesamten
Ventilation.

Einige Angaben Souwms sind, den tiefen respiratorischen Quotienten
nach zu urteilen, mit fehlerhafter Methode gewonnen und sollen
deshalb hier nicht beriicksichtigt werden. Fir Enten gibt DoTTER-
weICH einige Zahlen; er fithrte zur Verkleinerung des schidlichen
Raumes eine Hohlsonde bis an die Syrinx und analysierte die ge-
sammelte Luft einiger Exspirationen mit einem HALDANE-Apparat;
er fand unter solchen Bedingungen in drei Proben 4,0—5,3—5,4% CO,
und 14,2—13,5—13,3% O,.

Mit einer anderen Methode habe ich zusammen mit A. PLANTEFOL
Gaszusammensetzung und Ventilationsgréfie bei Tauben untersucht.
Es gelang, eine gut passende Gasmaske zu konstruieren, die mit
Riickschlagventilen fir Ein- und Ausatmung versehen wurde; die
Exspirationsluft wurde in einem leichten Gasometer aufgefangen und
mit einem Spezialapparat von L. PLaANTEFOL fiir 100 ccm (Genauigkeit
s000) analysiert. Die gewonnenen Daten lassen sich folgendermaflen
zusammenfassen:

Die Ventilationsgrofie schwankt in der Stunde zwischen 8 Litern
und 15,5 Litern, und zwar ist diese Variation einigermafien pro-
portional der Grofie der Versuchstiere. Der CO,-Gehalt betrigt im
Durchschnitt angendhert 4,20%, er steht also etwa in der Mitte
zwischen den Konzentrationen des abdominalen Luftsackes einerseits
und der vorderen Sicke andererseits; als extreme Zahlen wurden
2,40% und 5,15% gefunden. Die Zahl der Atemziige in der Minute
schwankt unter normalen Bedingungen zwischen 24 und 66, im Durch-
schnitt betrdgt sie 40. Der respiratorische Quotient unserer Tiere
lag bei guter Erndhrung etwas unter 0,85. Der Stoffwechsel (fiir
Kilogramm und Stunde) schwankte entsprechend der Gréfie der
Tauben zwischen 3,2 und 7,2 Kalorien.

Das Volumen einer Inspiration konnten wir im Mittel auf 4 ccm
berechnen (Soum 4,35 ccm, Victorow 2—6 ccm). Den schidlichen
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Raum bis zum Lungenhilus bestimmte ich fiir eine mittelgrofie Taube
durch Quecksilberfiillung auf 2cecm. Er ist halb so grofl wie das Inspi-
rationsvolumen und bedingt also im Vergleich zu Sdugern eine wesent-
lich stirkere Verschlechterung der Einatmungsluft. Die Folgen seiner
Ausschaltung werden in einem der nichsten Kapitel besprochen werden.

4. Die Blutgase.

Die Kenntnis der Blutgase ist nicht nur fiir das Verstindnis des
erhohten Energiewechsels der Végel, sondern auch fiir die spezielle
Frage nach dem Weg der Atemluft von Bedeutung. PoRTIER hat
seine Theorie in erster Linie aus der von ihm errechneten Sauerstoff-
spannung in der Lunge abgeleitet. Wihrend bei den Siugetieren
die eintretende Frischluft sich mit der stagnierenden Atmosphére
des Alveolargebietes mischt, soll beim Vogel nach der Meinung der
modernen Theorien die Luft nur in einer Richtung durch die Lunge
streichen und den an CO, angereicherten Lungeninhalt vor sich her-
treiben, ohne sich ihm beizumengen. Es miissen demnach Gebiete
eines hohen Sauerstoffdruckes in der Lunge entstehen, der seinerseits
fir die O,-Spannung im arteriellen Blut und den Gasaustausch im
Gebiet der Korperkapillaren von entscheidender Bedeutung sein
miifite. Andererseits konnte auch daran gedacht werden, dafl unter
Verzicht auf eine erhéhte Sauerstoffspannung eine andere Einstellung
des Gleichgewichtes zwischen Sauerstoff, Himoglobin und Oxy-
hdmoglobin zum gleichen Endeffekt fiilhren konnte.

Die alten Blutgasanalysen von JOLYET (s. WINTERSTEINs Hand-
buch) sind in neuerer Zeit durch die ausgezeichneten Untersuchungen
von WastL und LEeINErR (1931) iiberholt worden. Es zeigte sich,
daf3 die Dissoziationskurve des Sauerstoffes beim Vogel bei gleicher
CO,-Spannung und den physiologischen Temperaturen im Vergleich
zum Sduger stark nach rechts verschoben ist. Bei geringerer Affinitét
des Vogelhdmoglobins zum Sauerstoff ist bei gleichen Sittigungsgraden
die O,-Spannung ganz wesentlich erhéht. Bei einem Sattigungsgrad
von 50% (Entladungsspannung) ist sie bei der Taube (429 doppelt
so hoch wie beim Sduger (37° und dementsprechend ist auch das
Druckgefille bei der Gewebsatmung im Kapillargebiet ganz erheblich
grofler. Nach der Ladungsspannung zu verringert sich die Differenz.

Ferner sind folgende Daten von Wichtigkeit:

Gans Ente Taube
Sauerstoffspannung des arteriellen Blutes 91 —95 mm 96—112 mm
' ,» venosen ,, 55—57mm 35— 40 mm
Sauerstoffsittigung des arteriellen . 96—07% 96 % 96,5 %
" ,, vendsen v 69,4—73 % 38,6 % 38,6 %
Die Sauerstoffkapazitit betrigt bei der
Gans . . . . . . 19,8% Waldkautz . . . . 19%
Ente . . . . . . 16,0% Saatkrdhe . . . . 16,0%

Taube . . . . . 20% Aaskrdhe . . . . . 17,75%
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Eine theoretische Berechnung der Sauerstoffspannung in der Vogel-
lunge hat PorTIER aufgestellt. Da nach seiner Annahme alle Sicke
Frischluft in die ihnen angeschalteten Lungenteile saugen, die ihrer-
scits die bereits verbrauchte Luft in die Sicke abdringt, miifite
praktisch die Sauerstoffspannung in den Lungen derjenigen in der
freien Atmosphire gleichkommen. Unter der Voraussetzung, daf}
auch durch die Kapillaren der reinigende Luftstrom streicht (?) und
bei der Annahme einer Wasserdampfspannung von 65 mm ergeben
sich folgende Spannungszahlen fiir einen Vergleich zwischen Vogel
und Siuger:

Vogel Sauger

(16‘0_— 65) X 21 146 mm (760 — 65) X 14,02

100 100

Die Hohe des Sauerstoffdruckes wire also in Meereshéhe um
48,7 mm zugunsten des Vogels verschoben. In ihrer vollen Bedeutung
wiirde sich diese Differenz jedoch erst in groflen Hohen auswirken,
woflir PorTIER theoretisch folgende Werte ermittelte (Tabelle 8).

= 97,30 mm

Tabelle 8. Theoretische Berechnung des O,-Druckesinder
Vogel- und Saugerlunge in verschiedenen Héhenlagen.

Sauerstoff- Sauerstoff- Differenz
Hoh Luftdruck spannung in | spannung in zwischen
ohe in mm Hg der Vogel- der Sauger- Vogel und
lunge in mm | lunge in mm Sauger
o 760 146 97,30 48,7
2333 m (Pik von Teneriffa) 600 112,35 74,90 37,45
3333 m (Col d’Olen) 540 99,35 66,50 33,25
5000 m (Monte Rosa) 440 78,75 52,50 26,25

Es wire also bei der Existenz des von PorTIER vertretenen Luft-
weges die Sauerstoffspannung in der Vogellunge bei 3000 m héher
als bei einem Sduger in Meereshéhe. Das Hamoglobin bliebe mit
Sauerstoff gesittigt, und das Fehlen von CO, wiirde eine voll-
kommenere Beladung der roten Blutkérperchen mit O, erméglichen.

Ein abschlieBendes Urteil iiber die von PORTIER postulierte erhéhte
O,-Spannung 1i8t sich nach den Untersuchungen von WasrtL und LEINER
noch nicht bilden, jedoch ergeben sich einige Anhaltspunkte. Seit den
klassischen Versuchen von A. und M. KroGgH (1910) ist bekannt, daB die
Beziehungen zwischen den Gasdrucken im Arterienblut und der Alveolarluft
die allerengsten sind; die CO,-Spannung ist praktisch gleich, die Sauerstoff-
spannung im Arterienblut derjenigen in den Alveolaren etwas unterlegen,
jedoch nicht mehr als 15—20 mm. So betrigt beispielsweise beim Menschen
unter normalen Versuchsbedingungen und bei Koérperruhe in Meereshéhe
die arterielle O,-Spannung im Mittel 91 —99 mm, der alveolire Sauerstoff-
druck 100—110 mm. Bei den Vogeln gehort nun die arterielle O,-Spannung
durchaus der gleichen GroéBenordnung an (Gans 91—96 mm, Ente 95 bis
112 mm). Wenn man auch bei ihnen physikalisch-chemischen Gesetzen den
Vorrang bei der Gasaufnahme zuschreibt und ruhende, narkotisierte (!)
Vogel mit ruhenden Saugern vergleicht, so kann man aus dieser Gegen-
iiberstellung ableiten, daB die Sauerstoffspannung in der Vogellunge zum
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mindesten nicht héher zu sein braucht als bei Sdugern — wobei dahingestellt
bleiben muB, ob ein solcher Analogieschlufl berechtigt ist. Nimmt man als
Vergleichsbasis gleiche Sauerstoffsdttigung, so ergibt sich, da8 die Ladungs-
spannung nach WAsTL und LEINER stets hoher ist als im Siugerblut. Die
Autoren begniigen sich aber in ihren weiteren Ausfiihrungen mit der Fest-
stellung, daB die Sauerstoffspannung des Blutes noch weit innerhalb der
in den Lungen herrschenden Sauerstoffspannung liegt, so daB3 sich keine
Schwierigkeiten fiir eine Sattigung des Blutes mit O, aus der besonderen
Form der Dissoziationskurve ergeben. Direkte Zahlen werden aber nicht
genannt, und so werden erst zukiinftige Messungen iiber die Hohe der Sauer-
stoffspannung in der Vogellunge entscheiden koénnen. Jedenfalls ergibt
sich hier ein zukunftsreicher Weg fiir die Beurteilung der Giiltigkeit der
PortieErschen Theorie,

III. Experimentelle Untersuchung tiber die Ventilation der
Luftsécke.

Die im vorigen Abschnitt mitgeteilten physiologischen Daten
fithrten weder zu einer Bestitigung noch zu einer Widerlegung der
eingangs erorterten Theorien; die anfinglich berechtigte Hoffnung,
aus den Analysen des Luftsackinhaltes sichere Schliisse zu ziehen,
wurde durch die Vielfiltigkeit der Resultate vereitelt. Die Ergebnisse
besonderer experimenteller Versuchsanordnungen zeigen klarer, wie-
weit und in welcher Form die Ventilation des Atmungsapparates
mit dem Vorhandensein von Luftsicken verkniipft ist. Die zur
Kldrung dieser Beziehungen angestellten Experimente sind mit ver-
schiedener Fragestellung durchgefithrt worden. Am naheliegendsten
war es, die aktive Beteiligung der Luftsicke an der Ventilation zu
iiberpriifen und zu ermitteln, von welcher Bedeutung ihr Vorhanden-
sein fiir den Ablauf dés normalen AtemgescHaftes ist. Die experimen-
telle Ausschaltung der Luftsicke ist jedoch in allen Fillen ein schwerer
Eingriff in das Leben des Versuchstieres und von so vielen patho-
logischen Nebenerscheinungen begleitet, dafl die gewonnenen Resultate
unsicher erscheinen miissen. Wesentlich weiter fiihrt die passive
Formulierung unserer Fragestellung, indem man nachpriift, ob die
einzelnen Luftsicke tberhaupt von der Ventilation berithrt und in
welchem Ausmaf} sie beim Atemgeschiaft durchliftet werden. Die
Grofie der Durchliiftung mufl dann als Mafistab fiir die Beteiligung
des Sackes an der Ventilation gelten. Ferner gehoren in diesen
Zusammenhang die speziellen Untersuchungen iiber den Weg der
Atemluft in Lunge und Luftsicken und die Frage nach dem Einflufi
des schidlichen Raumes und den Folgen seiner Ausschaltung.

1. Experimentelle Ausschaltung der Luftsédcke.

Die geringe Grofle der Vogellunge und die sparliche Elastizitit
des Gewebes sowie das Fehlen einer Pleurahohle mit negativem Druck
haben viele Autoren veranlafit, in der Lunge selbst nur die Stitte
des Gasaustausches zwischen Luft und Blut zu erblicken und die
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gesamte Ventilation einer rhythmischen, durch das Spiel der Brust-
und Bauchmuskeln bedingten Erweiterung und Verengerung der
Luftsicke zuzuschreiben; der Lunge selbst sollte die Moglichkeit
jeder Voluminderung abgehen. SarpeEy (1847) und Baer (1896)
seien als die wichtigsten Verfechter dieser Annahme genannt.

Die Frage, ob tatsichlich unter allen Umstdnden die Ventilation
des Atemapparates lediglich durch die Luftsicke gewahrleistet wird,
ist schon vor cinigen Jahrzehnten gelost worden. Soum (1896),
SieFERT (1896) und Victorow (1909) wiesen nach, dafl fir kiirzere
und lidngere Zeit die Lunge durch ihre eigenen Volumschwankungen
den Gaswechsel aufrechterhalten kann. Die {ibereinstimmenden
Ergebnisse dieser Autoren zeigten folgendes:

a) Fine Taube kann mehrere Stunden am Leben bleiben und
atmen, wenn ihr in breitester Weise die Brust-Bauchhghle ersffnet
ist und samtliche Luftsicke zerstért sind.

b) Die Ventilation durch die Trachea hort unter solchen Versuchs-
bedingungen auf, und der Erfolg des Experimentes tritt auch bei
Abschniirung der Luftrohre ein; die sich erweiternde Lunge empféngt
die Luft durch dic Ostien.

¢) Es gelingt, die Luftsicke mehr oder weniger vollstindig mit
Wattekiigelchen auszufiillen, die in der Folge einen festen Watte-
pfropf bilden und so das Volumen des Sackes sehr wesentlich redu-
zieren. Die wochenlang so lebenden Tiere zeigen keine oder nur
geringe Atemnot. ‘ ‘

Trotz der sehr rohen Versuchsanordnung kann man aus diesen
Experimenten schlieflen, daf§ die Lunge prinzipiell selbst zu Volum
schwankungen befihigt ist. Nichts sagen sie jedoch aus iber die
Bedeutung der Luftsidcke fiir die normale Ventilation des Apparates.
Um dieser Frage niherzukommen, habe ich mit A. PLANTEFOL eine
neue Versuchsmethode ersonnen und angewendet, deren Resultate
uns wichtige Hinweise geben.

2. Die Einspritzung von Gasen in die Luftsicke und ihre Ergebnisse.
Gaseinspritzungen stellen eine wesentlich vollkommenere Methode
zum Studium der Ventilation der Luftsicke dar. Ihre Anwendung
kann schr verschiedenartig gehandhabt werden. Die einfachste
Methode besteht darin, in den Sack ein bestimmtes Volumen eines
dosierbaren Gases einzuspritzen und dann durch aufeinanderfolgende
Proben dic Anderung der Zusammensetzung des Luftsackinhaltes zu
bestimmen. Wenn der Sack bei jeder Inspiration ein bestimmtes
Volumen Gas aufnimmt und bei der Ausatmung eine entsprechende
Menge seines Inhaltes abgibt, so mufl das eingespritzte Gas in einer
Zeitspanne verschwinden, die von dem Verhiltnis des Luftsack-
inhaltes zur Ventilationsgrofie abhingt. '

Ergebnisse der Biologie X. I3
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a) Injektion von Kohlendioxyd. Methodisches. Das fiir solche
Untersuchungen am besten geeignete Gas wire Wasserstoff, der véllig
neutral und in der Atemluft nicht enthalten ist; die Anderungen
seiner Konzentration wiirden direkt die Gréfle der Luftsackventilation
widerspiegeln. Mangels einer geeigneten Apparatur haben wir uns
jedoch mit der Einspritzung von Kohlendioxyd begniigt. Die An-
wesenheit dieses Gases in den Luftsdcken erschwert nur unwesentlich
die Ausdeutung. der Versuche, da ja die normale Konzentration in
engen Grenzen schwankt. Auflerdem ist die Einspritzung von CO,
offenbar ohne Storung fiir das Wohlbefinden der Vogel, die keines-
wegs irgendwelche Zeichen von Unbehagen von sich geben. Zur
Durchfiithrung unserer Versuche haben wir in abdominale Sicke
5 ccm, in prithorakale 3 ccm und in interklavikuldre Sicke 3,5 cem
CO, eingespritzt und uns dann durch aufeinanderfolgende Gasproben
von der Anderung der Zusammensetzung des Sackinhaltes iiberzeugt.

Evrgebnisse. Die Resultate sind folgende: In abdominalen und
interklavikuldren Sdcken kann man kurze Zeit nach der Injektion

Tabelle 9. CO;-Injektionen in abdominale Luftsicke.

Zeit nach Gas-

Zeitliche Folge der Ein- | probe |CO, % O, °,
spritzung | in ccm

1. Taube Nr. 8. 825g. 11.6. 32.

Ausgangskonzentration im
linken abdominalen Sack . o 3 | 4961560

Einspritzung von 5,5 ccm CO,
in den linken abdominalen
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