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In seiner "Allgemeinen Pflanzenkaryologie" (I92I/22) hat TISCHLER 
rund 3500 Arbeiten aufgefUhrt. Trotz dieser gewaltigen Literatur, die 
sich seither naturlich noch vermehrt hat, gibt es noch manche Punkte 
hinsichtlich Kern und Kernteilung, die uns dunkel sind. E$ ist darum 
leicht verstandlich, daB man jeden Zweig der Wissenschaft heranzieht 
zu neuer Beleuchtung der strittigen Fragen und von ihm weitere Auf
klarung erwartet. So ist es auch mit der Kolloidchemie. 

Der erste, der von dem Gesichtspunkte dieses Gebietes au!> Kern und 
Kernteilungen eingehenden Betrachtungen unterzog, war wohl DELLA 
VALLE (I9I3 und Ref. SPEK, I9I9). DaB dieser erste Versuch nicht gleich 
vollkommen war, versteht sich eigentlich von selbst. Seither sind unsere 
Kenntnisse in dieser und jener Hinsicht erweitert worden, aber eine be
friedigende Losung des vorliegenden Themas ist nicht erfolgt. Angesichts 
dieser Tatsache kann gefragt werden, ob die Behandlung des Gegen
standes nicht verfruht ist. Diese Frage muBte unbedenklich bejaht wer
den, falls etwas AbschlieBendes gesagt werden sollte. Dies ist jedoch 
nicht beabsichtigt; nur der gegenwartige Stand soIl behandelt werden 
mit dem BewuBtsein, daB neue Untersuchungen taglich zu anderen Auf
fassungen fUhren konnen. Mit einem bloBen Zusammentragen des bis 
jetzt uber die Kolloidchemie des Kernes in der Ruhe und in der Teilung 
Bekannten werden wir uns indessen nicht begnugen konnen, wir wurden 
da recht bald am Ende angelangt sein. Wir mussenauch aus mancherlei 
Befunden Schlusse ziehen und in gewissen Grenzen spekulativ vorgehen. 

Urn allen Irrtumern vorzubeugen, sei gesagt, daB der Verfasser kol
loidchemische Vorgange nicht fUr die Kraft ansieht, die allJein bei der 
Karyokinese als Agens wirksam ist. Das Leben besteht aus dem har
monischen Zusammenwirken einer ganzen Reihe von Kraften, und gerade 
bei einer so wichtigen LebensauBerung wie der Zellteilung wird darum 
nicht eine Kraft allein am Werke sein. 

Ergebnisse der Biologie V. 



2 REDIHOLD SCHAEDE: 

Wie das Thema es vorschreibt und wie es der natiirlichen Sachlage 
entspricht, wird erst der Kern in der Ruhe und dann die Kernteilung 
behandeIt werden, und zwar die typische. Die allotypische diirfte dieser 
in den Grundziigen gleichen, indessen stoBen wir bei ihr auf eine Reihe 
besonderer Fragen, deren Erorterung das Verstandnis der ohnehin schon 
unklaren VerhaItnisse noch mehr erschweren wiirde. Auf die Kolloid
chemie allein konnen wir uns nicht beschranken, auch die Morphologie 
wird herangezogen werden miissen, deren genaue Festlegung nun einmal 
den Grund fiir alles andere bildet. Als Botaniker bringe ich natiirlich 
eine Darstellung der VerhaItnisse bei Pflanzen, doch wird es hier und 
da unerlaBlich sein, die Beobachtungen und Ansichten von Zoologen an
zufiihren. 

B. Der Kern in der Ruhe. 
Behandelt man die Kolloidchemie des Kernes, so kann man an seinem 

Aggregatzustand unmoglich achtlos vorbeigehen. Nach den Ausfiih
rungen von LEPESCHKIN (I924, S. 66f£') kann es kaum mehr zweifelhaft 
sein, daB der Kern fliissig ist. Selbstredend wird die Viskositat der ge
samten Kernmasse je nach den einzelnen Pflanzen, den einzelnen 
Zellen ein und derselben Pflanze, sowie je nach den gerade gegebenen 
LebensverhaItnissen verschieden sein. Der WassergehaIt der Kerne, 
ihr kolloidaler Zustand konnen Unterschiede zeigen, und so wird es 
Kerne von verhaItnismaBiger Leichtfliissigkeit und solche von einer ge
wissen Starrheit geben, ahnlich wie das beim Cytoplasm a der Fall ist. 
Auch der gleiche Kern wird seine Viskositat je nach Wassergehalt und 
kolloidalen VerhaItnissen andern konnen. Positives iiber den letzten 
Punkt ist wenig bekannt, weil der Kern dahingehenden experiment ellen 
Untersuchungen schwer zuganglich ist. 

Ob der Kern durch eine Membran gegen das Cytoplasma abgegrenzt 
ist, interessiert uns weniger. rch kann mich hier auf LEPESCHKIN (I924, 
S. 70ft.) berufen, der sich dahin auBert: "Eine feste Kernmembran fehlt 
oder ist anwesend." Ersteres schlieBt das Vorhandensein einer sehr 
diinnen Niederschlagsmembran nicht aus, die nicht fest zu sein braucht 
und infolge ihrer Feinheit, sowie der ungiinstigen Lichtbrechung im 
lebenden Kern mikroskopischer Wahrnehmbarkeit unzuganglich sein 
kann (vgl. SPEK, I9I9, S. 38-39). 

Kein Zweifel besteht wohl mehr dariiber, daB der Kern ein Kolloid 
ist, und zwar ein hydrophiles. Seine beiden Phasen bezeichnen wir als 
Karyolymphe und Karyotin I (TISCHLER, I92I/22, S. 3, 4). Beide sind 
fliissig (LEPESCHKIN, I924, S. 96), wir haben es also mit einem Emulsions
kolloid zu tun, und wenn auch LEPESCHKIN (loc. cit.) in einigen Fallen 
die im Kern auftretenden Granula als fest bezeichnet, andert das nichts 

I Unter "Karyotin" wird mit LUNDEG.ARDH die Substanz des Kernes 
verstanden, die das Material fUr die Chromosomen liefert. 
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daran: denn die Festigkeit der Kernbestandteile ist eine relative, sie ist 
keinesfalls der der dispergierten Teilchen eines Suspensionskolloids gleieh
zusetzen. 

Sehr mit Recht weistLEPESCHKIN (I924, S. I56) darauf hin, daB das 
Dispersionsmittel des Kernes nicht Wasser sein kann. Als solches ist 
die fltlssigere der beiden Phasen des Kernes anzusprechen, und diese ist 
ohne Zweifel die Karyolymphe (TISCHLER, I92I/22, S. 47). In ihr haben 
wir keine echte wasserige Losung vor uns, sondern gleiehfalls ein Kolloid 
(TISCHLER, I92I/22, S. 4, 50, 70; LEPESCHKIN, I924, S. I57), und zwar 
wahrscheinlich ein Sol. Das Karyotin stellt wohl ebenfaUs ein KoUoid 
dar (LEPESCHKIN, I924, S. I63), dieses diirfte ein Gel sein, zum mindesten 
gallertartiger Natur, worauf wir noch zuruckkommen werden (S. I2). 
Demnach ist der ruhende Kern ein polyphasisches System (TISCHLER, 
I92I/22, S.4; KARJING, I928, S: IS). 

Was ist von dies en theoretisch erorterten Verhaltnissen mit Rilfe des 
Mikroskopes festzusteUen? Es konnen hier natiirlich nur Untersuchungen 
am lebenden Kern in Frage kommen, und zwar unter moglichster Wah
rung der natiirlichen Verhaltnisse fUr die zu beobachtenden ZeUen oder 
in einem indifferenten Medium, denn es ist moglich, daB durch unge
eignete Einbettungsmittel die Struktur des lebenden Kernes verandert 
wird (SCHAEDE, I927, S. I48). STRUGGER (I926, S. 460, 463, 470) hat 
gezeigt, daB durch Eintragen von ZeUen in Losungen von bestimmter 
,Wasserstoffionenkonzentration reversible Gelbildung im Kern erfolgt, 
und LINSBAUER (I927, S. 55I) fand dasselbe bei SchlieBzellen von Trades
cantia virginica nach Zusatz von verdiinnter Salzsaure. Man kann mithin 
durch unzureichende Methodik Strukturen erzeugnen, die dem lebenden 
Kern eines Objektes gar nieht eigen sind, und dieses Kunstprodukt fUr 
natiirlich ansehen. Auch davon, daB die untersuchte Zelle nebst dem 
Kern wirklich lebt und nicht bereits im Absterben begriffen ist, muB 
man sich iiberzeugen. Gegen beide genannten Bedingungen ist vielfach 
gefehlt worden. Es geniigt nieht, Zellen oder Gewebestiicke in "Wasser" 
einzutragen oder in Losungen, von denen man nur glaubt, daB sie ge
eignet seien. 

In einer ganzen Reihe von Fallen sind die Phasen grob dispergiert. 
Der Kern erscheint dann im ReHfeld "granuliert", mit Kornchen oder 
besser Tropfchen erfUllt. Deren Lagerung ist so dieht und die Licht
brechungsverhaltnisse infolgedessen so ungiinstig, daB sieh naheres iiber 
Verteilung und Gestalt von Dispergens und Dispersum mit Bestimmtheit 
nieht aussagen laBt. Man ist hier auf den Gesamteindruck und auf Rin
weise durch experimentelle Eingriffe angewiesen. So habe ich (SCHAEDE, 
I924, S. 246) der Oberzeugung Ausdruck gegeben, daB in den Kernen 
der Staubfadenhaare von Tradescantia virginica der Kernsaft Tropfchen 
von Karyotin umschlieBe, daB also ein Sol vorliege, und eine gewisse 

1* 



4 REINHOLD SCHAEDE: 

Bestatigung hierfiir brachte dann die Untersuchung der Kerne in Methyl
griin-Essigsaure, denn bei schneller Wirkung dieses Mittels zeigten sich 
blaugriine Tropfchen in einer helleren Grundmasse. Auch LUNDEGA.RDH 
(1912a, S. 240, 241) kam bei Allium Cepa zu einem ahnlichen Ergebnis, 
er glaubt konstatiert zu haben, "daB das Karyotin in Form sehr kleiner 
Tropfchen auftritt, die miteinander anastomosieren, so daB sie eckige und 
zackige Umrisse erhalten". Dber diese Anastomosen werden wir noch 
zu reden haben, jedenfalls bezeichnet LUNDEGA.RDH (1912a, S. 241) den 
Kern genannten Objektes als eine Emulsion. Ich habe mich einmal be
miiht, in allen granulierten Kernen, die mir irgend zu Gesicht kamen, 
den Bau genau zu ermitteln, doch sind diese Versuche vergebens ge
wesen; denn in manchen Fallen war nicht einmal sicher festzustellen, 
welche der Phasen die starker lichtbrechende ist. Ahnlich wird es wohl 
den allermeisten anderen Beobachtern auch gegangen sein. Haufig wird 
zwar die Kernstruktur als netzig bezeichnet, doch sicherlich nicht, weil 
sie als solche bestimmt erkannt wurde, sondern nach Analogie mit dem 
Bilde des fixierten Materials. Der Gesamteindruck fUr mich war der, 
daB das Karyotin in Tropfchenform in der Karyolymphe dispergiert ist 
(SCHAEDE, 1926, S. 298), wenn dies auch der iiblichen Lehre vom Karyo
tingeriist des Kernes widerspricht. 

Anastomosen zwischen Tropfchen, wie sie nach der eben erwahnten 
Angabe von LUNDEGA.RDH bestehen sollen, habe ich in lebenden, unbe
einfluBten Kernen nicht gesehen. Bei meinen Untersuchungen an den 
gleichen Objekten war eine Granulation der Kerne nur in der Wurzel
haube und in dem nicht mehr teilungsfahigen Gewebe zu beobachten, 
wahrend die lebenden Kerne des Vegetationskegels homogen waren 
(SCHAEDE, 1924, S. 234ff.; 1927, S. 146ff.). Ich glaube bewiesen zu haben, 
daB die von LUNDEGA.RDH gesehenen Kerne tot oder krank waren, die 
Anastomosen konnen also auf eine Gelbildung zuriickgehen. Nun hat 
aber YAMAHA (1926, S. 183) bei den namlichen Objekten (Allium und 
Vicia) in allerWahrscheinlichkeit nach lebenden Zellen des Vegetations
kegels doch St~ukturen gesehen. Die Losung dieses Widerspruches scheint 
mir durch STRUGGER (1926, S. 460, 463, 470) gegeben, der in den Kernen 
der Wurzelhaare von Hordeum vulgare nach Behandlung mit Losungen 
von verschiedenem PH-Wert teils reversible, teils irreversible Gelbildung 
erhielt. Das von YAMAHA (1'926, S. 174) als Einbettungsmittel verwen
dete destillierte Wasser hatte einen PH-Wert von 5,2-5,4, wahrend 
das meinige einen von etwa 6,3 besaB. Das destillierte Wasser YAMAHAS 
scheint demnach eine zu hohe Wasserstoffionenkonzentration besessen 
und Gelbildung im Kern hervorgerufen zu haben wie in STRUGGERS Ver
suchen. In meiner Auffassung, daB das von dem ersteren benutzte Ein
bettungsmittel nicht indifferent, sondern sogar schadlich war, werde ich 
durch die Angabe dieses Autors bestarkt, es sei ihm nicht gelungen, die 
Zellen unter Deckglas so lange gesund zu erhalten, wie es mir doch bei 
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der groBen Anzahl angefertigter Praparate ohne Schwierigkeiten ge
lungen ist ( YAMAHA, 1926, S. 175; SCHAEDE, 1924, S. 235, 240). 

Erwahnt werden muB auch die Angabe von MARTENS (I927a, S.6I5; 
1927 b, S. 835), wonach in den lebenden ;Kernen der Federnarben einiger 
Graser und bei einigen anderen Objekten Anastomosen nur zwischen be
stimmten Granula vorhanden sind, so daB zickzackartige Bildungen ent
stehen. Hierzu kann ich nur wiederholen, was ich anderen Orts (SCHAEDE, 
I927, S. 160) bereits ausgesprochen habe: "Diese Angabe scheint mir 
stark beeinfluBt zu sein von der Beobachtung des gleichen Autors TIber 
Zickzackstrukturen in Chromosomen, die er auch im Ruhekern wieder
findet und daraus ,la persistance morphologique des structures chromo
somiques d'une cinese a l'autre' folgert." Bei den von MARTENS ge
sehenen Strukturen konnte es sich auch urn unvollstandige Dispersion 
des Karyotins infolge von schnell aufeinanderfolgenden Teilungen oder 
aus anderen Grunden handeln (vgl. S. 17)1. 

In anderen Fallen wiederum ist der lebende Kern optisch homogen 
und zeigt erst Granulastruktur, wenn er abstirbt. Es fragt sich, worauf 
diese Homogenitat beruht. DaB hier eine echte Losung von Karyotin 
in der Karyolymphe vorliege, ist auszuschlieBen (vgl. TISCHLER, 1921/22, 
S. 58), es kann sich nur urn eine scheinbare Homogenitat handeln. Die 
beiden Phasen konnen einerseits gleiches Lichtbrechungsvermogen be
sitzen, gibt es doch auch Kerne, die das Licht in gleicher Weise brechen 
wie das Cytoplasma und darum unsichtbar sind; andererseits kann das 
Dispersum so fein verteilt sein, daB es der mikroskopischen Untersuchung 
im Hellfelde unzuganglich ist (SCHAEDE, 1924, S. 239; KARLING, 1926, 
S. 362; SAKAMURA, 1926, S.560). Eine sichere Entscheidung zwischen 
beiden Moglichkeiten liiBt sich nicht fallen, vielleicht sind auch be ide 
verwirklicht. Wenn CHODAT (1924) angibt, daB man im Embryosack
kern von Gymnadenia conopea bei schiefer Beleuchtung eine netzige 
Struktur erraten ("deviner") kanne, so scheint das fUr geringen Unter
schied der Brechungsquotienten zu sprechen. KLEBS (1883, S. 254) beob
achtete bei Euglena Ehrenbergii auf Druck ein Verschwinden der Kern
strukturen unter Quellung. In diesem Falle kann es sich urn Erhohung 

I MARTENS (I927b, s. 95) glaubt durch eine meiner Photographien 
(SCHAEDE, 1924, Tafel IV, Abb. 6f), oberer Kern) seine Auffassung bestatigt. 
Ich habe jedoch ausdriicklich vor einer Auffassung der Bilder in dem Sinne, 
daB man fadige Bildungen darin sieht, gewarnt (1924, S.26). Sie kommen 
durch Lrberlagerung der Kerne mit Plasmastrangen und durch Schatten
bildung zustande. Bei gut eingestellten Kernen ist denn in der Tat nichts 
davon zu sehen (vgl. 1924, Tafel V, Abb. Ie). Hierzu kommt, daB die Origi
nale durch den Druck nicht vollkommen wiedergegeben werden. Nach der 
ersten Mitteilung von MARTENS (I927a) habe ich die Kerne der Staubfaden
haare von Tradeseantia virginiea nochmals in Zuckerl6sung und in Paraffi
num liquidum auf die Zickzackstrukturen untersucht und nichts davon ge
funden. Ich muB mich also gegen die Auslegung meiner Photographien 
durch MARTENS verwahren. 
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des Dispersionsgrades handeln. Das gleiche geschah bei Behandlung mit 
Alkalien. In den absterbenden Kernen des Wurzelmeristems von Allium 
Cepa und Vicia Faba erscheint eine Granulastruktur unter starker Vo
lumenzunahme (SCHAEDE, 1924. S.235, 241). Das kann auf starkete 
Wasseraufnahme der einen Phase und Anderung der Lichtbrechungs
verhaltnisse als Folge davon beruhen, aber auch auf einer Koagulation 
der dispersen Phase zu groberen Klumpen (KARLING, 1926, S.362). 
Auch das von HARTMANN (1917, S. 236, 237) festgestellte Diehterwerden 
und Verschwinden der Struktur des Kernes bei Helodea canadensis unter 
Volumenabnahme desselben auf Erhohung der Temperatur hin laBt sich 
sowohl in dem einen als in dem anderen Sinne auslegen. Die Beob
achtungen von KARLING (1926) tiber Erscheinen von Strukturen in 
Kernen von Nitella und Chara und die von CONARD (1928, S.22, 23) tiber 
Auftreten granulierter Kerne in verletzten Zellen des Stengelparenchyms 
von Tradescantia virginica, desgleichen die erwahnten von STRUGGER 
(1926, S. 475) und LINSBAUER (1927, S. 551) lassen auf eine Herabsetzung 
des Dispersionsgrades schlieBen. Die von LINDENBEIN (1927, S.460ft.) 
mitgeteilten groBen Strukturveranderungen, die die Kerne der spermato
genen Zellen von Characeen beim Dbergang in Spermatozoidkorper er
fahren, lassen sieh schwer in einem bestimmten Sinne denten. Aus diesen 
Angaben geht hervor, daB sich die vorliegende Frage einheitlich und 
allgemeingiiltig nicht 16sen laBt. 

Man konnte von der Untersuchung im Dunkelfeld Aufschltisse tiber 
den Bau des lebenden Kernes erwarten, doch auch diese Hoffnung hat 
sich bis jetzt als trtigerisch erwiesen. Es gibt ja sogar Kerne, die im 
Hellfelde granuliert erscheinen, im Dunkelfelde dagegen "wie ein schwar
zer Fleck" aussehen (LEPESCHKIN, 1924, S. 95, 96; TISCHLER, 1921/22, 
S.3). In anderen Fallen zeigt sieh der Kern "milchig trtibe und kornig 
inhomogen" (A. MEYER, 1920, S. 417), womit fUr die Erkenntnis seines 
feineren Baues nieht viel gewonnen ist. Auch STRUGGER (1926, S.460, 
463) konnte nur eine Aufhellung des Kernes infolge von Ausflockung 
in den Wurzelhaaren von Hordeum vulgare unter gewissen Bedingungen 
b"eobachten. Pflanzliche Zellen sind fUr derartige Untersuchungen im 
allgemeinen sehr wenig geeignet, weil sie eine Menge von Einschltissen 
besitzen, die im Dunkelfeld hell aufleuchten und eine eingehende Beob
achtung des Kernes damit unmoglieh machen. Zudem geben die ver
schiedenen Dunkelfeldkondensoren gute Bilder nur bei bestimmter Dicke 
des Praparates, die von den Pflanzenzellen meist tiberschritten wird. 
Sind diese beztiglich ihrer GroBe geeignet, dann pflegt der Kern so klein 
zu sein, daB seine nahere Untersuchung auf groBe Schwierigkeiten stoBt. 
Eigene Beobachtungen, die mit den Kernen der Staubfadenhaare von 
Tradescantia virginica und dem Kardioidkondensor von ZEISS geplant 
waren, scheiterten an der Methodik; die Firma teilte mir in einem Brief
wechsel mit, das Objekt sei in der Tat zu dick fUr diesen Apparat. 
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Mit den heutigen optischen Hilfsmitteln sind wir demnach nicht im
stande, den Bau des lebenden Kernes genau festzustellen. 

Sehr viel besser ist der fixierte Kern der mikroskopischen Unter
suehung zuganglich, und doch sind die Meinungen uber seine Struktur 
geteilt. Auf die Kornchen-, Faden- und Wabenstruktur, die ihm zu
geschrieben worden ist, braucht angesichts der Zusammenstellung bei 
TISCHLER (1921/22, S.60ff.) nicht naher eingegangen zu werden. Die 
Spumoidstruktur zahlt gegenwartig wohl die meisten Anhanger. Neuer
dings habe ich gezeigt (SCHAEDE, 1927, S. ISS), daB die fixierten Kerne 
der Staubfadenhaare von Tradescantia virginica und die der Wurzel
spitzen von Allium Cepa, Vicia Faba und Hyacinthus romanus nicht 
schaumigen Bau besitzen, sondern eine raumliche Netzstruktur mit ver
dickten Knoten, die ich kurz als Raumgitter bezeiehnet habeI. Das 
konnte auch bei anderen Objekten der Fall sein (vgl. A.MEYER, 1920, 
S.26), doch ware das Auftreten von echten Spumoiden oder anderen 
Strukturen ebenfalls moglich, was nicht allein vom Objekt, sondern auch 
vom Fixierungsmittel abhangig sein wird. Allgemeingultig wird sich 
das nieht ohne weiteres entscheiden lassen. Auf alle Falle liegtim fixier
ten Kern ein Gerust von Karyotin vor, in das der Kernsaft eingeschlossen 
ist; die disperse Phase ist kontinuierlich, wir haben es also mit einem 
Gel zu tun'. 

Entsprieht der Bau des fixierten Kernes dem des lebenden? Es gibt 
wohl eine Reihe von Angaben, in denen dies behauptet wird. Aber die 
zugrunde liegenden Untersuchungen sind entweder nieht mit genugender 
Kritik ausgeffihrt, oder die zum Vergleieh benutzten, vermeintlich leben
den Zellen waren tot oder irgendwie ungfinstig beeinfluBt, oder aber der 
Vergleich fand mit Zellen statt, die auf dem Objekttrager in kleine Men
gen der Fixierungsmittel eingetragen waren. Derartiges Material kann 
unmoglich gut fixiertem Paraffinmaterial gleichgesetzt werden (SCHAEDE 
1927, S. 149). Namhafte und kritisch arbeitende Cytologen haben wieder
holt auf die Unterschiede zwischen lebender und toter Struktur des 
Kernes hingewiesen (vgl. z. B. LUNDEGARDH, 1912 b, S. 238, 248; 1913, 
S. 214 und TISCHLER, 1921/22, S.58ft.). 

Haufig ist gesagt worden, wenn der Kern, mit verschiedenen Mitteln 
fixiert, immer wieder das gleiche Bild mit nur geringen Abweiehungen 
gibt, so mfisse seine Struktur im fixierten Zustande der im Leben ent
sprechen. Ware es indessen nieht moglich, daB samtliche Fixierungs
mittel den lebenden Kern in einer ganz bestimmten Weise verandern, 

I Nach neueren Untersuchungen kann ich hier noch Canna indica, Li/ium 
Martagon, Iris germanica, Pisum sativum und Lup.inus a/bus hinzufiigen. 

• Rine besondere Kernstruktur beschreibt KUHN (1928, S. 405) bei Tha
lictrum. Hier fehlt das Kerngeriist und es sind nurChromozentren vorhanden. 
Dies ist aber eine Ausnahme gegeniiber dem gewohnlichen Bau des fixierten 
Kernes. 
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SO daB wir immer den gleichen Fehler zu Gesicht bekommen und der 
obige SchluB darum falsch ist? In der Tat verwandeln aIle Fixierungs
mittel, eben weil sie solche sind, Sole in Gele (LUNDEGARDH, I9I2 b, 
S. 223; TISCHLER, I92I/22, S. 58; SCHAEDE, I927, S. I6I), ist demnach 
der ruhende Kern ein Sol, so konnen wir ihn fixiert als solches unmoglich 
zu Gesicht bekommen. 

Wir werden darum die Auffassung von dem Karyotingerust revi
dieren mussen, wenn es auch miBlich ist, eine alte Lehre anzutasten. 
Stellen wir einmal zusammen, was gegen die Gelnatur des Kernes intra 
vitam spricht, zumal sich bereits mehrere Stimmen erhoben haben in 
dem Sinne, daB das Karyotingerust ein Kunstprodukt und der lebende 
Kern ein Sol ist. Bereits LUNDEGARDH (I9I2a, S.240) bezeichnet den 
Kern von Allium Cepa als eine Emulsion, halt deren Tropfchen freilich 
fUr verknupft durch feine Anastomosen. TISCHLER (I92I/22, S. 4) meint, 
daB die Mengenverhaltnisse von Karyotin und Karyolymphe maBgebend 
sein werden, ob der Kern im Sol- oder Gelzustand befindlich ist, letzterer 
sei naturlich jederzeit reversibel, und fahrt fort: "Immerhin durfte solche 
Gelbildung nicht die Regel sein, wenigstens nicht im Ruhekern". LE
PESCH KIN (I924, S. 94) schreibt: "Feste Geruste des Zellkerns gibt es 
nur an fixierten Praparaten, weil ihre Existenz sich nicht mit einer freien 
Substanzstromung im lebenden Kerninneren und den verschiedenartigen 
Bewegungen der Kornchen und des Nucleolus vereinigen laBt" Ich 
selbst habe den Ruhekern zu wiederholten Malen fUr ein Sol angesprochen 
und nur fUr Sonderfalle Ausnahmen zugegeben (SCHAEDE, I924, S 246; 
I926, S. 298; I927, S. I58ff.). Ferner erklaren YAMAHA (I926a, S. I84; 
I926b, S. 252) und LEWITSKY (I926, S. I07) das netzige Kerngerust fUr 
ein Kunstprodukt, und SAKAMURA (I926, S. 559) sagt: "In der Kern
grundmasse sind die chromatischen Teilchen, die Karyotin genannt wer
den, grob dispergiert; sie sind Mikronen und von Gallertnatur." Von 
den Kernen der in Wasser eingebetteten spermatogenen Faden vonChara 
berichtet KARLING (I926, S. 348), es sehe so aus, als wenn ein homogenes 
Sol sich in eine mehr gelartige Masse verwandelt habe. 

Wie bereits erwahnt, ist der Aggregatzustand des Kernes flussig 
(LEPESCHKIN, I924, S.66ff.). Ausnahmen mogen vorkommen, ahnlich 
wie das Cytoplasma in besonderen Fallen fest sein kann (vgl. LEPESCH
KIN, I924, S. 63). Dieses Flussigsein vertragt sich schlecht mit einem 
kontinuierlichen Kerngerust und einem Gelzustand uberhaupt, wenn
gleich zugegeben werden muB, daB es auch Sole von verhaltnismaBig 
groBer Festigkeit und recht weiche Gele gibt. Nun hat aber schon GAI
DUKOV (I906, S. I92) in Kernen bewegliche Korperchen gesehen. Die 
Beobachtungen dieses Autors sind freilich von A. MEYER (I920, S. 4I9) 
und LEPESCHKIN (I924, S.89, 90) heftig angegriffen worden, wahrend 
TISCHLER (I92I/22, S.3, 4) ihnen Wurdigung zukommen laBt. GAI
DUKOV (I927, S.365ff.) hat neuerdings dazu nochmals das Wort er-
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griffen. Es ist fUr uns aber gar nicht so wichtig, ob letzterer wirklich 
Ultramikronen gesehen hat oder nicht, es geniigt fUr die vorliegenden 
Untersuchungen, daB bewegliche Teilchen in Kernen vorkommen. Und 
hierin wird GAIDUKOV von seinem Gegner LEPESCHKIN (1924, S. 73, 74) 
bestatigt, denn dieser sah in den Brennhaaren von Urtica dioica "zahl
reiche winzige Kornchen (oder Tropfchen), die im Kern in stetiger Be
wegung begriffen sind (die Bewegung erinnert an einen Reigentanz)", 
ferner im Kern von Paramaecium aurelia Kornchen, die manchmal 
BRowNscheBewegung zeigten, und von Vicia Faba berichtet er: "In den 
Kernen alterer Partien der Wurzel (4-5 mm von der Spitze entfernt) 
ist der Kerninhalt diinnfliissiger und man sieht sehr oft eine BRowNsche 
Bewegung der Nucleolen." 1st der lebende Kern ein Gel, hat er ein festes 
Geriist, dann stehen der Beweglichkeit von Kornchen und Nucleolen in 
seinem Inneren doch sehr betrachtliche Schwierigkeiten entgegen. 

Ferner habe ich (SCHAEDE, 1927, S. 156ff.) festgestellt, daB, wenn 
dasselbe Objekt mit verschiedenen Fixierungsmitteln behandelt wird, das 
Raumgitter im fixierten Kern verschieden ausfallt hinsichtlich der Weite 
der Maschen, sowie der Dicke der Gitterstabe und der Knoten. Zudem 
wird bei Fixierung mit gewissen, Alkohol enthaltenden Mitteln der Kern
inhalt nach dem Zentrum der Wurzel zu verlagert. Auch das laBt sich 
leichter verstehen, wenn man den lebenden Kern fUr frei von einem 
festen Geriist und fUr ein Sol ansieht. 

Strukturveranderungen sind auf mancherlei Einfliisse hin bekannt 
geworden. KLEBS (1882, s. 254) beobachtete ein Verschwinden der Struk
tur des lebenden Kernes von Euglena Ehrenbergii auf Druck, LEPESCH
KIN (1924, S. 96) nach dem gleichen Eingriff ZusammenflieBen der 
Kerngranula von Paramaecium. Auf Temperaturerhohung hin haben 
HARTMANN (1917, S.225, 233, 236, 237) und YAMAHA (1926b, S.251) 
Strukturveranderungen festgestellt. Leider hat der letztere seine Objekte 
(Wurzelspitzen von Vicia Faba) nur 8 Stunden mit dem FLEMMINGSchen 
Mittel fixiert, so daB nicht feststeht' welche Rolle die aller Wahrschein
lichkeit nach unzureichende Fixierungsdauer dabei spielt. PEKAREK 
(1927, s. 347-349) fand Veranderung der Kernstruktur bei Anwendung 
von Rontgenstrahlen und SCHULZE (1910, S.61) bei Bestrahlung mit 
ultraviolettem Licht. Letzterer schreibt iiber den Kern der Staubfaden
haare von Tradescantia virginica: "Er scheint nach kurzer, starker Be
strahlung aus kurzen, groben Faden und Plasmaknoten zu bestehen, oder 
zeigt langere, dicke, parallel geordnete Faden, die meist in der Richtung 
der Langsachse der Zelle liegen. Es hat den Anschein, als wollte sich 
der Kernfaden in seine Chromosomen auflosen. Die Kerne behalten so
wohl bei weiterer Bestrahlung, als auch wenn sie nicht weiter bestrahlt 
werden, diese Struktur nicht lange bei. Die einzelnen Faden werden bald 
undeutlicher, und nach einiger Zeit haben die Kerne wieder gleichmaBig 
korniges Aussehen." Diese Vorgange konnen doch wohl kaum anders 
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als eine reversible Gelbildung gedeutet werden. Endlich muJ3 STRUGGER 
(1926, S. 460, 463, 475) erwahnt werden, der auf Behandlung der Wurzel
spitzen von Hordeum vulgare mit Losungen von verschiedener Wasser
stoffionenkonzentration teils reversible, teils irreversible Gelbildung im 
Kern erhielt, ferner LINSBAUER (1927, S. 551), der reversible Geibildung 
in den Kernen der SchlieJ3zellen von Tradescantia virginica nach Zusatz 
von verdunnter Salzsaure beobachtete, und auch WEBER (1927, S. 310) 
mit ahnlichen Angaben darf nicht vergessen werden. 

Alles hier AufgefUhrte laJ3t sich entweder leichter verstehen, wenn 
man mit der alten Auffassung bricht und dem Ruhekern Solnatur zu
gesteht, oder redet eine recht deutliche Sprache fUr die letztere. 

Von den Veranderungen, die das Kernsol bei der Fixierung erfahrt, 
konnen wir uns in groJ3en Zugen ein Bild machen, bis in die Einzelheiten 
dagegen nicht, weil uns ja die Struktur des lebenden Kernes nicht hin
reichend bekannt ist. Die Tropfchen des Karyotins mussen sich irgend
wie miteinander in Verbindung setzen, so daJ3 dieses zu einer kontinuier
lichen Phase wird. Das kann durch eine Koagulation der Tropfchen 
oder durch ihre Quellung bis zur Beruhrung erfolgen, was sich nach den 
jeweils vorliegenden VerhaItnissen und der Art des Fixierungsmittels 
richten wird (vgl. SCHAEDE, 1927, S. 161, 162). Fur den letztgenannten 
Vorgang spricht z. B. das erhebliche Quellen der Kerne des Wurzel
meristems von Allium Cepa und Vicia Faba beim Absterben (SCHAEDE, 
1924, S.235ff., 241), das wahrscheinlich nicht auf Flussigkeitsaufnahme 
der Karyolymphe allein zuruckzufUhren ist. KARLING (1926, S.347ff.) 
dagegen fand Schrumpfung der Kerne von Chara und Nitella beim Ab
sterben und bei Behandlung mit Karmin-Essigsaure, begleitet von Koa
gUlation. Unmoglich darf die Entwasserung fUr die Paraffineinbettung 
auJ3er acht gelassen werden, denn sie wird sicherlich Schrumpfungen ver
anlassen I , so daJ3 im fertigen Praparat fUr gewohnlich nicht von dunnen 
Anastomosen verknupfte Tropfchen, sondern mehr oder weniger ver
dickte Knoten eines Raumgitters auftreten. Der Bildung eines solchen 
uberhaupt stehen keine Schwierigkeiten entgegen, denn wenn kugelige 
Gebilde einander beruhren, geschieht das immer in einem Punkte. Die 
Vis kosi tat des Karyotins durfte das vollkommene ZusammenflieJ3en der 
Tropfchen verhindern, ebenso die Verfestigung der EiweiJ3substanz durch 
das Fixierungsmittel. Geht die Fixierung zu langsam vor sich, dann 
tritt in der Tat das ZusammenflieJ3en ein, so daJ3 das Karyotin Klumpen, 
schwammige Strukturen und dicke Faden bildet (SCHAEDE, 1927, S. 156, 
157, 161). Raumgitterstrukturen konnen ferner auch kunstlich erzeugt 
werden, so vereinigen sich nach ZSIGMONDY (1918, S. 365) in alkohol
haltigem Gelatinehydrosol beim Erkalten die Tropfchen bei bestimmtem 
Gelatinegehalt ebenfalls zu einer offenen Netzstruktur, und es kommen 

I Durch Wasserentzug schrumpfen selbst Membranen, feste K6rper, und 
zwar mane he betraehtlieh. 



Kolloidchemie des pflanzlichen Zellkernes in Ruhe und Teilung. I I 

auch Schwammgertiste vor (LEPESCHKIN, 1924, S. 29), die einem Raum
gitter ohne Zweifel recht nahe stehen. Unter besonderen Bedingungen 
konnen im Kern auch Spumoide entstehen. 

Inwieweit Losung von Kernbestandteilen durch die Fixierungsmittel 
in Betracht kommt, beschrankt sich auf Vermutungen, sowie person
liche Eindrticke des Beobachters und wird unklar bleiben, solange wir 
tiber den Bau des lebenden Ruhekernes in seinen Einzelheiten unge
ntigend unterrichtet sind. 

Nun muB nattirlich der Kern nicht unbedingt und immer ein Sol 
sein. An anderer Stelle (SCHAEDE, 1927, S. 160) habe ich mich dartiber 
folgendermaBen geauBert: "Mit den vorstehenden Ausftihrungen soll 
nicht behauptet werden, der lebende Kern sei ausnahmslos ein Sol, auch 
andere Strukturen lassen sich denken. Wie das Plasma lebend, ganz oder 
teilweise sehr fest werden kann, vielleicht ein reversibles Gel wird, so 
konnte ahnliches auch in Kernen eintreten, und zwar besonders in denen 
von ausgewachsenen Zellen, die sich nicht mehr teilen, oder in Zellen, 
die einem langsamen Abbau unterliegen, wie etwa in der Wurzelhaube." 
Es sei hier gleich einmal ein specieller Fall erortert. Die Kerne der Wur
zelhaube von Allium Cepa sehen im fixierten Zustand anders aus als 
die des hinter dem Meristem liegenden Gewebes, obwohl sie sich doch 
intra vitam beide granuliert erweisen. Die Kerne der Wurzelhaube schei
nen dicht gelagerte rundliche Kornchen zu enthalten, doch erkennt man 
bei genauer Untersuchung feine Verbindungen zwischen ihnen. Diese 
Gelstruktur konnte im Leben schon bestehen, denn wenn das Karyotin 
und die von ihm gebildete Struktur im lebenden Kern schon verhaltnis
maBig fest ist, wird es durch nachfolgende Fixierung und Entwasserung 
nur wenig verandert werden. Die Kerne im Gewebe hinter dem Meristem 
dagegen besitzen im fixierten Zustand ein Raumgitter mit recht weiten 
Maschen, das wahrscheinlich wieder Kunstprodukt ist. Falls namlich 
das Karyotinelement in diesen Kernen wasserreich ist - die Kerne sind 
dann "karyotinarm" -, so wird diese Struktur durch Schrumpfung nach 
der Gelbildung leicht zustande kommen. Auch die auf S. 9 angeftihrte 
Beobachtung von LEPESCHKIN tiber BRowNsche Bewegung der Nucleolen 
spricht fUr die Solnatur dieser Kerne. Jedt;nfalls ist in den Kernen des 
ausgewachsenen Wurzelgewebes die im Leben sichtbare Granulastruktur 
dem Raumgitter im fixierten Zustande ganz unahnlich, wahrend in denen 
der Wurzelhaube zwischen lebender und fixierter Struktur ein gewisser 
Einklang besteht. Bei Canna indica, fixiert mit mehreren Mitteln, zeigen 
die Kerne der Wurzelhaube keine Hofe, die des Meristems verhaltnismaBig 
groBe und die des dahinter liegenden Gewebes kleine; letztere sind sehr 
arm an Karyotin. Ahnliche Verhaltnisse finden sich bei Lupinus albus. 
Das kann uns bis zu einem gewissen Grade einen Hinweis auf die Struk
tur der lebenden Kerne geben, denn wenn die der Wurzelhaube schon im 
Leben ein zusammenhangendes Karyotingertist besitzen, wird dieses 
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durch die Fixierung weniger Veranderung und Schrumpfung erfahren, 
als wenn in den anderen Kerneh die Karyotintropfchen ausgefallt werdeh. 
Auf Schrumpfung des Nucleolus allein sind die HOfe schwerlich zurtick
zufUhren, dann mtiBte bei den beiden letztgenannten Objekten im Meri
stem fast der ganze Raum des Kernes vom Nucleolus eingenommen 
werden. 

Von den beiden Phasen des Kernes wurde auf S. 3 bereits gesagt, 
daB sie sicherlich gleichfalls Kolloide seien. Die Karyolymphe werden 
wir nach allem, was wir bisher tiber den Kern verhandelt haben, be
sonders in Rticksicht auf seinen fltissigen Aggregatzustand und die Be
weglichkeit seines Inhaltes, als ein Sol bezeichnen konnen. Das Karyo
tin dagegen wurde ein Gel genannt. DafUr kann uns sein Bild im fixierten 
Zustand einen kleinen Hinweis geben. LUNDEG.ARDH (1913, S. 214) 
schreibt, es scheine ihm, "als ob das Karyotinelement kontrahiert und 
deformiert wird". Diesen Eindruck habe auch ich immer gehabt. In 
einer Gallerte scheidet sich bei Entmischung die wasserreichere Phase in 
der wasserarmeren abo Das kann fUr das Karyotin zutreffen, denn wenn 
es in dieser Weise entmischt wird, ist seine Schrumpfung durch das Ent
wassern fUr die Paraffineinbettung leicht erklarlich. Es ist auch ver
standlich, warum die Kerne von fixiertem, aber nicht entwassertem Ge
webe den lebenden zumeist erheblich ahnlicher sind als die im Paraffin
material; denn bei den ersteren ist wahrscheinlich noch keine oder nur 
geringe Schrumpfung der Tropfchen erfolgt, die zur Gelstruktur durch 
Anastomosen schon verschmolzen sind. Diese werden jedoch wegen ihrer 
Feinheit und der ungiinstigen Lichtbrechung ungefarbt kaum sichtbar 
sein. Unsicher ist dieses Gebiet durchaus, und die Untersuchung mit dem 
Ultramikroskop laBt uns hier ganz im Stich (vgl. LEPESCHKIN, 1924, S. 96), 
wie das nicht anders zu erwarten ist, da wir ja mit dies em Instrument 
selbst tiber die grobere Struktur des Kernes keine Auskunft erhalten. 

Wird tiber die Kolloidchemie des ruhenden Kernes gehandelt, so 
muB man auch den Chromozentren einige Beachtung schenken, zumal 
ihnen von mancher Seite groBe Bedeutung beigemessen worden ist, in
dem man bei verschiedenen Objekten eine Konstanz ihrer Zahl und deren 
Obereinstimmung mit der der Chromosomen erkannt zu haben glaubte. 
Doch wird sich das kaum aufrecht erhalten lassen (TISCHLER, 1921/22, 
S. 65ff., 112ff.; SCHAEDE, 1927, S. 162ff.). Es ist ja sehr leicht moglich, 
daB die Dispersion des Karyotins bei manchen Objekten nicht gleich
maBig ist oder daB unter gewissen Umstanden Zusammenballungen von 
Karyotintropfchen erfolgen, wie Chromozentrenbildung auf verschiedene 
Einfltisse hin bekannt geworden ist (TISCHLER, 1921/22, S. 68, II2; HART
MANN, 1917, S.233; YAMAHA, 1926b, S. 250; PEKAREK, 1927, S.347). 
Unvollstandige Dispersion der Chromosomensubstanz liegt Z. B. sehr 
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wahrscheinlich bei Canna indica vor, wo in den Wurzelspitzen die Kerne 
der Initialzellen des Meristems und die der Wurzelhaube Chromozentren 
besitzen in Gestalt vieler kleiner Korperchen, die dicht an der Kern
membran liegen. Eine ErkHirung ftir das Auftreten von Chromozentren 
gerade in diesen Zellen laJ3t sich vielleicht insofern geben, als die Initialen 
in schneller Teilungsfolge begriffen sind und das Karyotin darum nicht 
gleichmaJ3ig verteilt wird; bei den Zellen der Wurzelhaube braucht dieses 
ebenfalls nicht zu geschehen, weil ihre Lebensdauer sehr begrenzt ist und 
es darum auf die Durchfiihrung der Kernteilungsvorgange bis in alle 
Einzelheiten nicht mehr ankommt. Echte Chromozentren liegen sicher
lich bei Thalicirum vor, wo nach KUHN (1928, S.405) in den Kernen 
das tibliche Karyotingertist des fixierten Gewebes ganz fehlt. Anderer
seits ist auf fixiertes Material allein kein VeriaJ3, denn die Chromozentren 
sind in den Wurzelspitzen von Allium Cepa und Vicia Faba ihrem Auf
treten wie ihrer GroJ3e nach abhangig yom Fixierungsmittel (SCHAEDE, 
1927, S. 163). Sie sind z. B. bei letzterem Objekt mit einem schlecht 
wirkenden Mittel am groJ3ten. Darum wird in Hinsicht auf die Chromo
zentren groJ3e Vorsicht geboten sein, besonders da wir tiber ihr Dasein 
im lebenden Kern sehr schlecht unterrichtet sind. 

Sehr kurz konnen wir uns tiber die Nucleolen fassen. Das wenige, 
was tiber deren Kolloidchemie bekannt ist, hat A. MEYER (1920, S. 194, 
219) dahin zusammengefaJ3t, es scheine, "daJ3 die Nucleolen aus einer 
amikroskopisch strukturierten Tropfchengallerte bestehen «. 

c. Die Kernteilung. 
Wenn schon hinsichtlich der Kolloidchemie beim Ruhekern mancher

lei Unklarheiten bestehen, so haufen sich die Schwierigkeiten bei der 
Kernteilung. Eine ganze Reihe von Autoren haben geauJ3ert, daB bei 
der Karyokinese eine Entmischung eintritt, insbesondere daJ3 das Ent
stehen der Chromosomen auf eine Gelbildung und das Verschwinden auf 
eine Dispersion ihrer Substanz zurtickgeht. AuJ3er der Zusammenfassung 
bei TISCHLER (1921/22, S. 333ff.) seien genannt SPEK (1919; 1923), PENSA 
(1923), ROBYNS (1924), SCHAEDE (1924, S. 249,253; 1926, S. 299; 1927, 
S. 167, 172), CHAMBERLAIN (1925), KARLING (1926; 1928) und SAMAKURA 
(1926, S. 560). Die Gelbildung und nachfolgende Wiederherstellung des 
Solzustandes kann kaum zweifelhaft sein, denn es besteht bei der Chro
mosomenbildung eine typische Verminderung der Grenzflachen zwischen 
dem Dispersum Karyotin und dem Dispergens Karyolymphe und beim 
Entstehen der Tochterkerne wiederum eine VergroJ3erung derselben. 1st 
der Ruhekern ein Gel, was, wie im vorhergehenden Abschnitt besprochen 
wurde, nicht unmoglich ist, so wiirde wahrend der Karyokinese eine 
Form des Gels in eine andere iibergefiihrt werden; die Grenzflachen
verminderung bzw. -vergroJ3erung besteht aber auch hier. Es fragt sich 
nur, wie die eben gekennzeichneten Vorgange sich abspielen. 
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Die Bildung des Kernfadens wird hinsichtlich der Morphologie an 
fixiertem wie an lebendem Material in den Grundztigen allgemein so be
schrieben, daB unter Volumenzunahme des Kernes eine Strukturver
groberung und eine Verkettung der Karyotinbestandteile zu einem Faden 
stattfindet (vgl. Zusammenfassung bei LUNDEGARDH, I9I3, S. 286ff.; 
TISCHLER, I921/22 ,So 302ff.; SCHAEDE, I924, S. 249; SCHURHOFF, I926, 
S.24ff.). Ob ein zusammenhangender Faden gebildet oder dieser von 
vornherein in einzelne, den Chromosomen entsprechende Stucke ge
gliedert wird, ist noch nicht geklart und fUr unsere Betrachtungen auch 
belanglos. Die Volumenzunahme, die das erste Zeichen der beginnenden 
Kernteilung ist, kann nur auf eine Aufnahme von Fltissigkeit zurtick
gehen, als welche in erster Linie Wasser in Betracht kommt. Es steht 
auch fest, daB die Mitose durch hypertonische Medien gehemmt und durch 
Wasserzufuhr gefOrdert wird (SPEK, I923, S. 450, 45I). Diese Tatsache 
konnte stutzig machen, da ja doch eine Koagulation stattfinden solI. SPEK 
(I923, S. 45I; I928, S. 333ff.) hatindessen FallungbeisehrstarkerWasser
aufnahme beobachtet. Ferner ist nicht gesagt, daB die Karyolymphe allein 
Wasser aufnimmt, wahrscheinlich tun die Karyotintropfchen das gleiche, 
bis sie einander bertihren. Dadurch ware das Entstehen von Anasto
mosen zwischen ihnen, also Gelbildung in Form eines Raumgitters, er
moglicht. Eine Sttitze hierftir bildet die schon erwahnte Vergroberung 
der Kernstruktur beim Einsetzen der Kernteilung, die man z. B. in den 
lebenden Staubfadenhaaren von Tradescantia virginica sehr gut beob
achten kann (SCHAEDE, I924, S. 249) und die sich im fixierten Material 
durch weitere Maschen des Raumgitters vom Ruhekern unterscheidet. 
Moglicherweise vergroBern sich die Karyotintropfchen auch durch Auf
nahme von Substanz. Da die Menge des Karyotins bei jeder typischen 
Teilung halbiert wird, muB sie in jedem Tochterkern auf das durchschnitt
liche MaB erganzt werden. Wann und wie das geschieht, wissen wir nicht. 
Es tauchen da mehrere Fragen auf, beispielsweise, welche Rolle der 
Nucleolus hierbei spielt, ob die Verbindungen des Kernfadens mit ihm 
in der Prophase damit zusammenhangen (vgl. SCHAEDE, I928). In anderen 
Fallen konnte eine Strukturvergroberung durch Verschmelzen von Ka
ryotinelementen zustande kommen, wie das LUNDEGARDH (I9I3, S. 286) 
annimmt. Gestehen wir aIle Moglichkeiten zu, solange so wenig Posi
tives vom lebenden Material tiber diese erst en Stadien bekannt ist und 
wir nicht wissen, inwieweit diese von den Fixierungsmitteln, die ja auch 
Gele entstehen lassen, verandert werden. Sicher ist jedenfalls, daB gerade 
Anfang und Ende der Karyokinese sich schlecht fixieren lassen (vgl. 
SCHAEDE, I926, S. 299; I927, S. I67). 

In einem gewissen Stadium steht das Vorhandensein eines vielfach 
verschlungenen, wellig gebogenen, dtinnen Fadens sowohl im lebenden 
wie im fixierten Kern auBer allem Zweifel. Die Schlingen des Fadens 
sind untereinander und mit dem Nucleolus durch sehr feine Faden einer 
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schwer farbbaren Substanz verkniipft (vgl. SCHAEDE, 1927, S. 167), die 
mit der Verkiirzung und dem Dickerwerden des Fadens allmahlich ver
schwinden. In fixierten Wurzelspitzen von Allium Cepa - an lebendem 
Material, etwa bei Tradescantia virginica, ist nichts zu ermitteln -
konnte ich die Umgestaltung des Raumgitters zum Kernfaden beob
achten. Die Gitterstruktur nimmt zunachst zu in der Weitp. der Maschen. 
Dann werden bestimmte Faden desselben dunner, andere dicker, bis in 
den abnehmenden keine gut farbbare Substanz, mehr vorhanden ist, 
sondern nur noch die erwahnten, schwer farbbaren, dunnen Fadchen. 
Demnach erfolgt ein Transport der chromatischen Substanz in bestimmte 
Teile des Gitters. SchlieBlich werden die feinen Verbindungsfaden ganz 
eingezogen. Ahnliches hat LUNDEGARDH (1913, S. 286) offen bar auch 
gesehen, eben so MARTENS (1927b, S. 131) am lebenden Material. Woraus 
konnen aber die schwer farbbaren Faden bestehen? Was geschieht mit 
ihnen, wenn sie verschwinden? Ob Kernfaden und Chromosomen doch 
ahnlich wie Cytoplasmastrange eine Grenzschicht besitzen, die nur unter 
besonderen Bedingungen sichtbar wird? 

Die eben geschilderte Art der Bildung des Kernfadens braucht je
doch nicht uberall verwirklicht zu sein. Es gibt wohl nicht nur diesen 
einen Weg (vgl. LUNDEGARDH, 1913, S. 287). Nach DELLA VALLE (Ref. 
SPEK, 1919, S. 541) besteht in gewissen kunstlichen Kolloiden Neigung 
zu linearer Aneinanderreihung bei der Koagulation, und so konnte sich 
der Kernfaden unmittelbar aus den Tropfchen des Kernsols bilden I. Das 
fixierte Material vermag uns dariiber leider wenig Auskunft zu geben, 
weil wir aus dem erwahnten Grunde nicht wissen, bis wohin in den fruhe
sten Stadien der Mitose die Fixierungsmittel uns noch naturgetreue 
Bilder liefern. Verwirklicht ist auBerdem der Fall, daB bei sehr schnell 
aufeinanderfolgenden Teilungen die noch nicht vollstandig dispergierte 
Chromosomensubstanz sich gleich wieder zum Kernfaden ordnet. 

Was die treibende Kraft zur Umwandlung des Raumgitters in den 
Faden, sowie zur fortschreitenden Verkurzung und zum Dickerwerden 
desselben ist, entzieht sich unserer Kenntnis. Sicher ist nur, daB es sich 
urn eine fortschreitende Verminderung der Grenzflachen zwischen Ka
ryotin und Karyolymphe handelt, also urn eine fortschreitende Koagu
lation. Die Substanz des Kernfadens wird dabei konzentrierter und 
nimmt an Widerstandsfahigkeit zu. Dafiir ist das Folgende eine Stiitze. 
Es wurde bereits gesagt, daB bei Fixierung mit gewissen alkoholischen 
Mitteln in den Wurzelspitzen der Kerninhalt nach dem Zentrum hin 
verlagert wird (vgl. SCHAEDE, 1927, S. 158). Dies geschieht in urn so 
geringerem MaBe, je weiter die Mitose nach ihrer Mitte fortschreitet; 
die geringste Verlagerung tritt yom fertigen Spirem ab auf. 

I Eine besondere Art der Chromosomenbildung beschreibt KUHN (1928, 
s. 405) bei Thalictrum, die in dem eigentiimlichen Bau des ruhenden Kernes 
ihre Erklarung findet. 
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Verfolgen wir das Schicksal der chromatischen Substanz weiter. So
bald in den Staubfadenhaaren von Tradescantia virginica die Chromo
somen an den Polen angelangt sind, nimmt ihr Lichtbrechungsvermogen 
abo Diese Erscheinung, die sich am lebenden Material durch Photo
graphie ganz gut festhalten laJ3t (SCHAEDE, 1924, Tafel V), kann nur 
auf Fliissigkeitsaufnahme zuruckgehen. Hier setzt also das erste Zeichen 
der Verteilung der Chromosomensubstanz ein mit der Herabsetzung ihrer 
Dichte. Sehr bald treten dann feine Blaschen in den Chromosomen auf, 
und ihre Umrisse werden unregelmaBig, bis schlieBlich nur noch die 
Granula der Tochterkerne ubrig sind. Das kann man bei Tradescantia 
in lebenden Zellen gut verfolgen, und auch an fixiertem Material ver
schiedener Herkunft sind die erst en Stadien der Chromosomenvakuoli
sation in ganz ahnlicher Weise beschrieben worden (vgl. TISCHLER, 
1921/22, S.330; KARLING, 1928, S. 26). Die letzten Vorgange der Dis
persion der chromatischen Substanz - urn eine solche kann es sich ja 
nur handeln - bleiben uns am lebenden Material jedoch verborgen 
wegen der ungunstigen Lichtbrechungsverhaltnisse, und das fixierte kann 
uns keine sichere Auskunft geben, denn wir wissen nicht, von welchem 
Punkt ab die gelbildenden Fixierungsmittel Kunstprodukteliefern. Von 
einigen Autoren wird seitliche Anastomosenbildung der Chromosomen 
in der spat en Anaphase und in der Telophase angegeben, auch Ver
kleben derselben mit ihren Enden, so daB wieder ein kontinuierlicher 
Faden entsteht wie in der Prophase (vgl. LUNDEGA.RDH, 1913, S. 301, 
303). Verklebungen - nach MARTENS (1927 b, s. 143) sind es feine 
Strange -, gleichgultig an welcher Stelle, sind nicht auszuschlieBen, wenn 
die Chromosomen eng zusammengedrangt durch die Vakuolenbildung 
unregelmaBige Oberflachen erhalten und an Umfang zunehmen. Diese 
Anastomosenbildung kann jedoch nur vorubergehender Art sein, falls 
sie nicht uberhaupt von den Fixierungsmitteln verursacht wird, was im 
Bereich der Moglichkeit liegt. DaB wieder ein kontinuierlicher Faden 
entsteht, die Vorgange der Prophase ruckwarts bis in aIle Einzelheiten 
durchlaufen werden, ist sicherlich nicht richtig, wenn auch die ursprung
liche Lage der Chromosomen in den Tochterkernen an dichteren Zugen 
von Karyotin noch recht lange verfolgt werden kann. Beobachtungen 
in dieser Richtung durften von der Ansicht beeinfluBt sein, der Abbau 
der Chromosomen musse auf dem gleichen Wege vor sich gehen wie der 
Aufbau. Tauschend konnen Kerne gewirkt haben, bei denen die Bildung 
des Kernfadens bereits wieder einsetzt, ehe die Chromosomen vollstandig 
dispergiert worden sind, was bei sehr rascher Folge der Teilungen mog
lich ist und in Meristemen haufig auftritt. Dieser Fall darf indessen 
nicht zur Regel erhoben werden. Schon die fUr die einzelnen Stadien 
der Karyokinese erforderlichen Zeitraume konnen uns einen wichtigen 
Anhalt bieten, denn die Bildung der Chromosomen dauert langer als ihre 
Auflosung. In den Staubfadenhaaren von Tradescantia virginica z. B. 
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erstreckt sich die Prophase und Metaphase uber mehrere Stunden, wah
rend die Ana- und Telophase in wenigen Minuten durchlaufen werden. 
Bei anderen Objekten sind die Unterschiede nicht so groB (MARTENS, 
I927b, S. 151). In fixierten Wurzelspitzen sind stets mehr Prophasen 
als Telophasen zu finden, was uns ebenfalls einen Hinweis auf deren 
Dauer geben kann. Offenbar ist die geordnete Koagulation der chroma
tischen Substanz ein sehr komplizierter Vorgang, der viel Zeit erfordert, 
ihre Dispersion dagegen kann schnell vollzogen werden, wei! subtil ge
baute Zwischenstufen zwischen den Chromosomen und den Tropfchen 
des Kernsols nicht gebildet zu werden brauchen. 

Bei Tradescantia ist die Dispersion eine vollstandige und gleichmaBige, 
wie man am lebenden Material feststellen kann. Es ware aber denkbar, 
daB dies bei anderen Objekten nicht der Fall ist und infolgedessen groBere 
Klumpen von Karyotin in den Ruhekern gelangen (LUNDEGARDH, 1913, 
S.304). Bei Besprechung der Chromocentren ist daruber bereits berichtet 
worden (vgl. S.I2). Leider ist davon an lebenden Zellen nichts Sicheres 
bekannt, und auf das fixierte Material konnen wir uns nicht verlassen, 
denn es handelt sich hier wieder urn Zustande des Kernes, in denen die 
Fixierung Kunstprodukte liefern kann. Mangel in derselben, die auch 
bei den "guten" Mitteln vorkommen, fuhren, wie anderen Orts gezeigt 
worden ist (SCHAEDE, 1927, S. 156, 157, 161), zu Ballungen von Karyotin 
im Kern und konnen sehr leicht unvollstandige Dispersion vortauschen. 
Man sollte darum in diesen Dingen sehr vorsichtig sein. Erwahnt ist 
schon der Fall, in dem bei schnell folgenden Teilungen die Chromosomen
substanz vor ihrer vollstandigen Dispersion sich wieder zum Faden um
bildet. Diesen werden wir aber immer als einen Sonderfall betrachten 
mussen, fUr den uns die Grunde ja bekannt sind. 

Die Individualitat der Chromosomen solI durch diese Erorterungen 
in keiner Weise angetastet werden. Dader Kern groBe Viskositat be
sitzen kann, ware eine Dispersion der einzelnen. Chromosomen in be
stimmte Bezirke moglich, aus denen die Karyotintropfchen sich in der 
Prophase wieder zu den Chromosomen verdichten (vgl. SAKAMURA, 1927, 
S.562). Verkennen wir indessen nicht, daB Beweise dafUr noch aus
stehen, und nehmen wir nichts als sicher an, wo uns die Grundlagen fehlen. 
Die Schwierigkeiten werden nicht geringer, wenn man dem Kern ein 
festes Gerust zuspricht, denn auch aus diesem zusammenhangenden 
Gebilde muBten sich die einzelnen; individuellen Chromosomen differen
zieren. Bedeutungsvoll fUr die vorliegenden Fragen sind die Struktur
verauderungen, die die Kerne der spermatogenen Faden von Characeen 
beim Ubergange in Spermatozoidkorper erfahren. LINDENBEIN (1927, 
S.462) schreibt daruber: "Die ganze Kernmetamorphose hat insofern 
allgemeines Interesse, als sie zeigt, daB die Chromosomen, die ja durch das 
Spermatozoid in den Zygotenkern ubertragen werden, trotzdem zeit
weilig in einen vollig anderen Zustand ubergefUhrt. werden konnen." 

Ergebnisse der Biologie V. 2 
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Aueh auf die AuBerungen von TISCHLER (1927, S. 643 f£,) uber "Chromo
somenforschung und Genetik" muB hingewiesen werden und auf die in 
einer neueren Arbeit desselben Autors (1928, S·340, 341). 

Mit Recht durfen wir nach der Kolloidchemie der Chromosomen fra
gen. Bestimmte Auskunft ist leider nieht zu erhalten. Homogen sind 
sie sieher nieht, und eine kristalloide Besehaffenheit ist mindestens sehr 
zweifelhaft (SPEK, 1919, S. 542, 543, 546; NAWASCHIN, 1927, S·421)'. 
Nach allem, was wir vom Karyotin wissen (vgl. S. 12), werden wir in 
ihnen ein Gel zu erblicken haben. Die Mikrodissektion gibt uns nur die 
Auskunft, die Chromosomen seien gelatinos. Allein allzu groBen Wert 
kann den Untersuchungen von CHAMBERS und SANDS (1923) an den 
Pollenmutterzellen von Tradescantia virginica nieht beigemessen werden, 
denn die Praparationsmethode, bei der von den auBerst empfindlichen 
Zellen erst die Membran entfernt werden muB, und der ganze Eingriff 
uberhaupt lassen sie keinesfalls qnbeeinfluBt. So sollen die Chromosomen 
knotige Zylinder mit deutlicher Rindenschicht sein, was gerade ein Zei
chen fUr nieht intakten Zustand ist, denn so werden sie in Karyokinesen 
gesehen, die nicht fortsehreiten, also geschadigt sind (SCHAEDE, 1927, 
S. 173, 174; vgl. aueh MARTENS, 1927b, S.120). 

Unter der Voraussetzung gallertartiger Beschaffenheit werden wir 
allen Strukturen, die in Kernfaden und Chromosomen beschrieben wor
den sind, mit MiBtrauen begegnen muss en (SCHAEDE, 1927, S. 169££.). 
Bei der Entmischung einer Gallerte seheidet sich die wasserarmere Phase 
in der wassereicheren ab. Das ist fur die Fixierung zu berucksichtigen. 
Kommt es zu keiner groberen Koagulation, so werden Kernfaden und 
Chromosomen im Praparat homogen erscheinen, sie konnten allerdings 
durch Entwasserung sehrumpfen und zwar gleiehmaBig. Wenn aber 
Koagulate entstehen, die die Grenze der mikroskopisehen Sichtbarkeit 
ubersehreiten, dann sind Struktlolren sichtbar. Es werden auch kleinere 
und groBere Vakuolen auftreten, die Ansammlungen der wasserreicheren 
Phase, die Veranlassung zu unregelmaBigem Schrumpfen und zu zackiger 
Oberflachengestaltung geben konnen, wie das wirklich sehr haufig auf
tritt. Je feiner die Koagulate sind, desto leichter wird man sie fUr natur
liche Strukturen ansehen. Es ist sogar moglich, daB die Koagulate regel
maBige Figuren bilden, denn wie wir bereits berichtet haben, kommt 
Neigung zu linearer Aneinanderreihung selbst bei Ausfallung kiinstlicher 
Kolloide vor (Ref. SPEK, 1919, S.541). Kurzum, wir werden aIle Ver
anlassung haben, die verschiedenen in fixierten Chromosomen und Kern
faden gesehenen Strukturen mit auBerster Vorsicht zu betrachten. Und 
selbst die in lebenden Chromo so men gesehenen Spiralstrukturen brau
chen nicht naturlich zu sein, auch sie konnen ihren Ursprung einem un-

, In neuester Zeit tritt RUNNSTROM (1928, Protoplasma 5, S. 284) 
wieder fiir Aufbau. der Chromosomen aus kristallinischen Teilen ein. 
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geeigneten Einbettungsmittel verdanken, ahnlich wie die reversible Aus
flockung im lebenden Ruhekern in den wiederholt erwahpten Versuchen 
von STRUGGER (vgl. SCHAEDE, 1927, S. 172ff.). Es ist verstandlich, wenn 
die Vererbungsforscher fUr die wohlbegriindete Lehre von den Genen 
mikroskopisch sichtbare Grundlagen suchen. Ob solche aber vorhanden 
sind, ist zweifelhaft, wenigstens sind noch keine bindenden Beweise dafUr 
geliefert worden. Wenn sich auch moglicherweise die in den Chromo
somen beschriebenen Kornchen, spiraligen Kornerreihen oder andere 
Strukturen als natiirlich herausstellen, so ist damit noch nicht gesagt, 
daB diese die Reprasentanten der Gene oder Genkomplexe sind. Nach 
den bisherigen Beobachtungen konnen sie verquellen und unsichtbar 
werden, ohne daB die Chromosomen oder die Karyokinese dadurch 
beeintrachtigt wiirde. Ich lehne eine gleichmaBige Verteilung der Erb
einheiten auf samtliche Chromosomen ab und bin iiberzeugt von deren 
Individualitat, sowie einer bestimmten ortlichen Verteilung der Gene in 
ihnen. Aber ebenso, wie der Kern trotz weitgehender Strukturverande
rung wahrend der Teilung und unter besonderen Einfliissen nichts von 
seinen wesentlichen Eigenschaften verliert, ist die Erblichkeit nicht an 
irgendwelche mikroskopische Strukturen der Chromosomen gebunden, 
sondern an deren Substanz. 

Wenn gesagt worden ist, die Chromosomensubstanz wird wahrend 
der Telophase dispergiert, so muB auch Rechenschaft dariiber abgelegt 
werden, in welchem Medium die Verteilung erfolgt. Es finden sich An
gab en , daB die Karyolymphe nach Auflosung der Kernmembran in das 
Cytoplasma auswandere und in der Telophase, von den Chromosomen 
ausgeschieden, durch Wasseraufnahme an Volumen zunehme (SPEK, 1919, 
S. 546; TISCHLER, 1921/22, S. 330, 335). Das Karyotin als wesentliche 
Substanz der Chromosomen wiirde demnach in einer von ihm selbst ge
bildeten Fliissigkeit dispergiert werden. Aus sich selbst heraus kann es 
diese nicht nehmen, sondern allein aus seiner Umgebung, und wir haben 
ja gesehen, daB die Chromosomen in der Ana- und Telophase Fliissigkeit 
aufnehmen. Liegt da nicht die Annahme nahe, die Chromosomen wiirden 
in der sie einschlieBenden Substanz dispergiert? Abel- we1che ist das? 

Dafiir, daB die gesamte Karyolymphe in das Cytoplasma abwandert 
und spater vollstandig neu gebildet wird, diirfte sich ein zwingender Be
weis kaum erbringen lassen. Wahrend der Karyokinese findet im Gegen
teil bis zur Anaphase eine Aufnahme von Fliissigkeit in die Teilungs
figur statt und nachher eine Abgabe, wie im folgenden Abschnitt aus
einandergesetzt werden wird. Ob in einem bestimmten Stadium der 
Prophase die Grenze zwischen Cytoplasma und Kern vollkommen schwin
det, steht dahin, wahrscheinlich ist es nicht, denn eine Vermengung 
tritt nicht ein. Die Verwischung der scharfen Umrisse im lebenden 
Material kann rein optisch bedingt seindurch Angleichung der Brechungs-

2* 
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quotienten von Cytoplasma und Kern infolge der Wasseraufnahme des 
letzteren. An ordnungsmaBig fixiertem Material ist jedenfalls die Spindel 
vorhanden, ehe die Grenzen des Kernes schwinden, die Kernmembran 
wird dort zUerst aufgelOst, wo die Spindelhalften ansetzen (vgl. TISCH
LER, 1921/22, S. 336). Der Kernraum vereinigt sich also mit dem Spindel
raum, die Karyolyrnphe mit der Spindelgrundsubstanz. Nach STRAS
BURGER (1888, S. 143) wird der Kernsaft zwischen die Spindelfasern auf
genommen. Es sei ferner an die intranuklearen Spindeln erinnert, bei 
.denen diese aus der Karyolyrnphe einen gewissen Teil herausschneiden. 
Ob wir die Bezeichnung Karyolymphe in diesem Stadium der Kern
teilung noch vollkommen zu Recht gebrauchen konnen, mag dahinge
stellt sein; daB eine starke Wasseraufnahme stattgefunden hat, ist sieher, 
und es konnten auch Bestandteile wirklich ausgewandert, andere aus 
dem Cytoplasma eingedrungen sein. Der Einfachheit halber sei aber an 
der genannten Bezeichnung festgehalten. 

In der Telophase ist vor dem Verschwinden der Spindel bereits eine 
gewisse Abgrenzung der in Bildung begriffenen Tochterkerne gegen ihre 
Umgebung vorhanden, in die ein Teil der Spindelgrundsubstanz ein
bezogen wird. Diese mag das Dispergens ffir das Karyotin, sowie die 
Grundlage ftir die Karyolyrnphe der Tochterkerne bilden. In den letzten 
Stadien der Karyokinese findet eine starke Volumenabnahme der Tei
lungsfigur statt, worauf ausdrticklich hingewiesen sei; die in Bildung 
begriffenen Tochterkerne nehmen allerdings zu. Nattirlich geht nurein 
Teil der Spindelgrundsubstanz in die Tochterkerne tiber, wahrend die 
Hauptmenge irgendwie an der Bildung des Phragmoplasten beteiligt ist. 
Wieviel zu ersterem Zwecke verwendet wird, laBt sich schwer entschei
den, weil man nicht weiB, inwieweit die Zusammenballung der Chromo
somen in der Telophase nattirlich ist. Diese Erscheinung soll durchaus 
nicht als vollkommenes Kunstprodukt bezeichnet werden, wenn man 
jedoch die Bilder der lebenden Kernteilung von Tradescantia virginica 
kennt, kann man sich des Eindruckes nicht erwehren, daB entweder die 
Fixierungsmittel oder die Entwasserung betrachtlich nachhelfen. Wie 
dem aber auch sei, da die Chromosomen nicht ltickenlos miteinander 
verbunden sind, steht die Beteiligung einer gewissen Menge von Spindel
grundsubstanz an der Tochterkernbildung auBer Zweifel. Sie bedarf der 
Erganzung ebenso wie die halbierte Masse des Karyotins. Die ersten 
Anzeichen der Dispersion der Chromosomen treten, wie gesagt, schon 
frijh zutage, wenn sie noch von der Spindelsubstanz vollkommen um
schlossen werden. Der in die Tochterkerne eintretende Teil von letzterer 
liefert den Grundstock ffir den Kernsaft, also ffir das Dispergens, und 
dieses wird von der Zelle in unbekannter Weise vermehrt, wie das Wachs
tum der Kerne, sobald sie sich mit einer Membran umgeben haben, be
weist. Es gibt fixierte Praparate, in denen die in Betracht kommenden 
Stadien der Karyokinese einen ganz anderen Eindruck machen, in denen 
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die Chromosomen zum Teil im Cytoplasma zu liegen scheinen und jede 
Grenze zwischen diesem und der Spindel fehlt, ja wo man von ihr iiber
haupt nichts sieht; indessen steht in solchen Fallen schlechte Wir
kung der Fixierungsmittel auBer Zweifel, denn derartige Bilder wider
sprechen vollkommen den Beobachtungen am lebenden Material, sowie 
den an befriedigend fixiertem (vgl. SCHAEDE, I924, S. 240, 25Iff.; I925, 
S.375). Auf Grund dieser Uberlegungen und Beobachtungen scheint es 
geraten zu sagen, die Chromosomen werden in der sie umgebenden. Grund
substanz der Spindel dispergiert, iiber deren Natur freiIieh nur Ver
mutungen ausgesprochen werden konnen, wovon spater (S. 22) ,noch. 
die Rede sein wird. 

Es ist bereits erwahnt worden, daB in der Prophase der Kern Fliissig
keit aufnimmt und sein Volumen darum wachst. Dieser Vorgang schrei
tet fort bis zum Auseinanderweichen der Chromosomen. Von da an 
nimmt das Volumen der Spindelfigur ab bis zur Bildung der Tochter
kerne (SCHAEDE, I924, S. 256). Mit Recht werden wir daraus eine Wasser
anreicherung in der Umgebung von Kernfaden und Chromosomen bis zur 
friihen Anaphase folgern, der in der spaten Anaphase und in der Telo
phase eine Konzentration entsprieht. Es sei hier nochmals auf die For
derung der Karyokinese durch Wasserzufuhr und die Hemmung durch 
Wasserentzug aufmerksam gemacht (SPEK, I923, S. 250, 25I). 

Die wandernde Fliissigkeit wird in der Hauptsache Wasser sein, das 
natiirlich anorganische und organische Stoffe enthalten kann, woriiber 
wir freilich niehts wissen. Das Wasser kann unmittelbar nur aus dem 
Cytoplasma kommen und wieder dahin abgegeben werden. Wir beob
achten in der Tat in den Staubfadenhaaren von Tradescantia virginica 
das Aufhoren der Plasmastromung, sobald ein deutliches Spirem vor
liegt, und das Wiedereinsetzen mit dem Verschwinden der Chromosomen 
(SCHAEDE, I924, S. 250,253). Die Viskpsitat des Plasmas wird demnach 
stark beeinfluBt. AuBerdem bemerken wir noch eine Beteiligung der 
Saftraume, denn ihr Volumen verhalt sieh umgekehrt wie das von Kern 
und Teilungsfigur (SCHAEDE, I924, S. 256). Es handelt sich bei dem ge
nannten Objekt um Wanderung einer ganz betrachtlichen Fliissigkeits
menge. Wie bei dieser Pflanze wird es sieh bei allen anderen mit groBeren' 
und kleineren Abweichungen ebenfalls verhalten. Welche Krafte dabei 
am Werke sind, entzieht sich unserer Kenntnis. Wir miissen uns mit 
der Feststellung der Tatsachen begniigen. 

Mit diesen Erorterungen kommen wir auf die Spindel, und zwar soll 
sie zunachst als Korper behandelt werden ohne Beriicksichtigung ihrer 
feineren Struktur. Die Spindel ist ihrer Substanz und Konsistenz nach 
vom Cytoplasma durchaus unterschieden, wie wiederholt durch Unter-
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suchungen festgesteIlt worden ist (vgl. TISCHLER, 1921/22, S. 347; 
SCHAEDE, 1927, S. 176). Die wenigen FaIle, in denen die Spindel zu 
fehlen scheint, sind wahrscheinlich auf ungenugende Fixierung zuruck
zufUhren; sie treten bei niederen Pflanzen auf, deren Fixierung an sich 
schon haufig mit Schwierigkeiten verbunden ist. Selbst bei den Angio
spermen wird ja die Spindel durch gewisse Mittel v6Ilig zerst6rt und dem 
Cytoplasma gleichgemacht, wahrend andere ZeIlbestandteile leidlich er
halten bleiben. Die Spindel wird als "zahe bis gelartig" bezeichnet 
(LUNDEGARDH, 1922, S.295), auch als im Gelzustand befindlich (Ro
BYNS, 1924). Bei der Mikrodissektion durch CHAMBERS und SANDS 
(1923) erwies sie sich als eine hyaline, gelatin6se Substanz von geringerer 
Konsistenz als das umgebende Cytoplasma und von diesem deutlich 
geschieden. Von vielen Objekten wissen wir jedoch bestimmt, daB die 
Spindel konsistenter ist als das Cytoplasma. Die Dinge sind offenbar 
relativ; die Viscositat des Cytoplasmas ist in den einzelnen Pflanzen
zeIlen nicht gleich, die Konsistenz der Spindel ebenfaIls, und darum 
zeigt auch das gegenseitige Verhaltnis beider Unterschiede. Sicher be
sitzt die Spindel wesentlich geringere Konsistenz als die Chromosomen. 
M6gen diese nun in der Spindelmasse wandern oder gemeinsam mit 
Teilen derselben, wir werden LUNDEGARDH (1922, S. 295) beipflichten 
mussen in seiner Meinung, die Spindel sei fur die Chromosomenverlage
rung ein geeignetes Medium, kein aktives Teilungsorgan. 

Dber die KoIloidchemie der Spindel wissen wir auBerordentlich wenig, 
zumal uns ihre Bildung und die Herkunft, besonders wenn sie extra
nuclear ist, nicht hinreichend bekannt ist. TISCHLER (1921/22, S.336) 
spricht sich dahin aus, daB bei der langsamen Aufl6sung der Kern
membran die Kolloide des Kernsaftes durch sie hinauswandern und mit 
den Cytoplasmakolloiden Niederschlagsmembranen bilden k6nnen. Das 
Wachsen der Spindel, die zunachst der Kernmembran dicht anliegt und 
in Gestalt der Polkappen aIlmahlich abgehoben wird, wurde sich durch 
die erwahnte Wasseraufnahme und Volumenvergr6Berung in ahnlicher 
Weise erklaren, wie die Niederschlagsmembran der kunstlichen Zelle sich 
vergr6Bert. Bei dieser Auffassung wurde die im Bereich der Spindel be
findliche Substanz im wesentlichen noch der Kernsaft sein, der aller
dings durch Wasseraufnahme und Koagulation eines Teiles seiner Ei
weiBbestandteile zu Niederschlagsmembranen an Konzentration ab
genommen hat. Auf S. 19-20 kamen wir bei der Frage nach dem Dis
persionsmittel fUr die Chromosomen zu dem gleichen Ergebnis. 

Die intranuclearen Spindeln, die bei den niederen Pflanzen uber
wiegen, stehen zu den extranuclearen in keinem Widerspruch (TISCHLER, 
1921/22, S.337), denn ebenso, wie beim Durchlassigwerden der Kern
membranen eine Wanderung von Stoffen aus dem Kern heraus statt
finden kann, ist eine von Bestandteilen des Cytoplasmas in den Kern 
m6glich. Es wird von besonderen, uns nicht bekannten Umstanden ab-
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hangig.sein, ob das eine oder das andere geschieht, jedenfalls ist die 
extranucleare Spindel bei den hoheren Pflanzen die herrschende ge
worden. Am Ende unserer Forschungen auf diesem Gebiete stehen wir 
durchaus noch nicht, denn es fehlt nicht an der Meinung, auch die extra
nucleare Spindel stamme ihrer Substanz nach ganz aus dem Kern 
(DEVISE, 1922; ROBYNS, 1924). Es ist moglich, daB einmal die schein
baren Gegensatze der beiden Spindelarten ganz fallen werden. 

Wird das Entstehen von Niederschlagsmembranen intra vitam iiber
haupt zugegeben, dann werden wir auch die Spindelfasern und Ver
bindungsfaden als solche betrachten konnen (TISCHLER, 1921/22, S. 336; 
SCHAEDE, 1924, S. 255; 1925, S. 382; 1927, S.178). Aber da wird uns 
entgegengehalten, die achromatischen Fasern bestanden in der lebenden 
Karyokinese nicht, sondern seien Produkte einer Veranderung der Spin
delsubstanz (CHODAT, 1924; ROBYNS, 1924) oder gar Fixierungsartefakte 
(YAMAHA, 1926a, S. 189ff.). Es unterliegt keinem Zweifel, daB bei der 
Fixierung faserige, wohl auch lamellenartige Bildungen als Fallungs
formen entstehen. Darum miissen jedoch nicht alle derartigen Struk
turen unbedingt Kunstprodukte sein. Sie konnen sehr wohl bereits in 
der lebenden Zelle bestehen und durch die Fixierung nur verdeutlicht 
werden (TISCHLER, 1921/22, S.336). Die Versuche, kiinstliche Strah
lungsfiguren und karyokinetische Figuren zu erzeugen (FISCHER, 1899; 
BEUTNER und BUSSE, 1922), haben mit den vitalen Strukturen nur 
auBerliche Ahnlichkeit, wie die kiinstlichen durch Niederschlagsmem
branen erzeugten Zellen mit lebenden. 

Anderen Ortes (SCHAEDE, 1927, S. 176ff.) habe ich mehrere Beobach
tungen der Spindelfasern, Verbindungsfiiden und faseriger Cytoplasma
strukturen in der lebenden, unbeeinfluBten Zelle zusammengestellt. 
Zahlreich sind sie freilich nicht, und ich habe auch auseinandergesetzt, 
warum derartige Gebilde nur unter gewissen giinstigen Bedingungen 
sichtbar sein konnen. Die Beobachtungen diirften indessen hinreichen, 
urn das Dasein der achromatischen Faden zu beweisen. Hinzugefiigt 
seien noch die Zentrifugalversuche von NEMEC (1927) und eigene Be
obachtungen an Canna indica (SCHAEDE, 1928, S.47-49), die weitere 
Stiitzen dafiir bringen. Wenn CHAMBERS und SANDS (1923) in der Meta
phase bei der Mikrodissektion der Pollenmutterzelle von Tradescantia 
virginica keine Spindelfasern gefunden haben, kann das nicht als Gegen
beweis angefiihrt werden, denn, wie bereits erwahnt (S. 18), ist es recht 
zweifelhaft, ob jene Spindeln noch lebendig waren, unbeeinfluBt waren 
sie nachweislich keinesfalls. 

Wir haben hier an der alten Bezeichnung "achromatische Faden" 
festgehalten. Nach den obigen Ausfiihrungen werden wir sie jedoch als 
Lamellen zu betrachten haben, und es gibt bereits eine Reihe von Auto
ren, die sie als solche gesehen und beschrieben haben, so DEVISE (1922), 
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ZIMMERMANN (1923, S. 138, 145), NIENBURG (1924, S. 98), ROBYNS.(1924, 
S. 376), ROSEN (1925), SCHAEDE (1925). Seitdem die alte Lehre von der 
Zugwirkung der Spindelfasem immer mehr an Boden verliert (TISCHLER, 
1921/22, S. 337ff.; LUNDEGARDH, 1922, S. 294; SCHAEDE, 1924, S.254 
und 255), wird die neue Auffassung entsprechend gewinnen; denn ehe
dem konnte man ja gar nicht anders, als fadige Gebilde annehmen, wenn 
man nicht die ganze Theorie vom Chromosomentransport hinfallig 
machen wollte. Zudem wirken mehrere der gebrauchlichsten Fixierungs
mittel zerstorend auf die Lamellen, indem sie sie faserig machen, gewiB 
durch Zersprengung und Verklebung (SCHAEDE, 1925, S. 377, 381), sowie· 
wohl auch durch Koagulation. Erfolgt die Fixierung zu langsam, so 
werden die auBerst feinen Lamellen ganz zerstort, vermutlich wird ihre 
Substanz in der Grundmasse der Spindel irgendwie wieder verteilt, so daB 
dann im Praparat die Chromosomen durch ein Medium von feinwabiger 
Struktur, dem Cytoplasma recht ahnlich, eingeschlossen erscheinen, die 
offenbar das Fallungsprodukt der Fixierung ist. 

Betrachten wir die Spindelfasem als Niederschlagsmembranen, dann 
gibt es auch keine Mantel-, Zug-, Stiitzfasem mehr, sondem sie sind aIle 
von gleicher Art, und das hat viel fiir sich '. Es entstehen zwischen den 
Lamellen Raume, in denen die Chromosomen leicht wandem k6nnen, 
die in den langgestreckten Kammem befindliche Substanz diirfte nach 
Ausfallung der plasmatischen Bestandteile in Form der Membranen 
im wesentlichen aus Wasser bestehen und arm an EiweiBverbindungen 
sein. Vollkommen fehlen diese keinesfaIls, denn man findet im Praparat 
zwischen den Spindellamellen stets feines Gerinnsel vor, das Koagulat 
der Fixierung 2 • 

Wenn nach dem Wandem der Chromosomen an die Pole die Spindel
lamellen verschwinden, so diirfte ihre Substanz wieder in der Spindel
grundmasse dispergiert oder bei der Bildung des Phragmoplasten ver
braucht werden. 

Wie wir beim Karyotin wahrend der Mitose eine Koagulation zu 
der bestimmten Form der Chromosomen vor uns haben und darauf fol
gend die Dispersion, so scheint ein paralleler Vorgang sich in der Spindel
grundsubstanz abzuspielen, indem die Spindellamellen als bestimmte 
Form ausgefallt und bei Entstehung der Verbindungsfaden oder beim 
Verschwinden derselben wieder dispergiert werden. In der Spindelgrund
substanz ist aber die Karyolymphe sicher wenigstens zu einem gewissen 
Teil enthalten. 

I Hieraus diirfen keine Schliisse auf tierische Objekte gezogen werden, 
bei denen sich andere Verhaltnisse finden. 

• Diese Erorterungen tun der gallertigen Beschaffenheit der Spindel
figur (vgl. S. 22) keinen Abbruch. 2 proz. Gelatine ist z. B. nach dem Er~ 
kalten noch durchaus gelatinos und 4 proz. kann man bereits mit dem Spatel 
abstechen. 
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Wie sich dem hier Vorgetragenen die merkwiirdige Spindelbildung 
der Diatomeen einfiigen wird, muB der Zukunft iiberlassen bleiben. Die 
Diatomeen sind allem Anschein nach in dieser Hinsicht einen ganz eigen
artigen Weg gegangen. Vielleicht gibt es Spindeln von verschiedener 
Art. Die Beobachtungen von BtLAR (1927, S.725) an den Spermato
cyten einer Heuschrecke scheinen darauf hinzudeuten, wenn auch man
ches daran noch nicht eindeutig ist, worauf an dieser Stelle nicht ein
gegangen werden kann. So viel sei jedoch gesagt, wenn der Chromosomen
transport von einigen Forschern auf Stromung zuriickgefUhrt wird, ist 
damit nicht ausgesprochen, daB die stromende Substanz Wasser sei, was 
ja aus den vorhergehenden AusfUhrungen zu entnehmen ist. Unter 
dieser Voraussetzung erscheint eine einheitliche Losung der Fragen nach 
der Natur der Spindel und der Mechanik der Karyokinese moglich, 
denn Stromungstheorie wie Stemmtheorie griinden sich auf Massen
wanderung vom Spindelaquator nach den Polen. 

Es steht auBer Zweifel, daB bei den Vorgangen der Teilung Ver
anderungen der Wasserstoffionenkonzentration der Kernbestandteile 
stattfinden, doch ist irgend etwas Sicheres iiber die Art derselben nicht 
bekannt, weil dem Experiment auf diesem Gebiete sehr groBe Schwierig
keiten entgegenstehen. Es ist wohl behauptet worden, die Veranderungen 
des PH-Wertes seien die Veranlassung zur Kern- und Zellteilung, doch 
wird sich das kaum aufrecht erhalten lassen. Die Wasserstoffionen
konzentration kann sich aus sich selbst heraus nicht andern, sondern 
kann nur eine Folge von Veranderungen des Plasmas sein. Also liegt 
der AnstoB zur Kernteilung im Plasma, und wenn sich die PH-Werte 
andern, sind das Folgeerscheinungen. So hat auch SAKAMURA (1926, 
S.560) durch Erhohung der Wasserstoffionenkonzentration ruhende 
Kerne nicht zur Mitose veranlassen konnen. Es ist ja freilich unbequem, 
daB wir die Griinde der Zell- und Kernteilung nicht kennen, wenn wir 
sie auch durch diese und jene Beeinflussung beschleunigen oder hemmen, 
an manchen Fallen sogar auslosen konnen. Besser ist auf jeden Fall 
das offene Eingestandnis unserer Unkenntnis, als das Aufstellen von un
zulanglichen Hypothesen, die nur zur Selbsttauschung Veranlassung 
geben konnen. 

Ferner ist das Vorhandensein elektrischer Ladung in den Kolloiden 
nicht zweifelhaft. Es ware moglich, daB elektrische Polarisation bei der 
geordneten Koagulation des Karyotins zum Kernfaden im Spiele ist, 
wie SAKAMURA (1926, S.560) andeutet. Allein einen sicheren Anhalt 
haben wir nicht dafUr. Schwerlich wird elektrische Ladung fUr den Trans
port derChromosomen in Betracht kommen; nach den AusfUhrungen 
von TISCHLER (1921/22, S.338ff.) kann das eigentlich kaum noch ernst
lich erwogen werden. Wahrend der Karyokinese sind Krafte von erheb-
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lich groBerer LeistungsHihigkeit am Werke, wie etwa Diffusionsstro
mungen, von denen die Chromosomen mit groBerer Wahrscheinlichkeit 
befOrdert werden konnen. 

Gegen die vorliegende Darstellung lassen sich naturlich mancherlei 
Einwendungen erheben. Da aber Objektives uber die Kolloidchemie des 
Kernes in der Ruhe und in der Teilung recht wenig bekannt ist, wird 
man sich mit einer subjektiven Behandlung begnugen mussen. Zwecklos 
ist es, die BloB en in unserem Wissen durch Hypothesen und Theorien 
zu bedecken, die keine sichere Grundlage besitzen und darum auch nicht 
befriedigen konnen. Es wird unsere dringende Aufgabe sein, neue Unter
suchungen anzustellen und neue Methoden dafiir zu finden. 
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A.SEYBOLD: 

Vorbemerkung. 
Das Problem der pflanzlichen Transpiration steht heute nicht nur 

im Vordergrund des Interesses moderner physiologischer und okologi
scher Forschung, sondern andere Disziplinen, welche ebenfalls den Mas
senaustausch der Wasserverdunstung zum Gegenstand der Untersuchung 
haben, wie vor allem die Meteorologie, mtissen die pflanzliche Trans
piration in ihre Betrachtungen mit einbeziehen. An der energetischen 
Seite des Transpirationsprozes~es ist der Warmemechaniker eben falls 
stark interessiert, zumal die Transpiration zum groBen Teil recht eigent
lich ein physikalisches Problem ist. Dem Biologen, der zu dem Trans
pirationsproblem keine direkten Beziehungen hat, vermag die Trans
pirationsforschung der letzten Jahre einen besonders guten Einblick 
in die erfolgreiche Anwendung physikalisch-mathematischer Methoden 
auf biologische Probleme zugeben. Biologie solI keineswegs Physik und 
Mathematik werden, wovor unverstandlich angstlich von mancher Seite 
gewarnt wird, wohl aber konnen viele biologische Probleme fruchtbar 
mathematisch und physikalisch behandelt werden. Da indirekt jeder 
physiologische ProzeB mit der Wasserbilanz der Pflanze inZusammenhang 
hang steht, so verdient die Transpiration nicht nm; die Aufmerksamkeit 
der Physiologen und Okologen, die den Wasserhaushalt der Pflanzen 
betrachten, sondern auch derer, die sich mit anderen Fragen der Stoff
wechselphysiologie befassen. Die letzten Jahre weisen eine Uberftille 
von Untersuchungen auf, so daB eine Zusammenfassung der Ergebnisse, 
die heute nur noch der Spezialforscher tiberblicken kann, erwtinscht sein 
dtirfte. 

BURGERSTEIN hat bereits eine Monographie der Transpiration ver
faBt, deren Einstellung aber den Anforderungen und der Auffassung 
moderner Physiologie nicht mehr ganz gerecht wird. Die vorliegende 
monographische Darstellung solI nun keineswegs die von BURGERSTEIN 
ersetzen oder nur erganzen, vielmehr ist sie eine Darstellung der Trans
pirationsuntersuchungen, die fUr das Problem eine Forderung bedeuten. 
Es kann sich nicht urn die Wiederholungen von Hypothesen und Speku
lationen handeln, die bei diesen Untersuchungen so haufig sind wie bei 
den meisten anderen Problemen, sondern urn die Ergebnisse zuverlassiger 
Forschung. Das Hauptgewicht der Darstellung liegt somit auf einer ein
heitlichen Zusammenfassung brauchbarer Daten. Auf eine erschopfende 
Aufzahlung aller Einzelheiten muB schon durch den zur Verftigung 
stehenden Raum verzichtet werden, denn jeder, der sich mit dem Trans
pirationsproblem befaBt, weiB, wie ungeheuer groB die Zahl der Arbeiten 
fiber Transpiration ist. BURGERSTEIN zitiert weit tiber 1000, ohne aIle 
genannt zu haben. 

Da es sich nun hier urn die Ergebnisse der Untersuchungen eines 
Problems handelt, ist es wichtiger, die Hauptgesichtspunkte darzu-
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stellen, als unzahlige Einzelheiten zu wiederholen. Aus diesem Grunde 
sind aIle erschienenen Arbeiten nicht einzeln referiert, wie BURGERSTEIN 
es verdienstvoIl, wenn auch nicht immer kritisch genug, versucht hat, 
sondern es ist angestrebt worden, die Leitgedanken der Transpirations
analyse herauszuarbeiten. 

ZweckmaBig wird die pflanzliche Transpiration in eine physikalische 
und eine physiologische Komponente zerlegt; okologische Transpirations
bestimmungen am natiirlichen Standort setzen genaue Kenntnis beider 
Komponenten voraus. Der vorliegende I. Tei! befaBt sich mit der physi
ka:lischen Komponente der pflanzlichen Transpiration. 1m I. Kapitel 
wird die Physik der Transpiration, im 2. die Energetik der Transpiration 
behandelt. Daran an schlieBen sich die Methoden der Transpirations~ 
bestimmung (Kapitel 3) und die aitionomen Faktoren des Transpira
tionsprozesses (Kapitel 4). ImS. Kapitel werden die pflanzlichen 
Transpirationssysteme kurz dargestellt. Die folgenden Kapitel befassen 
sich mit der Physiologie und Okologie der Transpiration, die in einem 
der folgenden Bande der Ergebnisse der Biologie dargestellt werden. 

Allgemeine Einleitung. 
MARIOTTE bezeichnet man mit gutem Rechte als den erst en Forscher, 

der die pflanzliche Transpiration zum Gegenstande naturwissenschaft
licher Untersuchung gemacht hat. Der Mitbegriinder der Gasgleichung 
berichtet in seiner 1679 erschienenen Abhandlung von einem Versuche 
mit dem Weinrebenblatt, das nach gefrorenem Zustande bei Wieder
auftauung unter Sonnenschein in 2 Stunden vertrockne. In erster Linie 
versucht er die Verdampfung mit der Warme in Zusammenhang zu 
bringen; jedoch erscheinen seine Versuche uns heute unzulanglich, wir 
betrachten sie aber mit Genugtuung als die erste fruchtbare Anwendung 
physikalischer Vorstellungen auf pflanzenphysiologische Vorgange. Erst 
100 Jahre spater pragte DALTON die grundlegenden Gasgesetze (Partial
druckgesetz), welche eine erfolgreiche Analyse der Transpiration ermog
Iichten. In welchem MaBe die Vorgange der Verdunstung dem genialen 
DALTON zur Schopfung der Atomtheorie beitrugen, vermag die Nachwelt 
an Hand der sparlichen Dokumente kaum eindeutig zu entscheiden. Wie 
dem auch sei, die molekularkinetische Vorstellung hat sich als ungeheuer 
fruchtbar erwiesen, nicht zuletzt bei der Erforschung der Verdunstungs
und Transpirationsgesetze, so daB es verwunderlich erscheint, wenn ohne 
Beriicksichtigung dieser Theorie und ihrer Gesetze Transpirationsunter
suchungen in Angriff genommen wurden. Bei der Darstellung der Er
forschung der Transpiration schneiden wir die Zickzackwege, die die 
Untersuchungen vieler Jahrzehnte fiihrten, am besten ab, wenn wir von 
den grundlegenden Gleichungen der Gas- und Diffusionsgesetze ausgehen. 
Somit verzichten wir ohne Schaden auf eine chronologische Aufzahlung 
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der Untersuchungsergebnisse, gliedern aber vorteilhaft die Darstellung 
in zwei groBe Abschnitte. Die Transpiration als rein physikalischer Ver
dunstungsprozeB aus physikalisch definierbaren Systemen wird im erst en 
Teil als eine Komponente dieses Prozesses behandelt werden; die andere 
Komponente: die Transpiration als physiologisches Regulationsphano
men im weitesten Sinne, wird Gegenstand des zweiten Abschnittes sein. 
Wie vorteilhaft die Scheidung in diese beiden Komponenten fUr die 
Untersuchung und Darstellung der Transpiration ist, wird sich auch aus 
dieser Zusammenfassung ergeben. DaB diese Scheidung eine nur der 
Analyse zweckdienliche ist, braucht nicht bewiesen zu werden. Okolo
gische Untersuchungen, welche den TranspirationsprozeB ohne diese 
Scheidung zum Gegenstande haben, sind prinzipiell zulassig; ob ihre 
SchluBfolgerungen richtig sind, hangt jedoch ganz yom Zuverlassigkeits
grade der Definititonen der Zustande und Transpirationsbedingungen 
abo Die Ergebnisse 6kologischer Transpirationsuntersuchungen sind in 
einem besonderen Abschnitt zusammengestellt. 

Werden die Begriffe: Verdunstung und Transpiration haufig syno
nym ge bra uch t, so verwenden wir am besten stets fUr die V erd unstung a us 
pflanzlichen Systemen das Wort Transpiration, urn damit anzudeuten, 
daB eine v611ig ausreichende physikalische Definition des Prozesses und 
vor allem des verdunstenden Systems nicht vorliegt, kurzum, daB physio
logische Reaktionen an dem Prozesse beteiligt sind. Die physikalischen 
Gesetze der Verdunstung bilden jedoch die Basis fUr die Transpirations
analyse, und ihnen werden wir uns zunachst zuwenden. 

Der Begriff der Evaporation ist demnach mit demder Verdunstung 
identisch, ist also nur auf die Verdunstung" von physikalisch bestimm
baren K6rpern anwendbar. Auf die Ausscheidung von Wasser aus pflanz
lichen Systemen in tropfbarer Form, der Guttation, ist erst im zweiten 
Teil einzugehen. 

Eine ersch6pfende Darstellung zu geben, kann hier unsere Auf
gabe nicht sein, sondern sie solI vielmehr nur ein Schltissel sein zum Ver
standnis derTranspiration als physikalischem VerdunstungsprozeB. Die 
Verdunstung ist im Massenaustausch und im Energieaustausch zu be
trachten, wobei PFEFFERS These (1892) zu beherzigen ist: "Die getrennte 
Betrachtung der Lebensvorgange nach der stofflichen und der energe
tischen Seite ist tiberhaupt nur aus praktischen Rticksichten geboten 
und wird durch unsere psychischen Fahigkeiten bedingt, welche tiber 
die dualistische Auffassung von Materie und Energie nicht hinauszu
kommen vermochten." Hat heute die theoretische Physik im Grunde 
diesen Dualismus tiberwunden, so erweist sich die dualistische Be
trachtung beim Transpirationsproblem noch sehr fruchtbar, das erst 
allmahlich einer exakten Analyse zuganglich wird. 

Anm.: Die Verdunstung des Guttationswassers hat geringe Bedeutung. 
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I. Die Physik der Transpiration. 
1. Einleitung. 
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Unter Voraussetzung der Grundbegriffe der Gaskinetik beabsichtigen 
wir in Kurze ein moglichst vollstandiges Bild der Verdunstungsvorgange 
uns zu verschaffen. Wird eine Schale mit Wasser in der freien Luft auf
gestellt, so wird nach mehr oder weniger langer Zeit je nach den auBeren 
Umstanden und der zu verdunstenden Menge Wasser, die gesamte Wasser
menge aus der Schale sich verfluchtigen, da das Wasser bei den Beding
ungen, die in der freien Luft herrschen, seine Gesamtmenge in der Schale 
nicht erhalten kann. Nach den Vorstellungen der kinetischen Gastheorie 
werden die am raschesten sich bewegenden, an derOberflache des Wassers 
befindlichen Molekule infolge molekularer Bewegung aus der Flussig
keit sich entfernen und in die daruberliegenden Luftschichten ubergehen, 
die ein ganz bestimmtes MaB von Wassermolekiilen aufnehmen konnen, 
das von verschiedenen physikalischen Faktoren bestimmt wird. Das 
Wasser befindet sich als Wasserdampf in der Luft. Umgekehrt fallen 
wahrend dieser Zeit dauernd aus dem Wasserdampf Dampfmolekiile in 
die Wasseroberflache zUriick, doch ist die Gesamtzahl dieser Molekule 
geringer, solange die Luftschicht uber der Flache nicht ihre maximale 
Zabl von Wasserdampfmolekiilen aufgenommen hat, also nicht wasser
dampfgesattigt ist. Erst in dem Augenblick, wo dieser Zustand erreicht 
ist, werden gleichviel Molekiile aus der Wasseroberflache austreten als 
von der Luft in diese zuruckfallen. Die Verdunstimg ist in diesem FaIle 
aufgehoben, und wenn fUr die pflanzlichen Systeme diese Bedingung 
erfullt ist, so kannnaturgemaB von einem Fortgang der Transpiration 
nicht mehr gesprochen werden. Der Gleichgewichtszustand wird nun 
im allgemeinen in der freien Luft nicht erreicht, da eine fortwahrende 
Anderung der Luft sich vollzieht, indem immer neue Wasserdampf auf
nehmende Schichten uber die Wasserflache zu liegen kommen, was ein 
vollstandiges Sichverfluchtigen des Wassers aus der Schale zur Folge 
hat. Diesen geschilderten Vorgang nennt man Verdunstung, ihm unter
liegen vornehmlich die Gase und die Flussigkeiten, die Wasserver
dunstung zu betrachten ist nun unsere eigentliche Aufgabe. Die Ver
dunstungsanalyse begnugt sich keineswegs mit dieser qualitativen 
Feststellung einer elementaren, molekularkinetischen Erscheinung, son
dern sucht die Geschwindigkeit der Verdunstung, d. h. den Wasserdampf
austausch pro Zeiteinheit und die FunktionsgroBen aller, die Ver
dunstungsgeschwindigkeit bestimmenden Faktoren gesetzmaBig festzu
legen. Die qualitativen Vorstellungen waren schon ausreichend, die 
Richtigkeit der alteren Transpirationsversuche physikalisch verstandlich 
zu machen, die seit MUNTINGH (r672), WOODWARD (r699), HALES (r727), 
DUHAMEL DU MONCEAU (r758), BJERKANDER (r773), SENEBIER (r800), 
KNIGHT (r803) u. a. angestellt wurden. Eine ausfuhrliche Darstellung 
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dieser Untersuchungen, wo schon mitunter die ersten Ansatze des Messens 
der Transpirationswassermengen sich finden, ist hier nicht moglich. Eine 
ungeheure Zahl von Arbeiten des I9. Jahrhunderts waren sodann noch 
aufzuzahlen, die, obgleich sie quantitative Messungen darstellen sollten, 
nur Beitrage zur qualitativen Analyse sein konnen. 1m iibrigen werden 
manche Arbeiten dieser Epoche an geeignetem Ort Erwahnung finden. 

2. Die Grundlagen der Verdampfung in unbewegter Luft. 

Die Geschwindigkeit der Verdunstung ist nun urn so groBer, je groBer 
die Zahl der rasch an der Oberflache der Fliissigkeit sich bewegenden 
Wassermolekiile ist, weil die Wahrscheinlichkeit, daB Molekiile sich 
entfemen, dadurch vergroBert wird. Die Molekularbewegung nimmt mit 
steigender Temperatur zu, so daB durch eine Temperaturerhohung im 
System eine Verdunstungssteigerung bedingt ist. 1st die Temperatur 
TI > To, so wird die Verdunstungsmenge 

wobei wir Konstanz der anderen Faktoren voraussetzen. Nach der kine
tischen Gastheorie wird in einem Fliissigkeitssystem durch Temperatur
erhohung der Dampfdruck erhoht, was in anderem Bilde die eben 
geschilderten kinetischen Vorstellungen wiedergibt. Die Erhohung des 
Dampfdrucks im System durch Temperaturerhohung fiihrt zu einer 
Steigerung der Verdunstung. Auf die pflanzlichen Systeme angewandt, 
kann demnach eine Transpirationssteigerung Folge einer Temperatur
erhohung sein. 

Nun ist aber die Verdunstung keineswegs nur von der Dampfspan
nung des Systems, die Funktion der Temperatur ist, allein abhangig, 
sondem auch von dem Druck des Wasserdampfes in der Luft, die iiber 
dem System liegt. Die Gaskinetik, die uns verstandlich macht, daB 
Druckdifferenzen sich auszugleichen suchen (die Spannungsdifferenzen 
in System und AuBenluft einem Ausgleich zustreben), gibt uns auch die 
bildhafte Erklarung des Ausgleichs von Konzentrations- bzw. Dichte
unterschieden in dem vorliegenden Fane an die Hand. Freilich decken 
sich nur bei Gasen die Anschauungen der "Drucke und Konzentrationen" 
sozusagen vollig und sind bei Fliissigkeiten nur bedingt anwendbar; sobald 
wir aber die Grenzschicht der Fliissigkeit der Luft selbst als Gasphase 
annehmen, steht einer gleichsinnigen Verwendung beider Bilder nichts 
mehr im Wege. Die erfolgreiche Anwendung der Gasdiffusion auf die 
Verdampfung von Fliissigkeiten rechtfertigt diese Dberlegungen. 

Der Ausgleich der Konzentrationsdifferenzen (Dichtedifferenz) stellt 
sich der Physik alsDiffusionsvorgang dar, und mutatis mutandis konnen 
wir den eben dargelegten kinetischen Massenaustausch als Diffusionsvor
gang ansehen. Die Analyse der Verdunstung kann nun entweder in dem 
einen oder dem anderen Bilde, als Druck- oder als Konzentrationsausgleich 



Die pflanzliche Transpiration. 1. 35 

begonnen werden; im Massenaustausch betrachtet anderte sich nur das 
statistische Element. Hier, wo es nur darauf ankommt, die Verdunstung 
spezieller Systeme zu verstehen, ist eine allgemeine~ physikalische Dar
stellung in einem der Bilder nicht von noten. Die trbertragung des einen 
bildhaften Begriffes auf den anderen bietet dem mit der Gastheorie 
Vertrauten keine Schwierigkeiten. 

Die Geschwindigkeit der Verdunstung ist nun abhangig von dem 
Potential der Dampfspannung, das zwischen dem verdunstenden System 
und dem Dampfdruck der Luft besteht. 1st der VerdunstungsprozeB 
stationar, so ist durch die Gleichung (I) die Dampfmenge v gegeben, die 
in der Zeiteiilheit durch eine Einheit der Niveauflache im Abstand 
x = 0 .•. n von dem Verdunstungssystem diffundiert: 

(I) 

wobei k der Diffusionskoeffizient des Wasserdampfes gegentiber dem
jenigen Gas (Luft) ist, in welches die Diffusion erfolgt; P ist der ParWir
druck des Dampfes in einer beliebigen Niveauflache, welche durch die, 
in der Richtung der zur Verdunstungsflache senkrecht gemessenen 
Abszisse x definiert ist. 

Da v und k von x unabhangig sind, P tiberall denselben Wert haben 
solI, kann man die Gleichung (I) nach STEFAN (1881) umformen: 

d 
v = k . dx (P - P) , (2) 

k P-P" 
v = Ii" • log P _ p' . (3) 

pi ist jetzt der Partiardruck des Dampfes an der Wasseroberflache, 
P" der Dampfdruck in einem gewissen Abstand fiber der Flache. 

Ehe die mathematische Ableitung an Hand der Arbeiten von STEFAN 
(1873 und 1881) weitergefiihrt wird, muB zuvor auf die Bedeutung des 
Partiar- und Gesamtdruckes ffir die Verdunstung hingewiesen werden, 
sowie auf den Wert des Diffusionskoeffizienten. 

Der Gasdruck fiber einem System in freier Luft ist gleich der Summe 
der Partialdrucke der Luft und des Dampfdruckes, vor allem des Eigen
dampfes, wenn das System ein verdunstendes ist. Bezeichnen wir den 
Gesamtdruck mit P, den der Luft mit Pi, den Dampfdruck mit PD und 
den Druck eines beliebigen anderen Gases mit P N, so ist 

P=PL+P[)+PN' 

Damit wird das NEWToNsche Gesetz der Partialdrucksumme aus
gedrfickt. 1st P N = 0, so ist 

(5) 

1m allgemeinen. ist der bei der Transpiration pflanzlicher Systeme 
herrschende Gesamtdruck durch P (5) dargestellt; findet jedoch die 

3* 
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Transpiration in einer Atmosphare statt, die andere Gase in der Luft 
enthalt (atherische Ole, Narkoseversuche), so ist die Gleichung (4) in 
Anwendung zu bringen (siehe S. 95 und Teil II). 

Betrachten wir die Verdun stung als kinetischen ProzeB, ohne die 
Verdunstungsgeschwindigkeit zu ermitteln, so erfolgt die Verdunstung 
ganz unabhangig von dem Gesamtdruck und nur der Partiardruck des 
Wasserdampfes entscheidet tiber Beginn und Ende des Prozesses. Die 
Drucke des Wasserdampfes zwischen dem System und der Luft streben 
einem Gleichgewichtszustand zu, der mehr oder weniger schnell erreicht 
wird. Handelt es sich aber darum, in welcher Zeit eine bestimmte Wasser
menge verdunstet, so ist der Gesamtdruck aller anwesenden Gase zu 
berticksichtigen, was durch die gaskinetischen Vorstellungen verstand
lich wird, experimentell sich bestatigen laBt und eine thermodynamische 
Notwendigkeit ist. Bei dem TranspirationsprozeB, wobei es sich im 
Rahmen der gesamten physiologischen Leistungen stets urn die Ver
dunstungsgeschwindigkeiten handelt, ist demnach nicht nur der Partiar
druck des Wasserdampfes, sondern auch der anderer Gase, vor allem der 
Luttdruck (siehe S. 93) und gegebenenfalls der Partiardruck atherischer 
Oldampfe (siehe S. 95) zu berticksichtigen. 

Die Bedeutung des in die Gleichungen aufgenommenen Diffusions
koeffizienten k mage gleich hier erartert werden. Ohne den allgemeinen 
theoretischen Wert des Diffusionskoeffizienten darzutun, kannen wir in 
ihm einen gewissen Ausdruck physikalischer, spezifischer Eigenschaften 
der am DiffusionsprozeB sich beteiligenden Molektilarten sehen. Eine 
von O. E. MEYER (I877) entwickelte Gleichung (6) verschafft uns einen 
Einblick: 

(6) 

Q, und Q2 bedeuten die mittleren Geschwindigkeiten der zwei an der 
Diffusion sich beteiligenden Gase (in unserem speziellen FaIle Wasser
dampf/Luft), wobei N, und N z die Zahl der Molektile jeder Art in der 
Raumeinheit ist. N ist die Summe beider. Mit ,1, und ,12 sind die mitt
leren Entfernungen von den ursprtinglichen Schichten vor der Diffusiop 
bezeichnet, die kleiner als die mittlere Weglange der Molektile sind. 

LOSCHMIDT (I870) hat mit der Formel 
a 

k= ym,.m
2 

(7) 

einen Approximativausdruck des Diffusionskoeffizienten gegeben, der 
ganz allgemeine Gtiltigkeit hat. Mit m, und m2 sind die Molekular
gewichte der diffundierenden Gase bezeichnet. Die empirischen Befunde 
zeigen keine allzu groBen Abweichungen von den theoretisch errechneten. 
a hat den Wert 2,527, wenn der Koeffizient im e.G.S.-System ausge
drtickt wird. Die theoretische Berechnung von STEFAN (I87I/72) und die 
experimentellen Befunde von BROWN und ESCOMBE (I900) ermittelten 
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den Diffusionskoeffizienten ffir WasserdampfjLuft k = 0,230. Die Ab
hiingigkeit von der Temperatur und dem Luftdruck gibt Gleichung (8) 
wieder. 

(8) 

wobei t und p die speziellen Angaben sind. Ffir t = 0 und P = 760 mm 
ist k = 0,230. 

Die· GroBe des Diffusionskoeffizienten wird bei Anwesenheit anderer 
hochmolekularer Gase, wie es die atherischen Ole sind, herabgesetzt, was 
sich vor allem aus der Forme1 (7) direkt ablesen laBt. Die Formel (6) 
verdeutlicht auch, daB k mit kleiner werdenden Q fant. Die mittleren 
Weglangen fallen mit steigenden Molekulargewichten (siehe Tabelle bei 
O. E. MEYER). Effektiv entspricht. eine VergroBerung des Diffusions
koeffizienten einer Verdunstungssteigerung. Findet die Transpiration 
pflanzlicher Systeme bei hoherer Temperatur, geringem Luftdruck und 
bei Nichtvorhandensein anderer, hochmolekularer Gase statt, so ist der 
Diffusionskoeffizient groBer, als wenn die Temperatur relativ niedriger, 
der Luftdruck re1ativ hoher ist und etwa atherische Ole sich in der Luft 
befinden. Die Beziehungen, die sich zwischen· Diffusionskoeffizienten 
und der "Massenaustauschzahl" ergeben, werden wir spater darlegen. 

Die Gleichungen (I), (2) und (3) genfigen den Diffusionsbedingungen 
in einer Rohre, erfolgt aber die Verdunstung von einer freiliegenden, 
nicht umrandeten Wasserflache aus derart, daB nach den gaskinetischen 
Vorstellungen auch Wasserdampfmolekiile nicht nur senki-echt nach oben 
diffundieren, sondem ohne jede bevorzugte Richtung nach allen Seiten, 
also auch in horizontaler Richtung von der Flache in den Raum abgehen, 
so sind die Forme1n nicht mehr ausreichend. An allen Stellen in der 
Oberflache der Wasserschale, die wir als speziellen Fall im Auge behalten 
wollen, ist der Partiardruck des Wasserdampfes gleich groB und gleich 
dem Sattigungsdruck bei der Temperatur t des Systems. Der Partiar
druck auBerhalb des Systems, d. h. in einem beliebigen Abstand fiber 
dem System, muB mit wachsender Entfemung abnehmen. Geometrisch 
def~nierbar bleiben die Punkte gleichen Dampfdruckes, welche die Kon
struktion von Flachen erlauben. Kontinuierliche Reihen des Dampf
druckgeflilles ergeben sozusagen die Stromlinien der Diffusion. Zu lOsen 
ist jetzt nur die Aufgabe, den Verlauf der Stromungslinien und die Ge
stalt der Flachen gleichen Dampfdruckes zu ermitteln. Damit kommen 
wir zu dem Kardinalproblem der Verdunstungsphysik als Grundlage der 
Transpiration. SoviellaBt sich von vomherein sagen, daB die Gro/len
ordnung und die Form der verdunstenden Systeme fiber den Verlauf der 
Sfromungslinien und die Lage und Ausbildung der Dampfdruckflachen 
entscheidet. Es handelt sich dabei urn die Eruierung des Diffusionsfeldes, 
womit SEYBOLD (1927) heuristisch den DiffusionsprozeB bei speziellen 
Systemen zu analysieren versuchte. 
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STEFAN (I88I) hat theoretisch fUr die Verdunstungsgeschwindigkeit 
v eines Gases von einer freien, nicht umrandeten Wasserflache aus, die 
Formel entwicke1t: 

k dp 
v=---·-

P-p dn' 

die mit Ausnahme des Differentialquotienten der Gleichung (I) identisch 

ist. Die GroBen der Gleichung (6) entsprechen denen von (I). :~ ist 

aber der Differentialquotient des Partialdruckes P nach der Richtung 
der Normalen zur Niveauflache. Aus der Gleichung (9) bekommen wir 
die Gleichung (1O) 

v = - k • ~ log P - Po . (ro) 
dn P-p 

Po ist in dieser Gleichung eine Konstante, der Partialdruck des Wasser
dampfes in einem bestimmten Abstand von der Wasseroberflache. 
Setzen wir 

so wird Gleichung (1O) 

P-Po 
U= log P_p' 

dU 
v= -k·-· 

dn 
(II) 

Daraus laBt sich unter der Bedingung, daB in stationarem Zustand 
jede Volumeinheit des Diffusionsfeldes dieselbe Menge Wasserdampf aus
und eintritt, angeben: 

d2 U d"U d2 U 
dx" + dy" + dz' = O. (12) 

Die Elektrostatik und die Theorie der Warmeleitung liefern analoge 
Gleichungen. Befindet sich ein mit Elektrizitat gut geladener Leiter in 
einem nichtleitenden Medium, so ist fUr jeden Punkt im Medium durch 
das Potential U der Ladung die Gleichung befriedigt. Wird die Dichte 
mit e bezeichnet, so kann geschrieben werden: 

dU 
41ft! = - dn . (13) 

Ohne die weitschweifige Entwicklung der Gleichung weiter zu ver
folgen, erhalt STEFAN durch sinnvolle Umformung aus den genannten 
Gleichungen fiir die Verdampfungsmenge V die Gleichung 

P-Po 
V = r. log P _ PI ' (14) 

wobei r der Radius der verdunstenden Flache, P der Gesamtdruck 
des Wasserdampfes und der Luft, Po die Dampfspannung in der um
gebenden Atmosphare und PI die konstante Maximalspannung der 
Fliissigkeitsoberflache bedeutet. Die Verdunstung ware demnach nicht 
der Flache des Systems, sondern dem Umfange desselben proportional. 
1st die Verdunstungsflache umrandet und der Rand geniigend hoch, so 
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erfolgt gemaB den Formeln (I), (2) und (3) die Verdunstung flachen
proportional. Darauf ist spater noch zuriickzukommen. 

Dber die Schwierigkeit einer exakten Bestimmung des Dampfdruckes 
Po hinwegsehend, der beiVergleichssystemen sich als nicht genau bestimm
bar erweist, ist eine allgemeine Formel der Verdunstung angewendet 
worden. Sind Y, und Yz die Radien zweier Verdunstungsflachen und V, 
und Vz die Verdunstungsmengen pro Zeiteinheit, so ware nach Gleichung 
(14), unter Gleichsetzung des Ausdrucks: 

fUr beide Flachen 

P-Po = k 
P-P' 

Erfolgte die Verdunstung proportional den Flachen, so galte 

(15) 

(16) 

Wie wir nun sogleich sehen werden, ergab sich, daB den empirischen 
Befunden weder Gleichung (IS) noch (16) geniigten, so daB nur die all
gemeinste Formulierung der Verdunstung 

V, 
V2 

(17) 

anwendbar ist, wobei der Verdunstungsexponent n empirisch zu ermit
teln ist. Dieser Aufgabe unterzogen sich eine Reihe von Arbeiten der 
letzten Jahre, deren Ergebnisse sogleich zu b.sprechen sein werden. 

STEFANS theoretische Ableitung erlaubte nun geometrisch die Stra
mungslinien gleichen Dampfdruckgefalles und die Flachen gleicher 
Dampfdrucke darzustellen. Die Stramungslinien sind konfokale Hy
perbeln, deren Brennpunkte innerhalb der Verdunstungsflache (Becken
rand) liegen. Die Flachen gleichen Dampfdruckes erweisen sich als Rota
tionsellipsoide, wobei die kleinen Rotationsachsen durch den Mittelpunkt 
der Verdunstungsflache gehen. Kommen die Brennpunkte dieser 
Rotationsellipsoide, die meist nur als halbe Ellipsoide sich ausbilden, 
auch innerhalb des Verdunstungssystems zu liegen, so hat die erste 
experimentelle Untersuchung von v. PALLICH (1897) die theoretischen 
Ableitungen von STEFAN nicht voll bestatigen kannen. Es erwies sich 
vielmehr, daB das Achsenverhaltnis der Rotationsellipsoide, analytisch
geometrisch gesprochen, die lineare Exzentrizitat (groBe Achse : kleine 
Achse) graBer ist, (im speziellen FaIle von v. PALLICH statt 51 mm nach 
STEFAN, 95 mm), als STEFANS theoretische Abhandlung erheischt. Die 
Rotationsellipsoide gleichen Dampfdruckes haben eine flachere Gestalt 
als nach STEFANS Ableitung; die "Stramungslinien" biegen weniger stark 
nach auBen. In der Abb. I sind die Verhaltnisse wiedergegeben. Die 
ausgezogenen Kurvenziige sind die theoretischen STEFANS, die gestrichel-
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ten die experimentell ermittelten v. PALLICHS. Die auBerordentliche 
Schwierigkeit der Dampfdruckbestimmung tiber der Flache gibt den 
Formeln eine groBe Unsicherheit. Der Vergleich zweier Systeme ver
schiedener GroBe erlaubt nun keineswegs fUr beide eine Gleichsetzung 
des Ausdrucks 

p- Po 
p--p" 

so daB die Verdunstung V = 4 rk ware, vielmehr scheint die Bildung 
der Rotationsellipsoide gleichen Dampfdruckes stark von der GroBe des 
Systems abhangig. Bezeichnet man ganz allgemein die tiber dem System 
sich befindliche Dampfmenge als Dampfhaube, ohne sie in analytisch
geometrische Schichten zu zerlegen, so handelt es sich nur darum, die 
Gestalt und die Dichte der Dampfhaube zu eruieren. 

---~ ............ 
"-

", 
\ 
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Abb. I . Verdunstung aus einem kreisformigen System . Mit den ausgezogenen Linien is t der theore
tische Verlauf der Stromungslinien gleichen Dampfdruckgefalles (konfokale Hyperbelbogen) und eine 
Flache gleichen Dampfdruckes tiber dem System (Ellipsenhogen) wiedergegeben. Die gestrichelten 

Linien entsprechen empirischen Befunden. S. Text. Nach v. P A LLICH 1897. 

DaB eine geometrisch erfaBbare Dampfhaube sich bildet, setzt un
bewegte Luft voraus. Ftir die Verdunstung und Transpiration im 
Massen- und Energieaustausch wurde ganz allgemein die unbewegte 
Luft, schlechthin Ruhe, als der allgemein gtiltige Fall dieses Prozesses 
angesehen, wahrend unlangst durch SEYBOLD (I929) eindeutig bewiesen 
wurde, daB die Verdunstung und die Transpiration in Ruhe als ganz 
spezieller Fall des Massen- und Energieaustausches zu gelten hat. Die 
von STEFAN und v. PALLICH geschilderten grundlegenden Verdunstungs
gleichungen gelten nur fUr vol1ig unbewegte Luft. Es erweist sich ratsam, 
den Massenaustausch zuerst in bewegter Luft weiter zu verfolgen, urn 
hemach die Ruheverhaltnisse spezieller Verdunstungssysteme und die 
Anwendung auf die Transpiration kennen zu lemen. 

3. Die Grundlagen der Verdunstung in bewegter Luft. 

1st die bewegte Luft, d. h. Wind, hinreichend stark genug, besitzt 
er also die notige Geschwindigkeit (m jsec), daB die aus der Oberflache 
an allen Stellen des Systems gleich haufig ausgetretenen Wasserdampf
molekiile sofort abgefiihrt werden, so erfolgt die Verdunstung nach der 
Gleichung 

(IS) 
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wobei PI den Dampfdruck des Systems, Po den der AuBenluft darstellt. 
Abgesehen ist hierbei von dem Partiardruck der Luft. Erfullt der 
Wind fUr zwei Flachen verschiedener GroBe (bei gleichem Eigendampf 
druck und gleicher Verdunstung unter denselben AuBenbedingungen) 
die gestellte Forderung, so ist 

(19) 

Nun ist es sehr wohl moglich, daB ein Wind bestimmter Starke fUr 
eine bestimmte GroBe der Flache diese Forderung erfullt, fur die andere 
aber nicht, so kann die Gleichung (19) nicht befriedigt werden. Wenn zwei 
Systeme, die in einem Verhaltnis der verdunstenden Oberflachen 1 : 4 
stehen, bei einer GroBenordnung der Systemradien von etwa 1-20 em, 
so ergibt sich experimentell, daB die VerdunstungsgroBen sich appro xi
mativ wie 1 : 3 verhalten (RENNER 19II, GALLENKAMP 1917, 1919, 
WALTER 1926, SIERP und SEYBOLD 1927 u. a.). Ganz aHgemein laBt sich 
aber sagen, daB die Verdunstung des flachenkleineren Systems im Win de 
relativ groBer ist, als die des groBeren. GALLENKAMP (1917, 1919) und 
JEFFREYS (1918) lieferten die ersten Grundlagen der Verdunstung im 
Winde, insbesondere beschaftigen sich die Arbeiten von BURGER (1917) 
und JEFFREYS (1918) mit der Theorie dieses Vorganges. Die Theorie 
kann kurz gefaBt mathematisch nicht wiedergegeben werden, da die 
Entwicklung der Gleichungen ohne Hinweis auf die elementaren Be
griffe der Differential- und Integralrechnungen nur dem mathematisch 
gut bewanderten zu Nutzen kame; im ubrigen hat TREIDEL als Anhang 
zu der Untersuchung von WALTER (1926) eine gut verstandliche Dar
steHung der Theorie der Windverdunstung von JEFFREYS gegeben. Ohne 
mathematische Formulierung vermogen wir einen ausreichenden Ein
blick in die VorsteHungen zu gewinnen, welche sich die Verdunstungs
theoretiker gebildet haben und welche durch experimenteHe Daten ge
stutzt werden konnten. Vorteilhaft beachten wir schon jetzt die GroBen
ordnungen der Verdunstungsflachen; dem Gegenstand der Unter
suchung nach unterscheiden wir: I. Verdunstungssysteme mittlerer 
BlattgroBe (Durchmesser etwa 0,5-50 em), womit nicht gesagt sein soIl, 
daB groBere oder kleinere Blattflachen nicht vorhanden und unter den 
zu erorternden Gesichtspunkten nicht zu betrachten waren; 2. Ver
dunstungsflachen kleinster GroBen mit einem Durchmesser von etwa 
10-100 p, wobei ebenfalls die Giiltigkeitsgrenzen dieser Verdunstungs
gesetze nicht absolut festgelegt sind. Die kleinen Flachen treten zu 
Porensystemen zusammen ; es wird daher ganz aHgemein die Verdunstung 
von n Poren summarisch behandelt. Die Verdunstungssysteme bezuglich 
ihrer GroBenordnung rein physikalisch auseinander zu halten, war die 
Forderung von BROWN und ESCOMBE (1900), vor aHem aber die von 
SIERP und NOACK (1921) und SIERP und SEYBOLD (1927). Physiologisch 
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ist diese Scheidung geboten hinsichtlich der kutikularen und stomataren 
Transpiration (siehe S. II2 ff). 

Die Richtung der bewegten Luft ergibt fUr das dem Winde ausge
setzte verdunstende System zwei verschiedene Seiten. Indem der Wind 
von der Luv- zur Lee-Seite streicht, nimmt er die von der Oberflache 
abgegebenen Wasserdampfmolekiile weg. Da der Wind aber zuerst 
auf die Luvseite auftrifft, dort Dampfmolekiile aufnimmt, ist er an der 
Leeseite relativ wassergesattigter als an der Luvseite. Die Absattigung 
der bewegten Luft langs Luv-Lee bedingt naturgemaB, daB die an der 
Leeseite liegenden Teile des Systems bei konstantem Wind dauernd unter 

.......... 

1 2 

einem relativ gr6Beren anderen Dampfdruck 
der Atmosphare verdunsten als die an der 
Luvseite gelegenen. Ist der Dampfdruck im 
System an allen Stellen gleich, so ist die Luv
seite die bevorzugte Stelle erh6hter Ver
dunstung in bezug auf die Leeseite. Die Abb. 2 

gibt den Verdunstungsabfall von Luv-Lee 
wieder, der sich aus vielen Versuchen von 
SIERP und SEYBOLD (1927) und SEYBOLD (1927) 
ableiten laBt. Hat das System einen geringen 

I 

--II 

3 4 5 6 7 8 9 10 
Abb. 2. Schematische Darstellung der Verdunstungszustande in bewegter Luft. Die Abnahme des 
Dampfdruckdefizits Hings Luv-Lee (Pfeile geben die Windrichtung an) uber einem System (0 ••• IO). 
Das Dampfdruckdefizit der an .cter Luvseite auftreffenden Luft ist bei I groBer als bei II und der 

Kurvenabfall bei I steiler als bei II. Nach SEYBOLD 1927, 

Durchmesser, SO daB von einer bevorzugten Verdunstungsseite nicht 
mehr zu sprechen ist, sO ist die Gleichung (18) hinreichend erfiillt: 
die Verdunstung erfolgt also flachenproportional. Die experimentelle 
Entscheidung vermag allein anzugeben, von we1chen Gr6Ben an wir eine 
flachenrelative Verdunstung haben. 

DaB die Windgeschwindigkeit einen bedeutenden EinfluB auf den 
Verdunstungsabfall ausiibt, demnach auch daruber entscheidet, ob eine 
Flache flachenrelativ verdunstet oder nicht, geht aus den empirischen 
Befunden und theoretischen Ableitungen von SEYBOLD (1927, 1929) her
vor. Je starker der Wind ist, urn so wahrscheinlicher kommt den hinter 
Luv Iiegenden Teilen des verdunstenden Systems die an der Luvseite auf
treffende Luft mit bestimmtem Dampfdruck zu, so daB diese Partien 
noch ebenso stark wie die Luvseite selbst verdunsten k6nnen. Die Stei-
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gerung der Windgeschwindigkeit bei unveranderter Flachenausdehnung 
kann zu demselben Resultat fUhren, wie eine entsprechende Verkleine
rung der Flachen bei gleichbleibendem Winde. Erfolgt nun die Ver
duns tung im Winde langs Luv-Lee verschieden stark,so kann naturgemaB 
die Verdunstung nicht mehr flachenrelativ sein und die ganz allge
meine Formel ohne Beachtung der Dampfdruckpotentiale 

(20) 

findet haufig Anwendung. Die Werte fUr n < 2 sind von Fall zu Fall 
empirisch zu ermitteln. BURGER (1917) und JEFFREYS (1918) errechnen 
reintheoretisch die Rohe des Exponenten, was mit empirischen Befunden 
von THOMAS und FERGUSON (1917) u. a. mehr oder weniger gut liberein
stimmte. BURGER bestimmt n = 1,66, JEFFREYS n = 1,5, GALLEN
RAMP (1917, 1919), der auch einige experimentelle Daten mitteilt, gibt 
die Verdunstung mit der approximativen Formel 

V=Vr2 .r (21) 

an, was JEFFREYS' Exponent 1,5 entspricht. WALTER fand bei seinen 
Untersuchungen Exponentenwerte von 1,6-1,7, doch dlirfen die Modell
versuche nicht auf die Transpiration pflanzlicher Systeme libertragen 
werden. Aus·dem umfangreichen Zahlenmaterial von' SIERP und SEY
BOLD (1927) und SEYBOLD (1927, 1929) ergibt sich ohne weiteres, daB 
die Rohe des Exponenten nicht nur von der GroBe des verdunstenden 
Systems und der Windgeschwindigkeit abhangig ist, sondern daB das 
Dampfspannungspotential: SystemjLuft ebenso groBen EinfluB hat. Der 
dem Dampfdruck der Luft allgemein zugeordnete Parameterwert der Ver
dunstungsgleichungen ist nicht zulassig, vielmehr ist von Fall zu Fall 
zu entscheiden, wie die Absattigung der Luft mit Wasserdampf als Funk
tion der Dampfdruckpotentiale erfolgt. 

AuBerdem ist nachdrlicklichst zu betonen, daB die Verdunstungs
gesetze relativ groBer freier Wasserflachen, und urn solche hat es sich 
bisher nur gehandelt, keineswegs ohne weiteres fUr die Transpirations
systeme der Blatter Gliltigkeit haben. Zu beachten sind die Verdunstungs
gesetze jedenfalls bei Verdunstungsschalen, die als Evaporimeter Ver
wen dung finden (siehe S. 88). 

4. Spezielle Ergebnisse der Verdunstung in bewegter Luft. 

a) Verdunstungssysteme mittlerer BlattgroBe. 1st die Trans
piration eines Blattsystems so groB wie die Verdunstung einer freien 
Wasserflache, so konnen die Verdunstungszustande der Evaporation auf 
die Blatter direkt Anwendung finden, wenn die haufig gemachte An
nahme richtig ist, daB ein System kleinster Poren maximal ebenso stark 
verdunstet wie eine flachengleiche freie Wasserflache. Die strittige Frage 
wird im folgenden erortert werden; zunachst mogen fUr den Sonderfall 
pflanzlicher Differenzierung, daB die Transpiration gleich oder annahernd 
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der Evaporation ist (siehe S. 108), einige wichtige Daten mitgeteilt wer
den, die vornehmlich mit Modellen (wasserdurchtrankten Pappstiicken, 
GipsblOcken und Ahnlichem) ausgefiihrt worden sind. Die Abhangigkeit 
der Verdunstung von der GroBe der Flachen und der Windgeschwindig
keit ist besonders von SEYBOLD (1927 und 1929) untersucht worden, 
nachdem von SIERP und SEYBOLD (1927) die ersten experimentellen 
Grundlagen zu diesen Versuchen geschaffen wurden. SIERP und SEY
BOLD vermochten mittels der Differenzierungsversuche, die sie mit Papp
stiicken verschiedener Dimensionen anstellten, eine Reihe grundlegender 
Fragen zu kl1i.ren, die bis dahin vielfach unkritisch beantwortet zu 
teleologischen Deutungen AniaB gaben. 

Die Orientierung der Verdunstungsflachen mit ungleichen Dimen
sionen in bezug auf die Windrichtung (alle nichtkreisfOrmigen Flachen) 
spielt nach der Vorstellung der Luftabsattigung Luv-Lee eine Rolle. 
1st bei einem Rechteck die Seite a> b, und bezeichnet man die Ver
dunstung, wenn das Rechteck in der Hauptausdehnung (a) quer zur 
Windrichtung steht, mit V" wenn das Rechteck mit der Hauptrich
tung (a) aber in der Richtung des Luftstromes orientiert ist mit Vz, so 
solI sich das Verdunstungsverhaltnis ausdrucken in del' Proportion 

V, : V2 = a Vb: b va. (22) 

wobei jedenfalls VI> Vz (sieheGALLENKAMPI919undWALTERI926)ist. 
Die experimentelle Prufung von SIERP und SEYBOLD (1927) ergab aber, 
daB die Gleichung (22) keineswegs einen groBen Gultigkeitsbereich hat. 
GALLENKAMP hat bereits die richtige Deutung der Abweichungen ge
geben. Die auf die Luvseite auftreffende Luft streicht nicht nach den 
theoretischen Voraussetzungen kontinuierlich bis Zur Leeseite, sondern 
es bricht immer seitlich neue Luft ein, kurzum, "die Luftmolekule irren 
von der geradlinigen Bahn ab". Bei der Frage der Turbulenz kommen wir 
auf diese Verhaltnisse zuruck. 

Fiir komplizierte Formen (Modelle hand- und fiederformiger Blatter) 
hat SEYBOLD (1927, 1929) Daten mitgeteilt. Die Arbeit von WALTER 
(1926) enthalt eben falls einige diesbezugliche Versuche, die aber unter 
unzureichend definierten und inkonstanten Bedingungen angestellt wur
den. Eine allgemeine Zusammenfassung der mit speziellen Systemen 
gewonnenen Daten ist nicht moglich, und es kann nur prinzipiell gesagt 
werden, daB die VerdunstungsgroBe ganz von dem Grade der Differen
zierung bzw. der gegenseitigen Lage der Einzelteile der gegliederten 
Flache abhangig ist. Je zerteilter die Flache ist und je weiter die Einzel
teile der Flache voneinander entfernt sind, urn so mehr ist ein Abirren 
der Luft langs Luv-Lee begunstigt und urn so mehr wird die Verdunstung 
flachenrelativ erfolgen. Die Differenzierungsversuche von SIERP und 
SEYBOLD (1927) geben den Schlussel zum Verstandnis dieser Zustande. 
Eine Verdunstungserniedrigung des Systems, was entweder durch die 
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Erniedrigung der Dampfspannung im System, oder durch Erh6hung der 
Dampfspannung in der Atmosphare erfolgen kann, driickt sich gleich
sinnig in einer Verdunstungsexponentenerhohung (Gleichung 20) aus, so 
daB bei pflanzlichen System en mit fHichenrelativ geringer Transpiration 
beziiglich einer EvaporationsfHiche der Transpirationsexponent nahe an 
2 herankommt, wenn das Blatt einen gewissen Differenzierungsgrad er
reicht hat. SEYBOLD (I929) hat an Systemen mit verminderter innerer 
Dampfspannung, was effektiv eine geringere Verdunstung ausmacht, 
nachweis en k6nnen, daB Modelle verschiedener Differenzierung nahezu 
fHichenrelativ verdunsten. Diese Versuche bilden in erster Linie die 
Basis fUr weitere Untersuchungen. Die Gestaltmannigfaltigkeit der 
Transpirationssysteme (vor aHem der Laubblatter) laBt sich auf keinen 
Fall kausal als "Anpassung" erklaren, wie dann und wann versucht 
wurde. 

In derselben Weise wie eine Differenzierung der Verdunstungsflache 
und eine Verschmalerung der Querseite in bezug zur Windrichtung eine 
Abirrung der theoretisch vorstellbaren Luftstromung begiinstigt, wirkt 
eine dauernde Lageveranderung der Verdunstungsflache bzw. der Trans
pirationsflache eines etwa im Win de schaukelnden Blattes. URSPRUNG 

(I903) hat eingehend die EinsteHung der Blattlamina im Winde studiert 
und die Zitterpappel ist ein bekanntes Beispiel. Die "zweckmaBige" 
Einstellung der Blatter in die Windrichtung ist ebenso phantastisch, wie 
die ernstlich ausgesprochene Meinung, daB der Wind auf die Blatter 
einen formgestaltenden EinfluB hat und die Heimat des graminoiden 
Blattes die windreiche Steppe ist, wobei die Blatter in die Lange gezogen 
wurden. 

Die ganze Frage der Verdunstung im Winde bei Flachen mittlerer 
BlattgroBe laBt sich viel aHgemeiner behandeln, wenn wir Verdunstungs
flachen ohne bevorzugte Dimensionen wahlen, also Kreisscheiben. Der 
Verdunstungsabfall Luv-Lee laBt sich mittels dieser nicht so giinstig 
untersuchen, wohl aber ist es moglich, die Beziehungen der Verdunstung 
zwischen GroBenordnung und Windstarke zu eruieren. Luv- und Lee
seite lassen sich naturgemaB bei einem System in bewegter, gleich
gerichteter Luft nicht aufheben, jedoch konnen durch dauernde Drehung 
der Verdunstungsscheiben bei experimentellen Untersuchungen viel all
gemeinere Verhaltnisse geschaffen werden (siehe SEYBOLD 1929). 

Die oben erwahnten Darlegungen der GroBen der Verdunstungs
flachen und der Windstarken fanden in verschiedenen Untersuchungen 
eine hinreichende Bestatigung. In Abb. 3 ist die Verdunstungssteigerung 
verschiedener groBer Flachen bei wachsender Windgeschwindigkeit unter 
sonst gleichen Bedingungen dargestellt. Je kleiner die Flache ist, eine 
urn so geringere Steigerung ist mit wachsender Windgeschwindigkeit 
vorhanden. Die Verdunstung strebt einem Maximalwert zu, der bei 
einem urn so schwacheren Wind erreicht ist, je kleiner die Flache ist. 
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Die Verdunstungssteigerung erreicht einen Maximalwert, der durch 
Erhohung der Windgeschwindigkeit nicht iiberschritten werden kann. 
Das maximale Dampfspannungspotential Systemoberflache/AuBenluft 
ist limiting factor, s. Abb. 3. Selbstverstandlich kann die Verdunstung 
durch VergroBerung des Potentials gesteigert werden; da der Wind aber 
denselbenDampfdruck hat wie unbewegte Luft, kommt hier eine solche 
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Abb. 3. Die Beziehungen der Verdunstungssteigerung zu der GroBe der 
FHichen und der Windgeschwindigkeit. Den Kurven liegen empirische 
Werte zugrunde, die mit kreisformigen Pappestiicken ausgefiihrt wurden, 

deren Dur chmesser am Ende der Kurven angegeben ist. 

legenen Flachen-
teile so viel tran
spirieren wie die an 
der Luvseite ge
legenen, kann die 
Verdunstung nicht 
mehr gesteigert 
werden; die Ver
duns tung ist in die
sem Falle auch fla
chen proportional. 

Die physikali
schen Grundlagen 
der pflanzlichen 
Transpiration ma
chen aber die 
Kenntnis der Ver-
dunstungsver halt

nisse von Systemen 
mit verminderter 
Verdunstung erfor
derlich. Die Auf
fassung von WIES-Nach SEYBOLD 1929-

NER (r887), daB die 
Transpiration im Win de gegeniiber unbewegter Luft urn so mehr 
gesteigert wird, je weniger das System transpiriert bzw. verdunstet, laBt 
sich mit den theoretischen Vorstellungen schwer in Einklang bringen. 
Eine kritische Untersuchung von SEYBOLD (r929) ergab, daB die Be
funde von WIESNER ganz speziell sind, die These also keineswegs 
allgemein giiltig ist. Es ist sehr wohl moglich, daB gegeniiber unbewegter 
Luft ein System geringerer Verdunstung bis zu einer gewissen Wind
starke eine relativ starkere Verdunstungssteigerung erfahrt als eine freie 
Wasserflache. Ohne Zweifel muB sich aber die verminderte System
verdunstung schon bei geringen Windgeschwindigkeiten als limiting 
factor gel tend machen. 
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Die Abb. 4 gibt die Verdunstungsverhaltnisse von einem System 
freier Wasserverdunstung und einem System gehemmter Verdunstung 
mit steigender Windgeschwindigkeit wieder. Je weniger das System ver
dunstet, urn so eher (in bezug auf die x-Achseneinheit) wird die Kurve 
parallel zur Abszisse. Bei pflanzlichen Systemen (hier kommt nur die 
Kutikulartranspiration in Frage) wird durch bewegte Luft nur dann eine 
besondere Steigerung erzielt werden, wenn die Kutikulartranspiration 
betrachtlich ist. Hiermit sei auf das 5. Kapitel verwiesen. 

b) Verdunstungssysteme kleinster P oren. Die bisherigen Ergeb
nisse bilden nur die Grundlage flir die Erforschung der Transpiration 
groBerer Flachen, also der Kutikulartranspiration (siehe S. II3). Wie 
bereits hervorgehoben, erfolgt aber der pflanzliche Wasserdampfaus
tausch in vielen Fallen durch ganz besondere Poren von kleinsten Aus
maBen (siehe S. 123). 
Die GesetzmaBigkei ten 
der Porensystemver
duns tung allein konnen 
somit eine feste Grund
lage der Transpiration 
bilden. Dbertragbar 
waren die Gesetze gro
Berer freier FHichen 
auf die Porensysteme 
nur, wenn diese absolut 
eben so stark verdun
steten wie jene. Auf 
diese strittige Frage, 
die hauptsachlich flir 
unbewegte Luft dis
kutiert worden ist, 
werden wir spater zu
riickkommen. 
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Abb. 4. Schematische Darstellung cler Verdunstung einer freien 
WasserfHiche (1+'-) und einer komparablen FUiche mit verminderter 
Verdunstung bei wachsender Windgeschwindigkeit. W!S gibt das 
Verhaltnis der VerdunstungsgroBen wieder. Nach SEYBOLD 1929. 

sache, die vor allem berlicksichtigt werden muB, ist flir die Porensysteme 
vorauszuschicken, daB die kleinsten Poren in eine nicht oder relativ 
schwach verdunstende Umgebung eingesenkt sind, und zwar mehr oder 
weniger tief. Rein physikalisch lieBe sich zunachst die Frage einfacher 
behandeln, wenn dieser Umstand nicht berlicksichtigt werden mliBte; doch 
da die Modelle der Porensysteme technisch diesen Faktor nicht umgehen 
lassen, mlissen den theoretischen Betrachtungen ohne" Porushohe" experi
mentelle Belegefehlen. Bei pflanzlichen Systemenist die" Porushohe" bzw. 
Stomatatiefe stets in Rechnung zu setzen. Flir die Beurteilung der Wasser
dampfdiffusion ist das Verhaltnis Porendurchmesser jPorenhohe von aus
schlaggebender Bedeutung, was sich aus dem Folgenden ergeben wird. 
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1st die Windgesehwindigkeit hinreiehend groB genug, daB fiber jeder 
einzelnen Pore sieh keine "Dampfhaube" bilden kann und keine Ab
sattigungsdifferenzen an der Luv- und Leeseite vorhanden sind, was bei 
der Kleinheit der Poren (maximal 100 p Durehmesser) bei sehwaehem 
Winde schon verwirklicht ist, so verdunsten die Poren flachenproportio
nal, unter der Voraussetzung, daB die Poren sich nicht gegenseitig in 
ihrer Verdun stung beeinflussen. Die Porushohe sei der Einfaehheit hal
ber = 0 gesetzt. Die Frage ist nun die: Erffillen die speziellen Poren
systeme der transpirierenden Blatter diese Forderung? Theoretisch laBt 
sich darfiber nichts aussagen und wir sind auf die experimentellen Be
funde zum Entscheid der Frage angewiesen. Die groBen teehnischen 
Schwierigkeiten der Konstruktion und die Kostspieligkeit komparabler 
Modellsysteme, we1che die Architektonik der Laubblattsysteme, soweit 
es fUr die Wassserdampfdiffusion in Betracht kommt, besitzen, haben 
bisher nur wenige zuverlassige Untersuchungsergebnisse zeitigen lassen. 
Die Systeme von BROWN und ESCOMBE (1900) sind noch reichlich grob 
(min. Porusweite 300 p), und nur eine Porenplatte der Untersuehung 
von SIERP und SEYBOLD (1927) kann als erstes zuverlassiges Modell 
gelten, wahrend sich viele andere Messungen auch mit groBeren Poren 
begnfigen muBten I. Die Versuche sind trotz der Weiterffihrung der Ex
perimente durch SEYBOLD (1929) noch zu sparlich, urn einen eindeuti
gen Entscheid fallen zu konnen, ob die Poren der pflanzliehen Systeme 
in bewegter Luft unabhangig voneinander transpirieren. Mit groBer Wahr
scheinliehkeit HiBt sich dies allerdings bejahen. Entsehieden ist die 
Frage, daB die Verdunstung eines Porensystems in bewegter Luft nieht 
die Verdunstung einer vergleichbaren freien Wasserflache erreicht, wor
fiber die Tabellen 2 u. 3 Auskunft geben. Schon die Versuche von BROWN 
und ESCOMBE (1900) und vor allem die von SIERP und SEYBOLD (1927) 
ergaben, daB der fUnffache Abstand bei 500 p Poren genfigt, urn eine 
gegenseitige Beeinflussung der Einzelporenverdunstung zu vermeiden. 
N aeh BROWN und ESCOMBE ist das Zehnfache des Durehmessers als Ab
stand erforderlich. Inwieweit die pflanzlichen Systeme diesen Forderun
gen nachkommen, kann dem 5. Kapitel entnommen werden. 

Hat die Pore eine Hohe, ist also innerhalb der Porenhohe ein Dampf
druckabfall, so muB zu einer quantitativen Erfassung der Diffusions
verhaltnisse der Druekabfall meBbar sein. Eine groBere Zahl von mfih
samen Untersuchungen, vor allem die von RENNER (1910) bemfihten sieh, 
in die verwickelten Verhaltnisse Klarung zu bringen: Die Modellsyst2me 
haben aber zu groBe AusmaBe und durch die Erfahrung auf den ver
schiedensten Ge bieten der Teehnik (Aerodynamik,Wasserturbulenzkinetik 
und ahnliches) ist ffir die Diffusionsverhaltnisse, wie fUr alle Stromungs
erseheinungen einwandfrei erwiesen, daB einfache Analogieschlfisse von 

I Vergleiche S. 60. 
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einem groJ3en Modell auf ein kleines nicht berechtigt sind. Es eriibrigt 
sich auch hier, ausfiihrliche Daten der Untersuchungen dieser Art, wozu 
auch die von GRAD MANN (1923) gehort, mitzuteilen, zumal die mathe
matischen Formulierungen oft recht willkiirlich konstruiert sind. Bei 
der Behandlung der Verdunstung in Ruhe werden wir darauf zuriick
kommen. 

Die Tatsache, daJ3 bewegte Luft auf kleinste Poren ohne verdunstungs
fordernden EinfluJ3 ist, kann als vollig gesicherte Tatsache gelten. 
Yom molekularkinetischen Standpunkte aus erscheint dieses Verhalten 
keineswegs sonderbar, weil die Konvektionen der Luft die Gasdiffusion 
in dem MaJ3e steigern (Scheindiffusion), daJ3 die Scheindiffusion durch 
starkere Luftbewegung nicht mehr gesteigert werden kann, da ja das 
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Abb. 5. Halbschematische Darstellung der Verdunstung eines Porensystems (3,1 mm2 FHiche) bei 
verschiedener Porengro:Be, wobei die Poren einen etwa Iofachen Abstand ihres Durchmessers haben, 
unter steigender Windgeschwindigkeit. Die durch einen Punkt bezeichneten Werte sind empirisch 

ermittelt worden. Nach SEYBOLD 1929. 

System schon maximal verdunstet. Mit den oben erwahnten Tatsachen 
steht dies in bestem Einklang. BROWN und ESCOMBE (1900) geben die 
Verdunstungssteigerung im Winde gegeniiber u~bewegter Luft (VR ist 
die Verdunstung in Ruhe, V w die im Winde) mit folgender Proportion an 

V R : Vw = (I + r ~"7) : (I + rz7l), 

wobei 1 die Rohe (Lange) des Porus, r der Radius ist und absolut ge
nommen die beiden rechtsstehenden Proportionalitatsglieder als Nenner
glied in die Gleichung (31) stehen. 

Wie gering die Steigerung derVerdunstung im Winde gegeniiber der 
Ruhe bei den GroJ3enverhaltnissen der Stomata ist, haben SIERP und 
SEYBOLD (1927) und SEYBOLD (1929) angegeben, indem ein umfang
reiches Material von Verdunstungs- und Transpirationsversuchen heran
gezogen wurde. Die Abb. 5 gibt die Verdunstungssteigerung mit wach
sender Windgeschwindigkeit wieder. Erfahren die Poren vonetwa IOOOp, 

Ergebnisse der Biologie V. 4 



------- - - ----

50 A.SEYBOLD: 

eine Steigerung, so ist die Verdunstungssteigerung der 50 p-Poren relativ 
sehr gering. 1m Bereich der StomatagroBen muB bei kontinuierlichem 
Kurvenverlauf die Verdunstung in bewegter und unbewegter Luft vollig 
gleich sein. Die Abb. 6 gibt den Transpirationsgang von Sempervi
vum Haworthii in Ruhe und Wind wieder. Die Transpirationsraten 
sind stiindlich durch Abwiegen ermittelt worden. Die mit bezeichneten 
Werte bedeuten Transpirationsraten im Winde, die nicht hervorge
hobenen Werte beziehen sich auf Ruhe. Hat schwacher Wind auf die 
Transpiration keinen EinfluB, so ist bei. groBeren Windgeschwindigkeiten 
keine weitere Transpirationssteigerung zu erwarten, es sei denn, daB das 
System Deformationen erleidet, so daB das pflanzliche System reine 
"Verdunstung" aufweist (BERNBECK 1904, SEYBOLD 1929). Diesen Son
derfall auBer Acht lassend, bildet das Verhalten der Porensysteme in 
bewegter und unbewegter Luft eine grundlegende Tatsache fUr das ge
samte Transpirationsproblem. 
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Vorderhand ist es wenig aussichtsreich, den Verlauf der Diffusions
stromungslinien innerhalb der Poren ohne sichere Anhaltspunkte zu 
konstruieren, urn daraus allgemein giiltige Schliisse ziehen zu konnen. 
Ob man mit RENNER (1910) bei Wind den maximalen Sattigungspunkt 
fUr das Druckpotential der Diffusion tie fer im System annehmen soIl 
als in Ruhe, ist keineswegs zwingend. 

Kiinftige Untersuchungen mit Modellsystemen von der GroBenord
nung der Blattsysteme miissen weitere Einsicht in die Zustande des 
Massenaustausches in bewegter Luft verschaffen. 

5. Spezielle Ergebnisse der Verdunstung in unbewegter Luft. 

a) Verdunstungssysteme mittlerer BlattgroBe. Bei der Betrach
tung des Massenaustausches in unbewegter Luft kamen wir bis zu den 
Ergebnissen von v. PALLICH (1897), die experiment ell keine Dberein
stirn mung mit den theoretischen Verdunstungsformeln von STEFAN er
gaben (siehe S. 40) . Haben wir oben ohne nahere Begriindung die 
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Verdunstung in bewegter Luft als allgemein giiltigen Fall des Massenaus
tausches gegeniiber unbewegter Luft bezeichnet und daher jenen vor
weggenommen, so wird die folgende Darstellung diese Auffassung recht
fertigen. Schon allein durch die groBe Schwierigkeit einer exakten De
finierung der "unbewegten Luft" ist die Gewinnung zuverlassiger Daten 
auBerst kompliziert. Der bewegten Luft, die man im Massenaustausch 
als gut definierbaren Faktor einsetzt, ist keineswegs laminare, geordnete 
Stromung eigen, vielmehr veranlassen allein schon die Formen der ver
dunstenden Systeme reiche Turbulenzbildungen, die ohne regelmaBige 
Wiederholung auftreten. Die iiblichen anemometrischen Messungen lassen 
die Machtigkeit und die Haufigkeit der turbulenten Stromungen nicht 
erkennen. Mit zunehmender Starke des Windes eliminieren sich jedoch 
zufallige, groBe UnregelmaBigkeiten. Wie groB die Turbulenzen auch sein 
mogen, so konnen sie doch praktisch in die "Windgeschwindigkeit" mit 
einbezogen werden. Anders aber ist es bei unbewegter Luft, wo recht 
schwer meBbare Luftstromungen mit nicht bestimmbarem Verlauf vor
handen sind. Die Konvektionsstromungen driicken sich in einer starken 
Forderung des Massenaustausches aus, die treffend heute als Schein
diffusion bezeichnet wird, da der ~assenaustausch nicht nur auf dem 
Ausgleich der Dampfdruckdichten beruht. Wenn man will, kann man 
die Verdunstung im Winde auch als Schein diffusion ansehen; es wird 
sich jedoch empfehlen, dieses Wort in erster Linie fUr den Massenaus
tausch in unbewegter Luft zu verwenden. Die Meteorologie hat dem 
Studium der Scheindiffusion groBe Aufmerksamkeit geschenkt, wahrend 
von pflanzenphysiologischer Seite kaum die ersten Anfange einer griind
lichen Untersuchung vorliegen und nur erste qualitative Messungen von 
RENNER (19II) und SEYBOLD (1927 und 1929) gemacht wurden. Kon
vektionen miissen naturgemaB entstehen, wenn Temperaturdifferenzen 
zwischen dem Verdunstungssystem und der AuBenluft bestehen. Da 
solche immer vorhanden sind (siehe S. 62ff.), erfolgt der Massenaustausch 
in Ruhe tatsachlich immer unter der Wirkung von Konvektionsstromen, 
so daB es nicht verwunderlich ist, wenn die theoretisch abgeleiteten Diffu
sionsformeln mit den empirischen Befunden der Scheindiffusion so wenig 
iibereinstimmen. Da sich nun die Konvektionen einer genauen Messung 
entziehen, haben die Meteorologen bereits eine Reihe von Austausch
zahlen festgelegt, in denen sich eine groBe Zahl von Faktoren ausdriickt, 
die nur miihsam zu analysieren sind. Die allgemeinste F ormel des Wasser
dampfstromes ist 

5 = - A .s', 

wobei s' das Gefalle der spezifischen Feuchtigkeit, A die Austauschzahl 
ist. Mittels dieser Formellassen sich brauchbare Approximativwerte fUr 
A errechnen. Die Differenzen der spezifischen Feuchtigkeit (Wasser
dampfgehalt der Luftmasseneinheit, Dampfmenge in KiIogramm feuch
ter Luft: 0,623/(b - 0,377 e), siehe HANN-SURING, Lehrb. d. Meteorologie 

4* 
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1926, S. 240) sind empirisch zu ermitteln. SCHMIDT (1925) gibt eine aus
fiihrliche theoretische Darstellung der Austauschzahlen an und teilt 
einige wichtige mit. Eine direkte Obertragung der in der Meteorologie 
sich gut bewahrten Methode ist bei den pflanzlichen Transpirations
systemen nicht geeignet, jedoch kann die allgemeine Formel der Ver
dunstung in Ruhe, die SEYBOLD (1929) auf Grund seiner theoretischen 
Oberlegungen (1927) aufgestellt hat, recht gute Dienste leisten. 

In Anlehnung an die Untersuchungen von STEFAN und v. PALLICH 
ist die Dampfhaube iiber dem Verdunstungssystem in ein Flachenfeld 

und in ein Randfeld der 

Abb. 7. chcm:ttische Darstellung der Stromungs:1in icn glci 111:11 
Dampfdruckgeflill s und dcr Ell ipsen gl ichcn Dampfdrucks. Vgl. 

Abb. J. )t:\ch BROW:.1 uDd £SCO]\I8~ ,1900. 

Verdunstung zerlegt 
worden, so daB sich die 
Verdunstung aus rein 
praktischen Gesichts
punkten als Summe 
einer Flachenfeld- und 
einer Randfeldverdun
stung darstellt. Je star
ker die Randfeldaktivi
tat ausgepragt ist, urn 
so starker ist die Ver

dunstung, und urn so mehr weicht die Verdunstung von der Flachenpro
portionalitat ab, was sich in einer Exponentenerniedrigung ausdriickt. 

Abb. 7 gibt schematisch die Stromungslinien der Dampfdruck
gefalle und die Ellipsenbogen gleichen Dampfdruckes wieder (nach 

BROWN und ESCOMBE 
ds 
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Abb. 8. Analytisch-geometrische Zerlegung der Dampfhaube 
(unter Vemachlassigung der 3. Demension) in ein Verdunstungs
feld Fund die Randfelder R (resp. R'). Nach SEYBOLD '927. 

1900), die sich an die 
Abb. I anlehnt. Die 
Dampfhaube laBt sich 
nun mit einiger mathe
matischer Annaherung 
im Langsschni tt in ein 
Rechteck als Flachen
verdunstung und in zwei 
Kreissektoren als Rand
feldverdunstung zerlegen 
(Abb. 8), womit ganz be

stimmte gleiche Stromungslinien summarisch in eine Flachenfeldver
dunstung und in eine Randfeldverdunstung zusammengefaBt werden. Die 
Gesamtzahl der in der Dampfhaube enthaltenen Molekiile ist bis zu einer 
beliebigen Rohe a bei einem an diesem Punkte herrschenden Dampf
druck p" wenn die Flache von s, bis Sz genommen wird, 

(25) 
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Der heuristische Wert dieser Vorstellung liegt darin, daB sich das 
gegenseitige Verhaltnis der Flachenfeldverdunstung F zu der Randfeld
verdunstung R gut darstellen und dabei mit dem physikaIisch exakt 
nachweisbaren Stromungslinienverlauf in Einklang bringen la£1. Je 
starker die Verdunstung ist, um so mehr andert sich das Verdunstungs
verhaltnis F : R zugunsten von R, kurzum die Verdunstung weicht um 
so mehr von der FlachenproportionaIitat abo Die Stromungslinien glei
chen Dampfdruekgefalles biegen um so starker von der Vertikalen ab 
(Abb. I, stark ausgezogene Linien, STEFAN), je starker die Verdunstung 
ist, was zugleieh eine Verkleinerung der linearen Exzentrizitat der Ellip
sen gleichen Dampfdruckes bedingt. Die GegensatzIichkeit von STEFAN 
und V. PALLICH besteht nun tatsachlich nicht. Die Unterschiede in der 
Ellipsenexzentrizitat oder, im anderen Bilde dargestellt, die Abweichun
gen von der Flachenproportionalitat, d. h. die Exponentenhohen, hangen, 
wie SEYBOLD (1927) (siehe S. 55) experimentell zeigen konnte, nur yom 
Dampfdruckgefalle abo Je groBer dieses ist, um so niedriger ist n und 
um so kleiner ist die Exzentrizitat. 1m FaIle der flaehenproportionalen 
Verdunstung, wo n = 2 ist (Gleichung 25), ist die IineareExzentrizitat 00. 

1st die Ausbildung eines Randfeldes nicht moglieh, was techniseh 
immer dadurch schon verwirklicht ist, daB der verdunstende Wasser
spiegel umrandet wird, das Evaporimeter also nieht bis zum GefaBrande 
gefiillt ist, so wird der Verdunstungsexponent sich 2 nahern, was aus 
Versuchen von THOMAS und FERGUSON (1917) hervorgeht. Bei einer 
Tiefe des Wasserspiegels von etwa 3 em (fUr etwa 20 em C» groBe GefaBe) 
ist die flaehenproportionale Verdunstung vollig erreicht. 

1st das Verdunstungssystem eine Kreisseheibe, so gilt die Formel 
V = k • r2 71 + k, . 2 r71. (26) 

k und k, sind empiriseh zu bestimmen und mogen als Scheindiffu
sionskoeffizienten gelten. Die Analogie mit anderen Formeln, vor allem 
mit Gleiehung (24), muB nicht weiter hervorgehoben werden. Der Ver
gleich theoretischer Bereehnungen mit empirischen Befunden zeigt nun 
tatsachIieh, daB der Massenaustauseh bei Verdunstungssystemen von der 
GroBe der Blatter groper ist, als wenn der Diffusionskoeffizient (siehe 
S.36) eingesetzt wird. Die bereits von RENNER (19II) und SEYBOLD 
(1927) angestellten Versuche mit wasserdurchtrankten Pappstiicken 
zeigen, daB unter theoretisch als vollig gleich angenommenen Bedin
gungen beispielshalber eine verschiedene Raumorientierung bei einem 
und demselben System ein recht verschieden groBer Wasserdampfaus
tausch erfolgt, was nur auf die Wirksamkeit von Konvektionen zuriiek
zufUhren ist. Je nach der GroBe der Systeme sind die Konvektionen 
versehieden wirksam, so daB nach der Formel 

V=k·r" 

dem Verdunstungsexponenten n kein konstanter Wert zukommt; dieser 
steigt vielmehr mit wachsendem Wasserdampfaustauseh, so daB die Ver-
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dunstungsteigerung also nicht auf einer groBeren Randfeldaktivitiit 
beruhen kann, sondern auf einer Forderung durch Konvektionen. In der 
Tabelle I ist ein Versuch von SEYBOLD (I927) wiedergegeben. 

Tabelle I. 
4 Pappstiicke 10 X Iocm, 4 Pappstiicke 5 x 5 cm. Versuchsdauer 10 Stunden. 

Gewichtsverluste GroBe StUcke zu 

I kleinen Stiicken groBe Stucke kleine Stucke 

normal bodenlieg. . 4,790 1,830 2,61: I 
hangend normal. . 5,340 1,980 2,69: I 
hangend invers 6,240 2,040 3,05: I 
vertikal gestellt 6,810 2,320 2,63: I 

Dieselben Stiicke. Versuchsdauer 6 Stunden. 
normal bodenlieg .. 
hangend normal. . 
hangend invers . . 
vertikal gestellt . . 

3,190 
3,540 
4,010 

4,670 

1,140 
1,270 
1,420 
1,590 

2,79: I 
2,78: I 
2,80: I 

2,94: I 

RENNER (I9II) kam zu iihnlichen Ergebnissen. 

Exponenten-
wert 

n 

1,38 
1.44 
1,60 
1,55 

Konnten wir aber von den Konvektionen vollig absehen, und ginge 
der Massenaustausch wirklich in unbewegter Luft vor sieh, so wiire es 
schon auBerordentlich schwierig, den Verdunstungsvorgang in Ruhe als 
reinen Diffusionsvorgang zu verfolgen. Den Dampfdruck in bestimmten 
Abstiinden yom Verdunstungssystem zu bestimmen ist sehr erschwert 
und mit einer Einsetzung des Dampfdruckes der "Luft", der mit irgend
einem meteorologischen oder physikalischen Instrument (Psychrometer, 
Taupunktsbestimmung) bestimmt wurde, in die Zustiinde des Massen
austausches des zu beobachtenden Verdunstungs- und Transpirations
systems ist wenig genutzt. Liegt die Bestimmung der tatsiichliehen 
Dampfdruckzustiinde fiber dem verdunstenden System so im argen, so 
ist natfirlich die Bestimmung der Diffusionsstromungslinien kaum mog
lich. Die Methode von v. PALLICH, die Dampfmengen in verschiedene 
Hohen von dem Wasserspiegel abzusaugen, ist iiuBerst zeitraubend und 
keineswegs einwandfrei. Die Abhiingigkeit der linearen Exzentrizitiit 
der Rotationsellipsoide gleieher Dampfspannung YOm Dampfdruckpo
tential System/Luft ist durch SEYBOLD (I927) sehr wahrscheinlich ge
macht worden. Von einer konstanten qroBe des Exponenten n kann 
auch in unbewegter Luft nicht die Rede sein. Bei emersen Pflanzen
systemen (Schwimmbliitter) kann sogar derVerdunstungsexponentn >2 
werden. Von Fall zu Fall ist auch in unbewegter Luft fiber die Hohe 
des Verdunstungsexponenten zu entscheiden. 

Was oben fUr Systeme mit verminderter Dampfspannung in bewegter 
Luft ausgesagt wurde, gilt mutatis mutandis auch fUr unbewegte Luft. 
Eine Verminderung des Dampfdruckpotentials veriindert die Hohe des 
Exponenten auf dieselbe Weise. Je groBer das Potential ist, urn so nied-
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riger ist der Exponent, je kleiner jenes ist, um so groBer ist dieser. Bei 
einem Versuch von SEYBOLD (1927) ergab sich beispielshalber 

relative Feuchtigkeit 70 80 92 93 vH 
Exponentenwert n 1,52 1,60 1,79 1,72 " 

Die Versuchsergebnisse von THOMAS und FERGUSON (1917) lieBen sich 
ebenfalls als Beweis fUr die Steigerung der Exponentenhohe mit ver
mindertem Dampfdruckpotential heranziehen (siehe SEYBOLD 1927). 

Absolut wird selbstversHindlich bei geringem Dampfdruckpotential 
weniger verdunstet als bei groBem. Verdunstet daher ein System da
durch weniger, daB in ihm die Dampfspannung herabgesetzt wird, oder 
daB der Verdunstung an der Grenzschicht System/AuBenluft Wider
stande entgegenstehen, so druckt sich das in einer gleichsinnigen Ver
anderung (d. h. in unserem Falle in einer VergroBerung) des Exponenten 
aus, wie wenn bei einer freien Wasserflache der Dampfdruck der AuBen
luft erhOht wird. Die Blattformen haben in unbewegter Luft jedenfalls 
keinen Sinn als zweckmaBige Transpirationseinrichtung bei der absolut 
geringen Verdunstung gegenuber der freien Wasserflache. Somit ist die 
flachenreIative Transpiration auch in den Fallen starker Kutikulartran
spiration gegeben; die Abweichungen sind auf keinen Fall betrachtlich. 
Darauf kommen wir spater noch zuruck. 

b) Verdunstungssysteme kleinster Poren. In derselben Weise, wie 
nunmehr fUr Flachen mi ttlerer Bla ttgroBe die Verdunstung in un bewegter 
Luft betrachtet wurde, muB der Wasserdampfaustausch fur Poren
systeme dargestellt werden. Eine direkte Dbertragung der Verdunstungs
zustande von groBen Systemen auf kleine, wie die Poren sie darstellen, 
erweist sich in dies em Falle als ebensowenig zulassig. 

Sehen wir nun zunachst ganz von der Wirkung der Konvektionen bei 
kleinsten Poren ab und betrachten wir, wie die meisten Untersucher, vor 
aHem wie BROWN und ESCOMBE (1900) und RENNER (19IO),denMassen
austausch als reinen Diffusionsvorgang, so ist die erste Aufgabe die, den 
Diffusionswiderstand innerhalb und oberhalb der Poren zu eruieren. Die 
Formeln von RENNER fUr spezielle Systeme, die vieHeicht fUr groBere, 
nicht aber fUr kleine Systeme anwendbar sind, basieren auf denen von 
BROWN und ESCOMBE. Hat RENNER auch in manchen Fallen zwischen 
theoretischen und empirischen Wert en eine Dbereinstimmung gefunden, 
so darf dabei nicht auBer acht gelassen werden, daB die Befunde sich 
nicht mit Porensystemen ergaben. Als gesichertes Ergebnis fUr die phy
sikalische Komponente der stomataren Transpiration konnen sie nicht 
gelten, fUr die kutikulare Transpiration kommen sie nicht in Frage. 

GemaB der von STEFAN entwickelten Formel, setzen BROWN und 
ESCOMBE die Diffusion durch eine Spaltoffnung 

D _ k· (P2 - Po) . A 
- I ' 
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kist der Diffusionskoeffizient, P2 der Dampfdruck in den InterzelIu
laren, der als Maximaldruck bei der Temperatur tn eingesetzt wird. 
Po ist der in der Luft herrschende Dampfdruck. A ist die FHiche der 
Pore, 1 deren Rohe. AuBer pz konnen ohne Schwierigkeiten aIle Faktoren 
approximativ angegeben werden, zur Angabe von pz ist aber vor allem 
die genaue Kenntnis der Temperatur des Blattes erforderlich. Andere 
physiologische Momente, die noch weitere Komplikationen bedingen, 
seien auBer acht gelassen. Nun wird man aber die Dampfspannung am 
inneren Rande der Pore nicht mehr als gesattigt ansehen konnen. Be
zeichnen wir sie mit PI' so steht mindestens fest, daB PI < pz ist. 
Wird der aus der Pore austretende Wasserdampf nicht durch Wind 
dauernd hinweggefUhrt, so muB auch fur die Dampfspannung der Luft 
infolge der Dampfkuppenbildung ein hoherer Wert angesetzt werden 
so daB statt Po Po' gilt, wobei Po' < Po ist. Nehmen wir die Luft als 
genugend stark bewegt an, so geht die Gleichung (27) uber in 

D = k • (PI - Po) '1. (28) 
l 

Wie graB ist nun aber P,? MeBbar ist dieser Druck nicht. BROWN 
und ESCOMBE setzen anstatt 1 eine groBere Porenhohe und zwar eine 
soIche, daB am Grunde dieser gedachten Porentube der Druck P2 herrscht. 
Sodann gilt jetzt die Gleichung 

D = k . (P2 - Po) . A, (29) 
l+ x 

wobei x die angenommene Porenhohenverlangerung angibt. Fur x wird 

nun von BROWN und ESCOMBE der Wert ~ interpoliert (Ausbildung 
4 

der Atemhohle, siehe S. 130). Die bisher geschilderten Verhaltnisse und 
die gewonnenen Gleichungen gelten nur fUr bewegte Luft. 1st die Luft 
aber ruhig, was hier zu diskutieren ist, so bildet sich eine Dampfkuppe, 
und an Stelle des Druckes Po muB der hohere Druck Po' gesetzt werden. 
Seine GroBe wird in derselben Weise eingefUhrt, indem die Porentube urn 
ein Stuck x nach auBen verlangert wird,so daB man die Formel (30) erhalt 

D _ k· (P2 - Po) . A 
- -, + rn-- , (30) 

2 

k· (P2 - Po) • A 
D=--------~. 

l rn 
+-

4 

(3 1) 

1st ein spezielles Porensystem zu betrachten, wie etwa eine Schale 
mit der Randhohe L, auf die eine Porenplatte aufgelegt ist, und auf 
deren Grund sich das verdunstende Wasser befindet, so geben BROWN 
und ESCOMBE die Gleichung an 

Q = k . A (P - P,) . 
n, a ( n) L+-D+- l+-d 
8 na 4 
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A istin diesem Falle die porentragende Flache, D deren Durchmesser, 
a die Flache jeder Pore, d deren Durchmesser, l die Rohe der Pore. 
Kist der Diffusionskoeffizient, p-Pr die herrschende Dampfdruckdiffe
renz. Die Giiltigkeit der Formeln und ihre beliebigen Variationen sind 
sehr beschrankt,schon aus dem einfachen Grunde, weil die Dampf
spannungsdifferenz recht schwer zu ermitteln ist, ganz abgesehen davon, 
daB an Stelle des Diffusionskoeffizienten k ein Scheindiffusionskoeffizient 
tritt. Darauf werden wir sogleich zuriickkommen. 

Auch die von SZYMKIEWICZ (1920) entwickelten Gleichungen sind 
vorderhand weiter nichts, als eine mathematische Formulierung von Ver
dunstungszustanden, die von unmeBbaren Faktoren ausgehen. Mit der 
Formel 

T· 760 (t + 273)2 T· 760 (t + 273)2 
Q=k,cr(Pr-P)p-"273 +kc2'(P2-P)'p-' "273' (33) 

wobei das erste Glied der Summe die stomatare, das rechte die kutikulare 
Transpiration wiedergeben solI, sind bereits die nicht prazis meBbaren 
Druckdifferenzen (pr-P) bzw. (pz-P) - von den spezifischen Koeffi
zienten der Ausdriicke Cr und Cz ganz zu schweigen - eingesetzt. Weitere 
Umformungen der Gleichung vermogen die Schwierigkeiten nicht auf
zuheben. Solange die Koeffizienten und die Druckgefalle nicht exakt 
meBbar sind, hat es wenig Sinn, die Verdunstung aus einem Porensystem 
formelmaBig ausdriicken zu wollen, was aber mit einer Ablehnung der 
Erforschung der physikalischen Komponente der pflanzlichen Trans
piration nicht gleichbedeutend ist. 

Die Frage der Porenverdunstung in unbewegter Luft verdichtet sieh 
zu dem schon von BROWN und ESCOMBE aufgeworfenen Problem, ob die 
Verdunstung eines multiperforaten Septums nieht die einer gleich groBen 
Wasserflache erreichen kann. Wird die Frage bejahend beantwortet, so 
ist unter Umstanden die physikalische Analyse del' Verdunstung multi
perforateI' Septen mit freien Verdunstungsflachen auszufiihren, was eine 
ungemein groBe technische Erleichterung bedeutete, und die pflanzlichen 
Systeme konnten trotz der starkenDifferenzierungder AuBengewebe eine 
Maximaltranspiration wie eine freie Wasserflache haben. Bei dem SchluB 
der Stomata konnte dann diese Maximaltranspiration auf ein Minimum 
der Kutikulartranspiration reduziert werden. Ohne auf teleologisehe 
Deutungen Wert zu legen, hat diese Frage als physikalisehes Problem 
der pflanzlichen Leistungen das allergroBte Interesse. 

Die Abweichungen von der flachenproportionalen Verdunstung legen 
folgenden Gedanken nahe: Eine geniigende Anzahl von klein en Poren, 
die auf einer Flache angeordnet sind, erzielt dieselbe Verdunstung wie 
die Flache selbst, wenn diese als freie Verdunstungsflache gerechnet 
wird. 1st die Verdun stung der Einzelpore groBer als der Flachenpro
portion entspricht, so ist dies auf Grund der Vorstellung des Aus
biegens der Diffusionsstr6mungslinien verstandlich und die Theorie der 
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Flaehen-Randfeldverdunstung findet aueh hier ihre Anwendung. BROWN 
und ESCOMBE (1900) erwahnen nun auf Grund ihrer Ergebnisse, daB die 
Verdunstung aus Porensystemen dem Maximalfall zustrebt, der gleieh 
der Flaehenverdunstung einer komparablen freien Wasserflaehe ist. 
Die Abb. 9 gibt sehematiseh die Verhaltnisse an, welche dureh sinn
gemaBe Kombination der Einzeldampfhauben einzelner Systeme (siehe 
Abb. 7) gewonnen ist. Die Horizontallinien sind die Linien gleiehen 
Dampfdruekes, die vertikalen wiederum diejenigen gleiehenDampfdruek
gefalles. Experimentell konnte von BROWN und ESCOMBE nieht be
wiesen werden, daB dieser Maximalfall erreieht wird, ihre entwiekelten 
Formeln sind nieht ausreiehend, theoretiseh diesen Grenzfall erreiehen 
zu lassen, wie SIERP und SEYBOLD (1927) zeigen konnten. Von SIERP 

I 

I I I I 

Abb. 9. Schematische Darstellung der Diffusionsverhaltnisse durch eine perforierte Membran. (dar gest. 
sind 3 Poren). Die vertikal verlaufenden Linien stellen die Stromungslinien gleichen Dampfdruckes dar, 
wobei die Richtung des Diffussionsstromes durch das Druckpotential gegeben ist. Die horizontal ver
laufenden Linien geben die FHichcn gleichcr Dampfdrucke wieder. Nach BROWN und ESCOMBE 1900' 

und SEYBOLD ist vielmehr eine Argumentation versueht worden, daB 
der Maximalfall bei Systemen, welche die Bedingungen pflanzlicher 
Porensysteme einhalten, nicht erreiehbar ist. 

Dureh geeignete Variation von Porenzahl und ExponentengrofJe, die 
von der PorengraBe mitbestimmt wird, muB sieh theoretiseh reehneriseh 
der Maximalfall annehmen lassen, daB die Porensysteme eben so stark 
verdunsten wie eine komparable freie Wasserflache, es fragt sieh dann 
nur, ob 1. die theoretisehen Systembedingungen noeh den Forderungen 
geniigen, welche pflanzliehe Systeme auferlegen, d. h. vor allemZahl und 
relativer Abstand der Poren, und 2. ob die angenommenen Exponenten
graBen tatsaehlieh verwirklieht sind. Letzten Endes erfordert die ganze 
Frage eine experimentelle Entscheidung, die von SIERP und SEYBOLD 
(1927), SEYBOLD (1929), HUBER (1929) und SIERP und SEYBOLD (1929) 
herbeizufiihren versueht wurde. Die Modellversuehe von BROWN und 
ESCOMBE (1900) bewegen sieh noeh in GraBenbereiehen, die mit, Sto
matagraBen nieht vergleiehbar sind (min. 0,3 mm Durehmesser), die Ver
suehe von RENNER (1910) und die von GRADMANN (1923) u. a., welche 
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die Physik der Transpiration fordern sollten, sind bei den ungeeignet 
groBen AusmaBen der Modelle zur KHirung dieser Fragen nicht brauch
bar. Die technischen Schwierigkeiten der Rerstellung von Modellsystemen, 
welche mit pflanzlichen Spaltoffnungssystemen vergleichbar sind, er
schwert vielseitige empirische Priifung, so daB manche Probleme kiinfti
gen Untersuchungen noch anheimgestellt sind. 

GemaB der Abb. 8 laBt sich fUr jede Pore eines Systems ein Flachen
feld und eine Randfeldverdunstung annehmen, wie die Abb. 10 darstellt. 
J e machtiger nun die Dampfhauben sich entwickeln, um so mehr wird 
eine einl?-eitliche Dampfhaube iiber dem ganzen System liegen. 1st dies 
erreicht, so muB der Dampfdruck in einer beliebigen Rohe iiber dem 
System an allen Punkten gleich groB sein, die Linien gleichen Dampf-

&1: I~I I~I ISJ 
p l--d .: p p 

Abb. IO. Schematische Darstellung der Verdampfungskuppen tiber einer freien Wasserflache und einem 
komparablen Porensystem unter VernachHissigung der 3. Demension. Die Poren p, die voneinander 
einen Abstand d haben, besitzen im ersten Fall eine Verdampfungshaube, die sich aus den Flachen
feldem PI und den dazugehorigen Randfeldern Rl Zllsammensetzt. Die unter denselben Bedingungen 
zu vergleichende, stattfindende "Evaporation" der freien '\Vasserflache mit dem Durchmesser a, ist 
gestrichelt wiedergegeben. DUTch Steigerung der Verdunstung erfahrt die Verdunstungshaube jeder 
Pore eine VergroBerung, FI wird zu F27 Rl ZU R 2• Mutatis mutandis gilt dieselbe fUr die "Evapo
ration". (Die Evaporationshaube ist immer groBer als die integrierten Transpirationshauben der Poren; 

selbst in dem FaIle, wo die Randfelder sich stark beeinfluBten, was im 3. Fall dargestellt ist.) 
Nach SIERP und SEYBOLD 1928. 

druckes miissen in Abb.9 in Parallelen zur SystemoberfHiche iiber
gehen. Die Dampfhauben beeinflussen sich aber gegenseitig, was sich 
in einer Dberschneidung der Randfelder in Abb. 10 ausdriickt. 

In der Tabelle 2 sind fiir die GroBenordnungen der Stomatasysteme 
einerseits die Porenzahlen rein theoretisch vermehrt worden, anderer
seits die Exponentenhohen, um die Verdunstung einer freien Wasser
Wiche zu erreichen. AIle angegebenen Zahlen geniigen der Forderung, 
daB die Verdunstung einer komparablen freien WasserfHiche gleich
kommt. Die freie Wasserflache hat in dem speziellen Fall, der nach 
SIERP und SEYBOLD (1927, 1928) der Tabelle zugrunde gelegt ist, die 
Ausdehnung 20 mm X 20 mm, welches zugleich die Porenanordnungs
figur ist. Die fettgedruckten Zahlen der Tabellen deuten an, daB diese 
Zahlen im Mittel bei pflanzlichen Systemen am haufigsten verwirklicht 
sind (siehe Tabelle 20, S. 126), der Abstand ist also das 6-16fache, der 
Porendurchmesser (50) 10-5 fl. Die Exponentenhohe ware demnach 
zwischen 1,5 und 1,2. Was oben fUr die Flachen mittlerer BlattgroBe 
beziiglich der Lage der verdunstenden Flache zur Umgebung gesagt 
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Tabelle 2. 

Exponent I Zahl der erforder-I Abstand der n-£ache des 
n lichen Poren I Poren Durchmessers 

1. Porendurchmesser 50 ft. 
2 201 700 0 0 
1,8 60000 34 I 

1,6 10000 109 2 
1,5 9 600 157 3 
1,4 4 800 243 5 
1,3 2800 333 6,6 
1,2 1530 461 9 
1,1 890 660 13 
I 449 947 19 

2. Porendurchmesser 10 ft. 
2 5 040000 0 0 
1,8 1080000 9 
1,6 232600 37 3,7 
1,5 107 000 57 5,7 
1,4 49 000 86 8,6 
1,3 22700 123 12,3 
1,2 10800 190 19 
1,1 4900 280 28 
I 2240 430 43 

3· Porendurchmesser 5 ft· 
2 20000000 0 0 
1,8 3567 000 5 I 
1,6 697 000 20 4 
1,5 320000 30 6 
1,4 160000 45 9 
1,3 56000 80 16 
1,2 24 000 II7 24 
1,1 10600 196 38 
I 4400 190 60 

wurde, gilt auch hier. 1st die Hohe der Pore nicht zu vernachlassigen. 
also nicht unendlich klein, so muB sie in die Rechnung mit aufgenomIllen 
werden. Je groBer nun die Porentiefe ist, urn so eher erfolgt die Ver
dunstung flachenproportional, und eine RandfeldverdunstUIig kommt 
nicht zum Ausdruck. Von Fall zu Fall muB eine Entscheidung getroffen 
werden, zumal sich die pflanzlichen Systeme durch eine iibergroBe 
Mannigfaltigkeit in der Gestaltung der Poren auszeichnen (siehe S. 130ff.). 

Die experimentellen Ergebnisse zeigten aber, daB die Exponenten 
stets hoher sind, als theoretisch zur Erreichung der Maximalverdunstung 
gefordertwerden muB. Auf die Erorterungvon SIERP und SEYBOLD (1928). 
daB es theoretisch nicht moglich ist, mit einem Porensystem eine freie 
Wasserflachenverdunstung zu erreichen, kann hier nicht naher einge
gangen werden. 

Es mogen hier jedoch einige wichtige Daten mitgeteilt werden, die 
als Grundlage zur quantitativen Beurteilung der Porenverdunstung in 
jiingster Zeit gewonnen wurden 1 • 

1 Bei der Korrektur au£genommen. 
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HUBER (1928) stellte Untersuchungen mit Membranen an, welche 
Poren von 50 ft Durchmesser in verschiedenem Abstand voneinander 
hatten. Die Ergebnisse konnten die Richtigkeit der von SIERP und SEY
BOLD (1927, 1928) vertretenen Auffassung (siehe S. 58) bestatigen. In 
der folgenden Tabelle 3 sind neben den Wert en des n-fachen Poren
abstandes des Porendurchmessers auch die vH-Werte der Gesamtporen
flache von der Porenanordnungsfigur nach HUBER mitangegeben. 

SmRP-SEYBOLD 

(I92 7) 

HUBER (I928) { 

Tabelle 3. 

Abstand der Poren I 
ist approx. das n-fache . G t fl" h . 

des Porendurch- ! ,:~~~~~:e~era;o~e~~ 
messers 

(Porendurchmesser 
50 ,u) 

9 
6 
4 
3 

anordnungsfigur 

0.8 

1.8 

3·2 
5.0 

Porenverdunstung in approx. 
vH-\Verten der Verdunstung 

der komparabl en freien 
WasserfHiche (Porenan

ordnungsfigur) 

40 

50 
75 
90 

Experimentell konnte HUBER somit nachweisen, daB die Poren
verdunstung der Systeme, wie sie die Laubblatter, physikalisch genom
men, darstellen, auch in den Extremfallen, wo die Poren nur das drei
fache ihres Durchmessers voneinander entfernt sind (s. S. 125, 126), hinter 
der Verdunstung einer komparablen freien Wasserflache zuriickbleibt. 
Dieses, mit physikalisch gut definierten Systemen gewonnene Ergebnis 
ist fUr die Beurteilung der physikalischen Komponente der pflanzlichen 
Transpiration von Wichtigkeit; weitere Schliisse auf die absolute GroBe 
der Transpirationsraten pflanzlicher Systeme sind vorderhand jedoch 
nicht zulassig. 

SIERP und SEYBOLD (1929) konnten mit Membranen, die 10 ft und 
20 ft im Durchmesser groBe Poren trugen, weiteren Einblick in die physi
kalischen Zustande der stomataren Transpiration verschaffen. In Abb.II 
ist die Porenverdunstung als Funktion des Umfanges samtlicher Poren 
dargestellt, unter der Voraussetzung, daB die Flache samtlicher Poren 
konstant ist (3,1 mm2). Beim Porendurchmesser 2 mm findet die Ver
dunstung durch I Pore, bei 100 ft Porendurchmesser durch 400 Poren, 
bei 50 ft durch 1600 Poren, bei 20 ft durch 10 000 Poren und bei 10 ft 
durch 40 000 Poren statt. Die Verdunstungskurve als Funktion des Ge
samtumfanges der Poren stellt sich als typische limiting factor-Kurve 
dar, so daB mit wachsendem Porenumfang bei konstanter Porenflache 
die Verdunstung einem Grenzwert zustrebt, der im Gr6Benbereich der 
Stomatagr6Ben erreicht ist. Die Verdunstung der komparablen freien 
Wasserflache kann bei den gegebenen Bedingungen durch ein Poren
system nicht erreicht werden, so daB die Physik der stomataren Tran-



62 A. SEYBOLD: 

spiration nicht mit freien WasserfHichen analysiert werden kann und die 
Evaporation selbst in unbewegter Luft keine zuverlassigen Schliisse auf 
die TranspirationzulaBt (siehe S. 89). 

Verdunslung der komparablen. freien Wasserfliiche 

I I 

50~ 20~ 6esamlporcnumfang 10~ 

Abb. II. Verdunstungskurve multiperforater Membranen als Funktion des Umfangs samtlicher Poren. 
Die Verdunstungshohe der freien WasserfHiche, die mit der Porenanordnungsfigur vergleichbar ist, 
wird dUTch die zur Abszisse parallelen Geraden angegeben. Die Fliiche der Poren ist konstant (3,1: mm2), 
die Zahl ist bei 2 mm Porendurchrnesser I Pore, bei 100 ,U Durchm. 400 Poren, bei 50 fL Durchm. r600 

Poren, bei 20 f1 Durchm. IooooPoren und bei 10,ll Durchm. 40000 Poren. Nach SIERP und SEYBOLD (1929)' 

II. Die Energetik der Transpiration. 
Der Massenaustausch der Transpiration kann nur bis zu einem ge

wi~sen Grade ohne die Kenntnis der Temperatur der pflanzlichen Systeme 
quantitativ erfaBt werden, vor aHem wenn verschiedene Blatter mit
einander verglichen werden bei den gleichen oder gar bei verschiedenen 
AuBenbedingungen. Einblick in die energetischen Verhaltnisse der Trans
pirationssy~teme ist unbedingt erforderlich. Dies ist aus den im 1. Ka
pitel erorterten Druckpotentialzustanden abzuleiten, da ohne Kenntnis 
der Systemtemperatur die Rohe des Maximaldruckes nicht angegeben 
werden kann. Eine Warmebilanz der pflanzlichen Transpirationssysteme 
ist 'somit in aHer Kiirze zu geben, nicht nur, weil die Transpiration von 
der Temperatur des Blattes in weitgehendem MaBe abhangig ist, sondern 
weil die Transpiration aktiv in den Warmehaushalt der Blatter eingreift, 
der fUr viele andere physiologische Prozesse von nicht geringerer Be
deutung ist. 

Die indirekten Beziehungen der Transpiration zu anderen Energie
potentialen des osmotischen Druckes, der Quellung, Kapillaritat und 
Oberflachenspannung kann hier nicht geschildert werden, ebensowenig 
wir hier die Kohasionspotentiale, die fUr das Saftsteigen von besonderer 
Wichtigkeit sind, dartun konnen. Die vortrefflichen Darstellungen von 



Die pflanzliche Transpiration. I. 

DIXON (1909 und 1914) und BACHMANN (1926) befassen sich unter an
derem auch mit der von der Transpiration gelieferten Energie, die zur 
Hebung des Wassers er~orderlich ist. Unter Verweis auf diese Dar
stellungen kann eine Wiederholung vermieden werden. 

Die Abkiihlungstemperatur eines feuchten Thermometers als MaE der 
Verdunstungsgeschwindigkeit wird bei dem Psychrometer praktisch an
gewendet und die Psychrometertheorie bildet auch die Grundlage des 
Warmeaustausches, der bei der Transpiration erfolgt und der nunmehr 
naher zu beleuchten ist. Da die pflanzlichen Transpirationssysteme aber 
gleichzeitig noch andere Funktionen erfiillen, die durch Warmeaus
tausch begleitet sind, ist ein transpirierendes Blatt nur bis zu einem ge
wissen Grade mit einem Psychrometer vergleichbar. Die CO2-Assimi
lation und die Atmung vollziehen sich wie die Transpiration mit einem 
Energiewechsel, und nur mit Kenntnis dieser drei warmeumsetzenden 
Prozesse laBt sich der Gesamtenergiewechsel eines pflanzlichen Systems 
umfassend darstellen und bei geniigend genauer Messung quantitativ 
angeben. 

Die drei Prozesse unterscheiden sich hinsichtlich der Warmetonung 
derart, daB die Transpiration und die Assimilation endothermisch ver
laufen, die Atmung aber exothermisch ist. Noch verhaltnismaBig ein
fach lieBe sich der Warmeumsatz dieser drei Prozesse analysieren, wenn 
nicht das System von der Umgebung Warme bez6ge, sei es leitende oder 
strahlJ!nde, oder aber absorbiertes Licht. Dieser Umstand, vor aHem die 
Lichtabsorption, erschwert die Analyse ungemein, da die Lichtabsorp
tion bei den hochdifferenzierten Systemen der Blatter schwer exakt 
meBbar ist und noch vielen kiinftigen Untersuchungen zur Aufgabe steht. 
Mit dem giinstigen Objekt einer diinnen Algenschicht gelang es kiirzlich 
VAN DEN HONERT (1928), hinsichtlich des Assimilationsprozesses die 
Lichtabsorption quantitativ festzulegen. Die Ergebnisse von BROWN und 
ESCOMBE (1905) und BROWN und WILSON (1905) bediirfen wohl weiterer 
genauer Priifung. 

Die klassischen Untersuchungen der letztgenannten Autoren stellen 
jedoch die Grundlage der Energetik der Laubblatter dar und diese Ar
beiten enthalten die brauchbarsten Daten, die wir uns hier im Rahmen 
der gedrangten Darstellung zu Nutzen machen k6nnen. 

Die Analyse der Energetik ist viel einfacher, wenn das Blatt unter 
LichtausschluB untersucht wird. Dann fallt nichtnur die Lichtabsorp
tion weg, sondern gleichzeitig ist die endothermische Assimilation aus
geschaltet, so daB im Dunkeln der exothermischen Atmung nur die endo
thermischeTranspiration gegeniibersteht. DerWarmeaustausch, der zwi
schen Blatt und Umgebung stattfindet, ist nicht einfach zu erfassen. Urn 
nun ein Bild von der Gr6Benordnung der Faktoren zu gewinnen, nehmen 
wir, den Versuchsergebnissen von BROWN und ESCOMBE folgend, an, daB 
bei 20° I cm" Blattflache von Helianthus anmtus pro Minute 0,000166 cm 3 
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CO2 als Atmungskohlensaure abgibt. Diese Menge entspricht einer Ver
brennung von 1,55 . 10~7 g Dextrose. Die Warmeentwicklung von 1 g 
Zucker aus der Hexosegruppe ist approximativ 3760 cal, so daB 1 cm 2 

Blattflache eine Wiirme von 1,55 . IO~7 . 3760 cal=0,000582 cal ent
wickelt. Setzen wir zu weiterer Berechnung das Gewicht von 1 cm 2 Blatt
flache von Helianthus 0,020 g und die spez. Wiirme etwa 0,879 (Wasser 
= 1), so ist die Atmungswiirme, wenn keine Ein- oder Ausstrahlung und 
keine Transpirationsabkuhlung erfolgte: 

0,CXXlS82 ° C M' ------- --~ == 0,033 pro mute. 
0,020 . 0,879 

Die Erwiirmung durch die Atmung wird nunmehr nicht beliebig 
gesteigert, sondern sie kommt mit der Temperatur der umgebenden 
Luft zu einem Gleichgewicht. Der thermische Austausch e, der zwischen 
Blatt und Luft stattfindet und von BROWN und WILSON (1905) unter
sucht worden ist, liiBt sich aus drei Argumenten eruieren: 1. Mit Kenntnis 
der Blattemperatur bzw. der Temperaturdifferenz zwischen Blatt und 
umgebender Luft (mit + oder -Vorzeichen) = td; 2. mit der absoluten 
Menge des Transpirationswassers im Massenaustausch bestimmt, pro 
Zeiteinheit in Kalorien ausgedruckt, und 3. der absoluten Oberflache des 
Blattes. Mittels dieser drei Argumente gilt die allgemeine Formel 

e/2o == g. 592,6 cal fur 1° C Temperaturerh6hung. 
sec cm2 td 

(Die latente Verdampfungswiirme des Wassers bei 20° ist 592:6 cal.) 
Fur Helianthus annuus ermittelten BROWN und WILSON fUr ruhige 

Luft geltend pro Minute fUr 1° C Temperaturerhohung den thermischen 
Austausch = 0,015 cal. Diesen Austausch in die Gleichung (1) eingesetzt 
ergibt 

O,CXXl 582 _ ° C ----0,oI9 . 
2' O,OIS 

Dabei ist der Warmeaustausch doppelt zu nehmen, da die Blattfliiche 
1 cm 2 doppelseitig ist. Die Atmung gibt also maximal eine positive 
Wiirmetonung von 0,019° C. Die Verhiiltnisse des Austausches in be
wegter Luft werden wir spater besprechen. 

Errechnen wir auf die gleiche Weise mutatis mutandis die Wiirme
tOnung der Transpiration. Bei 200 transpirierte das Helianthus-Blatt pro 
Minute 0,0000833g Waser/pro cm 2 • Die zu dieser Verdunstung erforder
liche Wiirmemenge ist 0,0000833 . 592,6 = 0,049 38 cal. Den thermischen 
Austausch zu 0,015 cal eingesetzt, gibt fUr 1° Temperaturerhohung die 
Temperaturdifferenz 

C>,04938 == 1,640 C. 
2.0,01 5 

Die Atmungswiirme beteiligtsich, auf die Transpirationskiilte bezogen, 
mit etwa 1 vH an dem Wiirmeaustausch des Blattes. Bei thermischen 
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Messungen der Transpirationsabktihlung fallt die Atmungswarme nicht 
ins Gewicht und kann bei Messungen und Berechnungen vernachlassigt 
werden (siehe Tabelle 4). 

Weitaus schwieriger gestalten sich die Verhaltnisse, wenn das Blatt
system dem Sonnenlichte ausgesetzt wird. Die Lichtmengen R und die 
Absorptionskoeffizienten a der Blatter, ausgedrtickt in Kalorien fUr I cm' 
Blattflache pro Zeiteinheit stellen die linke Seite der Gleichung dar: 

Ra=(W+w)+r. 

Ganz allgemein sei mit W der Transpirationskalorienumsatz, mit w 
die Assimilationskalorienmenge ausgedrtickt, wahrend r den thermischen 
Austausch durch Strahlung und Konvektion darstellt. 1st r = 0, so wird 
Ra = (W + w), d. h. das Blatt hat dieselbe Temperatur wie die um
gebende Luft. Die Transpirations- und Assimilationskalte werden durch 
die Lichtstrahlung zum Teil kompensiert. Es kann nicht unsere Aufgabe 
sein, die kaum in Ktirze verstandlich darzustellenden Prozesse der As
similation und des Lichtenergiewechsels zu schildern; es handelt sich 
vielmehr nur darum, die GroBenordnung der Transpirationskalte im 
Rahmen des Energiewechsels kennen zu lemen. Ftir Helianthus annuus 
geben BROWN und ESCOMBE (1905) folgende Werte eines speziellen Fal
Ies an: 
R totale Sonnenstrahlung auf I em' Blattflaehe pro Minute. 0,2746 cal 
Ra Absorption der Sonnenstrahlung auf I cm' Blattflaehe pro 

Minute. Absorptionskoeffizient 0,686 0,I884 cal 
w verbrauchte Energie durch Assimilation . 0,0033 cal 
W verbrauehte Energie durch Transpiration . . . . . . . . 0,3668 cal 
w+ W totaler Energieverbrauch. . . . . . . . . . . . . . 0,370I cal 

Das Blatt bezieht somit aus der Umgebung r = (W + w) - Ra = 
0,1817 cal. Das Blatt selbst ist also kalter als die Umgebung. 

Ob ein transpirierendes Blatt tiber- oder untertemperiert ist gegen
tiber der Luft, hangt ganz und gar von der GroBe der einzelnen Faktoren 
abo Transpiriert ein Blatt sehr stark, im Extrem wie eine freie Wasser
flache, so wird es auch bei schwacher Insolation untertemperiert sein, es 
ist aber bei schwacher Transpiration unter starker Besonnung sicherlich 
tibertemperiert. Ganz allgemein laBt sich natiirlich dartiber niehts aus
sagen, da die bei dem Massenaustausch sich geltend machenden Fak
toren auch hier wirken. In der Tabelle 4 seien einige von BROWN und 
ESCOMBE mitgeteilten Zahlen von Helianthus annuus ausgewahlt und 
erganzt zusammengestellt, urn die Bilanzaufstellung eines Energieum
satzes kennen zu lemen, und urn einen Begriff von der GroBenordnung 
der Einzelfaktoren zu bekommen. Es sind dabei Extremwerte heraus
gegriffen worden. Die Anordnung der Versuche geschah nach einer stei
genden Reihe der Transpirationswerte (Spalte 13), worin sich zweifellos 
eine gewisse Abhangigkeit von dem herrschenden Dampfdrucke aus
drtickt. Man vergleiche die Psychrometerdifferenzen, die Blattempera-

Ergebnisse der Biologie V. 5 
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turen und die Blattwasser
dampfdrucke! Eine Ausnahme 
bildet bei dieser Betrachtung 
Versuch 13, der III mancher 
Hinsicht aus der Vergleichs
reihe herausfallt. Die Psychro
meterdifferenz ist in bezug 
auf de.n Transpirationswert zu 
niedrig, ebenfaIls die Blatt
temperatur; aber die III das 
Blatt einstrahlende und ab
sorbierte Lichtenergie ist un
gleich hOher als bei den Nach
barwerten, was auch zu einer 
Temperaturdifferenz zwischen 
Blatt und Umgebung fiihrt . 
Der Raum gestattet nicht, die 
interessanten Beziehungen aIle 
herauszulOsen und diese fiihr
ten uns auf entlegene Ge
biete ab. 

Die zahlreichen Messungen, 
die fiber die Blattemperaturen 
vorliegen und zum Teil auch 
mit den Transpirationszustan
den III Zusammenhang ge
bracht wurden, ergaben, daB 
die Blatter urn viele Grade 
hoher oder niedriger temperiert 
sein konnen als die Luft. Die 
Arbeiten von SHREVE (1914) 
(siehe auch HUBER 1924), 
MILLER und SAUNDERS (1923), 
NUERNBERGK (1925) u. a. ver
mochten die wechselnden 
Temperaturverhaltnisse der 
Blatter zu messen; es ist je
doch vorderhand noch recht 
schwierig, die einzelnen Fak
toren des Warmeaustausches 
zuverlassig anzugeben. 

Die TabeIle 4 konnen wir 
uns auch gleich nutzbar 
machen fiir die GroBenord-
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nung der Assimilation bei der endothermischen Seite des Gesamt
energiewechse1s (Expenditure account, 5011.). Maximal (Versuch 2Ia) 
betragt die Assimilationsenergie (w) 8,1 vH der Transpirationsenergie 
(W), minimal 0.4 vH (Versuch 13). Die anderen Werte liegen zwischen 
1,7 vH und 0,8 vH. DaB die Atmungsenergie zu vemachlassigen ist, 
haben wir oben gesehen, da die Assimilationsenergieraten unter Um
standen ebenfalls sehr gering sind, ist eine Vemachlassigung bisweilen 
auch statthaft. Dem endothermischen TranspirationsprozeB steM die 
einstrahlende Sonnenlichtenergie und der WarmezufluB gegenuber; die 
Einstellung der Blattemperatur hangt also vor allem von der GroBe der 
Be1ichtung, der Lufttemperatur und derStarke der Transpiration abo 1st 
die Einstrahlung gering und die Transpiration stark, was besonders bei 
geoffneten Stomata der Fall sein wird, kann das Blatt untertemperiert 
sein; ist jedoch die Einstrahlung sehr stark, so wird der umgekehrteFalI 
verwirklicht sein. Schon hinsichtlich der Differenzierun:g der anatomi
schen Strukturen finden sich bei den verschiedenen Pflanzen ganz be
trachtliche Unterschiede. 

Die Forschung steM heute erst am Anfang der Analyse des Energie
wechsels pflanzlicherSysteme, und eine sinngemaBeAbgrenzung der Un
tersuchungen ist eine Notwendigkeit, die auf eine Vollstandigkeit der 
quantitativen Messungen verzichten muB, aber gesicherte. Daten fUr ein
zelne Faktorenkomplexe ergibt. So hat mit Recht PFEFFER (1904) die 
Transpirationsleistungen unabhangig von den chemischen Leistungen 
aufgefaBt und seinen Betrachtungen folgend nehmen wir den "lebenden 
Organismusnur als Substrat" fur die Wasserdampfverdunstung und den 
damit verbundenen Energiewechsel. 

Wir haben oben die GroBenordnung der gleich- oder gegensinnig wir
kenden Faktoren des Energiewechsels festgelegt und gefunden, daB die 
Transpirationskalte als starkster Faktor der Lichteinstrahlung (Warme
strahlung) entgegenwirkt. Es kann nicht nur zu einer Kompensation, 
sondem zu einer tJbertemperierung des Blattes gegenuber der Luft kom· 
men. Schalten wir den Lichteinfl101B und die strahlende Warme aus, so 
konnen wir den einfachsten Fall des Energieaustausches einesWarmepo· 
tentials betrachten. Die Versuche werden imDunkeln ausgefUhrt oder aber 
bei einer schwachen Be1euchtung, deren Wirksamkeit zu vemachlassigen 
ist. Die Moglichkeit ist nunmehr gegeben, das Blatt selbst als Psychro
meter zu betrachten, wenn gleichzeitig Blatt- und Lufttemperatur ge
messen werden (SEYBOLD 1929). Die Schlusse, die sich daraus ziehen 
lassen, bilden die Grundlage fUr die Energetik der Transpiration. 

Die Grundlagen der Psychrometertheorie mogen aber hier nur soweit 
selbst wiedergegeben werden, als sie fUr unsere Frage in Betracht 
kommen. Es handelt sich nicht darum, meteorologische Erorterungen 
anzutreten oder darum die Brauchbarkeit des Psychrometers als Ver
dunstungsmesser zu prilien, sondem nur darum zu zeigen, daB prin-

S* 
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zipiell die Zustande des Psychrometers mit einem transpirierenden Blatt 
vergleichbar sind. 

Wie aus den Ausfiihrungen des I. Kapitels hervorgeht, ist die Ver
dunstung in unbewegter Luft nur ein Sonderfall des Massenaustausches. 
Die Meteorologie fordert daher bei psychrometrischen Messungen stets 
die Ventilierung des feuchten Thermometers. Dabei wird nicht nur die 
verdunstungshemmende Dampfhaube, die sich urn die Bulbe des feuchten 
Thermometers bildet, weggewischt, sondern zugleich auch die unter
kiiblte Luft, die sich urn diese befindet. SEYBOLD (1929) gelang es, die 
Ausdehnung der unterkiihlten Luftschicht experimentell zu messen. Die 

3~~----~~----~~--H4~-------H~---------------------------, 

30· 

\ , , 

--------------~----~-------

.... ___________ ____ _____________________ ~A( ___ _ 
'......... .3.7~c. -----------------------------------------------

21·1--------+--------~Z.-------~l~-------±4--------~5~------'6~IM~;~n. 

Abb. 12. Abkiihlungskurven wasserdurchtrankter Pappstiicke, die zur Zeit 0 Minuten die Temperatur 
der Luft (330) hatten. Mit R ist die Abkiihlungskurve in unbewegter Luft angegeben. Je starker die 
Luftbewegung ist, urn so steiler nilt die Kurve ab und urn so frUher wird sie der Abszisse parallel. 
Bei hinreichend starker Luftbewegung kann in erster Annaherung die Psychrometerdifferenz der Ab· 
kUhlungsgeschwindigkeit gleich gesetzt werden. Thermoelektrische Messung. Nach SEYBOLD 1929. 

Psychrometerdifferenz kann nur in bewegter Luft richtig sein, da die 
Dampfhaube und die unterkiihlte Luftschicht als ganzspezielle Zustands
bedingungen zu gelten haben. Das Psychrometer solI aber den Dampf
druck der Luftschicbten angeben, deren Temperatur am trockenen Ther
mometer gemessen wird. SCHUBERT (1925) hat den fruchtbaren Ge
danken der Verdunstungsgeschwindigkeitsbestimmung in die Psychro
meterie aufgenommen, und SEYBOLD (1929) konnte experiment ell die 
Abkiihlungstemperaturen in Ruhe und Wind ermitteln. Die Abb. 12 
gibt die Abkiihlungskurven an, die urn so steiler abfallen, je starker der 
Wind ist. 1st dieser hinreicbend stark, so kann die Verdunstungsge
schwindigkeit der Psycbrometerdifferenz gleich gesetzt werden. In 
unbewegter Luft ist die Psychrometerdifferenz gegeniiber der Ver-
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dunstungsgeschwindigkeit zu groB, was durch die Unterkiihlung der um
gebenden Luft zu erklaren ist. Es ist somit auch ganz selbstverstandlich, 
daB die Temperatur des feuchten Thermometers die Rohe des maximalen 
Dampfdruckes bestimmt und nicht die Temperatur des trockenen Ther
mometers. Die Verdunstung erfolgt somit proportional dem Dampfdruck
defizit, das zwischen dem herrschenden Dampfdruck und dem maxi
malen Dampfdruck bezogen auf die Temperatur des feuchten Thermo
meters, besteht, nicht aber proportional dem Dampfdruckdefizit der 
Lufttemperatur. <-

Mutatis mutandis ~ N 
E C 

gelten die geschil- 2 ~ 
..c..!!. 

derten Verhalt- ~ ~ 
"" 

Psychrometer-Differenz 
nisse auch fUr die 
Transpirationssy
sterne. J e nach 
den AusmaBen des 
Systems und der 
absoluten GroBe 
der Transpiration 
ist eine mehr oder 
weniger groBe 
Windgesehwindig
keit erforderlich, 
urn die Bedingung 
erfiillen zu kon
nen, daB weder 
eine Dampfhaube 
noch eine unter
kiihlte Luftsehicht 
sicherhaltenkann. 
Aus diesem Grun
de ist eine pro
portionale Ande
rung von Psyehro

--------_._----------_ .... 

10' ., 

I--+_---=-W:..:.i::;nd:j-... Geschwindlgkeit 

EL _.: ,1 . 2 
7Ps IJ '3.52 4:+5 

2.92 

3 4 II 
5.U 

II 7 1\ 9 10 11-~ 
a.24"~' 

Abb. '3. Steigerung der Evaporation und der Psyehrometerdiffere,nz mit 
wachsender Windgeschwindigkeit. Unter den Angaben der Abszissen· 
werte sind die Quotienten E/FsD angegeben. Die Kurven gel ten fur 
spezielle Systeme (Evaporimeterdurchmesser 8 em, Bulbe der Thermo .. 

meter 1,5 X 0,7 em). Naeh SEYBOLD '929' 

meterdifferenz und Evaporationskurve auch nicht zu erwarten, wie die 
Abb. I3 experimenteller Befunde widerspiegelt. Die Kurven verlaufen 
fur andere Systeme wieder anders, wenn auch gleichsinnig; Tran
spirationskurven sind der vorliegenden Evaporationskurve urn so ahn
lieher, je starker die Transpiration, vor allem die kutikulare, ist. Sobald 
die Forderung erfiillt wird, daB weder eine Dampfhaube noch eine unter
kiihlte Luftschicht sieh urn das System erMlt, nimmt die Kurve einen 
zur Abszisse parallelen Verlauf (limiting factor-Kurve). Je kleiner das 
System ist, eine urn so geringere Luftbewegung vermag diese Forderung 
zu erfullen (siehe S.45). 
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Die pflanzliche Transpiration. 1. 

In Abb. 14 sind die Temperaturzustande von einem verdunstenden 
Filtrierpapier und einem transpirierenden Blatte von Eichhornia speciosa 
in Ruhe und in bewegter Luft dargestellt. Beide Kurvenbilder sind in 
weitgehendstem MaBe ahnlich, da die absolute Transpiration von Eich
hornia relativ sehr hoch ist (siehe S. 99). Von der o. bis 1,3. Minute 
befanden sich Filtrierpapier und Blatt in unbewegter Luft; beide Systeme 
waren etwa 4° niedriger temperiert als die Luft. Nach der 1,3. Minute 
setzte Wind ein, der in beiden Fallen zu einem Temperaturabfall auf 
etwa 7° fUhrte. Nach der 2,4. Minute ist der Wind wieder abgestellt 
worden, worauf sich das Blatt wieder zu erwarmen begann, bis ungefahr 
zu derselben Temperatur, die vor der Einwirkung des Windes vorhanden 
war. Wiederholungen des Versuches sind in dem Diagramm mit dem
selben Ergebnis ersichtlich. Es hangt nun ganz von den einzelnen 
Systemen ab, wie die Kurve der Temperatur in Ruhe und Wind ver
lauft. Eine Reihe von Messungen mit Blattsystemen, die im Winde 
keine Transpirationssteigerung erfahren, wiesen auch im Winde keine 
Temperaturveranderung auf (SEYBOLD 1929). 1m okologischen Kapitel 
werden wir darauf zurtickzukommen haben. 

BROWN und WILSON (1905) gaben an, daB der thermische Austausch 
in bewegter Luft proportional der Windgeschwindigkeit gesteigert wtirde, 
was jedoch nicht richtig sein kann. SEYBOLD (1929) hat dagegen theo
retische und experimentelle Ergebnisse geltend gemacht. 

Der Warmeaustausch ist 1;>ei den einzelnen Blattern nun sehr schwer 
quantitativ zu messen, da nach SEYBOLD (1929) und SEYBOLD und VAN 
DER WEY (1929) die transpirierenden Blatter an verschiedenen Stellen 
ganz verschieden hoch temperiert sind, infolge der ungleichen Transpi
ration an Rand und Mitte des Blattes und des ungleichen Warmeaus
tausches, der durch die Transpirationsdifferenzen, Konvektionen der 
Luft usw. bedingt ist. Die GroBe, die Gestalt, die Transpirations
intensitat, die spezifische Warmekapazitat und Leitfahigkeit und eine 
Reihe anderer Faktoren entscheiden dartiber, ob ein Blatt an allen 
Stellen denselben Warmeaustausch hat, also isokalorisch ist, oder aber 
heterokalorisch genannt werden muB, wenn sich Stellen besonderer 
Temperierung ermitteln lassen. Das Warmefeld und die Austausch
zahlen von System/Luft zu prtifen ist die Aufgabe ktinftiger Unter
suchungen. 

Kommt aber die Wirkung des Lichtes noch hinzu, so daB Re
flexion, Emission, Adsorption und unter Umstanden Diathermansie zu 
messen sind, werden die Verhaltnisse fUr quantitative Messung un
geheuer kompliziert. Unzuverlassigen Messungen haften starke Spe
kulationen an, womit die Grundlagen exakter Forschung nicht zu 
kl aren sind. 
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III. Die Methodik der Transpirationsbestimmungen. 
Es kann sich hier nicht darum handeln, aIle technischen Einzelheiten 

und samtliche Versuchsergebnisse der verschiedenen Messungsmethoden 
mitzuteilen, sondem nur darum, die prinzipiellen Grundlagen der Trans
pirationsmessung herauszustellen. Dabei ist besonderes Gewicht darauf 
gelegt worden, die einzelnen Methoden unter sich zu vergleichen, urn den 
Bereich ihrer Anwendbarkeit kennen zu lemen. GRAFE (I914) hat die 
Technik mehrerer Methoden dargestellt, BURGERSTEIN (I904, I920) 
manehe kurz skizziert. 

A. Absolute Messungen. 

1. Direkte Messung der Transpiration im Massenaustauseh. 

a) Quantitative Methoden. Die GroBe der Transpiration laBt sich 
als Massenaustausch mittels Abwagen sehr einfach bestimmen, da der 
Wassermolekiilaustausch weitaus den Hauptanteil an dem Gesamtaus
tauseh hat. AIle Methoden des Abwagens haben eine hinreichende Ge
nauigkeit, wenn der CO2-Molekiilaustauseh gewichtsmaBig vemaeh
lassigt werden kann. Aus den vergleichenden Tabellen der klassisehen 
Arbeit von BROWN und ESCOMBE (I905) laBt sieh entnehmen, daB die 
Gewichtszunahme durch die Assimilation etwa O,I vH des Transpirations
verlustes ausmacht. Dieser Betrag ist zu dem Transpirationsgewicht zu 
addieren. Zu subtrahieren ware das Gewicht, welches durch Atmungs
verlust entsteht, und ungefahr dieselbe GroBenordnung hat wie die 
Assimilationsgewiehtszunahme. 1m Experiment konnen natiirlich diese 
Werte vemaehlassigt werden, da der mittlere Fehler bei den Abwie
gungen groBer ist. 

Sinn hat aber die Transpirationsbestimmung eines pflanzliehen 
Systems nur, wenn dafUr Sorge getragen ist, daB nur die Oberflaehe 
transpiriert, deren VerdunstungsgroBe zu eruieren ist. In der Regel wird 
die intakte Pflanze mit einem hinreichend groBen Wasservorrat so ab
geschlossen, daB nur die Transpirationsorgane Wasser verdunsten kon
nen. Wird die Fundamentalforderung, daB das GefaB, in welches die 
Pflanze eingesehlossen ist, selbst transpiriert, nieht beaehtet, so kommt 
den ermittelten Werten keine zuverlassige Giiltigkeit zu. Vollig unberiick
sichtigt kann bei der Bestimmung bleiben, welche Mengen von mine
ralisehen Salzen von unten her in die Blatter wandem bzw. umgekehrt, 
da es sieh nur urn Massenversehiebungen innerhalb des Systems handelt, 
aber nieht urn Austauseh mit der Atmosphare. 

Soweit es fUr die allgemeine Beurteilung der Transpirationsfrage er
forderlieh ist, sollen die Methoden der Transpirationsbestimmungen be
sprochen werden. Technische Einzelheiten sind in den Originalarbeiten 
einzusehen. Es handelt sich haufig urn eine groBe Zahl techniseher An
gaben, die sich schwer zusammenfassend darstellen lassen. 
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1m Hinblick auf die obigen Auseinandersetzungen ist der empirisch 
ermittelte Gewichtsverlust G der ausbalanzierten Wage = der Wasser
dampfabgabe 

T=G (I) 

zu setzen, wenn die Bedingung erfiillt ist, daB nur die Transpirationsor
gane der Pflanze Wasser zu verdunsten vermogen. Die Schilderungen 
der technischen Vorkehrungen, jeglichen Gewichtsverlust durch GefaB
verdunstung auszuschalten (Undichtigkeit), liegen auBerhalb unserer 
Darstellung. Die direkte Abwagung liefert zuverlassige Werte und im 
allgemeinen kann die Pflanze dabei unter denselben auBeren Bedingun
gen verbleiben, unter denen sie sich natiirlicherweise befand (okolo
gische Methoden). 

Je nach der GroBe und dem Gewicht der Versuchsobjekte muB die 
Wahl der Wage vorgenommen werden. Ratsam ist die Verwendung von 
analytischen Wagen, wenn die Maximalbelastung nicht eine zu groBe 
Unempfindlichkeit bedingt. Weitaus die meisten Untersucher gewannen 
ihre Versuchsdaten auf diese Weise; durch geeignete Wahl der Zeit
intervalle, die zwischen den einzelnen Wagungen liegen, lassen sich ge
niigend groBe Transpirationswerte erlangen. 1st das Bruttogewicht der 
Versuchsobjekte groBer, was vor allem bei langdauernden Versuchen mit 
Kulturpflanzen oft der Fall ist, so wahlt man zweckentsprechende Spe
zialwagen groBeren AusmaBes, die dabei noch eine geniigend groBe 
Empfindlichkeit besitzen. Bis auf 10 mg genaue Abwagungen sind meist 
zulassig, insofern sie nicht mehr als 3 vH des Gewichtsverlustes aus
machen, da sie in den Bereich des mittleren Fehlers fallen, der schon 
allein dadnrch entstehen kann, daB die Pflanze wahrend des Abwiegens 
transpiriert. v. HOHNEL verwandte eine Wage groBen AusmaBes, die 
bei 20 kg Belastung auf 100 mg reagierte. Die Konstruktion solcher 
Wagen, die fUr die jeweiligen Versuche geeignet sind, ist eine Aufgabe 
der Technik. 

Samtliche Vorteile selbstregistrierender Wagen, die in den ver
schiedensten Konstruktionen zur AusfUhrung kamen, konnen hier auch 
nicht aufgezahlt werden. Es leuchtet ohne weiteres ein, daB bei person
licher Bedienung einer Wage eine Menge Zeit erforderlich ist, zumal 
wenn sich die Einzelwagungen in kurzen Zeitraumen viele Stunden wie
derholen miissen. Die Zuverlassigkeit der selbstregistrierenden Wagen 
muB natiirlich geniigend groB sein und aIle Konstruktionen streben das 
Ideal an, die personliche Bedienung einer empfindlichen Wage durch 
eine maschinelle Selbstregulation zu ersetzen. Dem Erfindergeist steht 
heute noch ein groBes Feld der Betatigung offen. 

Die Registrierwagen friiheren Datums (Richard freres, Paris; die 
man in man chen Laboratorien antrifft), analog einer chronographi
schen Thermoregistrierung, sind zu ungenau undheute durch andere Kon
struktionen ersetzt. Dem selbstregistrierenden Transpirationsapparat 



74 A. SEYBOLD: 

von L. und K. LINSBAUER (1906) und dem von COPELAND (1898) hat 
man ebenfalls nicht groBes Vertrauen entgegengebracht. Letzterer macht 
sich das Prinzip der Wellenradhebelubertragung zunutze, auf einer ro
tierenden beruBten Trommel zeichnet sich das Hebe» der Versuchs
pflanze durch Transpirationsverlust abo Die Schreibevorrichtung (ahn
lich auch bei dem LINSBAuERschen Apparat) und die Lager der Rader 
bzw. Hebelkonstruktionen haben einen relativ groBen Widerstand. 
Wenig gem werden die Registrierapparate benutzt, die auf dem areo
metrischen Prinzip beruhen (CORBETT 1898-1899). Unbrauchbar fUr 
quantitative Messungen sind die gebrauchlichen Federwagen. Die 
Brauchbarkeit der Torsionswagen mit personlicher Ablesung wird da
mit nicht in Frage gestellt, ebensowenig wie eine Araometerwage ohne 
mechanische Registrierung (wenn bestimmte Momente, wie Dichtever
anderung bei Temperaturwechsel, Beachtung finden). 

HUBER (1927) beschrieb kurzlich eine Balkentorsionswage, die in 
Anbetracht ihrer Zuverlassigkeit und Handlichkeit groBe Dienste leisten 
durfte. 

Die Konstruktionen der bisher erwahnten Registrierwagen fallen 
alle in die Zeit vor der Auswertung elektrotechnischer Errungenschaften. 
Mit Nutzbarmachung dieser war, wie auf vielen anderen Gebieten, eine 
zuverlassige automatische Registrierung ermoglicht. ANDERSON (1894), 
GANONG (1905), FRANSEAU (19U), BLACKMAN und PAINE (1914), BRIGGS 
und SHANTZ (1915) und HAMORAK (1928) bauten verschiedene Trans
pirationsregistrierwagen mit elektrischer SchaItung, die hier nicht aIle 
geschildert werden konnen. Urn die prinzipiellen Einrichtungen kennen 
zu lemen, sei der Transpirograph von HAMORAK kurz beschrieben. 

Auf der linken Schale der ausbalanzierten Wage befinden sich 
Pflanze, MeBglas M und ein Quecksilberkontakt Q, der bei einer leichten 
Hebung des Wagbalkens bei der Transpiration den Stromkreis Q - Akr 
- E2E2 schlieBt. Da bekanntlich die Schwingungen der Wage zu kur
zen aufeinanderfolgenden Kontakten fUhren kann, mussen diese aus der 
Registrierung ausgeschaItet werden. Bei dem HAMORAKschen Trans
pirographen wird dies dadurch erreicht, daB erst ein langerer Anker
schluB A2E2E2 die Feder Fr mittels eines Uhrwerkmechanismus G-R 
mit der Feder F2 in K zur Beruhrung bringt, wodurch ein zweiter Strom
kreis K-Ak2-E3E3-ErEr-S geschlossen wird. Hierbei werden gleich
zeitig zwei Ankerschlusse A3E3E3 und ArErEr geschaffen. Der eine ist 
einer automatischen Registriervorrichtung T, der andere einer Tropf
vorrichtung BPa dienlich gemacht. Die Tropfvorrichtung (B)Pa beruht 
auf dem Prinzip der kommunizierenden Rohren; bei dem AnkerschluB 
A,E,E, neigt sich das Rohr a so weit, daB ein aquilibrierter Tropfen 
Paraffinol in das MeBglas M fallt, was eine Senkung der Wage bedingt, 
wodurch das alte Gleichgewicht wieder hergestellt ist und der Stromkreis 
Q-Akr-E2E2 unterbrochen wird. Das Diagramm der Registrierung T 
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A. SEYBOLD: 

gibt die Zahl der Tropfen Paraffinol als Punkte III einer bestimmten 
Zeit an. 

Eine andere Moglichkeit, die Transpiration quantitativ zu ermitteln, 
besteht darin, daB die Menge des abgegebenen Wassers bestimmt wird. 
Bezeichnet man die quantitativ bestimmte Wasserdampfmenge der Luft 
ehe die Transpiration erfolgte mit DL , und die Wasserdampfmenge 
nachdem die Transpiration erfolgte, mit D M , so erhalt man die Tran
spirationsmenge T durch die Differenz 

(2) 

Die Methode, die auf dieser Gleichung der Transpiration beruht, kann 
unter Umstanden geeigneter sein als die erste des Wasserverlustes. Vor 
allem muB hier das wasseraufnehmende System der Pflanze nicht in 
einen begrenzten Wasserbehalter eingeschlossen werden. Aus rein physi
kalischen Grunden ist aber das Luftvolumen, welches auf seine Dampf
dicbte gepruft werden soll, genau zu definieren, da sich hierauf alle Be
rechnungen grunden, und die Technik des Versuches erheischt meist ein 
relativ kleines Volumen der Apparatur, das die transpirierenden Organe 
der Pflanze unter spezielle Bedingungen stellt, die von den nattirlichen 
abweichen konnen. 

Die ersten Transpirationsbestimmungen, die sich auf dieses Prinzip 
stutzen, gehen auf HALES (1727) undGuETTARD (1748) zuruck, welcheganz 
einfach das von der Pflanze abgegebene Wasser als Kondensationswasser 
sammelten. Die in einem Glasballon eingeschlossene Pflanze kommt hier
bei -+- bald in einen dampfgesattigten Raum, wie sie in einen dampf
armen kommt, wenn in das GefaB mit den transpirierenden Organen 
wasserabsorbierende Substanzen mit eingeschlossen werden. Die Ge
wichtszunahme der Substanzen (Chlorkalzium, Phosphopentoxyd) dient 
als MaB der Transpiration, was auch unter Berucksichtigung der Dampf
dichte der Luft sehr fragliche Werte ergeben muB. Hierher gehoren auch 
die Methoden, in eine abgeschlossene Apparatur ein FeuchtigkeitsmeB
instrument zu stellen (Polymeter, Psychrometer), im Einzelfalle mogen 
die Ergebnisse gultig sein, wie z. B. bei der schwachen Transpiration 
von Sukkulenten in den Versuchen CANNONS (1905)." Es erubrigt sich, 
alle unzulassigen Versuchsanordnungen, die in vielen Variationen im 
Laufe der Zeit angestellt wurden, zu erwahnen. Beachtung moge nur 
die nahezu einwandfreie Methode von FREEMAN (1908) finden, die kurz 
beschrieben werden solI. 

Ein Zweig der im Boden wurzelnden Pflanze Pil. wird in einen Glas
zylinder Z mit einem Thermometer Th eingeschlossen. Durch den Zy
linder wird ein Luftstrom E -+ A geftihrt, der an dem Zweige vorbei
streicht. In den Luftstrom sind zwei Rohren Rr und R., die hygrosko
pische Substanzen (Chlorkalzium, Phosphorpentoxyd) enthalten, ein
geschaltet. Das aus dem GefaB W durch das Rohr A auslaufende Wasser 
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gibt Stromungsrichtung und Stromungsgeschwindigkeit des Luftstromes 
an. Die L-Menge Luft, welche das System durchstromt, kann an der 
Menge des ausflieBenden Wassers gemessen werden; das GefaB W tragt 
eine Standardmarke M. Auf diese Weise hat man ein direktes MaB der 
Litermenge Luft mit selbsttatiger Unterbrechung des Luftstromes, so
bald das Wasser aus W abgeflossen ist. Die Gewichtszunahme der Roh
ren Rr und Rz durch Wasserabsorption ist gleich dem Gewicht des von 
dem Zweige abgegebenen Transpirationswassers, abziiglich der Wasser
dampfmenge der Luft. Diese wird in einem "Leerlaufversuch ohne 
Pflanze" zu Anfang oder Ende des Versuches bestimmt. Die Resultate 
dieser Methode sind quantitativ, der Pflanzenzweig kann je nach der 
Stromungsgeschwindigkeit "ruhiger oder bewegter Luft' , ausgesetzt 
werden. 

Pfl. 

Abb. 16. Quantitative Bestimmung der Transpiration mittels der Absorption der von der Pflanze ab
gegebenen Menge Wasser. Pjl Pftanze, Z Umhi.illungszylinder, Tk Thermometer, E Einstromungs, 
offnung des Luftstromes, E-R1- R2-A. R} und R2 AbsorptionsgeHiBe flir Wasserdampf, W Wasser 

M Standardmarke, A Wasserauslauf. S. Text. Nach FREEMAN 1908. 

Von der Voraussetzung ausgehend, daB die Wasserabgabe eines 
pflanzlichen Systems gleich der Wasseraufnahme sei, schufen eine groBe 
Zahl von Untersuchem Apparate, deren Unzulanglichkeit fiir Tran
spirationsmessungen im Laufe der Zei t immer wieder nachgewiesen wurde. 
Es handelt sich dabei im Prinzip urn die Potetometermethode (nach an
deren Potometer), die als Messung der von der Pflanze aufgenommenen 
Menge Wasser hinreichend zuverlassig ist und allgemein Anwendung 
findet. Trotzdem fehlt es bis zum heutigen Tage nicht an Versuchen, 
die potometrischen Messungen als Transpirationsmessungen zu setzen, 
was nur zulassig ist, wenn der Sonderfall eintritt, daB die Wasserabgabe 
T gleich der Wasseraufnahme A ist. In diesem FaIle kann gegen die 
Bestimmung natiirlich nichts eingewendet werden, sobald aber entweder 
eine Speicherung von Wasser in dem pflanzlichen System stattfindet, 
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oder aber eine Verminderung in der Wasseraufnahme gegenuber der 
Transpiration sich einstellt, so ist die Verwendbarkeit dieser Methode 
hinfallig. 

Schreiben wir ganz allgemein die Gleichung 
a.A=T.T, 

so sind ffir jeden Fall die Faktoren a und T pflanzlicher Transpirations
regulation empirisch zu ermitteln, wobei 

Cl und T.2:. I 
< 

sein konnen. Die Gleichung (3) ist fUr die Wasserbilanzaufstellung von 
der groBten Bedeutung und wird uns noch in den Kapiteln der Tran
spirationsphysiologie und Wasserokonomie lebhaft beschaftigen. 

Die groBe Schwierigkeit der Ermittlung zuverHissiger Werte fur a 
und T, die naturlich keine Konstanten fUr eine Pflanze darstellen, son
dern innerhalb gewisser Grenzen schwanken, machen diese Methode fUr 
eine quantitative Transpirationsbestimmung hinfallig. 1st a und T = I, 

was in dem oben erwahnten Falle verwirklicht ist, so konnen wir den 
Vorgang derWasseraufnahme und Wasserabgabe rein physikalisch, ohne 
physiologische Regulation betrachten. 

Solange also in der Gleichung 
T= reA 

T ~ 

a = list, ist die Methode zulassig, wird aber beispielshalber die Tran-
T 

spiration durchsich anderndeAuBenverhaltnisse gesteigert, T also groBer, 
so muB sich entsprechend der rechte Ausdruck der Gleichung auch ver
groBern, durch entsprechende Veranderung der im rechten Ausdruck der 
Gleichung (4) sich befindlichen Faktoren. Der Absorptionskoeffizient 
von A muB groBer werden. T bleibt unverandert, die Gleichung ist bei 
dieser Annahme befriedigt. Es ist aber auch moglich, daB die Tran
spiration bei sich andernden AuBenbedingungen eine Regulation erfahrt, 
T nimmt einen solchen Wert an, daB die Gleichung (4) giiltig bleibt. Rein 
theoretisch lieBe sich bei der Kenntnis der Begleitkoeffizienten die 
Methode ausgezeichnet verwenden, aber schon allein die Tatsache, daB 
die Regulation des Systems in der Zeit geschieht, Transpirationsver
anderung und korrelative Wasseraufnahmeveranderung aber zeitlich 
nicht zusammenfallen, macht die Methode fur die Transpirationsbe
stimmungen quantitativer Art unbrauchbar. Darauf muB nachdruck
lichst hingewiesen werden, weil bis zum heutigen Tag noch ohne 
Prufung potometrische Werte als Transpirationsraten ausgegeben 
werden. 

Der einzige Vorteil dieser Methode besteht eigentlich nur darin, in 
kleinen Zeitabschnitten kleine Mengen aufgenommenen Wassers auch 
bei bewegter Luft die eine Abwagung sehr erschwert bestimmen zu 
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konnen; sonst ware die Verwendung ganz unverstandlich. Die unbe
schrankten Wasserreserven fUr langdauernde Versuche lassen sich auch 
bei den anderen Methoden leicht schaffen. 

Es steht natiirlich auBer Zweifel, daB das "Potometer auf der Wage" 
fUr die Transpiration ganz einwandfrei ist und zugleich fUr die Analyse 
der Wasserbewegung groBe Vorteile bietet. PFEFFER konstruierte seinen 
Apparat der Wasseraufnahme, die an einem graduierten Rohr abzulesen 
ist, auch so, daB zugleich eine Wagung vorgenommen werden kann. 
EBERT (1889), der sich bei seinen Versuchen zur Bestimmung der 
Transpiration selbst der unzulassigen Potometermethode bediente, gibt 
folgenden Versuch an, wobei noch die prozentualen Abweichungen an
gegeben worden sind. 

Tabelle 5. 

I Boo baehtungs- Wasser- Wasser- I vHAb-
zeiten aufnahme abgabe weiehungen 

, 
I 

{ 
715_845 16,67 15,55 + 7 

Helianthus 845_II 45 4,95 5,53 

I 
-II 

annuus 11 45 - I 500 
. 

5,50 7,40 -26 
15°°-1915 645 5,50 + 18 

Innerhalb von 12 Stunden I -2 

KROBER (1895) findet ebenfalls sehr starke Abweichungen zwischen 
der aufgenommenen und abgegebenen Menge Wasser (max. bis 30 vH 
Abweichung). 

Die Abweichungen sind ganz betrachtlich. Die Wasseraufnahme 
kann bald groBer, bald kleiner als die Wasserabgabe sein, so daB man 
zuverlassige Transpirationswerte nie erhalten kann. FREEMAN (1908) 
vergleicht mehrere Pflanzenarten miteinander, die in der folgenden 
Tabelle 6 wiedergegeben sind. 

Bellis perennis 
Coleus sp. . . 
Portulaca sp. . 
Geranium sp .. 

Tabelle 6. 

! Eingetopfte Pflanze 
I Transp. in mg pro em2 

i Blattpflanze pro Stunde 

7,21 
2.77 
1,72 
0,65 

Abgesehnittener SproB 
im Potometer, gleiche 

MaBeinheiten 

1,44 
0,37 
0,47 
0,65 

vH der 
Dberein

stimmung 

20 
13,3 
27.3 

100,0 

FREEMAN zieht daraus den SchluB, daB die Differenz zwischen Wage
und Potometerwert urn so groBer ist, je starker die Transpiration ist. 

AuBerdem mag noch die Abb. 19 als Beispiel dienen, wie stark die 
Transpiration (Kurve T) von der Wasseraufnahme (Kurve A) abweichen 
kann. 

Die Potometermethode kann nur quantitative Transpirationsdaten 
ergeben, wenn der Abweichungsgrad: WasseraufnahmeJWasserabgabe 
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bekannt ist, der von Fall zu Fall empirisch zu ermitteln ware. Ob der 
Abweichung die erforderliche Konstanz, vor allem bei wechselnden 
AuBenbedingungen, zukommt, muB dahingestellt bleiben. 

b) Qualitative Methoden. Eine Reihe weiterer Methoden zur Be
stimmung der Transpirationsgr6Ben ist im Laufe der Zeit angewandt 
worden, die streng genommen aber nur qualitative Methoden sind. Es 
muB zugegeben werden, daB verschiedene Forscher mit viel Muhe diesen 
Methoden quantitativen Charakter zu geben versuchten, was auch in 
manchen Fallen gelungen ist. Das praktische Urteil, das sich aus den 
gestellten Anforderungen und aus dem Erfolg der Anwendung ergibt, 
hat die Kobaltmethode und auch andere in gewissem Grade zu quanti
tativen Methoden gemacht. Es ist hier sinn los daruber zu streiten, welche 
der qualitativen Methoden, die nunmehr kurz beschrieben werden sollen, 
letzten Endes die empfindlichste sei, da jedenfalls die Auffassung von 
DARWIN (r898) von den Anhangern der Kobaltmethode nicht anerkannt 
werden wird. 

1m Prinzip beruht die Kobaltmethode darauf, den Farbumschlag 
wasserfreier hygroskopischer Substanzen, die durch die Absorption des 
Transpirationswassers eintritt, festzustellen. Prinzipiell stimmt sie also 
mit der Absorptionsmethode (siehe S. 76) uberein. MERGET (r878) ver
fertigte zu diesem Zwecke ein mit Eisenchlorur-Palladiumchlorur durch
tranktes Filtrierpapier, das wasserfrei gelblichweiB gefarbt ist. Durch 
das Aufnehmen des Transpirationswassers verfarbt sich das Eisen-Palla
diumchlorurpapier in gelb-braun-schwarz, je nach dem Grade der 
Wasserabsattigung. MERGET begnugte sich mit der Feststellung der 
Farbdifferenzen, ebenso STAHL (r894), der an Stelle der Farbt6ne des 
Eisen-Palladiumpapieres die Farbskala blau-rosa-rot des sich verfarben
den Kobaltchlorurs wahlte. Die unzahligen Arbeiten, die Messungen mit 
cler Kobaltpapiermethode enthalten (einzelne mit den sehr widerspre
chenden Ergebnissen), aufzuzahlen, ist hier uberflussig, da nur das Prin
zipielle der Methode darzustellen ist. 

Zunachst sind die gleiche Zeitabschnitte exponierten Kobaltpapiere 
(auf den transpirierenden Blattern liegend, nach der AuBenseite mit einer 
Glasplatte gegen die Luftfeuchtigkeit geschutzt,) miteinander verglichen 
worden. Dabei ist Voraussetzung, daB die verwendeten Papiere v611ig 
gleich sind. Die Schwierigkeit objektiver Einstufung der Farbtone, die in 
den meisten Fallen rasch verlaufen muB, lieB kaum zuverlassige quan
titative Messungen zu. 

LIVINGSTON (r9r3), TRELEASE und LIVINGSTON (r9r6) und andere 
Arbeiten der genannten Forscher und ihrer SchUler bemuhten sich, die 
Zeit gleicher R6tungseffekte mit der Stoppuhr genau festzulegen und 
den R6tungsgrad mit Standardpapieren eindeutiger festzulegen. Be
zeichnet man die mit der Stoppuhr ermittelte Zeit, die verstreicht bis 
ein bestimmter roter Farbton des Kobaltpapieres eintritt, nach LIVING-
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STON mit Te und die Zeit, die vergeht bis das Papier denselben Farbton 
iiber einer freien Wasserflache im Abstand I mm angenommen hat, mit 
Tel so ergibt sich der Index (Quotient) 

I,. = Te > r 
Te < 

als relatives MaB der Transpirationsstarke eines Blattes. In den aller
meisten Fallen ist Ih < I, da die Transpiration der Evaporation gegen
iiber zuriickbleibt, doch ist der ungewohnliche Fall, daB Ih = I bei 
Dampfdruckdifferenzen zwischen System des Blattes und Evaporimeters 
nicht ausgeschlossen. 

Da die Temperaturverhaltnisse flir das Evaporations- und Blatt
system und somit auch fiir den Dampfdruck sehr verschieden sein kon
nen, muB eine Interpolation auf gleiche Zustande bei exakten Versuchen 
vorgenommen werden. Da die Methode aber in erster Linie als okolo
gisch-qualitative Verwendung findet, sind diese Umstande zu vernach
lassigen. 

BAKKE (1914) untersuchte die Abhangigkeit der Verfarbung des Ko
baltpapieres von derTemperatur, wobei die Kenntnis der Blattemperatur 
und deren Veranderlichkeit aber Voraussetzung ist. Mit der Kobalt
papiermethode konnen die natiirlichen Transpirationsbedingungen nicht 
gewahrt werden, vielmehr bietet das aufgelegte Kobaltpapier ganz be
stimmte, veranderte Bedingungen. Darauf hat kiirzlich auch LEICK 
(1927) ausfiihrlich hingewiesen. Das Dampfdruckgefalle ist fiir Kuti
kular- und Stomatatranspiration beim Auflegen des Papieres sehr groB, 
nimmt aber mit der Wassersattigung des Papieres mehr und mehr abo 
Windstille ist natiirlich auch damit gegeben, die Randfeldverdunstung ist 
aufgehoben, die Belichtungsverhaltnisse sind verandert und anderes mehr. 
Bestimmt werden kann mit diesel' Methode nur die maximal-mogliche 
Wasserdampfabgabe des pflanzlichen Systems, solange das Kobaltpapier 
der Wasseraufnahme fahig ist, nicht aber die wirklichen Transpirations
ver haltnisse. 

LEICK hat nun an amphistomatischen Blatterngepriift, inwieweit 
Spaltareale und Rotungszeiten iibereinstimmen und gefunden, daB bei 
Isatis tinctoria, wo das Verhaltnis der Spalten von Oberseite : Unterseite 
nicht iiber I : 3 hinausgeht, eine gute Dbereinstimmung in den Rotungs
zeiten vorhanden ist, sobald aber die Spaltenareale von Ober- und Unter
seite in einem Verhaltnis"das iiber I : 3 hinausgeht, zueinander stehen, 
sind die Abweichungen von den Rotungszeiten zu groB. Mit dem Ro
tungseffekt des Papieres wird nur festgestellt, wieviel Wasserdampf aus 
dem pflanzlichen System in einer bestimmten Zeit entweicht; es wird 
aber weder etwas Absolutes ausgesagt iiber die tatsachlichen Transpi
rationsverhrutnisse, noch iiber die Stomataapertur. 

Obwohl wil' hinsichtlich del' groBen Fehlel'quellen die Kobaltpapiel'
methode nur als qualitative Methode gelten lassen konnen, ohne ihl' 

Ergebnisse der Biologie V. 6 
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damit das Recht einer orientierenden Transpirationsmessung abzuspre
chen, versuchten verschiedene Untersucher, ihr quantitativen Charakter 
zu verleihen. Die Versuchsergebnisse von LEICK (1927) sprechen bei
spielsweise dafiir, daB mit der Kobaltmethode recht brauchbare Re
sultate zu erzielen sind. Eine Einstufung der Farbtone ist immer nur 
innerhalb gewisser Grenzen eindeutig moglich, was dazu Veranlassung 
gab, nicht den Farbton als MaB der Wasserabsorption zu nehmen, son
dem die tatsachliche Gewichtszunahme des Papieres zu bestimmen, die 
nach KAMERLING (1913) pro Quadratzentimeter Papierflache ± 1,3 mg 
Wasserdampf betragen kann. COPELAND (1906) wog ebenfalls das ver
farbte Papier und in letzter Zeit hat B. S. MEYER (1927) ebenfalls sich 
dieser Methode bedient. Die Beziehungen zwischen der Zeit des Farb
wechsels und der Wasserdampfmenge G stellen sich in der Gleichung 

G = 0,492~'_~ 
T 

dar, wobei Tin Minuten zu zahlen ist (0,4926 g werden von 100 cm 2 

Papier uber einer freien Wasserflache aufgenommen). Andere Untersu
chungen enthalten zerstreute Angaben solcher Bestimmungen, doch 
wird eine einwandfreie physikalische Absorptionsbestimmung (siehe 
FREEMAN 1908) ungleich zuverlassigere Resultate liefem. 

Die Absorption des Transpirationswasserdampfes mittels kleiner mit 
Chlorkalzium gefiillter Glasrohren, die v. PALLICH (1897) bereits zur 
Eruierung der Flachen gleichen Dampfdruckes uber freien Wasserflachen 
verwandte, hat HOWES (1923) zu Transpirationsbestimmungen heran
gezogen. Ob die Apparatur quantitative Werte lieferte, muB dahin
gestellt bleiben. 

An Stelle der Absorptionsmethode hat DARWIN (1897 und 1898) die 
hygroskopischen Krummungen von Gramineengrannen (Stipa), Epider
misstucke von Yucca und Homplattchen verwandt, die in geeigneter 
Montierung auf das Blatt gelegt werden. Eine kurze Beschreibung dieser 
Hygrometer gibt BURGERSTEIN (1904). Die Dbereinstimmung der Hy
groskopeinstellung mit direkter Wagung, also absoluten Transpirations
raten, ist nur qualitativ. DaB die Cellophanmethode von WEBER (1927) 
ebenso leistungsfahig ist wie das Homhygroskop, ist moglich, doch kann 
sie mit der Kobaltmethode und der Infiltrationsmethode nicht ver
glichen werden. 

BUSCALIONI und POLLACCI (1901-1902). uberstrichen das transpi
rierende Blatt mit einer dunnen Kollodiumschicht (Ather- oder Ather
alkohollosung), die nach der Verdunstung des Athers als dunnes Haut
chen abzuziehen ist. Da die geringste Wassermenge genugt, eine Trubung 
in der glasklaren Membran hervorzurufen, so kann die Transpiration 
"differenzierttt untersucht werden. RUDOLPH (1925) hat sich die Methode 
sich bei der Untersuchung der Kutikulartranspiration zunutze gemacht 
mit dem Ergebnis, daB die Antiklinen der Epidermiszellen sich durch 
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starkere Transpiration auszeichnen (siehe Kapitel: Physiologie). AuBer
dem werden bei dem Dberschichten des Blattes mit Kollodium die Aper
turweiten der Stomata abgedriickt und sozusagen ein Negativ von der 
Epidermis gewonnen, so daB Stomatazahl, Abstand, Apertur und der
gleichen mikroskopisch bequem zu prufen sind. 

Damit sind die wesentlichen Methoden der direkten Transpirations
bestimmung erwahnt, die mehr oder weniger zuverlassige Daten Hefem, 
was zum einen Teil vom Grade der Vollkommenheit der Versuchsappa
ratur, zum anderen Tei! durch die Versuchsanordnung gegeben ist. 
Lassen sich theoretisch die stomatare und die kutikulare Transpiration 
scheiden, so ist ihre experimentelle Unterscheidung sehr schwierig. 

Die indirekten Methoden, die hauptsachlich den Offnungszustand der 
Stomata bestimmen, sind zur Zustandsbestimmung der Transpirations
systeme konstruiert und hiezu einigermaBen ausreichend; diese Bestim
mungen durfen aber nicht direkt als Transpirationsraten genommen wer
den, denn die Transpiration ist nicht proportional der Stomataapertur. 
Lassen wir die Momente einer im System eintretenden Dampfdruck
erniedrigung, die bei geoffnetem Zustand auch eintreten kann, was mit 
incipient drying gemeint ist, ganz auBer acht, da uns dies im physio
logischen Teil interessiert, ,so warnt uns die Physik der Transpiration 
davor, eine Proportionalitat zwischen Porenweite und Verdunstungs
hohe anzusetzen (BROWN und ESCOMBE 1900, SIERP und SEYBOLD 1927). 
Mit der GroBe der Stomata allein kann die Diffusion nicht beurteilt 
werden, da die Architektonik der Stomata eine nicht minder groBe Rolle 
spielt (siehe S.130). Samtliche Transpirationsbestimmung~, die sich mit 
indirekten Transpirationsmessungen begnugten, sind nicht brauchbar. 
Die direkten Transpirationsbestimmungen haben bis jetzt keinen anderen 
Weg, die kutikulare Transpiration von der stomataren experimentell 
(nicht nur rechnerisch!) gesondert zu untersuchen, als den, solche Blatter 
auszuwahlen, die nur einseitig Stomata fiihren (hypostomatische Blatter, 
siehe S. 123), also nur einseitig kutikular transpirieren. Dabei wird die 
andere stomatafuhrende Seite mit Fett und dergleichen wasserdicht ab
geschlossen. Die indirekten Methoden geben + zuverlassig an, in welchem 
Zustand sich die Stomataapertur und unter Umstanden gewisse andere 
Teile des Transpirationssystems befinden. Danach laBt sich bedingt die 
Stomatatranspiration abschatzen. 

2. Indirekte Messungen der Transpiration im 
Massenaustausch. 

Sind friiher mikroskopische Beobachtungen am lebenden Blatt in
folge des Lichtmangels bei relativ zu dicken Objekten nicht moglich ge
wesen, so lassen die neuzeitlichen Beleuchtungsvorrichtungen mit auf
fallendem Licht (Illuminatoren) eine direkte Beobachtung und Messung 
der Stomataapertur zu. Es muB also nicht erst ein "Negativ" aus Collo-

6* 
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dium oder die Epidermis abgezogen und fixiert werden, wobei natur
gemaB die Blatter vernichtet sind, sondern die direkte Beobachtung kann 
beliebig oft wiederholt werden. Die starke Belichtung ist sicher nicht 
ohne EinfluB (siehe Kapitel: Physiologie), und der Spaltenzustand im 
Dunkeln kann mit dieser Methode auf keinen Fall geprtift werden. 

Die verschiedenen Spaltoffnungsfixierungsmethoden (LLOYD 1908, 
RENNER 1910, RUBEL 1920 und verschiedene andere) sind hier nicht 
weiter zu beschreiben. 

Ein anderes Verfahren die Apertur der Stomata festzustellen, be
ruht auf der Luft(Gas-)wegigkeit des Blattsystems. Die Methode ist 

A 

Abb. 17. Schem3ti:;.chl· DUf
stcllung des Porom teTS \" n 
D ARWIN und PERTZ 1911 zum 
Nachweis der Luftwegigkcit 
eines Laubblancs. B L311h
blatt im Querschnitt, ill M~· 
nomctcrrohr. L Lufthahn 
(Weg 7.\If augluftpumpe). 
A Lufthahn zurn AUSI:lUsch 
der Luft des PorOlllcter· 

M 

zum erstenmal von DARWIN 
und PERTZ (19II) angewandt 
worden, auf dem Prinzip be
ruhend, daB das Blattsystem 
zwischen zwei Raumen ver
schiedenen Druckes dem Aus
gleichstrom als Widerstand 
entgegenwirkt. Die Aus-
tauschgeschwindigkeit ist urn 
so groBer, je geringer der 
Widerstand ist, der mit wach
sender Apertur der Stomata 
abnimmt. Da der Luftstrom 
aber nicht nur in den Poren
spalten Widerstand findet, 
sondern ebenso die ganze 
Architektur des pflanzlichen 
Systems als solcher wirkt, ist 
eine direkte Proportionalitat 
zwischen Porenweite undLuft
wegigkeit nicht zu erwarten. 

Die Luftwegigkeit pflanz
trichter!;.. s. Text. Hcher Systeme ist frtiher schon 

von DUTROCHET (1832 und 1837), RAFFENEAU-DELILE (1841), UNGER 
(1857), vor allem von SACHS (1865) u. a. untersucht worden und fand in 
den Arbeiten von DENGLER (1912) und NEGER (1912, 1915) weitere Ver
tiefung, was unmittelbar zu der spater zu besprechenden Infiltrations
methode fiihrte. 

Die Apparatur des Porometers, das viele Abanderungen und Ver
besserungen erfahren hat, ist folgendermaBen konstruiert (Abb. 17). In 
dem senkrechten Aste M eines T-formigen Glasrohres wird aus einem 
GefaB Wasser oder Quecksilber durch L angesaugt; wahrend der eine 
Seitenast des Porometerrohres mit einer auf die Blattflache aufgekitteten 
Glasglocke luftdicht in Verbindung gebracht wird. 
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Der andere Ast A ist mittels eines Hahnes nach dem Ansaugen des 
Wassers abzuschlieBen. Die Schnelligkeit des Druckausgleiehes, zwischen 
der AuBenluft unddem Porometer, die von der Luftwegigkeit des pflanz
lichen Systems B abhangt, auBert sich als Abfallgeschwindigkeit des 
Wassers in dem senkrechten Rohre. Die Zeit, die verstreicht, bis eine 
bestimmte Meniscuserniedrigung eintritt, bezeichnet man als Poro
meterzeit. 

Eine erschopfende Aufzahlung der Porometeruntersuchungen ist 
nieht die Aufgabe unse~er Darstellung. Die mittels der Porometer
methode gemachten Untersuchungen von DARWIN (I914, I9I5), STEIN 
(I9I3), KNIGHT (I9I5, I9I6, I9I7, I922), TRELEASE und LIVINGSTON 
(I9I6), ILJIN (I922) u. a., vor allem aber die von VAN SLOGTEREN 
(I9I7) und LEICK (I928) werden uns im physiologischen Teil weiter 
beschaftigen. 

Selbstregistrierende Porometer sind von BALLS (I9II), NEILSON 
JOHNES (I9I4) und LAIDLAW und KNIGHT (I9I6) konstruiert und be
schrieben worden. LEICK (I928) beschreibt ein Doppelporometer zur 
Untersuchung amphistomatischer Blatter. 

BACHMANN (1922) hat die DARWINsche Auffassung, die vor allem von 
TRELEASE und LIVINGSTON (I916) verwertet wurde, daB die Quadrat
wurzeln der Porometerzeiten den Transpirationsraten gemaB dem 
POISEULLEschen Gesetze 

I 
lp = ,r- (nach TRELEAsE und LIVINGSTON) 

yTp 

proportional sein sollen, als nieht haltbar nachgewiesen. Die theore-
4:ischen Befunde tiber die Stromungsgeschwindigkeiten bei kleinen Poren 
sprechen ebensowenig fUr die Richtigkeit dieser Formel als die empi
rischen Befunde, die TRELEASE und LIVINGSTON selbst gegeben haben. 

LEICK (1928) sichtete die Literatur kritisch und sucht die Mangel 
der Porometermethode zu dezimieren. Nach ihm geben die Porometer
zeiten bis zu einem gewissen Grade ein Bild von der Gesamtapertur der 
Stomata, da sie jedoch von der Ausbildung der Interzellularen, der Meso
phyllkonstitution in architektonischer und turgeszenter Hinsieht und 
ebenso von der Konstruktion der Apparate in sehr starkem MaBe ab
hangig ist, sind die ermittelten Porometerwerte schwer unter sich ver
gleichbar, zumal bei verschiedenen Pflanzensystemen. 

Bei dem Vergleich der Porometermethode mit der Kobaltmethode 
ergab sieh, daB wohl ein ahnlicher Kurvenverlauf der Werte vorhanden 
ist, aber doch recht betrachtliche Abweichungen eintreten. Wenn man 
sieh vergegenwartigt, was mit den beiden Methoden bestimmt wird, so 
ist dies nicht verwunderlich. Mit der Kobaltmethode wird die Tran
spiration bestimmt, die aus stomatarer und kutikularer sich zusammen
setzt, wahrend mit dem Porometer nur die relative Luftwegigkeit und 
Aperturweiten ermittelt werden. Die Kenntnis der Luftwegigkeit ist 
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aber nicht nur fUr den Wasserdampfaustausch, sondern auch fUr die 
CO2-Diffusion von Bedeutung. 

Die Abweichungen sind sehr verschieden gro13. In der Abb. 18 ist 
eine der graphischen Darstellungen von TRELEASE und LIVINGSTON 
wiedergegeben, die sehr gro13e Differenzen zeigt, aber bei anderen Ver
suchen weniger stark sind. Auf jeden Fall ist eine direkte Ubertragung 
von Porometerbefunden auf Transpirationsgra13en und umgekehrt nicht 
zuverHissig. 

Anhangsweise mage noch erwahnt sein, da13 sich sichere Beziehungen 
zwischen Blattdicke und Wassergehalt der Gewebe und schlie13lich der 
Transpirationsstarke herstellen lassen. BACHMANN (1922) hat mit einer 
sehr empfindlichen pachymetrischen Methode wichtige Gesichtspunkte 

Ih Ip 

15 17 19 '21 23 3 5 7 Uhr 
Abb. IS. Die - - - - Kurve gibt den Index der Porometermessung (Ij) , die --- Kurve den 

Index der KobaltverHirbung (Ih) eines Versuches mit Zebrina pendula wieder. 
Nach TRELEASE und Ln'INGSTON (1916). 

zwischen Wassergehalt und Blattdicke feststellen kannen, doch ist nach 
BACHMANN eine Proportionalitat zwischen Wasserabgabe und Volum
eder Dickenanderungen bei den komplizierten Blattsystemen nicht zu 
orwarten. Trotzdem lassen sich wertvolle Anhaltspunkte aus pachy
metrischen Messungen fUr die Wasserbilanz der Blatter gewinnen. 

Die Gasdiffusionsmethoden beruhen darauf, die Geschwindigkeit des 
Eindringens von Gasen in das pflanzliche System zu messen. Es ist ein
leuchtend, daB die Diffusionsgeschwindigkeit in weitgehendem MaBe 
vom Grade der Stomataapertur abhangig ist; aber eine Proportionalitat 
zwischen Porusweite und Diffusionswiderstand bzw. Diffusionsgeschwin
digkeit besteht nicht. Aus diesem Grunde sind nur Annaherungswerte 
fUr die Stomataapertur mit diesen Methoden zu erhalten, so da13 auf die 
Transpirationsintensitat auf keinen Fall geschlossen werden kann. 
WEBER (1916) lieB Ammoniak, das eine Schwarzung der Gewebe zu 
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Wege bringt, in die Blatter eindringen. Je nach dem Grade der Schwar
zung wird auf eine mehr oder weniger groBe Porenweite geschlossen. 
Die Luftwegigkeit durch Stomata von evakuierten, in Wasser unter
getauchten Blattern demonstrierten NEGER (1912, '1918) und DENGLER 
(1912) mit dem Lufteintritt bzw. Austritt (Luftblasen, Manometerab
lesung). Technische Einzelheiten sind hier nicht wiederzugeben. (Lenti
cellenweite mit H.O,-Methode nach WEBER 1923.) 

Diese Gasdiffusionsmethoden erfordern eine ziemlich umstandliche 
Apparatur, wobei zudem die Blatter unter ganz abnorme Verhaltnisse 
kommen (Gasbeeinflussung, Wasseruntertauchung, wobei vor aHem die 
Turgeszenz der SchlieBzeHen sich verandern kann). 

Die Infiltrationsmethode kann recht befriedigende Resultate liefern 
und hat sich auch wegen ihrer leichten Handhabung neben der Kobalt
methode am meisten eingebiirgert, zumal bei okologischen Untersu
chungen. An Stelle der Einstromungsgeschwindigkeit von Gasen werden 
bei der Infiltrationsmethode Fliissigkeiten verwandt wie Ather, Alkohol, 
Xylol, Paraffinol und andere, die nach einem ganz bestimmtenEinstufen 
der Eindringung den Grad der Spaltenoffnung mehr oder weniger gut 
wiedergeben konnen. DaB dabei nicht nur die Porusweite, sondern auch 
die Porustiefe, kurzum die ganze Architektonik des Transpirationssystems 
sich geltend macht und den Vergleich verschiedener Blatter nur bis zu 
einem gewissen Grade zulaBt, braucht nicht weiter betont zu werden. 
Behaarung der Blatter schrankt die Verwendbarkeit der Infiltration sehr 
ein. Einze1heiten sind in den Arbeiten von MOLISCH (1912), STEIN (1912), 
STALFELT (1916, 1926 und andere Arbeiten), GRAD MANN (1923), DIET
RICH (1925) u. a. einzusehen. Die Modifikationen dieser Methode, wie 
Zugabe von lod zu Ather, wodurch bei Anwesenheit von Starke eine 
Blauung eintritt (NEGER 1912), oder die Verwendung von Fuchsin16sung 
(KAMERLING 1913), diirften sich in mailchen Fallen zur qualitativen Ab
stufung ebenfalls eignen. 

Die physikalische Grundlage der Infiltrationsmethode ist noch recht 
wenig geklart. URSPRUNG (1924) stellte die Faktoren zusammen, die bei 
der Infiltration beriicksichtigt werden mussen, ohne aber die GroBen
ordnung der Wirksamkeit der einzelnen physikalischen Elementar
erscheinungen (Oberflachenspannung, Kapillaritat, Zahigkeit der In
filtrationsstoffe usw.) festlegen zu konnen. Ob nach der LUKAsschen 

Gleichung h'2 =!: .!.- cos.[} . t (wobei h'2 die Anfangsgeschwindigkeit, 
"l 2 

a die Obeiflachenspannung in de:, 'YJ die Z1ihigkeit, .[} der Rand-

winkel 2;wischen Kapillarwand und Flussigkeiisoberflache, t die Zeit 
und r der Radius der Kapillare ist) , die Infiltration proportional den 
Stomataradien verlauft, bedarf einer physikalischen Nachpriifung. 

Die indirekten Methoden, die Transpiration mit der Abkiihlung des 
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Blattes durch die Verdunstung zu messen, haben keine Bedeutung fur 
die Ermittlung von TranspirationsgroBen, da die Methoden nur den ge
samten Energieaustausch, dem das transpirierende System unterliegt, 
angeben, nicht aber den Massenaustausch der Wasserdampfdiffusion 
allein. BROWN und ESCOMBE (IgOS), BROWN und WILSON (IgOS), MILLER 
und SAUNDERS (Ig23), SHREVE (IgI4), NUERNBERGK (Ig2S) und SEY
BOLD (Ig2g) haben nachdrucklichst hervorgehoben, daB von einer Par
allelitat der Temperaturkurven und Transpirationskurven nicht die Rede 
sein kann. Die von DARWIN (I904) verwandte elektrometrische Methode 
vermag auch nur Resultate des Energieaustausches zu liefern. Hiermit 
sei auf das Kapitel der Energetik der Transpiration verwiesen. 

B. Relative Messungen. 

Man kann die Transpirationsintensitat nunmehr nicht nur absolut 
auf direktem oder indirektem Wege mit einer mehr oder weniger groBen 
Genauigkeit zu messen versuchen, sondern es genugen in vielen Fallen 
Relativzahlen der Transpiration. Mit der Gewinnung von Relativzahlen 
wird freilich auf dieRekonstruktion der Werte im allgemeinen verzichtet, 
so daB den gewonnenen Zahlen auch nur ganz beschrankte A11gemein
giiltigkeit zukommt. Solange okologische Transpirationsmessungen die 
Allgemeingultigkeit ihrer Werte nicht fordern, sind die Relativzahlen 
auch bis zu einem gewissen Grade zulassig. Von Fall zu Fall wird die 
Bezugseinheit dann auch festgelegt, wie z. B. in der Tabelle I6 von 
STOCKER (I923) die Transpiration von Erica als Einheit gewahlt wurde. 
CLEMENTS, WEAVER und GOLDSMITH (I924) beziehen die Transpirations
werte auf eine Standardpflanze; die phytometrischen Messungen sind 
im okologischen Kapitel naher zu erortern. 

Schon UNGER (I86I) hat die tagliche flachenrelative Transpiration 
von Digitalis mit der Verdunstung einer freien Wasserflache verglichen, 
desgleichen benutzten MASURE (I88I) und v. HOHNEL (I88I) Evapori
meter bei ihren Transpirationsmessungen. Die Ergebnisse von UNGER 
hat SEYBOLD (I929) mit dem relativen Quotienten TIE (Transpiration 
gleicher Flacheneinheit : Verdunstung gleicher Flacheneinheit) graphisch 
dargestellt, urn die von UNGER schon konstatierten Abweichungen des 
Transpirationsvorganges vom Verdunstungsvorgang deutlich zu machen. 
Das Verhaltnis TIE, das seit LIVINGSTON (I906) relative Transpiration 
genannt wird, ist nun keineswegs konstant, so daB der Quotient nicht 
nur theoretisch alle Werte von 0,00 ... n bis I annehmen kann, sondern 
nach etlichen empirischen Befunden selbst > I werden solI. DIETRICH 
(I92S) gibt denselben fur Heteranthera paradoxa und Trianea begotensis 
> I an, was jedoch nur an der Wahl des Evaporimetets liegt. Da die 
Kritik von SEYBOLD (I929) hier zu wiederholen sich erubrigt, und die 
Streitfrage, ob der Quotient den Wert I erreichen kann, nicht weiter 
zu verfolgen ist, kann auf das Kapitel der Physik der Transpiration ver-
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wiesen werden, wo die diesbeziiglichen Fragen eingehend diskutiert 
wurden. 

Der Begriff der Verdunstungskraft entbehrt jeder eindeutigen De
finition und wird sich auch kaum weiter in exakterTranspirationsanalyse 
halten lassen (siehe SEYBOLD 1929). Die Bestrebungen von LIVINGSTON 
und seiner Schule, Verdunstungskorper zu bauen, die physikalisch den 
Blattern moglichst nahe kommen, aus denen also die physiologische Kom
ponente der Transpiration eliminiert wird, stehen mit derTranspirations
analyse auf physikalischer Grundlage im Sinne von BROWN und ESCOMBE 
(1900) und SIERP und SEYBOLD (1927) voll in Einklang. Der Vergleich mit 
einem den Blattern wirklich komparablen, physikalischen System bedeutet 
fiir die Erforschung der Transpirationen einen guten Schritt weiter; der 
Vergleich der Transpiration mit der Verdun stung einer beliebigen Schale 
Wasser oder Evaporimeters ist rein willkiirlich und ohne exakten Wert. 
Die auBeren Faktoren miissen, rein physikalisch genommen, auf das 
Transpirationssystem und das Verdunstungssystem denselben EinfluB 
haben, wenn den relativen Transpirationswerten eiheZuverlassigkeit zu
kommen solI. DaB dies bei einer beliebigen Verdunstungsschale nicht der 
Fall ist, konnte SEYBOLD (1929) eindeutig nachweisen. Die Begriffe Tran
spirationsvermogen und Transpirationskraft sind fiir eine gedeihliche Ana
lyse wenig geeignet, solange die einzelnenFaktorennicht einzelndefiniert 
werden. Bei den okologischen Messungsmethoden werden wir darauf 
zuriickkommen. 

Psychrometrische Messungen als "Verdunstungskraftmesser" zu ver
wenden, ist nur beschrankt zulassig. Die Verdunstung proportional 
dem Sattigungsdefizit der Luft zu setzen, hat nur Sinn, wenn der Maxi
maldruck auf die Temperatur des verdunstenden Systems bezogen wird 
und nicht einfach auf die herrschende Lufttemperatur, was schlechthin 
unter Sattigungsdefizit auch in der Meteorologie verstanden wird. Da
von war im 2. Kapitel eingehend die Rede. 

Auf die relative Transpiration TIE, die hauptsachlich in der oko
logischen Literatur Bedeutung gewann, ist zunachst nicht weiter ein
zugehen. N achdem wir aber die verschiedenen Prinzipien der Messungen 
kennen lernten, vermag uns die Abb. 19 ein gutes Bild von der Dberein
stimmung der einzelnen Messungen zu geben, die sich aus der Unter
suchung von BLACKMAN und KNIGHT (1917) ergab. Als Transpirations
kurve gilt nur die Kurve T, die durch Abwiegen ermittelt wurde. Diese 
Forderung ist prinzipiell festzuhalten und wurde selbst von LIVINGSTON 
(1906) gestellt, der sich wie kein anderer urn die Kenntnis der relativen 
Transpiration bemiihte. Wenn verschiedentlich von okologischer Seite 
aus die relative Transpiration als gleichwertig, ja als :qoch umfassender 
hingestellt wird, so werden dabei ganz wesentliche Momente iibergangen. 
Dbereinstimmung der Kurve T und der Kurve E der Evaporation ist 
durchaus nicht vorhanden, was sich in der Kurve TIE deutlich aus-
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driickt!). Die Kurve A gibt die potometrische Wasseraufnahme an, die 
Kurve 5 die porometrisch ermittelte Stomataapertur. Die Oberein
stimmung der Indices von Kobaltpapierrotung und Porometerzeiten ist 
in Abb. 18 ersichtlich, so daB zusammenfassend gesagt werden kann: 
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auBer der quantitativen Transpirationsbestimmung lassen die anderen 
Methoden nur unzuverlassige Schliisse auf die Transpiration zu. Damit 
solI nicht ausgesprochen werden, daB die einzelnen Methoden absolut 
unbrauchbar sind, sondern nur die Grenze ihrer Anwendbarkeit fest
gelegt sein, 

IV. Die aitionomen Faktoren der physikalischen 
Transpirationskomponente. 

Die Abhangigkeit der Verdunstung vom Dampfdruckpotential bei 
einem physikalisch definierbaren System ist im 1. Kapitel eingehend dar
getan worden. Wie entscheidend die Temperaturhohe des Systems und 
der AuBenluft fUr das Dampfdruckpotential ist, lieB sich in kurzen Ziigen 
am Psychrometer erklaren (siehe S.67ff) und samtliche Faktoren, die 
wir bei der Psychrometerverdunstung zu beachten hatten, also Wasser
dampfdruck der Luft, Temperaturverhaltnisse der Luft und des Systems, 



--------_.-._-----------

Die pflanzliche Transpiration. I. 

ParWirdrucke der Luft und anderer Gase und die Luftbewegung miissen 
nunmehr hier weiter erortert werden. Der EinfluB des Lichtes ist auBer 
acht gelassen worden, er wird uns aber im Kapitel der Physiologie der 
Transpiration eingehend beschiiftigen. Der EinfluB der genannten aitio
nomen Faktoren ist hier nach rein physikalischen Gesichtspunkten zu 
beurteilen und die Schilderung ihrer Wirksamkeit auf die physiologische 
Komponente der Transpiration scheidet somit aus. Es ist sehr wohl 
moglich, daB ein und derselbe auBere Faktor zugleich auf die physika
lische Komponente der Transpiration einen fordemden EinfluB ausiibt, 
wahrend er fiir die physiologische eine Hemmung bedeutet. Schon aus 
diesem Grunde lassen sich die vielen einander widersprechenden Er
gebnisse verstehen. 

1. Luftfeuchtigkeit. 

Der erste aitionome Faktor, der geschildert sei, ist die Luftfeuchtig
keit. Auf die alteren Arbeiten, die sich urn die grundsatzliche Frage 
drehen, ob in feuchter Atmosphare die Transpiration herabgesetzt wird, 
braucht nicht ausfiihrlich eingegangen zu werden, da sie rein qualitativen 
Charakter tragen. MAsuRE (1880) teilt einen 25tagigen Freilandversuch 
mit Xeranthemum annuum mit, deren Werte in Tabelle 7 enthalten sind. 

Tabelle 7. 

Relative Feuchtig- Verdunstung des 
keit der Luft Evaporimeters 

75 om 
79 0,52 
88 0,6I 

89 0,38 
9I 0,25 

Transpiration 
der Pflanze 

4,96 
3,70 
2,72 

2,58 
3,40 

Mit Ausnahme des letzten Transpirationswertes ist eine Abnahme der 
Transpiration mit steigender relativer Luftfeuchtigkeit deutlich. Der 
letzte Wert muB nun durchaus nicht unrichtig sein, da die Zustande des 
Transpirationssystems nicht konstant sind. Systematisch durchgefiihrte 
Versuche fiber die Transpiration in verschiedener Luftfeuchtigkeit fehlen 
ganzlich und sind Aufgabe der Zukunft. Mehrere Arbeiten der letzten 
Jahre hagen okologischen Charakter und werden an gegebenem Orte 
besprochen. 

Bei allen Untersuchungen wird eine scharfe Scheidung des Einflusses 
der Dampfdruckvariation auf die physikalische und die physiologische 
Komponente voil Vortei.1 sein. 

Rein physikalisch genommen muB durch eine Steigerung des Dampf
druckes in der Luft das Dampfdruckpotential Blattsystem/Luft geringer 
werden, da nach Beachtung der wirklichen Temperaturzustande die Ver
dunstung proportional dem Dampfdruckpotential erfolgt. 1st das Poten-
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tial = 0, so muB die Transpiration bzw. die Verdunstung aufhoren, was 
durch manche Arbeiten experimentell bestatigt wurde (BOHM 1863, 
KNOP 1864, EDER 1875, DIXON 1898). Die Gegensatzlichkeit zwischen 
den Ergebnissen der genannten Autoren und der Anschauung von 
SACHS (1858) und den Befunden von WIESNER (1877), daB eine Tran
spiration auch in dampfgesattigtem Raume stattfindet, beruht nur darauf, 
daB die Temperaturzustande nicht geniigend beachtet wurden. 1st der 
Dampfdruck in dem Transpirationssystem durch die Atemwarme oder 
durch starke Insolation gesteigert, wobei das Blatt hoher als die Um
gebung temperiert ist, so kann sehr wohl eine Wasserdampfdiffusion 
stattfinden. Der Dampfdruck der Pflanze darf nicht nach der Temperatur 
der AuBenluft beurteilt werden (siehe S. 71). 1st das Blatt gleich warm wie 
die AuBenluft, so ist eine Transpiration in dampfgesattigter Atmosphare 
unmoglich. 1st die Pflanze in dampfgesattigter Luft untertemperiert, 
so erfolgt Kondensation des Dampfes (Taubildung). Jedenfalls ist zur 
Entscheidung der Frage eine Messung der Temperatur von Blatt und 
Atmosphare unerlaBlich. 

Zu bemerken ist noch, daB in den Blattgeweben die Dampfspannung 
als maximal anzusehen ist, da die "osmotischen Werte" die Dampf
spannung in sehr geringem MaBe und tiberhaupt nur in deturgeszentem 
Zustande der Zellen emiedrigen (RENNER 1915, siehe II. Teil). 

2. Temperatur. 
Schon die erste Mitteilung tiber die Wasserverdunstung von Blattem 

durch MARIOTTE (1679) weist auf den EinfluB der Temperatur hin. Da 
der Dampfdruck Funktion der Temperatur ist, muB zur Beurteilung der 
Transpiration aus pflanzlichen Systemen die Kenntnis ihrer Temperatur 
erste Bedingung sein. Seltsamerweise sind bis in die jiingste Zeit die 
meisten Transpirationsuntersuchungen ohne Beachtung dieser Forde
rung ausgefiihrt worden, und die sehr zahlreichen Arbeiten tiber Tempe
raturmessungen sind fUr die Transpiration nicht weiter nutzbar gemacht 
und leider auch nicht nutzbar zu machen. Der Warmeaustausch der 
pflanzlichen Transpirationssysteme ist im 2. Kapitel bereits dargestellt 
worden, so daB wir ohne Wiederholung dieser grundlegenden Elemente 
nur noch einige sparliche Ergebnisse mitteilen konnen. 

Der Dampfdruck in den Blattem ist nur nach der Eigentemperatur 
zu beurteilen und eine Dbertragung der Lufttemperatur ist nicht ohne 
weiteres zulassig. Schon ASKENASY (1875) beobachtete bei Sukkulenten 
eine Temperaturerhohung von maximal 200 tiber die Lufttemperatur. 
URSPRUNG (1903) konnte die Zahlen bestatigen. Die Fehler, die mit 
Vemachlassigung der Temperaturmessungen der Transpirationssysteme 
entstehen konnen, sind nicht unbetrachtlich. Soweit die Transpiration 
physikalisch erfaBbar ist, konnen wir sie als Blatttranspirationspsychro
metrie ansehen, und neben der Ermittlung der Konstanten, d. h. der 
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Systemeigentumlichkeiten ist nur der Warmeaustausch zu beach ten. Die 
Forderungen zuverlassiger Messungen k6nnen wir dem 2. Kapitel ent
nehmen. 

Die Literatur tiber die Abhangigkeit der Transpiration von der Tem
peratur hat nur qualitativen Wert, wobei allerdings mit etlichen ent
gegengesetzten Angaben (SENE BIER 1800, MEYEN 1838) der Temperatur 
ein transpirationsf6rdernder Ein
fluB zugeschrieben wurde. BUR
GERSTEIN (1904, 1920) hat die 
sehr zerstreuten Angaben zu
sammengefaBt, auBerdem teilt er 
einen Transpirationsversuch mit 
Taxus baccata mit (1875). 

Ta bell e 8. 

Eine lineare Abhangigkeit 
der Transpiration von der Tem
peratur scheint nicht vorhanden 
zu sein. Versuche von WIEGAND 
(1906) brachten keine Fort
schritte. 

Mittlere Temperatur, 
bei welcher die 

Zweige transpirieren 
DC 

- 2,0 
- 2.8 

- 5,2 
- 5,7 
- 6,2 
- 6,8 
- 10,7 

Gewichtsverlust 
in vH des 

Frischgewichts 
pro Stunde 

0,288 

0,227 
0,13 1 

0, 127 
0,093 
0,028 

0,019 

Die Temperaturmessungen von SHREVE (1918, 1919), MILLER und 
SAUNDERS (1923), vor allem aber die von BROWN und ESCOMBE, BROWN 
und WILSON (1905) und SEYBOLD (1929) ergaben, daB die Blatter gegen
tiber der Luft tiber- und untertemperiert sein konnen, je nach der GroBe 
der endothermischen und exothermischen Prozesse in den Transpira
tionssystemen. Die Einstrahlung der Warme und des Lichtes sind unter 
Umstanden von noch groBerer Bedeutung. Hervorzuheben ist noch, daB 
die Blattemperatur an verschiedenen Stellen gleichzeitig verschieden 
hoch sein kann, was SEYBOLD (1929) und SEYBOLD und VAN DER 
WEY (1929) zu der Aufstellung der iso- und heterokalorischen Blatt
typen Veranlassung gab. 

3. Luftdruck. 

Da die Verdunstungsgeschwindigkeit nicht nur vom Partialdruck des 
Wasserdampfes, sondern auch von dem der Luft abhangig ist, wird die 
Transpiration auch vom herrschenden Luftdruck abhangig sein. Die Ab
hangigkeit der Verdunstung vom Dampfch:uck konnten wir am Psy
chrometer klarlegen (siehe S. 68); hier muB noch die GroBenordnung 
der Verdunstungsveranderungen durch Luftdruckvariation angegeben 
werden. AuBerdem sind einige wenige Daten tiberTranspirationsmessun
gen bei variiertem Luftdruck wiederzugeben. 

Da man die Psychrometerdifferenz als MaB der Verdunstungsge
schwindigkeit wahlen dart, lant sich auch sehr vorteilhaft der EinfluB des 
Barometerstandes mit der Psychrometerformel entwickeln. Wir setzen 
den Dampfdruck in diesem Fane konstant; wird nun der Luftdruck ver-
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kleinert, so muB, urn der Gleichung zu geniigen, die Psychrometer
differenz eine VergroBerung erfahren. Setzen wir in die Gleichung 

e = E - A b (t - t') 

fiir A = 0,00066, so errechnen sich folgende Approximativwerte der 
Tabelle g. 

Tabelle 9. 

Ungefahre 
Barometer-I 

Absolute Relative 
Meereshohe stand in mm Ab Psychrometer- Psychrometer-

in m differenz differenz 

- 800 0,530 8,5 0,94 
- 780 0,5 10 8,8 0,97 

0--300 755 0,500 9 I 

300-500 700 0,460 9,8 .1,09 
500--1000 650 °.430 10,4 1,15 

1000-2000 600 0,390 II,5 1,28 
2000-3000 550 0,360 12,1 1,37 
3000-4000 500 0,330 13,6 1,50 
4000-5000 450 

I 

0,300 15,0 1,60 
5000- 6000 400 0,260 17,3 1,92 
6000-7000 300 0,200 22,5 2,50 

Mit fallenden Ab-Werten steigt die absolute Psychrometerdifferenz 
bei konstanter Feuchtigkeit, die in der vierten Spalte absolut fiir die 
Psychrometerdifferenz go beim Barometerstand 755 errechnet wurden. 
Die fiinfte Spalte entalt die allgemein giiltigen relativen Werte. 

Der Luftdruck hat der Berechnung zufolge auf die Verdunstung 
keinen wesentlichen EinfluB. Die Schwankungen des Luftdruckes am 
gleichen Ort, die einen maximalen Wert 50mm betragen konnen, ergeben 
bei Vernachlassigung geringe Fehler. Die tagIichen periodischen Luft
schwankungen sind ebenfalls so gering, daB sie bei den Transpirations
messungen nicht in Betracht kommen. Vergleichen wir aber Transpira
tionswerte aus sehr verschiedenen Meereshohen, so darf der Luftdruck 
nicht vernachlassigt werden. Nach der Tabelle gist die Verdunstung in 
etwa 6000m Seehohe urn etwa das Doppelte gesteigert. SCHIMPER (I8g8) 
zieht die Hohenlage bei seinen pflanzengeographischen Betrachtungen 
mit in Rechnung und beruft sich auf die Arbeiten von WIELER (I885) und 
JACCARD (I8g3) und SCHAIBLE (I8gg), welche Versuche mit verandertem 
Partiardruck des Sauerstoffes enthalten. SCHIMPER glaubt nun den ver
anderten Partiardruck des Sauerstoffes mit wachsender Hohenlage, der 
nach den genannten Arbeiten eine Wachstumsbeschleunigung bedingen 
soll, als pflanzengeographischen Faktor beriicksichtigen zu miissen. Auf 
die Frage der indirekten Einwirkung des verminderten Luftdrucks auf 
die pflanzIiche Gestaltung und der damit gesteigerten oder verminderten 
Transpiration konnen wir nicht weiter eingehen. 

SPRENGEL (IgI2) weist wohl als erster darauf hin, daB die Pflanzen 
in groBer Meereshohe infolge geringeren Partiardruckes starker tran~ 
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spirieren mussen. AuBerdem nimmt der Partiardruck des Wasserdampfes 
mit steigender Meereshohe ab, so daB beide verminderte Drucke zu
sammen eine ansehnliche Transpirationssteigerung bewirken konnten. 

SAMSON und ALLEN (1909) teilen Versuche mit, die in 2600 m und 
3800 m Seehohe gemacht wurden. Die relative Feuchtigkeit ist sogar 
in den obersten Lagen hoher gewesen als in Meereshohe, so daB die Tran
spirationssteigerung so ziemlich auf der Abnahme des Luftdruckes be
ruhen durfte, zumal die Beleuchtung keine merkliche Differenz zeigen solI. 
Die maximale Steigerung verhalt sich in ihren Versuchen wie I : 1,27. 

Unter dem Rezipienten angestellte Versuche unter denselben Be
dingungen ergaben folgende Werte, die von RENNER (19IO) zusammen
gestellt worden sind. 

Druck der 
Luft in mm 
Quecksilber 

734 
508 
381 

Tabelle 10. 

Relative 
Transpiration 

1 

1,34 
1,39 

Relative 
Druck

verminderung 

Von einer direkten Proportionalitat von relativer Druckverminde
rung und relativerTranspirationssteigerung kann naturlich bei der Fulle 
der wechselnden Faktoren, denen das pflanzliche System unterliegt, nicht 
die Rede sein. 

Weitere exakte Daten sind zweifelsohne erforderlich. Die Frage hat 
nicht nur theoretisches, sondern auch okologisches Interesse, da z. B. die 
Flora des tibetischen Hochlandes unter viel geringerem Luftdruck steht. 
SCHIMPER u. a. geben eine Schilderung dieser interessanten Hochgebirgs
flora, die sicherlich noch viele Untersuchungen fordert. In einer Hohe 
von ~twa 5800 m, wo ein Luftdruck von etwa 300-350 mm' herrscht, 
wachst eine Komposite, Saussurea tridactyle, die in dieser Hohe ihren 
normalen Standort hat (SCHIMPER, S. 79, 753). Die dicke Hulle wolliger 
Haare deutet SCHIMPER als Transpirationsschutz; die beiden anderen 
Arten, Saussurea Thomsoni und S. Kunthiana kommen auch in Hohen 
von etwa 5000 m vor. Solange wir uber die Starke der anderen Ver
dunstungsfaktoren nicht naher unterrichtet sind, fehlt jede Berechtigung 
die Behaarung als "Transpirationsschutz" anzusehen, der durch den ge
ringen Partiardruck der Luft gefordert wird. 

4. Partiardruck atherischer Ole. 
Verlangt der Luftdruck nach dem DALToNschen Gesetz der Partial

drucke eine Beachtung bei dem Verdunstungsvorgange, so wird die An
wesenheit eines anderen Gases nicht ohne EinfluB sein konnen. Thermo
dynamische Vorstellungen zwingen zu dieser Auffassung. Da die Ver
dunstungsgeschwindigkeit nicht nur eine Funktion des herrschenden 
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Dampfdruckes ist, sondern auch andere Partiardrucke sich geltend 
machen, mussen die Drucke anderer etwa vorhandener Gase die Ver
dunstungsgeschwindigkeit im Sinne einer Luftdruckerhohung verlang
samen. Schreiben wir den Dampfdruck mit Pd' den der Luft mit PL, 
so addiert sich der Druck jeden Gases Px zu dem Gesamtdruck P. 

p= Pd + PL + Px· 

In der Gleichung (S. 94) ist mit dem Faktor b also gegebenenfalls nicht 
nur der Luftdruck, sondern auch der Partiardruck eines anderen Gases 
mit einzusetzen. 

Es gibt nun eine Reihe von Pflanzen, die atherische Ole zu verdunsten 
vermogen, welche sich bei ihrem Stoffwechsel bilden, so daB sich ihre Tran
spirationsorgane in einem Dampf atherischen Oles befinden konnen. Das 
Vorhandensein der atherisehen Oldampfe bedingt aber nicht nur eineEr
hohung des Gesamtgasdruckes, sondern bedingt zugleich eine diather
mische Veranderung fur die Pflanze. Diese Frage streiften wir bereits 
im 2. Kapitel. Ob eine Pflanze elend verwelken muBte oder vergiftet 
wurde, wenn sie nicht mit dem Verdampfen von atherischen Olen dem 
Tode entrinnen konnte, oder ob es ein Schutzmittel gegen SchneckenfraB 
ist, sind Fragen, die nicht hierher gehOren (DETTO 1903). Die physio
logischen Veranderungen, die durch die Anwesenheit solcher Gase ent
stehen konnen, werden wir im Kapitel der Transpirationsphysiologie er
ortern. Hier kann es sich nur darum handeln in Erfahrung zu brillgen, 
welche GroBenordnung der EinfluB der Oldampfe auf die Verdunstung 
hat, was sich am einfachsten aus physikalisehen Experimenten ableiten 
lieBe. Nun bestehen daruber nur einige zerstreute Mitteilungen; der 
Gegenstand bedarf einer neuen Untersuchung. Dabei ist zu beachten, 
daB durch das Vorhandensein der Ole verschiedene physikalische Zustande 
geandert werden: 1. ist die Diffusionsgesehwindigkeit in einer Atmo
sphare von atherischen Olen geringer (hoheres Molekulargewicht), der 
Diffusionskoeffizient wird erniedrigt; 2. ist der Partiardruck der Luft 
auch noch vorhanden, der Gesamtdruck ist also erhoht und 3. kommen 
noch diatherme Veranderungen hinzu, die auch verdunstungsverzogernd 
wirken. Bei pflanzlichen Systemen ist es wohl moglich, daB durch das 
Zusammenwirken der einzelnen Faktoren effektiveine geringere Tran
spiration resultiert. Auf die Untersuchungen von TEODORESCO (1923) und 
SCHMUCKER (1928) kommen wir im physiologischen Kapitel zuruck, da 
sich bei ihren Versuchen eine aktive Beteiligung des Pratoplasmas bei 
dem TranspirationsprazeB in einer Gasatmosphare zeigte. Auf3er DIXON 
(1898) hat niemand Transpiration und Evaporationsmessungen zugleich 
angestellt. Die Versuchsergebnisse, die mit einem Zweig von Cytisus 
Laburnum und einer 41 em 2 graBen Evaporationsflaehe gewonnen wurden, 
sind in Tabelle II mit Hintufiigung der Molekulargewichte wiederge
geben. 
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Sauerstoff. . . . 
Luft ..... . 
~2 Kohlendioxyd 
Ather ..... . 
Chloroform . . . 

Tabelle II. 

Molekular- Relative 
gewicht Transpiration Evaporation 

32 

44 
74 

II9 

135,8 
roo 
87,5 
82,3 
66,4 

104 
100 

89 
81 
59 

DIXON selbst will nun durchaus nicht die Verdunstung des Evapori
meters mit derTranspiration identifizieren; wichtig erweist sich nur die 
Tatsache, daB tatsachlich die Evaporation in einer Gasatmosphare ver
mindert ist. Zu erklaren ist dieses Verhalten ohne weiteres auf Grund 
der gaskinetischen Vorstellungen, die wir im 1. Kapitel entwickelt haben. 
Kiinftigen exakten Forschungen ist so mit die Bearbeitung der Frage 
anheimgestellt: wie groB ist die physikalische Komponente und wie groB 
die physiologisch-protoplasmatische der Transpiration in einer Gasatmo
sphare? 

5. Wind. 
Die Beurteilung der Transpiration in bewegter und unbewegter Luft 

kann ohne die Kenntnis der grundlegenden physikalischenZustande der 
Verdunstung von Systemen, die sich mit Blattern vergleichen lassen, 
nicht geschehen. Es liegen gut 40 Arbeiten vor, welche die Frage be
handeln, in welchem MaBe die bewegte Luft die Transpiration fordert. 
Die recht verschiedenen Beantwortungen sind meist so ausgesprochen 
teleologisch eingestellt, daB wir sie iibergehen konnen. Die widersprechen
den experimentellenBefunde, daB derWind keinenEinfluBausiibt(RISLER 
I87I),oder daB er gegeniiber der Temperatur und der Feuchtigkeit nur 
einen geringen EinfluB auf die Transpiration hat (HELLRIEGEL I883) , 
sind hinsichtlich der Verschiedenheit der Systeme und der Bedingungen, 
welche herrschend sind, ebenso verstandlich, wie die von BERN BECK 
(I904) vertretene und vOn STOCKER (I923 und andereArbeiten) unkritisch 
iibernommene Auffassung, daB der Wind unter Umstanden die Tran
spiration ganz ungewohnlich stark beeinfluBt. Es eriibrigt sich vollig eine 
Aufzahlung alIer Daten, welche bei den ungenauenDefinitionen derwirk
samen Faktoren keine Allgemeingiiltigkeit haben. Das ganze Problem 
kann nur von dem Standpunkt aus beurteilt werden, den WIESNER (I887) 
anstrebte, namlich die Kutikulartranspiration und die Stomatatran
spiration gesondert zu betrachten. RENNER (I9IO) hat erfolgreich von 
dieser Einstellung aus die Transpirationsanalyse mit Laubblattern ge
fordert, aber eine zuverlassige Beurteilung konnte erst erfolgen, als die 
physikalische Komponente geklart war. Die grundlegenden Versuche 
von BROWN und ESCOMBE (I90o) und vor allem die von SIERP und SEY
BOLD (I927) lieBen die Ergebnisse von SEYBOLD (I929) verstandlich 
finden und erkennen, wie groB der Anteil der physikalischen Kompenente 

Ergebnisse der Biologie V. 7 
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des Transpirationsprozesses in bewegter Luft ist. Hat WIESNER die in 
Tabelle I2 n-fachen Werte der Transpiration im Winde gegenuber in 
Ruhe gefunden, so sind sie keinesfalls mit denen von RENNER (I9IO) in 
Einklang zu bringen (Tabelle I3). 

Tabelle 12 (nach WIESNER). 

Saxifraga sarmentosa (Blatt ') 
Selaginella sp. . . . . . . 
Zea Mais ....... . 
Tradescantia zebrina. . . . 
Phaseolus multi/lorus . . . 
Adiantum Capilus Veneris 
Populus tremula . . . . . . . 
Agapanthus umbellatus (Blatt) . 
Hedera helix . . . . . . . . 
Aucuba japonica ..... . 
Gold/ussia glomerata (Blatt) . 
Epiphyllum truncatum . . . 
Hydrangea hortensis (Blatt 2) . 
Tradescantia zebrina (Blatt) . 
Ctivia sp. (Blatt). . . . . . . . 
Gleditschia horrida (Internodium) . 
Aloe vulgaris. . . . . . 
Goldfussia (Stammstiick) 
Rhipsa#s . ... 

Tabelle 13 (nach RENNER). 

Transpiration 
im Winde 
n-fach des' 
Ruhewertes 

etwa 0,8 
1,2 

1,5 
2 
2 
2 
2 
2 
2 
2 

2,5 

4,5 
4,5 

5 
7 
8 
9 .. 12 .. 20 

Ruhe Wind Verh1i1tnis 
Ruhe:Wind 

Nuphar luteum I . 0,025 0,110 I: 4,6 
2. 0,0167 0,083 I : 5 

Hydrangea "hortensis: 0,012 0,02 I I : 1,8 
Archangelica officinahs 0,033 0,I20 I: 4 
Gentiana lutea I 0,018 0,044 I: 2,5 

2 0,oI 43 0.045 I: 3 
Rhododendr~n hyb~idu~ : 0,001 3 0,00 I 3 I : I 

Die umfangreichen Versuche von SEYBOLD (I929) (siehe Tabelle I4), 
der auch eine theoretische Kritik der Versuche WIESNERS versucht hat, 
lassen sich mit den en von RENNER gut vereinbaren. Leitete WIESNER 
aus seinen Versuchen ab, daB ein System, je weniger es absolut tran
spiriert, eine desto starkere Transpirationssteigerung im Winde erfahrt, 
so ist SEYBOLD (I929) zu dem entgegengesetzten Ergebnis gekommen. 
Gunstigstenfalls k6nnen manche Versuchsergebnisse von WIESNER als 

, Spalten bleiben im Winde offen. 
2 Spalten werden im Winde rasch geschlossen. 
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Tabelle 14 (nach SEYBOLD). 

Ruhe Wind Verhiiltnis 
Ruhe:Wind 

Lemna minor 1970 {6593 {I: 3,3 
8437 I: 4,3 

Pistia Stratiotes . . 1556 38ro 1:2.4-
Eichhornia speciosa . 634 1268 1:2 
Alisma plantago 278 384 I: 1,4 
Impatiens parvi/lora 144 159 I : 1,1 
Datura suaveolens . 284 524 I: 1,8 
Chelidonium maius . 167 168,7 1: 1,01 
Eranthis hiematis. 659 978,4 I : 1,5 
Sempervivum Haworthii. 32,2 26;3 1:0,8 
Napalea coccinelli/era. lIo,5 127, I: 1,1' 
Cotyledon Desmetiana. 78 78 I: I 
Rosmarinus o//icinatis 186,5 299 I : 1,1 
Pistatia Lentiscus. 83 84 I: 1,01 
Erica arborea 38,3 36,6 1:0,92 
Laurus nobitis . 41 32 1:0,8 
Taxus baccata . 58 64 I : 1,1 
Hedera helix. 49,1 43,5 1:0.9 
Rhododendron hybridum 69 58 1:0,84 
Quercus Ilex. . . 80 96 I: 1,2 
Nerium Oleander. 89 80 1 :0,9 
Ilex aqui/olium. 85 81 
Olea europaea 24 19 I: 0,8 
Metrosideros tomentosa 56 56 I: I 

auBergewohnlicher Sonderfall gelten, die meisten Versuche sind aber 
sicherlich nicht zuverlassig. RENNERS Befunde sprechen auch nicht fur 
WIESNERS Ergebnisse. Wie wir S. 49 sehen konnten, hat der Wind auf 
Porensysteme von der GroBe der Spa1toffnungen keinen verdunstungs
fordemden EinfluB, wohl aber auf die Flachen mittlerer BlattgroBe. 
Wird also die Transpiration im Winde gegenuber der in Ruhe gesteigert, 
so ist dies in erster Lin~e eine Steigerung der Kutikulartranspiration. 
Vorderhand haben wir keinen zwingenden Grund, den maximalen Satti
gungsdruck in den Stomata bei Wind tiefer anzunehmen als in Ruhe, 
wie RENNER (19IO) auf Grund seiner Modellversuche anzunehmen mussen 
glaubt. "Windschutzeinrichtungen", die GRADMANN (1923) bei den Sto
mata als nutzlich zu beweisen suchte, sind ebenfalls nur fur GroBen
bereiche nachgewiesen, die weit uber der StomatagroBe liegen. 

Blattsysteme mit reiner stomatarer Transpiration erfahren im Winde 
keine Transpirationssteigerung (UNGERS [1861] Versuch mit Digitalis 
purpurea laBt sich dafiir auch anfiihren f), wohl aber Systeme mit kutiku
larer Transpiration. Die letzteren finden wi~ bei den hygromorphen 
Pflanzen, die ersteren bei den Xeromorphen. 1m Kapitel der Okologie 
werden wir darauf zuruckkommen. In Abb. 20 seien die Transpirations
kurven eines xeromorphen (M etrosideros) und eines hygromorphen Sy
stems (Eichhornia) wiedergegeben. Die Pflanzen sind abwechselnd be
wegter und unbewegter Luft ausgesetzt worden mit dem Ergebnis, daB 

7* 
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die Transpirationsraten in bewegter Luft bei Alisma gegenuber unbe
wegter Luft hoher waren, wahrenddem die Transpiration von M etro
siderios vom Win de vollig unbeeintrachtigt verlauft. Die Tabelle 14 gibt 
ein umfangreiches Material von Transpirationswerten in Ruhe und Wind. 
Sind die Verhaltniszahlen Ruhewert : Windwert bei den Xeromorphen 
nicht immer I : I, so sind die Schwankungen durch die physiologische 
Komponente bedingt . Durch die Wirksamkeit des Stomataschlusses ist 
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Abb. 20 . Transpirationskurven in unbewegter und bewegter Luft. Die in bewegter Luft gewonnenen 
Transpirationswerte sind mit. bezeichnet. Eil und El l! beziehen sich auf Eichhornia speciosa, Mel, 
Mell und MellI auf Metrosideros. Die BHitter der letzten Pflanzenart sind xeromorph, mit geringer 
KutikuHirtranspiration, die Blatter von Eichhomia dagegen hygromorph mit starker Kutikulartranspi
ration. Die Transpiration des hygromorphen Systems wird im Winde stark gefordert, die des xero-

morphen Systems ist von der Luftbewegung nicht heeinfluBt. Nach SEYBOLD 1929. 

es sehr wohlmoglich, daB der "Windwert" niedriger ausfallt als der 
Ruhewert (siehe Tabelle 12, Saxitraga sarmentosa); zum Entscheid der 
Frage wie groB der EinfluB durch Wind ist, muB der Versuch tiber den 
durch den taglichen SpaltoffnungsschluB gegebenen Zeitraum ausgedehnt 
werden (siehe Kapitel: Physiologie der Stomata). 

Von besonderer Wichtigkeit ist der experimentelle Befund, daB 
pflanzliche Systeme mit maximaler Transpiration in unbewegter Luft 
einen Transpirationsindex T /E=1 erreichen konnen, wie z. B. Lemna. 
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In bewegter Luft erfahrt die Evaporation dagegen eine relativ star
kere Steigerung als die Lemna-FHiche, so daB der Index < I wird 
(Abb. 21). Die auf 
S. 46 diskutierten Zu
staude eines limi ting 
factors des Wasser-
dampfaustausches in 
bewegter Luft mach en 
sich hier bemerkbar. 

Die Versuchsergeb
nisse von BERNBECK 
(1904), die in anderen 
Arbeiten wiederholt 
diskutiert werden, ha
ben sicherlich pflan
tenpathologisches In
zeresse, kommen aber 
fiir das Transpirations

mg 

3000 -

2000 

o 1.2 

lemna 

3.7 Windg~lYindigkeit 1.2 c. 

Abb. 21. Die Steigerung der Verdunstung einer freien WasserfHiche 
und die Transpirationserhohung einer gleichgroBen FIache von L emna 
minor bei wachsender Windgeschwindigkeit. Nach SEYBOLD 1929. 

problem nicht in Frage. Die Zerst6rung der pflanzlichen Systeme durch 
iibermaBig starken Wind liegt auBerhalb des Transpirationsproblems 
und kann hochstens zu okologischen Fragen mit herangezogen werden. 

6. Die Verdun stung des Bodens und die freier Wasserflachen 
als Standort der Pflanzen. 

Die Analyse der physikalischen Komponente der pflanzlichen Tran
spiration erfordert nun nicht nur genaue Erforschung der meteorologi
schen Zustaude der Atmosphare, sondem verlangt auch genaue Kenntnis 
der Wasserverhaltnisse des Bodens und seiner Verdunstungsfaktoren, 
die in direkter und indirekter Weise in den Wasseraustausch der Pflanzen
systeme eingreifen. Bei emersen Pflanzen muB die Verdunstung der 
WasserfHi.chen beachtet werden. 

Damit ist der Dbergang zu okologischen Problemen gegeben, die 
wir in einem besonderen Kapitel besprechen werden. Hier handelt es 
sich nur urn einige allgemeine Gesichtspunkte, die als AbschluB der aitio
nomen Faktoren der Transpiration dienen. Vor allem hat GREGOR 
KRAUS (19II) das Augenmerk auf die "klimatologischen" Verhaltnisse 
des Bodens gerichtet; aber die Meteorologie befaBt sich auch in neuester 
Zeit mit der "bodennahen Luftschicht", wovon die zusammenfassende 
Darstellung von GEIGER (1927) ein gutes Bild geben kann. Auf die Er
gebnisse werden wir spater zu sprechen kOI1lmen. 

Der indirekte EinfluB des Bodens bzw. des "Sees" als Wasserspeicher 
und Wasserspender verdient bei unserer Darstellung nur Beachtung hin
sichtlich der Funktionsbeteiligung am Transpirationsvorgang. Die physi
kalische Erforschung der Wasseraufnahme muB sich in der gleichen Weise 
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mit den einzelnen Komponenten des Bodens bzw. Seewassers auseinan
dersetzen, wie die Analyse der Wasserabgabe die der Atmosphare zu 
beachten hat. Die Fragen der Wasseraufnahme liegen auBerhalb un
seres abgegrenzten Gebietes, zu beachten haben wir nur, daB der 
Wassergehalt des Bodens geniigend groB ist, urn nicht als limiting factor 
in die Transpiration einzugreifen. Mutatis mutandis muB emersen Pflan
zen ebenfalls hinreichend Wasser zur Verfiigung stehen, was im allge
meinen verwirklicht sein wird. Experimentelle Transpirationsunter
suchungen werden daher immer so angestellt, daB Wasser im Uber
schuB vorhanden ist, sei es, daB Wasser, Nahrl6sungen oder maximal 
durchfeuchteter Boden den Versuchspflanzen zur Erhaltung eines un
gehemmten Transpirationsstromes geboten wird. 1m Kapitel der Tran
spirationsmethodik war davon die Rede. Die 6kologischen Untersuchun
gen k6nnen ohne Beachtung des Wasserzustandes im Boden nie An
spruch auf groBe Giiltigkeit machen; bei emersen Pflanzen ist von selbst 
die geforderte Ausschaltung der begrenzenden Wirkung des wasser
liefernden Substrates gegeben. 

Steht eine Pflanze unter dem Mangel geniigender Wasserversorgung, 
so wird die Transpiration bei gleichbleibenden Verdunstungszustanden der 
Atmosphare herabgesetzt. Somit tritt eine Anderung im Transpira
tionssystem selbst ein, die im Extrem jedermann als Welkungserschei
nungen bekannt sind. Hier k6nnen wir auf diese Veranderungen nicht 
eingehen, sie werden in dem physiologischen Teile der pflanzlichen Tran
spiration hinreichend beriicksichtigt werden. Die schadigende Wirkung 
zu groBer Wassermengen wird auch in dem physiologischen Teile Er
orterung finden. 

Dem direkten EinfluB des Wasserzustandes des Bodens auf die Tran
spiration muB hier ein erh6htes Interesse entgegengebracht werden. Das 
Problem ist bis jetzt nur bei 6kologischen Untersuchungen beachtet 
worden, und seit einigen Jahren hat es auch das Interesse der Meteoro
logie; es aber als Faktor der physikalischen Komponente der pflanzlichen 
Transpiration darzustellen, ist bisher noch nicht geschehen und nur zer
streute Angaben lassen sich dieser Betrachtung nutzbar machen. 

Wie wir in den vorhergehenden Kapiteln den Wasserdampfaustausch 
zwischen dem pflanzlichen System und der Atmosphare betrachtet haben, 
so werden wir jetzt den Wasserdampfaustausch zwischen dem System des 
Bodens und der Atmosphare darstellen, womit wir ein zentrales Problem 
der Bodenkunde und der Okologie zugleich angeschnitten haben. Die N ot
wendigkeit dieser Darstellung ist mit unserer eigentlichen Frage gegeben: 
wie wirkt die Bodenverdunstung auf die Transpiration der pflanzlichen 
Systeme ein. Die bisherige Darstellung der pflanzlichen Transpiration ist 
streng genommen nur ein Sonderfall, namlich, daB die Verdunstung des 
"Bodens" bzw. des Wasserspiegels bei emersen Pflanzen gleich Null ge
setzt werden konnte; ja, die Ermittlung der Transpirationsraten mittels 
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Gewichtsverlustbestimmung verlangen vollstandigen AusschluB einer 
Boden- bzw. Wasserflachenverdunstung der Kultur und VersuchsgefaBe. 
Die Physiologie im Laboratorium lieB hauptsachlich aus diesem Grunde 
die Verhaltnisse der Boden-Wasserflachenverdunstung auBer acht; der 
Okologe aber, der am natiirlichen Standorte seine Versuche anstellte, 
zog in seine meteorologischen Messungen eine exakte Boden-Wasser
flachenverdunstungsmessung nicht mit ein. Freilich haben viele Oko
logen die MeBinstrumente der klimatologischen Faktoren so aufgestellt, 
daB die physikalischen Zustande fUr Pflanze und Instrument dieselben 
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Abb. 22. Bildliche Darstellung des Wasseraustausches, der zwischen der Atmosphare, dem Boden und 
dem Pfianzensystem stattfindet. Die Pfeile geben die Richtung des Austauschstromes zwischen den 

einzelnen Etappen an; s. Text. 

sein sollten, aber eine eindeutige Kausalerklarung der herrschenden Zu
stande war damit nicht m6glich, und somit auch keine Einsicht in die 
Zustaodsanderungen gegeben. Bei der Kritik der 6kologischen Tran
spirationsuntersuchungen werden wir darauf naher eingehen. 

Den sehr verwickelten Austausch der Wassermolekiile zwischen dem 
pflanzlichen System und der- AuBenwelt, die sich nunmehr vorteilhaft 
in Atmospharen und Boden betrachten laBt, stellen wir am besten bild
lich dar (Abb.22). Unsere bisherige Darstellung konnte auf diese all
gemeinen Verdunstungszustande ohne Schaden verzichten. In welcher 
Richtung und iiber welche Etappen sich der Molekiilaustausch vollzieht, 
ist von der Struktur und von dem absoluten und relativen Wasserreich
tum der an dem Wasserkreislauf sich beteiligenden Systeme abhangig, 
also von Pflanze und Boden, von der Luft abgesehen. Die Dynamik 
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der Wasserbewegung in fliissiger oder dampfformiger Phase zwischen 
den drei Systemen: Atmosphare, Pflanze, Boden ist als Ausdruck einer 
Gleichgewichtsanstrebung zu betrachten. Jeder Vorgang des Aus
tausches ist reversibel, wenngleich eine bevorzugte Austauschrichtung 
unverkennbar ist. Mit welcher Geschwindigkeit sich nun der Austausch 
vollzieht, hangt von der GroBe der herrschenden Potentiale und der 
spezifischen Struktur und Leistung der Transpirationssysteme abo Die 
Abbildung gibt aIle Moglichkeiten des Wasseraustausches wieder. Die 
Austauschrichtungen sind durch Pfeile angedeutet. Im ganzen sind flinf 
Kreislaufe moglich, die im folgenden kurz besprochen werden sollen. 

Der Kreislauf, der schlechthin als der allgemeingiiltigste angesehen 
wird (mit dem wir uns bislang befaBten, ohne die Bodenverdunstung zu 
beriicksichtigen), stellt sich dar: Niederschlag der Atmosphare als Regen 
und Tau bzw. deren Modifikationen, passive und aktive Aufnahme des 
Niederschlages durch den Boden (siehe unten), Wasserabgabe an die 
Pflanzenwurzeln, Wasseraufnahme der dampfhungrigen Luft aus dem 
Transpirationssystem der Pflanze, in abgekiirzter Form ausgedriickt 

abe·j·abe. (I) 

Quantitativ steht der Massenaustausch dieses Kreislaufes nur dem 
des direkten Austausches Boden-, Wasser und Atmosphare nach, da die 
Gesamttranspiration der Pflanzen relativ gering ist hinsichtlich der un
bewachsenen Boden- und Wasserflachen. 

Wird auch die pflanzenbewachsene Oberflache (Oberflache der Tran
spirationsorgane)um ein vielfaches groBer sein als die nackteBodenflache 
(siehe GEIGER, wo das zofache angenommen ist),. so setzen die pflanz
lichen Strukturen der Wasserdampfdiffusion Widerstand entgegen, so 
daB die Transpiration nicht zu hoch einzuschatzen ist. 

Dieser direkte Kreislauf des Wassers ohne Beteiligung .pflanzlicher 
Systeme bildet in erster Linie den Gegenstand meteorologischer For
schung. Nach unserer Abbildung ist er zu formulieren: 

be.l·be. (2) 

Die meteorologischen Angaben konnen, solange sie die pflanzliche 
Transpiration auBer acht lassen, zu unseren Fragen nur indirekte Be
ziehungen haben, sie sind aber flir die Beurteilung klimatischer Zustande 
nicht zu vernachlassigen. 

Wie wir aus dem Kreislauf (r) a ausscheiden konnen, so auch c, der 
Austausch findet in diesem FaIle nur zwischen der Atmosphare und der 
Pflanze statt. 

ab./·ab. (3) 

Dieser Austausch hat nur in extremen Fallen pflanzlicher Gestaltung 
Bedeutung, im allgemeinen dienen die Transpirationsorgane nicht zu
gleich zur Wasseraufnahme, was in diesem Falle Voraussetzung ist, 
da die Wurzelaktivitat in Boden eliminiert ist. 
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Die Transpirationssysteme, die zugleich als wasserabsorbierende 
funktionieren, werden wir im Kapitel der Physiologie besprechen. 

Die vierte mogliche Kombination ware 

ac·/·ac, 

also der Austausch zwischen Boden-, Wasserflache und Pflanzensystem 
ohne Vermittlung der Gasphase der Atmosphare. Dieser Austausch wird 
sich ubrigens selbst nur in der Hydrophase voIlziehen und hat bei emer
sen Pflanzen zweifelsohne Bedeutung. In welchem MaBe sich die Gas
phase in wurzeltragendem Boden geltend macht, ist schwer zu entschei
den, kann sich aber in relativ trockenem Boden auswirken und zwar so, 
daB die Wurzel an den Boden Wasser bzw. Wasserdampf abgibt. 

Der Guttations- und Blutungsniederschlag kann als Austausch zwi
schen Boden-, Wasserflache und Pflanze eine gewisse Rolle spielen, ohne 
daB der Wasseraustausch in der Gasphase erfolgt. 

Die letzte Moglichkeit ist verwirklicht, wenn wir die speziellen FaIle, 
daB Guttation, Blutung und Wurzelwasserabgabe ins Gewicht fallen, 
heranziehen. Sie stellt sich dar als inverser Kreislauf von (I) bzw. als 
Kombination der FaIle (2) und (4) 

acb./.acb. (5) 

Die groBe Beseutung der Ablauffolge cb· /. cb (2) ist oben hervor
gehoben worden, der Austausch (4) a c . / . a chat aber geringe Bedeutung, 
so daB der Austausch (5) mehr theoretischen Sinn als praktische Be
deutung hat. 

Den direkten EinfluB .der Bodenverdunstung auf die Transpiration 
der pflanzlichen Systeme darzusteIlen, ist nun unsere eigen tliche Aufgabe, 
die im Kapitel der Transpirationsokologie eingehend behandelt wird. In 
der Abb. 22 handelt es sich also urn die beiden Austausche a b • /. a b ..... 

und urn c b • /. c b. Das relative MaB ~ ~ vermag die herrschenden Zustande 

auszudrucken. Die pflanzlichen Transpirationssysteme bestehen neben 
denen des Bodens, so daB, bildlich gesprochen, mosaikartige Verteilung 
beider vorhanden ist. Je mehr die pflanzlichen Systeme in der Ebene 
des Bodens liegen, urn so zutreffender ist dieser Vergleich. DaB zwischen 
den beiden Systemarten Beziehungen vorhanden sind, im selben MaB 
wie zwischen Pflanze und Atmosphare, wird sich aus dem folgenden er
geben. 

Nachdem uns die physikalische Komponente der pflanzlichen Sy
sterne und die aitionomen Verdunstungsfaktoren der Atmosphare be
kannt geworden sind, haben wir die des Bodens kennen zu lemen, soweit 
sie fur die Bodenverdunstung von Bedeutung sind. Es ist hier vollig 
unmoglich, die verschiedenen Bodenarten hinsichtlich ihrer Verdunstuogs
groBen und anderer,damit in Zusammenhang stehender Fragen der 
Wasserbewegung ausfiihrlich darzutun, wir begnugen uns hier mit der 
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Schilderung der wesentlichsten Umstande, wie sie zwei extrem verschie
denen Boden zukommen bzw. dem ariden und dem humiden Gebiete 
eigen sind. Dem wasserarmen Sandboden stellen wir den wasserreichen 
Humusboden gegenuber, dessen Verhalten unter Umstanden mit einer 
freien Wasserflache ubereinstimmt. Obgleich alle Dbergange vorhanden 
sind, behalten wir nur die beiden extremen Bodenausbildungen im Auge 

Luf' 

und stellen die ver chiedenen Faktoren der Boden
verdun tung heraus. 

FUr die Verdunstung des Bodens gelten die 
1ehrzahl der allgemeinen Gesetze, die im 1. Kapitel 

fur die Systeme freier Wasserflachen relativ groBer 
Ausdehnung dargetan worden indo Giiltig sind si 
aber nur unter der Voraussetzung, daB das Boden
wa er nicht zuriickgehalten wird (molekular, 
kapillar usw.), solange die Verduns tung absolut einer 
freien komparablen Wasserflache gleichkommt . 
Die meteorologischen aktoren sind auf die Boden-

lf> wasserverdunstung naturgemaB alle wirksam; die 
9-

.If> ~ pezifischen Eigenschaiten der Boden ysteme, 
\~ ('> hauptsachlich hin ichtlich ihres physikalischen Ver

hal ens, ind aber fUr das MaB der Verdunstung 
mitbestimmend, und zwar urn so mehr, je weniger 
das Was er im DberschuB vorhanden i t . 

Ohne iDe voll tandigeAnaly e der Verhaltnisse 
klimatologi cher Zustande in bezug auf die Boden
verdunstung geben zu konnen, mussen einige 
Faktorenwirkungen kurz erwli.hnt w rden. 

Je hoher die Temperatur des Bodens ist, urn 0 

groBer ist in ihm die Dampfspannung, unter Vor
au etzung gleichen 
Wa sergebaltes. Je 
rnehr nun das pflanz-

o 3 6 9 12 15 em Tiefe liche System dem Bo-

Abb.23. Graphische Darstellung der von W . SCHMIDT (1925) mitge· 
eilten Werte des Temperaturanstieges von verschiedenen Substanzen 

mit wachsender Tiefe wahrend 15 Minuten. 

den anliegt, urn so 
mebr ist seine Tem
peratur von der des 

Bodens abhangig. Eine Messung der Bodentemperatur ist in diesem 
Falle bei der Bestimmung der Au13enfaktoren der pflanzlicben Tran
spiration wicbtiger als eine Messung der Luftwarme. Hierbei wird von 
der Wirkung der Bodenwarme auf das Wurzelsystern, also von einern 
indirekten Einflu13 auf die Transpiration ganz abgesehen. Wir verweisen 
auf die bodenkundlicbe Literatur, da wir hier -keine weiteren Einzel
beiten bringen konnen und stellen hier grapbisch von SCHMIDT (1925) 
ermittelteWerte dar, die an dieserStelle zuteicbend sind. Es handeIt 
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sieh urn die Temperaturzunahme wahrend 15 Minuten in verschiedenen 
Tiefen. Der wasserarme Sand bzw. Sandboden hat einen ungleieh star
keren Temperaturanstieg in den oberen 6 cm Tiefe als das Wasser des 
Binnensees, da:s sieh bis zu 15 cm etwa gleich stark erwarmt. Granit 
nimmt eine Mittellage ein, die Erwarmung ist natiirlich nicht nur eine 
Funktion des Wassergehaltes, sondern vor allem spielt die Struktur der 
Gesteine und BOden eine ganz erhebliche Rolle (KarnchengraBe usw.)~ 

Die rasche Erwarmung des Sandbodens, zu der noch. eine starke 
W1irmekapazitat tritt, bedingen nicht nur eine Verdunstung des Boden
wassers selbst bis auf die geringsten Mengen (sieheBodenwasseranalysen), 
sondern versetzen den Pflanzenwuchs in eine Atmosphare starker Tran
spirationsfarderung. Denken wir dabei an eine Heideformation mit 
sparlieher Pflanzenverteilung; so wird die Verdunstung des Bodens nur 
in geringem MaBe beeintrachtigt, was beispielshalber von einer dieht
bewachsenen Wald- oder gar Wiesenbodenflache nicht behauptet werden 
kann. Herrschen noch starke Winde, so findet auf dem troekenen Sand
boden keine Wasserdampfabsattigung langs der Windriehturtg statt, 
die auch durch den sparlichen Pflanzenwuchs, relativ schwach trans
pirierender Arten nieht eingebracht wird, so daB sozusagen an jedes 
Exemplar.der angesiedelten Pflanzen die graBten Anforderungen der 
Wasserokonomie gestellt werden. 

Die VerhaItilisse auf feuchtem Boden sind fUr dasPflanzensystem 
ganz anderer Art. Wie das Wasser sich langsamer erwarmt, so auch der 
wasserhaltige Boden; die Eigenverdunstung kann somit nieht allein 
nach dem Wassergehalt beurteilt werden, sondern auch die Temperatur
verhaltnisse sind unbedingt zu beriieksiehtigen. Stark verdunstender 
Boden, wie Moorboden, ist haufig der Luft gegeniiber unterkiihlt (Ver
dunstungskaIte), so daB vergleichende Messungen von Sand- und Moor
bodenverdunstung eine genaue Messung der Zustande erheisehen. 

HENsELE (1893) suchte die Bodenverdunstung einer quantitativen 
Untersuchung zu unterwerfen, die nach Angaben von RAMANN im folgen
den kurz zusammengestellt worden sind, leider aber manche zweck
dienHche Angabe vermissen lassen. 
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Die Angaben beziehen sich auf 100 cm 2 Oberflache pro Stunde und 
Gramm. DaB sie fUr quantitative Betrachtungen unzureichend sind, ist 
ohne weiteres ersichtlich. Deutlich tritt hervor, daB die Verdunstung 
nicht direkt der Windgeschwindigkeit proportional ist, und die Steige
rung bei wachsenden Windgeschwindigkeiten recht verschieden sein 
kann. Die limiting factors treten bei der Bodenverdunstung nicht minder 
in Erscheinung als bei pflanzlichen Systemen, sind aber noch weiter zu 
analysieren. 

Allgemein gultige Werte zu erlangen, ist bei der schwierigen Definition 
der Bodensysteme kaum moglich, vorderhand muss en wir uns mit An
gaben der GroBenordnungen der Bodenverdunstung begnugen. 

DaB die Kenntnis der VerdunstungsgroBe des Milieus, also des Bodens 
oder bei emersen Blattern der Wasserflache, erforderlich ist; geht aus 
den Untersuchungen von SEYBOLD (1927) hervor. Die Blattgestalt und 
die GroBe muB unter ganz anderen Gesichtspunkten betrachtet werden, 
da unter Umstanden der Transpirationsexponent n > 2 sein kann, was 
ganz unberucksichtigt blieb, da nur die ublichen Verdunstungszustande, 
welche die Atmosphare bietet, Beachtung fanden. 

v. Die Transpirationssysteme und die physikalische 
Komponente der Transpiration. 
I. Die Systeme thalloser Pflanzen. 

Die anatomische Differenzierung der thal16sen Pflanzen ist hinsicht
lich des Transpirationssystems sehr gering, vor allem sind die Gewebe 
im allgemeinen durch eine gleichformige AuBenzellschicht bzw. Membran
bildung abgeschlossen, die nicht durch Poren erhohter Transpiration 
durchbrochen ist. Die Transpiration dieser Gewebe ist mit der Kutikular
transpiration der Systeme der hoheren Pflanzen vergleichbar, wie sich 
aus dem Folgenden ergeben wird. Die Transpiration solcher Gewebe ist 
demnach unter den Gesetzen der Verdunstung relativ groBer Flachen zu 
betrachten (s. S.43ff. u.soff.). Sind die Gewebewasserreich und die Mem
branen fUr Wasserdampf stark permeabel, so folgt ihre Transpiration + 
stark der Verdunstung freier Wasserflachen, was urn so eher verwirk
licht ist, je weniger Regulationseinrichtungen der Gewebe sich geltend 
machen. In vielen Fillen macht sich erst bei starkem Wasserverlust 
der Quellungswert als limiting factor bemerkbar; das kann aber keines
wegs als spezifische biologische Funktion gelten, da sie vielen kolloiden 
Systemen eigen ist. Die Transpiration ist im Extremfalle Funktion der 
AuBenbedingungen und der Evaporation identisch. 

Es ist im Rahmen der Darstellung ganz unmoglich, die GroBenord
nung dieser Transpirationszustande in speziellen Fallen zu schildern, was 
eine umfangreiche Darstellung der anatomisch-histologischen Verhalt
nisse voraussetzte. Zudem sind die exakten Messungen erst in neuerer 
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Zeit in Angriff genommen worden und die untersuchten FaIle sehr be
scbrankt. Zwei Falle mogen geniigen, die prinzipiellen herrschenden 
Zustande der Transpiration der thallosen Gewebe darzutun. 1m Einzel
falle mogen sich recht betrachtliche Differenzen ergeben; die Transpira
tionskurven werden aber immer demselben Kurventypus angehoren. 

Eine Reihe von Meeresalgen (Tange) transpirieren wahrend der Ebbe 
ganz erhebliche Mengen von Wasser, wahrend sie bei Flut submers, 
unter Wasser getaucht, keinen Wasserdampf abgeben konnen. PRINGS
HElM (I923) hat mehrere Fucaceen untersucht mit dem Ergebnis, daB 
die Transpiration nabezu linear der Zeit erfolgt innerhalb der ersten 
24 Stunden. Die Abb. 24 stellt die Transpirationskurve von Fucus ser
ratus und zugleich die von Euphorbia helioscopia, einer typischen Land-
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Abb. 24. Transpiration von Fucus serratus nnd Euphorbia helioscopia wlihrend 72 Stunden. 
Nach PRINGSHEIM I923. 

pflanze, dar. Der scharfe Knick der Kurve von Fucus nach 24 Stunden 
mit dem Ubergang in die Horizontale verrat die Wirksamkeit des limiting 
factor des hydrogelen Systems, die wir bereits oben als allgemeine, 
bekannte Eigenschaft der Kolloide erwabnten. Die Transpiration von 
Euphorbia ist nicht nur absolut geringer, sondern sie erfolgt nach ganz 
anderen Umstanden, die vor allem in Systemeigentiimlichkeiten be
griindet sind. Wir braucben bier nicht naher auf diese Verhaltnisse ein
zugehen, da wir uns nachber ausfiihrlicb im Zusammenhange damit be
fassen wollen. Erwahnt werden moge nur, daB der scharfe Eingriff 
eines limiting factor in der Eupborbia-Kurve nicht in Erscheinung tritt. 

Ganz ahnliche Transpirationskurven ergaben sich aus den Unter
suchungen an Flechten, die in letzterer Zeit mehrfach eingebend unter
sucht worden sind. Vor allem sind die Arbeiten von SIEVERS (I908), 
BACHMANN (I922 und I923), v. GOEBEL (I926) und STOCKER (I927) zu 
nennen. Die Flechten sind von ganz besonderem Interesse hinsichtlich 
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des Wasseraustausches, da die Flechtenthalli der Wasseraufnahme und 
der Wasserabgabe zugleich dienen. Auf Einzelheiten kann nur in Ver
bindung mit weitabfiihrenden anatomisch-histologischen Gestaltungen 
eingegangen werden, wir mlissen uns daher hier mit einigen allgemeinen 
Tatsachen begniigen. 

Die Abb. 25 gibt den Transpirationsverlauf von Lobaria pulmonaria 
in der Sonne und im Schatten wieder, desgleichen die Transpiration von 
Umbilicaria pustulata in der Sonne, wobei beide Flechtenarten sich in 
wassergesattigtem Zustande befanden. Auf die Identitat der Kurven mit 
der von Fucus (sieheAbb. 24) muI3 nicht weiter hingewiesen werden. Die 
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Abb. 25. Geschwindigkeit der Wasservcrdampfung aus wassergesattigten Flechten Lobarla julmonaria 
und Umbilicaria pustulata in der Sonne und im Schatten bei unbewegter Luft. Nach STOCKER 1927' 

Kurven sind bei den einzelnen Flechtentypen und -Arten recht verschie
den, worauf besonders BACHMANN hingewiesen hat; das ist von der 
Baueigenart sieher ebenso abhangig, wie von derphysikalisch-chemischen 
Struktur der Flechtenelemente. Sehr instruktiv ist der Verlauf der 
Wassergehaltskurven von Usnea hirta und Parmelia jurcuracea, die 
STOCKER ermittelt hat und die eine v611ige Parallelitat zu der herrschen
den relativen Feuchtigkeit der Luft ergaben (Abb.26). Der Wasser
gehalt ist demnach, ohne physiologische Regulation von seiten der Flechte 
lediglich durch den herrschenden Dampfdruck bestimmt. Die maximale 
Quellung der Flechte und nahezu v611ige Wasserfreiheit der Thalli sind 
die Extremwerte des Wassergehaltes. Je starker die Quellung, um so 
eher ist die v61lige Zeitproportionalitat der Transpiration verbiirgt. Je 
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nach dem morphologischen Aufbau der Flechte wird neben dem Wasser
gehalt der quellbaren Elemente noch das zwischen den Flechtenhyphen 
festgehaltene Kapillarwasser in Betracht zu ziehen sein. Seine Anwesen
heit verandert aber die Transpirationszustande quellbarer Substanzen 
in keiner Weise, da die Verdunstung des Kapillarwassers gegebenen
falls ganz gleichsinnig erfolgt. Weitere Untersuchungen miissen hier 
noch abgewartet werden. Das wichtigste Ergebnis der vorliegenden 
Untersuchungen ist 1.9 ~-~~---r----r--r-----'--'---' 
aber die Feststellung, 
daB die Transpira
tion der thallOsen 
Pflanzen im allge
meinen ohne physi
kalische Differenzie- C'l 

1.6 

1.7 

rung der Systeme und 
physiologische Regu
lation verliiuft, die bei 
den hOher differen
zierten Pflanzen eine 
groBe Rolle spielt. 
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Eine groBe Zahl 
vonPilzenundniedri
gen thallOsen M oosen 
wird eine Transpira
tion haben, wie wir 
sie bei Algen und 
Flechtenkennenlern
ten, wenngleich in 
speziellen Fa.J.len noch 
groBe Abweichungen 
festgestellt werden 
mogen. Die Transpi
ration der hoheren 

Abb .• 6. Abhiingigkeit der Transpiration von der Feuchtigkeit bei den 
Flechten Usnea hlrta und ParmeUa furfuracea. Nach STOCKER 1927. 

Pilze (Hutpilze, Hymenomyceten) (PIESCHEL 1924, BRAUNHOLZ 1928) 
soIl nach BRAUNHOLZ wenig oder nicht geringer sein als die Evaporation, 
so daB die relative Transpiration der Hutpilze=1 ist. Da die Vergleich
barkeit des Evaporimeters nur beschrankt ist und die Transpiration in 
bewegter Luft nicht untersucht wurde, so daB die auf S. 46 u. 101 dargesteIl
ten V-erha.J.tnisse unberiicksichtigt blieben, harrt die Frage einer erneuten 
Untersuchung. Transpirationsuntersuchungenmit Systemen geringer 
Differenzierung, wozu auch die Hymenophylleen zu zahlen sind (Haut
farne) (SHREVE 19II), diirften nicht nur zur Kenntnis dieser Systeme selbst 
von Interesse sein, sondern zugleich zur Analyse der komplizierten Sy
steme einen wesentlichen Beitrag liefem. Auf verschiedene spezielle 
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Daten ist im Kapitel derTranspirationsokologie einzugehen; den gestal
tenden EinfluB der Transpiration auf die Systeme werden wir spater zu 
besprechen haben. 

Altere Literatur iiber die Transpiration niedriger Pflanzen (Krypto
gamen), die keine zuverlassigen Angaben enthalt, wohl aber als An
regung fUr weitere exakte Untersuchungen dienen kann, ist bei BURGER
STEIN (1904, 1920) aufgezahlt. 

2. Die Systeme der hoheren Pflanzen. 
Die Differenzierung der Transpirationssysteme bei den hoheren 

Pflanzen (Phanerogamen, Fame usw.) ist nun durchwegs derart, daB 
das AuBengewebe der Blatter bzw. der Stengel mit feinen Poren bevor
zugter Wasserdampfabgabe ausgeriistet sind: den Spaltoffnungen bzw. 
Lentizellen, wahrend die AuBengewebe selbst in verschiedenem MaBe 
schwacher transpirieren. Die Poren dienen in erster Linie dem Gas
austausch der tiefer liegenden Gewebe, vor allem der Assimilation. 
Prinzipielle Giiltigkeit der Definitionen ohne Ausnahmen ist bei den 
mannigfaltigen Ausbildungen der Pflanzen nicht vorhanden, da es ge
niigend Ausnahmefalle gibt, wo diese Scheidung hinfallig wird, wie z. B. 
bei submersen, d. h. unter Wasser getauchten Phanerogamen. Bei diesen 
Pflanzen konnen besondere Poren des Wasseraustausches fehlen. In 
diesem Falle kann natiirlich nicht mehr von einem Wasserdampfaus
tausch, also Transpiration, gesprochen werden, sondern nur von einer 
molekularen Wasserdiffusion aus pflanzlichen Geweben. 

Unter Voraussetzung der elementaren Kenntnisse der anatomisch
histologischen Elemente der Laubblatter, die neben dem O.-CO.-Aus
tausch dem Wasserdampfaustausch dienen und unter Hinweis auf 
die Abb. 27 solI zunachst die Transpiration der AuBenmembran, die 
Kutikulartranspiration betrachtet werden. Die Scheidung in eine Kuti
kular- und Stomatartranspiration erweist sich nicht nur als vorteilhaft 
bei der Betrachtung der physikalischen Komponente der Transpiration, 
sondem ergibt sich auch aus der physiologischen, wie sich im zweiten 
Teile der Darstellung zeigen wird. Beide Transpirationsarten sind durch 
die Differenzierung der Systeme natiirlich gegeben. Synonym mit Kuti
kulartranspiration wird nach WIESNER (1887) Epidermoidaltranspiration 
gebraucht, wobei WIESNER die Transpiration des Stomataapparates mit
einschlieBen wollte. An Stelle der stomataren Transpiration setzte WIES
NER den Terminus: interzellulare Transpiration, womit richtig die Gegen
satzlichkeit zur epidermoidalen ausgedriickt wird. So man aber unter 
der stomataren Transpiration wie heute ganz allgemein die Transpira
tion durch den Porus der SchlieBzellen (siehe S. 123) und nicht die Trans
piration des Apparates selbst versteht, ist jedes MiBverstandnis ausge
schlossen. Die Transpiration der SchlieBzellen selbst muB unter die 
Kutikulartranspiration gerechnet werden. Die iuvenile Transpiration 
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(SCHECHNER 1909) undifferenzierter junger Transpirationssysteme kann 
unter den Gesichtspunkten der Kutikulartranspiration betrachtet 
werden. 

Verschiedene andere Begriffsbildungen sind auBerdem dann und wann 
angewandt worden, die sich aber nicht einburgerten. BURGERSTEIN 

Abh. 27. Lichtbild cines Blattquerschnitts von Solanum tuberosum bei 330facher Vcrgrol3erung. In 
del' unteren Epidermis ist cine Spaltoffnung getroffen. Die groBen Interzellularraume sind fi.ir die 

Beurteilung der Porometerfrage von groBer \Vichtigkeit. Vgl. Abb. 17. l\ach LOFTFIELD 1921. 

(19°4,1920) hat eine Zusammenfassung bereits gegeben. Andere, haupt
sachlich transpirationsokologische Begriffe soIlen an gegebenem Ort er
wahnt werden. 

a) Die Systeme der Kutikulartranspiration. Der GroBenordnung 
nach ist die Kutikulartranspiration aIlein unter Berucksichtigung der 
physikalischen Komponente nach den GesetzmaBigkeiten der Verdun
stung von Flachen mittlerer BlattgroBe zu beurteilen, wahrenddem die 
Physik der stomataren Transpiration den Gesetzen kleinster Poren folgt. 
Die kutikulare Transpiration kann im extremen FaIle so stark sein, daB 
sie einer komparablen freien Wasserflache gleich ist. Bei manchen 

Ergebnisse der Biologie V. 8 
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Pflanzensystemen fehlt dabei unter Umstanden jede Stomatadifferen
zierung (siehe oben). Der Quotient TjE wird in soIchen Fallen = 1, 

oder nur wenig geringer. Der andere Extremfall ist aber der, daB die 
Kutikulartranspiration = 0 wird oder wenigstens praktisch = 0 gesetzt 
werden kann, so daB die Transpiration soIcher Systeme allein nach den 
Gesichtspunkten der Porenverdunstung zu betrachten ist. Die physio
logische Komponente bleibt dabei freilich auBer acht, eben so wie wir zu
nachst auch nur die physikalische Seite der Kutikulartranspiration be
trachten. 

Die Starke der Kutikulartranspiration bei einer Pflanze hangt von 
der GroBe der Oberflache ab, weIche transpiriert, und von dem Wider
stand, den die AuBengewebe, die Kutikula, der Wasserdampfdiffusion 
entgegensetzen. Der Widerstand der Kutikula im weitesten Sinne ist 
zuverlassig durch Vergleich flachenrelativer VerdunstungsgroBen er
faBbar, wahrend die Entwicklung der Gesamtoberflache schwer durch 
Vergleiche beurteilt werden kann. Solange man die Pflanze als Ein
heit und als Ganzheitssystem vor allem bezuglich ihrer physiologi
schen Leistungen betrachtet, kann die These: Reduktion der Tran
spirationsflache meist nur als subjektives Urteil gelten. ZuverHissig ist 
sie nur, wenn sich brauchbare Vergleichsreihen von Pflanzenarten auf
stellen lassen. Mit der Reduktion der Oberflache wird naturlich nicht nur 
die Flache der Kutikulartranspiration herabgesetzt, sondern auch die 
Gesamtzahl der Stomata. Die Stomatatranspiration wird demnach auch 
eingeschrankt (siehe S. 123). 

Die alteren Florenwerke (z. B. GRIESEBACH, KERNER VON MARILAUN), 
vor allem aber VOLKENS (1886, 1887) und die SCHIMPERsche Schule 
schildern die Pflanzen mit stark reduzierter Belaubung als Bewohner von 
Standorten mit groBem Dampfhunger (Cacteenvegetation). Die von 
MOLISCH (1886) und in neuerer Zeit von SHREVE (1914) und CANNON 
(1921) u. a. angestellten Beobachtungen tiber den Laubfall in trockener 
]ahreszeit, zeigen eine Einschrankung der Belaubung an einem und dem
selben Individuum. Die Deutung kann nun final und kausal einsetzen, 
was aber ganz auBerhalb unserer Darstellung liegt. 

Schwierig gestaltet sich die Frage, wenn vergesellschaftete verschie
dene Pflanzenarten unter sich zu vergleichen sind, zumal wenn diese 
einen recht verschiedenen Habitus tragen. Solange man naheverwandte 
Arten verschiedenen Standorts beiuglich der Blattflachen miteinander 
vergleichen kann, laBt sich der Grad der Reduktion noch verhaltnis
maBig leicht angeben und unter Umstanden sogar genau zahlenmaBig 
erfassen, wenn man z. B. Standortsmodifikation vor sich hat, wie 
Nanismus (KRAt:S 1906). Das absolute GroBenverhaltnis der oberirdi
schen Organe gibt hier einige Anhaltspunkte. Aber befriedigend ist der 
Vergleich erst, wenn aUe anderen Faktoren gleich oder gut definierbar 
sind. Von Reduktion der Belaubung kann einwandfrei erst dann ge-
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sprochen werden, wenn die an der Wasserbilanz sich beteiligenden Fak
toren beachtet werden, vor aHem die Leistungen der Wasseraufnahme 
durch das Wurzelsystem und die der Leitfahigkeit der Leitungsbahnen. 
Durch den Quotienten Absorptionsflache (aktives Wurzelsystem): Tran
spirationsflache (Transpirationssystem), wie er von verschiedenen oko
logischen Untersuchem, z. B. ANDERSON (1927), gebildet worden ist, ge
winnt man ein Bild von der relativen Oberflachenausbildung der Transpi
rationssysteme. Die Frage wird im Kapitel der Transpirationsokologie 
weiter erortert. 

Die GroBe der Blatter, die Gestalt und die Zahl ist schon bei den 
einzelnen Individuen sehr stark variabel. Von rein nach morpholo
gischen Prinzipien zu beurteilenden Fragen der BlattgroBe, der Blatt
form und der Blattverteilung (Stellung) ganz abgesehen, sind eine Reihe 
von physiologischen Faktoren an der Ausbildung der Blatter beteiligt, 
so daB nicht aHein die Transpirationsbilanz fUr ihre Gestaltung und Zahl 
verantwortlich gemacht werden kann. Die Oberflachengestaltung laBt 
sich auch unter ganz anderen Gesichtspunkten betrachten. Weitere 
Einzelheiten werden wir spater naher erortem. 

Es ist nun zunachst von groBer Wichtigkeit, das Verhaltnis von Ober
flache : Volumen bei einem Transpirationssystem kennen zu lemen. Fur 
die Kutikular- und die Stomatatranspiration konnen sich daraus wert
volle Grundlagen ergeben. 

TSCHIRCH (1880-1882) stellt folgende Berechnung an, urn bei ver
schiedenen Blattflachenausdehnungen und wechselnden DickenverhaIt
nissen, das Verhaltnis von Oberflache : Volumen kennen zu lemen. Ein 
parallelepipedischer Korper hat die Lange t, die Breite b und die Dicke d. 
Das Verhaltnis von Volumen zu Oberflache ist: 

Volumen I . b . d 
-Oberflache = 2 (bd + ld + tb) 

Durch Umformung erhalt man 
Volumen I 

o berflache = -( 1-- -I -----r) 
2 1 + li +(j 

Lange und Breite des Korpers lassen wir konstant und variieren nur 
die Dicke d. 

wenn x=k .. 

Werte fUr x k 

I 
Oberflache I 4.' k 

I I I 

r+7)=k' 

I 'b -£ = x gesetzt, gl t, 

k 
x = -- gewahlt wird. 

1000 

2.k 
10 

I 
22' k 

_I_k 
100 

~---k 
1000 

I 
2002' k 

8* 
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Wird die relative Dicke von k auf~ k vermindert, so steigt das 
1000 

VerhaJtnis des Volumens zur Oberflache von I : 4' ~ auf: 2002 . -~. Bei 

Organen mit relativ geringer Dicke ist die Oberflache zum Volumen un
gleich groB. Bei der gewohnlichen Blattausbildung liegen solche Verhalt
nisse vor. 

1m groBen und ganzen wird das Verhaltnis 

x = _ I_k 
100 

fUr die meisten Blatter zutreffend sein, fUr Sukkulente ist aber 

x < 1 k. 
10 

Die pachymetrischen Messungen der Dickenvariation der Laubblatter 
von BACHMANN (I924) stehen mit der Transpirationsfrage nur in mittel
barem Zusammenhang. 1m Kapitel der Transpirationsphysiologie wer
den wir naher darauf eingehen. 

Die quantitative Beurteilung der Gesamtoberflachenentwicklung ist 
recht schwierig und Aufgabe weiterer Untersuchungen, die eine Klarung 
der flachenrelativen Kutikulartranspiration zur Kenntnis des Kutikular
transpirationssystems voraussetzen. Die Ergebnisse dieser Unter
suchungen mogen nunmehr geschildert werden. 

Geht man von derTatsache aus, daB das AuBengewebe, vornehmlich 
die Kutikula, der Wasserdampfdiffusion einen Widerstand entgegen
setzt, wie sich aus dem einfachen Versuch mit geschalten und ungeschal
ten Apfeln ergibt, so liegt der Gedanke nahe, daB mit zunehmender Dicke 
der Kutikula die flachenrelative Transpiration sich verkleinert. KOHL 
(I886) hat aber bereits nachdrticklich darauf hingewiesen, daB die Kuti
kula nicht allein nach der Dicke, sondern auch nach der Struktur zu 
beurteilen sei. 1st die Dicke leicht festzustellen, so sind bei der Struktur 
verschiedene physiologische Momente im Spiele, die man heute erst zu 
analysieren anfii.ngt (RUDOLPH I925). Trotzdem liegen mehrere umfang
reiche Messungen tiber Dickenentwicklung der auBeren Epidermiswande 
und der Kutikula vor, so daB sich doch einige Ubereinstimmung 
zwischen AuBenmembrandicke und TranspirationsgroBe zeigt. Aus einer 
umfangreichen Tabelle von ALTENKIRCH (I894) seien einige instruktive 
Werte herausgegriffen und in Tabelle IS wiedergegeben. Dabei sind 
immer ahnliche Pflanzenarten miteinander vergleichbar, wenn es sich 
nicht um eine und dieselbe Pflanze auf verschiedenem Standort handelt. 
Die Transpirationsraten sind zu unsicher, jedenfalls ist der Dampfhunger 
bei der Gerollhalde groBer als bei der Wiesentrift. Stomatazahl und 
Membrandicke alterieren. Ausnahmen, die sich auch stets in anderen 
Wertangaben finden, sind vorhanden. 

Die Zahl der Arbeiten, die sich mit dieser Frage befassen, ist auBer
ordentlich groB. BURGERSTEIN (I904, I920) hat viele, auch sehr zer-
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Carex humilis 
Rumex acetosa . 
Euphorbia cyparissias . 
Asperula cynanchica 
Centaurea panniculata 

Cares canescens 
Rumex acetosa . 
Euphorbia cyparissias 
Galium verum 
Centaurea Jacea 

Tabelle IS. 

Ger611halde 

Zahl der Stomata I AuBere Epidermis-
: pro mm 2 wand + Kutikula in f' 
, Oberseite! Unterseite I Oberseite I Unterseite 

I 
• ! 

• i 

130 

84 100 
80 60 
75 35 
60 85 

Wiesentrift 

Zahl der Stomata 
pro mm2 

Oberseite, Unterseite 

120 
80 116 
85 50 

180 
13° 165 

8,4 9,4 
7 8,5 

5,6 5,6 
7,7 9,7 
8,6 8,6 

I AuBere Epidermis-
I wand + Kutikula in f' 
Oberseite I Unterseite 

4.1 4,1 
4 5 
5,5 4,5 
4,9 4.9 
4,7 4,7 

streute Angaben zusammengestellt, worauf hier verwiesen sei. Eine Ta
belle von STOCKER (r923) enthalt aber noch einige fUr diese Frage wich
tige Daten, die in Tabelle r6 zusammengeste1lt sind. AuBerdem hat 
kiirzlich SEYBOLD (r929) seine umfangreichen Transpirationszahlen mit 
der AuBenmembranentwicklung der verschiedenen Pflanzen verglichen 
mit dem Ergebnis, daB mit starkerer Kutikula sich die relativen Tran
spirationsraten erniedrigen. Eindeutig sind aber diese Befunde nicht, da 
die ZaitZ und die Architektonik der Stomata bei den Transpirationsraten 
eben falls ins Gewicht fallt. 

Yom physikalischen Standpunk1: aus verstandlich ist die Erhahung 
des Transpirationswiderstandes durch Wachs und Haarbelage. Die Ver
suche, ob die WachsbeHige bei Blattern nun tatsachlich so groB sind, 
daB sie die Transpiration vermindern, reich en in die friiheste Zeit der 
Transpirationsversuche zuriick. GARREAU (r849) gibt eine Transpira
tionssteigerung urn r50-300 vR an, wenn die Wachsbelage abgewischt 
werden (Iris, Syringa, Sedum u. a.). REYNOLDS (r8g8) fand bei Agaven, 
denen der Wachsbelag abgewischt wurde, ebenfalls eine Steigerung urn 
ungefahr 30 vR. Die Versuche von SEYBOLD (r929) konnten fiir den 
Transpirationswiderstand von Wachs ebenfalls GraBen dieser 'Ordnung 
feststellen. Eine Reihe anderer zerstreuter Angaben finden sich bei 
RABERLANDT (r877), TSCHIRCH (r880-r882), VOLKENS (r890), die im 
einzelnen bei BURGERSTEIN aufgezahlt sind. 

Urn die teleologischen Deutungen, welche die Wachsbelage bis in die 
neueste Zeit hinein erfahren haben, kann sich eine wissenschaftliche 
Analyse nicht kiimmern. Versuche von WIEGAND (r9ro) mit Modellen 
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Tabelle 16 (nach STOCKER 1923). 
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Cereus sp .. 
, 

I 1,8 I I 26 0,06 0,01 1 52 ,0 I 0,081 0,4 5,5 13 0,5 
Sempervivum i 

I 

teetorum. 0,6 2,6 7,5 21 22 0,5 0,1 9,2 0,3 1,2 
Oxalis aeetoselta 

(Schatten) . 0,7 3,7 1,5 32 13 3,9 0,6 1,6 0,2 0,8 
Asperula odorata 

(Schatten) . 0,7 3,1 3 39 18 3,0 0,7 14 1,3 5,0 
Cal/una vlligar. 0,7 3,2 5 - - 1,1 1,2 1,0 14 4,3 
Empetrum 

nigrnm . .. 0,8 3,6 8 18 12 0,7 0,8 1,5 1,0 3,5 
Erica tetralix 1,0 44 9 - 3 1,0 1,0 1,5 1,0 2,2 
Sarothamnus 

(unbelaubt) 1,0 5,2 10 - 20 0,5 0,4 

I 

3,1 0,4 0,7 
Oxalis aeetoselta 1,0 44 1,5 32 13 4,0 0,7 1,6 0.4 0,8 
Ilex aquifol. . 1,2 5,6 6 82 9 0,7 0,6 3,0 0,3 0,5 
Sedum purpureum 1,2 4,9 2 48 20 1,9 0,2 7,9 0,4 0,7 
Sedum album 1,3 ? 2,5 37 20 1,9 0,) 4,6 1,3 3,1 
Andromeda 

polifolia 1,4 6,2 6 310 13 1,0 0,8 2,3 0,6 0,9 
Viola odorata 1,5 
Aegopodium poda-

7,1 2,5 69 19 4,2 1,1 1,7 0,7 1,3 

graria. 1,7 8,0 2 7° 15 6,0 1,1 2,4 0,5 0,8 
Molilliacoerulea 1,7 8,0 3,5 147 ro 3,3 0,8 3,3 0,3 0,4 
Hieracillm 

I pilosum 1,9 8,3 2,3 198 12 2,5 1,0 2,7 0,6 0,7 
Viola palustris . 2,2 ro,7 I 57 22 6,8 1,4 2,3 0,7 0,8 
Potelltilla sil-

vestris . 2,4 12,4 4,5 173 12 7,9 1,7 2,0 0,8 0,8 
Fragaria vesea . 2,4 13,0 5 240 ro 4,0 1,4 2,1 0,7 0,6 
Arnica mOlltalla 2,8 13,0 1,3 6,2 21 7,2 1,0 4.4 0,3 0,3 
Gellista QlIglicQ 3,2 18,5 6 173 13 6,9 1,1 5,9 0,4 0,2 
Senecio vulgaris 3,3 14,4 4 78 21 6,3 '2,0 2,7 2,9 2,0 
Eriophorum 

vagi1latulII . 3,4 15,2 10 200 15 2,2 0,9 6,1 0,4 0,2 
Call1panula rot-

tmdifolia. 3,4 19,7 5 120 19 9,1 1,7 '2,4 1,2 0,7 
HieraciulII U1ll-

bellatum . 3,6 20,9 3 103 19 Il,2 0,8 I 6,1 0,3 0,1 
Potentilla pal-

I 
I 

ustris .. 3,6 16,8 1,7 165 17 7,0 2,5 1,7 1,2 1,1 
EPilobium 

angustifolium 
(Schatten) . 3,7 18,9 I 205 9 9,6 2,1 3,0 1,4 0,7 

Anemonenemorosa 3,7 16,4 2 26 38 12,0 1,5 3,4 0,6 0,3 
Sarot/lamnus 

(belaubt) 4,2 24,4 3 186 20 2,7 1,2 4,1 0,6 0,3 
Caltha palustris 4,3 20,3 1,5 48 28 13,0 1,0 6,5 0,3 0,2 
Anemone nemorosa 4,5 19,8 2 

I 
26 38 14,5 2,0 3,4 0,8 0,3 

Veronieaagrestis . 4,6 20,1 1,3 65 18 10,6 4,5 1,6 3,7 1,8 
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erscheinen aber recht bedeutsam, wenngleieh sie noeh nieht ausreiehend 
sind. Die Tabelle 17 gibt einige eharakteristisehe Werte wieder. 

Tabelle 17. 

Wind 

Unbedecktes Filtrierpapier 10,3444 1,0001 - I 3,581 I,ocol -1- i 
Haarbelag auf Filtrierpapier 0,3399; 0,9871 0,.01313,38 1°,944 0,056 4,30 I 

WachsbelagaufFiltrierpapier 0,1580,00459,0.541 0,73 0,20410,796 1,47 I 

2,9 
I 

1st die Steigerung der Verdunstung im Winde gegeniiber der Ruhe 
bei dem unbedeekten Filtrierpapier das 10Afache, so ist sie bei dem 
Wachsbelag nur das 4,6faehe. Die im 1. Kapitel dargestellten physika
lisehen Zustandsbedingungen maehen dieses Verhalten verstandlieh. 

1st die Evaporationserniedrigung bei dem kiinstliehen Haarbelag 
nieht sehr stark, so liegt das daran, daB er nieht geniigend dieht gewahlt 
wurde. Ehe wir nunmehr der Frage der Haarbildungen als Transpira
tionswiderstand nahertreten, muB ein wiehtiger Umstand vorausge
sehickt werden. Sind die Haare lebend, also wasserhaltig, so transpi
rieren sie selbst und ki:innen fUr die Blattflaehe eine groBe Oberflachen
vergri:iBerung bedeuten. Als Transpirationswiderstand kommen lebende 
Haare nicht in Frage. Wohl aber, wenn die Haare leblos sind, wobei 
sie meist nur Luft fUhren (FLEISCHER 1885). Die mannigfaehe, anato
misehe, histologische Differenzierung, welche die Haare erfahren, muB 
hier iibergangen werden, woriiber aber jedes Lehr- und Handbueh den 
ni:itigen AufsehluB gibt. Mit Beriieksieh tigung physiologiseher Leistungen 
hat HABERLANDT (1918) die anatomisehe Gestaltung dieser epidermoi
dalen Bildungen dargetan. 

Urn die Frage experimentell zu priifen, ob Haarbelage als Transpira
tionswiderstand in Betraeht kommen, wurde prinzipiell ebenso verfahren 
wie bei dem Abwischen der Waehsbelage. Die Haare wurden mit einem 
Messer entfernt, ohne die darunter liegenden Gewebe zu verletzen. 
AuBer dieser experiment ellen Analyse suehten versehiedene Forseher 
dureh Vergleich verschiedener Pflanzen versehiedener Standorte be
ziiglieh ihrer Haarbedeekungen siehere Sehliisse fUr die Transpirations
systeme zu ziehen. 

Die Haarbelage bilden natiirlich nieht nur fUr die Kutikulartran
spiration eine Diffusionswiderstandserhi:ihung, sondern auch fUr die sto
matare, zumal wenn Haare (es handelt sieh hier nur urn nieht trans
pirierende) in die Bauart der Stomata mit einbezogen werden, was haufig 
vorkommt, und wofUr N erium oleander ein bekanntes Beispiel liefert. 
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Vorweggenommen sei noch, daG die verkappte teleologische Frage, was 
als Transpirationsschutz niitzlicher ist, Wachs oder Haare, wie WIEGAND 
(1910) sic aufwirft und dahin beantwortet, daG Wachs in ruhiger Luft, 
Haare aber im Winde besser schtitzen, keinen wissenschaftlichen Wert 
hat, da eine prinzipielle Beantwortung doch ganzlich unmaglich ist. Auf 
teleologische Schutzhypothesen einzugehen, ist vOllig tiberfltissig. 

Die Modellversuche von WIEGAND (1910). die oben bereits erwahnt 
sind (siehe S. II9), bekraftigen die vom physikalischen Standpunkte aus 
zu fordernde transpirationshemmende Wirkung der Haare. 

SA YRE (1919) prtifte an Verbascum thapsus die Frage der Transpira
tionserniedrigung, was tibrigens UNGER (1862) frtiher schon getan hat. 
UNGER vergleicht oberflachengleiche StUcke von V. thapsus und der 
nichtbehaarten Polygonum lapathifolium, mit dem Ergebnis eines Tran
spirationsverhaltnisses 1 : 3. SAYRE analysierte die Verbascum-Tran
spiration weiter und kommt zu folgcndem Ergebnis: Bci Insolation kann 
zwischen der normal bchaartcn Pflanze und den Pflanzen, deren Blatter 
der Haare beraubt sind, kein Unterschied in der Transpiration festge
stellt werden; im Winde schcinen die Haare aber doch transpirations
hemmend zu wirken. 1m Dunkeln wird aber mit der Entfernung der 
Haare ein betrachtlicher Transpirationszuwachs konstatiert. Leider feh
len Versuche im Dunkeln mit bewegter Luft. Den Versuchen ist bei der 
ganzen Berechnungsweise und den Versuchsbedingungen kein quanti
tativer Wert zuzuerkcnnen, zumal bei einer exakten Entscheidung die 
Blattemperaturen von der graBten Wichtigkeit sind. 

SEYBOLD (1929) konnte die behaarten Blatter von Cyneraria mari
tima als etwas warmer als die unbehaarten messen; ktinftigen Unter
suchungen bleibt es aber auf Grund des Energieaustauschcs vorbehalten, 
zu prtifen, ob den Blattern mit gehemmter Transpiration in allen Fallen 
die hahere Temperatur eigen ist. 

Viele altere, sehr zerstreute Literaturangaben, die mehr qualitativ 
als quantitativ die transpirationshemmende Wirkung der Haare fest
stellten, sind bei BURGERSTEI~ (1904, 1920) zusammengestellt. 

Nach physikalischen Vorstellungen muG eine Anreicherung des Was
serdampfes tiber dem verdunstenden System die Verdunstung verzogern, 
wei I das Dampfdruckpotential System/Au13enluft geringer wird. Die 
Haarbildungen mlissen zum Teil schon unter diesem Gesichtspunkt be
trachtet werden, noch mehr aber die Profilausbildung der transpirieren
den Flachen. Von der Architektonik der Stomata sei zunachst noch ab
gesehen. Als bekanntes Beispiel einer Profilfigur, die als "Transpirations
schutz" liberall Erwahnung findet, ist das Rollblatt, vor aHem das der 
Gramineen. In Abb. 28 ist von Festuca glauca ein offenes Blatt mit hygro
morphem Geprage und in Abb.29 ein Rollblatt mit xeromorpher Ausbil
dung wiedergegeben. VISCHER (1914), GOEBEL (1916) und seine Schule 
haben sich mit Rollblatt vielfach beschaftigt, GOEBEL findet, da13 bei der 
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Einrollung des Blattes von Leersia orizoides die Transpiration urn die 
Halfte vermindert wird. DaB durch die Einrollung die Transpiration 
vermindert werden muB, weil die Bildung einer Dampfhaube begiinstigt 

Abh. 28. BlattqUf'fSchnitt \'on fiestllca glauca. Hygromorphe Diffe-renzierung, Blattlamina flach. 
Sklerenchymausbildung schwach . S Spaltoffnllngen. Kach VrscIIER 1915. 

wird, ist nicht von der Hand zu weisen, doch solange groBeres zuver
lassiges Zahlenmaterial fehlt, sind okologisch zuverlassige Schliisse nicht 
zu ziehen. 

Arbeiten friiherer Jahre, die sich hauptsachlich auf die griindlichen 
Untersuchungen von PFITZER (I869), DUVAL-J OUVE (I875) und TSCHIRCH 
(I882) stiitzen, finden sich bei BURGER
STEIN zusammengestellt. 

Unter demselben Gesichtspunkt der 
Dampfhaubenbildung und -erhaltung 
lassen sich hinsichtlich der Transpira
tionsbilanz die sogenannten Polster
pflanzen betrachten. In jiingster Zeit 
hat HEILBRONN (I925) sich mit dem Be
griff der Polsterpflanzen eingehend aus
einandergesetzt, HAURI (I9I2, I9I6) und 
HAURI und SCHROTER (I9I4) geben vor 
aHem eine systematische Ubersicht der
selben. Indem nun viele Pflanzen einer 
und derselben Art, oder aber ver
schiedener Arten zu einem Polster zu
sammentreten, muB die Transpiration 
der Einzelpflanze herabgesetzt werden. 
Im Kapitel der Okologie werden wir 
darauf zuriickkommen. 

AuBer der Profilfrage ist noch die 

Abb. 29 . Blattquerschnitt von r e stllC(l. 
glauca. Xeromorphe Diff eren zierung, Blatt
lamina gefaltet) Sklerenchymausbildung 

stark. S Spaltoffnungen. 
Nach VISCHER 1915. 

Raumorientierung des Transpirationssystems zu beachten. Bisher ist 
dieses Problem nur spekulativ betrachtet worden. Die exakten Grund
lagen sind eben erst in Angriff genommen. Scheint es bei der australischen 
Flora einigermaBen einleuchtend, daB eine vertikale Lage der Blattlamina 
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fUr transpirationsokologische Betrachtungen herangezogen werden kann, 
so ist es schwer vcrsHindlich, wie z. B. Irisblatter sich gegen zu hohe 
Transpiration durch Vertikalstellung "schiitzen" miissen. ERMANN (1926) 
hat sie sogar als KompaBpflanzen beschrieben. RENNER (19II) und 
SEYBOLD (1927) konnten zeigen, daB bei Vertikalorientierung einer ver
dunstenden freien Wasserflache die Verdun stung gesteigert wird gegen
liber der normalen Horizontallage. Ob und inwieweit die starkere bzw. 
schwachere Lichteinstrahlung den verdunstungsfordernden Effekt durch 
Vertikalorientierung zu kompensieren vermag, muB abgewartet werden. 
Die KompaBpflanzen konnen wohl kaum allein yom Standpunkte der 
Transpirationsverhaltnisse aus beurteilt werden, zumal SEYBOLD (1925) 
die Symmetrieverhaltnisse der Pflanzen in weitgehendem MaBe fUr die 
Blattdrehungen verantwortlich gemacht hat. Seit STAHL (1881) sind 
bis in die jiingste Zeit (STOCKER 1926) die Kompal3pflanzen vielfach 
untersucht worden, meist unter wenig geklarten okologischen Ge
sichtspunkten. Die von MARLOTH (1908, 1909) beschriebene Kapflora 
zeichnet sich durch deutliche Vertikaistellung der Spreiten aus, DIELS 
(1897) hat dies von Australien beschrieben. 1m Kapitel der Okologie 
wird darauf noch weiter einzugehen sein. Die Einstrahlungsfrage ist 
dabei stark zu beriicksichtigen und solange exakte Untersuchungen 
ausstehen, ist das ganze Problem nur spekulativ zu behandeln. ALEX
ANDROV (1927) teilt einige Daten mit, daB die vertikal umgebogenen 
Blatter von Atriplex laciniatum weniger transpirieren als die horizontal 
orientierten Blatter anderer Arten. Da leidcr nur zwei Wertangaben 
vorliegen von einer normalorientierten und einer urn 45° geneigten Pflan
ze, die sUirkerer Insolation ausgesetzt ist, miissen weitere Unter
suchungen abgewartet werden, welche die Grol3enordnung der Tran
spirationsveranderung durch Blattorientierung festlegen konnen. 

Die umfassende Untersuchung des "Tagesschlafes" bei Pflanzen, wo
bei sich die Laubblatter in eine vollkommene vertikale Lage einstellen 
(paraheliotropische Blattlage), von NUERNBERGK (1925), enthalt Tran
spirationsbestimmungen von Pflanzen mit paraheliotropischer Blatt
stellung. Dabei ergab sieh, daB die Transpiration urn 20-43 vH herab
gesetzt wird gegeniiber Pflanzen, welche diese "Schlafstellung" nicht 
einnehmen konn ten; das lal3t sich durch die herrschenden energetischen 
Zustande leicht erklaren. Bei den vertikal gestellten Blattern ist die 
Lichteinstrahlung bedeutend herabgesetzt, die Temperatur kann da
durch indirekt erniedrigt werden, wodurch die Dampfspannung in den 
Blattgeweben herabgesetzt wird. 

Was bisher von den pflanzlichen Systemen erwahnt worden ist, la13t 
sich Yom Standpunkte der Verdunstung von Flachen mittlerer Blatt
groBe aus beurteilen, die Porensysteme der Blatter, durch die haupt
sachlich der Wasserdampfaustausch erfolgt, sollen nunmehr yom Stand
punkte der physikalischen Komponente der pflanzlichen Transpiration 
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dargestellt werden. Die Physiologie der Stomata wird in einem speziellen 
Kapitel behandelt. 

b) Die Systeme der Stomatartranspiration. HEDWIG (1793) scheint 
der erste zu sein, der die von F. VON GLEICHENI urn 1770 entdeckten 
Spaltoffnungen an Blattern mit der Wasserverdunstung in Zusammen
hang brachte. KNIGHT (1803) lieferte dafiir den erst en Beweis, indem 
er angab, daB das Weinblatt nur an der spalt6ffnungsfiihrenden Unter
seite "Wassertropfchen" abgabe. Die Untersuchungen folgender Jahr
zehnte konnten wenig zuverHissige Daten zeitigen, da meist nur qualita
tive, gelegentliche Beobachtungen gemacht wurden. Die anatomischen 
Untersuchungen der Stomata aus dieser Zeit sind aber wertvolle Ergeb
nisse, die bereits vielseitig zusammengefaBt worden sind. 

Haben wir eben erwahnt, daB nach KNIGHT das Weinblatt nur auf 
der Blattunterseite Spaltoffnungen fiihrt, nicht aber auf der Oberseite, 
so schien eine statistische Feststellung der Blattypen hinsichtlich der 
Stomataverteilung erwiinscht, was auch verschiedentlich ausgefiihrt 
wurde. Den hypostomatischen Blattern, die nur unterseitig Stomata 
tragen, stehen die epistomatischen gegeniiber. Die amphistomatischen, 
also beiderseits spaltoffnungsfiihrenden Blatter lassen sich in iso-amphi
stomatische (oben- und unterseitig die gleiche Zahl von Stomata), in 
hypo-amphistomatische (unterseits mehr Stomata) und epi-amphistoma
tische (oberseits mehr Stomata) einteilen. 

Die Berechnungen von BURGERSTEIN (1920) und LEICK (1927) 
(Tabelle 18), die sich auf ein umfangreiches Material stiitzen, ergeben 
eindeutig, daB weitaus die Mehrzahl der untersuchten Pflanzen, wenn 
nicht alle, so doch wenigstens mehr Stomata auf den Blattunterseiten 
tragen als auf der Oberseite. Die teleologischen Spitzfindigkeiten, die 
auf dies em Tatsachenbefund iippig gediehen, konnen ganz iibergangen 
werden. 

Tabelle 18. 

I Zahl der Art I epistomat. hypostomat. I amphistomatisch 

BURGERSTEIN I 3340 I I,4 vH 72VH 26,4vH 

I 
iso- I hypo- I epi-

11,7 I 65,S I 22,8 

LEICK .. 868 i 53vvH 47vH 

iso- I hypo-I epi-

I 25,8 I 62 I 12,2 

I VON GLEICHEN, FRIEDRICH WILHELM Freiherr: Das Neueste aus 
dem Reiche der Pflanzen oder mikroskopische Untersuchungen und Be
obachtungen der geheimen Zeugungsteile der Pflanzen usw. Nurnberg 1764. 
Auserlesene mikroskopische Entdeckungen bei den Pflanzen, Blumen und 
Eluten, Insekten und anderen Merkwiirdigkeiten. Niirnberg 1777-1781. 
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Zunachst ist keine Notwendigkeit zu erkennen, daB die Spaltoffnungen 
zweckmaBig auf der Unterseite sich befinden muBten und die epistomati
schen sich von Schwimmblattern ableiten lassen, bei welchen sozusagen 
notgedrungen die Stomata sich auf der Oberseite befinden mussen. Da 
die Stomata nicht nur im Dienste des Wasserdampfaustausches stehen, 
sondern fUr den COz-Oz-Gasaustausch eben falls von der groBten Be
deutung sind, kann das Transpirationsproblem flir die ErkHirung der 
Verteilungsfrage nicht allein ausreichend sein. DIETRICH (1925) geht 

b 
Abh. 30. Auf~ i c ht auf die l1Tltcre Epidermi~ HHl So/muon tuberosuJlt bei 330facher VergroBeruug. 
Link s Lichtbild. fl'chts scht'ma tische Darstellung. Atlf dem Lichtbilde erscheinen die Stomataporcn 
weiB, in der Zeic::hnnng sind sic schwarz angl'gebell. Die Zahlcn der Verbindungsstreckcn sind ,It der 

Entfernllngen. ~;Ich LOFTFIELD 1921. 

nun so weit, eine Funktionsdifferenzierung zwischen den Stomata der 
Ober- und Unterseite anzunehmen: die oberen Spalten sollen mehr im 
Dienste der Transpiration stehen , die der Unterseite dagegen mehr 
fUr den COz-Austausch in Betracht kommen. Das mag in einzelnen 
Fallen (Asarum) zutreffen, kommt aber sicherlich allgemein nicht in 
Frage, da sich bei BHittern in groBerem Abstand vom Boden kaum noch 
Differenzen in der COz-Konzentration find en durften. Vorderhandfehlen 
einwandfreie Daten liber den relativen Wasseraustausch der einzelnen 
Blattypen hinsichtlich der Stomataverteilung. 
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Ftir das Transpirationsproblem weitaus wichtiger ist die Gestalt, die 
GroBe und die Zahl der Stomata pro FHicheneinheit, wenn die Tran
spirationsraten verschiedener Blatter miteinander verglichen werden. Hat 
die systematisch-anatomische Forschung die Mannigfaltigkeit der Sto
mataarchitektur beschreibend nahezu erschopfend untersucht, so fehlen 
heute noch umfassende transpirationstheoretisch brauchbare Angaben 
tiber Zahl und GroBe der Stomata mit zuverlassigen Transpirationsraten. 
Ftir die physikalische Komponente der Transpirationsanalyse ist die 
Forderung dieser Fragen nicht minder wichtig wie fUr die physiologische. 
Nur wenige Daten sind vorhanden. 

Die Abb. 30a gibt eine photographischeAufnahme der Epidermis von 
Solanum tuberosum (Blattunterseite) bei 330facher VergroBerung wieder. 
Die hellerscheinenden Stellen sind die Offnungen, die Spalten der Spalt
offnungszellen wollen wir nachher kurz beschreiben. Die Stomataaper
turen sind in Abb. 30 b als elliptische Spalten schwarz herausgezeichnet 
mit dem jeweiligen gegenseitigen Abstand voneinander, angegeben in fl. 
Messend ergab sich, daB der mittlere Porendurchmesser II,S!t ist, wenn 

Lange + Breite des Spaltes 
2r=---- - --- --- ----

2 

ist. Die Poren sind in diesem Falle das etwa Achtfache ihres Durchmessers 
voneinander entfernt. Die Tabelle 19, die SIERP und SEYBOLD (1927) 
nach Messungen von RENNER (1910) zusammengestellt haben, gibt 
mehrere Werte der Abstande der Stomata wieder. 

Tabelle I9· 

I Abstand 
Zahl Poren- Abstand I n-fache des Blattseite lier Stomata durchmesser der Porcn 

pro mm Z in !t- in lit 
I Porendurch-

messers 

Nuphar luteum ° 4IO 5,3 45 8 
Hydrangea hort .. U 165 5,4 73 13 
Aconitum lycoctonum U 82 9 100 II 

A rchangelica officinalis. U 450 6.3 42 6 
Gentiana lutea Ig 62 6,3 122 20 

123 6,3 36 6 
Rhododendron hyb. U 206 2,25 70 30 
Caltisia repens U 16 15,7 280 16 
Tradescantia viridis U 22 I 13,4 280 20 I 

Oberseitc 0, Unterseite U. 

Die Tabelle 20 von ECKERSON (1908) enthalt weitere Daten. Den 
niedrigsten Wert des n-fachen Abstandes find en wir bei Helianthus 
annuus (Blattunterseite 4,5). Mit wenig Ausnahmen scheint demnach 
die physikalische Forderung erfUllt, daB die Poren sich nicht in der Ver
dunstung gegenseitig beeinflussen, wenn sie den zehnfachen Abstand 
haben (nach BROWN und ESCOMBE 1900); nach SIERP und SEYBOLD (1927) 
gentigt der sechsfache des Durchmessers. 
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Tabelle 20. 

:\Iittlere Zahl Poren- Oberseite "Gnterseitc 

i 
der Stomata uurchmesser Abst. I n-fach Abst. I n-fach 

pro mm2 1 + Z, der des der des 
I Ober- i 'Cnter- 2r = -----u Pon:'ll I Durch- ~oren I Durch-

I 

2 • 

~eite I seite Obers. Vnters. in ~t messers In ,n messers 

Abutz'lon .1 0 

I 
333 0 1 4,5 i 0 I 0 54 12 

A vena sativa 25 23 19 
I 

23 226 12 221 9,6 
Begonia coccinea 0 

I 

40 0 
I 14,5 0 0 152 10,5 

Cestrum elegans . 0 146 0 

I 

10,5 0 0 79 7,5 
Chrysanthemum /rutescens IS 34 22 22 304 14 173 7,8 
Cineraria cruenta 0 55 0 16,6 0 0 126 8 
Coleus Blumei 0 141 0 7.5 (l 0 83 II 
Cucurbita Pepo 28 269 3,5 4,5 196 56 58 13 
Cyclamen lati/olium . 0 68 0 14 0 0 III 8 
Euphorbia pulcherrima. 0 233 0 9 0 0 61 6,8 
Fagopyrum esculentum. 45 15 2 7.5 9 15 8 20 I 81 9 
Ficus elastica . 0 117 0 7,5 0 0 91,7 12 
F. repens . ... 0 282 0 4 0 0 58 14,5 
Fuchsia speciosa. 0 I 121 0 13 0 0 85 6,6 
Hedera Helix . 0 15 8 0 7.5 0 0 75 ro 
Helianthus annuus 85 156 13 IS I IO 8 67 4,5 
Heliotropium peruvianum 0 149 LI 7 0 0 70 10 
Impatiens Sultani. . . . 

I 
208 63 8,4 0 I 7.5 0 0 I Lycopersicum esculentum. 12 130 9,5 326 43 81 9 

Oxalis Bowiei . 0 77 0 7,5 0 
I 

0 II8 15,5 
Pelargonium domesticum . 19 59 15,5 16,5 235 15 124 7,5 
P. pettatum . I 1 28 13 14,5 300 

I 

23 185 12,7 
P. zonale . 22 II8 12,5 15,5 239 20 83 503 
Phaseolus vulgaris . 40 281 5,5 5 160 50 57 II,2 
Primula obconic:! 0 47 0 II,S 0 0 II2 10 
P. sinensis 0 31 0 19,5 0 

I 

0 180 9 
Ricinus communis. 64 176 6 7 136 22,5 75 ro 
Salvia involucrata . 0 263 0 6 0 0 56 9,3 
Senecio mikana ides 0 114 0 8,5 0 0 91,51 10,7 
S. Petasitis 0 !U6 0 16,5 0 0 83 . 5 
Tradescantia zebrina . 0 14 0 21,5 0 0 305 14 
Triticum sativa ~ I 33 14 23,5 22,5 1;6 7,0 303 3,5 
Tropaeolum majus. 0 130 0 9 0 0 82 9 
Tutipa hyb.. . 40 47 12,5 21 154 12 142 6,3 
Vicia Faba . . . . 48 52 13,5 14 151 II 150 ro,7 
V. Faba equina . . 34 48 13 13,5 184 13,5 151 II 
Zea Mais. . . . . 52 68 II,S 12 131 II 113 9,4 

Die Tabellen 20 und 2r geben auBerdem ein ausgezeichnetes Bild 
von der Variabilitat der Stomata (siehe auch Tabellen rs und r6) pro 
Flacheneinheit. Ausftihrliche Listen iiber Stomatazahlen und Apertur
groBen haben WEISS (r890) und MORREN (r863) veroffentlicht. Aus der 
iibersichtlichen umfassenden Darstellung lieBen sich keine direkten Be
ziehungen zur Au Ben welt erkennen, d. h. zu den Transpirationsbedin
gungen. Es finden sich Hygrophyten, Pflanzen feuchter Standorte mit 
viel und wenig, groBen und klein en Stomata, wie sich Xerophyten 
finden mit wenig und viel, klein en und groBen Stomata. Darauf werden 
wir spater zuriickkommen. 

Die alte Frage, ob zwischen der Stomatazahl und GroBe bzw. der 
Gesamtporenflache und den Transpirationsraten eine Proportionalitat 
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Tabelle 2I. 

i Maximal-I Gesamt-I I vH der 
f12 Ix b Gesamt-transp. I ! Hache. n 2 

I flache 

Vicia Faba . 98,4 2080 52 20x8 0,7 
Chrysanthemum Ir. 93,0 3094 34 33xII 0,9 
Helianthus ann .. 1l0,9 6884 156 22X8 2,1 
Pelargonium dom .. 78,7 3186 59 24 x 9 1 
Tropaeolum majus. 73.5 2340 130 12X6 0,7 
Euphorbia pulch. 69,0 4427 233 IIx7 1,3 
Heliotropium peruv. 64.4 1668 149 9x5 0·5 
Senecio mikan. 5404 1995 II4 IOx7 0,6 
Fuchsia spec.. . . 54,3 3393 121 19X7 1 
Pelargonium zonate 54,1 6726 Il8 19XI2 2 
Abutilon striatum 47,9 1498 333 6x3 0,4 
Salvia involuc. 47,4 1762 263 9x3 0,5 
Ficus elastica . 4303 3334 117 19x6 1 
Pelargonium pelt. 38,7 1078 lI8 22X7 0,3 
Senecio Petasitis. 36,4 6095 106 23xIO 1,9 
Lycopersicum escul. 35,6 2538 130 13x6 0,8 
Hedera Helix. 35,6 1738 15 8 IIX4 0,5 
Tradescantia 32,7 882 14 31xI2 0,3 
Cucurbita Pepo . 32,3 12TO 269 6x3 0,4 
Ricinus com. 32,0 1760 176 IOx4 0,5 
Cineraria stellata 29,7 2750 55 25x8 0,9 
Zea Mais. 29,4 1870 68 19x5 0,6 
Coleus Blumei 27,5 1734 141 IOx5 0,5 
Begonia argo gutt. 21,9 1680 40 21X8 0,5 
Cestrum elegans. 16,3 3577 146 14X7 1,1 
Phaseolus vulg. • I 15,0 1489 281 7x3 0.4 

besteht, konnte in keinem FaIle positiv beantwortet werden. Hat EDER 
(1875) eine Proportionalitat zwischen TranspirationsgroBe und Stomata
zahl angegeben, so ist diese schon von GAURREAU (1849), UNGER (1862) 
u. a. als nicht bestehend nachgewiesen worden. In der Tabelle 21 sind 
Werte von CLAPP (1908) sinngemaB zusammengestellt. Die Maximal
transpiration ist mit der Zahl, der Gesamtflache der Paren, deren Lange 
und Breite zu vergleichen. AuBerdem ist in Prozenten die Gesamtflache 
der Poren beziiglich der Blattflache angegeben. 

WEISS (1890) hat eine ausfiihrliche Liste der Zahl und der der Apertur
graBe der Stomata (auch GesamtfHlcheninhalt dieser) von iiber 150 Arten 
angegeben. Den Maximalfall der Stomatazahl stellt Eleagnus japonicus 
mit 950 Spaltaffnungen pro Quadratmillimeter dar, die graBte prozen
tuale Arealflache der Poren insgesamt hat Cassinia Maurosonia mit 
3,6 vH. 

MUENSCHER (1915) u. a. konnten ebenfalls keine Proportionalitat 
feststellen. Da wir vorderhand schlecht dariiber unterrichtet sind wie 
groB der Anteil der Kutikulartranspiration an der Gesamttranspiration 
ist, kann auch kein zuverlassiger Betrag mit in Rechnung gesetzt 

I Tabelle von CLAPP. 

2 Tabelle von ECKERSON. Nur Unterseite der Blatter. 
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werden. Die Werte, die RENNER (I9IO) fUr die Kutikulartranspiration 
angibt, sind bislang empirisch nicht verifiziert. Kiinftige Untersuchungen 
miissen in 24- und mehrstiindigen Versuchen bei konstanten Bedingungen 

Abb. 3 1. Die Spaltoffnungsaperturen der Blattohcrscite UiuBercr Kreis) und der Blattunterseite (innerer 
Kreis) von Solanum tuberosttlll bei 190 facher VergroHerung. Die Lichtbilder sind wahrend 24 Stunden 

aufgenommcn worden. Vgl. Abh. 32. Nach LOFTFIELD 1921. 

die Transpirationsraten feststellen. 1st bei volligem SchluB der Stomata 
die Transpiration To, so ist die Gesamttranspiration T, wenn T, die 
stomatare darstellt 

T= 7~ + To. 

To ist als Approximativwert gleich der Kutikulartranspiration zu 
setzen. Ohne auf die ganze Frage der Stomata variation einzugehen, 
muB hier unter Verweis auf Abb.3I hervorgehoben werden, daB die 
Stomataapertur keine konstante ist, sondern Funktion verschiedener 
1nnen- und AuBenfaktoren (siehe Kapitel Physiologie des Stomata). 
Die Spalt6ffnungsvariation innerhalb 24 Stunden mit stiindlicher Auf-
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nahme ist von Solanum tuberosum naeh LOFT FIELD (1921) in Abb. 31 
wiedergegeben. In Abb. 32 ist die Aperturweite graphiseh dargestellt, 
die Durehmesser sind naeh 

Lange + Breite des Spaltes 
zr=-----"'---

z 

ermittelt worden. 1st der SpaltensehluB voIlstandig, Tr = 0 und die 
Kutikulartranspiration To, so muB die Transpiration T 

T= To 

sein. Der andere ExtremfaIl ware der, wo T einen annahernd konstanten 
Wert hatte. Die Kutikulartranspiration ware in diesem FaIle so stark, 
daB der Zustand der Stomataapertur keinen wesentliehen EinfluB auf 
die Gesamttranspiration batte. Auf jeden Fallliegen hei Pflanzen mit 
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Ob "rscitl,' --. UntcrseiH' - - - - . 

geringer Kutikulartranspiration die Extremwerte der Gesamttranspira
tion T weiter auseinander, als wenn die Kutikulartranspiration stark 
ist, was SEYBOLD (I929) wahrseheinlieh gemaeht hat. Das Maximum
Minimum-Gesetz der Transpirationswerte hat flir die Beurteilung pflanz
lieher Systeme groBte Bedeutung (siehe Kapitel: Okologie der Tran
spiration). In welchem MaBe die GroBe der Stomataapertur nun tat
saehlieh die Transpiration beeinfluBt, werden wir im physiologisehen 
Kapitel eingehend diskutieren mussen, da die diesbezugliehen Ergebnisse 
sehr auseinandergehen. Unsere hier vom physikalisehen Standpunkte 
aus ganz riehtige Einstellung, daB eine Verkleinerung der Apertur eine 
Diffusionswiderstandserhi:ihung hedeutet, hebalt auf aIle FaIle ihre Giil-

Ergebnisse der Biologie V. 9 
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tigkeit und ist fur die Prufung der extremen Auffassung, daB die Sto
mataregulation fUr die Transpiration bedeutungslos sei, von grundlegen
der Wichtigkeit (LLOYD, BRIGGS und SHANTZ, GATES, LIVINGSTON). 

Bisher betrachteten wir die Stomata nur als zweidimensionale Ge
bilde; da die Diffusion des Wasserdampfes durch Poren aber in weit
gehendstem MaBe von der PorushOhe abhangig ist (siehe S. 55ff.), muB 
die Rohenausdehnung der Poren, oder besser ihre ganze Architektonik 
Beachtung finden. Rechnerisch die Dimensionen der Stomata in die 
Diffusionsgleichungen aufzunehmen, durfte noch verfruht sein, da die 
grundlegenden Experimente noch zu wenig zahlreich sind. RENNER 
(1910) hat aber bereits solche Berechnungen unternommen, gestutzt auf 
Modellversuche groBerer Dimensionen. Die notige ZuverHissigkeit im 

25 
.~ 

Abb. 33. Spaltoffnungsquerschnitt von Ilakea sU(lveole1ls. Rohe der auEeren Atemhohle 64 ,I, Breite 
80 ,Il, Walloffnung dieser 25 !" Die Hohe des Stomataporus ist 40 ,tt. VergroBerung 48ofach. 

Nach TSCHIRCH 1881. 

GroBenbereich der Stomata kommt ihnen nicht zu. Auf jeden Fall steht 
soviel fest, daB mit der PorushOhe der Spaltoffnung der Diffusionswider
stand zunimmt. Die Porushohe ist nun im einzelnen recht verschieden, 
mindestens hat sie aber die Rohe der SchlieBzellen. Wird die Rohe der 
Atemhohle mit hinzu genommen, - was dann geschehen muB, wenn 
man den Maximaldampfdruck der Temperatur des Blattes nicht an der 
Innenseite der Porenmundung annimmt, sondern im Mesophyll - und 
sind die SchlieBzellen unter das Kutikulaniveau eingesenkt, so ist der 
Diffusionskanal sehr lang. 

Wegen der groBen MannigfaItigkeit architektonischer Gestaltung 
der Stomata ist es hier nicht einmal annahernd moglich, bestimmte 
charakteristische Bautypen darzustellen. RABERLANDT (1918) und ver
schiedene andere Lehr- und Handbucher haben ubrigens zum Teil ganz 
ausfuhrlich die Beziehungen der Bauweisen zur Wasserdampfdiffusion 
dargetan. 
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Die Abb. 33 gibt 
zur allgemeinen Orien
tierung mit den notigen 
Bezeichnungsweisen 

und GroBendimensi
onen eine Spaltoff
nung von Hakea 
suaveolens wieder. Fallt 
die Versenkung der 
A temhOhle weg, so 
kann man die Ober
seite der SchlieBzellen 
als Kutikulaniveau an
sehen. Viele Blatter 
fiihren die SchlieB
zellen in dieser Rohe. 
Eine starke Ausbil
dung der auBeren Epi
dermiszellenwand bzw. 

Kutikula bedingt 
schon haufig eine 
Tieferlagerung der 
SchlieBzeIlen. Die Ein-

Abb. 34. Agave americana. a Querschnitt, b Langsschnitt, c au:6ere 
Atemh6hleyon oben, dSchlie:Bzellen von der FHiche des Stomaappara
tes. Durch die gestrichelten Linien sind zu theoretischen Berechnun~ 

gen zugrundezulegenden Formen angegeben. Vergr. ca. 30ofach. 

senkungnimmtnunin verschiedenem 
Grade zu. DieAbb.34gibt dieSpalt
offnung von Agave americana wieder. 
Es finden sich aber auch viele FaIle, 
wo die Spaltoffnungen zusammen in 
einen tiefen Trichter eingesenkt sind, 
wie die Abb. 35 von Ecdeicolea 
monostachya zeigt. Die effektive 
Porushohe ist hier recht schwer 
anzugeben (wirksame Lange bei 
RENNER I9IO). RENNER (I9IO) ver
suchte die Depression, we1che die 
Diffusionskapazitat erleidet, zu be
rechnen und verglich sie mit der Dif
fusion einer in dem Epidermisniveau 
liegenden Spalte. Die Tabelle 22 gibt 
die errechneten Werte wieder. 

RENNER geht dabei immer von 

Nach RENNER 1910. 

Abb. 35. Querschnitt durch eine Stengelrinne von 
Ecdeicolea monostackya. Die Stomata sitzen zu 
mehreren in einem Trichter eingesenkt. Vergr. 

ca. 300. Nach RENNER 1910. 

der Annahme aus, daB die Luft in der auBeren AtemhOhle vollkommen 
ruhig bleibt. Ob dies tatsachlich der Fall ist, mull dahingestellt bleiben. 
Wie SIERP und SEYBOLD (I927) zeigten, horen bei kleinen Poren aIle 

9* 
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Tabelle 22. 

I 
vH .Emied-I 

ngung 
Wirksame 

Lange 

Agave americana L. . . . . 31 32,08 
Hakea suaveolens R. Br. . . 37 25,9 
Hakea leucoptera R. Br. . . 46 16,7 
Dasylirion acrotrichum Zucc.. 42 32,4 
Nerium Oleander L. ... '. 77,6 47,5 
Ecdeicolea monostachya F. M. I 46 II,28 
Elegia sp. . . . . . . . . . 53 r6,4 
Hypodiscus striatus Mast.. . i 39 I 16,3 

Unterschiede zwischen Ruhe und Wind auf, wie auch SEYBOLD (1929) 
in vielen Fallen mit Blattern nachweisen konnte. Ob die Windschutz
einrichtungen bei den Spalt6ffnungen nach den Analogieschlussen 
mit graBen Modellen die Bedeutung haben, die GRADMANN (1923) diesen 
zuschreibt, bedarf einer exakten Prufung. Soweit wir heute sehen, wird 
die Porentranspiration bei den AusmaBen, wie sie die Spalt6ffnungen 
bieten, nach physikalischen Gesichtspunkten den Verdunstungsexpo
nenten n = 2 haben, wenngleich er sich nicht direkt bei den verschiedenen 
Spalten nachweisen laBt, da die Porenh6he zu sehr ins Gewicht falIt und 
sich noch einer exakten Erfassung entzieht. 

Nach der Architektonik der Stomata kann naturlich nicht auf die 
Transpirationsgr6Be eines Blattes direkt geschlossen werden, wenn sich 
auch einige Anhaltspunkte aus der Differenzierung der Spalt6ffnungen 
ergeben. TSCHIRCH (1880-1882) schreibt daher treffend, wenngleich 
vom Standpunkt der Schutzhypothesen aus geurteilt: "Wenn die Form 
des Spaltenapparates das einzige Mittel ware, womit die Pflanze sich 
gegen ein DbermaB von Verdunstung schtitzen k6nnte, so muBte man 
an Hand' des eben aufgestellten Systems (es handelt sich urn eine Ein
teilung der Stomataausbildungen, S. 131) entscheiden k6nnen, ob eine 
Pflanze befahigt ist, graBe Trockenheit zu ertragen oder nicht. Doch 
dem ist nicht so .... Die Form des Spalt6ffnungsapparates ist nur eines 
der vielen angewandten Mittel - wennschon ein ganz hervorragendes 
und wichtiges." 

1m AnschluB hieran ist noch zu crwahnen, daB die Spalt6ffnungen 
durch Verstopfen inaktiviert werden k6nnen. Die Verstopfung erfolgt 
durch Wachs oder Harz. WULFF (1898) hat sich besonders eingehend 
mit dieser Frage befaBt. Es lassen sich in einigen Fallen Parallelen zur 
Thyllenbildung in GefaBen herausstellen. SCHWENDENER (1882) stellte 
sogar bei Camellia faponica und Pntnus Lauraceras~ts Thyllen fest, die 
in die Atemh6hle von den Parenchymzellen aus hineinwachsen. Bei 
BURGERSTEIN findet sich die zerstreute Literatur angegeben. 

Werden tote Haarausbildungen mit in die Stomataarchitektur ein
bezogen, so k6nnen sie nur als Diffusionswiderstand funktionieren. Ex
perimentell durfte sich die GrqBe der Widcrstandserhohung nur schwer 
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feststellen lassen, vergleichend-anatomisch-physiologische Deduktionen 
sind daher vorsichtig aufzunehmen. 

c) Die Transpiration bei jungen und alten BUittern. Es herrscht 
nun nicht nur eine groBe Mannigfaltigkeit im Bau der einzelnen Blatt
arten, sondern auch die einzelnen Systeme konnen nicht als konstant 
angesehen werden. Wahrend der ontogenetischen Differenzierung der 
Blattgewebe nehmen die Transpirationssysteme ganz verschiedenen 
Charakter an. In einem Stadium der Entwicklung kann ein Blattsystem 
eine bevorzugte Kutikulartranspiration haben, wahfend in einem an
deren Zeitabschnitt die stomatare tiberwiegt. 

Die anatomisch-histologische Seite dieses Problems kann hier nicht 
ausfUhrlich dargetan werden, es mogen nur einige Daten tiber die Sto
matazahlen bei jungen und alten Blattern mitgeteilt sein. Die Tabellen 
stellte LEICK (lg27) nach eigenen Untersuchungen und nach den An
gaben von WEISS (18go) zusammen. 

Eine Reihe von Untersuchungen befaBten sich mit der Transpiration 
junger und alter Blatter, (bei BURGERSTEIN Ig04, 1920 zusammenge
stellt) , denen aber eine sehr geringe quantitative Zuverlassigkeit zu
kommt. Die wichtigsten Untersuchungen sind die von HOHNEL (1879) 
und SEELIGER (19II). 

Den Versuchsergebnissen von SEELIGER ist leider ebensowenig wie 
den vorhergehenden Arbeiten durch die Inkonstanz der AuBenfaktoren 
eine Aligemeingilltigkeit eigen, so daB die ganze Frage erneut einer 
Untersuchung bedarf. Der qualitative Entscheid, daB die jtingeren Blat
ter kraftiger transpirieren, darf aber als gesichert angesehen werden. 
Ehe wir die bereits von HOHNEL plausible Erklarung fUr dieses Ver
halten anwenden, soil einer der zahlreichen Versuche (Acer pseudopla
tanus) von SEELIGER eine graphische Darstellung finden. Die Daten 
wurden mit unter Wasser abgeschnittenen Blattern gewonnen. Einzel
heiten konnen der Abb. 36 entnommen werden. Die ausgezogellen 
Linien geben die Transpirationsmengen pro 100 cm 2 Verdunstungsflache 
(Ober- und Ullterseite) in Milligramm pro Stun de an. Auf der Abszisse 
sind die aufeinanderfolgenden Blatter abgetragen, wobei I das jtingste 
ist. Die gestrichelten Kurven sind die absoluten FlachengroBen der 
Blatter, die nach oben, d. h. mit dem Alter groBer werden. Unter Um
standen haben die Blatter mittleren Alters die maximale Blattflache. 
Auf die morphologischen GesetzmaBigkeiten dieser Verklullgen kann 
nattirlich nicht eingegangen werden (siehe S. 143). 

Die Kurve I vom 16. Mai IgII zeigt ein Transpirationsmaximum, 
das auch bei der Kurve VI vom 15. Juli Ig10 noch deutIich erhalten ist. 
1m Herbste ist es verschwunden (Kurve IX), da aIle Blatter vollig aus
differenziert sind; die Transpiration ist bei allen Blattern wenig ver
schieden im Gegensatz zu den Kurven I und VI. In der frtihen Jugend 
des BIattes ist die kutikulare Transpiration des BIattes so groB, daB im 
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gesamten Transpirationsverlauf das absolute Maximum auftritt. SoIIten 
die jiingsten Blatter behaart sein, oder sonst Vorrichtungen fUr einen 
Transpirationswiderstand haben, so wird das Maximum auf spat ere 
Altersphasen der Blatter verschoben. Mit derVerdickung der Kutikula 
bei dem wachsenden Blatt nimmt die Transpiration rasch ab, jedoch setzt 
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Abb. 36. Die Transpirationsraten der Laubblatter von Acer pscudoplatanus in verschiedenem Alters
stadium. Die gestrichelt gezeichneten Linien sind cm2 der Blattfiachen, die ausgezogenen beziehen 
sich auf Transpirationsraten pro 100 cm2 FHichc pro Stunde. I ist die Kurve vorn 16. Mai, VI die 

vom IS. Juli und IA'" vom 27. September. Nach SEELIGER 1911. 

urn diese Zeit die Bildung der Stomata ein, die in den Dienst des Wasser
<lampfaustausches treten, so daB die Transpiration wieder eine Steigerung 
erfahrt. Wenn HOHNELS apodiktische Fassung, daB die stomatare Tran
spiration spaterer Entwicklungsstadien nie wieder die Transpirations
groBe der erst en J ugendstadien erreicht, sich in Zukunft noch bei exakten 
Untersuchungen bestatigen wird, so ist damit zugleich ein Beweis er-
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1. Ficus elastica. 

2. lIex Brunonii. 

3. lIex Cassine 

4. Ilex Thunbergii . < 

5. Olea europaea 

6. Pittosporum Tobira . 

7. Portulacca oleracea 

I. Acacia decipiens . 

2. Asarum europaeum 

3. Mimosa pudica 

4. Pinus Cedrus 

5. I satis tincoria 

6. Colchicum autumnale 

Tabelle 23. 

jung 
lilter 

jung 
ii.lter 

jung 
ii.lter 

jung 
iilter 

jung 
lilter 

jung 
ii.lter 

jung 
alter 

Tabelle 24. 

Zahld.StO=tal 
pro mm' 

Unterseite 

260 

145 

27° 
130 

403 
212 

174 
146 

1072 
625 
496 
382 
216 

27? 

I Zahl der Stomata p. mm" 

Oberseite I Unterseite 
I 

jung I o? 153 I 

alt I 
103 96 

jung o? 104 
alt 50 18 
jung o? 617 
alt 138 302 
jung o? 96 
alt 6z 32 
jung 371 477 
mittel 224 310 
alt 103 146 
mittel 86 93 
alt 51 61 

135 

V'H 

44 

52 

47 

16 

23 

O;U 

I: 153 
1:0,9 

I: 104 
I: 0,3 

I: 617 
1: 2,2 

1:96 
I: 0,5 

I: 1,29 
I: 1.38 
I: 1,42 
I: 1,08 
1: 1,19 

bracht, daB ein Porensystem beziiglich der Verdunstung immer hinter 
einer komparablen Wasserflache zUrUckbleiben muB, die in diesem Falle 
durch die starke Kutikulartranspiration des Jugendblattes dargestellt 
wiirde (siebe SIERP und SEYBOLD 1927 und 1928). Mit der fortschreiten
den Blattdifferenzierung k6nnen sehr wohl Volumveranderungen statt
finden. so daB unter Umstanden pachymetrische Erforschung Erfolge 
haben kann (siehe BACHMANN 1924). 

Versuche init Pflanzen, welche mehrjahrige Blatter tragen. sind 
ebenfalls angestellt worden, k6nnen aber nur qualitativen Wert haben, 
da die Bedingungen zu inkonstant und nicht zuverlassig definiert sind. 
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In der Tabelle 25 sind einige Werte mitgeteilt, die sehr wenig Uberein
stimmung zeigen, was nicht verwunderlich ist. Kunftigen Untersuchungen 
steht eine exakte Beweisfiihrung anheim. 

Tabelle 25. 

Nach Nach 
BERGEN (1904) V. GUTTENBERG 

I 
alt I jung 

I 
vor- i dies-

jahrig jahrig 

Olea europaea I 1,05 I I 2 
Quercus lie:>: • I 3,35 I 1,35 
Nerium Oleander. I 2,45 
Pistacia Lentiscus I 1,08 I 6,09 
Smilax aspera . I 2,16 
Viburnum Tinus . I 2,10 1 3,43 
Rhamnus Alaternus . I 0,78 I 0,78 
Hedera Helix I 0,18 

Nach ROSENBERG (1900) Laurus nobilis . I I 1,94 
Arbutus unedo . I ),74 

d) Die Transpiration in verschiedener Stammhohe. 1st es in der 
Organographie eine bekannte Tatsache, daB die im Laufe einer Vege
tationsperiode morphologisch gleichwertigen Organe recht verschiedene 
anatomische Eigentumlichkeiten tragen konnen, wie z. B. die Laub
blatter in verschiedener SproBhohe, so sind nur wenige Untersuchungen 
iiber die physiologischen Zustande derart unterschiedlicher Blatter vor
handen. Untersuchungen iiber die Transpiration von Blattern verschie
dener StammhOhen, die bei vieljahrigen Pflanzen (Baumen) ganz be
sonderes Interesse haben, sind erst in den letzten J ahren in Angriff 
genommen worden, wenngleich schon fruher die Transpirationsunter
schiede von Keimblattern und Laubblattern gepruft wurden. So fand 
HABERLANDT (1877), daB die Kotyledonen etwa doppelt so stark tran
spirieren als die Laubblatter. BURGERSTEIN kam zu ahnlichen Werten 
(F agopyrum). Da die Zahl der Stomata bei den Keimblattern groBer ist, so 
ist ihre groBere Transpirationverstandlich. Eine direkte Proportionalitat 
zwischen Transpirationsraten und Stomatazahlen besteht aber nicht. 

SALENSKY (19°4, 19II und 1923), YAPP (1912), HEUSER (1915), 
RIPPEL (1919), ALEXANDROV, ALEXANDROV und TIMOFEEV (1921) stell
ten bei hoher am SproB inserierten Blattern einige xeromorphe Struktur
eigentumlichkeiten fest, die den unteren Blattern fehlen und mehr meso
phytischen Charakter tragen. SALINSKY (1904) suchte einen ursach
lichen Zusammenhang zwischen der xeromorphen Differenzierung und 
ungenugenden Wasserversorgung, wobei starke Insolation und Luft
trockenheit gleichsinnige Wirkung haben konnen. In welchem MaBe 
innere, in der Pflanze wirkende Faktoren die Differenzierung der Blatter 
bestimmen, ist noch nicht geklart. 



Die pflanzliehe Transpiration. I. 137 

Durch direkte Wagung ermittelte GIDDINGS (1914) bei gleichen AuBen
bedingungen die flachenrelative Transpiration abgeschnittener und in 
Wasser gestellter Blatter von Silphium laciniatum, die aus verschiedenen 
Insertionshohen stammten. Die folgende Tabelle 26 gibt die Werte von 
zwei Versuchen wieder. 

Tabelle 26. 

Vom Boden aus II stiindige Tran- Vom Boden aus 7stiindige Tran-
gemessene spirationsrate in g gemessene spirationsrate in g 
Blatthohe pro dm2 Blattflaehe Blatthohe pro dm2 Blattflaehe 

13 em 6,18 16 em 4,65 
47 " 7,08 50 " 6,04-
71 " 6,04- 71 " 5,04 

100 " 5,36 85 " 5PI 

Die Transpiration nimmt demnach mit steigender Hohe zu, fant aber 
wieder weiter nach oben abo Ob dieses Verhalten so niitzlich ist, wie 
man darans schloB, ist doch sehr fraglich. 

BAKKE (1914), der mittels der Kobaltmethode den Index der Tran
spirationsintensitat in verschiedener Stammhohe von Verbascum thapszes 
feststente, kam zu folgenden Werten (Tabelle 27). Die Tagbestimmungen 
und Nachtbestimmungen sind gesondert angefiihrt. 

Blattnummer 
(von unten gezahlt) 

2 

5 
6 
8 

IO 
II 

60 em V. d. Spitz e 

Tabelle 27. 

Durehsehnitts- I Durehsehnittsindex 
index der der Naeht-

Tagbestimmung bestimmung 

0,2559 
0,3948 
0,42 55 
0,4936 
0,5976 
0,4814 
0,4243 
0,4305 

0,0532 
0,0428 
0,0748 
0,0675 
0,°948 
0,0871 
0,IlI5 
0,130 4 

HUBER (1923) untersuchte die Transpiration von abgeschnittenen 
Zweigen verschiedner Stammhohen einer Sequoia gigantea (StammhOhen 
2, 4, 6, 8, 10, 12 und 14 m) mit dem Ergebnis, daB die unteren Zweige 
wesentlich mehr (bis zum Fiinffachen) transpirieren als die oberen. 
HUBER erklart dieses Verhalten nicht aus Verschiedenheiten des Blatt
baues, sondem betrachtet sie als Folgen der Dampfspannungsdifferenzen 
der Gewebe. AuBerdem soil eine fein differenzierte Stomataregulation 
mit im Spiele sein. Da die Zweige unter denselben AuBenumstanden 
in abge..<;chnittenem Zustande untersucht worden waren, bleibt die Frage 
noeh offen, ob nieht durch den groBeren Dampfhunger, der in groBerer 
Hohe machtiger sein kann, die oberen Zweige absolut ebenso stark tran
spirieren wie die unteren. 
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e) Die Beziehungen der Transpirationssysteme zu aitionomen 
Faktoren. Die Veranderlichkeiten der Transpirationssysteme, die wir 
bisher betrachteten, konnen als Ausdruck von GesetzmaBigkeiten pflanz
licher Gestaltung gelten, ohne daB besondere auBere Faktoren sie be
dingten. Damit solI keineswegs gesagt sein, daB die Systemformen und 
Architekturen sich unabhangig von diesen verwirkIichten, wissen wir 
doch, wie sehr das Wachstum und korrelative physiologische Prozesse des 
Stoffwechsels von der Umwelt abhangen. Vor allem wird die GroBe der 
Transpiration in weitgehendemMaBe von Faktoren der Umwelt beeinfluBt. 

1m 4. Kapitel haben wir die auBeren Transpirationsfaktoren im ein
zelnen besprochen unter der Voraussetzung, daB diese Faktoren die 
Systeme selbst unverandert lassen. Vergleichende Beobachtungen und 
experimentelle Untersuchungen ergaben aber, daB die Systeme von den 
Transpirationsfaktoren beeinfluBt werden, die Transpiration also durch 
"Umbau des Systems" reguliert werden kann. Vorauszuschicken ist, daB 
erstens die Frage hier durchaus nicht erschopfend behandelt werden 
kann, da seit 100 Jahren eine sehr umfangreiche Literatur, die vielfach 
widersprechend ist, sich anhaufte und die mehr "ZweckmaBigkeiten" 
als Tatsachen feststelIte; zweitens, daB die Zahl der Faktoren, welche 
den Systembau beeinflussen, nicht erschopfend erkannt worden ist. Die 
Beobachtungen sind heute noch nicht mehr als erste orientierende Per
spektiven. 1m Kapitel der Physiologie derTranspiration werden die Fra
gen eingehender diskutiert, Wiederholungen sollen vermieden werden. 
1m iibrigen ist die Frage zum Teilokologisch, so daB sie hier nur so weit 
Interesse hat, als eine Reihe von Daten als Grundlage der physikalischen 
Transpirationskomponente dienen. 

An Hand der iibermittelten Werte ist es unmoglich, die Analyse so 
fortzufiihren, daB die einzelnen Faktoren, die wir bei der Transpiration 
beriicksichtigt haben, in ihrer Wirkung auf die Transpirationssysteme 
gesondert betrachtet werden konnen. 1m groBen und ganzen wird der 
Standort, von welch em die Beobachtungen mitgeteilt werden, a1s 
"trocken" oder "feucht" angegeben, und die meisten bisherigen experi
mentellen Versuche begniigen sich auch mit der Schaffung extremer 
Transpirationsbedingungen. Der feuchte Standort kann sich auBer dem 
hohen Wassergehalt der Luft durch niedrige Temperatur, Windschutz 
und Lichtmangel auszeichnen, so daB aile Faktoren gleichsinnig die 
Transpiration beeinflussen konnen und die Differenzierung des Systems 
in derselben Weise gestalten. Beispielshalber mag der schattige WaId
boden angefiihrt werden. 'Orte mit starker Insolation (Waldrand) konnen 
bis zu einem gewissen Grade als Gegenbeispiel gelten (siehe Sonnen
Schattenblatter). Bei der Fiille der oft gleichsinnig wirkenden Faktoren 
ist die Wirksamkeit einzelner Faktoren schwer zu analysieren und wei
tere zuverlassige Untersuchungen miissen zu weiterer Klarung dieser 
Frage abgewartet werden. 
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Verschiedene Ranunculusarten, wie R. reptans L. und R. flamula L. 
(ANDREE 1875/76) oder R. aquatilis und R. divaricatus (ASKENASY 
1870) unterscheiden sich hauptsachlich hinsichtlich ihrer Blatter und 
werden von verschiedenen Systematikern identifiziert. Das ganze Pro
blem amphibischer Pflanzen mit heteroplastischen Blattern, die submers 
oder emers oder auf dem Lande leben konnen, hat niGht nur vom rein 
morphologischen Standpunkt aus das groBte Interesse, sondern muB 
auch eine zentrale Frage der Wasserbewegung bei Pflanzen sein. Dabei 
ist wohl zu beachten, daB WOLTERECK (1928) wieder bestatigt, was von 
GOEBEL, KLEBS u. a. ofters nachdrucklich betont wurde, daB die Luft
blatter auch unter Wasser gebildet werden konnen und umgekehrt; das 
Verhaltnis von Nahrsalzen zu den Assimilaten scheint von der groBten 
Bedeutung zu sein, so daB die auBeren Faktoren hochstens indirekt ge
staltend auf die Pflanze einwirken. Die Blattgestalt ist auf keinen Fall 
vom Wasserhaushalt allein determiniert. Die Umgestaltung ist nun 
keineswegs immer vollkommen, so daB sehr wohl bei submersen Pflanzen 
sich Stomata finden konnen (SAUVAGEAU 1891 u. a.). Darauf kommen 
wir im Kapitel der Okologie zuriick. 

Experimentelle Untersuchungen hat KOHL (1886) mit Tropaeolum 
majus angestellt; die Tabelle 28 enthalt einige Ergebnisse. 

Tabelle 28. 
Pflanzen unter Glasglocken mit und ohne Chlorkalzium. 

Temperatur und Belichtung gleich, absolute Angaben fehlen. 

Boden I ~:~~-I ~~i~ Epidermiszellen unter der Blatt-I 
Collenchym I Relative 

Epidermis groJ3e 

1. feucht feucht dunn I tangential gestreckt kein C 5 
2. feucht trocken dick radial gestreckt starkes C 4 
3. trocken feucht dunn kubisch kaum C 3 
4. trocken trocken dick istark radial gestreckt Collenchym I 

Ist der Boden und die Atmosphare trocken, so sind die Blatter am 
kleinsten, das andere Extrem mit den groBten Blattern kommt dann 
zustande, wenn Boden und Atmosphare feucht sind. 

AuBerdem hat KOHL vergleichende Messungen fiber die Zahl, den 
mittleren Durchmesser und den Gesamtquerschnitt des GefaBsystems 
gemacht, die mit dem vorliegenden Problem in direkter Beziehung 
stehen. (Tabelle 29). 

In jfingster Zeit sind viele Untersuchungen fiber die Beeinflussung 
der anatomischen Gestaltung der Blatter durch auBere Umstande ge
macht worden, die im einzelnen spater zu besprechen sind. 

LEBEDINCEV untersuchte den EinfluB der Feuchtigkeit auf die ana
tomische Gestaltung der Blatter mit dem Ergebnis, daB die Trocken
pflanzen (etwa 64 vH relative Feuchtigkeit) pro Flacheneinheit eine 
gr6Bere Zahl von Stomata ausbilden, die Blattnervatur dichter wird, 
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Tabelle 29. 

Auf gleiche StengeIquerschnitte 

Z hI I mittlere I Gesamtquerschnitt 
d Gea f" B Du~chmesser des G:efaBsystems 

er ae Inmm mmm 

Hippuris vulgaris . . . 80 I 60 
Casuarina quadriva!l'is . 100 1 300 
Bowiea volubilis. . 48 3-4 576 
Tamarix tetrandra . 200 2-2,5 940 
Vinca minor 200 1-1,5 1350 
Vitis vinifera 120 3-4 1440 
Aristolochia SiPho . 130 3-4 1560 
Acacia funiperina . 400 2·5 1873 
Menispermum canadense . 120 5 2775 

die BlattfHi.che kleiner und das Trockengewicht der Wurzeln groBer. Die 
trocken-gezogenen Pflanzen haben in der trockenen Atmosphare eine 
starkere Transpiration als die feuchtgezogenen in der feuchten. Werden die 
Pflanzen aber denselben Bedingungen ausgesetzt, so ist die Transpiration 
der feuchtgezogenen groBer. Die Versuche sind sehr unvollstandig. 

Wie wir spater im Kapitel der Transpirationsokologie sehen werden, 
ist heute die Auffassung auf Grund mehrerer russischer Untersuchungen 
sehr verbreitet, daB die Pflanzen trockener Standorte eine viel groBere 
Zahl von Stomata besitzen als die feuchter. DaB die Transpirations
groBen nicht allein nach der Zahl der Stomata beurteilt werden durfen, 
ist schon Ofters hervorgehoben worden; uberflussig erscheint es aber 
nicht, einige altere, in Vergessenheit geratene Daten anzufiihren, die 
nicht dafUr sprechen, daB die Pflanzen trockener Standorte sich durch 
Stomatareichtum auszeichnen I • 

TSCHIRCH (r880-r882) hat mehrere Daten von MORREN, ZINGLER, 
CZECH und WEISS in der Tabelle 30 zusammengefaBt, woraus sich ein
deutig ableiten lieB, daB die Transpirationssysteme trockener Standorte 
stomataarmer waren. 

Es bestehen aber sicherlich sehr viele Ausnahmen, und vielleicht fiele 
es nicht schwer, eine entgegengesetzte Reihe aufzustellen. Zuverlassiger 
scheint die Zusammenstellung von CZECH (r869), indem jeweils Arten 
gleicher Gattungen von dem trockenen Standort, solchen von dem feuch
ten gegenubergestellt werden. Auch bei dieser Zusammenstellung schei
nen die feuchte Standorte bewohnenden Arten stomatareicher zu sein. 

Weitaus am brauchbarsten ist aber die Tabelle 32, die TSCHIRCH 
(r880-r882) nach Angaben von ZINGLER mitteilt, die sich allein auf 
die Gattung Carex erstreckt. Die auf trockenen Orten wachsenden Arten 
haben nur etwa den vierten Tei! der Stomata der an feuchten Stellen 
wachsenden. STIER (r904) hat eine ahnliche Zusammenstellung fUr meh
rere Graser gegeben (siehe SEYBOLD r929). Es ware sehr erwunscht, 
wenn auch weiterhin Tabellen im Sinne der Carexgattung fur andere 
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Tabelle 30. 

Oberseite Unterseite I Gesamtzahl Standort 

Nymphaea alba 460 0 460 I Wasser 
N: terminalis 625 0 625 }feuchte 
Quercus robur 0 346 346 I Walder 
Qu. pedunculata 0 288 (438) 288 

~ Ob"gartcn 

Prunus domestica. 0 253 253 
P. armeniaca . 0 228 228 
P. cerasus 0 216 216 
Amygdalus persica 0 186 186 
Pirus malus . 0 246 246 
Populus pyramidalis 41 149 190 

}Chausseen P. nigra . .. 20 lIS 135 
P. virginiana . 41 107 148 
Pinus sylvestris. 74 84 158 

f WiUd" 

P. nigricans . . 56 70 126 
Lari:y europaea. 0 39 39 
Abies pectinata. 0 98 98 
A. canadensis 0 112 II2 
Triticum sativum. 47 32 79 

}Felder Secale cereale . 49 42 91 
Avena sativa. 40 27 67 
Sedum album 49 25 74 } steinige, 
Sedum acre ..... 21 14 35 trockene 
Sempervivum tectorum. I II I4 25 Stellen 

Tabelle 31. 

Trockener Standort Feuchter Standort 

I~v v..;..> 
,0 ':il 
om 

Populus nigra. .1 20 
Brassica lyrata 
Solanum tuberosum 
Veronica chamadrys 
Pinus silvestris 
Betula alba. 
Quercus pedunculata 

Carex ornithopoda 
C. tomentosa 0 

c. montana 
C. digitata • 
C. vesicaria 
C. flava 0 • 

C. pallescens . 
C. ampullacea 
C. glauca . 
C. paradoxa . 
C. acuta . .. 

158 
0 
0 

50 
0 
0 

I ~ v I ~$ v+, 
~ "a3 
::Jm , b'~ 

135 1 II5 P. alba. 0 
315 243 B. palustris . 309 401 263 S. Dulcamara. 60 609 

263 175 V. Beccabunga. 122 323 
175 71 P. balsamea 0 0 248 
121 Alnus glutinosa 228 

71 0 
228 Quo. Coccinea II2 

228 Wassereiche ·1 0 
368 

Tabelle 32. 

i Zahl der Spalt-I 

I, offnungen I Standort 
[ pro mm2 

I · [ I 
[ 

· i 
[ 

• I 

·1 
[ 

56 
66 
69 
61 

Kalk, trocken 
lichte Orte 
Berge,. Hohen 
schattige Orte 
feuchte Stellen 

I ~ v v+, 
+' ..... 
~v 
::Jm 

315 
300 
263 
126 
228 
II2 

368 

!O3 
161 
102 
265 
254 
244 
367 

feuchte Stellen 
schattige, feuchte Orte 
stehende Gewasser 
Weiher 

I feuchte Stellen, Weiher 
Graben, stehende Gewasser 
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BLatt Nr.10 

Blatt Nr.18 

Abb. 37. Anatomische Differenzierung der Blatter von Spiraea ulmaria zu verschiedenen Jahreszeiten. 
Nach Y APP 1912. 

Gattungen zusammengestellt wiirden und dabei zugleich die Angabe 
exakter Transpirationswerte erfolgte. 

Hat die Umwelt EinfluB auf die Gestaltung der Transpirations-
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systeme, so muB sich das nicht nur in der Zahl und GroBe der Stomata 
ausdrlicken, sondern auch in anderen anatomischen Merkmalen. Die 
Abb.37, die YAPP (1912) von Spiraea ulmaria gibt, zeigt, daB mit wech
selnden AuBenbedingungen verschiedener Jahreszeiten nicht nur die 
Zahl und GroBe der Stomata variiert, sondern auch die GroBe der Epi
dermiszellen, die Blattdicke und die Dichtigkeit des Blattmesophylls. 
AuBerdem schwankt die absolute GroBe der Blatter. Abb.38 gibt eine 
nach einer Abbildung von Y APP konstruierte Kurve der Blattlangen 
an, wobei die absolut klirzeren Blatter einer Pflanze sonnigen Stand
orts angehoren. Weitere Beispiele werden wir im okologischen Kapitel 
schildern. Was die Haarausbildungen anlangt,die wiralsTranspirations
widerstand bereits erwahnten, geben LOHR (1919) sowie schon altere 
Untersucher an, daB Alpenpflanzen in hoher Lage eine dichtere Be-

em 
10 

5 

3 6 9 10 11 12 13 

Abb. 38. Die BlattHingen von Spiraea 'ltlmarla in em. Die tiefer liegende Kurve bezieht sich auf eine 
Pflanze trockenen, die hoher liegende Kurve auf eine Pflanze feuchten Standorts. Konstruiert nach 

einem Bilde von Y APP 1912. 

haarung aufweisen als in der Ebene wachsende. Inwieweit diese Ver
anderungen mit der Transpiration in Zusammenhang gebracht werden 
dlirfen, ist freilich bis jetzt noch nicht einwandfrei bewiesen worden. 

Flir die Gattung Eucalyptus wird von TscHIRcH (1880-1882) an
gegeben, daB Arten, die an trockenen Orten wachsen, ein viel engeres 
Intercellularsystem besitzen als die feuchter Platze. Flir porometrische 
Messungen ist diese Gestaltung von Wichtigkeit und sicherlich sind weitere 
vergleichend anatomische Untersuchungen anderer Gattungen mit par
allelgehenden Transpirations- und Porometermessungen aussichtsreich. 

Nicht nur der "Standort" hat auf die anatomisch-histologische Diffe
renzierung der Transpirationssysteme groBen EinfluB, wie wir gesehen 
haben, sondern die Welkungszustande, denen eine Pflanze flir mehr 
oder weniger lange Zeit bei erheblichem Wassermangel unterliegt, konnen 
die Strukturen auch ganz erheblich beeinflussen. Auf die Zustande 
des Welkens und ihre physiologische Bedeutung werden wir spater 
zurlickkommen, hier handelt es sich nur darum, einige Daten mitzu-
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teilen, die in der Hauptsacbe in den letzten J ahren sich aus einer Reihe 
von Untersuchungen ergeben haben. In der Hauptsache sind es russisch 
geschriebene, schwer zugangliche Arbeiten und die meisten Ergebnisse 
sind noch sehr problematisch. 

TUMANOW (I927) teilt mit, daB Blatter dem Welken unterworfener 
Pflanzen von Helianthus annuus im Vergleich zu denen der Kontroll
pflanzen pro Flacheneinheit der BlattfHiche 22-25 vH mehr Stomata 
haben, die GroBe aber urn I2-I6 vH kleiner wird (wodurch nicht ohne 
weiteres eine VergroBerung der Gesamtporenflache gegeben ist), das 
Blattgewebe hat klein ere Zellen, die Nervatur ist urn 22-24 vH dichter 
und die Blattdicke nimmt urn I9 vH zu. Fur Phaseolus vulgaris ergaben 
sich nach TUMANOW noch groBere Abweichungen, wahrend FREY (I923) 
keine nennenswerten Abweichungen bei den Welkungspflanzen fest
stellen konnte. 

Der gestaltende EinfluB des Lichtes auf die Laubblatter ist bisher 
nicht besonders hervorgehoben worden; zu einer umfassenden Dar
stellung des Sonnen-Schattenblattproblems ist die Kenntnis der physio
logischen Komponente Voraussetzung. Nur einige Daten mogen bier 
mitgeteilt werden, da sie direkt zu den Fragen der Transpirationsphysio
logie iiberleiten. Es ist nun durchaus nicht einfach, Sonnen- und Schat
tenblatter zu kennzeichnen und ihre Unterschiede rundweg als Ausdruck 
starkerer Insolation zu erklaren, da mit starkerer Sonnenbestrahlung 
nicht nur haufig eine Temperaturerhohung, sondern auch eine Dampf
druckerniedrigung parallel geht. Wie dem auch sei, die schon von SACHS 
gebrauchte Unterscheidung zwischen Sonnen- und Schattenblattern hat 
zweifelsohne eine gewisse Berechtigung. NORDHAUSEN (I903, I9II), 
SCHRAMM (I9I2) U. v. a. haben zahlreiche vergleichende Messungen mit
geteilt. Die Tabelle 33 gibt einige Daten nach SCHRAMM wieder. 

Tabelle 33. 

Anzahl der Stomata I Lange der N ervatur auf 
pro mm2 I mm2 inmm 

---

Primar- I primar-I 
blatt der SChatten-lsonnen- blatt der Schatten- Sonnen-
Sonnen- blatt blatt Sonnen- blatt blatt 
samlinge samlinge I 

Fagus silvatica . 188 113 416 7,0 8,8 12,2 
Quercus sessiliflora 469 468 810 II,7 9,9 14,3 
Ulmus campestris 168 450 800 8,7 10,5 17,2 
Alnus glutinosa . 364 425 608 4,9 3,6 8,1 
Carpinus betulus . 146 170 365 5,3 6,9 9,8 
Acer pseudoplatanus 200 21 5 860 4,3 5,6 7,8 
Fraxinus excelsior 225 478 1265 4,4 903 11,8 
Tilia platyphyllos. 265 450 759 7,2 8,4 12,1 
Sambucus nigra 77 70 165 3,7 3,6 6,1 
Cornus mas 177 162 364 7,3 7,9 II,4 
Berberis vulgaris . 152 172 232 4,8 6,0 6,7 
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Konnten POOL (1923) u. a. mit der Kobaltmethodeermitteln, daB 
die xeromorph gebauten SonnenbliHter weniger transpirieren als die 
mesomorphen Schattenblatter, so konnten diese Befunde vonverschie
denen russischen Forschern nicht bestatigt werden. Auf diese Wider
spriiche werden wir spater zuriickkommen. 
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I. Geschichte der Forschung. 
a) Die AnHinge. Die windenden und rankenden Pflanzen spielen in 

der Geschichte der Pflanzenphysiologie eine hervorragende Rolle. Die 
Zahl der Forscher, die die Bewegungen dieser Pflanzen untersucht haben, 
ist nicht groB. Aber es ist eine ganze Reihe der bedeutendsten Manner 
darunter, wie KNIGHT, HUGO MOHL und DUTROCHET, CHARLES DARWIN 
und HUGO DE VRIES, SCHWENDENER, SACHS, NOLL und PFEFFER, urn 
nur die alteren zu nennen. Es ist darum kein Wunder, daB viele dieser 
Untersuchungen tiber Ranken und Windepflanzen eine Bedeutung er
langt haben, die weit tiber das zunachst behandelte Gebiet hinausging, 
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ja daB sie teilweise geradezu bahnbrechend gewirkt haben in der Ge
schichte der Reizphysiologie. Die Geschichte unseres Teilgebietes gibt 
uns einen Einblick in die allmahliche Entwicklung der heutigen Physio
logie. 

DaB ausgewachsene Ranken oder Windepflanzen Stutzen um
schlungen hatten, wurde natiirlich schon immer bemerkt und es wurde 
auch daraus geschlossen, daB die Pflanzen, urn dies zu erreichen, Be
wegungen ausfUhren mtissen. DafUr lassen sich Zeugnisse schon bei 
VARROI und CICER0 2 finden. CAESALPIN, der nach SACHS (Geschichte 
der Botanik I87S) die erste gute Beschreibung der windenden und ran
kenden Pflanzen gab, beobachtete auch die Bewegungen selbst und er
klarte sie recht zutreffend als ein Suchen nach einer Stiitze. Doch 
dachte bis zum Anfang des I9. Jahrhunderts offenbar niemand daran, 
die Bewegungen richtig zu verfolgen. 1m allgemeinen herrschte trotz 
CAESALPIN mehr oder weniger ausgesprochen die Vorstellung, daB diese 
Pflanzen unmittelbar auf eine Stiitze zuzuwachsen vermochten, und man 
begntigte sich damit in der Uberzeugung, daB bei Lebensvorgangen die 
Frage nach mechanischen Ursachen zwecklos sei. Die wenigen Forscher, 
die schon im I8. J ahrhundert und frtiher eine mechanische Erklarung 
gewisser Lebenserscheinungen wagten, haben dieses Gebiet nicht bertihrt. 
Als dann gegen Ende dieses J ahrhunderts der Vitalismus zu neuer Eltite 
gelangte und alles Unverstandliche durch die "Lebenskraft" erklart 
wurde, hatte man vollends keinen AnlaB, dieser vermeintlichen wunder
baren Fahigkeit der Kletterpflanzen auf den Grund zu gehen. So konnte 
TREVIRAN noch im Jahre I799 (II, S. I69) ohne Bedenken behaupten: 
"Wenn man in einer betrachtlichen Entfernung von einem Weinstock, 
des sen Zweige in gerade entgegengesetzter Richtung fortlaufen, eine 
Stange setzt, so verandert derselbe augenblicklich seinen Lauf, bis er 
jene Stange umschlungen hat." 

Bald darauf haben andere den Weg zielbewuBter Forschung erfolg
reich beschritten. Der erste, der planmaBig nach den Ursachen der 
Rankenbewegungen suchte, war KNIGHT (I8I2), derselbe, der auch den 
Geotropismus entdeckt hat. Er begann seine Versuche mit Parthenocissus 
quinque/olia, was ihn zur Entdeckung des negativen Phototropismus 
fUhrte (vgl. S. 2Iz), einer Erscheinung, die damals noch vollig unbekannt 
war. Aber gerade dadurch wurde er von der richtigen Erkenntnis ab
.gelenkt. Er deutete nun auch die Kreisbewegungen von Vitis und Pisum, 
die er tatsachlich vor sich hatte, etwas gezwungen als negativ photo
tropische Bewegungen und glaubte damit die allgemeine Ursache fUr 

I De re rustica I, 3I: "is enim (capreolus) vites ut teneat, serpit ad lo
cum capiendum". 

2 CATO MAWR de senectute IS: "Vitis quidem, quae natura caduca est 
et, nisi fulta est, ad terram fertur, eadem, ut se erigat, claviculis suis quasi 
manibus quidquid est nacta complectitur". 
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das Auffinden der Sttitze durch die Ranken gefunden zu haben, wahrend 
in Wirklichkeit Parthenocissus einen Sonderfall darstellt. Abgesehen von 
dem Nachweis des Phototropismus bei Parthenocissus waren eben seine Be
obachtungen zu sparlich, als daB er die Bewegungen hatte richtig er
kennen konnen. Daher konnte 1827 HUGO MORL in seiner Arbeit tiber 
den Bau und das Winden der Ranken und Schlingpflanzen mit einem 
gewissen Recht sagen, daB "noch nie ein Botaniker mit dem in dieser 
Schrift behandeIten Gegenstande, so wichtig er auch fUr die Pflanzen
physiologie ist, sich ernsthaft beschaftigte". 

Das Verdienst, die ersten grtindlichen Untersuchungen veranlaBt zu 
haben, gebtihrt der Medizinischen Fakultat in Ttibingen, die fUr das 
Jahr 1826 eine Preisfrage tiber die Ursachen des Umschlingens einer 
Sttitze durch Ranken und Windepflanzen erlieB. Es wurden zwei Ar
beiten preisgekront: die eben genannte von HUGO MORL, die dUTCh die 
Klarheit der Fragestellung, die Griindlichkeit der Versuche und die Ge
wandtheit der Darstellung vorbildlich gewirkt hat, und die Unter
suchungen "Uber das Winden der Pflanzen" von PALM, die zwar den 
tiberlegenen Standpunkt HUGO MORLS vermissen lassen, aber dafUr noch 
mehr gute Beobachtungen und weniger Irrttimer enthalten als die seines 
Mitbewerbers. Sehr zweckmaJ3ig war der Gedanke von MORL, die Winde
pflanzen und Ranken gesondert zu behandeln. War diese Einteilung 
auch zunachst nur eine morphologische - bei den Windepflanzen ist 
es der SproB selbst, welcher die Sttitze umschlingt, bei den Ranken 
handeIt es sich urn besondere Seitenorgane, an den en der SproB auf
gehangt wird -, so zeigte sich doch, daJ3 sie sich im allgemeinen auch 
physiologisch ganz verschieden verhaIten. Wir mtissen daher diese Tren
nung auch durchfUhren und verfolgen zuerst die Entwicklung der Winde
forschung, die sich ziemlich unabbangig von der Erforschung der Ranken 
vollzogen hat. 

b} Der Gang der Windeforschung. Das Wesentlichste an den Be
wegungen der Windepflanzen haben HUGO MORL und PALM beide er
kannt, daJ3 namlich die tiberhangende Spitze der wachsenden Pflanze 
solange im Kreise herumgefUhrt wird, bis sie irgendwo an ein Hindernis 
anstoJ3t, das sie dann gewohnlich als Sttitze benutzen kann. Beide 
stellten auch fest, daB die Richtung dieser Kreisbewegung stets mit der 
Winderichtung tibereinstimmt, daB sie links herum erfolgt bei Links
windern, wie der Bohne, rechts herum bei Rechtswindern, wie demHopfen. 
HUGO MORL glaubte aber irrttimlicherweise, daB diese Bewegung der 
Spitze durch die gleichgerichteten Torsionsbewegungen der alteren, auf
rechten StengeIteile verursacht werde, wahrend PALM die beiden Er
scheinungen richtig auseinanderhielt. Eine Bewegung im Sinne von 
MORL konnte fUr sich allein niemals zum Umschlingen einer Sttitze 
fUhren, und so war MORL genotigt, fUr die Windepflanzen Bertihrungs
reizbarkeit anzunehmen als die Ursache des Windens. PALM dagegen 
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zog aus der Ubereinstimmung von Kreisbewegungs- und Winderichtung 
den naherliegenden und richtigen SchluB, daB beide Vorgange auf die
selbe Grunderscheinung zuruckgehen. Beide machten auch die wichtige 
Feststellung, daB das Winden im Gegensatz zum Ranken im allgemeinen 
nur nach aufwarts erfolgt und nur aufrechte oder bis zu einem bestimm
ten Grade geneigte Stutzen umwunden werden. Was aber die Mechanik 
der Bewegung angeht, so hat abermals PALM das Richtige getroffen. 
DaB MOHL in Ablehnung der Theorie von der Kontraktilitat der Pflanzen
fasern die Bewegungen auf eine Expansion des Zellgewebes zuruckfuhrle 
und mit den Blattbewegungen von Mimosa verglich, wo DUTROCHET 
und L. C. TREVlRANUS bereits die Rolle des Bewegungsgewebes erkannt 
hatten, war an sich nicht schlecht. PALM beobachtete jedoch die weit
gehende Abhangigkeit der Kreisbewegungen yom Wachstum und ge
langte so damals schon dazu, die Bewegungen als Wachstumserschei
nungen aufzufassen. Die ablehnende Kritik der PALMschen Arbeit, mit 
der HUGO MOHL seine Veroffentlichung abschlieBt, war also sicher nicht 
berechtigt. Trotzdem waren die irrtumlichen Ansichten MOHLS etwa 
40 Jahre lang die herrschenden - noch SACHS vertritt sie in den ersten 
Auflagen seines Lehrbuches -, bis im Jahre 1865 DARWINS wichtiges 
Buch "on the movements and habits of climbing plants" erschien. 

In der Zwischenzeit entdeckte DUTROCHET (1844), ohne die deutschen 
Arbeiten zu kennen, selbstandig noch einmal die Kreisbewegungen der 
Windepflanzen und wies in grundlichen Untersuchungen an zahlreichen 
Pflanzen jedesmal die Ubereinstimmung in der Richtung des Windens, 
der Kreisbewegung und der spontan entstehenden Torsionen nach (die 
angebliche Ubereinstimmung auch der Richtung der Blattspirale erwies 
sich spater als ein Irrtum). Neu war die Beobachtung einer Winde
pflanze (Solanum dulcamara), deren Zweige verschiedene Winderichtung 
zeigten, wobei er aber dieselbe GesetzmaBigkeit feststellen konnte. Der 
Versuch, die ubereinstimmende Richtung bei den drei verschiedenen Vor
gangen auf eine "force interieur et vitale dont l'action est revolutive 
autour de l'axe central de la tige" zuruckzufiihren, war freilich verfehlt 
und unfruchtbar, wenn auch bei weitem nicht so schlimm, wie die phan
tastischen und unklaren Theorien, durch die J. LEON (1858) die Kreis
bewegungen zu erklaren versuchte. 

Die Natur der Bewegung, die HUGO MOHL ganzlich verkannt hat 
und uber die PALM sich nicht naher auBert, scheint DUTRocHET, nach 
einer gelegentlichen Bemerkung zu schlieBen, richtig erkannt zu haben. 
Aber erst DARWIN (1865) hat die Kreisbewegung als eine Krummung 
des Sprosses, die fortlaufend nach allen Himmelsrichtungen hin erfolgt, 
klar und erschopfend dargestellt. 

Die schon genannte Arbeit DARWINS enthalt neb en der richtigen Dar
stellung der Kreisbewegungen, die viel sorgfaltiger als fruher verfolgt 
wurden, eine Fiille trefflicher Beobachtungen uber Windepflanzen und 
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Ranken verschiedener Art und laBt die iiberragende Bedeutung des Ver
fassers wohl erkennen. Bei den Windepflanzen bestand das wichtigste 
Ergebnis darin, daB nun der Mangel einer Beriihrungsreizbarkeit als 
erwiesen gelten konnte und die Windebewegung als ein bloBer Fortgang 
der nunmehr geklarten Kreisbewegung leicht verstandlich erschien. 
Wenn der iiberhangende SproB in seiner Kreisbewegung durch eine 
Stiitze aufgehalten wurde, der iiber die Stiitze hinausragende Teil die 
kreisende Bewegung aber fortsetzte, so muBte es dadurch zu einer Um
schlingung der Stiitze kommen. Es ist nach DARWINS Ansicht, die heute 
von allen Physiologen geteilt wird, nur der Widerstand der Stiitze, wel
cher aus der bloBen Kreisbewegung eine Windebewegung macht. Die 
Kreisbewegung selbst betrachtete DARWIN als autonom (SACHS fUhrte 
dann den Ausdruck "rotierende Nutation" dafiir ein) und damit, zum 
mindesten vorlaufig, nicht weiter erklarbar und auch keiner Erklarung 
bediirftig. Man hat durchaus den Eindruck, daB DARWIN aIle wesent
lichen Fragen fUr geklart halt. Damit war der erste Abschnitt der Winde
forschung beendet. 

Es zeigte sich aber bald, daB bei genauerem Zusehen die Vorstel
lungen DARWINS den Tatsachen nicht geniigten. HUGO DE VRIES (r873) 
hatte sich die Aufgabe gesteIlt, das Fehlen der Beriihrungsreizbarkeit 
bei den Windepflanzen noch sorgfaltiger als DARWIN nachzuweisen, was 
ihm auch vollkommen gelang. Dabei machte er die Beobachtung, daB 
ein Festhalten des kreisenden SproBgipfels in einiger Entfernung von 
der Spitze geniigte, urn wenigstens voriibergehend eine schraubenfOrmige 
Kriimmung des freien Endes zu bewirken, die mehr als eine volle Win
dung betragen konnte. Eine Stiitze, deren Widerstand die Schrauben
windungen hatte veranlassen k6nnen, war in diesem Fall gar nicht vor
handen. Aber auch beim gewohnlichen Fall der Schraubenbildung urn 
eine Stiitze beobachtete H. DE VRIES, daB nach der Beriihrung der Stiitze 
das freie Ende sich durchaus nicht so gleichmaBig urn die Stiitze herum
legte, wie es DARWINS Vorstellung entsprochen hatte, sondern daB es 
mannigfache Bewegungen ausfUhrte, dabei aber merkwiirdigerweise die 
im Sinne der Windebewegung schief aufsteigende Richtung ungefahr bei
behielt, auch ohne durch die Stiitze festgehalten zu sein. Dann deckte 
H. DE VRIES aber auch die theoretische Unvollkommenheit der DAR
WINschen Theorie auf. Es geniigte nicht, wie es DARWIN tat, die krei
sende Windepflanze mit einem geschwungenen Seil zu vergleichen, das 
gegen einen Stab staBt. Die Bewegungen des Windesprosses erfolgten 
ja durch aktives Wachstum - dariiber war man sich im klaren, nach
dem SACHS das Vorkommen der Wachstumsbewegungen allgemein klar
gelegt hatte -, und eine bloBe Fortsetzung der bisherigen Wachs tums
weise im freien Gipfelteil nach dem Auftreffen auf die Stiitze hatte 
durchaus nicht ein Herumlegen des freien Endes urn die Stiitze, wie 
beim geschwungenen Seil, zur Folge, sondern ein Kreisen urn eine Achse, 
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die von der Stiitze absteht, in geradliniger VerHingerung des Stengelteils, 
der der Stiitze anliegt. H. DE VRIES erkannte es als ein Problem, daB die 
Spitze von der BeriihrungssteUe aus nicht gerade weiter wuchs, son
dern sich weiterhin der Stiitze bogenfOrmig bald mehr, bald weniger 
zuwandte. Die Losung vermutete er in den Torsionen gefunden zu 
haben, die infolge des Eigengewichtes der zunachst einmal seitwarts 
gerichteten Spitze entstehen. Diese Torsionen verlaufen antidrom, ent
gegen der Richtung der Kreisbewegung, sie wirken auf eine Senkung 
der Spitze hin, wenn diese durch die Kreisbewegung gehoben wird, 
und H. DE VRIES nahm nun an, daB die Torsionsbewegung die Wir
kung der autonorn fortschreitenden Kreisbewegung vollkomrnen aus
gleiche und dadurch die Kriimmung immer seitwarts gerichtet bleibe. 
Wir brauchen die theoretische Unhaltbarkeit dieses Erklarungsversuches 
nicht darzulegen. Es geniigt, daB SCHWENDENER (I88I) zeigte, daB die 
tatsachlich durch das Gewicht der iiberhangenden SproBspitze entstehen
den Torsionen in diesem Fall auBerordentlich geringfiigig sind und daB 
der Windevorgang in der gleichen Weise vor sich geht, wenn das Eigen
gewicht der Spitze durch einen nach oben ziehenden Faden vollkommen 
ausgeschaltet ist. 

Auch SCHWENDENER durchschaute es, daB der Erklarung des Winde
vorganges durch die Fortdauer einer autonomen Kreisbewegung erheb
liche Schwierigkeiten entgegenstanden. Ihn beschiiftigte vor aUern die 
Frage, wie es komrne, daB an der Stiitze bleibende Kriimmungen ent
stehen, wiihrend doch die bei der Kreisbewegung entstehenden Kriim
mungen sonst imrner wieder aufgelOst werden. Er sah eben auch, daB 
es nicht der dauernde Widerstand der Stiitze war, der ein Wiederauf
lOsen der entstandenen Kriimmungen verhinderte. Denn die Spitze war 
ja gar nicht dauernd angelegt. Aber er beobachtete bei seinen Versuchen, 
daB die Spitze von Zeit zu Zeit der Stiitze angedriickt wurde, daB dabei 
ein Spannungszustand entstand, der aus rnechanischen Griinden gewisse 
Kriimmungen und Torsionen zur Folge hatte, und diese soUten nun nach 
der Theorie SCHWENDENERS allein dauernd erhalten bleiben. SCHWEN
DENER suchte also die seitliche Kriimmung gegen die Stiitze hin als rne
chanisch entstandene, bleibende Kriimrnung zu erklaren. Die Ent
stehung jener, in regelmaBigem zeitlichem Abstand sich wiederholenden 
"Greifbewegungen" betrachtete er als eine notwendige Folge von rotie
render Nutation und Geotropismus und als unentbehrlich fiir die Bildung 
von Windungen, und als er entdeckte, daB seine Versuchspflanzen bei 
der Drehung urn die horizontale Klinostatenachse zu winden aufhorten, 
erkliirte er das darnit, daB die Greifbewegungen eben nur unter dem Ein
fluB des negativen Geotropismus sich vollziehen. 

Es war fiir spatere Untersucher nicht schwer, zu zeigen, daB die 
"Greifbewegungen" SCHWENDENERS, wie er sie urspriinglich schilderte, 
iiberhaupt nur in bestimmten Fallen vorkommen. Und wenn spater 
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SCHWENDENER und ebenso AMBRONN auch aIle jene FaIle als "Greif
bewegungen" bezeichnen, :.vo nicht die Endknospe, sondern irgendeine 
tiefer liegende Stelle an die Sttitze angedrtickt wird, so reichten 
doch auch diese nicht aus zur Erklarung der Seitwartsbewegung des 
freien SproBendes, die ja ebenso ohne jede Bertihrung mit einer Sttitze 
erfolgt. Trotzdem waren die Untersuchungen von SCHWENDENER, AM
BRONN und die spater noch sich anschlieBenden von KOLKWITZ keines
wegs nutzlos. Sie haben tiber die Mechanik des Windens im einzelnen, 
insbesondere tiber das Zustandekommen der Torsionen und ihre Aus
wirkung beim Windevorgang, sehr viel Aufklarung gebracht, und wenn 
wir heute scheinbare und wirkliche Torsionen verschiedener Art an ge
wundenen Stengeln unterscheiden konnen, so verdanken wir das fast 
allein den klaren AusfUhrungen SCHWENDENERS. 

Immerhin waren die Versuche von H. DE VRIES wie von SCHWENDE
NER und seinen Schtilern, die Windebewegungen auf der Grundlage der 
autonomen Nutation wirklich zu erklaren, gescheitert, und noch rascher 
war KOHL (r884) widerlegt (durch AMBRONN r884), der auf Grund sehr 
anfechtbarer Versuche nochmals zur Hypothese der Bertihrungsreizbar
keit zuriickgekehrt war. So herrschte Anfang der achtziger Jahre eine 
ziemliche Verwirrung, was auch in den "Vorlesungen tiber Pflanzen
physiologie" von SACHS zum Ausdruck kommt. Man kann fast sagen, 
daB SACHS (r882) unter Verkennung des schon Geleisteten noch einen 
Schritt rtickwarts ging, wenn er den Windepflanzen neben der autonomen 
Nutation auch noch eine Tendenz zur Bildung von Schraubenwindungen 
zuschrieb, die nur wahrend der freien Kreisbewegung durch eine Wir
kung ahnlich der am Klinostaten unterdrtickt sein sollte. 

Wenn dann WORTMANN im Jahre r886, ohne wesentlich neue Ver
suche gemacht zu haben, eine Theorie des Windens aufstellte, die alles 
restlos erklaren sollte, so war das nur moglich durch eine ganz ober
flachliche Betrachtungsweise, die aIle Schwierigkeiten tibersah. Wenn 
er etwa die Entstehung freier Windungen "aufklart" als das Ineinander
greifen von Nutation und Geotropismus, so bleibt das fUr jemand mit 
exakter Denkweise einfach unverstandlich. Man begreift die heftige Ab
lehnung dieser "Gefiihlsmechanik" durch SCHWENDENER und AMBRONN. 

Inzwischen hatte aber BARANETZKI (r883) eine Entdeckung von weit
tragender Bedeutung gemacht, die Entdeckung, daB die Kriimmungs
richtung freischwebender Windesprosse durch die Schwerkraft bestimmt 
ist und die ganze Kreisbewegung im wesentIichen als geotropische Re
aktion aufgefaBt werden kann, wenigstens beim freicn WindesproB, der 
um eine senkrechte Achse kreist. Damit war der Bann gebrochen und 
der Anfang gemacht zu einem Eindringen in das Wesen der "autonomen 
Nutation". Man muB es BARANETZKI jedoch besonders hoch anrechnen, 
daB er die Schwierigkeiten, die einer rein geotropischen Theorie ent
gegenstehen, nicht tibersah. Er stellte fest, daB haufig, namentlich beim 
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Emporwachsen des Sprosses an einer Stiitze, eine sogenannte "asymme
trische Nutation" pintrat, eine Kreisbewegung urn eine schief stehende 
Achse, wobei dann im wesentlichen immer dieselbe Seite des Sprosses 
nach unten gekehrt sein konnte, und er war sich dariiber kIar, daB eine 
Kreisbewegung dieser Art nicht allein durch Geotropismus zu erkIa
ren war. 

Von nun ab war bis in die allerjiingste Zeit herein die standige Streit
frage: Sind di~ Kreisbewegungen der Windepflanzen autonom oder geo
tropisch? WORTMANN war der erste, der in seiner Arbeit ,,'Ober die Natur 
der rotierenden Nutation der Schlingpflanzen" (1886) den Gedanken 
BARANETZKIS aufnahm. Freilich waren seine Theorien wieder reichlich 
unkIar. Was sollte man mit einer "rein spontanen" Kriimmung, deren 
Richtung durch die Schwerkraft bestimmt sein sollte, anfangen? Durch
aus kIar und folgerichtig waren dagegen die Vorstellungen NOLLS, der 
(1892) den Begriff des Lateralgeotropismus aufstellte, der Eigenschaft 
eines geneigten Organs, sich unter dem EinfluB der Schwerkraft nach 
einer bestimmten Seite zu kriimmen (entspr. Abb. 13 S. 194), und zeigte, 
wie sich dadurch eine Reihe bekannter Beobachtungen, z. B. das Wieder
aufwickeln schon fertiggestellter Windungen beim Inversstellen der 
Pflanze, erkIaren lieB. Spater (1901) fiihrte er eine Anzahl weiterer Ver
suche zugunsten seiner rein geotropischen Theorie an, so die Kriimmungen 
isolierter Medianschnitte und die Wirkung der Zentrifugalkraft auf die 
Sprosse, die mit der Schwerkraftwirkung vollkommen iibereinstimmt. 
Sehr hiibsch war insbesondere der Nachweis, daB abgeschnittene Sprosse 
der Winde, wenn sie an der Spitze statt an der Basis festgehalten werden, 
mit dem freien (basalen) Ende in umgekehrter Richtung winden als 
gewohnlich, ein Verhalten, das er auf Grund seiner Theorie vorausgesagt 
hatte. Man kann wohl sagen: Das Vorhandensein des Lateralgeotropis
mus hat NOLL sichergestellt, aber er hat die Beobachtungen, die durch 
seine Theorie nicht zu erklaren waren, zu gering geachtet. 

Die Forscher dagegen, die'sich von der Unzulanglichkeit einer rein 
geotropischen Theorie iiberzeugt hatten, suchten meist umgekehrt wieder 
die Kreisbewegung allein durch autonome Krafte zu erkIaren und den 
Lateralgeotropismus ganz zu leugnen. AMBRONN (1885) versuchte die 
nicht abzuleugnende Flankenkriimmung eines horizontal befestigten 
Sprosses auf ein Zusammenwirken von Nutation und negativem Geo
tropismus zuriickzufiihren, wobei die scheinbaren Torsionen die ent
scheidende Rolle spielen sollten, ein Versuch, der theoretisch ganz un
haltbar warI. NIENBURG nahm 19II AMBRONNS Gedanken noch einmal 
auf, ohne ihn besser begriinden zu konnen. Die Theorie BREMEKAMPS 
(1912) von einer autonomen Wanderung des Wachstums urn den Stengel 
herum, deren Geschwindigkeit aber ganz unter dem EinfluB der Schwer-

I Siehe S. 198. 
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kraft stehen sollte, ist so verwickelt und widerspruchsvoll, daB sie hier 
nicht nochmals erortert werden solI. SchlieBlich griff RAWITSCHER 1924 
zu der Annahme von Geotorsionen, welche die autonom entstehenden 
Kriimmungen in eine andere als die urspriingliche Ebene verlagem und 
dadurch eine Flankenkriimmung vortauschen sollten, einer Annahme, 
die sich ebenfaIls als Irrtum erwies. Die Versuche, die Annahme eines 
Lateralgeotropismus zu umgehen, waren also alle vergebIich, ja durch 
die Untersuchungen von DLEHLA (1920) und die noch sorgfaItiger durch
gefiihrten von lOST und G. v. UBISCH (1926) wurde die geotropisch be
dingte Flankenkriimmung aufs neue unter Beriicksichtigung etwaiger Tor
sionen nachgewiesen '. 

Auf der anderen Seite haben sich aber auch die Falle gemehrt, die 
durch Lateralgeotropismus sicher nicht erklart werden konnen. Es han
delt sich einmal urn Kreisbewegungen urn eine schiefe Achse, die schon 
BARANETZKI (1883) und neuerdings RAWITSCHER (1927) als einen Wider
spruch gegen eine rein geotropische Theorie erkannten, vor allem aber 
die Fortdauer der Kreisbewegungen bei Drehung urn die horizontaIe 
Klinostatenachse, die zuerst MIEHE (1915) bei Akebia quinata, hierauf 
RAWITSCHER (1924) und TEODORESCO (1925) im Gegensatz zu friiheren 
Angaben bei verschiedenen anderen Pflanzen nachweisen konnten. Hier
bei kann der Geotropismus nichts zu tun haben. 

GRADMANN (1928) zog aus all dem die Folgerung, daB die Frage, 
ob die Kreisbewegung autonom oder geotropisch bedingt sei, faIsch gestellt 
war, daB tatsachlich innere wie auBere Ursachen eine Kreisbewegung 
im Gang haIten konnen und gewohnlich zugleich wirksam sind, und zwar 
in gleicher Weise. Denn daB zwei grundverschiedene Bewegungsweisen, 
eine lateralgeotropische Bewegung und unabhangig davon ein stetiges 
autonomes Kreisen nebeneinander wirken und eine einheitliche Kreis
bewegung zustande bringen sollten, ist auBerst unwahrscheinlich. Wir 
sind somit genotigt, den Begriff der autonomen Nutation, der bis
her immer noch mehr oder weniger die 'Rolle eines deus ex machina 
bei allen auftauchenden Schwierigkeiten hat spielen mussen, nun auch 
durch bestimmtere Vorstellungen zu ersetzen. Hierbei kann uns eine 
Entdeckung von VOSS (1902) den Weg weisen, wonach Bowiea volubilis 
bei Drehung urn die horizon tale Klinostatenachse im allgemeinen nicht 
kreisen noch schlingen kann, wohl aber dann, wenn die einseitige Wir
kung der Schwerkraft durch einseitige Belichtung ersetzt wird. Wenn 
es nun hier offenbar nicht auf die Art des Reizanlasses ankommt, son
dem verschiedene Tropismen in gleicher Weise wirken konnen, so lag 
es nahe, auch dem Autotropismus eine entsprechende Wirkung zuzu-

I Die Unterscheidung des Lateralgeotropismus von dem stets vorhan
denen negativen Geotropismus ist zunachst nur eine begriffliche. DaB es 
sich dabei um getrennte Vorgange handle, solI keineswegs behauptet werden. 
Vgl. unten S. 194. 
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schreiben. Denn darnit finden aIle jene FaIle eine miihelose Erklarung, 
in denen man bisher einen Widerspruch gegen die Theorie des Lateral
geotropisrnus gefunden hatte. Tatsachlich wurden diese Folgerungen 
aber erst gezogen, nachdem bei den Bewegungen der Ranken diese gleich
artige Wirkung von Geotropisrnus und Autotropisrnus festgestellt und 
eineweitgehende innere Ubereinstirnrnung zwischen den Kreisbewegungen 
der Windepflanzen und der Ranken bekannt geworden war. 

e) Der Gang der Rankenforsehung. Wesentlich einfacher war der 
Gang der Rankenforschung. Die Kreisbewegungen der Ranken wurden 
merkwiirdigerweise von MOHL wie von PALM iibersehen. Erst Du
TROCHET (1843) beschrieb die. Kreisbewegungen der Ranken der Erbse 
richtig und beobachtete auch schon, daB der SproB sich an den Bewe
gungen beteiligt und daB die Richtung der Bewegung verschieden sein 
kann. DARWIN (1865) verfolgte dann die Bewegungen an zahlreichen 
Rankenpflanzen, beschreibt sie aber als sehr unregelrnaBig, ohne zu er
kennen, daB die UnregelrnaBigkeiten nur durch starende Einfliisse, na
rnentlich durch das Eigengewicht der Ranke, zustande kornrnen. Der 
erste, der regelrnaBige Kreisbewegungen genau beobachtete, war O. MUL
LER (1887), wahrend WORTMANN (1887) kurz darauf noch einrnal eine 
auBerordentliche UnregelrnaBigkeit der Bewegungen betont. WORT
MANN hebt vor aHem hervor, daB auch seitwarts abstehende Ranken 
kreisen kannen, wobei dann irnrner dieselbe Seite nach oben gekehrt ist 
und ist sich dariiber klar, daB eine so1che Bewegung nicht durch den rich
tenden EinfluB der Schwerkraft in Gang gehalten werden kann. Da er 
aber iibersieht, daB der entsprechende Vorgang auch bei den Winde
pflanzen vorkornmt, glaubt er, daJ3 die Bewegungen der Ranken mit 
denen der Windepflanzen, "abgesehen von der rein auBerlichen Ahnlich
keit", nichts gernein haben und fiihrt sie auf ein rein autonornes Wandern 
der Wachsturnszone rings urn die Ranke zuriick. Die ausgedehnteren 
Untersuchungen von GRADMANN (1921-1927) zeigten dann, daB die Be
wegungen der Ranken sich bei Fernhaltung aller starenden Einfliisse 
ungernein regelrnaJ3ig gestalten, daB sie bei aller Mannigfaltigkeit irn 
einzelnen doch nach einfachen Gesetzen ablaufen und daB sie als tro
pistische Uberkriirnrnungsbewegungen, als standige Schwankungen urn 
eine tropistische Gleichgewichtslage, zu verstehen sind. Mit diesen Er
gebnissen stehen die Untersuchungen LINSBAUERS (1925) insofern irn Ein
klang, als sie zeigen, daB es ein irnrnanentes Fortschreiten der Wachs
turnszone urn die Ranke herurn nicht gibt und daB die zunachst ver
wirrenden Torsionen auf die Lastwirkung der iiberhangenden Spitze 
zuriickgefiihrt werden kannen. 

Die Beriihrungsreizbarkeit der Ranken wurde schon von KNIGHT (1812) 
erkannt, allerdings nur auf Grund der Beobachtung der eine Stiitze er
greifenden Ranken. Den Nachweis durch planrnaBige Versuchsanstellung 
hat erst HUGO MOHL (1827) geliefert. Aber die auBerordentlich groBe 
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Empfindlichkeit vieler Ranken gegen Beruhrung blieb noch lange ver
borgen, bis sie DARWIN (1865) eingehend schilderte. DARWIN machte 
auBerdem noch viele wichtige Beobachtungen an Faden- und Blatt
ranken, von denen nur zwei hervorgehoben seien: die scheinbare Un
empfindlichkeit der morphologischen Oberseite bei Passi/lora und den 
Cucurbitaceen, wo FITTING spater nachwies, daB es nicht an der Reiz
aufnahme, sondern nur an der Ausfiihrung der Reaktion fehle, und die 
Unwirksamkeit aufprallender Wassertropfen, eine Beobachtung, die 
schon ein Licht wirft auf die dann von PFEFFER genauer untersuchte 
Eigentumlichkeit der Kontaktreizbarkeit. H. DE VRIES (1873) hat dann 
als erster Messungen uber das Wachstmn der verschiedenen Flanken 
nach der Reizung angestellt und auf die Weiterleitung des Beruhrungs
reizes auf benachbarte Rankenabschnitte aufmerksam gemacht. Nun 
folgt PFEFFERS Untersuchung uber die Art der Beruhrungsreizbarkeit 
der Ranken (1884), in der die Bedingungen der Reizung so scharf fest
gelegt wurden, daB man daran bis heute nichts zu verbessern gewuBt 
hat. Auch die Fuhltiipfel, deren Bau und mutmaBliche Wirkungs
weise spater HABERLANDT (1901) noch eingehender schilderte, wurden 
von PFEFFER entdeckt und beschrieben. In ebenso grundlicher Weise 
wurden dann die Mechanik der Krummungen und die Wachstumsvor
gange bei fortdauernder Beruhrung mit der Stutze durch FITTING (1903) 
aufgeklart. So gehoren die Beruhrungsreaktionen der Ranken schon seit 
langerer Zeit zu den bestuntersuchten Reizvorgangen der Pflanzen. 

II. Die Hauptprobleme. 
A. Die Kreisbewegungen der Ranken. 

I. Raumgeoinetrische Grundlagen: Kriimmungen an einem 
zylindrischen Korper. 

Die meisten Irrtiimer in der wechselreichen Geschichte der Winde
und Rankenforschung beruhten auf unklaren Vorstellungen uber die 
raumlichen Beziehungen an sich krummenden und tordierenden Korpern. 
Daher mag es am Platze sein, einige Bemerkungen daruber vorauszu
schicken. Wir beschranken uns zunachst auf Krummungen, da Tor
sionen bei den Ranken keine graBe Rolle spielen. 

Die Krummung eines geraden zylindrischen"Korpers ist, wenn dabei, 
wie bei unseren Objekten, keinewesentliche Veranderung des kreisformigen 
Querschnittes eintritt, mit bestimmten Langenanderungen der verschie
denen Flanken untrennbar verbunden. Eine Linie starkster Verlange
rung muB unter allen Umstanden auf der konvex werdenden Flanke, 
eine Linie geringster Verlangerung (oder starkster Verkurzung) auf der 
konkav werdenden Flanke liegen. Umgekehrt ist durek die Angabe der 
Linie starkster Verldngerung ein Kriimmungsvorgang qualitativ vollkommen 
hestimmt. Die GroBe der Krummung hangt natiirlich von der GroBe der 
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einseitigen VerHi.ngerung ab, aber auch yom Durchmesser des Zylinders. 
Aus leicht ersichtlichen Griinden wird bei gleicher einseitiger VerHinge
rung die Kriimmung urn so sHirker, je diinner der Korper ist, so daB wir 
bei soleh langgestreckten diinnen Organen wie den Ranken und den win
denden Sprossen von vornherein sehr ausgedehnte Bewegungen erwarten 
diirfen. 

Durch die Uingenanderungen der Konvex- und der Konkavlinie sind 
aber auch die aller iibrigen Langslinien gegeben. DaB etwa zwei Linien 
maximaler Verlangerung in einiger En tfemung voneinander an dem Zylin
der herabliefen, ist geometrisch unmoglich. Besteht also ein solehes Ver
langerungsbestreben, etwa bei gleichzeitiger Wirksamkeit zweier ver
schieden gerichteter Reize auf ein Pflanzenorgan oder beim Auftreten 
cines Flankenreizes auf ein schon gekriimmtes Organ, so konnen sich 
die so entstchenden Spannungen eben auch nur dadurch wenigstens teil
weise ausgleichen, daB eine Linie starkster Verlangerung entsteht, die 
dann als Resultan te irgendwo zwischen den Linien star ksten Verlange
rungsbestrebens liegen 
muB. Es bildet sich also 
ebenfalls nur eine einfache 
Kriimmung. 

Verlauft die Linie 
starkster Verlangerung 

2 

Abb. I. Vier Stadien einer Kreisbewegung. 

nicht durchweg auf derselben Flanke, sondem wandert sie irgendwie 
urn den Zylinder herum, so entstehen Kriimmungen in verschiedenen 
Ebenen, aber doch immer nur Kriimmungen, keine Torsionen, worunter 
man eine Drehung der einzelnen Querschnitte gegeneinander urn die 
Langsachse versteht. 

Am wichtigsten ist das Verstandnis des Oberganges von einer Kriim
mung in die andere. Denken wir uns das obere Ende eines senkrecht 
stehenden Zylinders wagrecht gegen Siiden iibergebogen, so konnen wir 
auf verschiedene Weise zu einer entsprechenden Kriimmung gegen Osten 
iibergehen: Wir konnen den Zylinder erst aufrichten und dann nach 
Osten iiberbiegen; wir konnen aber auch, ohne die Kriimmung aufzu
heben, die Spitze unmittelbar nach Osten hiniiberfiihren, wobei dann 
ebenfalls die nach Osten gewandte Flanke sich nach unten kehrt und 
Konkavseite wird. In beiden Fallen wird dasselbe erreicht, und da im 
ersten Fall das Fehlen jeglicher Torsion ohne weiteres in die Augen 
springt, ist klar, daB auch im zweiten Fall keine Torsion im Spiel sein 
kann. Wir konnen das freie Ende nun weiterhin im Kreise herttmfiihren, 
ohne dafJ eine Torsion entsteht. Das zeigt sich auch daran, daB eine etwa 
auf der Siidseite aufgezeichnete Langslinie bei der ganzen Bewegung 
standig nach Siiden gekehrt bleibt, solange die Kriimmung nicht iiber 
die Horizontale hinabgeht (siehe Abb. r). Der Korper kriimmt sich nur 
nacheinander nach verschiedenen Himmelsrichtungen gleich einem Turner, 

Erge bnisse der Biologie V. 12 
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der mit dem Oberkorper einen Kreis beschreibt, ohne dabei die Schultern 
zu verdrehen I. 

Aber auch in diesem FaIle liegt die Linie stiirkster Verliingerung stets 
auf der Seite des Korpers, die der jeweiligen Bewegungsrichtung der Spitze 
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Abb. 2) a-f. Zwei SproBgipfel yon 
Pilogyne slIavis mit Ranken, in 
Kreisbewegung begriffen. Von dcr 
Seite gesehen. Aufnahmen in Ab· 
standen von etwa I5 MinnteD. 
Etwa 1/15 nat. Gr. Aus cinem 

kincmatographischen Film. 

entgegengesetzt ist. In Abb. 7 (S. 182) und 14 
(S. 196), wo Kreisbewegungen von verschiedener 
Richtung in Aufsicht dargestellt sind, ist die 
Linie starkster Verlangerung in jeder Stellung 
hervorgehoben. Sie liegt beispielsweise, wenn 
die Spitze sich links herum, dem Uhrzeiger ent
gegengesetzt, bewegt und wenn wir uns so 
stellen, daB die Spitze auf uns zu zeigt, stets 
genau auf der linken Seite. Ware sie etwas 
gegen die untere, konkave Seite verschoben, so 
muBte sich daraus eine Abflachung ergeben, 
wahrend eine Verschiebung gegen die Konvex
seite eine Verstarkung der Krummung zur 
Folge hatte. 

2. Die beobachteten Bewegungen. 

Wenn sich eine junge Ranke - es soIl zu
nachst nur von den typischen fadenf6rmigen 
Ranken die Rede sein - aus der Knospenlage 
heraus gestreckt und vielleicht ein Viertel ihrer 
endgiiltigen Lange erreicht hat, kann man be
mer ken , daB die Spitze kleine Kreise beschreibt, 
deren Umlaufzeit bei den beweglicheren 
l~ankenpflanzen und giinstiger Temperatur 
vielleicht 60 Minuten, spater nur noch 40 Mi
nut en und weniger betragt. Die Kreise werden 
allmahlich gr6Ber und dabei zeigt sich, daB die 

I Da das Vorderende eines derart kreisenden 
K6rpcrs nacheinander verschiedene Seiten nach 
unten kehrt, kann man von einer Drehung der 
Spitze gegeniiber der Schwerkraftrichtung wohl 
reden, muf3 sich aber dariiber klar sein, daf3 diese 
"Drehung" mit einer Drehung des K6rpers in 
sich, mit einer Torsion, gar nichts zu tun hat. 
Eine jiingst aufgestellte Behauptung, wesentlich 
fUr das Zustandekommen einer normalen Kreis
bewegung sei "der vViderstand des Sprosses gegen 
ausgepragte Torsionen", weil nur dadurch die 
"Zwangstorsionen infolge des Spitzenkreisens" 

wieder ausgeglichen werden sollen, beruht auf einer Verwechslung dieser 
Dinge. Da das Spitzenkreisen mit keiner wirklichen Torsion verbunden ist, 
bedarf es auch keines besonderen Widerstandes gegen Torsionen. 
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Bewegung durch Kriimmungen der Ranke sowie der oberen SproJ3teile 
ausgefiihrt wird. Dabei wachst die Ranke sehr lebhaft in die Lange 
und da auJ3erdem die Kriimmungen immer starker werden, fiihrt die 
Spitze der Ranke machtige Ausschlage nach allen 
Seiten aus (Abb. 2 und 3). Wahrenddessen hat 
sich auch die Stellung der Ranke am SproJ3 
verandert. Anfangs ist sie meist aufgerichtet, 
bildet sogar haufig die Fortsetzung des SproI3teils, 
dem sie oben ansitzt, wahrend der SproJ3gipfel 
etwas seitwarts absteht und von der Ranke weit 
iiberragt wird. Spater stellt sich der wachsende 
Gipfel selbst in die Verlangerung der Hauptachse, 
die Ranke erscheint zur Seite gedrangt und 
senkt sich immer tiefer, indem die Rankenbasis 
einen immer groJ3eren Winkel mit dem SproJ3-
gipfel bildet. Wenn schlieJ3lich kurz vor Erlo
schen des Wachstums die Kreisbewegungen ein
gestellt werden, steht sie weit vom SproJ3 ab 
(Abb. 3, Seitenansicht) und ist oft sogar basal
warts gerichtet. Kurze Zeit darauf beginnt die 
Ranke sich zu einer engen Spirale zusammenzu
ziehen. All diese Bewegungen erfolgen ausschlief3-
lich durch verschiedene Geschwindigkeit des Wachs
turns auf den verschiedenen Flanken. 

Bei naherem Zusehen erweisen sich diese unter 
natiirlichen Verhaltnissen sich abspielenden Be
wegungen haufig als recht unregelmaJ3ig, wenig
stens in den spateren Stadien, wo die Spitze schwer 
herabhangt und starke passive Kriimmungen und 
Torsionen der biegsamen Ranke herbeifiihrt. Die 
Bewegungen werden aber sofort regelmaJ3ig und 
iibersichtlich, wenn wir die Rankenbasis dauernd 
senkrecht befestigen oder wenn wir, urn auch in 
geneigter Stellung untersuchen zu konnen, das 
vorderste Drittel der Ranke einfach abschnei
den, was merkwiirdigerweise keinerlei Storung 
der riickwartigen Bewegungen zur Folge hat. 

Die Bewegungen einer senkrecht festge
haltenen Ranke verfolgt man am besten so, 

Abb.3, a- f. Sprofigipfel yon Pilogyne slImn's , auf der linken Seite yon 
oben gesehen, auf der rechten (durch einen Spiegel) in Seitenansicht. 
Altere Ranke nicht mehr beweglich (im linken Bilt! st.andig nach links oben 
zeigend), jiingere samt demganzen Gipfel kn'isl.' nd , entgcgengesetzteinem 
Uhrzeiger (5. linkes Bild). Aufnahmen in Abstanden von 12 Minuten. 

Etwa 1/ 15 nat. Gr. Aus einem kinematog raphischen Film. 
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daB man eine wagreehte Glasplatte dartiber befestigt und naeh einer 
sehr einfaehen Methode, dureh Spiegelung der Pupille des Beobaehters 
in der Glasseheibe, die Lage der Spitze in kurzen Abstanden auf die 
Glasseheibe senkreeht projiziert. Die beobaehteten Bewegungen sind 
folgende (vgl. aueh Abb. 7, S. I82): teilweise werden ganz regelmapige 
Kreise besehrieben (Abb. 4), teilweise aber aueh breitere oder sehmalere 

Abb. 4. Normale kreisflirmige Bewegung einer Ranke 
von Sicyos aJlf(1I1atus. R~hn der Spitze, von cben ge· 

sehen, wahrend 144 l\linut l'n, auf 1/ 4 yerkleinert. 

Ellipsen (Abb. 5) und zu Be
ginn der Beobaehtung konnten 
bisweilen aueh einfaehePendel
schwingungen in einer Ebene 
festgestellt werden. Stets gehen 
aber die Pendelschwingungen 
allmahlich in schmalelliptische, 
diese in immer mehr breitellipti
sche und diese wieder in die 
regelmapig kreisjormigen Be
wegungen iiber, die mit den 
oben (S. I77) theoretiseh er
lauterten voIlkommen tiberein
stimmen. Die Riehtung der 
Bewegungist ganz verschieden. 
] ede Ranke kann sich ebensogut 
rechts herum wie links herum 

bewegen. Doeh wird die einmal eingenommene Riehtung beibehalten, 
wenn keine Starung von auBen hinzutritt. AIle diese Bewegungen be
zeichnen wir zusammenfassend als "rotierende Bewegungen" oder "Kreis
bewegungen"I. Die elliptischen Bewegungen zeigen eine lebhaftere Be

Abb. 5. Normale eHip
tischc Bewegung einer 
Ranke yon Sicyos an
gulatus . Bahn oer 
Spitze, Yon aben ge
seheu) wahrend go rv'Ii
Buten, auf 1/4 ver-

kleinert. 

wegung in der Langs- als in der Querriehtung. Sie 
haben ferner noeh die Eigenttimliehkeit, daB sieh 
gewahnlieh die Lage aufeinanderfolgender Ellipsen 
langsam andert, und zwar so, daB jede Ellipse gegen
tiber der vorangegangenen in der Richtung der Kreis
bewegung etwas gedreht erscheint (siehe Abb. 5). Bei 
gtinstigen AuBenbedingungen werden die Krtimmungen 
sehr stark, so daB die Spitze bei der kreisfOrmigen 
Bewegung standig tief abwarts gebogen sein kann, bei 
weniger gtinstigen, etwa bei allmahlieher Abktihlung, 

werden sie immer sehwaeher, so daB die Ranke sieh mehr und mehr 
aufrichtet und ihre Spitze sieh in einer immer enger werdenden Spirale 
bewegt, bis sehlieBlieh die Ranke in senkreehter Lage mehr oder 

I Der friiher iibliche, von SACHS stammende Ausdruck "rotierende Nu
tation" ist nicht mehr anwendbar, da unter "Nutationen" nur autonome 
Bewegungen verstanden werden sollen. Mit dem Ausdruck "Kreisbewegun
gen" kehren wir zu der Bezeichnungsweise HUGO MOHLS zuriick. 
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weniger zur Ruhe kommt. Wir bezeichnen diese Lage als Gleich
gewichtslage. 

Bei schiefer oder wagrechter Befestigung der Rankenbasis vollziehen 
sich die Bewegungen in ahnlicher Weise, nur daB dann die Achse der Be
wegung keine Gerade darstellt, sondern nach oben gekriimmt ist (siehe 
Abb.6). Bei einer Kreisbewegung urn eine so1che Achse brauchen nun 
nicht mehr alle Flanken nacheinander konkav zu werden. 1st der Um
fang der Bewegungen nicht groB, so kann die Konvexitat dauernd auf 
derselben (der unteren) Flanke liegen bleiben (siehe Abb. 6 E, die kleine 
Schwingungsamplitude), wahrend natiir
lich auch hier eine Linie starksten Wachs
turns urn die ganze Ranke herumlauft. 
Die Lage der Rotationsachse erscheint auch 
in diesem Fall als Gleichgewichtslage, der 
sich die Ranke bei ungiinstigen Wachs
tumsbedingungen mehr oder weniger 
nahert I • Diese Gleichgewichtslage ent
spricht durchaus der Ruhelage eines ge
wohnlichen negativ geotropischen Organs, 

A 

ALb. 6, A tl. B. Bcwegungsbilder einer 
Ranke, schcmatisch. A bei senkrechter, 
B bei wagrechter Befestigung. Es ist 
beidemal je ein Fall mit groBer und 
einer mit kleiner Schv,ringungsampiitude 

dargcstellt. 

das wagrecht befestigt ist und sich wegen starker autotropischer Gegen
reaktion nicht vollkommen aufrichten kann. Die Ranken unterscheiden 
sich also von anderen ahnlichen Pflanzenorganen nur dadurch, daB sie 
in der Gleichgewichtslage fiir gewohnlich nicht halt machen, sondern in 
symmetrisch zu ihr gelegenen Kurven sich darum herum bewegen. 

Gewisse Fadenranken, wie die von Sicyos angulatus, besitzen in einiger 
Entfernung von der Basis ein oder mehrere kleinere Nebenranken. Ihre 
Lage im Raum ist bestimmt durch die Richtung, in der sie sich von der 
Hauptranke abzweigen. 1m iibrigen verhalten sie sich genau so wie die 
Hauptranken. Ihre Bewegungen vollziehcn sich unabhangig, ohne innere 
Beziehungen zu denen der Hauptranke, an der sie sitzen. 

3. Die Uberkriimmungstheorie. 

Aus der eben geschilderten Mannigfaltigkeit der Bewegungsformen 
ergibt sich ohne weiteres, daB hier die Annahme einer immanenten 
Kreisbewegung nicht geniigt. Ein stetiges autonomes Wandern einer 
Linie starksten Wachstums urn die Ranke ~erum wiirde wohl die regel
maBige kreisformige Bewegung verstandlich machen, nicht aber die 
pendelformigen und elliptischen Schwingungen verschiedener Art und 
ihre regelmaBige Aufeinanderfolge. Die aufgedeckten GesetzmaBigkeiten 
verlangen aber eine Erklarung. 

I Eine genaue Einstellung der Ranke in die Lage der Rotationsachse 
laBt sich nicht verwirklichen, weil sich mit dttr Anderung der AuBenbedin
gungen auch die Gleichgewichtslage etwas yerschiebt (siehe GRADMANN, 
[2] S. 440). 
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Nun ordnen sich die geschilderten Bewegungsarten aIle einem gemein
samen Gesetz unter. Am einfachsten ist es zu libersehen bei senkrechter 
Befestigung der Rankenbasis: die Linie stiirkster Verliingerung liegt stets 
auf der Seite, die um eine bestimmte Zeit, die "Phasenzeit", friiher Unter
seite war, wobei wir ein Viertel eines vollen Umlaufs als "Phase" be
zeichnen. So liegt beispielsweise bei Abb. I im Stadium 4 das starkste 
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Abb. 7 A-C. Schematische Darstellung: 
der Krcisbcwcgungen in Ansicht \'on 
oben: A kreisformigc , B elliptische, 
C Pendelbewegung. Bei ... 4 und B sind 
die Linicn starksten Wachstums in 
jeder Lage durch cine starke Kontur 
hervorgehobc n. Rei C Jiegt sic durch
wcg auf der abgewandten Seite. Die 
eingetragenen Bewegungsstadien liegen 
j edesmal urn dieselbe Zeitspanne (un
gcGhr die R eaktionszeit) auseinander. 

Wachs turn auf der mit der Langslinie 
versehenen Flanke, die im Stadium 3 nach 
unten gekehrt war. Bei der elliptischen 
Bewegung zeigt sich auBerdem, daB das 
einseitige Wachs turn und damit die Be
wegung der Spitzc in entgegengesetzter 
Richtung urn so lebhafter ist, je starker 
vorher die Neigung war. So folgt in 
Abb. 7 B auf die geringe Neigung nach 
"Sliden" bei a die schwache Bewegung 
nach "Norden" bei b, auf die starkere ost
liche Neigung bei b dagegen die lebhaftere 
westliche Bewegung. Bei wagrechter Be
festigung der Rankenbasis (entsprechend 
Abb. 6 B) gelten im wesentlichen dieselben 
Beziehungen, wenn wir statt "Unterseite" 
"derGleichgewichtslage abgewandteSeite" 
sagen, und so heiBt das allgemeine Gesetz, 
das fUr aIle ungestorten Kreisbewegungen 
der Ranken gilt: die Linie stiirkster Ver
liingerung liegt stets auf der Seite, die um 
die Phasenzeit friiher der Gleichgewichtslage 
abgewandt war, und diese Verliingerung ist 
im allgemeinen um so lebhafter, fe gro(Jer 
die Entfernung von der Rotationsachse war. 
Nun kennen wir aber die Krafte, die in 
dieser Weise eine Verlangerung der der 
Gleichgewichtslage abgewandten Seite ver
anlassen. Es sind das eben die Tropismen, 

Geotropismus und Autotropismus, welche sonst gerade dadurch die Ein
stellung in die Gleichgewichtslage bewirken. Was lag naher, als auch die 
ganzen Kreisbewegungen als fortgesetzte geotropische und autotropische 
Reaktionen aufzufassen? Es galt nur noch festzusteIlen, ob der Ablauf 
der tropistischen Einzelreaktionen mit dem Verlauf der Kreisbewegungen 
im Einklang steht. 

a) Die Reaktionen bei senkrecht befestigter Basis. An einem 
Rankenstumpf, den wir senkrecht befestigt haben und der keine oder 
nur geringfUgige Schwankungen urn die senkrechte Gleichgewichtslage 
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ausftihrt, wie das etwa nach einer kiihlen Nacht der Fall ist - an einem 
soIchen Rankenstumpf biegen wir die Spitze ein paar Minuten lang in be
liebiger Richtung zur Seite, urn sie dann wieder los zu lassen. Der Stumpf 
schneHt zuerst ein Stiick zuriick, setzt die Riickwartsbewegung dann 
langsamer fort, iiberschreitet die Ruhelage und kriimmt sich nach der 
entgegengesetzten Seite, wobei die erste Kriimmung unter giinstigen Be
dingungen an Starke nack iibertraffen zvird. Daraufhin tritt abermals eine 
Riickkriimmung ein in der Richtung der ersten Ablenkung, und so setzt 
sich das Pendeln iiber die Ruhelage hinweg in einer gewissen Starke 
dauernd fort, wobei allerdings bald auch noch seitliche Bewegungen hin
zutreten. 

Da auf eine Ablenkung in jeder beliebigen Richtung stets die Kriim
mung in entgegengesetzter Richtung folgt, ist auBer Zweifel, daB es sich 
dabei urn eine tropistische Reaktion handelt, ohne daB es sich bei dieser 
Versuchsanordnung entscheiden laBt, weIche Tropismen dabei wirksam 
sind, ob Geotropismus, der die Verlangerung der urspriinglichen Unter
seite, oder Autotropismus, der die Verlangerung der urspriinglichen Kon
kavseite bewirkt. Ebenso klar ist aber, daB dann die folgende Gegen
kriimmung eine Reaktion auf die neue Ablenkung darsteHt. Wir haben 
eine fortgesetzte Reihe tropistischer Reaktionen vor uns, die deshalb nie 
zur Ruhe kommen, weil sie immer wieder iiber das Ziel hinausschieBen, 
weil die Dberkriimmungen immerwieder ebenso stark sind wie die jeweils 
vorhergegangenen Ablenkungen. Wir bezeichnen diese fortdauernde Be
wegung als "Oberkriimmungsbezvegung". Diese Feststellung, daB eine be
stimmte Ablenkung von der Ruhelage eine ebensa starke Oberkriimmung 
nach der entgegengesetzten Seite hervorrufen kann, war vollkommen 
neu und fand anfangs keinen rechten Glauben. Es lieB sich aber zeigen, 
daB dieselbe Erscheinung auch bei ganz anderen Pflanzen, bei der Hafer
koleoptile, hervorgerufen werden kann. Voraussetzung ist nur eine gute 
Reaktionsfahigkei t. 

Es ist ebenso eine allgemeine Erscheinung, die aber nicht mehr be
wiesen zu werden braucht, daB die tropistischen Reaktionen urn so kraf
tiger ausfallen, je giinstiger die auBeren Bedingungen sind. Wenn wir 
nun festgesteHt haben, daB bei maBiger Temperatur eine bestimmte Ab
len kung eine ebenso gro13e Dberkriimmung hervorruft, so folgt daraus 
ohne weiteres, da13 dann bei erhohter Temperatur dieselbe Ablenkung 
eine noch stark ere Oberkriimmung herbeifiihren muB. Somit findet nicht 
nur der standige Fortgang der Schwingungen, sondern auch die Ver
groBerung der Schwingungsamplitude bei Verbesserung der au13eren Re
aktionsbedingungen und ebenso natiirlich bei einer Erhohung der Re
aktionsfahigkeit im Laufe der Entwicklung ihre Erklarung. 

Folgt auf eine bestimmte Kriimmung eine starkere Dberkriimmung, 
so kommt dadurch die Ranke auch in eine noch wirksamere Reizlage, so 
daB dann die nachstfolgende Dberkriimmung nochmals starker sein mu13. 
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Diese Verstarkung bei gleichbleibenden Bedingungen geht aber nicht bis 
ins Unendliche weiter, weil die ReaktionsgroBe nicht in demselben MaBe 
ansteigt wie die ReizgroHe. Es zeigt sich tiberall, bei Ranken sowohl wie 
bei Haferkeimlingen oder anderen Pflanzen, daB schwache Reize ver
haltnismaJ3ig starke Reaktionen nach sich ziehen. Wenn also auch eine 
schwache Krtimmung eine verstarkte Krtimmung herbeifUhren kann, so 
gibt es dann doch eine gewisse GroBe der Krtimmung, die nurnoch eine ge
rade ebenso starke erzielt, wahrend bei noch groJ3eren Ablenkungen die 
Ausschlage zunachst zurtickgehen. Einer bestimmten Reaktions/dhigkeit 
entspricht eine bestimmte endgultige SchwingungsgrofJe, auf die sich die 
Ranke allmdhlich einspielt. Da nun kleinste Abweichungcn von der Ruhe
lage immer vorkommen werden und solche verstarkte Gegenreaktionen 
schon bei den geringsten Ablenkungen eintreten (nachgewiesen an Hafer
keimlingen [GRADMANN (7)J), so mtissen sich also bei entsprechender Re
aktionsfahigkeit die kraftigen Schwingungen von selbst allmahlich ein
stellen. 

Wir haben bisher nur die Schwingungen in einer Ebene betrachtet, 
aber schon erwahnt, daJ3 bei unseren ktinstlich herbeigefUhrten Pendel
schwingungen bald seitliche Abweichungen hinzutraten. Urn sie richtig 
zu beurteilen, mtissen wir uns vergegenwartigen, daJ3 es fUr den Eintritt 
einer tropistischen Reaktion wie der geotropischen nicht notwendig ist, 
daJ3 das Organ sich in der entsprechenden Reizlage befindet. Wenn es 
sich nur vorher gentigend lange darin beland, so tritt die Reaktion auch 
ein, wenn wir ihm inzwischen eine ganz andere Lage gegeben haben. 
Nicht die Lage wdhrend der Reaktion, sondern die wdhrend der voraus
gegangenen Reizung ist mafJgebend fur den Verlau/ der Reaktion. Fragen 
wir uns nun: was wird an einer seitwarts tibergekrtimmten Ranke ge
schehen, die - infolge vorausgegangener Reize - von einer Krtimmung 
nach Norden allmahlich in eine solche nach Westen tibergeht? Eine 
Krtimmung nach Norden hat eine Bewegung nach Stiden zur Folge, eine 
Krtimmung nach Westen eine Bewegung nach Osten. Es ist zu erwarten, 
dan eine von Norden nach Westen fortschreitende Krtimmung eine Be
wegung veranlaBt, die in stidlicher Richtung beginnt und sich allmahlich 
nach Osten wendet. Das ist auch tatsachlich der Fall, wobei gleich
zeitig auch die Starke der Bewegung jeweils von der Starke der voraus
gegangenen Krtimmung abhangig ist in derselben -Weise, wie es eben bei 
der Pendelbewegung in der Ebene festgestellt wurde. 

Betrachten wir etwa eine Pendelbewegung, die in nord-stidlicher 
Richtung verlauft. Sobald nun bei einer Aufrichtung die Bewegung 
nicht genau tiber die vertikale Gleichgewichtslage fUhrt - und Wachs
tumsreaktionen vollziehen sich ja nicht mit mathematischer Genauig
keit -, sondern etwa, auf dem Weg nach Stiden, etwas westlich daran 
vorbei, so ist bei der ganzen Bewegung die Westseite etwas nach unten 
geneigt. Neben der starken Bewegung nach Stiden zeigt sich daher spater 
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auch eine schwache Bewcgung nach Osten, so daB die Ranke bei ihrer 
Rtickkehr nach Norden diesmal ostlich an der Gleichgewichtslage vor
tiberwandert, und zwar in etwas groBerer Entfernung, da sich so kleine 
AusschHige ja versHirken. 

Nehmen wir an, der zeitliche Verlauf solcher schwacher Reaktionen 
ware derselbe wie bei den gleichzeitigen groBen nord-stidlichen Schwin
gungen. Da die seitliche Reizung gerade beim Vorbeiziehen an der 
Gleichgewichtslage, also in der Mitte der stidlichen Bewegung am groBten 
ist, mtiBte der entgegengesetzte Ausschlag in der Mitte der nordlichen 
Bewegung am starksten sein. Es wtirden allmahlich breiter werdende 
Ellipsen beschrieben, bis sehlieBlich die Kreisform erreieht ware, und 
dabei wtirden die langen Aehsen der Ellipsen stets dieselbe nord-stidliehe 
Riehtung beibehalten. Tatsaehlieh konnte aber 
als allgemeine Regel festgestellt werden, daB 
sehwaeherc Ausschlage in wesentlich ktirzerer 
Zei t vollendet sind als starke. lnfolgedessen 
versehieben sieh die Phasen der beiden Be
wegungen gegeneinander. So ist in Abb. 8, die 
die Bewegungen einer Ranke in Vertikalpro
jektion (von oben gesehen) darstellt, urn 114 

der Ausschlag nach Norden I beendigt, wahrend 
die Bewegung von Westen nach Osten gerade 
etwa auf dem halben Wege ist. Diese ist aber 
schon vollendet, ehe die Stidbewegung bis zur 
Mitte gelangt ist, und die auf die Ostbewegung 
folgende Westbewegung ist 1 39 schon sehr weit 
fortgesehritten, wahrend die Stidbewegung nun 
erst zu Ende ist. Es ergibt sich daraus die 

Abb. 8. Elliptische Bewegung 
einer Ranke von Sicyos angu
latus (dieselbe wie in Abb. 5)' 
Pfeile in Abstanden von 5 Mi
nuten (einige Zeiten sind ein-

getragen). 

Drehung aufeinanderfolgender Ellipsen in der Richtung der Kreisbewe
gung, was wir oben als allgemeine Regel kennen gelernt haben. 1m 
tibrigen andert sieh aber niehts an der eben gemachten Darlegung. Auf 
welcher Seite aueh immer die Ranke sich der Ruhelage im Vortiber
kommen nahern mag, stets muB ein verstarkter Ausschlag nach der 
Gegenseite die Folge sein, solange, bis in allen Richtungen die endgilltige, 
der herrschenden Reaktionsfiihigkeit entsprechende Schwingungsgro{3e er
reicht ist. So entstehen aus den schmalen Ellipsen immer breitere und 
zuletzt der Kreis. Bei der nattirliehen Entstehung der Kreisbewegungen 
wird sich selbstverstandlieh in der Regel nieht erst eine starke Pendel
bewegung in einer Ebene entwiekeln, ehe eine seitliehe Abweiehung hin
zutritt . Vielmehr werden frtihzeitig Abweiehungen in verschiedenen 
Richtungen auftreten und sieh nebeneinander, in kreisenden Bcwegungen, 
verstarken. Die Vertikallage ist zwar eine Gleichgewichtslage, aber eine 

I Wir bezeichnen die Richtungen an solchen Vertikalprojektionen wie 
die Himmelsrichtungen auf einer Landkarte. 



186 H. GRADMANN: 

sehr labile, da jede kleinste Abweichung von ihr immer starker werdende 

Abweichungen nach sich zieht. 

ZIM:I'IERMANN erhebt bei ciner Erorterung der Dberkrummungstheorie 
zwei Einwande, als ersten: "Die GRADMANNschen Versuchsprotokolle zeigen 
keineswegs die geforderte durchschnittliche Steigerung einer einfachen Pendel
bewegung .... 1m allgemeinen klingen reine Pendelbewegungen nach einer 
Zeit wieder ab, wenn sie nicht in Kreisbewegungen ubergehihrt werden." Es 
handelt sich offen bar urn ein MiBverstandnis, wenn ZIMMERMANN annimmt, 
die Theorie fordere eine durchschnittliche Steigerung der einfachen Pen del
bewegung. 'Venn eine sehr starke Anfangskrummung den Ausgangspunkt 
hir die Pendelbewegung bildet - und das war bei den Versuchen der Fall, 
die ZIMMERMANN offenbar in erster Linie im Auge hat - so muB die GroBe der 
Ausschlage zunachst zuruckgehen, bis die endgiiltige (der herrschenden Re
aktionsfahigkeit entsprechende) SchwingungsgroBe erreicht ist. Eine vollige 
Einstellung der Pendelbewegung, wie es nach der angefuhrten Stelle scheinen 
konnte, wurde jedoch nie festgestellt, dagegen stets, wenn nicht gerade die 
Beobachtungen yorzeitig abgebrochen wurden, das Hinzutreten von seitlichen 
Bewegungen, die Dberhihrung in die kreisformige Bewegung. Es liegt im 
Wesen der Sache, daB standige Pendelschwingungen in einer Ebene nicht 
verwirklicht werden konnen. 

Der zweite Einwand lautet: "Irgendeine Erklarung, weshalb beim nor
malen Kreisen zwei oder mehr Phasen (solI wohl heiBen: Pendelbewegungen) 
sich gerade in den zum Kreisen notwendigen Lagebeziehungen und Phasen
differenzen kombinieren, ergibt sich aus den GRADMANNschen Versuchen und 
Anschauungen nicht." Zu dies em merkwurdigen Bedenken kommt wohl 
ZIMMERMANN nur dadurch, daB ich selbst einst Reaktionen in bestimmter 
Richtung und mit bestimmtem Zcitabstand miteinander kombinierte, urn zu 
zeigen, daB derart verschieden gerichtete Reaktionen nebencinander her
laufen konnen. Bei der natiirlichen Entstehung der Kreisbewegungen sind 
aber ja nicht zwei Pendelbewegungen bestimmter Richtnng gegeben, die 
miteinander richtig kombiniert sein muBten. Die Zerlegung der zweidimen
sionalen Bewegung der Spitze in zwei aufeinander senkrecht stehende Kom
ponenten dient hier nur znr Erleichterung der Dbersicht. Die gegenseitigen 
Lagebeziehungen der beiden Komponenten brauchen also nicht erst erklart 
zu werden. Ahnlich steht es mit den Phasendifferenzen. Wie wir eben sahen, 
ist es durchaus nicht notwendig, daB die Bewegungskomponenten von An
fang an einen regelmaj3igen Phasenabstand aufweisen. Die Feststellung, daB 
die AusschIage sich uberall da, wo die l\Iaximalschwingung noch nicht er
reicht ist, vergroBern mussen, genugt, urn das Entstehen eines regelmaBigen 
Kreises zu erkIaren, der dann von selbst die regelmaBigen Phasendifferenzen 
beliebig herausgegriffener Bewegungskomponenten zeigt. 

b) Der EinfluB des Geotropismus. N och nicht naher un tersuch t wurde 
bisher die Frage, welcher Tropismus es ist, der die Gleichgewichtslage be

stimmt und zugleich die Uberkrtimmungsbewegungen urn sie herum ver
anlaBt. Bei den eben geschilderten Versuchen kann sowohl negativer 
Geotropismus wie Autotropismus die senkrechte Gleichgewichtslage be

dingt haben. 
Prtifen wir zunachst auf Geotropismus, indem wir einen Ranken

stumpf cin paar Minutcn lang wagrccht befestigen, so beobachten wir in 
der Tat nach einiger Zeit eine sehr lebhafte negativ geotropische Reak-
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tion, eine Verlangerung der Seite, die vorher Unterseite war, einerlei, 
welehe Lage wir der Ranke nunmehr geben. Nach der Uberkriimmungs
theorie (vgl. S. 182) miiBte die geotropische Reaktionszeit - die Zeit, die 
zwischen Reizbeginn und Reaktionsbeginn liegt - ungefahr einer Pha
senzeit entsprechen, allerdings nicht genau, wie sich am besten wieder 
aus der Betrachtung einer einfachen Pendelbewegung ergibt. In dem 
Augenblick, wo eine nord-siidlich pendelnde Ranke die Senkrechte in 
stidlicher Richtung tiberschreitet, beginnt der Reiz, der die nachfolgende 
Reaktion in entgegengesetzter Richtung veranlaBt. Diese beginnt nach 
Ablauf der Reaktionszeit und tritt auch auBerlich sofort in Erscheinung, 
wenn die stidliche Bewegung inzwischen schon vollkommen abgeschlossen 
ist. 1st diese aber noch im Gang, so auBert sich der Beginn der Gegen
reaktion nur in einer schwer feststellbaren Verlangsamung der Bewegung, 
bis dann die Gegenreaktion das Ubergewicht erhalt. So kann bei der 
Pendelbewegung der sichtbare Beginn der Reaktion durch die Nachwir
kung friiherer Reize hinausgeschoben werden, und ebenso bei der ellipti
schen oder kreisformigen Bewegung. Tatsachlich ergab sich auch eine 
weitgehende Obereinstimmung von Phasenzeit und geotropischer Reaktions
zeit, nur dafJ die Phasenzeit stets um 1-3 Minuten Zanger war. 

Durch geotropische Reizungen lassen sich nun die Kreisbewegungen 
willkiirlich verandern. Ein einseitiger geotropischer Reiz bewirkt am 
ruhenden Organ eine Bewegung in einer bestimmten Ebene. Lal3t man 
einen solehen Reiz auf eine in Bewegung befindliche Ranke einwirken, so 
zeigt sich, daB dadurch ebenfalls nur die Bewegung in einer bestimmten 
Richtung, nur eine Komponente der Gesamtbewegung beeinfluBt wird, 
wahrend die Bewegungen senkrecht dazu in unverandertem Rhythmus 
weitergehen (nur die GroBe der Ausschlage wird etwas beeinfluBt). 
Andererseits wird auch der Verlauf der geotropischen Reaktion durch 
die gleichzeitigen seitlichen Bewegungen in keiner Weise gestort. Es ist 
ja auch klar, daB eine etwa in Gang befindliche relative Verlangerung der 
Ostseite gegeniiber der Westseite durch eine gleichzeitige gleichmaBige 
Verlangerung der Nordseite gegentiber der Siidseite an sich noch keine 
Veranderung erfahrt. Der Nachweis aber, daB auch die physiologischen 
Vorgange, die soleh verschieden gerichteten Bewegungsimpulsen zu
grunde liegen, sich ohne gegenseitige Beeinflussung gleichzeitig neben
einander abspielen, ist sehr wichtig. Denn auf dieser Vorstellung beruht 
die ganze Uberkrtimmungstheorie, wenn sie annimmt, daB die Ranke auf 
jeden wahrend der Bewegung sich ergebenden Reiz in normaler Weise 
reagiert, auch wenn wahrend der Reaktionszeit alle moglichen anderen 
Reaktionen an dernselben Organ vor sich gehen. Diese Annahme ist die 
einfachste, die moglich ist, und deshalb haben wir sie bisher stillschwei
gend gemacht. Ihre Richtigkeit muBte aber noch besonders bewiesen 
werden, weil man frtiher solehe einfache Zusammenhange als ganz un
wahrscheinlich betrachtet hatte. 
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Durch gceignete gcotropische Reizungen lassen sich also die Kreis
bewegungen in ganz bestimmter Weise beeinflussen, und es ist jederzeit 
moglich, etwa eine Pendelbewegung in eine kreisfOrmige oder eine Rechts
bewegung in eine Linksbewegung zu verwandeln . 
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Zur Erlauterung des Gesagten sind die Protokolle eines Versuches in 
Abb. 9 wiedergegeben. Oben in der Abbildung sind die Bewegungen der 
Spitze von 8 40 vormittags bis 3 2 4 nachmittags in Vertikalprojektion zu 
sehen. Bis lOS7 waren die Bewegungen sehr schwach. ]etzt wurde die 
Ranke 16 Minuten nach Osten umgelegt, es folgt eine west-ostlich ge
rich tete Pendelbewegung. 2 ° 2 wurde die Ranke, wahrend sie sich eben 
nach Osten bewegte, nach Norden umgelegt und zeigte infolgedessen 
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wahrend der folgenden Riickbewegung nach Westen einen starken Aus
schlag nach Siiden: die kreisformige Bewegung nach rechts war in Gang 
gesetzt. (3 24 wurde dann durch eine geeignete Reizung die Rechts
bewegung in eine Linksbewegung verwandelt.) 

Darunter sind diese Bewegungen in ihre beiden Komponenten zerlegt. 
Rier sieht man beispielsweise, wie die West-Ostkomponente nach der 
geotropischen Reizung II l 3 einen starken Ausschlag nach Westen zeigt, 
dem sich dann in regelmaBigem Wechsel etwas kleinere, aber mit Er
hOhung der Reaktionsfahigkeit wachsende Ausschlage anschlieBen. Die 
geringen Schwankungen, die die Nord-Siidkomponente von Anfang an 
zeigt, werden durch diese Vorgange nicht wesentlich verandert, ebenso 
wie dann die Ausschlage der West-Ostkomponente durch die starke Nord
Siidbewegung, die 212 einsetzt, nicht merkbar beeinfluBt werden. 

c) Der EinfluB des Autotropismus. Sobald die Rankenbasis nicht 
mehr senkrecht steht, wird deutlich, daB der negative Geotropismus nicht 
allein wirksam ist, sondern durch Autotropismus unterstiitzt wird. Die 
einfache autotropische Reaktion ist zu sehen, wenn man etwa einen mog
lichst bewegungslosen, gerade aufgerichteten Rankenstumpf umlegt. Es 
folgt dann zunachst die negativ geotropische Reaktion, die eine Aufrich
tung vielleicht bis in die Nahe der Senkrechten herbeifiihrt, nun aber be
ginnt eine Riickkriimmung in derselben Vertikalebene, eine deutliche 
autotropische Reaktion, die die Ranke wieder nach unten bewegt, und 
zwar abermals iiber die Gleichgewich tslage hina us, was sich dara us ergibt, 
daB nach ihrer Beendigung von neuem eine negativ geotropische Reak
tion einsetzt. Es kommt zum Pendeln entsprechend der Abb. 6 B, wo
bei die Ranke aber zunachst nicht wesentlich aus der Vertikalebene heraus
tritt. Es kann wohl keinZweifel bestehen, daB hier ebenfallsstandigsich 
wiederholende Uberkriimmungen vorliegen, nur daB in diesem Fallimmer 
bei der Rebung negativer Geotropismus, bei der Senkung Autotropismus 
wirksam ist. Wenn dann allmahlich seitliche Ausschlage dazukommen, 
abwechselnd nach rechts und links, und sich immer mehr verstarken, so 
daB schlieBlich vom freien Ende eine kreisahnliche Figur beschrieben 
wird, so liegt die Annahme nahe, daB es sich auch hierbei urn Uber
kriimmungen handelt, die dann ausschlieBlich autotropischer Natur sein 
miissen. Genau genommen wird allerdings nie ein vollkommener Kreis 
beschrieben, sondern nur in der Richtung von oben nach unten ge
streckte Ellipsen, ja manchmal bleiben die seitlichen Ausschlage fast ganz 
aus. Aber gerade ein soleh verschiedenes Verhalten ist leicht verstand
lich bei unserer Annahme, daB die seitlichen Ausschlage nur durch Auto
tropismus, die nach oben und unten dagegen durch Autotropismus 
und Geotropismus veranlaBt werden. 

Unsere Annahme besteht also darin, daB bei einer Ablenkung von der 
Gleichgewichtslage auch die autotropische Reaktion stark genug sein 
kann, urn die Ranke ebensoweit wieder nach der entgegengesetzten Seite 
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zu krummen. Diese Annahme wird bestatigt durch d'as Verhalten der 
Ranken am Klinostaten, bei Drehung urn die horizontale Achse. Es IieB 
sich namlich nachweisen, daB dabei der autotropische Ausgieich einer 
vorher induzierten geotropischen Reaktion unter gunstigen Bedingungen 
tatsachlich mit einer ansehnlichen Dberkrtimmung endet, und daB sich 
daran genau in der oben beschriebenen Weise dauernde Kreisbewegungen 
anschIieBen, erst pendelformig, dann in breiter werdenden Ellipsen, nur 
aIle Bewegungen in kieinerem AusmaB ais bei senkrechter Befestigung 
der Rankenbasis. Sogar soIche Einzelheiten wie die Drehung aufein
anderfoigender Ellipsen in der Richtung der Kreisbewegung fehien nicht. 
Damit ist bewiesen, daB der Autotropismus genau ebenso wie der Geo
tropismus dauernde Dberkrummungsbewegungen im Gang halten kann. 
Die beobachteten Kreisbewegungen der Ranken haben eine, soviel ich 
sehe, Itickeniose Erklarung erhaIten. 

B. Die Kreisbewegungen der Windepftanzen. 

1. Raumgeometrische Grundiagen: Torsionen an elllem 
zylindrischen Korper. 

Ais tordiert bezeichnet man einen zylindrischen Korper, wenn seine 
Querschnitte gegeneinander eine Drehung urn die Langsachse erIitten 
haben. An einem geraden Zylinder erkennen wir eine soIche Torsion daran, 
daB eine vorher auf einer Seite aufgetragene Langslinie nun an verschie
den en Stellen nach verschiedenen Seiten zeigt. Anders an einem gewun
denen Zylinder, d. h. bei einem Zylinder, dessen Abschnitte fortschrei
tend nach verschiedenen Richtungen gekrtimmt sind. Legen wir etwa 
einen Gummischlauch ohne Zwang in Windungen urn einen Stab, so wird 
eine vorher einseitig aufgetragene Langslinie einen Verlauf wie in Abb. loA 
zeigen. Wollen wir ihn so legen, daB die Linie stets nach derselben Rich
tung im Raume zeigt, entsprechend Abb. 10 C, so sptiren wir deutlich, 
daB wir ihn dabei mit GewaIt tordieren mussen, und zwar antidrom, 
d. h. entgegengesetzt zur Windrichtung. Wollen wir ibn jedoch so herum
legen, daB die Linie immer dieselbe Lage zur Sttitze behaIt, entsprechend 
Abb. 10 B, wo sie immer auf der AuBenseite verlauft, so ist das nur unter 
homodromer Torsion mogIich I • Es liegt im Weseri der Windungen, daB 
die Langslinien dadurch einen Verlauf erhaIten, der irgendwo zwischen 
diesen beiden Extremen liegt. Gewohnlich pflegt man aber die Lage B, 
die symmetrische Anordnung zur StUtze, fUr torsionsfrei zu haIten, wir 
konnen sie "scheinbar untordiert" nennen, im Gegensatz zur wirklich un
tordierten, die man seit SCHWENDENER ais "schein bar tordiert" bezeich
net. Die scheinbare Torsion ist stets antidrom und ihre GroBe abhangig 
von der Steilheit der Windungen, sie betragt, wenn a der Neigungswinkel 

I Nahere Begriindung bei GRAD MANN (6). 
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ist, sin a . 36oOI. Bei senkrechter Lage der Sttitze ist am scheinbar un
tordierten Korper tiberall diesclbe Flanke nach unten gekehrt, beim tat
sachlich untordierten sind es verschiedene Flanken in verschiedenen 
Stengelabschni tten. 

Auch bei einfachen Krtimmungen, deren Krtimmungsebene gegen die 
Horizontale geneigt ist, zeigen die einzelnen Abschnitte eine verschiedene 
Orientierung zur Schwerkraft. 
Auch hier wird in der Winde
literatur von scheinbarer anti
dromer Torsion gesprochen. Man 
mag sich diese Beziehung klar 
machen, indem man einen Ring 
so vor sich halt, daJ3 die dem 
Beschauer abgekehrte Seite etwas 
hoher liegt, und dann die rechte 
und die linke Halfte als ge
krtimmte Korper fUr sich be
trachtet. Dann ist die AuJ3enseite 
jedesmal am unteren Ende etwas 
nach unten, in der Mitte genau 
seitwarts und am oberen Ende 
nach oben gerichtet. Um zu er
reichen, daB die jetzige AuJ3en
seite iiberall wie am Unterende 
schief nach unten gerichtet ist, 
miiJ3ten wir beispielsweise in der 
linken Halfte das obere Ende 
rechts he rum drehen. Es er-
scheint also, wenn wir uns an 
der Schwerkraft orientieren, links 
herum gedreht, die rechte ist 
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Abb.I O, A-C. Torsionen an ein em ge\vundenenKorpcr. 

dementsprechend schein bar rechts herum gedreht, also beide in ent
gegengesetzter Richtung zu ihrer Krtimmung (wenn wir diese wie eine 
Windung von unten nach oben verfolgen). Das Beispiel zeigt wohl 
klar genug, daJ3 die "scheinbaren Torsionen" mit wirklichen Torsionen 
gar nichts zu tun haben. 

Eine kurze Besprechung erfordern auch die raumlichen Beziehungen 
bei der Entstehung passiver Torsionen. Wird gegen das freie Ende eines 

I In meinen friiheren Ausfiihrungen (6) hatte ich die Torsionsgri:iBen 
fiir verschiedene Neigungswinkel mitgeteilt, die SCHWENDENER und KOLK

WITZ durch recht umfangreiche Berechnungen ermittelt hatten. Herr H. v. 
SCHELLING hat mich dann in freundlicher Weise darauf aufmerksam ge
macht, daB die mitgeteilten vVerte dieser einfachen, mathematisch abge
leiteten Formel entsprechen. 
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gekriimmten, einseitig befestigten Organs - man denke etwa an eine 
iiberhangende Ranke -- ein seitlicher Druck ausgeiibt, so gerat die be
riihrte Flanke in Zugspannung, die gegeniiberliegende in Druckspannung, 
oder mit anderen Worten, es entsteht ein Verlangerungsbestreben der 
gegeniiberliegenden Seite, und diese Spannung kann sich ohne Lage
veranderung des ganzen K6rpers n ur dadurch vermindern, daB eine Torsion 
eintritt, durch die diese Seite gegen die Konvexseite hinwandert. Dieser 

Ahh. II, it U. h. it Frei links herum kreisender Korper 
mit aufgetragener L~ing~linie. h Dcrsellw Kiirpcr einige 
Zeit nach Aufhalten seiner Bewegllng durch einc 
Stiitze: er ist rechts herum, also antidrom tordiert. 

Fall tritt auch ein, wenn ein in 
Kreisbewegung befindliches Or
gan gegen einen Widerstand 
st6Bt. Es mag in Abb. II dcr 
in Linksbewegung begriffene 
Pflanzenkorper eine Stiitze eben 
beriihren. Die Linie starksten 
Wachstums liegt dann auf der 
uns zugewandten, durch eine 
Langslinie bezeichneten Flanke. 
Es entsteht so ein Verlange
rungsbestreben dieser Flanke, 

und sie dreht sich unter Torsion langsam nach oben, also nach rechts, 
entgegen der Richtung der Kreisbewegung. So sind alle derart ent
standenen "passiven" oder "zwangslaujigen" Torsionen antidrom. 

2. Die beobachteten Bewegungen. 

Gegeniiber den Kreisbewegungen der Ranken zeigen die der typischen 
Windepflanzen eine groBe Einformigkeit. Dem Wesen nach ist die Be
wegung dieselbe, auch eine Kriimmung nach allen Richtungen, die durch 
ungleiches Wachstum der Flanken veranlaBt wird, und nur im allge
meinen bedeutend langsamer erfolgt als bei den Ranken: ein Umlauf 
braucht meist mehrere, oft viele Stunden. Es werden immer nur ziemlich 
regelmaBige Kreise beschrieben, und zwar vorwiegend urn eine senkrechte 
oder wenig geneigte Achse (siehe Abb. 12). Wird die Basis des kriimmungs
fahigen Spitzenteiles wagrecht befestigt, so kriimmt sich gew6hnlich der 
unmittelbar anschlieBende Abschnitt mit der Zeit nach oben (anfangs auch 
seitwarts, wie unten naher ausgefiihrt wird) und beteiligt sich wenig an 
der Kreisbewegung, so daB der Gipfel wieder urn eine senkrechte oder 
wenig geneigte Achse kreisen kann. Immerhin gibt es Falle - nach Be
obachtungen von BARANETZKI - wo die Achse so wenig aufgerichtet ist, 
daB der Gipfel in seinem unteren Kulminationspunkt noch ganz in der 
wagrechten Ebene liegt. Eine Neigung der Bewegungsachse kann bei 
Bowiea volubilis nach Voss auch durch einseitig einfallendes Licht ver
anlaBt werden, wahrend bei anderen Windepflanzen, wie der Bohne oder 
der Zaunwinde, nur die alteren, nicht mehr kreisenden Abschnitte sich 
gegen das Licht neigen, die jiingeren aber trotzdem eine aufrechte Achse 
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umkreisen. Vielen Windepflanzen fehIt wohl eine ausgesproehene photo
tropisehe Reizbarkeit, wie ubrigens aueh den meisten Ranken. 

Die Form des Gipfels bei der Kreisbewegung ist aueh bei den einzelnen 
Windepflanzen versebieden. Manehmal wird ein 
langer, geradegestreekter Gipfelteil im Kreise 
herumgefUhrt ohne wesentliehe Eigenbewegung, 
haufig ist die Spitze in der Bewegungsriehtung 
etwas vorwarts gekrummt (siehe Abb. IZ), in be
stimmten Fallen bildet sie aueh eine hakenfOrmige 
Einkrummung naeh unten. Eine grundsatzliehe 
Bedeutung durfte diesen Untersehieden nieht zu
kommen. 

Sehr wiehtig dagegen ist, daB die allermeisten 
Windepflanzen nur in einer bestimmten Richtung 
kreisen, die meisten links, viele aueh reehts 
herum, in vollkommenem,Gegensatz zu dem Ver
halten der Ranken. Bei Cajophora lateritia be
wegen sieh zwar die einzelnen Zweige in versehie
dener, aber doeh in konstan ter Riehtung. Daneben 
gibt es jedoeh aueh eine Reihe von Windepflanzen, 
deren Sprosse ahnlieh wie Ranken in beiden 
Riehtungen kreisen k6nnen. Bei Bowiea volubilis 
wurde ein so1ches Verhalten nur an jungen Sprossen 
festgestellt, wahrend die alteren sieh stets links 
herum bewegen. 

Der Beginn der Bewegung wird sei t BARANETZKI 
so besehrieben, daB die junge zunaehst gerade auf
waehsende Windepflanze ganz unvermittelt eine 
kraftige Seitwartskrummung des Gipfels ausfUhre 
- WORTMANN hat sie" Vorkrummung" genannt
und dann den ubergekrummten Gipfel im Kreise 
herumfUhre. N aeh neueren Beobaehtungen (GRAD
MANN [8J) beginnt jedoeh, wenigstens bei der Bohne 
und dem Hopfen, die Bewegung ganz wie bei den 
Ranken mit kaum merkliehen Krummungen, die 
sieh dann, allerdings oft ziemlieh rasch, steigern. 

SehlieBlieh beobaehtet man bei allen Winde
pflanzen mit konstanter Winderiebtung regel
maBig die Entwieklung homodromer Torsionen (in 
Abb. IZ zu erkennen an den Marken, die sieh im 

Abb. 1 2, a-f. Gipfel einer Ca/ystegilt sepiulIl in Kreisbewegung links 
herum unte r a llmahlicher Steigerung der Au sschEige. Aus einem kine
rnatogr. Film von R AW ITSC HER. (Einzelbilder ausgewahlt in willkiir-

lichen ze itlichen Abs6nden.) 

Ergebnisse der Biologi c V. 

d 
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ersten Stadium auf der Vorderseite befinden, allmahlich aber verschieben). 
Diese beginnen schon kurz unterhalb der Endknospe, erreichen aber 
ihren groBten Umfang erst in den alteren Stengelabschnitten, die die 
Kreisbewegung schon eingestellt haben. Dabei kann ein einziges Inter
nodium eine ganze Anzahl voller Umdrehungen aufweisen. 

3. Die Theorie des Lateralgeotropismus. 

NOLLS Theorie stutzt sich vollkommen auf die zuerst von BARANETZKI 
beobachtete Flankenkrummung. Sie darf heute als gesicherte Tatsache 
betrachtet werden. Wird ein WindesproB um eine wagrechte Achse (am 
Klinostaten) gedreht, bis aIle geotropischen N achwirkungcn ausgeklungen 
sind, und dann in wagrechter Lage festgehalten, so entwickelt sich nach 
einiger Zeit eine Krummung, deren Richtung durch die Schwerkraft be
stimmt ist. Sie ist schief nach oben gerichtet, und zwar immer nach einer 

A 

~\ 
I, 
I , 
I , , ' .... , 
I '--. 

ALb. ]3.--l u. B. Schematische Darstellung cler Flanken 
kri.1mmung. Gipfel cines Linkswinders, in wagrechte 
Lage gebracht (ausgczogcne Linien), und die darauffol
genden Bcwegungsstadien (unterbrochene Linicn), von 
oben gesehen. Die vorausgehende Flanke wurctc bei A 
nach oben, bei B nach untcn gckehrt. Die Richtung 
der auftretenden Bcwegung ist durch die Lage wr 

Schwer kraft bestimmt. 

bestimmten Seite, die der Kreis
und Winderichtung der be
treffenden Pflanze entspricht, 
also bei der linkskreisenden 
Bohne stets nach rechts, beim 
Blick auf die Spitze zu. Wird 
ein in Kreisbewegung befind
licher Gipfel wagrecht befestigt, 
so geht die Bewegung noch 
einige Zeit in der alten Weise 
weiter, dann aber setzt eben
falls stets dieselbe Flanken-
krummung ein, mag der SproB 

nun gerade nach rechts oder links gekrummt, in Hebung oder Senkung 
begriffen sein (siehe Abb. I3). Diese Fahigkeit tritt nach den Unter
suchungen von lOST und G. v. UBISCH erst dann am SproB auf, wenn er 
zu kreisen beginnt. Vorher ist er nur negativ geotropisch. 

Diese seitliche Bewegung, die mit der Aufrichtung verbunden ist, 
fUhrte NOLL auf eine besondere Eigenschaft der Windepflanzen, den 
"Horizontal-" oder "Laleralgeotropismus" zuruck. Die rein seitlich ge
richtete lateralgeotropische Reaktion betrachtete er also als einen be
sonderen Vorgang neben der negativ geotropischen. Wie schon Voss be
merkt hat, lag dazu eigentlich kein AnlaB VOL Beobachtet ist nur das 
schiefe Aufsteigen des Sprosses. DaB dies durch das Zusammenwirken 
zweier Vorgange zustande komme, ist eine Hypothese. 

Sorgfaltigere Untersuchungen des Reaktionsverlaufes veranlaBten 
aber sowohl ULEHLA wie lOST und G. v. UBISCH, dieser Hypothese zu
zustimmen. Die GroBe der seitlichen Bewegung erwies sich namlich als 
recht variabel und zeigte, wie auch der seitliche Verlauf der Bewegung, 
keine feste Beziehung zur negativ geotropischen Reaktion. 
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An Pharbitis hispida wurde iibereinstimmend festgestellt, daB in der 
Nahe der Spitze die Seitenkriimmung iiberwog, in groBerer Entfernung 
jedoch die Aufkriimmung, und daB unter bestimmten Bedingungen zu
erst nur eine Seitwartsbewegung und erst spater auch eine Hebung zu 
bemerken war. Vor allem aber zeigte sich die Steilheit der Aufrichtung 
sehr stark von auBeren Bedingungen abhangig. Bei niederen Tempera
turen war fast nur noch eine seitliche Bewegung zu erkennen, allerdings 
von geringem AusmaB, und ebenso bei ganz kurzen Reizen. lOST und 
G. v. UErSCH gelang es auch, durch wiederholte, sehr kurze Reize erheb
liche Seitenkriimmungen bei ganz geringer Hebung zu erzielen. Die ge
nannten Forscher schlieBen daraus, daB tatsachlich im Sinne von NOLL 
getrennte Reizvorgange fiir Aufkriimmung und Seitenkriimmung vor
liegen, die durch auBere Bedingungen verschieden beeinfluBt werden. 
Doch diirfte die Annahme, daB die Abwandlung des negativen Geo
tropismus unter verschiedenen Bedingungen starker oder schwacher aus
£allt, den Tatsachen vielleicht ebenso gerecht werden. 

Dbrigens zeigen die Untersuchungen von GRADMANN (8) an Phaseohts 
vulgaris, daB die Beobachtungen an Pharbitis nieht ohne weiteres ver
allgemeinert werden diirfen. Es ergab sieh zwar aueh hier das Vorwiegen 
der Seitenbewegung an der Spitze. Dagegen war die Aufwartsbewegung 
immer gerade bei Beginn der Reaktion besonders stark und maehte erst 
allmahlieh einer starkeren Seitenkriimmung Platz. AuBerdem konnte 
noeh festgestellt werden, daB von der Spitze des Sprosses eine starke 
Forderung der seitliehen Bewegungskomponente ausgeht. Eine Hypo
these, die die Abwandlung der negativ geotropischen Bewegung auf Reiz
lei tung im homodrom tordierten SproB zuriiekfiihren wollte, lieB sich je
doeh nieht bestatigen. 

Diese homodromen Torsionen, die also stets dieselbe Riehtung mit der 
Kreisbewegung zeigen, miissen ja irgendwie mit der Flankenkriimmung 
zusammenhangen. Sie sind aber weder die Folge der bestimmt geriehteten 
Kreisbewegung - sie entwiekeln sieh aueh bei deren Unterdriiekung -
noch ihre Ursache - die Flankenkriimmung erfolgt aueh bei kiinstlieher 
Umkehrung der Torsionsriehtung - und konnen also nur als Begleit
erscheinungen, die auf dieselben unbekannten Ursaehen zuriiekgehen, be
trachtet werden. 

So sind alle Versuche, tiefer in das Wesen des "Lateralgeotropismus" 
einzudringen, bis jetzt vergeblich gewesen. Doeh ist an der Tatsaehe der 
Flankenkriimmung nieht zu zweifeln, auf der NOLL seine Theorie aufbaut. 

Das Kreisen urn eine senkrechte Achse findet durch die Theorie des 
Lateralgeotropismus eine ausreichende Erklarung, allerdings nicht durch 
eine reine Seitwartskriimmung, wie NOLL meinte. Denn zwischen Reiz 
und Reaktion liegt auch beim Lateralgeotropismus eine erhebliche Re
aktionszeit, und da nun bei einem kreisenden Gipfel die Lage der Langs
linien zur Schwerkraft standig wechselt, so ware die Langslinie, die in 

13* 
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einem bestimmten Augenblick auf der Hinterseite liegt, bis die ent
sprechende Reaktion erfolgt, schon mehr oder weniger weit auf die Ober
seite geriickt, und es ergabe sich also eine standige Verstarkung der 
Kriimmung. Eine gleichmaJ3ige Kreisbewegung ist nur moglich bei einer 
gleichzeitig wirkenden negativ geotropischen Komponente der Flanken

B 
Abb. 14, A, B. Schematische Darstellung 
der Kreisbewegungen cines Links~ 

winders. A Normale Linksbewegung. 
B Kiinstlich herbeigefiihrte Rechts-

kriimmung. Dann ist also auch die Be
wegung in jedem Augenblick bestimmt 
durch eine vorausgegangene Reizlage ahnlich 
wie bei den Uberkrlimmungsbewegungen, 
wobei allerdings die Reizlage nicht um einen 
ganzen Viertelsumlauf zurlickliegen muJ3, 
wie bei rein negativ geotropischer Reaktion. 
Bei der Annahme, die Flankenkriimmung 
erfolge unter einem durchschnittlichen 
Neigungswinkel (gegen die Horizontale) von 
600, eine urspriinglich nur um 300 gegen die 
Unterseite verschobene Linie werde also zur 
Linie starkster. Verlangerung, ware so in 
Abb. 14 A die Bewegung in Punkt b be
stimmt durch den geotropischen Reiz bei 
Punkt a, da bei b die Langslinie auf der 
hinteren Seite liegt, die bei a um 30° gegen 
die Unterseite verschoben warI. Aus einer 
besseren Reaktionsfahigkeit einer spitzen
nahen Zone ergibt sich das Vorauseilen der 
Spitze, aus der gewohnten basipetalen Lei
tung tropistischer Reize das Ubergreifen der 
Bewegung auf tiefere Zonen, zwei oft beob
achtete FaIle (s. Abb. 12). 

Am klarsten geM die tropistische N atur 
der Kreisbewegung wohl aus der jlingst ge
lungenen Umkehrung der normalen Bewe

gungsrichtung hervor (GRADMA~X [8J). Die theoretische Moglichkeit zeigt 
Abb. 14B, wo auf den Rciz bei a in Punkt b dieselbe Reaktion erfolgt 
wie in Punkt b bei A (beidemal ist bei b dieselbe Langslinie in starkster 

bewegung. Zwischen den beiden ein
gezeichnetcn Stadien liegt in beiden 
Fallen ungeLihr dieselbe Zeitspanne 

(die Reaktionszeit). 

I Die lateralgeotropisch bedingte Kreisbewegung ist gleichfalls ein Krei
sen urn eine Gleichgewichtslage, die nur dann nicht erreicht wird, wenn die 
Kriimmungsreaktionen geniigend stark sind. Denken wir uns in der durch 
Abb. I4 A dargestellten Kreisbewegung von SteHung a ab die Rcaktionen ge
ringer werden bei gleichbleibender Reaktionszeit und -richtung, so kann 
nach Ablauf einer Reaktionszeit Punkt b noch nicht erreicht sein. Dann 
bedeutet aber eine Reaktion in der Richtung der Reaktion bei b eine Annahe
rung an die Gleichgewichtslage. Bei dauernder langsamer Herabsetzung der 
Reaktionsstarke muE sich die Ranke in spiraliger Bahn in die Gleichgewichts
lage begeben. 
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Verlangerung begriffen). Es ist also auch hier die Bewegung in jedem 
.\ugenblick Folge einer friiheren Reizung, nur daD wahrend der Dauer 
der Reaktionszeit bei der normalen Bewegung weniger, bei der entgegen
gesetzten Bewegung mehr als ein Viertelumlauf ausgefiihrt werden muD. 
Es wurde nun zufallig bei der Bohne, die sonst immer links herumkreist, 
eine Rechtsbewegung entdeckt, und es gelang, die Rechtsbewegung auch 
bei anderen jungen Bohnenpflanzen experimentell hervorzurufen. Es 
wurde auDerdem die Reaktionszeit bei verschiedenen Temperaturen fest
gestellt, und es ergab sich, daD tatsachlich bei der normalen Bewegung 
wah rend der Dauer der Reaktionszeit weniger, bei der entgegengesetzten 
Bewegung mehr als einen Viertelumlauf zuriickgelegt wird. 

NOLL sehrieb dann, urn die "Vorkriimmung" zu erkIaren, den Winde
sprossen noeh die weitere Eigensehaft des Plagiogeotropismus zu, die Fiihigkeit, 
sich unter einen bestimmten vVinkel zur Sehwerkraftriehtung einzustellen. 
Diese Annahme steht heute, wo die unvermittelte Entstehung einer "Vor
kriimmung" durchaus zweifelhaft geworden ist, ganz in der Luft. Eine Ent
stehung der voUen Kreisbewegung durch allmahliehe Steigerung kleiner Ab
weichungen von der Ruhelage, wie sie tatsaehlich beim Hopfen und der Bohne 
beobachtet wurde, bildet dagegen fiir die Theorie des Lateralgeotropismus 
keinerlei Schwierigkeit. Denn wenn schon bei der rein negativ geotropisehen 
Reaktion eine kleine Ablenkung von der GleichgewichtsJage eine starkere 
veranlassen kann, so muB das urn so mehr der Fall sein beim Hinzutreten 
des Lateralgeotropismus, da die Reaktion dann von Anfang an gar nicht 
auf die Gleichgewichtslage zulauft. Wenn aber NOLL zum Beweis seines 
Transversalgeotropismus die Tatsache heranzieht, daB der bei manchen 
Windepflanzen wagreeht im Kreise herumgetragene, gerade gestreckte 
Gipfelabschnitt, wenn man ihn senkrecht befestigt, sofort sich seitwarts zu 
kriimmen und zu kreisen beginnt, so ist dies Verhalten in zwischen durch 
die Versuche BREMEKAMPS anders aufgeklart worden. Dieser Gipfelabschnitt 
ist an sich ebenso lateralgeotropisch, wie die hinteren Abschnitte, nur wahr
scheinlich etwas trager und geJangt daher nicht zur Reaktion, wenn er durch 
die Kreisbewegung der hinter en Abschnitte standig seine Lage wechselt, 
ahnJieh wie am Klinostaten. Sob aId er aber senkrecht befestigt wird, be
ginnt die Bewegung als Nachwirkung der vorausgegangenen Reize, die nun 
nicht mehr durch einen vorzeitigen Gegenreiz unwirksam gemacht werden. 

So ware die Theorie des Lateralgeotropismus auBerordentlich befriedi
gend. Sie versagt jedoch gegeniiber den Kreisbewegungen urn eine geneigte 
Achse. 

4. Die Theorie der autonomen Nutation. 

Kreisbewegungen um eine schiefe Achse, bei denen standig diesylbe 
Stengelseite nach oben zeigt, wie sie RAWITSCHER an plagiotrapen Seiten
sprassen von Pharbitis hispida festgestellt hat (siehe Abb. IS), konnen 
unmoglich allein durch geotrapische Reaktionen erklart werden. DaB 
aber die Kreisbewegungen der Windepflanzen gerade wie die der Ranken 
auch gam ohne Mitwirkung von Geotropismus stattfinden konnen, ist 
durch die Klinostatenversuche von MIEHE, RAWITSCHER und TEO
DORESCO vollkommen sichergestellt. 

Demgegenuber wurde allerdings die Theorie der autonomen Nutation 
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zur ErkHirung aller regelmaBigen Kreisbewegungen genugen. Aber sie 
versagt gegenuber der Tatsache der Flankenkrummung, wie uberhaupt 
in allen Fallen, wo die regelmaf3ige Kreisbewegung gestOrt wird. Denn 
die sogenannte Theorie der autonomen Nutation behauptet, daf3, aus 

Abb. 15 . Plagiotropl"r SeitensproG 
yon Pllm'/!!'tis ltisfida in Kreis
bewegung urn cine geneigtc Achse. 
Die Oberseitc bleibt st~indig kon-

ka,' , 2/3 nat . Gr. 
Nach R:\\nTSCHER (3). 

inneren Grunden, das Wachs tum den Stengel 
shindig in bestimmter Richtung umkreise, 
was bei so1chen Versuchen eben nicht zutrifft. 

Man hat dann bisweilen auch zu Hilfs
annahmen gegriffen: Die autonome Nutation 
werde abgewandelt, unterbrochen oder uber
deckt von der Flankenkrummung. Alle diese 
Annahmen laufen schlief31ich darauf hinaus, 
daf3 man zweierlei Ursa chen fUr die Kreis
bewegungen einer und derselben Win de
pflanze gelten laCt. Denn daB durch eine 
geotropische Flankenkrummung im Verein 
mit negativem Geotropismus eine Kreis
bewegung urn eine senkrechte Achse im Gang 
gehalten werden kann, ist klar, und die Tat
sache, daB man jederzeit durch geeignetes Um
legen den normalen Fortgang der Bewegung 
umkehren kann (entsprechend Abb. 13), be
weist auch, daf3 die Bewegung durch den 
Geotropismus beherrscht wird. Am Klino

staten ware die gleiche Kreisbewegung dann durch das spontane Herum
wandern des Wachstums urn den Stengel verursacht. Eine so1che 
Annahme ware gewif3 sehr unbefriedigend, zumal da erst noch erklart 
werden muBte, warum sich die beiden Bewegungen in ihrem Rhythmus 
nicht storen!. 

Nur solange die Verhaltnisse beim Auftreten scheinbarer oder wirklicher 
Torsionen noch nicht geklart waren, war es moglich, die Bedeutung der Flan
kenkriimmung zu iibersehen. So glaubte AM BRONN, es lasse sich die Seit
wartskriimmung eines windenden Sprosses gegen die Stiitze hin, die natiir
lich nichts anderes ist, als unsere Flankenkriimmung, aus dem Zusammen
wirken von autonomer Nutation und negativem Geotropismus derart er
klaren: wenn das freie Sprol3ende neben der Stiitze urn eine schiefe Achse 
nutiert und dabei auch Kriimmungen gegen den Stengel hin ausfiihrt, so 
erleidet es die bekannte schein bare antidrome Torsion, durch clie die geo
tropisch gereizte Unterseite etwas nach aul3en zu liegen kommt . Bei der 
Reaktion, cler Verlangerung clieser Seite, wird dadurch clie Kriimmung gegen 

I Einen anderen Ausweg sucht ZIMMERMANN, indem er annimmt, die 
Bewegung am Klinostaten vollziehe sich nur als Fortsetzung einer zuvor 
durch Geotropismus eingeleiteten Bewegung. Aber abgesehen davon, clal3 
der experimentelle Beweis fehlt, wiirde eine soIehe Hypothese wenig weiter 
helfen, solange die Ursachen dieser eigentiimlichen "Inharenz" nicht klar
gelegt werden. 
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die Stiitze hin noch verstarkt. AMBRoN~ iibersah, daB die Kriimmung von 
der Stiitze weg, die ja bei einer regelmaBigen Nutation ebensooft erfolgen 
miiBte wie die zur Stiitze hin, ebenfalls eine scheinbare Torsion in gerade 
entgegengesetzter Richtung zur Folge hatte (siehe oben S. 191), die die Wir
kung der anderen Torsion wieder ausgieichen miiBte. Eine Richtigstellung 
dieses weit zuriickliegenden Irrtums ist wohl angebracht, da er in neuerer 
Zeit wieder aufgenommen wurde. 

Vielfach wurde auch iibersehen, daB bei jeder Hemmung einer Kreis
bewegung wirkliche antidrome Torsionen auftreten (siehe S. 192) und daB 
diese sich fortwahrend verstarken, wenn der Druck gegen das Hindernis an
halt. NOLL hatte es als Beweis fiir die iitionome Natur der Kreisbewegung 
angefiihrt, daB das Wandern der Wachstumszone urn den Stengel aufh6re, 
wenn man die Bewegung aufhalte. Die Richtung der Bewegung sei demnach 
nur durch die Lage des Sprosses bestimmt. Spater haben aber verschiedene 
Forscher in ahnIichen Fallen doch ein Weiterwandern der Wachstumszone 
festgestellt (an den Kriimmungen, die nach Entfernung des Hindernisses 
auftraten) und das dann gew6hnIich umgekehrt als Beweis fiir die autonome 
Natur der Kreisbewegung betrachtet, ohne die antidromen Torsionen zu 
berner ken, die eine fortschreitende Anderung der Reiziage und damit auch 
ein 'vVeiterwandern der geotropischen Kriimmungen veranlassen muBten. 
Auch ais Reizerscheinungen besonderer Art, ais Geotorsionen wurden die 
passiven antidromen Torsionen aufgefaBt (RAWlTSCHER [1]), solange ihre 
Entstehungsweise noch unvollkommen geklart war. 

5. Die Uberkrummungstheorie. 

Die Theorie des Lateralgeotropismus rechnet nur mit den typischen 
Windepflanzen, die stets in einer bestimmten Richtung kreisen. Fur die 
Windepflanzen, die wie die Ranken in beiden Richtungen zu kreisen ver
m6gen, kommt sie nicht in Frage. Es ist anzunehmen, daB es sich bei 
ihnen ebenso urn Uberkrlimmungsbewegungen handeIt wie bei den 
Ranken. Sie sind allerdings noch nicht daraufhin untersucht. Dagegen 
ist das bei einer Windepflanze geschehen, die jenen auBerordentIich ahn
lich ist und, wie schon erwahnt, wenigstens in der Jugend wechselnde Be
wegungsrichtung zeigen kann: Bowiea volubilis. Ihre Bewegungen sind 
so typische Uberkrlimmungsbewegungen, daB an ihnen das Wesen der 
Uberkrummungsbewegung entdeckt werden konnte. Sie zeigten bei geo
tropischer Reizung nur eine negativ geotropische Reaktion, ohne daB 
eine Flankenkrummung festgestellt werden konnte. Dnd doch ist anzu
nehmen, daB ein schwacher, wenig in Erscheinung tretender Lateral
geotropismus bestand. Denn die Pflanzen zeigten in dem Zustand, in 
dem sie untersucht wurden, im allgemeinen nur eine Linksbewegung. 
Eine Rechtsbewegung konnte wohl kunstIich herbeigefiihrt werden, ging 
aber immer bald wieder in die Linksbewegung uber. Darnach ist wohl die 
Annahme berechtigt, daB die Windepflanzen mit unbestimmter Be
wegungsrichtung reine Uberkrlimmungsbewegungen ausfiihren, wenn 
auch eine experimentelle Bestatigung sehr erwunscht ware. 

Zugleich beweist aber der Fall von Bowiea, daB es Ubergange gibt 
zwischen den Windepflanzen mit unbestimmter und bestimmter Winde-
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richtung. In derTat ist ja der Unterschied zwischen einer negativ geotro
pischen Uberkrummungsbewegung und einer lateralgeotropisch beding
ten Kreisbewegung, wie sie in Abb. 7 (S. I82) und I4 (S. I96) veran
schaulicht sind, nicht allzu groD, und durch die experimentelle Verwirk
lichung einer Rechtsbewegung bei einem typischen Linkswinder wird die 
nahe Verwandtschaft mit der Uberkrummungsbewegung noch betont. 
Das Hinzutreten der lateralgeotropischen Komponente hat jedoch die fUr 
die Windetatigkeit bedeutungsvolle Wirkung, daD die Kreisbewegung im 
allgemeinen in bestimmter Richtung vor sich geht, und daD sich eine regel
maDige, nach allen Seiten ausgreifende Kreisbewegung nach Stcirungen 
rascher wieder einstellen muD, was auch der Versuch bestatigte. Die 
Kreisbewegung der typischcn Windepflanzcn erscheint daher als eine 
verbesserte Oberkriimmungsbewegung. 

Da nun fUr die Uberkrummungsbewegungen schon bekannt ist, daD 
sie nicht nur geotropisch, sondern auch autotropisch bedingt sein konnen, 
so scheint damit der Weg gewiesen, uber die ungenugende, rein geotro
pisch begrundete Theorie des Lateralgeotropismus hinaus zu gelangen. 

6. Die Theoric der Lateralwirkung. 

Es ist bekannt, daD die Windepflanzen bei Ausschaltung der geotro
pischen Reaktionen am Klinostaten ihre bestimmt gerichteten Kreis
bewegungen fortsetzen konnen. DaD sie sie nicht unter allen Umstanden 
fortsetzcn, ist begreiflich. Auch bei den Ranken lassen ja die Kreis
bewegungen am Klinostaten, bei Ausschaltung der geotropischen Im
pulse, an Starke nacho So ist es naturlich auch zu erwarten, daD die Be
wegungen der Windepflanzen am Klinostaten schwacher und unter we
niger gunstigen Bedingungen auch eingestellt werden, wenn der Geo
tropismus normalerweise bei der Bewegung mitwirkt. Wesentlich ist, 
daD auch andere Krafte die Bewegung in Gang halten k6nnen. 

Wenn wir die wesentliche Mitwirkung geotropischer Reaktionen bei 
der Kreisbewegung urn eine senkrechte Achse als bewiesen betrachten 
und nicht gerade annehmen wollen, die Kreisbewegung am Klinostaten 
habe ganzlich andere Ursachen, so bleibt uns nichts anderes ubrig, als 
auch hier wie bei den Ranken dem Autotropismus eine ahnlichc Rolle 
wie dem Geotropismus zuzuschreiben. Der gewohnliche Autotropismus 
genugt aber nicht, da die Kreisbewegungen am Klinostaten auch die be
stimmte Bewegungsrichtung beibehalten und nach Stcirungen immer 
wieder aufnehmen, die der betreffenden Windepflanze eigen ist. Hatten 
wir nun oben wie NOLL das Vorhandensein eines selbstandigen Lateral
geotropismus neben dem negativen Geotropismus angenommen, so muD
ten wir notgedrungen auch zur Annahme eines Lateralautotropismus und 
vielleicht sogar zu der eines Lateralphototropismus greifen, da Voss ge
zeigt hat, daD bei Bowiea am Klinostaten eine normale Kreisbewegung 
nur durch Belichtung von vorn hervorgerufen werden kann. Die Sach-
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lage vereinfacht sich aber sehr, wenn wir im sogenannten Lateralgeotro
pismus nur eine Abwandlung des negativen Geotropismus erblicken. 
'Venn wir auch noch nicht wissen, wie diese Abwandlung zustande 
kommt, so konnen wir uns doch leicht vorstellen, daB auch andere tro
pistische Reaktionen in gleicher Weise von ihr betroffen werden. Wir 
sprechen daher ganz allgemein von einer "Lateralwirkung", die sich auf 
verschiedene Krummungsreaktionen erstrecken kann. 

Es liegt auf der Hand, daB durch eine derartige autotropische Re
aktion auch ein Kreisen urn eine geneigte Achse herbeigefUhrt werden 
kann, das ja auch bei den Windepflanzen haufig beobachtet wird (siehe 
Abb. r5 und r6a). Wenn wir die Aufrichtung einesl 
umgelegten Gipfels verfolgen, so erkennen wir den 
EinfluB des Autotropismus an der Einstellung der 
Aufwartskrummung im Spitzenabschnitt lange 
bevor die Vertikallage erreicht ist (Abb. r6b). 
Wenn wir die Spitze weit genug vorn befestigen, 
so findet stets eine Kreisbewegung urn eine schiefe 
Achse statt, wobei die Aufrichtung nie weiter geht 
als etwa in Abb. r6 b. Nur wenn auch die 
hinteren, langsamer reagierenden Abschnitte sich 
aufrichten konnen, wird die Rotationsachse all
mahlich vollkommen senkrecht gestellt. Sonst aber 
liegt im Grund alles so wie bei den Ranken (vgl. 
Abb. 6), nur da(J durch das Hinzukommen der La
teralwirkung die Bewegung eine bestimmte Richtung 
und einen gleichma(Jigeren Verlatt/ bekommt. 

Nur die Angaben uber die autotropische Ruhe

Abb.16, a u. b. Intermittie
rencle Aufnahmcn kreisender 
Bohnensprosse: a senkrecht, 
bwagrecht befestigterSpro£. 
Einzelstadien in Abstanden 

lage bedurfen noch einer Erganzung. Bisher von Iobzw.I5Minuten.Etwa 
1/15 bZ\v. l/tO nat. GroBe. 

haben wir angenommen, daB die autotropische 
Reaktion auf cine Geradstreckung des Organs hinzicle. Das muB aber, 
wie schon PFEFFER ausfUhrt, keineswegs der Fall sein. RAWITSCHER be
obachtete nun bei den Seitensprossen von Pharbitis hispida Falle, wo 
nicht bloB ein und dieselbe Flanke standig nach oben gerichtet, sondern 
wo diese Flanke zugleich auch standig konvex bleibt. Als symmetrisches 
Kreisen urn eine Gleichgewichtslage kann das naturlich nur dann auf
gefaBt werden, wenn der SproB in der Gleichgewichtslage seitwarts 
gekrummt ist, und diese Krummung kann wiederum nicht auf den Geo
tropismus, der ja entgegengesetzt wirkt, sondern nur auf den Autotropis
mus, auf eine gekrummte autotropische Ruhelage zuruckgefuhrt werden, 
wenn sie nicht einfach durch das passive Herabsinken der Spitze zu
stande kommt. 

Die Richtigkeit der Annahmc der Lateralwirkung konnte leicht nach
gepruft werden durch die Feststellung, ob der autotropische Ausgleich 
einer kunstlichen Krummung am Klinostaten auch diese Lateralwirkung 
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erkennen laBt. Vorlaufig k6nnen wir nur feststellen, daB eine Theorie, 
welche auf dieser Annahme fuBt, nicht nur aIle die Griinde fUr sich hat, 
die fUr die Theorie des Lateralgeotropismus sprechen, sondern dariiber 
hinaus auch das Kreisen am Klinostaten und das Kreisen urn eine ge
neigte Achse erklart. 

C. Das Umschlingen der Stiitze durch die Windepflanzen. 
Das Winden selbst, das Umschlingen der Stiitze, ergibt sich ohne 

Schwierigkeit aus der Art der Kreisbewegung. Zwar ist iiberdies noch 
bei vielen Windepflanzen Kon traktreizbar kei t festgestellt worden (STARK). 
Diese ist indessen, abgesehen von Cuscuta, die noch besonders be
sprochen werden solI, so gering, daB sie beim Umschlingen der Stiitze 
sicher keine wesentliche Rolle spielt. 

Es ist sicher, daB schon eine reine Oberkrummungsbewegung das Um
schlingen einer Stiitze herbeifUhren kann. Das beweist am besten die 
Entdeckung NOLLS (1), daB selbst etiolierte Keimlinge, die unter giin
stigen Umstanden kraftige Uberkriimmungsbewegungen ausfUhren, 
dunne Stiitzen zu umschlingen imstande sind. 1m einzelnen verfolgt 
wurde die Windetatigkeit bei Bowiea, wo es sich ja auch urn nicht viel 
anderes als reine Uberkriimmungsbewegungen handelt. Kommt der krei
sende SproB mit seinem iiberhangenden Ende zur Beriihrung mit einer 
Stutze, so wird er angehalten und entwickelt mit der Zeit aus bekannten 
Griinden (siehe S. 192) eine antidrome Torsion. Das jenseits des Beriih
rungspunktes gelegene freie Ende des Sprosses wird wahrend des Auf
enthalts negativ geotropisch gereizt und entwickelt deshalb dann eine 
starke Kriimmung, die nach oben gerichtet ware, wenn nicht die gleich
zeitig in den hinteren Stengelabschnitten auftretende Torsion die Kriim
mungsebene gegen die Stutze hin drehen wiirde. Nach einiger Zeit ist 
dann die Stiitze von einem lockeren Bogen umgeben, der je nach der 
Starke der antidromen Torsion ganz wagrecht verlauft oder etwas an
steigt. Wenn dann die Torsionsbewegung allmahlich nachlaBt, beginnt 
der Bogen sich negativ geotropisch aufzurichten. AMBRONN hat mathe
matisch nachgewiesen, daB er sich dabei verengern muB, und so ist es 
verstandlich, daB er sich beim Aufrichten der Stiitze fest andriickt. Ein 
Stuck einer W indung ist fertiggestellt. Meist bleibt dabei die auBerste 
Spitze von der Beriihrung frei. 1m anderen FaIle lOst sie sich wieder mit 
fortschreitendem Wachstum und gerat wieder ins Kreisen, und zwar, da 
die alteren, nicht mehr kreisenden Teile eine schiefe Lage besitzen, urn 
eine schiefe Achse. 1st die freie Spitze geniigend groB und die Kreis
bewegung umfangreich genug geworden, so muB sie wieder gegen die 
Stutze stoBen, und zwar muB der neue Beriihrungspunkt gegen den letz
ten in der Richtung der angefangenen Windung an der Stiitze verschoben 
sein, wenn die Kreisbewegung noch die alte Richtung hat, was bei Bowiea 
ja immer der Fall war. Nun kann sich der erste Vorgang wiederholen. Es 
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kornrnt aber auch vor, daB der Gipfel sich zunachst wieder lost und erst 
nach wiederholtern Erfassen eine bleibende Windung bildet. Bei Pflan
zen, die reine Uberkriirnrnungsbewegungen ausfiihren, ereignet es sich 
leicht, daB die Kreisbewegung die Richtung wechselt, wobei dann die 
zuletzt entstandene Windung wieder aufgelost 
werden kann, wahrend die alteren sich ais "durch 
Wachs turn fixiert" erweisen. So ist die Fahigkeit 
zu winden bei diesen prirnitivsten Windern noch 
recht unvollkornrnen. 

Bei den hochentwickelten Windepflanzen, die 
eine starke Flankenkriirnrnung ausfiihren, verlauft 
der Windevorgang weit sicherer, zeigt aber doch 
gewohnlich dieselben Ph as en : 

1. die Bildung einer flachen , lockeren Wind~tng 
unter antidrorner Torsion, wobei aber wegcn der 
Mitwirkung der Flankenkriirnrnung bei geniigender 
Lange der freien Spitze ein viel umfassenderer 
Bogen gebildet werden kann (Abb. 17 b). Bei ge
niigend dicken Stiitzen legen sich sehr gute Winder 
gleich so fest an die Stiitze an, daB nachher keine 
Rebung rnehr erfolgen kann, und sie konnen sich 
dann gleichmaBig schief aufsteigend an der 
Stiitze emporschieben, ohne sich wesentlich von 
ihr zu entfernen. Es gehort dazu neben der dicken 
Stiitze natiirlich auch eine starke Flankenkriirn
mung. Bei diinneren Stiitzen erfolgt unter allen 
Urnstanden erst 

a 

c 
Abb. I7, a - c. Kreisender 
Gipfel von Calystegia sejiltlll 
(SproB vonAbb. I I ) beim Auf
treffen auf cine Sttitze. a Be-

2. cine Aufrichtung der lockeren Windung, die ruhrung der Stutze, b Bil-
dung einer lockcren \Vin

wegen der Flankenkriirnrnung mit einer erheb- dung , c Aufri chten der lok-

lichen Verengerung verbunden ist (Abb. 17c). Die keren Windung. Aus einem 
kinem.Film VOnRAWITS CHER. 

Aufrichtung findet erst ein Ende im Wider-
stand der Stiitze, und so erklart es sich, daB an diinnen SWtzen die 
Windungen schlieBlich viel steiler verlaufen als an dickeren (siehe Abb. 19 
und 20). Der zunehrnende Druck gegen die Stiitze gibt AnlaB zu weiteren 
antidrornen Torsionen, durch die die Spitze irnrner wieder gesenkt wird 
(Abb. I7 c). Zugleich erfolgt 

3. die Fortsetzung der Kreisbewegungen durch das frei von der SWtze 
abstehende Ende. Dabei steht aber die Rotationsachse nicht wie bei den 
Pflanzen ohne Lateralwirkung geradlinig in Ri<:htung einer schief nach 
oben zeigenden Tangente von der SWtze ab, sondern sie zeigt eine Flanken
kriirnmung gegen die Stiitze hin, so daB der untere, schwach kreisende 
Teil standig, die oberen Teile bei ihren ausgiebigeren Bewegungen 
wenigstens vorwiegend gegen die Stiitze hin gekriirnrnt sind. Urn so 
rascher erfolgt dann 
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4. die wiederholte Beriihrung der Stiitze, oft gleich wieder gefolgt von 
der Bildung eines flachen Bogens (Abb. IS a) und dessen Aufrichtung 
(Abb. IS b, c). 1st jedoch der neue Bertihrungspunkt nicht weit genug 

urn die Sttitze herum verschoben, was 
namentlich bei geringer Lange des 
freien Endes der Fall ist, so kann die 
Sttitze die Aufrichtung des entstan
denen Bogens nicht hemmen, das 
Ende lOst sich wieder von der Sttitze 

;, d (Abb. ISd) und setzt seine Kreis-
Abb.I8,a-e. WiederholtesErfassenderStiitze bewegung fort (Abb. I8e). Dies kann 
durch einen Bohnensprof3. Verschiedene auf-
einanderfolgend e Stadien (e intermittierende sich wiederholt creignen, bis der zu

Aufnahm e). Etwa l/to nat. Gr. 
nehmende Umfang der Kreisbewegung 

die Bildung einer neuen bleibenden Windung erlaubt. Bei einer be
stimmten Stutzendicke konnen aber auch die einzelnen Beriihrungen 
jedesmal solange andauern, daB inzwischen der unterste Abschnitt der 

Abb.19. Calystegia dalwrica. 
Steile \Vindungen urn dunne 
Shitze. 4/5 nat. Gr. Nach KOHL. 

dabei gebildeten Krtimmung durch Wachs tum 
fixiert wird. Es bilden sich dann die bleiben
den Windungen schrittweise durch regelmaBig 
wiederholte Bertihrungen. Das sind die" Greif
bewegungen", die SCHWENDENER beobachtet hat. 

I nallen Fallen entstehen also die W indungen 
dadurch, dafJ die Stiitze ein mechanisches H indernis 

.-\1IL. 20. Calystegia dalturica. 
Flache \Vindungen urn dicke Stiitze. 

4/5 nat. Gr. Kaeh KOHL. 

fiir die Kreisbeweglmgen 
bildet. Moglich ist 
immerhin, daB auch 
eine vorzeitige Einstel-
1 ung des Wachs turns als 
Folge der Beriihrung 
eine Rolle spielt. Die 
Steilheit der endgiil
tigen Windungen ist 
durch die Dicke der 
Stiitze und die Starke 
der Lateralwirkung be
dingt. DaB jede Winde
pflanze nur Sttitzen bis 
zu einer gewissen Dicke 
umschlingen kann, er

gibt sich aus dem Gesagten von selbst: nur wenn die Kreisbewegung 
so umfangreich ist, urn ein gentigendes Umfassen der Sttitze zu erlau
ben, kann diese ein nachtragliches WiederablOsen verhindern. Zuletzt 
sei noch erwahnt, daB die bei jedem Druck gegen die Sttitze sich bil
den den antidromen Torsionen gewohnlich ein solches AusmaB erreichen, 
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daB sie die aus inneren Grtinden entstandenen homodromen Torsionen 
vollkommen umkehren: ein Windespro13, der eine Zeitlang keine Sttitze 
gefunden hat, ist homodrom, ein gewundener aber meist stark anti
drom tordiert. 

Sprosse, die iiber die Stiitze hinausgewachsen sind, sieht man haufig 
zu einer Reihe von freien Windungen zusammengerollt. Das scheint damit 
zusammenzuhangen, daB die Sprosse in solchen Fallen gern das Wachstum 
einstellen. Auch sonst pflegen sich bei der Einstellung des Wachstums meist 
solche freie Windungen zu bilden. Vielleicht kommen sie dadurch zustande, 
daB das Wachstum, wahrend die Kreisbewegung im iibrigen weitergeht, von 
unten nach oben fortschreitend eingestellt wird, und zwar rasch genug, urn 
eine vollige Aufrichtung zu verhindern (vgl. S. 196, Anm. 1). 

D. Das Umschlingen der Stiitze durch die Ranken. 

1. Der Haptotropism us. 
Die Ranken, die morphologisch ganz verschiedenen Ursprungs sein 

konnen - sie sind teils aus Blattern, teils aus Sprossen entstanden -, 
unterscheiden sich von den Windesprossen stets durch ihren ausgespro
chenen Haptotropismus, durch die kraftigen Reaktionen, die sie auf Be
rtihrungsweise hin ausftihren. Wenn auch die Kreisbewegungen der Ran
ken an sich ausreichen wtirden, urn eine unsichere Umschlingung ge
eigneter Sttitzen zu bewerkstelligen, so sind es doch allein die kraftvollen 
haptotropischen Reaktionen, we1che das Ergreifen der Sttitze tatsachlich 
durchftihren, nachdem die Kreisbewegungen eine Bertihrung der Sttitze 
herbeigeftihrt haben. Die Ranken sind daher viel unabhangiger von der 
Lage der Sttitze, sie konnen ebensogut einen wagrechten wie einen senk
rechten Stab umfassen und ebensowohl absteigende wie aufsteigende 
Windungen anlegen. 

Die Reaktionsfahigkeit auf Bertihrungsreiz entwickelt sich erst, wenn 
die Ranke eine gewisse Lange erreicht und gewohnlich mit den Kreis
bewegungen schon langst begonnen hat, und sie dauert an, solange die 
Ranke tiberhaupt noch weiter wachst. Sie erstreckt sich von der Spitze 
ab tiber den groBten Teil der Ranke, wobei sie aber basalwarts abnimmt, 
und pflegt in den untersten Abschnitten ganz zu fehlen. Wir stellen sie 
fest, indem wir etwa mit einem Holzstabchen tiber eine beschrankte 
Stelle der Ranke ein paarmal hinstreichen. Schon nach einer halben 
Minute ungefahr beginnt bei den hochempfindlichen Ranken von Passi
flora und vielen Cucurbitaceen unter gtinstigen Bedingungen die Krtim
mung, ja Cyclanthera kann sich schon nach wenigen Sekunden in Be
wegung setzen, wahrend andere, wie die Rebe, weit trager reagieren. Die 
Krtimmung erfolgt stets in der Richtung der gereizten Seite, und zwar so 
lebhaft, daB wir bei einigerma13en empfindlichen Ranken in einer Minute, 
wenn nicht noch rascher, einen Bogen von vielleicht r800 entstehen sehen. 
Nachdem der Hochstwert erreicht ist, folgt eine kurze Zeit des Still
standes, und dann beginnt die Ranke sich wieder zu strecken, was wesent-
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lich langsamer vonstatten geht. Die Reaktion beschrankt sich im wesent
lichen auf die gereizte Strecke und geht nur einige Millimeter nach beiden 
Seiten dariiber hinaus. 

Auch diese Kriimmungen beruhen wie die geotropischen auf Wachs
tumsvorgangen, die aber hier besonders genau untersucht sind. Nach den 
Messungen von FITTI!'G erfolgt auf die Beriihrung hin nach Ablauf der 
Reaktionszeit eine ungeheure Wachstumssteigerung der gegeniiberliegen
den Seite. Die konvex werdende Kante verlangert sich manchmal so 
rasch, daD sie bei gleichbleibender Wachstumsgeschwindigkeit in einer 
Stunde weit mehr als eine Verdoppelung ihrer Lange erreichen wiirde. 
Aber auch in der mittleren Zone ist das Wachs tum stark gesteigert, und 
nur die auf der Innenseite der Kriimmung bleibende Langslinie zeigt eine 
schwache, vermutlich nur passive Verkiirzung. Die Riickkriimmung voll
zieht sich umgekehrt durch eine starke Verlangerung der Konkavseite 
und eine schwachere der Mittelzone, wahrend die Konvexseite keinerlei 
Zuwachs erkennen laDt. Beide Kriimmungen erfolgen also nicht bloB 
durch eine andere Verteilung des Wachs turns iiber den Querschnitt, son
dern jedesmal unter einer erheblichen Beschleunigung des Gesamtwachs
turns. Wird die Konkavseite wahrend des Riickganges der Kriimmung 
erneut gereizt, so stellt sie fast sofort ihr Wachstum wieder ein, die Kon
vexseite erleidet von neuem eine Wachstumsbeschleunigung, und die 
Kriimmung verstarkt sich wieder. 

Die GroDe der Reaktion ist abhangig von der Starke und Dauer des 
Reizes. Wahrend bei hochempfindlichen Ranken ein einmaliges Bestrei
chen mit dem Holzstabchen schon eine starke Kriimmung hervorruft und 
ein mehrmaliges Bestreichen die Bildung einer engen Schlinge veranlaDt, 
bleibt eine Reaktion aus, wenn man mit einem diinnen Baumwollfadchen 
einmal dariiber hinfahrt. LaDt man jedoch das Fadchen dauernd auf der 
Ranke liegen, so entwickelt sich ebenfalls eine Kriimmung. So hat DAR
WIN gezeigt, daD ein aufgesetztes Draht- oder Fadenstiickchen von nur 
I mg Gewicht schon eine schwache Kriimmung veranlaBt. Man konnte 
nun meinen, ein geniigend starker oder geniigend lang andauernder Druck 
auf die Ranke sei die Bedingung fiir die AuslOsung der Reaktion. Dem 
widerspricht aber schon die Beobachtung DARWINS, daB noch so heftig 
aufprallende Regentropfen keine Reaktion veranlassen. PFEFFER zeigte 
dann in seinen planmaDigen Untersuchungen, daB weder Wasser, noch 
01, noch Quecksilber durch seinen Anprall eine Kriimmungsreaktion her
beifiihren kann, daB ein mit IO-I4proz. Gelatine iiberzogener Glasstab 
belie big gegen die Ranke stoBen, an ihr rei ben oder einen dauernden 
starken Druck auf sie ausiiben kann, ohne daB eine Reaktion erfolgt. 
Auch der Druck eines vollkommen festen Korpers, eines Glasstabes, einer 
Nadel, selbst der un eben en Oberflache eines Stiickes Schmirgelpapier 
blieb ohne Ergebnis, wenn er mit gleichmaBiger Starke einwirkte. So
bald aber den Fliissigkeiten kleine feste Korperchen beigemengt waren 
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oder der Gelatine oberfHichlich ansaDen, sobald der beriihrende Karper 
an der Ranke etwas verschoben wurde oder der von ihm ausgeiibte Druck 
ruckartig einsetzte oder sich verstarkte, so wurde durch solche Reize bei 
geniigender Starke oder geniigend haufiger Wiederholung eine Reaktion 
ausgelast. Die Baumwollfadchen DARWINS hatten offenbar nur deshalb 
eine Wirkung ausgeiibt, weil sic trotz aller VorsichtsmaDregeln nicht ganz 
unbeweglich aufgelegen waren. Bei geringer Bewegung durch Luftstra
mungen aber fand PFEFFER, daD selbst nur 0,00025 mg schwere Faden 
eine Kritmmung erzeugten. PFEFFER faDt seine Erfahrungen iiber die 
Reizbarkeit der Ranken durch Beriihrung folgendermaDen zusammen: 
"Zur Erzielung einer Reizung miissen in der sensiblen Zone der Ranke 
diskrete Punkte beschrankter Ausdehnung gleichzeitig oder in geniigend 
schneller Aufeinanderfolge von StoH oder Zug hinreichender Intensitat 
betroffen werden. Dagegen reagiert die Ranke nicht, sobald der StoD alle 
Punkte eines graDeren Flachenstiickcs mit ungefahr gleicher Intensitat 
trifft, so daD also die Kompression benachbarter Punkte erhebliche Dif
ferenzen picht erreicht." Diese Art der Reizbarkeit hat einerseits zur 
Folge, daD auffallende Regentropfen oder Windst6De, die an der Ranke 
zerren, keine Reaktionen aus16sen, die in diesem Fall sicher nur von Nach
teil waren. Sie ermaglicht andererseits das sichere Umfassen einer Stiitze, 
wie noch naher zu erartern sein wird. 

Die Riickkriimmung, welche auf die haptotropische Kriimmung 
folgt, diirfte keine andere Ursache haben als der Ausgleich jeder be
liebigen anderen, etwa einer geotropischen oder einer mechanisch erzeug
ten Kriimmung. Wir diirfen sie als autotropische Reaktion betrachten, 
was mit ihrem langsameren Ablauf in Einklang steht. 

Wohl die meisten Ranken reagieren in verschiedenen Richtungen ver
schieden gut. Wahrend manche, wie Cobaea, allseits gleich reagieren, 
zeigen sich bei Passiflora und den Cucurbitaceen die graDten Verschieden
heiten. Rier ergeben sich weitaus die starksten Reaktionen bei Reizung 
der morphologischen Unterseite, die sich meist durch eine standige 
leichte Einkriimmung der auDersten Spitze nach dieser Seite verrat. Die 
Reizung der seitlichen Flanken bewirkt zwar ebenfalls eine Kriimmung 
genau nach der gereizten Seite hin, aber doch in schwacherem MaD, und 
eine Reizung der morphologischen Oberseite kann kaum einmal eine 
schwache Kriimmung veranlassen. Man hat daher friiher geglaubt, sie 
sei iiberhaupt nicht reizbar, bis FITTING zeigte, daD es nicht an der Sus
zeption des Reizes, sondern nur an der Durchfiihrung der Reaktion fehle. 

FITTING hatte zuerst an allseits reagierenden Ranken festgestellt,daB 
die Reizung einer Flanke durch eine gleich starke Reizung der Gegenseite 
vollkommen wirkungslos gemacht werden kann. Wird eine Ranke der ganzen 
Lange nach einseitig gereizt und auf cler gegeniiberliegenden Seite iiber eine 
kiirzere Strecke ebenso stark, so bleibt die Ranke an dieser Stelle vollkommen 
gerade, wahrend sie sonst iiberall sich kriimmt. Diese Erscheinung wird 
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aber nicht durch eine Dberlagerung zweier entgegengesetzter Reaktionen 
herbeigefiihrt - clann m ti B te sich j a eine vorti bergehende W achstums beschleu
nigung auch an cler gerade bleibenden Strecke feststellen lassen - sondern 
der Erfolg cler ersten Reizung wircl clurch die zweite vollkommen aufgehoben: 
die Ranke wachst an dieser Stelle wciter, als ob sie uberhaupt nicht gereizt 
worden ware. Ebenso wurde nun an einseits reagierenden Ranken die Rei
zung cler Unterseite durch eine gleich starke Reizung der Oberseite unwirk
sam gemacht, woraus hervorgeht, daB auch die Oberseite clen Reiz aufzu
nehmen vermag. 

Z. Das Erfassen der Stiitze. 

Durch die Kreisbewegungcn der Ranken wird nicht nur die Beriihrung 
mit Gegenstanden herbeigefUhrt, die sich zur Umschlingung eignen, son-
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Abu. 2I, a- d . Zwei SproOgipfeJ 
yon Pilogyne Slta'llis (Pflanzen yon 
Abb. 2, einen Tag sp~iter) in Krei:-;
bcwegung nehen Stiitzen. Die Ranke 
der linkenPflanze erfaBt eine Stutzt'o 

dern zugleich auch fUr die notwendige Reibung 
gesorgt. Die haptotropische Reaktion, die ja 
immer nach der Seite der Beriihrung hin er
folgt, bewirkt dann die Bildung eines Bogens, 
der den beriihrten Korper, falls er nicht zu 
dick ist, mehr oder weniger weit umfaBt 
(s. Abb. 21). Auch die nicht allseits reagieren
den Ranken werden die Stlitze gewohnlich mit 
einer Seite beriihren, nach der eine Reaktion 
erfolgen kann. Findet die Beriihrung zufallig 
zucrst mit der Oberseite statt, so bewirkt doch 
die infolge der Kreisbewegung stets ein
tretende antidrome Torsion, daB bald eine 
andere Flanke mit der Stlitze in Beriihrung 
kommt und nachtraglich noch eine Einkriim
mung entsteht. 

Der rasche Verlauf der haptotropischen 
Reaktion erweist sich dabei als sehr not
wendig. Der Fortgang der der Kreisbewegung 
zugrunde liegenden Reaktionen bewirkt bald 
neben der antidromen Torsion auch ein seit
liches Ausweichen der Rankenspitze oder eine 
Rebung entlang der Stiitze, durch die bald 
ein Vorbeigleiten der Ranke an der Stlitze er
folgt, wenn das nicht durch eine inzwischen 
gebildete hakenformige Einkriimmung ver

Etwa '/5 nat. Gr. Aus ein cm kinem. hindert wird. Auch die antidrome Torsion 
Film. 

wirkt insofern nachteilig, als sie eine schon 
gebildete, aber noch nicht genligend umfassende Krlimmung so stark aus 
ihrer ursprlinglichen Ebene herausdrehen kann (entsprechend Abb. ZIC), 

daB sie schlieBlich gar nicht mehr gegen die Stlitze gerichtet ist und ein 
Abgleiten nicht mehr verhindert. So fUhrt durchaus nicht jede Be
rlihrung zu einem sofortigen Erfassen der Stlitze. 1st aber einmal eine 
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hakenformige Krummung urn die Stutze herum erzielt (Abb. 2I d), so 
kommen dadurch wieder neue Abschnitte der Ranke zur Beruhrung und 
die Krummung setzt sich rasch fort, bis sich das ganze freie Ende urn 
die Stutze herumgelegt hat. Wahrenddem haben aber auch Ruck
krummungen eingesetzt, durch die der Kontakt mit der Sttitze stellen
weise wieder gelockert wird. Aber durch die Krummungsreaktionen an 
benachbarten Stellen sowie durch die Bewegungen der basalen, nicht 
urn die Sttitze geschlungenen Teile der Ranke wird stets von neuem 
wieder Beruhrung und Reibung herbeigeftihrt und erneute Verstarkung 
der Krummung veranlaBt, bis schlieBlich das Wachstum erlischt. 

Am raschesten wird eine sichere Umschlingung herbeigeftihrt, wenn 
der erste Beruhrungspunkt in einiger Entfernung von der Spitze liegt, so 
daB sich das freie Ende gleich in mehreren Windungen urn die Sttitze 
herumlegcn kann. Aber auch wenn zunachst nur die auBerste Spitze mit 
einer oder zwei Windungen gefa13t hat, konnen sich diese noch vermehren. 
Dadurch namlich, daB der haptotropische Reiz auch basalwarts eine 
kleine Strecke weitergeleitet wird, entsteht auch basalwarts vom ersten 
Beruhrungspunkt eine Krummung, konkav gegen die Stutze, und durch 
diese werden die schon entstandenen Windungen weiter auf die Stutze 
hinaufgeschoben, was naturlich nur dadurch moglich ist, daB sich die zu
nachst fest angepreBten Windungen in der ersten Zeit nach ihrer Bildung 
immer wieder lockern. Auf diese Weise konnen namentlich an dunnen, 
glatten Sttitzen noch mehrere Windungen zu den schon gebildeten hinzu
treten. 

An der Unterseite zahlreicher Cucurbitaceenranken kommen soge
nannte "Fuhlttipfel" vor, meist in jeder Epidermiszelle einer. Es sind 
das verdunnte Stellen der AuBenwand von rundlichem UmriB, Ausspa
rungen, in die von innen das Plasma hereinreicht und die nach auBen zu 
sich meist trichterartig erweitern und an der Oberflache nur durch eine 
dunne Membran abgeschlossen sind. Man betrachtet sie im allgemeinen 
als Sinnesorgane, da sie geeignet erscheinen, die Reizung des Plasmas 
durch die Beruhrung der Ranke zu erleichtern und die Cucurbitaceen meist 
auch wirklich sehr empfindlich sind. Doch gibt es andere Ranken ohne 
Fuhlttipfel, die nicht weniger reizbar sind, und auch die Verteilungder 
Tupfel uber die Ranke entspricht keineswegs der Verteilung der Reizbar
keit, so daB es zweifelhaft erscheint, ob die von PFEFFER und HABER
LANDT gegebene Deutung richtig ist. 

3. Nachtragliche Veranderungen. 

AuBer der Krummungsreaktion hat aber der Kontakt mit der Sttitze 
bei langerer Dauer noch weitere Wirkungen auf das Wachs tum der 
Ranke. Wie ebenfalls FITTING nachgewiesen hat, bewirkt er eine fruh
zeitige Einstellung des Liingenwachstums. Dadurch eben werden die ent
standenen Windungen zu bleibenden gemacht. 

Er.e;elmisse der Biologie V. I4 
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Mit der Einstellung des Waehstums ist aber aueh ein spiraligesZusam
menziehen der Ranken verbunden (Abb. 22). An Ranken. die keine Stiitze 
gefunden haben, stellt sieh namlieh ganz zuletzt, nachdem das Waehs
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tum fast erlosehen ist, noeh einmal ein starkes 
Wachs tum der morphologisehen Oberseite 
ein. Dadureh kriimmt sich die Ranke meist 
in sehr enge, dieht aneinanderliegende Win
dungen zusammen. Derselbe Waehstumsvor
gang tritt nun naeh dem Erfassen einer Stiitze 
verfriiht ein in dem nieht haptotropiseh ge
kriimmten Absehnitt der Ranke. Dadureh 
wird die Pflanze nahcr an die Stiitze heran
gefiihrt. Dies ist aber wegen des Gewiehtes 
der Pflanze und anderweitiger Festlegung nur 
bis zu einem gewissen Grade moglieh. Die 
entstehenden Windungen erseheinen daher 
weit ausgezogen und zeigen auBerdem min
destens an einer Stelle eine Umkehr der Winde
riehtung. Denn da beide Enden an einer 
Torsion verhindert sind, k6nnen aus rein 
meehanisehen Griinden dureh einseitige Ver
langerung nur soviel Windungen in einer 
Riehtung gebildet werden, als gleiehzeitig aueh 
in der anderen Riehtung erseheinen, wovon 
man sieh iiberzeugenkann, wennman eine Uhr
feder gerade streckt und dureh bloBe Nahe
rung der Enden (ohne gleiehzeitige Drehung 
gegeneinander) sieh wieder zusammenrollen 
laDi. Auf diese Weise wird eine sehr wider
standsfahige, elastisehe Aufhangung der 
Pflanze erreieht. 

Eine weitere Folge des Umfassens einer 
Stutze ist eine meehanisehe Verstarkung aller 
Teile der Ranke, haufig verbunden mit starker 
Verdiekung namentlieh der urn die Stiitze ge
sehlungenen Absehnitte, so daB die Ranke 
starke Zugspannungen auszuhalten vermag 
ohne zu zerreiBen oder sieh von der Stiitze 
zu losen. 

Abu. 22, a-f. Zwei Ranken yon Sicyos a1lgulatlls naeh dem 
Erfassen cler Stiitze. Die linke bf'ginnt bei b, die reehte bci d 

mit cler spiraligen Zusammenrollung. Etwa l/to nat. Gr. 
Aus einem kinematograph is chen Film. 
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III. Ubersicht Uber die okologische und physiologische 
Sonderstellung der Winde- und Rankenpflanzen. 

Die okologische Bedeutung des Windens und Rankens liegt darin, daB 
diese Fahigkeiten es ihren Besitzern ermoglichen, rasch und unter ge
ringem Aufwand an Baustoffen ihre Blatter und Bltiten zwischen anderen 
Pflanzen zum Lichte emporzutragen. Dazu sind aber neben den ausftihr
lich geschilderten Reizreaktionen noch gewisse Eigenttimlichkeiten im 
Bau und in der Entwicklung dieser Pflanzen notwendig. Da die aufwarts
strebenden Gipfel anfangs ihr Gewicht selbst tragen mtissen und in ihren 
Bewegungen moglichst wenig behindert sein sollen, mtissen ihre Blatter 
und Seitensprosse zunachst in der Entwicklung zurtickbleiben. Das be
obachten wir bei allen Windepflanzen, bald in groBerem, bald in geringe
rem AusmaB (s. Abb. I7-20). Die gut ausgebildeten Winder besitzen einen 
sehr langgestreckten Gipfel, an dem die ersten Blatter noch kaum hervor
treten, urn sich erst dann zu entwickeln, wenn das Wachs tum und damit 
die Bewegungen des betreffenden Spro13abschnittes im wesentlichen ein
gestellt sind. Aber auch bei den Rankenpflanzen bleiben die Blatter zu
nachst klein, wahrend die Ranken sich rasch entwickeln und weit tiber 
den Spro13gipfel hinausragen oder nach der Seite hin unbehindert ihre 
Kreisbewegungen ausftihren. Auch mtissen die Gipfel der Windepflanzen 
tiber eine gro13ere Strecke hin ebenso wie die kreisenden Ranken biegsam 
und beweglich sein und bleiben daher lange Zeit unverholzt. Spater 
aber erreichen sie gleich den Ranken, die eine Sttitze eda13t haben, eine 
gro13e Zugfestigkeit, die ihnen gegebenenfalls gestattet, die ganze Last 
der sich an ihnen entwickelnden Blatter, Seitensprosse und Frtichte, oft 
auch noch anderer sich anhangender Klettersprosse und kletternder 
Tiere zu tragen. Schlie13lich zeichnen sich aIle lebhaft kletternden Winde
und Rankenpflanzen durch ein besonders leistungsfahiges Wasserleit
system aus, wie es durch die oft ungeheuren Entfernungen zwischen 
Wurzel und Spro13gipfel erfordert wird. Trotzdem bleiben die Sprosse so 
auffallend dtinn, weil ihnen aIle Einrichtungen zur Erzeugung von Druck
und Biegungsfestigkeit fehlen, die sonst bei hochwachsenden Pflanzen 
den gro13ten Raum in Anspruch nehmen. 

Eine weitere Eigenttimlichkeit vieler Winde- und Rankenpflanzen ist 
die gro13e phototropische Beweglichkeit ihrer Blattstiele, die eine wunder
bar weitgehende Einstellung der Blattflachen zur jeweils herrschenden 
Lichtrichtung erlaubt -offenbar auch eine Folge der kletternden Lebens
weise: da der Spro13 beim Klettern in die allerverschiedensten, meist recht 
ungtinstigen Lichtlagen geraten mu13, bleibt es den Blattern tiberlassen, 
sich selbst in eine geeignete Lage zu bringen. 1m Zusammenhang damit 
mag es stehen, da13 bei auffallend vielen Windepflanzen die Blatter ihren 
Stielen mit vertieftem Grund, herz- oder pfeilf6rmig, ansitzen (SCHE:\'CK). 
Da13 der Schwerpunkt der Blattspreiten dadurch dem Blattgelenk wesent-

14* 
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lieh naher geriiekt ist, als bei anderer Blattform, und daB die Spreite in
folgedessen leiehter zu bewegen ist, ist jedenfalls nieht zu bestreiten. Die 
groBe Bewegliehkeit der Blatter findet sieh namentlieh an den kleineren 
Windepflanzen, so an den meisten bei uns einheimisehen. Eine noeh 
weitergehende Anpassung an die besonderen Liehtverhaltnisse, unter 
denen die Kletterpflanzen stehen, finden wir am best en im tropisehen 
Regenwald vertreten, wo iiberhaupt die Lianen aller Art eine weit gr6Bere 
-oppigkeit und Mannigfaltigkeit zeigen. Viele Windepflanzen besitzen 
dort zweierlei Sprosse, windende Langsprosse, die ohne wesentliehe Ver
zweigung an Baumstammen oder Luftwurzeln bis hoeh in die Kronen 
hinauf klettern, und Kurzsprosse, die erst oben in groBer Zahl hervor
breehen und maehtige Blattmassen iiber die Baumkronen ausbreiten. In 
ahnlieher VolIkommenheit der Anpassung zeigen sieh Rankenpflanzcn, 
die in rankentragende Langsprosse und reich beblatterte, rankenlose 
Kurzsprosse gegliedert sind, nur daB die Rankenpflanzen mit ihren naeh 
allen Seiten auslangenden Greiforganen mehr zum Emporklettern im 
diehten Gestraueh und im Astwerk der Baume ausgeriistet sind. 

SehlieBlieh ware noeh der Hilfsorgane zu gedenken, die vielfaeh das 
Winden und Ranken erleiehtern. Wie es dem Hopfensprosse seine zahl
reich en kurzen, steifen, riiekwarts geriehteten Haare erlauben, aueh an 
reeht glatten Stiitzen sieher emporzuklettern, so wirken haufig ahnliehe 
Gebilde, Haare oder Staeheln, bei anderen Windepflanzen, manehmal 
aueh bei Ranken. Bei diesen finden wir dann haufiger ein Ausseheiden 
klebriger Stoffe an den Beriihrungsstellen mit der Stiitze, die eine fest ere 
Verbindung herbeifiihren, oder die Bildung von Gewebewueherungen, die 
sieh allen Unebenheiten der Unterlage ansehmiegen und so einen beson
ders innigen Verband zwischen Ranke und Stiitze sehaffen. In gewissen 
Fallen sind aueh bestimmte Stellen der Ranken, meist die Spitzen, in 
hervorragender Weise befahigt, umfangreiehe "Haftballen" zu bilden, 
durch die allein schon eine geniigende Befestigung der Pflanze erzielt 
wird. Auf diese Weise sehen wir die bekannte Zierpflanze Parthenocissus 
(Ampelopsis) an glatten Hauswanden emporklettern. Diese Ranken sind 
dann aueh noeh mit negativem Phototropismus ausgeriistet, der sie be
fahigt, unmittelbar auf die Flaehe, an der sie sieh festhalten k6nnen, 
zuzuwaehsen. Aueh derartige Ranken zeigen meist die spiralige Auf
rollung, naehdem sie einen Halt gefunden haben (Abb. 23). 

Trotz der vielen Ubereinstimmungen besteht zwischen Winde- und 
Rankenpflanzen ein doppelter Gegensatz. Der eine, daB bei der Tatig
keit der Ranken der Beriihrungsreiz wesentlieh ist, bei den Windepflan
zen nicht, wird heute gew6hnlieh zur begriffliehen Unterseheidung der 
beiden Gruppen beniitzt. AuBerdem besteht aber der Untersehied, daB 
das Winden stets in erster Linie von den Hauptsprossen ausgefiihrt wird 
- oder, bei Lygodium, einem Farn, von einem Blattstiel, der die Rolle 
eines Hauptsprosses spielt -, das Ranken dagegen so gut wie aussehlieB-
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liche von Seitenorganen. Ranken konnen oft sehr machtige Gebilde sein, 
ganze Zweige, aber eben doch hur Seitenorgane an groBeren Haupt
sprossen. Warum reagieren nun die Hauptsprosse nie entschieden hapto
tropisch? Ein Vergleich der von Windepflanzen und Ranken gebildeten 
Windungen diirfte dariiber AufschluB geben. Nur die Windungen der 
Windepflanzen streben nach oben, die der Ranken liegen eng anein
andergedrangt und laufen haufig an einer Stiitze auch abwarts, trotz des 
starken negativen Geotropismus der Ranken. Ein starker Haptotropis
mus bei Hauptsprossen wiirde sicher auch deren Emporkommen sehr be-

b a 
Abb. 23. l'artl,cltocissus tricltsjidata. a Junge Ranke mit knopfchenartigen Enden. b Alte Ranke, 
deren Enden durch Bertihrung mit der Unterlage verbreitcrt, abgeflacht und festgeklebt sind. Die 
Ranken~-iste vcrklirzen sich schraubig und ziehen dadurch die Pflanze an die Stiitze heran. Natiirliche 

GroBe. (Nach E. G. PRINGSHEnI '9'2.) 

hindern, wenn nicht unmoglich machen. Bei Seitenorganen dagegen, die 
nur den HauptsproB zu befestigen und selbst nicht in die Hohe zu 
wachs en brauchen, fiihrt die Beriihrungsreizbarkeit wei taus am sicher
sten zum Ziel. Darum finden wir die beiden Tatigkeiten des Windens 
und Rankens fast nirgends vereinigt. Der einzige Fall, wo ein Winder 
zugleich kraftig haptotropisch rcagiert, beweist durch seine Eigenart die 
Richtigkeit unserer Uberlegung: Cuscuta europaea, die Kleeseide, dieser 
Schmarotzer, der verschiedene unserer krautigen Pflanzen befallt und 
umschlingt, und ebenso seine auslandischen Verwandten, verhalten sich 
nach den Untersuchungen von PEIRCE (r894) abwechselnd wie eine Winde
pflanze und wie eine Ranke. Ihr SproG umschlingt zuerst als rich tiger 
Linkswinder ohne Beriihrungsreizbarkeit die Wirtspflanze in steilen Win-
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dungen, dann wird er stark bertihrungsempfindlich, und zwar ganz nach 
Art der Ranken, und legt mehrere eng aneinanderliegende Windungen 
urn die Wirtspflanze, wobei er auch Saugfortsatzc in dcren Gewebe ein
senkt. Dann folgt wieder ein Stadium des Windens unter starker Auf
wartsbewegung und so fort. 1m Stadium der Bertihrungsreizbarkeit 
au Bert sich zwar ein starker negativer Geotropismus dadurch, daB auch in 
diesem Stadium nur senkrechte Sttitzen umschlungen werden konnen, 
aber trotzdem zeigt der ganze Sachverhalt, daB der SproB nur nach Aus
schaltung der starken Bertihrungsreizbarkeit wirklich emporzusteigen 
vermag. 

Nun erhebt sich die Frage, ob die Win de- und Rankenpflanzen mit 
ihren eigenttimlichen Fahigkeiten ganz allein stehen oder ob es Obergiinge 
gibt, die auf die stammesgeschichtliche Entstehung dieser Fahigkei ten eini
ges Licht werfen konnten. DieseEntstehung erscheint ja urn so merkwtirdi
ger, als sie nicht nur einmal, sondem schr oft vor sich gegangen sein mul3. 
Nach SCHENCK sind es nicht weniger als 39 Pflanzenfamilien, die heute 
Windepflanzen besitzen und wahrscheinlich aIle selbstandig hervorge
bracht haben. Ebenso treffen wir Rankenpflanzen verschiedener Art 
fast in allen T eilen des Systems. 

Was nun die Ubergangsformen bei den Windepflanzen angeht, so 
wurde bereits festgestellt (S. I99), daB wir die Pflanzen mit wechselnder 
Winderichtung als niedrigere Organisationsstufe gegentiber den konstant 
windenden Formen betrachten konnen, und da es unter dies en Pflanzen 
mit wechselnder Winderichtung verschiedene gibt - es sei nur unsere 
Schwalbenwurz, Vincetoxicum officinale, genannt -, die ihre Windefahig
keit nur unter bestimmten Verhaltnissen entwickeln, sonst aber aufrecht 
wachsen, wie andere Pflanzen auch, so liegcn damit, zunachst nur auBer
lich betrachtet, Ubergangsformen sicher VOL 

An die typischen einfachen oder verzweigten Fadenranken aber, die 
morphologisch teils umgewandelte Achsenorgane, insbesondere BHiten
standsachsen, teils umgewandelte Blatter oder Blatteile darstellen, reiht 
sich eine graBe Zahl von Formen, die die Fahigkeiten der Ranken in 
allen Abstufungen besitzen: so1che Blattranken, die zwar selbst voll
kommen fadenfOrmig entwickelt sind, aber nur das Endsttick funk
tionsfahiger Blatter bilden, wie bei der Cobaea (Abb. 24) und vielen 
Schmetterlingsbltitlern, und daneben die Greiforgane der sogenannten 
Blattklimmer, die nur aus einer vorgezogenen Blattspitze, der Blatt
spreite (bei einer einheimischen Fum aria-Form) oder, besonders hau
fig, dem Blattstiel eines sonst ganz normal ausgebildeten Blattes be
stehen (bei der Waldrebe); oder die reizbaren Zweige der Zweigklimmer, 
die vielfach noch Blatter tragen, und die Dome der Hakenklimmer, die 
sich nur wenig zu krtimmen, -aber machtig zu verdicken vermogen. AIle 
diese Gebilde sind, wenn auch in sehr verschiedenem MaBe, haptotrapisch 
reizbar und vermogen die Pflanze an einer Sttitze zu befestigen. Zum 
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Teil suchen sie auch die Stiitze durch Kreisbewegungen auf. Man pflegt 
sie auch als Ranker im weiteren Sinne zu bezeichnen. Da ihre Tatigkeit, 
soweit bekannt, von der einer typischen Fadenranke nicht grundsatzlich 
abweicht, konnen wir uns mit dies em Hinweis begniigen. Eine Fiille 
weiterer Einzelheiten findet man in dem bekannten Buche DARWINS und 
noch mehr in SCHENCKS Beitragen zur Biologie der Lianen. 

Die Feststellung solcher Zwischenformen erlaubt manchen Aus
blick iiber die Moglichkeiten einer allmahlichen stammesgeschichtlichen 
Entwicklung unserer hochorganisierten Winder und Ranker. Aber eine 

Abb. 24. Zweigspitze von Cobaea scandens mit verzweigten Blattranken. R echts untcn einc Ranke, 
di e ein anderes Blatt ergriffen und sich dann schraubig eingerollt hat. Man sieht die Umkehrstelle. 

Verkleinert. JNach E. G. PR I :'<C SIIEIM 1912.) 

solche Entwicklung bleibt noch ratselhaft genug, solange wir die Fahig
keiten jener Zwischenformen, Kreisbewegungen auszufiihren oder auf 
Beriihrung mit einer Kriimmung zu antworten, als eine vollkommen 
neue, anderen Pflanzen fremde Erscheinung betrachten miissen. Das ist 
aber heute nicht mehr der Fall. 

Es war eine wichtige Entdeckung, als NOLL im Jahre r885 feststellte, 
daB im Dunkel aufgezogene Keimlinge nichtkletternder Pflanzen Kreis
bewegungen auszufiihren und teilweise sogar zu winden vermogen. Aber 
die Ursachen dieser Bewegungen waren damals ebenso unbekannt wie 
bei den Ran ken. Heute wissen wir, daB allgemein verbreitete Eigen
schaften wie Geotropismus und Autotropismus bei guter Reaktionsfahig
keit solche Kreisbewegungen als Uberkriimmunsbewegungen erzeugen 
miissen. Wahrscheinlich fiihren sogar die meisten wachsenden Pflanzen
stengel standig derartige Kreisbewegungen urn die Gleichgewichtslage in 
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kleinstem MaDstabe aus. Bei besonders gut kriimmungsfahigen Organen, 
und das sind in erster Linie die rasch wachsenden, steigern sich diese zu 
soleh ausgiebigen Bewegungen, wie wir sie von Ranken und Windepflan
zen her kennen. Damit scheint die Frage nach der erstmaligen Entstehung 
der Kreisbewegungen gelost. Weniger klar sehen wir bei den bestimmt 
gerichteten Kreisbewegungen der Mehrzahl der Windepflanzen. Auch 
wenn unsere Auffassung zutrifft, daD es sich dabei urn "verbesserte Uber
kriimmungsbewegungen" handelt (siehe oben S.200), bleibt doch noch 
die stammesgeschichtliche Entstehung der Lateralwirkung zu erklaren. 
DaD sie allmiihlich entstanden ist, diirfen wir wohl daraus schlieDen, daD 
sie heute noch bei manchen Pflanzen nur in ganz schwachem MaDe vor
handen ist. Eine weitergehende Klarung ist natiirlich nicht moglich, so
lange wir das Wesen der Lateralwirkung noch nicht kennen. 

Auch fUr den Haptotrapismus der Ranken diirfte die allgemeine Er
scheinung, aus der er sich ableitet, gefunden sein. STARK hat bei einer 
sehr graD en Anzahl von Pflanzenorganen, insbesondere bei allen darauf
hin untersuchten Keimlingen, Beriihrungsreizbarkeit festgestellt, die sich 
ebenfalls in einer Kriimmung nach der bertihrten Seite hin auDert. Wenn 
auch die Art dieser Reizbarkeit nicht ganz der bei den Ranken gefunde
nen entspricht, so mag sie doch als Ausgangspunkt der Entwicklung wohl 
in Betracht kommen. 

Als PALM und HUGO MORL vor rund 100 Jahren die Winde- und 
Rankenforschung einleiteten, sprachen sie beide, wenn auch mit unglei
cher Scharfe, als Ergebnis ihrer Untersuchungen die Ansicht aus, daD 
die Bewegungen der Ranken und Windepflanzen den bei anderen Pflan
zen beobachteten in ihrem Wesen ahnlich seien. Diese Bemerkung kenn
zeichnet wohl mehr das erstrebte Ziel, das Besondere auf allgemeine Ge
setze zuriickzufUhren, als eine wirkliche Erkenntnis. Seitdem hat die 
Forschung die tatsachlich bestehenden Besonderheiten immer besser er
kannt und immer scharfer herausgearbeitet. Ausdriicke wie "rotierende 
Nutation", "Vorkrtimmung", "Lateralgeotropismus" und "Haptotropis
mus" wurden zur Kennzeichnung dieser Besonderheiten geschaffen. Erst 
in neucster Zeit ist man soweit gelangt, diese Eigentiimlichkeiten wenig
stens teilweise auf allgemeine Gesetze zurtickzufUhren, so daD nun auch 
die iibrigen mehr als eine Weiterentwicklung allgemein verbreiteter 
Eigenschaften, denn als etwas vollkommen Andersartiges erscheinen. Ja 
die genaue Untersuchung der Windepflanzen und Ranken hat sogar wie
derholt die Entdeckung allgemeiner Gesetze erst herbeigefiihrt und eine 
Reihe wichtiger Feststellungen von allgemeiner Bedeutung ermoglicht, 
so tiber Reizleitung, tiber den gleichzeitigen Ablauf mehrerer, selbst 
gleichgerichteter Reizvorgange im gleichen Organabschnitt ohne gegen
seitige Beeinflussung, tiber Autotrapismus und anderes mehr, Dinge, die 
wir hier nicht erortert haben, weil sie fUr die Tatigkeit des Windens und 
Rankens nicht unmittelbar von Bedeutung sind. 
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Die Wanderungen der Saugetiere haben fruhzeitig die Aufmerksam
keit der Forscher dort auf sich lenken mussen, wo sie eine wesentliche 
Erscheinung in der Fauna eines Landes sind. So liegen seit dem 18. Jahr
hundert zahlreiche Berichte, namentlich aus Sibirien und Sudafrika, 
vor. Eine Zusammenfassung hat zunachst CORNELIUS und kurz nach 
ihm PETERS versucht, die allerdings das Wandern in der Tierwelt uber
haupt besprachen, und so fUr die Saugetiere nur einen verhaltnismaBig 
geringen Raum hatten. Besonders eingehend hat dann MIDDENDORFF 

unseren Gegenstand behandelt, sich aber auf arktische, vorwiegend pala
arktische Wirbeltiere beschrankt. In diesen Werken ist die altere Lite
ratur mehr oder weniger vollstandig erwahnt, so daB ich sie hier nur an
fUhre, wo ich sie direkt zitiere. 
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Diese alteren Autoren hatten naturgemaB auch schon die Frage nach 
den Ursachen des Wanderns aufgeworfen. MIDDENDORF nennt als solche 
Nahrungsmangel, Temperaturveranderungen, den Wunsch plagenden 
Schmarotzern zu entfliehen, den Kampf urns Dasein bei der Erhaltung 
der Nachkommenschaft und einen angeborenen Wandertrieb. Vom pe
riodischen Wandern, bei dem die Tiere wieder in ihre Heimat zurtick
kehren, unterscheidet er das Auswandern, das entweder zum Tode oder 
zur Erweiterung des Wohngebietes ftihrt. 

In neuerer Zeit haben einiges tiber das Wandern der Saugetiere zu
sammengestellt KOBELT und spater HILZHEIMER. 

Aber die Wanderungcn der Saugeticrc habcn nie in dem MaBe die 
Forscher beschaftigt, wie es die Wanderungen der Vogel getan haben. 
Dies hangt wohl damit zusammen, daB wandernde Saugetiere ortlich be
schrankt sind, wahrend ziehende Vogel tiber die ganze arktische und ge
maI3igte Zone verbreitet sind, so daB der Zug der Vogel eine viel auf
falligere Erscheinung im Leben der Tiere ist, als der der Saugetiere. 
AuBerdem kann er fast tiberall auf der Erde beobachtet und erforscht 
werden. So ist es auch wohl zu erklaren, daB DOFLEIN in seinem groBen 
Werk dem Wanderzug der Vogel 24 Seiten, dem der Fische II Seiten 
wdimet; wahrend die Saugetierwanderungen auf nicht einmal ganz einer 
Seite abgetan werden. Besser kommen dagegen die Saugetiere in HESSES 
"Tiergeographie auf okologischer Grundlage" weg, wo ihnen nicht weniger 
Platz eingeraumt ist, als den Vogeln. 

Wenn im folgenden von den Wanderungen der Saugetiere die Rede 
sein solI, so ist dabei vorwiegend an periodische Wanderungen gedacht. 
Nicht an jene Wanderungen, die zu einer langsamen Gebietsausdehnung 
ftihren, wie das Vordringen des Hamsters in Europa nach Westen oder 
des Elches nach Norden. Auch die Ausbreitung der Wanderratte zahle 
ich hierher. Ich meine damit nicht jene bertihmt gewordenen, von 
PALLAS 1727 beobachtete Wanderung, bei welcher Wanderratten in 
groBen Scharen bei Astrachan tiber die Wolga schwammen, womit die 
Besiedelung Europas mit Wanderratten in Zusammenhang gebracht 
wurde. Wenn auch heute diese Ansicht vielfach aufgegeben ist und die 
Annahme immer mchr durchdringt, daB die Wanderratte schon vor die
sem Ereignis in Europa heimisch gewesen sei, so muB sie doch ebenso 
wie ihre Verwandte, die Hausratte, einmal, und zwar in historischer Zeit, 
in Europa eingewandert sein, da ihre Reste niemals in vorgeschichtlichen 
Ansiedlungen gefunden worden sind. Auch in Hinterlassenschaften aus 
romischer Zeit in Deutschland, in Vindonissa, Kannstadt, Koln, Trier, 
Saalburg usw., sind bisher niemals Reste von Ratten gefunden worden. 
Das mtiBte aber urn so mehr erwartet werden, als es sich bei den aus 
diesen Orten untersuchten Resten vielfach urn Abfallhaufen handelt, an 
denen sich Ratten mit Vorliebe aufhalten. Die Einwanderung muB also 
in spaterer Zeit erfolgt sein. Aber jene von PALLAS beobachteten Ztige 
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sind wohl nichts anderes gewesen, als ein Ergebnis jener Wanderlust, wie 
sie, ohne fiir uns immer erkennbare Ursache, von Zeit zu Zeit die Sauge
tiere Sibiriens, und zwar aus fast allen Saugetierordnungen, befallt. 

Andererseits glaubte ich mich bei den zu behandelnden Saugetieren 
nicht lediglich auf die Wanderungen beschranken zu diirfen. Meiner Mei
nung nach gehort zu einer vollsHindigen Kenntnis der Wanderungen auch 
das Wissen, was vor und nach den Wanderungen geschieht, wie die Herden 
auseinanderfallen bzw. sich zusammenschlieBen, und wie sich die Tiere 
wahrend der Reise verhalten. Nur so kann man zu einem Verstandnis 
der ganzen Erscheinung kommen. Freilich ist auch hier haufig nicht so
viel bekannt, wie wiinschenswert ware. Wie wir iiberhaupt in den fol
genden Betrachtungen immer wieder werden feststellen miissen, daB wir 
es meist nur mit gelegentlichen Beobachtungen zu tun haben. Exakte, 
planmaBig durchgefiihrte Untersuchungen, wie sie das Ringexperiment 
bei den Vogeln darstellt, fehlen noch ganzlich. So sind wir iiber vieles 
bei den Wanderungen der Saugetiere nur hochst ungeniigend unter
richtet, ja man kann sagen, haufig auf Vermutungen angewiesen. 

Die Einteilung der Vogel in Standvogel, Strichvogel und Zugvogel 
scheint sich im groBen und ganzen auch auf Saugetiere iibertragen zu 
lassen. Jedoch mit dem Unterschied, daB die Strichvogel zeitweilig we
nigstens an einen Ort gebunden sind, was nicht bei allen "streichenden" 
Saugetieren der Fall zu sein scheint. 

A. Die Wanderungen der Landsaugetiere. 

a) Kleinere j ahreszeitliche Standortsverschiebungen. 

Sichere Standtiere scheinen aIle Saugetiere zu sein, die in festen Woh
nungen hausen, da beim Saugetiere der Bau in ganz anderem Sinne Woh
nung ist als beim Vogel. Beim Vogel ist das Nest lediglich Aufzuchtstatte 
fUr die Nachkommen, beim Saugetiere ist es meist auch auBerhalb der 
Fortpflanzungszeit Zuflucht bei Verfolgung oder ungiinstiger Witterung 
und Schlafplatz, also wirklich Wohnung im menschlichen Sinne. Aber 
bisweilen kommt es vor, daB Sommer- und Winterwohnung nicht am 
gleichen Platze liegen, wie beim Murmeltiere, so daB dieses trotz fester 
Wohnung zu den Zugtieren gehort,insofern als es regelmaBige Wande
rungen ausfUhrt. 

I. Affen. Bei anderen Saugetieren liegt die Sache komplizierter. Es 
gibt Sauger, die standig auf der Wanderschaft sind, wie z. B. die ameri
'kanischen Nabelschweine und die Mehrzahl der Affen. Aber wir wissen 
iiber diese Wanderungen nichts. Wir wissen nicht, ob sie sich z. B. regel
los iiber das ganzeVerbreitungsgebiet der Art erstrecken, ob sie sich nach 
einem bestimmten Turnus vollziehen oder ob jede Herde nur ein ganz 
bestimmtes ihr gehoriges Gebiet durchstreift. Auf jeden Fall scheint 
nicht einmal die Geburt, wenigstens bei Affen, diese Wanderungen zu 
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unterbrechen. Aber vieIleicht halt sich ein Affentrupp doch etwas langer 
an einem Platze nach einer Geburt auf, bis das Weibchen mit den Jungen 
folgen kann. Wir konnen hier aIle moglichen Erwagungen ansteIlen. 
GewiBheit haben wir nicht aus Mangel an exakten Beobachtungen. DaB 
soIche streichende Saugetiere ebenso wie die Standsauger (vgl. Murmel
tiere) an den Grenzen der Verbreitung, namentlich im Gebirge, zu Zug
tieren werden konnen, zeigen die Affen des Himalaja, Macacus mulattus 
SHAW (rhesus AUDEB.) und Presby tis schistaceus HODGS., die bis 3000 bzw. 
2000 m hochsteigen, im Winter jedoch niedriger gelegene Orte aufsuchen; 
ein regelmaBiger jahreszeitlicher Standortswechsel, der jedoch hinsicht
lich des ersteren von anderer Seite wieder in Frage gestellt wird. 

2. Murmeltiere. Mit der Nahrung hangen viele regelmaBige, wenn 
nicht aUe Wanderungen der Saugetiere zusammen. Hierhin konnen wir 
es schon rechnen, wenn unser Wild (Rehe, Hirsche, Wildschweine) regel
maBig gegen Abend die Dickungen verlaBt und auf die Felder hinaus
tritt, und sich bei Tagesanbruch wieder zu ihren am Tage eingenommenen 
Standplatzen zurtickzieht. Auch die Wanderungen der Steppensauger 
Afrikas gehoren hierher, die abends regelmaBig oft von sehr weit her 
kommen, ihre Trankplatze aufsuchen und sobald sie ihren Durst gestillt 
haben, wieder in die Steppe zurtickkehren. Zu diesen kleinen taglichen 
Wanderungen kommen geringe jahreszeitliche Verschiebungen, wie wir sie 
in jedem Hochgebirge beobachten konnen. So steigen in unseren Alpen 
im Sommer die Gemsen und Murmeltiere hoher ins Gebirge und ziehen 
sich im Winter auf tiefer gelegene SteUen zurtick. Besonders auffaIlig ist 
das beim Murmeltier, das doch eigentlich als Winterschlafer unabhangiger 
sein soUte. Aber die Winterbaue dieser Tiere dringen nicht nur tiefer in 
die Erde, sondern liegen nach TSCHENETT ZOO-500 ill unterhalb der 
Sommerbauten, die sich in Hohen von 2300-z800m befinden, in der Nahe 
der Waldgrenze, so daB also die Tiere im Herbst und Frtihjahr regel
illaBig von einem Bau zum anderen wandern mtissen. Weitere Beispiele 
von den Saugern, die in den Alpen im Sommer einen hoheren Standort 
einnehmen als im Winter, sind nach TSCHUDI das Hermelin und der 
Alpenhasc. 

3. Hasen. Auch unser gewohnlicher Feldhase (Lepus europaeus 
PALL.), obwohl er als ein besonders heimatfestes Tier gilt, ftihrt regel
maBige Standortsveranderungen aus. Wir erfahren dartiber im BREHM 
(nach OTTO): "Wenn z. B. die rauhen Novemberwinde zu blasen anfangen, 
und es steUt sich hierzu Frost oder SchneefaIl ein, werden jene Hasen, 
weIche exponierte Feldhochplateaus bewohnen, mit Sicherheit die Tief
lagen, weIche ihnen besser Schutz gegen Witterungsunbill gewahren, auf
suchen, urn den Winter dort zu bleiben. Umgekehrt ziehen sich die 
Hasen aus feuchten Niederungen in geschtitzte, trockene Hohenlagen, 
weIche durch Gelandefalten, Raine, Hecken und Graben nattirliche 
Deckungen gegen Wintersnot aufweisen. Wenn Wald in der Nahe ist, 
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wird auch dieser Zufluchtsort gem angenommen." Umgekehrt beobach
tet man, "daB die hier gewohnlich im Walde wohnenden Loffelmanner 
an sonnigen Herbst- und Wintertagen mit Vorliebe ins Feld rucken, urn 
sich die warmende Sonne auf den Balg scheinen zu lassen. Bei schlecht em 
Wetter (Schnee, Regen, Schlackwetter, Sturme) ziehen sie sich wieder in den 
schutzenden Wald zuruck. .. Typisch sind die Hasenwanderungen groBeren 
Umfanges, die im Winter von den sogenannten Winterlagern (Schatten
seite) in dieSommerlager stattfinden. Manche Region, deren eigentumliche 
Lage und Formation der Sonne den Zutritt verwehren, entblOBt sich in 
der rauhen Jahreszeit fast ganzlich von Hasen ... ". 

4. J ahreszeitliche Standortsveranderungen verschiedener Klein
sauger. Diese jahreszeitlichen Standortsanderungen durften wohl bei den 
meisten, wenn nicht allen Tieren nachzuweisen sein, wenn Untersuchungen 
daruber vorlagen. Von den wenigen mir bekannten Untersuchungen willieh 
als Beweis dafUr nur die von WOOD anfUhren. WOOD streift an verschiedenen 
Stellen seiner Arbeit dieses Problem. S. 505: "During spring and early sum
mer, as we have said, white-footed mice constitute the great bulk of the 
mammalian life in the center ofthese large fields ... But in fall, if the grain 
or corn be shocked and allowed to stand a footnihgt or so, traps set by 
the shocks show quite different conditions. The following may serve as 
a rather extreme illustration. In a corn field on the university farm where 
the white-footed mouse had been taken early in the year (I907), after 
the corn had been cut and shocked for some time fifty traps were set 
over night, one by each of as many consecutive shocks. The next morning 
thirty-seven of these traps contained specimens - one of then a single 
house-mouse, Mus musculus. In I908, thirty-one traps were set in the 
same field and similar conditions except that the corn not been shocked 
so long, and only ten specimens were taken, nine of which were house
mice and one was a white-foot. At first the conclusion was drawn that 
the house-mice had entirely driven out the praerie-mice. However, when 
traps were set in an adjoining part of the same field from which the 
shocks had been removed, the usual number of white-footed mice was 
taken, with the addition of one specimen of the house-mouse. Evidently 
the house-mice invaded the field after the corn was cut, and the praerie
mice were either driven from the shelter of the shocks or disdained it. 
Probably the former is the truth, for I have often taken them by 
recently cut shocks of corn and grain." Und S. 509: "In summer the 
white footed wood-mouse may be found in the margins of the woods or 
under shelter in the fields immediately adjoining, although nearly a 
hundred traps set in the middle of dense woods at that season failed to 
catch a single specimen. Late in fall and in winter however, they were 
abundant in such localities. In fact, the middle of the larger, denser 
woods in surprisingli destitute of all animal life during the summer. 
Late in autumn the animals have returned, or at least appear again. 
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The larger mammals probably no more rare then than ever, but the 
smaller species seem to be lacking. At any rate, my trapping, persisted 
in for some time, was a complete failure then, though yielding an abun
dance of specimens in early winter. This fact supports the belief of most 
careful observers that wood-mice, voles, and shrews make a yearly mi
gration to the cultivated fields in the spring, returning to the shelter 
of the woods in winter. I am inclined to believe that it so quite late in 
the year before all are back in winter quarters. 

In dieser Arbeit gibt ubrigens WOOD fUr die amerikanischen Kanin
chen Sylvilagus floridanus mearnsi ALLEN an, daB auch sie mit Vorliebe 
im Winter, ahnlich wie unsere Hasen, den Wald aufsuchen, wenn es auch 
immer einige gibt, die den ganzen Winter auf der Prarie bleiben. 

5. Bar. Aber nicht nur die Tiere des offen en Gelandes, sondem auch 
die des Waldes scheinen gelegentlich im Sommer andere Standplatze zu 
haben, wie im Winter. So berichtet uns KREMENTZ, der Biograph des 
braunen Baren, in seiner Monographie: "So belieben fast allgemein die 
Baren, die sich in den oberen, mehr trockenen Regionen eingeschlagen 
haben, beim Aufstehen im Fruhjahr den sudlichen, in den Versumpfun
gen des Pripet gelegenen Regionen sich zuzuwenden, urn im Spatherbst 
zwischen dem 15. Oktober und 10. November in klein en Trupps wieder
urn ihren nordlich gelegenen Lagerplatzen langsam zuzuwechseln. Dabei 
halten die Baren so genau die Route ein, daB es in dem angegebenen 
Zeitraum moglich ist, ihnen in bestimmten Distrikten auf dem Anstand 
die Flucht zu verlegen. Bei den Wanderungen vom Winteraufenthalt zur 
Sommerfrische und umgekehrt dehnen sich die Marsche auf 30 bis 
40 Meilen und zuweilen noch viel bedeutendere Strecken aus." Doch gibt es 
unter diesen wandernden Baren nach KREMENTZ auch einzelne den Busch
wachtem wohlbekannte, wohl meist alte Individuen, die nicht wandem. 

b) Taglicher Standortswechsel und das Innehalten 
fester Wege dabei. 

Das Innehalten der Wanderwege, welches KREMENTZ hier beschreibt, 
ist auch sonst festgestellt. Von unserem Wilde wissen wir, daB es auf 
seinen regelmaBigen Wanderungen zur Tranke oder zu dem Futterplatze 
ganz bestimmte Wege genau innehalt, daB sie wie ausgetretene Pfade 
erscheinen, die "Wildwechsel" unserer Jager. 

Auch die Hasen folgen solchen festen Wechseln, wie weniger bekannt 
sein durfte. So erwahnt BREHM solche "Hasensteige", die sich die Hasen 
im Kom anlegen und die sie ausschlieBlich benutzen: Die Hasensteige 
sind "lange Streifen im Kom, die sich durch am Grunde abgeschnittene 
Halme, die kreuz und quer liegen, wie sie gerade fallen, besonders -
oft schnurgerade - verfolgen lassen." Dnd wird ihm etwa durch An
pflanzungen sein Wechsel verb aut , so raumt der Hase die Hindemisse 
fort. "DaB der Hase Sommer und Winter mit aller Zahigkeit sich seinen 
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Steig sauber halt, erkennt der Forstmann alljiihrlich zu seinem Leid
wesen, wenn er Dmpflanzungen auf Schlagen, Lichtungen usw. ausfuhrt. 
Bei unserem gegenwlirtigen System der Engpflanzung kann es natfirlich 
nicht umgangen werden, daB da und dort einmal direkt auf den Hasen
steig hingepflanzt wird, und uberall, wo das geschieht, wird man anderen
tags die betreffenden Pflanzen schon abgebissen finden, abgeschnitten 
yom scharfen Zahn, der den Hasen verrat. Will es nun der Zufall einmal, 
daB die Kulturschnur auf einem geradlinig sich hinziehenden Hasensteig 
gezogen wird, so verfallt alsdann die ganze lange Pflanzenreihe dem Ver
derben." Auch andere Hasen verhalten sich ahnlich wie unser Feldhase. 
So lesen wir im BREHM von Lepus americanus ERXL., dem veranderlichen 
Hasen Nordamerikas: "Wenn er Hunger verspfirt, wagt er sich auch so 
hinaus und hoppelt nach dem nachsten ,PaB' oder der ,HeerstraBe', die 
gemeinsam von allen Hasen der Nachbarschaft benutzt wird. Diese 
Hasenpasse sind gewohnlich hubsch gerade und verfolgen das ganze Jahr 
denselben Lauf, indem sie sich dabei oft eine Viertelmeile weit und mehr 
als eine Art unterbrochener Pfade fortsetzen, mit vielen Seitenpfaden 
und Kreuzwegen, die nach den Asungsstellen fiihren." Dnd in Schott
land machen sich die Wilddiebe die Kenntnis der Passe zunutze, indem 
sie gerade auf ihnen ihre Schlingen legen. Es handelt sieh hierbei um eine 
dritte Art Lepus timidus scoticus HILZH. 

Auch von tropischen Tieren (Nashorn, FluBpferd, Elefant) ist das 
genaue Innehalten der Wechsel bekannt. Dabei verstehen Elefanten ffir 
ihre Wege immer die gUnstigsten Gegenden aufzusuchen, so daB Elefan
tenpfade schon zur Anlage menschlicher Wege benutzt wurden. 1m 
BREHM lesen wir daruber: ,,1m Gebirge legen sie sieh, ebenso wie im 
Walde, Pfade an, und zwar mit einer Klugheit, die selbst menscWiche 
StraBenbauer in Erstaunen setzt. Es ist eine bemerkenswerte Tatsache, 
daB soIche Wege selbst uber Gebirge verlaufen, in denen gewohnlich 
Pferde unbesiegbare Hindernisse finden wfirden. Immer haben die Ele
fanten diegfinstigsten Passe, die weit und breit zu finden sind, zu ihren 
Wegen sich ausgesueht. Manche von diesen Passen werden von ihnen 
so regelmaBig und seit so langer Zeit begangen, daB sie mit ihren FuBen 
sogar hartes Gestein abgenutzt, formlich ausgeschliffen haben." Ahn
liehes berichtet auch derjenige Europaer, der wohl in den letzten Jahren 
die afrikanischen Elefanten am eingehendsten in ihrer Heimat studiert 
hat, STEINHARDT: "Sie kleben geradezu am Weehsel und an den ge
wohnten Weidegrfinden, zu denen tief ausgetretene Pfade fiihren. Tat
sachlich sind die Riffe aus hartestem Granit blank geglattet an den 
Stellen, da sie die Wechsel schneiden; man denke: das weiche FuB
polster der Elefantensaule und unser blauer und schwarzer Granit, 
der schon manchen Farmer beim Baumesprengen zur Verzweiflung 
gebracht hat. Seit wieviel Jahrhunderten mogen diese Wechsel be
gangen werden." 

Ergebnisse der Biologie V. IS 
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c) Die groBen jahreszeitlichen Wanderungen. 
I, In Siidafrika. Wenn wir hier schon bei diesen kleinen taglichen 

Wanderungen zu den Futter- und Trankstellen die Wechsel so genau 
innegehalten sehen, so wird es uns nicht wundem, wenn wir spater bei 
den groBen jahreszeitlichen Wanderungen dasselbe finden. Sind diese 
doch vermutlich aus jenen im Laufe der Erdgeschichte hervorgegangen. 
Und es laBt sich verfolgen, wie die groBen Wanderungen durch immer 
weitere Ausdehnung aus den klein en entstanden sind, offenbar unter dem 
EinfluB der Nahrungssuche. So finden wir denn diese periodischen regel
maBigen Wanderungen vorwiegend auf den offen en Landschaften des 
Nordens, den Tundren und den sich siidlich daran anschlieBenden Pra
rien und Steppen, aber auch in den Steppen Siidafrikas. Beide Mal 
stehen sie in deutlichem Zusammenhang mit der Nahrungssuche. Denn 
wahrend im Norden der Winter die Tiere zum Auswandem zwingt und 
der Friihling sie zuriickkehren laBt, ist in Siidafrika an Stelle des ersten 
Faktors die Trockenzeit, an Stelle des zweiten die Regenzeit zu setzen. 

DieAbhangigkeit der Wanderungen der siidafrikanischen Tierwelt geht 
deutlich aus PASSARGES Schilderung hervor: "Mit dem Beginn der 
Regenzeit, wenn das Sandfeld griint und bliiht, wenn die weiten Aristida
steppen das prachtvollste Futter darbieten und die Vleys mit Wasser 
gefiillt sind, verlassen die Scharen der Tiere die Gesteinsfelder und spar
lichen Quellpfannen, die Uferwalder der Fliisse und zerstreuen sich in 
den weiten Steppen. Ober gewaltige Gebiete dehnen sie sich aus, weite 
Wanderungen werden untemommen. Die Vleys sind durch Wege ver
bunden, auf denen die Elefanten von Wasser zu Wasser ziehen .... 

Den Wiederkauem folgen die Raubtiere, Lowe, Leoparden, Hyanen, 
Schakale, Luchse .... Die Wanderungen der Raubtiere gehen soweit wie 
die der Wiederkauer. .. Die Trockenzeit naht, die Graser und Krauter 
verdorren, die Vleys trocknen aus. Da beginnt nun die Riickwanderung 
der Tausende von Tieren. Manche Antilopen, Zebras leben von saftigen 
Friichten, Z. B. Melonen, und konnen so im Sandfeld auch virahrend 
der Trockenzeit aushalten. Aber auch sie werden schlieBlich zum Riick
zug gezwungen. Dauemd leben im Sandfeld Gemsbock, Giraffe, Hartebeest, 
beide Gazellen, Steinbock und Duker und schlieBlich der StrauB. . .. 
Wahrend sich also das Sandfeld leert, beginnt ein reges Tierleben in den 
Gesteinsfeldem. Zu Tausenden drangen sich die Tiere dort zusammen. 
Von Sonnenuntergang bis gegen 9 Uhr morgens folgt Herde auf Herde, 
Springbock, Gnus, Zebras, Elenantilopen, Kudus." .Ahnlich geht es an 
den FluBufem zu. Von der Regenzeit August-September drangen sich 
die Tiere dort zusammen. Einzelne Arten, Buschbock, Riedbock, Rooi
bock und Sessebe bleiben dauemd dort, die anderen verlassen sie wahrend 
der Regenzeit. "Wahrend der Regenzeit ist die Elandantilopein dem Sand
feld weit verbreitet. . .. Wahrend der Trockenzeit zieht sie sich in die 
nordlichen Sandfelder und permanenten Vleys zuriick. Das Zebra bewohnt 
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wie das Eland das Sandfeld wahrend der Regenzeit und verlaBt es 
mit dem Schwinden der Vleys und dem AufhOren der Mokete." 
Dauernd im Sandfeld bleibt eine Anzahl Tiere, die sich vor der Trocken
heit und Hitze durch den feuchten Sand ihrer tiefen Bauten schtitzen 
(Erdferkel, Ameisenbar, Springhase, ErdeichhOrnchen). Auch die Raub
tiere wandern. P. traf in der Nahe von Bottletle nur wahrend der 
Trockenzeit Lowen. In Chansefield gab es wahrend der Trockenzeit nur 
braune Hyanen, wahrend der Regenzeit auch gefleckte. 

Genauere Einzelheiten tiber die Wanderungen der Saugetierwelt 
bringt ADOLF FISCHERS prachtvolles Buch: "Menschen und Tiere in 
Deutsch-Stidwest", das sich freilich nicht auf die Kalahari bezieht, sondern 
auf die westlich und nordwestlich daran anschlieBenden Lander, die aber 
ahnliche Klimaverhaltnisse bieten. Seine lebensvollen an Ort und Stelle 
auf Grund eigener Beobachtungen gewonnenen Schilderungen lasse ich 
deshalb hier folgen, weil sie uns besser wie altere den Verlauf und die 
Ursache der Wanderungen erkennen lassen und die Wanderwege zeigen: 

"Etoscha und Kaokofeld sind das groBe Wandergebiet des Damara
zebras .... Jahr flir Jahr durchHiuft das Leben des Damarazebras den 
gleichen Kreis -zu Beginn der Hauptregenzeit raumen sie die Etoscha. 
An der Stidostecke fangt der Abzug an. Die Herden drangen westwarts, 
dem Stidufer entlang, rollen die Nachbarherden auf, vereinigen sich mit 
ihnen, wachsen zu mehrhundertkopfigen Massen, die eilig tiber Okau
kuejo und die westlichen klein en Pfannen dem Kaokofeld zustreben. Von 
heute auf morgen entvolkert sich der entweihte Etoschastrand. Am 
15. November 1908 fuhr ich einen Gast hinaus. Zwei Tage zuvor hatte 
ein Unteroffizier das Wild noch bestatigt. Aber wir fanden das Feld leer, 
nichts als tiefgetretene Wechsel. Die Zebras erreichen das Kaokofeld im 
Quellgebiet des Hoanib, teilen sich wieder in kleine Herden, stehen in der 
Nahe des FluBufers, dringen bis zur Meeresktiste, suchen Salz, das ihnen 
die Etoscha wiihrend der Regenmonate vorenthiilt. (Vom Verfasser ge
sperrt!) Viele stehen abseits, fohlen ab, schlagen sich ein paar Wochen 
danach mit der Nachzucht wieder zur Herde. Bis April oder Mai dauert 
der Kaokoaufenthalt. Dann erscheinen die ersten Spaher an der Eto
scha. Die frohe Botschaft neuer Salzausbltihung lockt die Herden zu
rtick. Auf demselben Wege wechseln sie ihren alten Platzen zu. Eines 
Tages sind sie wieder da, ebenso p16tzlich wie sie im Vorjahre ver
schwanden. Nun tont ihr harter Hufschlag wieder auf Brack und Steppe, 
und ihr Quagga schallt durch Mopane- und Domwald. Hoas, Ocker
fontein, Gaukaub, Nabonhus, Augamsoni, Rietfontein sind nun wieder 
Standorte kleiner Herden von 30, 40, 60 Tieren. Ein Hauptplatz aber 
ist der Pfannenzipfel von Springbockfontein .... " 

Aber nicht ane Tiere Stidafrikas wandern. Schon PASSARGE hatte 
darauf aufmerksam gemacht, daB besonders die Graber auch wahrend 
der Trockenzeit in der Kalahari bleiben. Aber auch die groBeren Tiere 
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Tiere wandern keineswegs aIle, wie das ja auch schon PAS SARGE aus" 
gefUhrt hat: "Die Antilopen scheiden sich in Standwild und Wechsel
wild," sagt FISCHER. "Standwild sind Bergkudu und Waldkudu, Riet
bock, Rehbock, Ducker, Steinbock und Blaubock." Dnd diese Tiere sind 
auch nicht so fest an ihre Wechsel gebunden. "Auf Kreuz- und Quer
gangen durchstreifen sie ihre Verstecke, finden zur Asung, Brack und 
Wasser, binden sich in ihren Gewohnheiten aber nicht an strenge Regel, 
halten ihre Wechsel nicht besonders genau und piinktlich .... Erst beim 
Wechselwild zeigt sich der Dmfang des Herrschertums der Antilopen 
iiber den Raum. Gnu und Oryx wechseln alljahrlich iiber viele Hunderte 
von Kilometern. Elens streifen von Sissekal bis ins Sandfeld, 200 bis 
300 km weit. Aber der beste Ortskenner, beste Finder scheint mir der 
Springbock zu sein. Die groBe Herde des Namalandes, der Trekk
boken, hiilt ] ahr tur ] ahr dieselbe Straf3e. Zu bestimmter Zeit trifft sie 
am selben Orte ein. Der ganze Kreislauf miBt etwa 500 km." 

Oft ist es das Reifen bestimmter Friichte, welches die Tiere von weit
her anlockt. Dnd da die Friichte immer zu gleicher Jahreszeit reifen, 
wurden sie Drsache regelmaJ3iger Wanderungen: "Die Antilopen leben 
von Asung, Wasser und Brack. '" Jede Art hat Liebhabereien, die 
darum noch keineswegs einer anderen behagen. Daraus erklart sich oft 
das Vorherrschen einer Wildart, das Fehlen einer anderen in scheinbar 
gutem Weideland. So auf den Flachen, die von den Buschleuten ab
gebrannt oder vom ersten Regen befruchtet, griinen Grasausschlag tra
gen. So wenn die Tsammas reifen, ihre griingelben Kopfe nun zu Aber
tausenden an langem Schlingwerk den roten Kalaharisand bedecken. 
Oryx, Springbocke, Ducker, SteinbOcke, Gnus und Kuhantilopen ziehen 
heran. Raubtiere folgen, Nager, Vogel; die ganze Tierwelt der Kalahari 
stellt sich ein .... Oder die Boscia reift. Das dringt zu allen Oryx, und 
sie lesen die kleinen harten Beeren. Oder die Wasserzwiebel, Cyperus 
eduUs, liegt nun, frisch und saftig einen halben FuB tief unter der Erde. 
Das lockt Steinbocke, Ducker, Perlhiihner an .... So wandern auch die 
Buschleute ihren kargen Erntefeldern zu .... " Also auch fUr die primi
tiven Menschen gel ten die gleichen Gesetze wie fUr die Tierwelt. 

Von nicht geringerer Bedeutung auf die Wanderungen ist der Salz
hunger, wir lernten ihn schon als Drsache bei den Wanderungen der 
Damarazebras kennen: "Den Salzhunger stillt das Wild an Brack
platzen," schreibt FISCHER. "Er auBert sich bei einigen Antilopen mit 
erstaunlicher Heftigkeit. Der Drang zum Salz laBt andere Wiinsche ver
gessen, ist der Antrieb zu groBen Wanderungen in entlegene Oden, in 
Entbehrung und Tod." 

Merkwiirdigerweise ist daneben das Wasser von geringerer allgemeiner 
Bedeutung. Einmal verzichten gewisse Antilopen, wie Springbock, 
Ducker, Steinbock, Blaubock in ihrer Gesamtheit iiberhaupt vollig auf 
das Wasser. Sie kommen nach FISCHER ihr ganzes Leben lang an keinen 
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Trankplatz. Dann konnen, wo Wasser selten ist, die betreffenden dort 
wohnenden Individuen auf den WassergenuB verzichten lernen, wahrend 
Individuen der gleichen Art dort, wo es in geniigender Menge vorhanden 
ist, regelmaBig trinken. "Oryx, Gnus, Kuhantilopen sind so in zwei 
Lager geschieden. An der wasserreichen Etoscha sind sie regelmaBige 
Trinker; in der wasserlosen Siidkalahari kommen sie ohne das aus und 
befinden sich gleich wohl dabei. Die anderen Antilopen des Feldes sind 
Wasserganger." 

Wenn also die Gnus so vom Wasser weniger abhangig sind, so ist es 
der Salzhunger, der sie zum Wandern zwingt. Vom Blaugnu lesen wir bei 
FISCHER: "Aber am Siidrand zwischen Homob und Namutoni,am Ostrand 
auch auf der Onandowapfanne, am Nordrand sind Hauptplatze. Dort 
beherrschen sie, in Trupps bis zu 60 Tieren, als zahlreichstes Wild dieser 
GroBe die Steppe .... Auf allen Karten stand hier ,Elefant'. Sollte heute 
mit einem einzigen Wort die Tiersignatur gegeben werden, so hieBe es 
,Gnus'. Zur Regenzeit ziehen sie ab; nicht nach Westen, wie Zebras, 
Oryx, Springbock; nicht nach Siiden wie Kuhantilopen, sondern nach 
Osten. Sie folgen dem Omuramba u Ovambu, spater dem GroBen 
Omuramba, breiten sich iiber das Sandfeld und das Kaukaufeld. Kiihe 
gehen ihrer schweren Stunde entgegen, sondern sich abo Wenn sonst ein 
sicheres Merkmal des starken Bulls sein Al1einsein ist, sind nun hoch
beschlagene Kiihe die Einzelganger, die Bulls stehen im Rudel. Erst 
wenn die Herden zu den Winterplatzen zuriickkehren, trittdie alte Ord
nung ein. Spaher laufen den Herden vorauf, sinken noch in Schlamm ein, 
sehen daB sie noch warten miissen. Es geschieht, daB sie stecken bleiben, 
festgehalten werden und verenden. Davon zeugen die Knochenlager, die 
den Buchten des Sees obenauf liegen, im Laufe der Zeit, wie Karlsbader 
Sprudelsteine, vom Salzniederschlag umsponnen werden. Die Gnus 
haben die Sommerzeit benutzt, tiichtig zu asen. Die Weide an der Eto
scha ist schlecht; hartes Gras, saures Gras, Stechgras verdrangen feinere 
Arten. Es ist nur das Brack, das sie anlockt." 

Aus diesen AusfUhrungen, woraus die Bedeutung des Salzhungers 
hervorgeht, ist auch die Auflosung der gewohnlichen Herdenordnung zur 
Sommerszeit bedeutungsvoll und bemerkenswert, weil die Kiihe sich zum 
Werfen absondern. Wir werden ahnlichem noch after begegnen oder, wo 
die Berichte dariiber fehlen, es vermuten miissen. Wie sich dann der 
ZusammenschluB vollzieht, schildert uns FISCHER fiir die Oryxantilopen: 
"Die Zusammenschliisse zu Beginn der Wanderung vollziehen sich auf 
natiirliche Art. An der Etoscha z. B. ist die AbzugsstraBe langs des Siid
ran des so schmal, nordlich durch den Salzsee, siidlich durch den Busch
wald begrenzt, daB die ostlichen Rudel dicht an den westlichen vorbei 
miissen oder auf sie stoBen, wodurch Vereinigungen entstehen. Ebenso 
zwingen die Taler, die aus den Randgebirgen zur Namib fiihren, die 
Rudel aufeinander. Dieser urspriinglich natiirliche ZusammenschluB, 
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ohne besonderen Zweck, hat sich, wie bei den Springbocken, im Laufe 
der Zeit wahrscheinlich als niitzlich erwiesen. Die Masse wirkte. Das war 
auf den groBen Wechseln in fernes Land, das allerlei Dberraschungen 
unangenehmer Art herbergen konnte, von Vorteil, der immer wieder 
Herdenbildungen zu Beginn der Wanderungen zur Folge hatte, schlieB
lich standiger Brauch wurde. Mehr wie 200 Oryx in einem Rudel sind 
jedoch, meines Wissens, nieht gesehen worden. 

Die groBen Wechsel, die zeitlich mit dem Regen zusammenfallen, er
strecken sich im Etoschagebiet und Kaokofeld iiber mehrere hundert 
Kilometer. Die vom Salzsee westwarts wandernden Herden legen bis 
zum Rande des Kaokofeldes 200 km, wenn sie bis zur Kiiste gehen, 
nochmals dieselbe Entfernung zuriick. Die Strecken in der Mittel
Namib sind geringe. In der Siid- und Mittel-Kalahari verzichten die 
Oryx fast.ganz auf Marsche. Sie bummeln zur Regenzeit zwar auch, 
einige bis auf den WeiBrand, aber das sind kleinere Gange. Sie andern 
am Gesamtbild wenig. Denn an Stelle der abgewanderten steht eine 
neue Herde. Der Grund ist wohl, daB die Kalahari ein einziges Weide
und Salzfeld reicher Auswahl ist, so daB ein Stellungswechsel groBen 
Umfangs nicht notwendig wird. 1m Etoschagebiet ist das anders. Das 
Erdbrack wird vom Regen aufgelost. Die nur am Ufer wachsenden Brack
busche sind wegen des Durchschlags nicht erreichbar. So mufJ das Wild 
in anderer Gegend Ersatz suchen. Er findet sich erst in den zum Atlantik 
fallenden FluBbetten des Kaokofeldes, in Form von Braekbiischen und 
Brackwasser, und an der Meereskiiste vornehmlich als lagunenartige 
Salzsiimpfe. Sie sind dem Strand dicht angelagert, an der Oberflache 
halbfest, da selten beregnet, im Innern durchweicht, ziehen sich mit 
Unterbrechungen die ganze Kiiste entlang. Hierdurch erklaren sich zu
nachst die engen Beziehungen der Oryx zwischen Etoscha und Kaoko
feld. Abnliche Beziehungen bestehen nach Norden, Osten, Siiden nicht. 
Hierdurch erklart sich ferner der sonst unverstandliche Drang der Oryx 
zum Meer. Fehlende oder kurze Asung, beschwerliches Dbersteigen 
triigerischer Flugsanddiinen, die Gefahr vor Hunger und Entkraftung zu 
verenden - all das laBt sie auf den Weg zur Lagune nieht verziehten.· 
Die groBen Wechsel von Oryx, Springbocken, StrauB en zum Meer sind 
also nichts anderes als Marsche zum Salz." Und die zahlreichen in den 
Diinen bleichenden Oryxskelette, die TRENK, MARKER und andere in den 
Diinen fanden, be~eisen, wie der Weg zum Salz fiir viele Individuen in 
besonders trockenen Jahren der Weg zum Tode ist, und der Salzhunger 
ganze Rudel in den Tod treiben kann. Auch sonst zeigt uns diese Schil
derung deutlich, wie die Wanderung der Oryxantilopen von Nahrungs
bediirfnissen abhangt. Dort, wo diese Ursache fehlt, wie in der Mittel
und Siid-Kalahari, wandern die Oryx nicht. Genau so wie wir aus den 
Steppen Ostafrikas, wo es doch auch Zebras, Gnus und Oryxantilopen 
gibt, nie etwas von regelmaBigen Wanderungen horen. 



Die Wanderungen der Saugetiere. 

Das Hauptwandertier, das Charaktertier Sudafrikas, an das man zu
erst denkt, wenn man von Saugetierwanderungen in Sudafrika spricht, 
ist der Springbock Wenn er hier zuletzt behandelt wird, so geschieht es 
deshalb, wen erst die kleineren Zuge jener anderen Tiere uns das richtige 
Verstandnis ffir eine Erscheinung eroffnen, die in ihren gewaltigen 
AusmaBen einst die Augen aller Forschungsreisenden von Sudafrika 
auf sich lenkte. Heute erheblich reduziert, muB einst die Wanderung 
der SpringbOcke eine Naturerscheinung gewesen sein, die fast unfaBbar 
erschien. LEVAILLANT (1780), THUNBERG (1773), BARRON (1798), CUM
MING (1843), HARDELAND (1849), ja selbst noch SELOUS (1879) sind 
Zeugen ffir die "unubersehbare" Anzahl der SpringbOcke eines Zuges, 
die auf 10000, 20000, ja sogar 50000 und IOOOOO geschatzt wurden. 

LIVINGSTONE traf sie noch um die Mitte des vorigen Jahrhunderts in 
gewaltiger Anzahl: "Ehe wir an den OrangefluB kamen, saheIi wir noch 
den Rest einer wandernden Springbockherde. Diese SpringbOcke kom
men aus der groBen Kalahari-Wuste und solien oft da, wo sie die Grenzen 
der Kolonie uberschreiten, mehr als 40000 Kopfe betragen. Ich kann sie 
nicht abschatzen, denn sie verbreiten sich uber einen ungeheuern Land
strich und laufen hin und her, wenn sie weiden. Sie nahren sich vorzug
lich von Gras, und da sie ungefahr UIp die Zeit, wo das Gras im 'Ober
fluB vorhanden ist, aus dem Norden herunterziehen, so kann sie unmog
lich Futtermangel zu ihrer Wanderung treiben. Auch Wassermangel 
kann nicht die Ursache davon sein, denn diese Antilope gehOrt in dieser 
Beziehung zu den enthaltsamsten. Ihre Natur drangt sie, sich zum 
Lieblingsstandorte flache Ebenen mit kurzem Gras zu wahlen, wo sie die 
Annaherung eines Feindes zu beobachten imstande sind. Die Bakalahari 
machen sich diesen Instinkt zunutzen und brennen groBe Grasstrecken 
nieder, sowohl um durch das neu sprossende Gras das Wild heranzu
locken, als auch um offene Stellen zu bilden, auf denen sich die Spring
bocke am liebsten aufhalten." 

Noch anschaulicher ist der Bericht EDUARD KRETSCHMARS, welcher 
an einem Passe den Durchzug beobachtete. Ich lasse ihn hier nach 
BREHM folgen: "Bald kamen Vorposten der Boeke, zu 2 und 3,zu 10 
und 20, zu 200 und 400; endlich drangt sich der ganze PaB dicht voll, 
und uber ihnen wirbelten Staubwolken und schwarmten Geier. Die 
Hunde wurden losgelassen und verschwanden unter der Masse; die 
Schusse krachten. In kurzer Zeit waren mehr als 20 Bocke erlegt. Schnell 
wurden Anstalten gemacht, sie wegzuschaffen. Da drangt sich eine neue 
Herde von etwa 20000 heran. Einer von den Leuten wurde uber den 
Haufen gerissen und so zusammengetreten, daB man ihn nachher be
wuBtlos und ganz mit Erde bedeckt fand; er erholte sich jedoch alimah
lich, da er glucklicherweise mit dem Gesicht auf der Erde gelegen hatte. 
Bei diesem zweiten Durchzuge wurden wieder IOO Stuck geschossen. 
Wahrenddem waren auch durch andere Passe Massen von Springbocken 
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durchgedrungen, und man sah auf der sechs deutsche Meilen sich hin
streckenden FHiche Millionen von diesen Tieren wei den. . .. 

Die Richtung, welche die wandernden Antilopen einschlagen, ist 
nicht immer dieselbe. Gewohnlich kehren sie auch auf einem anderen 
Wege zurtick, als auf dem, den sie gezogen waren. Ihre Weglinie bildet 
deshalb gewohnlich ein ungeheures, langgezogenes Eirund oder ein groBes 
Viereck, dessen Durchmesser vielleicht einige hundert Meilen betragt. 
Diese Bahn wird von den Tieren in einer Zeit von 6 Monaten bis zu 
einem Jahr durchzogen. Wunderbar ist der manchmal sehr enge Zu
sammenschluB einer sich bewegenden Herde. Schafherden, ja selbst 
Lowen sollen manchmal eingeschlossen und gezwungen werden, mit der 
Herde zu wandern. Die Nachztigler des Heeres freilich konnen den zahl
losen hungrigen Feinden, die diesen Ztigen folgen, nicht widerstehen. 

Noch wird erwahnt, daB bestandig der Vor- und Nachtrab wechselt. 
Die den Haufen anftihren, finden selbstverstandlich mehr Nahrung als 
die, welche dort weiden wollen, wo schon Tausende vor ihnen sich ge
sattigt haben; jene erwerben sich also ihr tagliches Brot mit leichter Mtihe, 
werden feist und fauI. Damit aber ist ihre gute Zeit auch vorbei; denn 
jetzt drangen sich die hungrigen mit Macht hervor, und mehr und mehr 
bleiben die gemasteten zurtick, bis sie an das Ende des Zuges gelangen. 
Einige Tage der Ruhe und des Mangels sporn en sie dann wieder an, sich 
ihre Stelle im Vortrab von neuem zu erobern, und so findet ein stetes 
Hin- und Herwogen in der gesamten Herde statt." 

Bei den letzten Worten mag wohl die Phantasie etwas mitsprechen; 
denn derartige Feststellungen dtirften bei einer Herde wandernder wilder 
Tiere kaum zu machen sein. 

Scharfer und genauer, und zwar aus jtingster Zeit, berichtet uns 
FISCHER tiber die Ztige der SpringbOcke, den Trekkboken: "Wo ein 
Trekkboken erschien, heftete sich die Bevolkerung ganzer Lander an die 
wandernde Fleischkammer. Raubzeug half mit. Krankheiten hafteten an. 
Der Springbockgtirtel langs der drei Landgrenzen des Feldes wurde ge
sprengt. Zwischen Orange und Kunene aber ist das Bild heute wieder 
erfreulich. Der Schwerpunkt liegt im auBersten Stiden. Hier wird seit 
Jahren, wenigstens seit 1905, in ununterbrochener Folge ein Trekkboken 
beobachtet, der dieselbe StraBe zieht. Nach der Regenzeit, im Mai, steht 
er bei Kanus, auf denSandebenen am Rand der GroBkarasberge; lang
sam wandert er stidwarts, erreicht im November die Gegend von Warm
bad; wendet nach Osten, flutet tiber Kubub, Nieuwefontein der Grenze 
bei Ukamas zu, teilt sich zur Regenzeit im J anuar tiber die umliegenden 
Pfannen, kehrt langs der Karasvorberge zu seinem Stand bei Kanus 
zurtick." Die Zahl war schwer zu schatzen. Sie mag 10 000 und mehr 
betragen haben. Klar ist, welcher Schaden den viehztichtenden Farmern 
die Ankunft eines Trekkbokens verursacht. ,,10000 Springbocke asen 
folglich 100000 Hektar kahl, zertrampeln ein gut Teil dazu. Oberst-
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leutnant v. ESTORFF muBte 1906 seine Kanonen iiber heranwogende 
Springbocke hinwegfeuern lassen, um den hungernden Pferden seiner 
Abteilung das letzte Gras zu retten." Ein ahnlicher Zug wie im Feld 
zieht nach FISCHER auch langs der Westkiiste von Orange bis zur Linie 
Swakopmund-Erongo in der Breite von 150 km hoch, erweitert sich bis 
zur Hohe von Huab-Franzfontein, greift nun mit je einem Arm westlich 
yom Meer entlang bis zum Kunene, ostlich an den Siidrand der Etoscha, 
beide etwa durch einen im Siiden 100, im Norden 200 km breit.en Streifen 
getrennt, der nun zu beiden Seiten der Linie Huab, Rehoboth, Windhuk, 
Okahandja,Otjivarongo bis dicht zumSiidrand der Etoscha vollig frei ist. 

Nun ist aber die Herde kein starrer Verband. "Sie lOst sich auf, ent
laBt einige, 6chlieBt wieder zusammen, nimmt Fremde auf, verbindet 
sich manchmal mit Nachbarherden. Die regelmaBige Wiederkehr dieser 
Ph as en ist der Beweis, daB bewuBte oder Gewohnheit gewordene Ge
setze das Leben der Springb6cke bestimmen." Zur Regenzeit lOst sich 
die Herde in kleine Truppsauf, welche sich nach allen Richtungen hin 
zerstreuen. In dieser Zeit werden die Kalber gesetzt. Wenn auch die 
Setzzeit jahrlich, ortlich und individuell etwas schwankt, so ist doch der 
Januar und Februar die Hauptsatzzeit. Die Ricken sondern sich in ihr 
vollstandig ab und bleiben mit ihren 1-2 Kitzen dann bis 4 Wochen 
allein. Ende Marz schlagen sich die fiihrenden Muttertiere zu beson
deren Rudeln zusammen. Die Bocke aber gesellen sich zu den Jung
ricken. Es ist die Zeit der Brunst. Im Juni schlieBen sich die Bocke mit 
den Jungricken den Muttertierrudeln an, so daB groBe gemischteHerden 
entstehen, die stets eine Ricke fiihrt. "Die Herde zieht nun zum Brack, 
demselben, das sie vor 5 Monaten verlieB, oder einem anderen. Mancher 
fehlt, mancher ist hinzugekommen. Das ist der Austausch, der fiir die 
Giite der Art sorgt. Mit fortschreitender Diirre, besonders nach schlech
ten Regenzeiten, wird ein Stellungswechsel notwendig. Oft schon im 
Juli, August ist im Umkreis des Bracks die Asung vernichtet, das Erd
reich unter den Schalen zu Staub zermalmt. So wandert die Herde ab, 
sucht neues Salz. Dabei geschieht es wohl, daB sie auf andere stoBt, sich 
mit Ihnen vereint. So mag urspriinglich derTrekkboken entstanden sein. 
Er ist kein geschlossenes Ganze. Viele kleine Herden wandern gemein
sam von Ort zu Ort, von gemeinsamem Wunsch gelenkt, der gesteigert 
im Leittiere verkorpert ist. Aber bei Gefahr und sonstigem AnlaB han
deln die Teile selbstandig. Sie gehen in verschiedenen Richtungen ab, 
finden sich oft erst nach Tagen zueinander, haben, jeder fiir sich, eine 
Ricke als Unterfiihrer." FISCHER findet es dann auffallend, daB die 
Trekkboken des GroB-Namalandes erst 1905 zum ersten Male beobachtet 
wurden. Er sieht seine Ursachen in den mit dem Hottentottenkriege ver
bundenen Unruhen, wodurch die Herden von Asung und Brack verjagt, 
nicht wuBten, wohin sie sich wenden sollten. Und nun aufder Suche nach 
neuen Wohnstatten sich zusammenschlossen. "Der groBe Verb and ver-
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barg den einzelnen. Die Wahrseheinliehkeit, von der Kugel getroffen zu 
werden, wurde geringer." 

2. Aueh in den zentralasiatischen Steppen und HochUindern seheint 
die Mehrzahl der Huftiere jahreszeitliehe Wanderungen auszufiihren. 
RADDE schreibt dariiber: "Wie in den sumpfigen Gebirgslandereien des 
Apfel- und Stanowoi-Gebirges, wo Feuchtigkeit im ObermaB vorhanden, 
sich die Flechten- und Moos-Tundren mit Vakzinien hinweben, Rhododen
dron und. Betula nana darauf die Unterholzer reprasentieren und die 
Zapfenbaume dann mit dem dunkeln Schirm ihrer Kronen dem Boden 
oft jeden Blick der Sonne rauben, so sehen wir in den Hochsteppen der 
Mongolei die Natur in ein anderes Extrem der Einseitigkeit verfallen, 
und hier wie dort fiigt sich Tier und Mensch dem Gesetz dieser Gleich
sinnigkeit, hier wie dort bedingt jene Einseitigkeit die periodischen Wan
derungen. Denn mit den Schneelasten, die den Riicken des Scheidegebirges 
allwinterlich decken, verlassen die meisten Tiere ihren Sommerstand in 
der unzuganglichen Wildnis und ziehen zu den Umwallungen an die 
Waldrander in die mehr hiigeligen Verflachungen, die zum Nordostende 
der hohen Gobi vortreten, wo die einen, auf Pflanzennahrung ange
wiesen, diese hier leichter unter dem niedrigen Schnee finden, und wo 
die anderen, auf jene Pflanzenfresser angewiesen, ihrem Zuge folgen. 
Ein gleiches tut die ganze nomadisierende Bevolkerung des Gebirges, 
deren Wohl eng verbunden ist mit dem ihrer Herden." 

"Und in der Hohen Gobi? Ein Einstromen nordwarts der Ein- und 
Zweihufer ist im Oktober regular. Die Dschiggetaibanden drangen sich 
bis iiber den Dalai-Nor hinaus auf russisches Gebiet, die Kropfantilopen, 
oft zu Tausenden geschart, schwarmen bis zum rechten Ononufer, und 
es treffen allwinterlich fast nur am Siidabhang des Adontscholon die 
Verbreitungslinien des waldliebenden Rehes und der waldfiirchtenden 
Antilope zusammen. Jene Tiere des Apfelgebirges fliehen vor dem 
Schnee, diese der Hochsteppe werden vielleicht gerade durch ihn von 
dem noch trockeneren Inneren der Gobi nach Norden angelockt, wo sie 
iiberdies eine doch etwas reichere Winterfiitterung finden. Ganz ebenso 
machen es die Menschen. Die Hoehsteppen sind dann noch menschen
armer als im Sommer. So iibertragt sich zeitweise im russischen Daurien 
unter dem EinfluB eines kontinentalen, rauhen Klimas einerseits und 
dem des wassersiichtigen Apfelgebirges andererseits, Tier- und Menschen
leben auf eine verhaltnismaBig schmale Strecke, in welcher diese Ein
fliisse am wenigsten fiihlbar, namlich auf der Kontaktlinie des auBersten 
Nordostrandes der Hohen Gobi mit der letzten Umwallung des Scheide
gebirges. " 

Wohl geben uns diese Worte allgemeine Hinweise, aber es ist schwer, 
im besonderen etwas genauere Einzelheiten zu erfahren, falls nicht die mir 
unzugangliche russische Literatur eingehendere Angaben enthalt. Es sei 
im folgenden zusammengestellt, was ieh iiber Tierwanderungen in Zen-
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tralasien und den angrenzenden russischen Steppen ausfindig machen 
konnte. 

Aber es ist wenig Genaues uber die Einzelheiten der Wanderungen zu 
erfahren. ·Wir miissen uns daher mit gelegentlichen Bemerkungen be
gnugen, wie wir sie z. B. bei PALLAS finden, der uns mitteilt (III, S, 5IO), 

daB die wilden Pferde zwischen Taik und Wolga im Sommer soweit 
nordlich ziehen, als sie konnen, urn sich vor Ungeziefer, der groBen Hitze 
und Durre zu retten. Vom Kulan schreibt er (III, S. 5Iz): "Diese Tiere 
gehen in ungeheuren Herden, besonders wenn sie im Friihjahr nach dem 
nordlich vom Ural gelegenen offenen, aber kuhlen Gebirge Tumandi und 
im Herbst wieder zuruck nach den warmen Gegenden von Persien und 
Indien ziehen. Man soil alsdann die Spuren ihrer Herden oft werst en
breit auf der Steppe stehen sehen." Ein andermal horen wir, daB sie 
ehemals truppweise mit einem AnfUhrer uber die russische Grenze wan
derten. Nach RADDE finden in Ostsibirien "die bedeutendsten Wande
rungen im Herbst statt, weil die unstete Lebensweise erst dann be
ginnen kann, wenn die FUllen vom letzten Sommer kraftig genug sind, 
die anhaltenden schnellen Marsche mitzumachen". Wahrscheinlich zer
streuen sich auch hier, wie bei anderen wandernderi Huftieren, die Her
den im Sommerquartier zur Wurfzeit. "Mit Eintritt des Winters sam
meln sich die einzelnen Genossenschaften zu groBeren Trupps, vereinigen 
sich mit anderen bereits gescharten und schweilen nach und nach zu 
Herden an, die IOOO und mehr Stuck zahlen k6nnen, urn gemeinschaft
lich na~rungversprechende Gegenden aufzusuchen. Die genannten Som
merstande des Gebietes von Akmolinsk z. B. verlassen sie, in einem Jahre 
wie in dem anderen bereits im August, urn der sogenannten Hunger
steppe Bitpack zuzuwandern. Einen Monat spater trifft man sie hier 
auf den altgewohnten Winterstanden, und zwar im vorigen Jahrhundert 
(lB. Jahrh. d. Verf.) noch in so zahlreichen Herden, daB ihr drohnender 
Hufschlag auf weithin vernommen wird, und mehr als einmal die Kosa
ken in den Grenzwachten unter die Waffen gerufen haben soil. Mit Be
ginn der Schneeschmelze treten sie die Ruckwanderung an, und im April 
rucken sie wiederum auf den Sommerstanden ein." 

Von den ubrigen Huftieren dieser Gegenden, welche regelmaBig wan
dern, sind wir noch am besten uber die Saigas unterrichtet, und zwar 
durch die Monogtaphie von GLITSCH, der seine Beobachtungen in der 
Mitte des vorigen Jahrhunderts bei Sarepta am Unterlauf der W?lga 
machte. Noch im 18. Jahrhundert uberschritten Saigas zeitweilig in un
geheuren Herden von Asien her zur Winterszeit auf dem Eise den Ural 
und die Wolga und erschienen als gefiirchtete Landplage auf den Feldern 
der dortigen Bewohner. Es muB also eine ahnliche Erscheinung gewesen 
sein, wie der Trekkboken Sudafrikas. Aber schon zu PALLAS Zeit ge
schah das seltener, der uberhaupt schon ~in starkes Zuruckweichen des 
Wohngebietes dieses Tieres feststeilen muBte. Ais GLITSCH schrieb, lebte 
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sie in Europa nur noch in der Kalmiickensteppe zwischen Don und 
Wolga. Aber hier waren schon zur Zeit der Beobachtungen offenbar 
ihre Lebensgewohnheiten stark durch menschliche Kulturen beeinfluBt. 
Immerhin konnen wir uns aus dem Mitgeteilten doch noch ein Bild des 
UrspriingIichen machen. GUTSCH schreibt: "Auf dieser flachen, vollig 
baumlosen Ebene zieht die Saiga noch heutzutage in ziemIicher Menge 
hin und her, bestandig vor den menschIichen Ansiedlungen fliehend, 
welche sich jahrlich in groBerer Menge erheben, und leider infolge der 
wachsenden Bevolkerung von Jahr zu Jahr an Zahl abnehmend. 1m 
Sommer ist sie iiber diesen ganzen Plan zerstreut, im Winter (vom Monat 
November an) durch Schnee und Kalte aus den nordIichen Weideplatzen 
vertrieben, sammelt sie sich im Siiden, in den mit reichlichem Gras be
standenen Niederungen des Sal und Manitsch. Dort weidet sie den 
Winter iiber auf gewohnIich schneefreiem Boden, dort erfolgt Brunst und 
Begattung und im Friihling, sobald der Schnee in den nordlichen Gegen
den geschmolzen und die Triften griin werden, beginnt ein groBer TeiI 
der Tiere seine Wanderung nach Norden. Sie wandern dann, die Ge
schlechter getrennt, in sehr ansehnIichen Haufen, die Bocke voran, die 
Ziegen folgend. Ende Mai neuen Stils hat der Vortrab die nordlichste 
Grenze ihres Gebietes erreicht. Indes treten in betreff der Sommer
wanderungen maBgebende Umstande ein, die ein unregelmaBiges Er
schein en der Tiere an ihrem Sommeraufenthalt veranlassen, besonders in 
den am weitesten yom Wintersammelort entfernten Gegenden. In der 
Umgegend von Sarepta,dem Nordende des Territoirs sind solche Ver
schiedenheiten in der Frequenz oft sehr auffallend. Es gibt Sommer, in 
denen hochstens einzelne, versprengte Individuen gesehen werden, wah
rend im anderen J ahren groBe Truppen ihre Standquartiere den ganzen 
Sommer hindurch daselbst behaupten. Es hat Jahrzehnte gegeben, wah
rend welcher keine Saiga hier zu sehen waren, wo sie der jungen Gene
ration ein vollig unbekanntes Tier geworden, so in den Jahren von I8z5 
bis I835." 

Die Brunstzeit tritt im Gegensatz zu anderen Wandertieren wahrend 
des Aufenthalts auf den Winterweiden Mitte Dezember ein. Wahrend 
dieser Zeit befinden sich die Tiere in groBeren Herden vereinigt. Zur 
Brunstzeit sondert nun jeder Bock eine Anzahl Ziegen fiir sich abo Die 
Geburt findet auf den Sommerweiden Mitte Mai statt. "Kurz vor dieser 
Zeit hat gewohnlich die Zerstreuung in die Sommerweiden begonnen, 
wobei, wie schon erwahnt, die Ziige in getrennten Geschlechtern er
folgen." Nun sondern sich die werfenden Miitter ab, bleiben aber unter 
sich "in einzelne, oft sehr ansehnliche Trupps vereint". Wie iiberhaupt 
die SaigaantiIope als hochst geselliges Tier stets in Rudeln erscheint, "frei
Iich je nach der Zeit und den Umstanden in groBeren oder kleineren. 
Auf dem Zuge nach oder von dem Winteraufenthalt nimmt der Umfang 
solcher Trupps groBe Dimensionen an, besonders auf der Friihlings-
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wanderung. Solange die Tiere nach Norden ziehen, kann man (natur
lich naher dem Ausgangsplatze) Herden von lOOO Stuck und mehr er
blicken. Von diesen groBen Bestanden sondern sich zunachst bald nach 
Eintritt des Lammens die Mutterziegen in klein en Gesellschaften ab, und 
die anderen Tiere zerstreuen sich ebenfalls nach und nach, je nach der 
Weide, in weniger zahlreiche Trupps von 5-20 Stuck. Noch sieht man 
beide Geschlechter getrennt, und nur gelte Ziegen befinden sich in Ge
sellschaft der Backe. Von den letzteren gehen jetzt alle Altersstufen ge
mischt durcheinander. 1m Laufe des Junimonats gesellen sich, wie oben 
erwahnt, die Muttertiere mit ihren Jungen zu den Bocken, und bleiben 
so den ganzen Sommer und Herbst hindurch mit ihnen zusammen bis 
zum Friihling des nachsten Jahres." 

Wie hier von Norden nach Suden, so finden auch regelmaBig Wande
rungen vom Gebirge in die Ebene und zuruck statt. PFIZENMAYER teilt 
uns mit, daB Ovis orientalis GMELIN im Sommer das Gebirge, im Winter 
die Ebene bewohnt: "Dies Schaf (Ovis orientalis GMELIN) kommt von 
seinen Standplatzen in den angrenzenden russischen und persischen 
Hochgebirgen in die Steppe herab, wenn in den Bergen Schnee gefallen 
ist und ihm seine Asungsplatze dort versperrt sind. Dann stellt das 
Wildschaf sich bis zum Fruhjahr in den Ebenen und dem Hugelgelande 
am Arax ein und zieht erst wieder nach der Schneeschmelze hinauf ins 
Gebirge." Wahrscheinlich verhalten sich andere Wilds chafe ahnlich, 
aber es ist schwer etwas Genaues daruber zu erfahren. Von den Rehen, 
die schon im Kaukasus groBere Wanderungen ausfUhren (MIDDENDORF) 
horen wir namentlich aus Sibiri en von gewaltigen Zugen. Gegen Ende 
des Sommers kommen oder kamen sie zu Tausenden vereinigt vom 
Stanovoy-Gebirge herab, ubersetzten die Flusse, wobei sie genau die glei
chen Wechsel innehielten und kehrten im Fruhjahr in die Berge zuruck. 
Mehr im Westen gehen sie Anfang Oktober uber den Irtysch ins Flach
land und kehren zu Anfang April wieder in die Berge zuruck. Am Sud
abhang der Gebirge wandern sie in Ostsibirien am Ende des Sommers 
in groBen Rudeln von 300-500 Stuck sudwarts nach der Mandschurei 
und kehren Ende Marz wieder nach Norden zuruck. 

Ahnlich steigen die Wapitis in Thianschan und Altai am Siidabhang 
der Gebirge herab, im Fruhjahr wieder bergan und bringen den Sommer 
an der Schneegrenze zu. 

Eingehender sind wir uber die jahreszeitlichen Wanderungen der 
nordamerikanischen Wapi tis un terrich tet. 

Ganz a:llgemein steigen sie im Sommer hoch in die Berge und kommen 
im Winter in die Ebene: "The elk is both a browsing and a grazing ani
mal", schreibt LANTZ. "While it eats grass freely and can subsist upon 
it alone, it thrives best where there are also trees and underbrush. In its 
former range, when the surroundings permitted, it retreated into moun
tains and woodlands in summer, where id fed upon buds, twigs, leaves, 
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Abb. I. VerbreilUng des WOpili in Jock,on Hole (Wyoming) im 
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and woodland grasses, while in winter it grazed chiefly in open prairies 
or glades, unless driven to timber by deep snow. The Wyoming herds 
summer chiefly in the high mountain pastures of the Yellowstone Park, 
and when these become covered with deep snow the animals retreat to 
the valleys southward and eastward of the park. They formerly ranged 
far out on the plains in winter, but intense summer grazing by cattle and 
sheep now leaves the winter pasturage too scant for them." 

Wie sich heute unter den veranderten Verhaltnissen der Wapiti 
in Wyoming verhalt, hat PREBLE eingehend untersucht. Hier befindet 
sich ein karartiges Hochtal von 60 km Lange und 23 km Breite, mit 
einer Durchschnittshohe von 1800-2000 m, das ausgezeichnet ist 
durch verhaltnismaBig mildes Klima und vorzuglichen Weidewuchs, 
Jackson Hole genannt. Es ist der Winterstandplatz von Tausenden von 
Wapitis, die sich im Sommer weit uber das Land zerstreuen. Sie gehen 
von diesem ihrem Winterquartier uber 60 km nach Norden uber den 
Buffalo River bis zum Yellowstone-See und ebenso weit nach Osten, 
einige a uch nach Sudosten und bevolkern ein Ge biet, das rund 400 Quadrat
meilen umfaBt. Mit Beginn des Herbstes verlassen die Hirsche alle hoher 
gelegenen Teile und bewegen sich langsam zu ihren Winterquartieren. 
Die uber den Buffalo River in das Schutzgebiet des Yellowstone
Nationalpark gewanderten kehren nun nach Suden uber den FluB zuruck. 
Sie verlassen die Gebirge vollig, die nun von ihnen frei sind, wenn der 
Schnee tiefer wird. "The high region north of Buffalo Fork comprising 
the State game preserve is then comparatively deserted by the animales, 
but south of that valley a few scattered bands composed mainly of old 
bulls pass the winter at from 7000---<)000 feet, usually on northerly 
slopes where the snow, not being exposed to the head of the midday sun 
does not crust, but remains soft enough to permit the animals to reach 
the gras by pawing. In moving southward from the game preserve the 
animals pursue more or less definite routes." Es werden dann die be
vorzugten Wanderwege im einzelnen und Standquartiere in Jackson 
Hole beschrieben, darunter ist einer, "which is known as Antelope Flats, 
was formerly a favorite migration route for these animals". Aber die zu
nehmende Besiedelung hat die Gabelgemsen von hier vertrieben. Mit Be
ginn des Fruhjahrs verlassen die Wapitis allmahlich ihre Winterquartiere 
und bummeln langsam in kleinen Herden ihren hoher gelegenen Sommer
standplatzen zu, sich je nach der Schneeschmelze hier und dort langer ver
weilend, bis der Winterstandort ganzlich verlassen ist. "As the spring 
advances, this movement into the hills becomes more and more pro
nounced, until the valley is entirely deserted." In den Sommerquar
tieren werden die Kalber geboren. Sie befinden sich in einer Hohe von 
2700-3000 m, "where they find the least annoyance from insects". In 
dieser Zeit im Juli und August halten sich die alteren Bocke uber der 
Waldgrenze auf, getrennt von den aus Kuhen und Kalbern bestehenden 
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Herden. Gegen Ende August steigen sie etwas herab und sammelneine 
Anzahl Ktihe urn sich. Es beginnt die Brunstzeit. Wenn diese vortiber 
ist, im Anfang Oktober, trennen sich die iilteren Bocke wieder von der 
Herde und bleiben noch hoch im Gebirge. Hier tiberwintem manche von 
ihnen, deren winterlicher Standplatz dann nur wenig tiber ihrem som
merlichen liegt. Die Hauptherde aber, bestehend aUs Ktihen und jungen 
Bocken, zieht sich langsam den Talem zu. "The heavy storms of No
vember cause them to gather in large herds and by December the bulk 
have congregated in the valleys." 

Wir sehen also, was uns auch schon die Betrachtung der stidafrikani
schen Wandersaugetiere zeigte. In der ungtinstigen Jahreszeit sammeln 
sich die Tiere in groBen Herden auf engem Raum an einer geschiitzten 
Stelle. In der gtinstigen Jahreszeit breitet sich die Masse der Tiere tiber 
einen groBeren Raum aus, die J ungen werden geboren und der Zusammen
hang lockert sich, erst auf dem Wege zur Winterwanderung wird der Ver
band der Herde wieder hergestellt. Nur die alten Bocke, die sich zur Fort
pflanzungszeit bei der Herde einfinden, bleiben fUr sich. Die Ursache, 
warum die Winterquartiere verlassen werden, mag eine doppelte sein. 
Die ganzeMasse derTiere, die sich im Winter in Jackson Holezusammen
drangen, nimmt im Sommer ein dreimal so groBes Areal ein als im 
Winter. Hierdurch ist die Moglichkeit geboten, das durch die Ge
burt gesteigerte Nahrungsbedtirfnis jedes einzelnen Tieres leichter zu 
befriedigen. Andererseits spielt wohl auch die Flucht vor dem Unge
ziefer, besonders Rachenbremsen und ahnlichem eine Rolle. Von den 
alten Bullen wird ausdrticklich gesagt, daB sie so hoch ins Gebirge stei
gen, urn sich vor dies en Plagegeistem zu schtitzen. Auch ist nattirlich 
eine geringe Anzahl auf groBem Raum verteilter Tiere nicht so ge
fahrdet, wie eine groBe Masse auf kleinem Platz zusammengepferchter. 
Wir werden diesem Gesichtspunkt noch bei den Rentieren wieder be
gegnen. 

Ahnliche zweimalige jahreszeitliche Standortsveranderungen schei
nen in Amerika auch der Schwarzschwanzhirsch und die Gabelgemse 
vorzunehmen, indem sie im Winter in die Taler kommen, im Sommer 
aber hoher ins Gebirge gehen. Bei der Gabelgemse ist diese Wanderlust 
nach HORNADAY die Ursache davon, daB sie trotz Reservaten langsam dem 
Aussterben verfallt. Man kann eben die Schutzbezirke nicht so groB an
legen, daB sie diesem Wanderbedtirfnis entsprechen. 

Ein wenig anders verliefen nach HORNADAY die Wanderungen des 
amerikanischen Bison. Der Bison war ein Tier der Ebene, der groBen 
nordamerikanischen Prarie. Auf ihr vollzogen sich seine Wanderun
gen. Sie fUhrten die Tiere nicht von der Ebene in die Berge und um
gekehrt. Bei ihnen gingen die Verschiebungen von Nord nach Stid, 
von Stid nach Nord. HORNADAY schreibt dartiber: "While the elk and 
black-tail deer change their altitude twice a year, the buffalo makes a 
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radical change of latitude. This was most noticeable in the great western 
pasture region, where the herds were most numerous and their move
ments most easily observed. 

At the approach of winter the whole great system of herds which 
ranged from the Peace River to the Indian Territory moved south a few 
hundred miles, and wintered under more favorable circumstances than 
each would have at its farthest north. Thus it happened that nearly the 
whole of the great range south of the Saskatchewan was occupied by 
buffaloes even in winter. 

The movement north began with the return of mild weather in the 
early spring, Undoubtedly this northward migration was to escape the 
heat of their southern range rather than to find better pasture; for as 
a grazing country for cattle all the year round, Texas is hardly sur
passed, except where it is overstocked. It was with the buffaloes a 
matter of choice rather than necessity which sent them on their annual 
pilgrimage northward. 

Wie sich die Wanderung im einzelnen vollzog, schildert HORNADAY 
eingehend mit den Worten des Col. R. J. DODGE. 

Solange die, Bisonten in ihren Gewohnheiten nicht gestart waren, 
hielten sie an ihren regelmaBigen Wanderungen fest. Die Herden, welche 
in Texas,lndian Territory und New Mexiko uberwinterten, brachten den 
Sommer in Nebraska, Sudwest-Dakota und Wyoming zu. Die Winter
herden von Nord-Colorado, Wyoming, Nebraska und Sud-Dakota 
wandten sich Nord-Dakota und Montana zu, die groBe Herde von Mon
tana lebte im Sommer auf den Grand Coteau des Prairies zwischen Sas
katschewan und Missouri. Die Winterherde von Montana verlieB ihren 
Standort gewohnlich im Marz, urn ihren Sommerquartieren in Sas
katschewan zuzuwandern. Einzelne kleine Trupps scheinenfreilich zuruck
geblieben zu sein. Die Hauptmasse aber wanderte aus und das nunmehr 
von ihnen freie Gebiet wurde nach HORNADAYS Ansicht eingenommen 
von Herden, die von Kansas, Colorado und Nebraska heraufkamen. 

Die Kalber wurden gewohnlich im Sommerquartier geworfen, nur 
einige auf dem Marsche. 1m Sommerquartier verlieBen die Kuhe zum 
Kalben die Herde, die dann oft wahrend der Hauptwurfzeit, Marz bis 
luli, als kleinere Trupps bestand, die nur aus Bullen zusammen
gesetzt waren. 

Die leider so wenig bekannten Wald- oder Bergbisons (Bison ath
habascae RHOADS), die einst die Bergwalder der Rocky Mountains zwi
schen dem 63° und 55° n. Br. bewohnten, wanderten nicht. Dies ist urn 
so bemerkenswerter, als auch, wie wir sehen werden, die Waldrentiere 
nicht wandern. 

3. In den zirkumpolaren Landern. Wenden wir uns nun als dritter 
Zone, aus der Wanderungen von Saugetieren in groBerem Umfange be
kannt sind, den arktischen Steppen und Tundren zu. 

Ergebnisse der Biologie V. 16 
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"Es wandelt sich im kontinentalen Klima Sibiriens die Mehrzahl aller 
Tiere zu Wanderern urn", sagt MIDDENDORF. "Nicht nur Mause, wie 
Hypudaeus Brandtii, Mus oeconomus, sondern auch Tiere, die aus Europa 
als Standtiere bekannt sind: Wasserratten, Eichhornchen, Hasen, ja 
sogar SiebenschHifer - also auch echte Winterschlafer - machen sich 
in Sibirien scharenweise zu gelegentlichen Wanderungen auf. Die Ren
tiere sind dort ebenso entschiedene periodische Wanderer wie die Zug
vogel. Kein Wunder also, daB die Raubtiere, welche wie der VielfraB, 
Wolf, Fuchs, Eisfuchs, Zobel und Hermelin, die auf Rentiere und Nager 
angewiesen sind, diesen auf ihren Ztigen folgen und aus Streiftieren zu 
Wandertieren werden". 

Uber die Wanderungen der Mehrzahl dieser Tiere wissen wir wenig, 
meist handelt es sich urn altere Nachrichten. 

So erzahlt PALLAS: Aus Nord-Kamtschatka wandert Mus oeconomus 
tiber die Fltisse und Meeresarme des Penshina Busens anfangs west
warts, dann aber die Ktiste stidwarts entlang bis Ochotsk im Frtihjahr, 
langt urn Mitte Juli am Ochota an und trifft im Oktober wieder in Kam
tschatka ein. Viele dieser Tierwanderungen in Sibirien scheinen auch 
unter den heutigen KulturverhaItnissen zu unterbleiben. So sind mir 
neuere Nachrichten tiber die Wanderungen der dortigen Hasen nicht 
bekannt, obwohl PALLAS, MIDDENDORF, RADDE, WRANGEL u. a. davon 
berichten, daB sie wandernde Hasen in groBen Scharen gesehen hatten .. 
Aber nur von BELL (1720 f. MIDDENDORF) erfahren wir, daB wenigstens 
an der oberen Tunguska die Hasen im Frtihjahr in groBer Zahl stidwarts 
wanderten und im Herbst zurtickkehrten. Sonst handelt es sich wohl 
meist Urn gelegentliche, nicht periodisch unternommene Wanderungen, 
wie solche auch von SVERDRUP nach BREHM beim Polarhasen (Lepus 
arcticus LEACH) in Nordgronland beobachtetworden sind (vgl. a. S. 244/5), 
und als deren Ursache die Nahrungsfrage vermutet wird. 

Mit der Nahrung haugen offenbar auch die Wanderungen der Eich
hornchen zusammen. Gelgentlich wenlen solche Wanderungen auch bei 
uns beobachtet. So entnehme ich BREHM, daB 1904 ein massenhaftes 
Zuwandern von Eichhornchen im wtirttembergischen Oberland, 1907 ein 
Durchwandern groBer Massen von Eichhornchen durch das Revier Elend 
im Harz bemerkt wurde. Aber bei uns treten sie nicht so in Erscheinung 
wie in Sibirien. Schon weiter im Osten in Livland schildert O. v. LOEWIS: 
"Auffallend ist in manchem Herbste das geradezu massenhafte Auftreten 
des Eichhornchens, so z. B. 1872. Damals drangen die Tierchen sogar 
in die Stadte hinein; in Wolmar wurden viele Hornchen auf den StraBen 
erschlagen, sie saBen auf Baumen und Zaunen und erftillten aIle Baum
garten." 

In Sibirien hingen die Wanderungen offenbar mit dem Ausfall der 
Zirbelzapfenernte zusammen, wenigstens scheinen sie immer dahin ge
richtet zu sein, wo die Zirbelkiefern besonders reiche Ertrage versprechen~ 
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Wenn wir auch RADDES Ansicht, daB die EichhOrnchen solche Platze 
durch vorausgeschickte Kundschafter ausspahen lieBen, nicht annehmen 
konnen, so wollen wir doch seine sonst sehr anschauliche Schilderung 
hier folgen lassen. Darnach streben im Herbst in den GebirgenSiidost
Sibiriens Eichhornchen in groBen Massen mit reifenden Zirbelniissen be
standenen Platzen zu, die sie mit unfehlbarer Sicherheit in den sonst 
nahrungsarmen Waldern zu finden wissen. "Auf den ziemlich trockenen 
Sommer des J ahres 1857, welcher das Reifen der Zirbelniisse begiinstigte, 
folgte ein feuchter Herbst, in welchem die Eichhornchen in so groBer 
Zahl zu gewissen Talhohen drangten, daB ich mit meinen Tungusen an 
einem Tage ihrer 87 erlegen konnte." 1m folgenden Jahre, wo die Zirbel
niisse an Faule litten, betrug die hochste Tagesausbeute nur 20 Eich
hornchen. "Wenngleich die EichhOrnchen im Herbst ziemlich allgemein, 
oft in angestrengten Marschen, weite Strecken zuriicklegen, trifft man 
doch selbst groBere Mengen von ihnen nicht beisammen .... Es gehort 
zu den seltensten Ereignissen, daB sie, sich naher aneinander drangend, 
in groBen Ziigen in der einmal eingeschlagenen Richtung vordringen. 
Dies geschah im Herbst des Jahres 1847 bei Krasnojarsk, wo viele 
Tausende von ihnen durch den breiten Jenisseistrom schwammen und 
in den StraBen der Stadt selbst totgeschlagen wurden." 

Selbst die schwierigst zu passierenden Hindernisse, Fliisse, Lahmheit, 
schmerzende und eiternde Wunden an den FiiBen, wie sie RADDE bei 
vielen der Wanderer fand, hielten sie nicht abo Was aus den Wanderern 
wird, ob sie wieder zuriickkehren, ob sie aIle umkommen, dariiber er
fahren wir nichts. Sie gleichen den Lemmingswanderungen, denen wir 
uns gleich zuwenden wollen. 

Auch in Amerika wanderten die grauen Karolinaeichhornchen froher 
in ahnlicher Weise wie die sibirischen. Sie tun dies heute anscheinend 
nicht mehr. Es sind wohl ahnliche Griinde wie fUr Sibirien die Ursache, 
daB heute so manche Tiere, von deren Wanderungen die alteren Beob
achter berichteten, nicht mehr wandern. Ich lasse WOODS Beschreibung, 
aus der sowohl die Ergebnisse alterer Beobachtungen, wie die Ursache 
fUr das jetzige Unterbleiben der Wanderungen, klar hervorgehen, wort
lich folgen: "The early observer nearly all speak of the extensive migra
tions of the species (gemeint ist Scinerus carolinensis leucotis GAPPER) 
in various sections of the country. These migrations usually occurred in 
the fall. Large numbers would congregate in a locality and then move 
off in one direction - not indeed in a contihous flock, but rather as 
individuals, stopping to feed or loiter for some time in a place, but yet 
moving soon, and always in the one general direction. In these migra
tions they seemed to be possessed by same abnormal disregard of im
pediments as the lemmings. Though usually averse to the taking to 
water, they would not at such times stopet rivers even though as large 
as the Ohio or Niagara, and vast numbers were drowned in their efforts 

16* 
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to swim across. Although no such migrations of the species have been 
noticed of late years - owing probably to its diminished numbers -
nevertheless the abundance of these squirrels in a given locality at diffe
rent seasons has been observed to be extremely variable, and it is more 
than likely that such mass movements do take place though they are 
not so easily observed as formerly." 

Am bekanntesten von allen Wanderungen der Nagetiere im arkti
schen Gebiet sind die der Lemminge. 

Die Wanderungen der Lemminge sind mehrfach eingehend behan
delt worden. In zusammenfassender Weise haben dartiber berichtet: 
MIDDENDORF 1875, der sie in Russisch-Lappland auf der Kolahalbinsel 
beobachtet hat, dann PLESKE 1884, dessen Erfahrungen aus demselben 
Gebiet stammen und COLLETT 1895 und 19IIj12, der seine Beobachtungen 
in Norwegen machte, von wo auch EKMANS Nachrichten stammen. Alle 
diese Beobachtungen beziehen sich auf den Berglemming Lemmus lem
mus L., dessen Lebensweise am besten studiert ist. Uber die Oblemminge 
(Lemus obensis BRANTS) und ihre Wanderungen wissen wir weit weniger. 
Das Wenige, was dartiber bekannt ist, verdanken wir SCHRENK (1848), 
HEUGLIN (1874) undMARTENSON-MALUP (f. HEcK). Die dritteLemmings
art, von der berichtet wird, daB sie wandert, geh6rt einer anderen Gat
tung an. Es ist derWaldlemming (Myopus schisticolor LILLJEBORG), tiber 
dessen Wanderungen wir auBer in der erwahnten Literatur besonders 
bei LECHE (nach S_~DBOM) eingehendere Angaben finden. 

Die Wanderungen des Berglemmings bieten nach den vorztiglichen 
Darstellungen, besonders von PLESKE und COLLETT, dem Verstandnis 
keine Schwierigkeiten mehr, sie erklaren sich vielmehr aus der Lebens
weise der Tiere. Der Berglemming ist in normalen Jahren durchaus ein 
Bewohner einer ganz bestimmten Pflanzenregion, der ANDERsoNschen 
Regio subalpina, "und zwar desjenigen Teils derselben, der mit einzelnen 
Strauchern von] uniperus communis und einem dichten Gestrtipp von 
Betula nana bedeckt ist" (PLESKE). Genauer schildert COLLETT die 
vom Berglemming bewohnte Pflanzenregion: "Its home is in the ,birch
and willow-region' and it may appear even close up to the snow line. 
The highest portions of the ,birch region' may, with us, be regarded as 
its true habitat, and it may there be found scattered throughout these 
spots where marshy and tussock covered ground, clothed with juniper 
and lichens I alternates with damper stretches covered with dwarf birch 
(Betula nana) and all sorts of Carices and Gramineae as well as cloud
berry plants (Rubus chamaemorus 2 ). 

In these localities, of which the country possesses enormous areas, 

I Chiefly of the species Cladonia rhangijerina, Cetraria islandica, C. cu
cullataand C. nivalis, as well as Cornicularia ochroleuca. 

2 Furthermore Hieracium alpinum may be regarded as a plant character
istic of its habitat. 
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it appears, on the whole, to be scattered about every where, although 
apparently in small numbers." 

Diese Pflanzengemeinschaft ist es, an die der Lemming streng ge
bunden ist. Offenbar findet er, der Pflanzenfresser ist, auBerhalb dieser 
Regio subalpina nicht die zu seinem Gedeihen notigen Pflanzen, ohne 
die er nicht dauernd zu leben vermag. Die Bindung an diese Pflanzen
gemeinschaft ist so streng, daB man aus dem fossilen Vorkommen des 
Berglemmings auBerhalb seines jetzigen Verbreitungsgebietes mit Recht 
schlieBt, daB zu der Zeit, als sich der Lemming dort fand, dort diese 
Pflanzengemeinschaft bestanden haben muB. "Ohne einen Fehler zu 
begehen," sagt PLESKE, "konnen wir daher behaupten, daB wenn der 
Lemming in der Diluvialperiode England, Frankreich, Belgien, einen 
groBen Teil von Deutschland, sowie Polen bewohnt hat, zu jener Zeit 
daselbst die Regio subalpina vorhanden war." 

Noch etwas mussen wir aus der oben wiedergegebenen SChilderung 
im Auge behalten, daB namlich die Lemminge gewohnlich in den von ihnen 
bewohnten Gegenden nicht haufig sind, sondern sehr verstreut (scattered) 
wohnen. Es sind also durchaus keine geselligen Tiere, sondern jedes 
Individuum benotigt fur sich einen groBen Platz. Von dieser Ungesellig
keit gibt uns namentIich PLEsKEBelege, welcher lebendeExemplare mit
nehmen wollte. Aber als er vier in einem geraumigen Kafig beisammen 
hatte, fielen sie ubereinander her und zerbissen sich derartig, daB selbst 
der letzte uberlebende an den erhaItenen Wunden einging. Ebenso ent
stehen sofort Kampfe, wenn im Freien zufallig zwei Tiere zusammen
treffen. Wenn gelegentlich einmal andere Beobachtungen gemacht 
worden sind, wie bei der von HECK erwahnten ersten Sendung von Lem
mingen des Berliner zoologischen Gartens, so hat es sich vielleicht urn 
jiingere oder in ihrer Lebensenergie herabgesetzte Tiere gehandeIt, 
die ja auch in der Gefangenschaft nicht lange aushieIten. Die zweite 
Sendung zeigte "die aus der Freiheit bekannten Lemmingseigenschaften 
auch im Benehmen gegen den Warter und untereinander deutlicher". 

Die dritte Eigentumlichkeit, die zum Verstandnis der Lemmings
wanderungen fuhrt, ist eine Eigentumlichkeit, die die Lemminge mit 
vielen Nagetieren aus der Unterfamilie der Microtinae teilen, namlich 
die, daB sie sich zeitweilig ganz ungeheuer vermehren. Auch andere 
Nagetiere nicht nur, sondern uberhaupt verschiedene kleine Saugetiere, 
Vogel, vorallen Dingen Insekten, zeigen diese zeitweilige gewaItige Ver
mehrung der Individuen, deren Ursache unbekannt ist. COLLETT meint, 
daB eine Reihe gunstiger auBerer Verhaltnisse zusammenwirken mit 
einer auBergewohnlichen Widerstandskraft der Jungen gegen Krank
heiten. Fur die Lemminge speziell hat er eine auBergewohnIich starke 
Vermehrung in solchen "Prolific Years" festgestellt. Wahrend normaler
weise die Lemminge zweimal im Jahre werfen, folgen in sogenannten 
Lemmingsjahren zahlreiche Wurfe einander. Die Vermehrung der Wurfe 
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wird zum Teil auch dadurch erreicht, daB das Fortpflanzungsgeschaft 
zeitiger im Fruhjahr beginnt als sonst, so daB die Tiere auf drei, ja viel
leicht noch mehr Wurfe im Laufe des Sommers kommen. "The litters 
follow each other so quickly that occasionally a set of young is produced 
in a nest, which the young of the previous litter have not yet forsaken." 
AuBerdem scheint die Zahl der Jungen der einzelnen Wurfe groBer zu 
sein als in normalen J ahren, wo ein Wurf durchschnittlich 5, selten 
7-8 Junge enthielt, wahrend diese Zahl in den Wanderjahren aUI 9-10 
steigen kann. So kommt es denn in dem auf jene Pflanzengemeinschaft 
beschrankten Wohngebiet der Berglemminge zu einer Dbervolkerung, 
die bei der Unvertraglichkeit der Tiere zum Auswandern zwingt. Die 
Auswanderer sind denn auch dementsprechend in der Hauptsache Junge. 
So fand COLLETT in dem Lemmingsjahr 1919 am 23. November unter 
228 Stuck nur 13 voll ausgewachsene. Diese Beobachtung wird indirekt 
bestatigt durch HINTON, welcher in seiner Monographie schreibt, daB 
er unter den zahlreichen von ihm untersuchten Schadeln des Britisch 
Museums nur einen vollig erwachsenen gefunden habe. Alle anderen 
waren "hardly ever more than adolescent", weil sie bei der in normalen 
Jahren so verborgenen Lebensweise aus Lemmingsjahren stammten. Bei 
einer dritten Stichprobe COLLETTS waren von 426 Individuen nur 50 er
wachsen, und zwar II Weibchen und 38 Mannchen. Diese alteren Indi
viduen waren am zahlreichsten zu Beginn der Untersuchung im J anuar; 
im Februar fand sich kein einziges erwachsenes Tier mehr. Wir sehen 
hier schon ein Dberwiegen der Mannchen uber die Weibchen, das auch 
sonst beobachtet worden ist. Ein SchUler COLLETTS stellt in den schon 
erwahnten Wanderjahren 1909 im November bei N aes in Hallingdal unter 
II46 Stuck 58,3 vH Mannchen und 41,7 vH Weibchen fest, also 16,6 vH 
mehr Mannchen. Von derselben Gegend erbrachte eine andere Untersu
chung yom 26. Dezember 1909 bis 22. April 1910 unter 426 Stuck 254 
Mannchen (also 59,6vH) und 172 Weibchen (also 40,4 vH), also ein Dber
wiegen der Mannchen urn 19,2 vH. 

Die letzte Ursache des Auswanderns findet EKMAN in der durch reich
liehe Vermehrung eingetretenen Dbervolkerung. Sie fiihrt zunaehst dazu, 
daB gewissermaBen em Dberquellen tiber das eigentliehe Wohngebiet, 
der Regio subalpina, hinaus eintritt. Die Lemminge beziehen auch die 
ihr benachbart gelegenen Gebiete sowohl unterhalb als auch oberhalb 
und pflanzen sieh dann sowohl in den darunter gelegenen benachbarten 
Teilen der Nadelholz- wie in den benachbarten daruber gelegenen der 
Flechtenzone fort. Wenn nun im Laufe des erst en J ahres dieser gewaltigen 
Vermehrung alle irgendwie bewohnbaren Platze, selbst solche, die in 
normaler Zeit als nicht besonders beliebt, nicht bewohnt werden, mit 
Lemmingen angefiillt sind, so quillt das MaB gewissermaBen weiter tiber. 
Die Individuen, die keinen Platz mehr finden, suehen in ihrer Wohnungs
not naeh geeigneten Platzen und gehen dabei immer solche Wege ent-
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lang, die ihnen am bequemsten oder am verlockendsten erscheinen. In
dem nun ganz unabhangig zahlreiche lndividuen denselben Wegen folgen, 
entstehen rein mechanisch Ziige, die aber keinerlei innerlichen Zusam
menhang haben, etwa wie die, ich mochte einmal sagen, organisierten 
Wanderziige der Huftiere, sondern jedes Individuum wandert auf eigene 
Faust nur angezogen von denselben StraBen, so daB sich hier die Einzel
tiere zu Ziigen zusammenfinden. DaB die Einzelindividuen nichts mit 
den anderen im gleichen Zuge und in gleicher Richtung wandernden zu 
tun haben, scheint mir daraus hervorzugehen, daB jedes Tier fiir sich 
in einem gewissen Abstand von den anderen wandert. Das leise Pfeifen, 
das -die Tiere nach PLESKE dabei ertonen lassen, ist wohl nur ein Zeichen 
der groBen Unruhe und Nervositat, welche die Tiere erfaBt hat, nachdem 
sie aus ihren Lebensgewohnheiten herausgerissen sind. Ubrigens ist es 
nicht iiberall von den Beobachtern wahrgenommen worden, wahrend 
alle Beobachter mitteilen, daB die Einzeltiere innerhalb eines Zuges in 
Abstanden wandern und sich nur dort, wo sich ihnen groBere Hinder
nisse in den Weg stellen, zu groBeren Massen zusammenballen. 

Diese Art der Entstehung der Ziige erklart auch die Regellosigkeit, 
die in jeder Beziehung herrscht. Zunachst ist die Richtung ganz ver
schieden. Die Ziige konnen nach allen Himmelsrichtungen gehen, sie 
konnen bergaufwarts sowohl wie bergabwarts erfolgen. Wenn £ie auch 
meist abwarts gerichtet sind, so werden doch namentlich die an der 
oberen Grenze der Birken- und Grauweidezone wohnenden auch berg
aufwarts gedrangt. NamentlichEKMAN hat iiber bergaufwanderndeLem
mingsziige berichtet. Meist aber geht der Zug talabwarts. Da das Ur
sprungsgebiet wenig bewohnt ist und die Tiere vorwiegend bei Nacht 
tatig sind, erscheinen sie dann oft p16tzlich "wie yom Himmel gefallen" 
in menschlichen Ansiedelungen, so daB namentlich in friiheren Jahr
hunderten ihr plotzliches und massenhaftes Erscheinen zu vielerlei Fa
beln AnlaB gegeben hat. Auf ihren Wanderungen lassen sie sich durch 
kein Hindernis aufhalten, sie klettern iiber unwegsame Felsen, durch
schwimmen groBe Seen und reiBende Fliisse, wobei sie oft massenweise 
umkommen. Selbst vor dem Meere machen sie nicht halt, stiirzen sich 
vielmehr ohne Zaudern hinein und kommen so zu Tode. 

Damit kommen wir zu der Frage, was mit den ausgewanderten Lem
mingen geschieht? Kommen sie in ihre Heimat zuriick oder siedeln sie 
sich in neuen Wohngebieten an, fiihren also die Wanderungen zur Aus
breitung der Art? Auf diese Frage gibt PLESKE in seiner griindlichen 
Weise erschopfende Auskunft: "Sobald die Lemminge ihr eigentliches 
Wohngebiet, die Regio subalpina, verlassen haben, konnen sie aus dem 
Grunde keine Ruhe finden, weil keine der iibrigen Pflanzenzonen ihren 
Bediirfnissen entsprechen kann. Sie setzen ihre Wanderung immer weiter 
fort, ihre alte Heimat oder einen Ersatz fiir dieselbe suchend, und werden 
auf dieser Suche durch zwei verschiedene Umstande aufgehalten: ent-
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weder erreichen sie das Meer oder der Winter bricht an." 1m ersteren 
Faile stiirzen sie sich aIle ins Meer, wo sie umkommen. 1m zweiten FaIle 
iiberwintem sie an dem Ort, wo sie yom Winter iiberrascht werden. 
Einzelne Weibchen mogen hier auch Junge bekommen, genau wie auch 
einzelne auf der Wanderung selbst werfen. Die Mehrzahl aber ist den 
Anforderungen unter den neuen Verhaltnissen nicht gewachsen. Sie er
liegen verschiedenen Krankheiten, unter denen eine anscheinend durch 
Bakterien veranlaBte, die zum Verlust des Felles fiihrt (COLLETT), eine 
groBe Rolle spielt, oder ihren zahlreichen Feinden, zu denen nicht nur aIle 
fleischfressenden Tiere, wie Wolfe, Fiichse, Eulen, Adler, Falken, Raub
moyen usw. gehoren, sondem sogar die Rentiere, die sie eifrig verfolgen 
und gierig fressen. Die verminderte Anzahl, die den Winter gliicklich 
iibersteht, setzt zunachst die Wanderung fort und mag noch einige Male 
in immer geringerer Zahl iiberwintem, bis sie schlieBlich ganz auf
gerieben ist. Eine Riickwanderung scheint im allgemeinen nicht vor
zukommen. Mir sind aus der ganzen so umfangreichen, fast 200 Jahre 
umfassenden Literatur nur fiinf FaIle bekannt, wo eine solche beob
achtet sein solI, drei verzeichnet PLESKE (HOGESTROM, SODERH}ELM, 
WHEELWRIGHT), einen SCHRENCK, von dem MIDDENDORF mit Unrecht 
behauptet, daB er das Zuriickwandem nicht beobachtet habe, vielmehr 
erwahnt er es ausdriicklich; einen fiinften erwahnt HECK. Bei dieser 
Seltenheit der Beobachtungen will es mir zweifelhaft erscheinen, ob es 
sich bei diesem Zuriickwandem wirklich urn ein beabsichtigtes Umkehren 
und Wiederaufsuchen des Ausgangspunktes handelt. Ganz abgesehen 
von der Frage, ob der Lemming iiberhaupt die Fahigkeit dazu besitzt, 
scheint mir die Annahme wahrscheinlicher, daB falls es sich wirklich urn 
denselben Lemmingszug handelt, der auf seinem Wege wieder zuriick
kehrt, dieser durch irgend etwas von seiner urspriinglichen Richtung abge
lenkt und in die entgegengesetzte gedrangt ist. Voraussetzung dabei ist, 
daB es sich wirklich urn denselben Lemmingszug handelt, nicht etwa urn 
einen anderen, der zufallig denselben Weg in umgekehrter Richtung zog 
als ein anderer vorher. Scheint mir also die ldentitat der beiden Lem
mingsziige keineswegs erwiesen, so ist es noch weniger die Tatsache, daB 
die sogenannten umkehrenden Lemminge schlieBlich wieder ihre alte 
Heimat erreichten. Und wenn das wirklich der Fall ist, was solI dort 
mit ihnen werden? Sie wiirden ja durch ihrWiedererscheinen wieder eine 
Dbervolkerung hervorrufen in dem Gebiet, das sie eben wegen DbervOlke
rung verlassen haben. Es wiirde also meiner Meinung nach die Wirkung 
der Ursache aufgehoben, welche den Zug veranlaBt hat und welche nach 
meiner Meinung in einer Befreiung des Ausgangsgebietes von zu groBer 
lndividuenzahl besteht. Bevor man sich also weiter den Kopf iiber ein 
etwaiges Zuriickwandem zerbricht, miiBte ein solches erst einwandsfrei 
nachgewiesen werden. Dazu geniigt es aber nicht, daB man feststellt, 
daB an einer beliebigen Strecke, wo im vergangenen Jahre ein Zug nach 
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Westen ging, indiesem einer nach Osten verHiuft. 1m SCHRENcKschen Fall, 
wo es sich urn die Oblemminge handelt, liegen die Verhaltnisse insofern 
anders, als der Oblemming hierbei sein Wohngebiet, die Tundra, tiber
haupt nicht verHiJ3t. Es kann sich also hier recht wohl urn Verschiebungen 
innerhalb des normalen Wohngebietes handeln. Beim Berglemming sowohl 
als auch beim Oblemming dagegen verursachen die Wanderungen, welche 
die Tiere aus ihren Wohngebieten herausfiihren, in den meisten Fallen 
den Tod der Auswanderer. Heute fiihren also diese Lemmingsztige nir
gends mehr zu einer Ausbreitung der Art. Ob das in frtiheren Erd
perioden oder bei der Anderung der geologischen Verhaltnisse moglich 
ist, ist eine andere Frage. Und da mochte ich sagen, wenn infolge geo
logischer Anderungen, an anderen PHitzen als sich heute die Birken- und 
Grauweideregion befindet, eine solche entsteht, wie das zweifellos im 
Diluvium der Fall war, und diese, die zunachst von Lemmingen noch 
frei ist, von Lemmingsziigen gefunden wird, dann mogen sich diese Ein
wanderer dort dauernd niederlassen. So mag dann die Ausbreitung der 
Lemminge im Diluvium tiber ganz Mitteleuropa seine Erklarung finden. 

In ganz ahnlicher Weise wird, wie gesagt, auch der Oblemming (Le
mus obensis BRANTS) gelegentlich von Wanderlust ergriffen. Einen Zug 
wandernder Oblemminge, der ganz dem der Berglemminge entspricht, 
schildert uns HECK nach MARTENSON-MALLUP von Nowaja Semlja. HECK 
nimmt an, daB sich diese Schilderung auf den Oblemming bezieht. Es 
ist aber nicht einzusehen, warum nicht der Halsbandlemming (Dicro
stonyx torquatus PALLAS) gemeint sein kann. {\us der Schilderung geht 
das jedenfalls nicht hervor. Auch hier endete der Zug im Meere, wo die 
Tiere schlieBlich umkamen, woriiber allerdings nichts abschlieBendes 
gesagt wird. Daneben scheint es aber beim Oblemming auch noch andere 
regelmaBige Wanderungen zu geben. SCHRENCK berichtet uns folgendes 
tiber die Wanderungen des Oblemmings: "Das Tierchen erscheint in 
diesen Gegenden (sc. Samojedentundra! d. Verf.) in regelmaBigen Wan
derungen, die zu Ende des Mai und bis in die Mitte des Juni tiber das 
Uralgebirge heriiber in den Ebenen anlangen und sich westlich tiber die 
drei Samojedentundren bis an das WeiBe Meer und stidlich bis an die 
Waldgrenze verbreiten, denn in der Waldregion wird der Lemming nir
gends getroffen .... Nicht in jedem Jahre indessen erscheinen die Ziige 
der Lemminge gleich zahlreich, in manchen, und bisweilen in einer Reihe 
von Jahren fallen sie ganzlich aus, wie sie denn auch im gegenwartigen 
Sommer nicht erschienen waren. 1m Herbst pflegt der Lemming ostlich 
tiber das Gebirge zurtickzuwandern. Eine nicht geringe Anzahl bleibt 
jedoch auf der europaischen Seite zurtick, die in den Tundren tiber
wintert. ... Alle Tiere, die jetzt (21. Juli) auf der Tundra angetroffen 
wurden, waren solche, die hier tiberwinterten." 

Hier scheint es sich also urn regelmaBige jahreszeitliche Wanderungen 
zu handeln oder, was vielleicht richtiger ist, urn regelmaBige Verschiebung 
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innerhalb der natiirlichen Grenzen der Art. Bei dem Oblemming liegen 
namlich die Verhaltnisse in den meisten Fallen ganz anders als beim Berg
lemming. Er bewohnt nicht einen engbegrenzten Hi::ihengiirtel wie dieser, 
sondern die unendliche Tundra. Und zwar bevorzugt er hier ganz ent
schieden die Niederungen. NEHRING gibt auf Grund seiner eingehenden 
Studien folgendes an: "Obgleieh beide Lemmingsarten in vielen Distrik
ten dieses groBen Gebietes nebeneinander vorkommen, so ist doch zwi
schen beiden insofern ein Unterschied, als der obische Lemming mehr 
die Niederungen, der Halsbandlemming die felsigen oder steinigen An
hi::ihen der Tundren liebt, und daB die Verbreitungszone des ersteren 
etwas mehr nach Siiden, die des letzteren etwas mehr nach Norden reicht." 
Auch MIDDENDORF ist der Ansicht, daB der Oblemming von beiden die 
siidlichere Art sei, die sogar "gern und zahlreich innerhalb des Kriippel
waldes, der die Baumgrenze umgibt," wohnt, wahrend der Halsband
lemming unter denselbenBreiten auf die baumlosen gebirgigenHi::ihen be
schrankt ist. Seine Aquatorialgrenze kennen wir noch nicht; doch muB sie 
nahe mit der Grenze des hochstammigen Waldwuchses zusammenfallen." 
In den Samojedentundren verbreitet sich der Halsbandlemming nach 
SCHRENCK sicher "siidlich bis an die Waldgrenzen, denn in der Wald
region wird der Lemming nicht angetroffen." Damit haben wir aber ein 
ganz anderes Verbreitungsareal wie beim Berglemming. Es erstreckt 
sich wenigstens in der Alten Welt von der Kiiste des Polarmeeres ein
schlieJ3lich der vorgelagerten Inseln bis zur Waldgrenze. Etwa siidwarts 
wandernden Tieren gebi~tet hier der Wald halt. In dessen Nahe aber 
finden sie Gelegenheit, sich eine Zeitlang, nach SCHRENCK anscheinend 
die zweite Halfte des Sommers, aufzuhalten, ohne daB sie irgendwie ge
fahrdet sind. Und damit besteht dann auch die Mi::iglichkeit des Riick
wanderns. Der wandernde Oblemming verlaBt also im Gegensatz zum 
Berglemming die Grenze seines Verbreitungsgebietes nieht. Es findet 
nur zeitweilig eine Anhaufung im Siiden des Verbreitungsgebietes statt. 
Die im Laufe der erst en HalHe des Sommers im Siiden des Gebietes von 
Norden einwandernden Lemminge halten sich dort eine Zeitlang auf und 
wandern dann nach ihrer ni::irdlichen Heimat zuriick, wahrend die im 
Siidteil des Artgebietes alteingesessenen Individuen in ihrer Heimat 
zuriickbleiben. Damit wiirde sich der Oblemming ahnlich verhalten wie 
die spater zu besprechenden Rentiere. Man kann auch diese Erklarung 
mit dem Zuge des Berglemmings in Verbindung bringen. Liest man nam
lich SCHRENCKS Schilderung aufmerksam, so geht aus seinen Worten 
hervor, daB die von ihm behaupteten "regelmaBigen" Wanderungen 
doch nicht "regelmaBig" stattfinden. Sagt er doch selbst etwas spater: 
"Nicht in jedem Jahr erscheinen die Ziige gleich zahlreich, in manchen, 
und bisweilen in einer Reihe von Jahren, fallen sie ganzlich aus, wie sie 
denn auch im gegenwartigen Sommer nicht erschienen waren." Ver
gleichen wir das mit dem, was wir vom Berglemming wissen, so scheint 
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mir nur eine ErkHirung moglich. Auch beim Oblemming haben wir zeit
weise Lemmingsjahre, die zu einer Vermehrung der Individuen, besonders 
in der Zeitder Hauptvermehrung, also im Fruhjahr, fUhrt. Wird die 
nordliche Oblemmingsbevolkerung von solchen Lemmingsjahren be
troffen, so wandern die uberzahligen Individuen aus, genau wie beim 
Berglemming. Nach Norden konnen sich keine Zuge bilden, einzelne 
etwa nach dort wandernde Tiere geraten bald ins Meer, wo sie ertrinken. 
Gehen die Zuge nach Suden, so konnen sie nur bis zum Wald fUhren, der 
ein unuberwindliches Hindernis bietet, das aber nicht todlich wirkt. Vor 
dies em Hindernis stauen sich die Zuge an, genau wie beim Berglemming 
vor Hindernissen, so daB hier zeitweilig eine Dbervolkerung eintritt; urn 
dieser zu entgehen, bleibt den Tieren nichts ubrig, als wieder zuruck
zuwandern, von wo sie gekommen sind. So liegen bei Oblemming und 
Berglemming beidemal dieselben Ursachen und Erscheinungen zugrunde, 
sie wirken sich nur infolge der verschiedenen geographischen Lage der 
Wohngebiete beider verschieden aus. 

Wieder anders liegen die Verhaltnisse beim Waldlemming (Myopus 
schisticolor LILLJEBORG). Der Waldlemming ist der bestbekannte Ver
treter der Gattung Myopus MILLER, der die nordischen Hochwalder von 
Sud-Norwegen und Schweden, durch RuBland und Sibirien bis zu der 
Kuste des ochotskischen Meeres bewohnt. Der Waldlemming ist, wie sein 
Name sagt, im Gegensatz zu den anderen Lemmingen durchaus Waldtier. 
"Skov-Lemaenen er charakteristik for og knyttet til Nord-Europas 
Granskove (Picea excelsa}", sagt COLLETT. Auch bei ihm tritt zeitweilig 
die von dem Berglemming her bekannte ubermaBige Vermehrung auf. 
Sie faUt nach COLLETT in der Regel zusammen mit Lemmingsjahren und 
Mausejahren. Auch er soll dann Wanderungen ausfUhren. Solche Wande
rungen wurden Z. B. von S.\DBOM 1871 bei Svarta (Provinz Nerike) 
beobachtet. Aber schon LECHE, der sie im Zool. Garten 14, Jahrg. 1873, 
mitteilt, weist darauf hin, daB im Gegensatz zu den Beobachtungen beim 
Berglemming die Mehrzahl der Wanderer Weibchen waren. Auch waren 
sie nur zur Haifte ausgewachsen. Hieraus zieht LECHE wohl mit Recht 
den SchluJ3, daB die Heimat der Tiere in den benachbarten Waldungen 
lag, die Tiere zweifellos keine weite Wanderung hinter sich hatten. Diese 
Ansicht, daB der Waldlemming keine groBen Wanderungen ausfUhrt, 
wird von COLLETT bestatigt: "Under Yngleaarene foretager den korte 
Udvandringer fra Skovenes Yderkanter, og kan herunder tildels traeffes, 
hvor Naaleskoven er noget opblandet med Looskov, isaer af Birk og 
Asp, eller endog, som helt wildfarende, i de naermeste Agre eller Enge. 
Disse Udvandringer har dog ikke hos os strakt sig langt udenfor dens 
egentlije Hjem." 

Das heiBt doch aber weiter nichts, als daB der Waldlemming zeit
weise sich so vermehrt, wie wir dies bei unseren Feldmausen auch 
kennen und daB dann bei Dberv61kerung benachbarte Wohnplatze auf-
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gesucht werden, von eigentlichen Wanderungen kann da doch kaum 
die Rede sein. 

Was die Beziehungen der Lemmingswanderungen zum Menschen an
belangt, so kann nach PLESKE von einem Schaden nur dort die Rede sein, 
woAckerbau getriebenwird. Da jedoch der groBteTeil desWohngebietes 
auBerhalb solcher Gebiete liege, so konne von Schaden tiberhaupt kaum 
gesprochen werden. Und selbst COLLETT, der doch den Lemming in Nor
wegen jahrzehntelang genau beobachtet hat, berichtet nichts dartiber. 
Urn so erstaunlicher hort sich der Bericht eines norwegischen Mitarbeiters 
des "St. Hubertus" an, den HECK wiedergibt und nach welchem Lem
mingsherden in den befallenen Gegenden wahre Verwtistungen anrichten 
sollen, fast noch schlimmer wie Heuschreckenschwarme in stidlichen 
Larrdem, so daB das Wild auf Jahre hinaus solche von Lemmingen heim
gesuchte Platze meiden soll und 5-6 Jahre vergehen sollen, ehe der 
Wildstand in einem von Lemmingen verheerten Reviere seine alte Hohe 
wieder erreiche. rch muB sagen, mir kommt dieser einzig dastehende 
Bericht urn so wunderbarer vor, als es in ihm heiBt: "Selbst das gentig
same Rentier scheint durch die widerlichen Ausdtinstungen der Lem
mingplatze so geniert zu werden, daB es ohne weiteres seinen Lieblings
standort preisgibt, urn in den unzuganglichen Berghangen seine Zuflucht 
zu finden." Das stimmt so gar nicht mit anderen Beobachtungen tiberein, 
wonach die Rentiere eifrig Lemmingsztigen folgen und selbst die zahmen 
Rentiere kaum davon abzuhalten sind, weil namlich das Rentier mit 
besonderer Gier und Vorliebe Lemminge friBt. Dadurch besteht in den 
Lemmingsztigen eine gewisse Gefahr fUr die rentierztichtenden Lappen, 
weil eben die zahmen Rentiere kaum an der Verfolgung der Lemmings
ztige gehindert werden konnen und dadurch in Verlust geraten. Sonst 
sieht man im Gegenteil die Lemmingszlige gem, weil sie in groBer Zahl 
von Raubtieren verfolgt werden, die ein kostbares Pelzwerk liefem, wie 
Baren, Wolfe, Ftichse, VielfraBe, Hermelin, die so leicht eine Beute der 
Menschen werden, so daB es nach PLESKE die Lapplander fUr eine Wohl
tat halten, wenn eine Lemmingswanderung losbricht. 

Unangenehmer scheint eine den Menschen liberfallende Krankheit zu 
sein, die mit der massenhaften Anhaufung von LejJlmingen irgendwie 
in Verbindung zu stehen scheint, das "Lemmingfieber", das dem Men
schen allerhand Beschwerden, besonders aber starkes Fieber bringt, 
selten jedoch todlich ist. 

Zum SchluB der Betrachtungen tiber die Lemmingswanderungen sei 
darauf hingewiesen, daB sowohl PLESKE wie COLLETT eine Zusammen
stellung aller seit dem I7. Jahrhundert beobachteten Lemmingswande
rungen geben, die zu wiederholen hier aber urn so weniger Veranlassung 
ist, als es sichimmer nur urn 10kaleErscheinungen handelt. DaB namlich 
das ganze Gebiet, wo Lemminge zu Hause sind, gleichmaBig davon be
fallen wird, kommt wohl nicht vor. Es ist jede Lemmingswanderung nur 
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ein Lokalereignis. Wichtig ist es aber, daran festzuhalten, daB aIle Be
obachter darin iibereinstimmen, daB im Lemmingjahr meist auch eine 
iibermaBige Vermehrung der anderen kleinen Nagetiere, wie Mus 
agrestis, ratticeps, glareolus, rutilus, rufocanus, sylvaticus, sogar der Spitz
mause und Wiesel eintritt. 

Auch aus Nordamerika sind ,olche Lemmingswanderungen bekannt, 
wenn sie auch dort nicht so eingehend studiert sind. Ich bringe daftir als 
Beleg noch ein Zitat von NELSON, welcher iiber eine, von ihm Myodes 
obensis genannte Art aus Alaska unter anderem schreibt: "In langen 
Zwischenraumen erscheinen sie in groBen Scharen, indem sie eine ihrer 
merkwiirdigen Wanderungen ausfiihren; sie werden dann begleitet von 
Tagraubvogeln, Eulen und verschiedenen Raubsaugetieren, welche sich 
aIle in der Vertilgung der Wanderer vereinigen." 

Wahrend man in den bisher genannten Fallen zweifelhaft sein kann, 
was aus den Auswanderern wird, handelt es sich bei dem noch iibrig 
bleibenden Wandertier, dem Ren, urn regelmaBige Wanderungen, die 
zum Ausgangspunkt wieder zuriickfiihren und so den Wanderziigen der 
Zugvogel verglichen werden konnen. Freilich unterscheiden sie sich nach 
MIDDENDORF von diesen dadurch, daB wenigstens in Sibirien auch viel
fach die Jungen auf dem Marsch gesetzt werden und diese nun spater 
standig am Ort ihrer Geburt voriiberziehen. Uber Rentiere liegen eine 
Anzahl ausgezeichneter Beobachtungen sowohl aus Amerika wie aus 
Sibirien vor. Die alteren Nachrichten hat MIDDENDORF in seiner schon 
mehrfach zitierten Arbeit gesammelt. Zunachst einmal zerfallen die 
Rentiere in zwei Gruppen: Tundrarentiere und Waldrentiere. Erstere 
sind kleiner und haben ein groBeres Geweih, letztere sind groBer und 
haben ein kiirzeres, weniger verzweigtes Geweih. Wie bei den Bisonten 
wandern nur die Tundrarentiere. Und diese suchen zum Uberwintern 
die Waldrander auf. Die Wanderrichtung ist in der Hauptsache eine 
nord-siidliche. Nur wo Gebirge, Fliisse, Seekiisten Abweichungen er
fordern, andert sie abo Deshalb sind die Wanderungen dort am langsten, 
wo sich eine weite Tundra iiber den Waldgiirtel hinaus erstreckt. Das 
im Sommer auf der Taimyrhalbinsel wohnende Ren legt also 5,6 bis 
7 Breitengrade zuriick, urn in seine Winterquartiere zu kommen. In 
Amerika sind die ZugstraBen doppelt so lang. "Nur wo die Tundra un
bedeutend ist," ~agt MIDDENDORF, "wie in Lappland, scheinen sich auch 
die ZugstraBen der Rentiere mehrere Breitengrade innerhalb der Hoch
waldgrenze zu ziehen. So, wie mir scheint, in Finnland und um den 
Onega- und Lodegasee herum, so im Ural (Anm.: Das Rentier wandert 
alljahrlich in groBen Rudeln aus dem Norden in den Nordostwinkel des 
Kasanschen Gouvernements)." In vielen Gegenden staBt das Wander
rentier innerhalb des Kriippelwaldes schroff mit dem dortigen Stand
rentier zusammen. "In der Nahe der Waldgrenze ist trotz der hohen 
Breiten, gerade im Winter die Menge der Rentiere .am groBten." 
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Wie die anderen Wandertiere haIten auch die Rentiere ihre Zug
straBen mit groBer H.egelmaBigkeit inne: "Wunderbar ist die RegelmaBig
keit, mit welcher die Tiere ihre ,Passe' innehaIten." Trotzdem konnen 
gelegentlich Abweichungen vorkommen, so berichtet RICHARDSON (siehe 
MIDDENDORF), daB sie an der Hudsonbay nach einer unmaBigen Schlach
terei nicht wieder an ihrem gewohnten PaB erschienen. Zum Wandem 
sammeln sie sich in gewaItigen Massen an. PALLAS sah am Anadir einen 
Zug, der 3 Tage dauerte und so dicht war, daB die Tiere nicht ausweichen 
konnten, wenn sie geschlagen wurden. Ahnliches beobachtete er an der 
Kolyma und am Anjui. ,,1m Taimyrlande wandem die Rentiere, die im 
hochsten Norden zuHause sind, wohl roo geographischeMeilen sudwarts, 
zerstreuen sich an der Waldregion zu klein en Rudeln und sammeln sich 
erst im Fruhjahr wieder." Sowohl beim Hin- wie Ruckweg sammeln sich 
die Rentiere stets zu gewaltigen Herden. Die Zuge werden von Kuhen 
und Kalbem eroffnet und von den alten Hirschen geschlossen. 

Urn ein Bild von diesen Rentierwanderungen zu gewinnen, lasse ich 
hier einige Schilderungen folgen. Aus dem nordlichen Amerika berichtet 
JOHN FRANKLIN nach CORNELIUS: 

"Den 7. Oktober hatten wir (unweit des Kupferminenflusses bei Fort 
Entreprise in Nordamerika) den angenehmen Anblick der Sonne, nach
dem sie r2 Tage lang nicht zum Vorschein gekommen war. An diesem 
und dem folgenden Tage schmolz die Mittagswarme die dunne Schnee
und Reifdecke von den Flechten, welche die kahlen Landstriche uber
ziehen, hinweg, und diese wurden dadurch so zart, daB sich groBe Herden 
von Rentieren in un sere Nahe zogen. Den ro. morgens sah ich auf einem 
kurzen Spaziergange meiner Schatzung nach uber 2000 Stuck. Sie treten 
in Herden von ro bis roo Stuck zusammen. Die Kuhe, welcher zu dieser 
Zeit mager und behender sind, bilden meistens den Vortrab. Gegen Ende 
Mai begeben sich dieselben nach der Kuste, wo sie kalben." Weiter sagt 
er: "Die Rentiere ziehen sich im J uli und August von der Seekuste 
weg, sind im Oktober auf dem Rande der kahlen Landstriche und suchen 
im Winter in den Waldem Schutz und Nahrung. Oft lassen sie sich 
durch ein paar heitere Wintertage auf ihren Lieblingsweiden in dem 
kahlen Lande auf kurze Zeit zuruckhaIten; allein ihre Hauptwanderung 
gegen Norden beginnt gewohnlich zu Ende April, wenn der Schnee zuerst 
anfangt von den Seiten der Berge zu tauen. Zu Anfang' Mai, wenn schon 
groBe Strecken offen liegen, befinden sie sich an den Ufem des Kupfer
minenflusses. Die Kuhe bilden bei dieser Fruhlingswanderung den Vor
trab und kalben an der Kuste des Polarmeeres zu Ende Mai oder Anfangs 
Juni. Es gibt gewisse, den Indianem wohlbekannte Passe, durch welche 
die Rentiere ohne Ausnahme in ihren Wanderungen von und nach den 
Kusten wechseln; auch hat man bemerkt, daB sie immer gegen den Wind 
reisen. Auf ihren Wanderungen werden sie von Meuten Wolfen verfolgt, 
denen viele zur Beute werden," 
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"Die wilden Rentiere," sagt PALLAS, der seine Beobachtungen in 
Sibirien anstellte, "gehen immer in groBen, sehr langen Herden dicht 
beisammen, daB man von fern glaubt, einen Wald vor sich zu haben. 
Sie wandern des Sommers aus den offen en Gegenden auf die waldigen 
Berge, urn den Dasselfliegen (Oestrus) zu entgehen. Des Winters kehren 
sie zu den nordischen Ebenen zurtick, wo es viele Flechten gibt, und 
schwimmen jahrlich an derselben Stelle tiber die Fltisse Anadyr, Lena, 
Jenisey und Oby, so daB am Vfer Pfade, wie Graben, entstehen. Zuerst 
kommen die Ktihe mit den Jungen, dann die Mannchen. Dabei werden 
viele von den Jagern in Schiffen mit SpieBen erlegt; auch fangt man sie 
in Netzen und Schlingen. Ihre Hauptfeinde unter den Tieren sind Wolfe, 
VielfraBe und Baren." 

Besonders anschaulich schildert uns WRANGEL, gleichfalls aus Si
birien, einen soIchen Zug: "Gegen Ende Mai verlaBt das wilde Ren in 
groBen Mengen die Walder, wo es den Winter tiber einigen Schutz gegen 
die grimmige Kalte sucht, und zieht nach den nordlichen Flachen, teils, 
weil es dort bessere Nahrung auf der Moosflache findet, teils aber auch, 
urn den Fliegen und Mticken zu entgehen, weIche mit Eintritt des Frtih
lings in ungeheuren Schwarmen die Luft verfinstern. Der Frtihlingszug 
ist fUr die dortigen Volkerschaften nicht vorteilhaft; denn in dieser 
Jahreszeit sind die Tiere mager und durch die Stiche der Kerbtiere 
ganz mit Beulen und Wunden bedeckt; im August und September aber, 
wenn die Rentiere wieder aus der Ebene in die Walder zurtickkehren. 
sind sie gesund und wohlgenahrt und geben eine schmackhafte kraftige 
Speise. In guten J ahren besteht der Rentierzug aus mehreren tausen
den, die, obgleich sie in Herden von 200 bis 300 Stuck gehen, sich doch 
immer ziemlich nahe bleiben, so daB das ganze eine ungeheure Masse 
ausmacht. Ihr Weg ist stets unabanderlich derselbe. Zum Dbergang 
tiber die Fltisse wahlen sie eine Stelle, wo ein trockener Talweg zum 
Vfer hinabftihrt und an dem gegentiberstehenden eine flache Sandbank 
ihnen das Hinaufkommen erleichtert. Hier drangt sich jede einzelne 
Herde dieht zusammen, und die ganze Oberflache bedeckt sich mit 
schwimmenden Tieren." Den wandernden Rentierherden folgen Baren, 
Luchse, VielfraBe und Meuten von Wolfen, denen viele zum Opfer fallen, 
Eingeborene lauern ihnen an allen bekannten, von den Tieren mit groBter 
RegelmaBigkeit eingehaltenen Passen auf. 

Wir finden also hier als Vrsache des Stidwartswanderns gegen den 
Winter hin den Wunsch, im Walde Schutz zu finden vor den Harten des 
Klimas in der offenen Tundra. 1m Sommer treibt das Verlangen nach 
N ahrung, aber auch die Flucht vor ihren Peinigern, den Bremsen, die Tiere 
nach Norden. Die hochnordischen Rentiere sind nach MIDDENDORF frei 
von der Rentierbremse, weil das Rentier tiber dasGebiet des moglichen 
Vorkommens dieser Fliege fortgewandert ist. 

Dber die Zugzeiten der Rentiere hat MIDDENDORF eine zwar kleine, 
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aber immerhin lehrreiehe Tabelle zusammengestellt, die ieh hier fol
gen lasse. 

I Hinzug Riickzug 
Beobachtungsort Breite I 'Y0r- I Haupt- Vor- I Haupt- Nach-

o zugler zug ziigler zug ziigler 

Melville-Insel 74'/. V 13 I VM IXM IXE 
TaimyrfluB 74 V IXM IXE 
Boganida ... 71 IVM IVE X 
Nowaja Semlja 70'/. HIM 
Boothia. 69 IVM VE IXM 
Kolyma. 68 bis VE VIA VIllA IX 
Melville-Halbinsel 67'/. V2 VHI 9 
Melville-Halbinsel 66'/. II 23 III IXE XA XE 
MackensiefluB . 66 IVE 
Anad¥Ii . 65 VE VIllE 

bis bis 
VIA IXM 

Nordwestkiiste Amerikas. 63 III M I 

Zu dieser Tabelle, die MIDDENDORF selbst als "zu mager" erkHirt, 
macht er gleichwohl einige bemerkenswerte AusfUhrungen. "Die Zeit 
des Durchzuges der Rentiere wahrt an einem gegebenen Orte wohl 
einen Monat lang, da nieht aIle Rudel zugleieh aufbrechen. Die zunachst 
der Baumgrenze weilenden Rentiere streifen schon vor ihrem Auf
bruche bei besserem Wetter gern in die anstoBende Tundra hinaus; 
endlieh streifen sogar die Standrentiere. Alle diese Umstande ver
einigen sieh, um die Scharfe der Angaben abzustumpfen, indessen muB 
trotz dessen auffallen, wie unvergleichlich spat im Friihjahr die Ren
tiere des Kolymagebietes iiber dessen ZufluB, den Anjui, wandern, wie 
triih sie iiber ihn zu Anfang des Herbstes zuriickkehren." In Nord
amerika sommern die Rentiere zwischen 74° und 75° nur 4 Monate, 
in Sibirien bringen sie an der Waldgrenze 6-7 Monate im Winter zu. 
Wie kommt es, daB in der Kolymagegend die Wanderrentiere unter 
dem 69° sieh 2, hochstens 31/2 Monate aufhalten und am Anadyr unter 
dem 67° ebenso lange? WRANGEL weist auf UnregelmaBigkeiten im 
Aufbruche hin. Danach soIlen an der Kolyma die Rentiere ihren Som
meraufenthalt in der Tundra Jahr fUr Jahr verlangert haben, bis sie 
endlich, anstatt hiniiberzuschwimmen, hin- und zuriick iiber das Eis 
des Anjui wanderten. Damit naherten sie sieh dem Normaltermin der 
Rentierwanderungen iiberhaupt. 1m Gegensatz zur Kolyma steht der 
kurze Winteraufenthalt der Rentiere am Grunde der Melville-Halbinsel 
unter dem Polarkreise. Nur im Januar und Februar sind dort alle Ren
tiere versammelt, schon Ende Februar ergreift einzelne die Wanderlust, 
Ende Marz geht der Hauptzug durch. Vielleieht gibt die zweite Beob
achtungsstation, die kaum einen Breitengrad nordlicher liegt, hierfiir die 
Erklarung. Hier nahern sich die Termine des Durchzuges dem der Ko
lyma. Das macht es wahrscheinlich, daB am Grunde der Melville-Halb-
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insel unter dem Polarkreise ein Teil der hQchnordischen Rene Nord
amerikas iiberwintert, trotzdem die Waldgrenze hier noch mehrere Brei
tengrade entfemt ist. "Sind das etwa," fragt MIDDENDORF, "die Ren
tiere, welcheihren Sommeraufenthalt im auBersten Norden haben? Wohl 
moglich, ja sogar wahrscheinlich. Sie haben einen Monat Zeit, urn beim 
herbstlichen Herabriicken aus dem hochsten Norden bis zum Polarkreise 
zu gelangen, etwa 9-10 Breitengrade, mithin 5 geographische Meilen 
taglich." Sie wandem im Herbst unaufhaltsamer als im Friihjahr und 
halten sich dabei bisweilen an einem Ort langere Zeit auf, wie auf der 
,Melville-Halbinsel2 Monate. Die schon Anfang August auf der Melville
Halbinsel sich zeigenden Wanderer dagegen stammen aus der nachsten 
Umgebung. Wenn dieseAnnahme MIDDENDoRFsrichtigist, undmanche 
andere Beobachtungen sprechen dafiir, wiirden wir bei den Rentieren 
ahnliche Verhaltnisse finden wie bei den Bisonten, indem nicht alle 
Rentiere bis an den auBersten Siiden ihres Gesamtverbreitungsgebietes 
wanderten, sondem eine Verschiebung der Gesamtheit der Rentiere im 
Winter nach Siiden stattfindet, derart, daB die, welche im Sommer am 
nordlichsten wohnen, in die Gebiete einriicken, wo die ganz im Siiden 
iiberwintemden ihre nordlichen Sommerquartiere haben. 

So finden denn die scheinbaren Abweichungen ihre Erklarung in der 
Entfemung von der Waldgrenze einerseits und in der Lange des Weges 
zum Winterquartier andererseits. Je nmer der Weg zu den Winter
quartieren, urn so geregelter ist der Herbstzug mit seinen Vorversamm
lungen und Vorwanderungen der ~ter minder hohen Breiten lebenden. 
Die Nordamerikaner, die bis zur Waldgrenze 150-200 geographische 
Meilen zu durchwandem haben, machen sich eher auf den Weg als die 
Sibirier, unter diesen die im Taimyrlande wohnenden mit 70 geographi
schen Meilen friiher als die ostlich der Kolyma beheimateten mit nur 
halb so groBem Abstand." 

Dber das Verhalten der Rentiere im ostlichen Zentralalaska (Ran
gijer arcticus stonei ALLEN) vor und nach der Wanderung gibt uns Os
GOOD bemerkenswerte Aufschliisse, obwohl auch hier die fortschreitende 
Kultur schon Anderungen' hervorgebracht hat. So gehen z. B. die Ren
tiere nicht mehr iiber den Yukon wie friiher. Auch ist dieZahl zuriickge
gangen. Herden von 3000 Stiick und mehr, wie sie friiher vorkamen, 
werden jetzt nur noch selten beobachtet. 1m Friihling und Sommer 
schweifen die Rentiere in kleinen Spriingen von 2 bis 20 Stiick herum, 
viele alte Bullen ganz allein. In jedem Herbst beginnt eine allgemeine 
Bewegung Platz zu greifen. Wie diese Bewegung aus einem Herum
schweifen zu einer Abwanderung wird, ist schwer zu sagen. Augenschein
lich verlassen die Tiere nicht vollig ihren Sommerstandplatz im Herbst, 
aber sie suchen gewisse Gegenden auf, die sie im Sommer selten oder 
gar nicht betreten. Die Hauptmasse riickte in kleinen Herden nach 
Norden, wenn auch einzelne in umgekehrter Richtung zogen. Die Herden 
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bestanden aus Tieren beiderlei Geschlechts und verschiedenen Alters. N ur 
vollig entwickelte Bullen fehlten. Besondere Leittiere waren nicht er· 
kennbar, aber meistens waren alte Kiihe an der Spitze. Der Zusammen· 
schlu13 dieser klein en Abteilungen zur Hauptherde konnte nicht beob· 
achtet werden. Er geschieht nach Berichten spat im September und 
Oktober. 

d) Die Wanderungen der Bartschweine. 

AuBerhalb der bisher besprochenen Wanderungen stehen die der 
Bartschweine, von denen uns sowohl VOLZ wie SCHNEIDER berichten. 
Der ausfiihrlichere Bericht des ersteren lautet : "Das N angwie oder Strand
varken zieht yom Strande des Meeres nach dem Inneren des Landes 
und zwar wahrend der Monate Dezember und Januar (erste Halfte 
Regenzeit) und geht wieder nach dem Meeresstrand in den Monaten 
Februar, Marz und April. 

Der Zug nach dem Inneren wird, wenn man den Leuten glauben darf, 
verursacht durch die in dieser Zeit stattfindende Reife gewisser Friichte. 
Es ist also eine Wanderung zu besseren Nahrungsplatzen. Wenn die 
Friichte alle aufgezehrt sind, so ziehen die Tiere wieder gegen den Strand 
hin. Die Zeit im Inneren des Landes wird auch zur Paarung benutzt 
(bessere Ernahrung?). DaB man auch wahrend der Jahreszeiten, wo die 
Nangwies am Meere leben, einige wenige Tiere im Inneren trifft, erklart 
sich dadurch, daB von den J ungen oder ganz allein einige zuriickbleiben. 

Das Hin- und Herziehen der Nangwies geschieht in groBen Truppen, 
deren jede ein altes Mannchen zum FUhrer hat. Letzterer geht allein 
iiber einen zu iiberschwimmenden FluB; ist er auf der anderen Seite 
desselben angelangt und wittert keine Gefahr, so stoBt er einen lauten 
Schrei aus, worauf die Truppe folgt. In einer Truppe sind mehrere hundert 
Tiere vereinigt. 

Die Kubus, we1che diese Schweine gerne essen, warten an gewissen 
Stellen in lautloser Stille den Dbergang des FUhrers abo Erst wenn der
selbe das Signal gegeben hat und den Ubergang nieht mehr hindern kann, 
gehen die Kubus mit den Parangs bewaffnet zum Angriff iiber. Gewohn
lich wird der Dberfall gemacht, wenn die Nangwies yom Lande zum 
Meere ziehen. Durch die reichliche Fiitterung sind sie besser ernahrt 
und deshalb sehr feist." 

Aus dieser von den Eingeborenen erhaltenen und wohl etwas phan
tastisch ausgeschmiickten Schilderung, geht auf jeden Fall hervor, daB 
die Bartschweine regelmaBige Wanderungen ausfiihren, als deren Ur
sache das Reifen gewisser Friichte, vielleicht auch der Paarungstrieb an
zusehen ist. Diese Wanderungen werden auch von SCHNEIDER bestatigt, 
der noch hinzufiigt, daB einzelne Tiere das ganze Jahr in den Sago
pflanzungen an der Kiiste bleiben. Somit hatten diese Wanderungen 
nichts merkwiirdiges an sieh, wenn sie nieht auBerhalb der Gebiete statt-
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fanden, aus denen sonst Wanderungen bekannt sind, und noch dazu in 
Wald- und Sumpfgebieten, wahrend sonst die wandernden Saugetiere 
Bewohner der offenen Landschaft sind, wenn wir von Fledermausen ab
sehen. Die groBen fruchtfressenden Fledermause jener Gegenden fiihren 
allerdings auch Wanderungen aus, die mit dem Reifen der Friichte in 
Verbindung stehen. 

Aber es scheint, als ob in Sumatra auch noch andere Tiere ebenfalls 
nach dem Reifen gewisser Friichte regelmaBig Wanderungen ausfiihren. 
Wenigstens erhielt SCHNEIDER diesbeziigliche Nachrichten iiber Elefant 
und Tapir. 

e) Die Wanderungen der Fledermause. 

Die Tiere, welche unter den Saugetieren die groBten Wanderungen 
ausfiihren konnen, sind vermoge ihrer leichten Beweglichkeit die Fleder
mause, die ja durch ihr Flugvermogen einigermaBen den Vogeln ver
glichen werden konnen. Trotzdem finden wir nicht so zahlreiche Wan
derer unter ihnen wie unter den Vogeln. Diejenigen Arten, von denen 
berichtet wird, daB sie regelmaBige Wanderungen ausfiihren, bilden doch 
nur einen so geringen Prozentsatz, daB sie als Ausnahme angesehen wer
den miissen. Dazu kommt, daB sie schwer zu beobachten sind und sich 
nur wenige Forscher eingehend mit ihrer Biologie beschaftigt haben. 
Wer etwas iiber die Wanderungen europaischer Fledermause erfahren 
will, ist immer noch auf die alten Beobachtungen von GLOGER und BLA
SIUS angewiesen. Namentlich im Gebirge sollen gewisse Fledermause 
ihre Wohnsitze jahreszeitlich verlegen. GLOGER schlieBt das aus gewissen 
Beobachtungen bei Vespertilio murinus L., die er in 500 m Meereshohe 
schon Mitte J uni antraf, in 1200 m erst Mitte J uli und noch 1400 m hoher 
noch spater. Den hochsten Riicken der Sudeten solI sie nur im Hoch
sommer auf kurze Zeit besuchen. Dagegen wird neuerdings KOLENATIS 
Ansicht, daB auch die Mopsfledermaus (Barbastella barbastellus SCHREB). 
solche Wanderungen ausfiihre, von SCHLOTT in Zweifel gezogen. Einige 
Beobachtungen beiNyctalus noctula SCHREB. glaubt KOBELT ebenfalls auf 
Wanderungen deuten zu konnen. Nach demselben Autor solI Vesperugo 
(Pipistrellus) abramus TEMM. regelmaBig wandern, "der seine eigent
liche Heimat in Siidostasien und dem indomalayischen Archipel hat", 
aber "in jedem Sommer in dem mittleren Europa, ja nordlich bis Siid
schweden beobachtet wird. Aber es ist noch nie gelungen, ein iiber
winterndes Exemplar nordlich des Mittelmeeeres aufzufinden; er zieht 
sich allem Anschein nach im Herbst in warmere Gebiete zuriick." Da aber 
nach MEHELY (fide MILLER) keine Beziehungen dieser europaischen 
Fledermause zur orientalischen P. abramus bestehen sollen, fehlen wohl 
nur einschlagliche Beobachtungen. Ahnlich schreibt SOFFEL in seinem 
Bilderatlas zur Zoologie der Saugetiere Europas von der "Rauhhautigen 
Fledermaus" Pipistrellus abramus TEMM.: "Mittel- und Siideuropa, ost-

I7* 
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lich bis Japan, Sommers westwarts wandernd." Dagegen erwahnen 
MILLER und wohl ihm folgend BRORMER P. abramus fiir Mitteleuropa 
tiberhaupt nicht. Ersterer schreibt bei Pipistrellus natkusii KEYS. und 
BLAS.: "As printed out by MERELY in 1900 it has no very near relation
ship to the Oriental P. abramus." Danach scheint die Systematik hier 
noch so ungeklart zu sein, daB die Frage nach eventuellen Wanderungen 
noch nicht beantwortet werden kann. 

Am gesichertsten scheinen in Europa die Wanderungen der nordi
schen Fledermaus (Eptesicus nilssonii KEYS. et BLAS.), die von allen 
Fledermausen in Europa am weitesten nach Norden geht. Freilich ist 
ihre Eigenschaft als Wandertier von JAKEL angezweifelt worden. Aber 
die von ihm teils aus der Literatur, teils selbst gesammelten Beobachtun
tungen beziehen sich auf Mitteleuropa. Sie konnen nicht die von BLASIUS 
im Norden des Verbreitungsgebietes gemachten entkraften. 1st es doch 
immerhin moglich, daB die Umberfledermaus nur im Norden ihres Ge
bietes wandert. Weitere Untersuchungen dartiber waren sehr erwtinscht. 
Die immer noch maBgebenden Beobachtungen des alteren BLASIUS 
lauten: 

"In dem, was wir tiber das Vorkommen dieser so abweichenden Tier
ordnung ausmachen konnten, schien fiir den ersten Augenblick nur 
Widersprechendes zu liegen. In den heiBen Sommermonaten, wo wir 
uns ununterbrochen zwischen dem 60. und 65. Breitengrade aufhielten, 
kam uns nirgends eine Fledermaus zu Gesicht. Und doch kannten die 
Bewohner die fliegenden Mause tiberall, behaupteten jedoch allgemein, 
sie kamen erst spater im August an, wenn die Nachte wieder dunkel 
wtirden. Auch der Akademiker VON BAER, der zu gleicher Zeit Lappland 
bereiste, brachte dieselben Nachrichten von dort mit. Ich tiberzeugte 
mich endlich von der Wahrheit dieser Aussage, indem ich sie gegen Ende 
August in der Dammerung vor den dunklen Nachten in Ustjug fliegen 
sah. Bei dem haufigen nachtlichen Aufenthalt im Freien wtirde mir ihre 
Anwesenheit in frtiheren Monaten schwerlich entgangen sein. 

Die einzige in diesen nordischen Gegenden vorkommende Art ist die 
von uns in Wiegmanns Archiv zuerst als neu beschriebene Vesperugo 
nilssonii, zu deren stidlichsten Standorten die Berge des Oberharzes und 
nach WAGENER die in der Nahe von Regensburg gehoren, wo sie nur 
auf der Hohe des Gebirges vorkommt. Auch in Petersburg ist bisher 
nur diese Art angetroffen worden. In Kurland und in der Umgegend 
von Konigsberg scheint sie den ganzen Sommer tiber nicht selten zu sein. 
Sie gehort zu denen, die auf dem Harz schon bald nach Sonnenuntergang 
hervorkommen, jedoch auch einer schon etwas vorgeschrittenen Dam
merung bedtirfen, um ungestort fliegen zu konnen. 

Daher ist es denn wohl zu erklaren, daB sie im Norden in den heiBen 
Sommermonaten, wo bei dem ganz anderen Stande der Sonne keine in
tensive Dammerung eintritt, oder die Sonne gar nicht mehr untergeht, 
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sich nicht blicken laBt. Die tagh ellen nordischen Sommernachte treten 
ihrem Aufenthalt feindlich entgegen. Erst wenn mit der vorgeschritte
nen Jahreszeit wieder dunkle Nachte mit intensiver Dammerung eintre
ten, treffen sie mit ihren J ungen in den nordlichen Breiten ein. 

Da man kein Beispiel kennt, daB in den nordlichen Gegenden In
dividuen im Winterschlaf angetroffen werden, und die rauhe Witterung 
schon anfangs Oktober eintritt, so ist nicht anzunehmen, daB sie an den 
meisten Orten tiber 6 Wochen verweilen, bis sie zu ihrem stidlichen Win
teraufenthalt zurtickkehren. 

Nimmt man ihren gewohnlichen Aufenthaltsort, an dem sie zugleich 
ihre Jungen groB ziehen, zwischen 540 und 580 nordlicher Breite und 
die wahrscheinliche Nordgrenze ihrer Verbreitung UIl). 680 bis 700 an, so 
folgt daraus ein Wechsel des Aufenthaltes von wenigstens 10 Breiten
graden. 

Dieser Aufenthaltswechsel ist die einzige erwiesene Tatsache in der 
Lebensweise der Fledermause, die mit dem Ziehen der Vogel in Ver
gleich zu stellen sein mochte. Wenn man im Harz und in anderen deut
schen Gebirgen auch ein Ziehen von verwandten Arten aus der Ebene 
in die Gebirge wahrnimmt, so erstreckt sich dieser Wechsel doch nur 
auf etliche Meilen, und ist nur durch Tage, nicht durch Monate getrennt." 

KOCH schreibt dann nach BREHM geradezu "die Umberfledermaus, 
Vesperugo nilssonii K. et BLAS. verschwindet aus einem groBen Teil des 
nordlichen RuBland, wandert bis Schlesien, Mahren, Oberfranken, ja 
selbst bis in die Alpen und tiberwintert hier. Derselbe Autor ftihrt auch 
noch an, daB Vespertilio dasycmene BOlE in den Gebirgshohlen der mittel
deutschen Gebirge tiberwintere, im Sommer dagegen tiber den Fltissen 
und Seen der Norddeutschen Tiefebene fliege, in dieser Zeit aber kaum, 
abgesehen von vereinzelten Individuen, im Gebirge zu treffen sei. Auch 
bei Vesperugo noctula SCHREB will er ahnliche Wanderungen beobachtet 
haben. Sie soIl im Taunus und im Lahntale tiberwintern, aber nicht iIi 
den Waldern Hessens, wo sie im Sommer zahlreich anzutreffen sei. KOCH 
fahrt dann fort: "Wenn die Beobachtungen tiber das Wandern der Fleder
mause nicht so schwierig waren und ofters darauf gerichtet wtirden, 
dtirfte eine noch groBere Anzahl von geeigneten Beispielen vorliegen als 
jetzt noch der Fall ist. In heiBen Landern, wo die Fledermause in so 
groBer Menge auftreten, falIt ihr Wanderverlauf auf. Viele ziehen sich 
zur Zeit der Dtirre in das Gebirge, andere suchen sogar ferne Gegenden 
mit den von ihnen vorher bewohnten zu vertauschen, kehren aber nach 
einiger Zeit wieder dahin zuriick; einige scheinen in den kalteren Jahres
zeiten dem .i\quator nahe zu rticken, und wieder andere ziehen in den 
warmeren Monaten nach ktihleren Gegenden oder hoher nach dem Ge
birge. In manchen Fallen scheint der Grund des Ortswechsels in den 
klimatischen Verhaltnissen zu liegen, in den meisten Fallen aber ziehen 
unsere Tiere den Insekten nach." 
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In Verfolg der Insekten folgen sie nach BREHM und HEUGLIN in 
Afrika den Herden: "In der Nacht vom 30. September auf den 1. Ok
tober," schreibt HEUGLIN, "lagerten wir auf einer 3 Stunden stidlich 
von Keeren gelegenen Hochebene in der Nahe von Umzaunungen, die 
zur Aufnahme von Rindvieh bestimmt waren. Da sich die Herden in 
anderen Teilen des Gebirges befanden, beobachteten wir nur ein oder 
zwei Fledermause auf der fUr diese Familie auBerst giinstigen Ortlichkeit. 
Tags darauf kehrten die Herden an die besagte Stelle zurtick, und schon 
an demselben Abend hatte die Anzahl der Fledermause auffallend zu
genommen. " 

Auch Nordamerika hat einige Wanderfledermause. Dies sind Lasio
mycterili noctivagans LE CONTE und Lasiurus cinereus PAL. DE BEAUV. 
Dber diese erstere erfahren wir aus BREHMS Tierleben, der sie auf deutsch 
"Silberhaar" nennt: "Nach HART MERRIAM besuchte es zum Frtihling 
und Herbst einen einsamen Leuchtturm auf einem Einzelfelsen an der 
Ktiste von Maine, IS Meilen von der nachsten Insel und 30 Meilen vom 
Festlande. Die Klippe ist ftir gew6hnlich nicht von Fledermausen be
wohnt; daher k6nnen die Irrgaste im Frtihjahr und Herbst nur Zug
fledermause sein." Und Lasiurus wird nach KOBELT "am Highland 
Light auf Cap Cud nur im August und September gesehen; sie ver
schwindet ebenso p16tzlich wie sie erscheint." 

Viel mehr ist auch heute noch nicht tiber die Wanderungen dieser 
Tiere bekannt. MURPHY und NICHOLS, welche ebenfalls die Wander
gewohnheiten erwahnen, stellten jedoch gleichzeitig fest, daB auf ihrem 
Beobachtungsgebiet, Long Island, nicht aIle Individuen von L. nocti
vagans im Winter abziehen. Gelegentlich tiberwintern auch einige an be
sonders geschtitzten Stellen. Dber die Wanderungen schreiben sie: "The 
extent of the seasonal flights of bats, and the degree to which the various 
species partake of the migratory habit are still uncertain. Presumably 
the journeys are made chiefly at night after the manner of many birds. 
ARTHUR H. HOWELL, however, has recorded a diurnal flight observed 
at Washington D. C., between the hours of nine and ten in the morning 
of September 28,1907. This observer watched many bats flying steadily 
towards the southwest at altitudes estimated to vary between ISO and 
400 feet. In this flight there were apparently individuals of Silver-haired 
or Red species I as well as few smaller animals probably the Little Brown 
Bat' or the Georgia Pipistrelle3 , or loth." 

uber die Wanderungen der oben genannten "Red species", also La
siurus borealis MULL., teilen uns MURPHY und NICHOLLS mit, daB es sich 
urn eine typische Wanderart handelt. Ihr Wohngebiet reicht durch 
den ganzen Kontinent von Kanada bis zu den Tropen, aber sie wird 
zu keiner Jahreszeit in diesem ganzen Gebiet gleichzeitig gefunden. 

I Lasiurus borealis MULLER. • Myotis lucifugus LE CONTE. 
3 Wohl Pipistrellus sUbflavus F. CUVlER. 
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Wahrscheinlich werden die nordlichsten Wohnplatze erst im August be
zogen, wenn die langen dunklen Nachte vortiber sind. 1m Herbst kommt 
sie in langen Ztigen stidwarts durch das Land oder langs der Ktiste. 1m 
Oktober findet man dann solche Wanderer, welche den Sund tiberflogen 
haben, auf Long Island an geeigneten Stellen. Dnd von ihrem schon 
erwahnten Verwandten Lasiurus cinereus BEAUV. erfahren wir, daB er 
in den Monaten August, September und Oktober auf Long Island ge
fangen wird. Auch er wird als eine Wanderfledermaus bezeichnet, deren 
Wohngebiet sich bis ins Innere von Kanada und langs der Ktiste von 
Neufundland und Labrador erstreckt. Nach Beobachtungen, die BREHM 
mitteilt, sollen ihn seine Wanderungen sogar bis zu den Bermudas ftihren, 
wo er nur im Herbst beobachtet werde. 

Wahrend aber C. HART MERRIAM, der die Fledermause Nordamerikas 
auf Grund ihrer Tagesruheplatze in Baum- und Hohlenbewohner einteilt, 
meint, daB nur die letzteren wandern, geben uns E. MURPHYUnd NICHOLLS 
auch von den Wanderungen einer zur ersten Gruppe gehorigen Art, nam
lich M yotis lucifugus LE CONTE, nach WALTER L. HAHN Kunde: "Just after 
most of the bats of this species left the Shawnee Cave about the end 
of April I907, there was a period during which very few were seen flying 
about the evening. A few weeks later they were seen again in abun
dance. It seems probable that the animals which wintered at this place 
migrated farther north and that the summer residents had passed the 
winter elsewhere." 

Auch die fruchtfressenden Megachiropteren wandern aus Grtinden 
des Nahrungserwerbes und finden sich regelmaBig zur Zeit der Reife 
von ihnen bevorzugter Frtichte in Massen an den betreffenden Stellen 
ein. So erzahlte uns PECHUEL-L6sCHE aus Westafrika von Schwarmen 
von tausenden von Palmenflughunden, die in bestimmter Richtung wan
derten: "Dort (am oberen Kongo) sind diese Wanderztige wohlbekannt, 
sowie auch die Neigung der Tiere, im Gebirge gewissen Landmarken und 
Einsattelungen zu folgen. An dies en Stellen haben die Eingeborenen 
hohe Galgen errichtet, an denenzahllose, kunstvoll verbundene Schlingen 
ein weit gespanntes, wirres Netzwerk bilden, in dem die Flughunde sich 
fangen." HAACKE beobachtete bei den Flughunden Neuguineas ein 
Wandern in der Morgendammerung. Eines Morgens zahlte er nach und 
nach etwa IOOO Flughunde, die einzeln oder in kleinen Scharen alle in 
derselben Richtung den StricklandfluB kreuzten. Noch genaueres be
richtet SCHNEE aus Sydney: "Die erwahnten Fledermausarten ziehen 
regelmaBig gleich den Vogeln. 1m September etwa kommen sie in Neu
siidwales an und verschwinden im Mai wieder." Sie fallen dabei in groBen 
Scharen dort in den Obstgarten ein und richten groBen Schaden an. 
Nach BREHM unternehmen die Flughunde "zuweilen weite Wanderungen 
und fliegen dabei von einer Insel auf die andere, manchmal tiber ziemlich 
breite Meeresarme weg." 
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B. Wanderungen der Seesaugetiere. 

a) Die Wanderungen der Walfische. 

Die Wanderungen der Seesaugetiere sind fruhzeitig den mit dem Fang 
der Wale beschaftigten Menschen aufgefallen. War doch ein Hauptteil 
ihres Lebens auf den Walfang aufgebaut und sie muBten genau wissen, 
in welcher Jahreszeit die Wale an ihren Rusten erschienen. So ver
danken wir schon ESCHRICHT eine ziemlich erschopfende Renntnis der 
Walwanderungen, wenigstens der nordlichen Meere. "Reine Art Waltier 
hat irgendwo einen bleibenden Aufenthalt das ganze Jahr hindurch," 
sagt er. "AIle ziehen - einzeln, paarweise, oder haufiger noch in klei
neren oder groBeren Scharen - von einem Ort zum anderen. Jede Art 
hat, wie es scheint, gewisse Lieblingsaufenthaltsplatze fur den Sommer, 
andere -oft vielleicht weit entlegene fur den Winter, und wandert nach 
Art der Zugtiere uberhaupt, auf ziemlich bestimmten FahrstraBen, im 
Fruhjahr von diesen zu jenen, im Spatjahr von jenen zu diesen. Hieraus 
ergibt sich schon, daB nicht nur ein und dieselbe Art, sondem auch die
selben Individuen an mehreren, zum Teil sehr entfemt voneinander 
liegenden Gegenden bekannte jahrliche Gaste sein konnen, an einigen 
als mehr stete Sommer- oder Wintergaste, an anderen nur als voruber
ziehende ... AuBer den Jahreszeiten machen sich noch andere Einflusse 
auf die Wanderungen der Waltiere geltend. Die fischfressenden -
Braunfische, eigentliche Delphine und Rohrenwale - sind wohl mehr 
noch von den Fischzugen, als von den J ahreszeiten in ihren Wanderungen 
abhangig. Daindessen auch die Fischzuge von diesem Wechsel bestimmt 
werden, so trifft die Wirkung dieses Einflusses mit der des Jahreswechsels 
zusammen.' , 

Auch mit der Fortpflanzung hangen diese Wanderungen zusammen. 
"In den groBen Meeren kommen oft die groBten Bartenwale den Rusten 
sehr nahe, oder wagen sich in Buchten hinein, mitunter offenbar des 
Gebarens wegen, wie denn z. B. an der Westkuste Afrikas Leiobalaena 
australis im Juni und Juli erscheint und im September mit den Neu
geborenen wieder abzieht. Am meisten scheinen dIe Dintenfischfresser 
unter den Waltieren sich auf das offene Meer zu beschranken, namentlich 
Grindwale und Entenwale, indem sie nur an isoliert .im Meere liegende 
Felsengruppen, z. B. die Farinseln (Faroer), regelmaBig vorkommen. 

Die Analogie der Waltiere mit dem der Zugtiere uberhaupt zeigt sich 
am vollkommensten in der RegelmaBigkeit ihrer jahrlichen Wiederholun
gen, und zwar sowohl hinsichtlich der Zeit, als der Raub- und der Ruhe
platze. 1m Herbst, besonders gegen Michaelis, kommen z. B. an der 
sudlichstenRuste der Farinseln und hier wieder vorzugsweise im Qualbon
Fjord 3,4 bis 6 Doglinge vor. So war es bereits vor 180 J ahren und damals 
berichtete schon die Sage, daB es auch in den heidnischen Zeiten so gewesen. 
In der DavisstraBe nahert sich namentlich bei J acobshavn· (62°), Pisse-
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lik (63,40') und Frederikshab (620 ) der Keporkak der Gronlander (Ba
laena hoops FABR., B. longimana RUDOLPHI) regelmaBig jeden Sommer 
der Kiiste, und solI sich von jeher dann an der Kuste gezeigt haben. 
An der norwegischen Kuste ist es fast ausschlieBlich der Skogsvaag und 
der Qualvaag unweitBergen, worein der Nagewal, Zwergwal (Balaenoptera 
rostrata) , jeden 60mmer sich hineinwagt." 

Dabei ist die Anhanglichkeit an diese Platze so groB, daB selbst 
die schonungsloseste Verfolgung die Tiere nicht abhalt, immer wieder 
dorthin zuruckzukehren. Selbst schwer verwundete Individuen lassen 
sich nicht abschrecken. Sie sind dann an ihrer Verletzung den Fischern 
immer wieder kenntlich: "So war es namentlich mit dem an einem Loche 
in der Ruckenflosse kenntlichen Finwal, den die Fischer in einer Bucht 
Schottlands 20 Jahre lang unter dem Namen Hollie-Pyke kannten, bis 
es ihnen endlich gelang, ihn zu erbeuten." Auch von Neuseeland erwahnt 
BENNETT einen ahnlichen Fall, wonach den dortigen Fischern ein als 
New-Zealand Tom bezeichneter sehr wilder Pottwal an einer eigenartigen 
weiBen Farbe des Buckels kenntlich, lange bekannt war. Dnd STEEN
STRUPP schreibt schlieBlich wortlich: "Die Kustenbewohner geben ihren 
Waltieren Namen, und die einzelnen Individuen sind ihnen uberhaupt 
als Personlichkeiten bekannt. Die Walfische wahlen immer dieselbe 
Bucht, urn ihre Kalber abzulegen. Die Mutter kommt regelmaBig jedes 
zweite Jahr; man nimmt dann die Jungen, verschont aber die Mutter, 
deren Leben nur bedroht ist, wenn sie ~ich in eine fremde.Bucht verirrt." 

Wie bei allen Zugtieren kommen auch bei den Walen gelegentlich 
Abweichungen vor. Es werden von der Stromung einzelne Individuen, 
bisweilen ganze Scharen verschlagen und stranden dann an fremden 
Kusten. Oder die Zuge bleiben aus unbekannten Drsachen aus, wie z. B. 
die des Pottwals an den Faroerinseln von I754-I776. 

Was bis in die Mitte des vorigen Jahrhunderts bekannt war, hat 
CORNELIUS zusammengefaBt. Ich gebe es hier wieder: "Der Springer 
(Delphinus leucopleurus) erscheint in groBer Anzahl in der Regel im 
Januar mit den Heringszugen an der norwegischen Kuste." Der Tummler 
oder Bitefisch (Phocaena communis) kommt Ende April "in der Regel 
an der Kuste Sudgronlands vor, verlaBt diese im November, wird aber 
oft bis in den Dezember hinein beobachtet. An der Nordkuste der Insel 
Seeland erscheint er jedes Jahr ohne Ausnahme urn Ende Marz mit der 
Ankunft der Fruhlingsheringe bis anfangs Mai." "Der Schwertfisch, 
Butskopf (Phocaena Orca) lebt in kleinen Scharen in den nordlichen 
Meeren und steigt an der Kuste Englands haufig die Flusse hinauf. 1m 
Mai kommt er vor der Westkuste Gronlands an und bleibt bis in den 
November oder Winter. 

Der WeiBfisch (Phoc. leucas), ebenfalls an den Kusten der arktischen 
Meere bei Spitzbergen und Gronland, wie bei Norwegen, steigt oft in 
den Fliissen hinauf, im Lorenz bis Quebeck. Er ist ein recht eigentliches 
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Polartier. 1m Oktober fangt er an, vom hohen Norden slidwarts zu 
ziehen, kommt im Dezember an der gronlandischen Ktiste an, und geht 
im April oder Mai wieder nordwarts. Der Dogling oder Entenwal (Hype
roodon rostratus) lebt in den Sommermonaten im Nordpolarmeer, zieht im 
Herbst nach Sliden .... RegelmaBig erscheint er vor Island und an den 
zu den Faroerinseln gehorenden Insel Sudero, unregelmaBiger an den 
Nordwestklisten von Europa. Der Finnfisch (Balaenoptera musculus) hat 
seinen Aufenthalt im nordlichen atlantis chen Meere, geht im Fruhjahr 
in die DavisstraBe und ins nordliche Eismeer bis zur Baffinsbucht und 
bis an Spitzbergen, kehrt aber im Oktober bis November in sudlichere 
Gegenden zuruck. Der Zwergwal, Vaagewal der Norweger (Balaenoptera 
rostrata) ist nur im Sommer in Bergen. Der Buckelwal (Bal. Boops) in 
allen groBen Meeren auBer der Eisregion, von der DavisstraBe durch 
das atlantische Meer, im indischen Ozean bis zur Sudsee, wandert eben
falls nach dem Wechsel der Jahreszeiten, ist von Mai bis November in 
der DavisstraBe und im Marz und April an den Bermudas gefunden 
worden." 

Ein vollstandiges Bild der Walwanderungen im nordlichen atlanti
schen Ozean entwirft dann ESCHRICHT in seinem zweiten groBen Wal
werk. Seine danisch geschriebenen Ausflihrungen lasse ich hier in der 
deutschen Dbersetzung von CORNELIUS folgen: 

"Alle Waltiere sind Zugtiere; urn also die geographische Verbreitung 
der Waltiere zu bestimmen, kann man, wenn man sich ein ganz genligen
des Bild entwerfen will, nicht genugsam die Jahreszeiten ins Auge fassen. 
Die Meere, worin nicht allein jede Art oder jedes Individuum sich regel
maBig Sommer und Winter aufhalt, liegen oft sehr fern voneinander. 
Das Meer, worin eine Art den Sommer zubringt, ist flir eine andere Art 
der Winteraufenthalt. 

Die Waltierarten in ein und demselben Meere sind im allgemeinen 
ganz verschiedene im Sommer und im Winter. Wer nur das Meer kennt 
flir den SommeraufenthaIt, wird eine ganz andere Waltierart angeben, 
als der es im Winter kennen gelernt hat. Dies gilt fur aUe Meere und 
Kusten; ich brauche nur auf unsere (die danischen) Kusten hinzuweisen, 
urn ein Exempel zu geben. Die Meerschweine (Phocaena communis), die 
sich in Isefjorden und im kleinen Belt aufhalten, findet man auf anderen 
SteUen im Frlihjahr, hier aber nur im Spatjahr, so wie sie in der Ostsee 
nur im Sommer anzutreffen sind. 

Zu den Waltieren, welche nie das arktische Meer und dessen Grenzen 
verlassen, sondern nur nach Sud und Nord ziehen, gehoren nur drei 
Arten, namlich der Narval, der Gronlandswal I und der WeiBfisch (Pho
caena leucas) 2. Die anderen Waltiere, weIche ihren Sommeraufenthalt 

Ich gebe hier die moderne Nomenklatur nach BREHMS Tierleben. 4. Auf!. 
I Balaenoptera mysticetus L. 2 Delphinapterus leucas PALL. 
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in der DavisstraBe oder Baffinsbay haben, verlassen die gronlandischen 
Meere im Winter und ziehen gegen Siiden; es sind flinf Arten, namlich 
drei Finnwale, der eigentliche Finnfisch (Tunnolik, Balaenoptera mus
culus L.)I, der langhandige Finnwal (Keporkak, Balaenoptera BOOPS)2 
und der kurzhandige Finnwal (Tikagulik) 3 der Gronlander und zwei 
Delphine, der Schwertfisch (Phoc. Orca) und das Meerschwein. (Phoc. 
communis)4. Aile iibrigen Wale in der DavisstraBe oder. Baffinsbay sind 
nicht regelmaBige und nur unbestimmte Sommergaste. Hierzu gehoren 
der Narval (Anarnak, Ceratodon monodon)5, Grindewal (Nisarnak, Del
phinus tursio, Phoc. melas) 6, der noch unbestimmte Finnlandswal (Ke
porkarnak) und der ebenfa11s wenig bekannte groBe Delphin Pernak. 

Von diesen in der DavisstraBe vorkommenden Waltieren ist der Gron
landswal (Arbeck, Balaena mysticetus) derjenige, dessen Wanderungen 
in dieser StraBe vo11standig bekannt sind. ,Er zieht,' sagt HOLBOLL, 
niemals siidlicher als bis an die Zuckerspitze (Zukertoppen), 65° nord
Hcher Breite; nur einige junge Tiere zeigten sich unter 640 (Gute Hoff
nung); aber unter dem 660 und 690 zeigen sie sich in den Monaten De
zember und Januar: Sie kommen an diesem ganzen Kiistenstriche von 
66-69° ungefahr gleichzeitig an, mutmaBlich von West oder Nordwest. 
Bei Godhaven unter 69° nordlicher Breite verMlt sich der Walfisch in 
dieser Zeit als Zugtier, indem seine Ziige teils siid-, teils ostwarts gehen 
bis an die Diskobuchten, wo er, wie es scheint, als Standtier sich den 
ganzen Winter aufMlt. Bei Ho11steinborg (660) hat er von jener Zeit 
ab bis zum MonatMarz seinen bestandigenAufenthalt zwischen den Buch
ten und Inseln. Er zeigt in jeder Hinsicht eine Vorliebe fiirs Eis, indem 
er sich entweder an dem westlichen Eise aufhalt, das in dieser Jahreszeit 
sich bis an die DavisstraBe von Hoisteinborg zur Zuckerspitze erstreckt, 
oder in den Buchten in dem am Rande liegenden Eise. Wenn er die Kiiste 
verlaBt - den siidlichen Teil (von Hoisteinborg) im Monat Marz, den 
nordlichen im Anfang Juli - so zieht er gegen Norden. Von den nord
lichen Teilen der danischen Besit~ungen - Upernaivick-Distrikt-unter 
71---75° nordlicher Breite weiB man nur, daB er sich daselbst im Sommer, 
im Monat Juli, niemals aber im Herbst, Oktober und November, gezeigt 
hat. Vom Juli bis Oktober hat er den ganzen bewohnten Teil der dani
schen Kiiste verlassen. Nach den Berichten der Gronlander so11 man je
doch jeden Sommer in den tiefen Buchten zwischen dem Kiistenlande 
yom 71---75° Walfische antreffen, sobald dort Eis ist ..•. 1m Dezember, 
wenndas Eis eine feste Decke bildet, zieht der Walfisch nach Siiden 
in die DavisstraBe und bis in die Diskobuchten; im Marz halt er sich schon 
wieder mehr nordlich und im Juli zieht er hoher hinauf gegen die Pole, 
urn erst im September sich wieder fort zu begeben. Die Ziige der Wal-

l Balaenoptera physalus L. 2 Megaptera nodosa BONAT. 

3 Balaenoptera acuto = rostrata LACEP. 4 Phocaena phocaena L. 
5 Monodon monoceros L. 6 Globiocephalus melas TREILL. 
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fische stehen in enger Beziehung zur Beschaffenheit des Eises in dem 
arktischen Meere .... 

Der WeiBfisch (Phoc. leucas), das dritte der ausschlieBlich dem nord
lichen Polarmeere angehorenden Waltiere, kommt am allerzahlreichsten 
in demselben vor und zeigt sich oft in unabsehbaren Scharen. HOLBOLL 
sagt, daB die Scharen oft mehrere tausend Individuen stark waren, daB 
das Tier erst im Oktober nach Godhaven (69 '/4°), im Anfang Dezember 
zu Gute Hoffnung (64°) und etwas spater zu Fischernes (63°), aber nie 
siidlicher als 62° geht. Auf dieser ganzen Strecke halt er sich in allen 
Siid-Gronlandsbuchten den ganzen Winter iiber auf, bis er am Ende April 
und Mai nordwarts zieht. 1m Mai und Juni bleibt der Fang in den 
nordlichen Kolonien Jacobshavn und Claushavn reichlich. 1m Anfang 
Juli verlaBt er die Kiisten, urn seine Wanderungen nach Norden fort
zusetzen. Nach dieser Angabe ist es klar, daB die Verbreitung des WeiB
fisches in der Baffinsbai ungefahr parallel mit der des Gronlandswals tant, 
aber siidlicher und auBer der regelmaBigen Eislinie. 

1m Gegensatz zu diesen drei arktischen Waltieren kommen aIle an
deren in der DavisstraBe nicht von Norden, sondern von Siiden und zwar 
gerade zu der Zeit, wo jene hoher hinauf nach Norden ziehen, ohne aber 
mit ihnen zusammenzutreffen. Ausnahmen hiervon machen die drei nor
dischen Finnwale, der Tunnolik I , Tikagulik2 und der Keporkak 3, deren 
Ausbreitung in den ganzen Sommer von Juni bis Oktober fallt, und 
wovon ein groBer Teil mit dem WeiBfisch, ein anderer auf kurze Zeit -
im September und Oktober - mit den Gronlandswalen zusammentrifft. 
AIle der DavisstraBe regelmaBig angehorigen Sommergaste kommen im 
Marz und April, der Schwertfisch im Mai; aIle ziehen ungefahr im No
vember fort. 

Die drei arktischen Arten, Narwal, Gronlandswal und WeiBfisch, 
suchen immer dem Polareise sich zu nahern und wandern daher im Som
mer und Winter zu jeder Zeit; die Finnwale hingegen bloB in den Sommer
monaten in gleicher Absicht. 

Man muB dahingestellt sein lassen, ob diese Wanderungen in der 
Temperatur des Wassers ihren Grund haben, oder, was wahrscheinlicher 
ist, ob sie infolge der Fischziige stattfinden. 

Uber die Verbreitung der Waltiere konnen wir keine vollstandige 
Vorstellung bekommen, ohne nach den siidlichen Meeren hinzublicken. 
In diesen miissen wir in den Wintermonaten nicht allein dieselben Arten, 
sondern auch dieselben Tiere finden, welche die Sommergaste in den 
arktischen Fahrwassern sind. Die erste Reihe der Erfahrungen konnen 
wir in bezug auf Norwegens Westkiiste aufstellen. 

Nach Heiligen-Dreikonigstag sehen sie, sagt PONTOPPIDAN, von allen 
hohen Bergen nach Walfischen aus, welche ihnen durch die Ankunft 

, Balaenoptera physalus L. 2 Balaenoptera acuto = rostrata LACEP. 

3 Megaptera nodosa BONAT. 
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der Heringe angezeigt werden. Zuerst sieht man den Springwal (Del
phinus leucopleuros), einen nicht regelmaBigen Gast in der DavisstraBe 
8 bis 14 oder auch nur 3 bis 4 Tage, Vorlaufer des groBen Wals, der aber 
nicht der Gronlandswal, sondern ein groBer Finnwal ist, indem jener nicht 
nach Fischen jagt und nicht so weit landeinwarts geht. Wenn aIle beide 
- Springwal und Finnwal -- Sommergaste der DavisstraBe sind, und 
im November sie verlassen, so paBt ihre Ankunft im Januar an der nor
wegischen Kuste zusammen, so daB die Vermutung viel berechtigter ist, 
daB es ein und dieselben Tiere sind. Mitte Winters stoBen groBe Scharen 
von Heringen und Toske auf die Westkuste von Norwegen, welche von 
ihren Verfolgern, den Springwalen, Seehunden, Meerschweinen und be
sonders dem groBen Wal-(Finn-)fisch, davon Heringswal genannt, dahin 
getrieben werden. Wenn letztere wegen ihrer GroBe sich nicht zwischen 
die AuBeninseln und Sandbanke wagen durfen, so bleiben sie doch dort 
Ibis 11/2 Monate stehen und bes'etzen so die 60 norwegische Meilen 
lange Linie. Man wird finden, daB dieser Aufenthalt des groBen Finn
wals im Monat Januar und Februar ganz genau mit seiner Abwesenheit 
im arktischen Meer zusammenfallt. 

Eine andere Reihe von Erfahrungen, welche in Betracht kommen 
muB, urn den nordischen Finnwalen nachspuren zu konnen, ist die all
gemein bekannte Tatsache, daB die ans Land getriebenen oder gestran
deten Tiere an der europaischen Kuste immer im Fruhjahr und Herbst 
vorkommen, offenbar auf ihren Wanderungen zu und von dem arkti
schen Meere. Besonders wichtig sind auch die Beobachtungen in den 
Bermudaseen, wo sich im Marz regelmaBig der langhandige Finnwal 
einstellt. Da ich namlich gefunden zu haben glaube, daB dies dieselbe 
Art mit dem Gronlander Keporkak ist, so haben wir eine Spur von dem 
Aufenthalte dieses nordischen Zugtiers auBer den Sommermonaten, und 
zugleich ein Zeugnis, daB seine Wanderungen, zum wenigsten teilweise, 
sich weit aus den nordischen Meeren erstrecken, daB er namlich mit Ge
wiBheit sehr oft, wenn nicht auch regelmaBig oder jahrlich, nach den 
tropischen Meeren oder doch jenseits der Linie hinzieht. Mit Bezug auf 
die Finnwale und Meerschweine ist der Verhalt anders; jene sind Sommer
gaste an der norwegischen Kuste und der DavisstraBe .... 

1m Dezember, Januar und Februar war in fruheren Zeiten, wie auch 
jetzt, die Nahe des Nordpols, der Baffinbai und bis zum 680 ganz in der 
Nahe der Hudsonbai und HudsonstraBe, besonders in dem ostlichen 
Meere von Gronland und dem ganzen Meere urn Spitzbergen und Nowaja 
Semlja - kurz, des arktischen Meeres, soweit dieses mit einer festen 
zusammenhangenden Eisdecke uberzogen ist, aber auch nur so weit, ganz 
von Waltieren entblOBt. Dicht hinauf an der festen Eisdecke zwischen 
dem losen Eise oder in eingeschlossenen Offnungen, namentlich in der 
St.Lorenzbucht, demnordlichen Teile der DavisstraBe, siidlich von Spitz
bergen, Nowaja Semlja bis an Islands Nordkiiste und vermutlich bis 
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ans Nordkap, leben in dieser Zeit Narwale und Gronlandswale. 1m siid:' 
lichen Teil der DavisstraBe und dem offenen Teil des Meeres zunachst 
der Eislinie sind jedoch nur WeiBfische. Die meisten fischfressenden 
Waltiere ziehen im Dezember dem Heringszuge nach, namentlich die 
eigentlichen Delphine (Springwale), Meerschweine und Finnfische. An 
diese schlieBen sich die Schwertfische, we1che im Januar in groBer Schar 
die norwegische Kiiste erreichen. 1m nordlichen atlantischen Meere tum
meln sich die Blackfischfresser - die Grindewale und Schnabelwale; 
in der Biskayabucht die Nordkaper; bis jenseits des Wendekreises die 
Kaschelotten, zum Teil die Finnfische und der langhandige Finnwal 
(Keporkak), der letztere vorzugsweise an der amerikanischen Kiiste. 
DberaU haben die groBen Finnwale, so wie aUe groBen Waltiere, ihren 
Kurs nach dem offen en Meere, und nur ausnahmsweise nahern sie sich 
der Kiiste. Gegen Ende Februar zeigt sich bei den meisten nach Siiden 
wandernden Tieren eine Annaherung an die nordlichen Gegenden. 1m 
Marz kommen Scharen von den langhandigen Finnwalen auf ihren Wan
derungen gegen Norden an den Bermudasinseln, unter 33° nordlicher 
Breite um, und es verungliickt mancher Finnwal an der europaischen 
Westkiiste. Der Nordkaper verlaBt dann den Biskayabusen, die Meer
schweine ziehen in die verschiedenen Busen von Nordeuropa und Ame
rika. - 1m April sind in der Baffinbai schon Narwale, Gronlandswale 
und WeiBfische und riicken etliche Grade naher gegen den Nordpol; in 
der DavisstraBe treffen die Finnwale und Meerschweine ein. - 1m Mai 
und Juni ist das Meer nicht bloB um Spitzbergen, die Nordkiiste von 
Gronland und in dem nordlcihen Teile der Baffinbai, sondern auch um 
Kanada, Neufundland und Labrador voU von Walfischen, zum Teil auch 
von Narwalen und WeiBfischen. In dem siidlichen Teile der Baffinbai 
befinden sich jetzt, doch wohl nicht in so groBer Menge, Finnwale, der 
langha1ldige Keporkak, der kurzhandige Tunnolik und der Tikagulik, 
wie auch die Meersch1<'\eine .... 

Indes schwarmen zwischen Island, Jan Mayensland und dem Nord
kap in diesen Jahreszeiten der kleine aber wildere, mit KreuzgebiB 
versehene Rethwal, Nordkaper, Islands Sletbag; zwischen Island und 
Schottland ziehen Grindewale; gegen Nordost im atlantischen Meere 
schwarmen Kaschelottenwale, und Narwale und Meerschweine ziehen 
auch in die Ostsee, so wie sich viele Waltiere den Kiisten niihern, z. B. 
der Vaagehwal der norwegischen Kiiste in der Gegend von Bergen. Vom 
atlantischen ziehen mehrere Delphinarten ins mittellandische Meer und 
von dort ins Schwarze Meer, wie z. B. BELON im I6. Jahrhundert be
richtet hat. Vom letzten Juli bis Mitte September hatten £riiher, wie 
auch jetzt, alle Waltiere ihren nordlichen Standpunkt eingenommen. Die 
friiheren Aufenthaltsorte der arktischen Waltiere, Gronlandswal, Nar
wal und WeiBfisch, werden in diesen Monaten vom groBen und kleinen 
Finnfisch, dem langhandigen Finnwal und Rethwal eingenommen. In 
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dieser Jahreszeit wird es vermutlich sein, daB die Kaschelotts zugleich 
mit anderen Gasten aus dem atlantischen Meere das Arktische besuchten; 
urns Nordkap schwarmen die danach genannten Rethwale, etwas weiter 
gegen Siidwesten hochstwahrscheinlich die Grindewale, Schnabelwale 
und die eigentIichen Delphine. Die europaische Kiiste hat zur selben 
Zeit ihre Sommergaste. In der letzten Halfte des Septembers beginnt 
der allgemeine Riickzug gegen Siiden; aIle verschiedenen Arten ziehen 
zu ihrem friiheren Aufenthalte bis Mai und Juni zuriick. Der Dogling 
(Hyperoodon rostrattts) zeigt sich bei Island und siidlich von den Faroer
inseln, und es verungliicken dort durch Spatherbststiitme oft viel Wal
tiere. 1m Oktober und November kehren sie zu ihren Winterst;lfionen 
zuriick, urn sie im Dezember wieder einzunehmen." 

Viel ist es nicht, was nach ESCHRICHTS lebensvoller Schilderung, die 
ieh deshalb hierher setzen zu miissen glaubte, weil sie aus einer Zeit 
vor der Massenvernichtung durch die moderne Walindustrie stammt, zu 
unserem Wissen iiber die Wanderungen der Wale hinzugekommen ist. 
So schreibt noch KUKENTHAL einer der besten jungeren Walkenner in 
einer biologischen Skizze iiber die Walwanderungen nur folgende wenigen 
Zeilen: "Einiges ist auch neuerdings iiber die Wanderungen der Wale 
bekannt geworden; so wandern manche Furchenwale im Sommer in 
kaltere Gewasser, im Winter in warmere, und es scheint ferner, als ob 
jede Art in einzelne geographische Stamme geteiIt ware, von denen jeder 
eine bestimmte Aera bewohnt, deren Grenzen im groBen und ganzen 
nicht iiberschritten werden." 

Einige Erganzungen mochte ich jedoch noch nach HECK in BREHMS 
Tierleben, JENSEN und GULDBERG, auf den sich HECK zum Teil stiitzt, 
bringen. Sie beziehen sich auf verschiedene Walfische. 

Zunachst der bisher noch nicht genannte Braunfisch oder Tiimmler 
(Phocaena phocaena L.), das Meerschwein ESCHRICHTS: "Als eigentliche 
Heimat ist der ganze Norden des atlantischen Weltmeeres, Gronland 
bis Nordafrika, einschlieBlich Ostsee anzusehen. Es scheint, daB auch er 
mit Eintritt des Sommers nordlich geht und gegen den Winter hin sicb 
wieder nach Siiden wendet. So tritt er, nach BROWN, in der DavisstraBe 
erst im Friihjahr auf, dringt jedoch nicht weiter als bis zum 670 vor, 
verweilt bis zum Spatherbst in den hochgelegenen nordischen Gewassern 
und verlaBt diese dann wieder, urn nach Siiden zuriickzukehren. Urn 
dieselbe Zeit, wie im hohen Norden dringt er auch in die Ostsee ein, 
verbringt hier meist den ganzen Sommer und laBt sich manchmal erst 
durch den wirklichen Eintritt des Winters aus den ihm deo Anschein 
nach liebgewordenen Gewassern vertreiben. 1m Friihjahr zieht er den 
Heringen nacho ... " 

So gehort also der Braunfisch zu jenen Walen, die nach ESCHRICHT 
von Siiden in die DavisstraBe eindringen. Es scheint aber nicht etwa 
Flucht vor der Hitze zu sein, die den Tummler nach Norden treibt, 
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sondern die Nahrungssuche; so geht er ebenso wie nach Norden seinen 
Nahrungsfischen folgend auch nach Osten und dringt in die Ostsee ein. 
Vielleicht wtirde genauere Kenntnis seiner Ztige auch noch andere Wan
derungsrichtungen kennen lehren. 

Dber die Wanderungen der Beluga (Delphinapterus leucas PALLAS), 
der alle arktischen Meere bewohnt, sind wir nur von den Ktisten Gron
lands unterrichtet und zwar eigentlich nur West-Gronlands, wo er nach 
JENSEN, der gemeinste Wal ist. 1m Sommer lebt er so weit im Nor
den, wie es das Eis erlaubt in der Baffinbai und dem Smithsund. 1m 
Herbst wandert er nach Stiden, erscheint im Oktober bis November in 
der Diskobucht, wo er in milden Wintern tiberwintert. Anfang Dezember 
findet er sich bei Godthaab ein und geht nicht tiber Fiskernaas nach 
Stiden, bleibt wahrend des Winters an der Westktiste unter dem Polar
kreis, kehrt im April und Mai langsam nach Norden zurtick, erscheint 
Mai und Juni wieder in der Diskobucht, die er im Juli vollig verlaBt. 
Wahrend seiner Wanderung folgt er den Ktisten, geht zwischen die In
seln und dringt in die Fjorde ein. So1che wandernden Ztige sollen einige 
hundert, vielleicht 1000 Individuen enthalten. Diese ktistennahen Wan
derungen schein en besonders der Fortpflanzung zu dienen. Wenigstens 
fangt man dann haufig WeiBwale mit leerem Magen, woraus KUKEN
THAL schlieBt, "daB der WeiBwal zur Sommerzeit ein geringes Bedtirfnis 
zur Nahrungsaufnahme, ein desto groBeres zu Liebesspielen hat. Er 
magert infolgedessen im Sommer stark abo Die flachen Ktisten der Polar 
lander sind ihm nur der Schauplatz seines ehelichen Lebens. 1m Juni 
bis Mitte Juli wirft das Weibchen sein 4 bis 5 FuB langes Junges." 
AuBerhalb der Fortpflanzungszeit scheinen sich die Geschlechter getrennt 
zu halten. Wenigstens erwahnt KUKENTHAL Herden, die nur aus Mann
chen bestehen und so1che, die nur Weibchen und Junge enthalten. 

Dber den Narwal, einen der drei nordischen Wale ESCHRICHTS, er
fahren wir von HECK, daB er vielleicht noch mehr Polartier ist wie der 
WeiBwal, "denn erst mit dem Eintritt der strengsten Winterzeit ziehen 
sie nach Stiden hinab und, sobald das Eis es gestattet, wieder nach Nor
den hinauf. In Danisch-Gronland trifft man sie daher nur yom De
zember bis zum Marz hin als regelmaBige Bewohner aller Ktistenge
wasser an, und auch dann noch selten stidlich des 55. Breitengrades". 
Dabei drangen sie sich, wie andere Wale auf ihren Ztigen, in groBen 
Massen zusammen. "Gelegentlich seiner Wanderungen," sagt BROWN, 
"habe ich Herden gesehen, die viele Tausende zahlten. Zahn an Zahn 
und Schwanzfinne an Schwanzfinne, so zogen sie nordwarts, einem Reiter
regimente vergleichbar, anscheinend mit groBter RegelmaBigkeit auf
und niedertauchend und in Wellenlinien ihre StraBe verfolgend. So1che 
Herden werden nicht immer nur von ein und demselben Geschlechte 
gebildet, wie dies SCORESBY annahm, bestehen vielmehr aus Mannchen 
und Weibchen, bunt durcheinander gemischt." 
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Uber die Daten seiner Wanderungen in Gronland gibt uns JENSEN 
Auskunft. Danach lebt er an derWestktiste Gronlands vorwiegend nord
lich von Sukkertoppen, halt sich im Sommer im auBersten Norden der 
Baffinbai, in Smithsund und Hallbusen auf, wandert spat im Herbst 
nach Stiden, erscheint nicht var November bei Umanaq und beginnt 
bereits im Marz in der DavisstraBe wieder nach Norden zu wandem. 
An der Ostktiste Gronlands geht er weiter nach Stiden, ist bei Ang
magssalik in den Monaten Mai bis August haufig, ebenso in der Gegend 
nordlich davon und im Scoresby-Sund, wird aber heute nicht weiter als 
bis zum 75° nordlicher Breite beobachtet, obwohl Reste von ihm bis 
zum 80°24' gefunden werden. Weitere Daten tiber seine Wanderungen 
auf dieser Seite gibt JENSEN nicht. 

Auch die Herden des Doglings (Hyperoodon ampullatus FORST) sind 
aus beiden Geschlechtem gemischt, obwohl er in Einehe zu leben scheint. 
sein Winteraufenthalt "ist der stidliche Teil des nordatlantischen 
Ozeans; im Marz und April beginnt er nach Norden zu wandem und ist 
in dieser Zeit bei den FaroeI'n, Island und Jan Mayen Gegenstand eines 
ausgiebigen Fanges. 1m Mai und Juni trifft man ihn in noch hOheren 
Breiten bis zur Westktiste Spitzbergens herauf. Sein Vordringen nach 
Norden hangt aHem Anschein nach mit den im Laufe des Sommers weiter 
polwarts dringenden Warmwasserstromungen zusammen. Da, wo diese 
zahlreichen Golfstromarme sich mit dem kalten polaren Wasser mischen, 
findet man den Dogling am haufigsten, also in Wassertemperaturen von 
2-3°. Die Erklar'ung dafiir ist in dem auBerordentlichen Tierreichtum 
an dem Rande der Warmwasserarme zu suchen. Dort treten in groBerer 
Tiefe machtige Ztige von Tintenfischeri auf, die dem Dogling als Nahrung 
dienen," die sich fast ausschlieBlich von Tintenfischen emahren. 

Noch mehr tritt die Abhangigkeit der Wanderungen von der Nahrung 
bei den fischfressenden Finnwalen hervor (Balaenoptera physalus L.). 
"Die Finnwale begleiten allerdings die Ztige der Lodde (Mallotus), eines 
dem Stint verwandten Fisches, von dem sowohl sie als die von den Fi
schem sehnlichst erwarteten Dorsche sich nahren; aber sie treiben die 
Fischztige nicht zur Ktiste". Immerhin, daB dieser Aberglaube tiberhaupt 
entstehen konnte, zeigt, wie die Finnwale sich an die Fischztige heften. 
Die eigentliche Heimat des Finnwals ist der nordlichste Teil des Atlan
tischen Ozeans und das Eismeer, wo er jedoch nicht tiber die Breite 
von Stidgronlandnach Norden geht. Mit Beginn des Herbstes wandert 
er in stidliche Gewasser herab und soIl dabei sagar gelegentlich den 
Aquator tiberschreiten und im stidlichen Eismeer angetroffen worden 
sein. An der norwegischen Ktiste scheint er das ganze J ahr vor
zukommen. 

Er sowohl wie der ihm nahestehende Blauwal (siehe unten) sind nach 
JENSEN in Gronland Sommergaste, die in der DavisstraBe im Frtihjahr 
auf der Wanderung nach Norden getroffen werden. Sie bringen den 

Ergebnisse der Biologie V. 18 



274 ::\-IAX HILZHElMER: 

Sommer in der Gegend von Disko und der Baffinbai zu und erscheinen 
im Herbst wieder im Stiden von Gronland. 

Auch ein naher Verwandter des Finnwales, der Zwergwal (E. acuto
rostrata LACEP.), jagt den Lodde, allerdings wohl auch andere groBe 
Fische und vielleicht auch KopfftiBer. Auch er ftihrt, seiner Nahrung 
folgend, regelmaBige Wanderungen aus. Seine Heimat ist der nordliche 
Atlantische und Stille Ozean. "Von. hier wandert er mit Beginn des 
Winters nach Stiden hinab und erscheint dann auch an den europaischen, 
sowie an den ost- und westamerikanischen und ostasiatischen Ktisten; 
an den skandinavischen Ktisten kommt er hauptsachlich im Westen vor, 
nicht aber im hohen Norden. DaB er weitere Wanderungen unternimmt, 
geht am besten aus den vielen Strandungen gerade dieses Wales an den 
verschiedensten Ktisten Nord- und Westeuropas hervor." Aber bei 
diesen Wanderztigen scheint jeder Stamm sein besonderes Areal einzu
halt en , ohne daB eine Vermischung stattfindet. Wenigstens hat man 
je nach dem Vorkommen in den verschiedenen Teilen des Atlantischen 
Ozeans, des Stillen Ozeans und der Stidsee verschiedene Unterarten 
oder Stamme unterscheiden zu konnen geglaubt. Den groBten Teil des 
Jahres scheinen die Geschlechter getrennt zu leben, wenigstens sind 
es im Sommer meist die Weibchen, die sich den nordischen Ktisten 
nahern. ,,1m Frtihjahr steigen die Zwergwale nach Norden hinauf, bis 
nach Spitzbergen und zur Baffinbai, und kehren im Oktober und No
vember nach Stiden zurtick". So erscheinen sie nach JENSEN bei Godthaab 
an der Westktiste Gronlands im April und verschwinden hier imNovem
ber und Dezember. Auch bei einem anderen Finnwal, dem Seiwal (B. bo
realis LEss.), ist der Zusammenhang zwischen Wanderung und Nahrung 
deutlich zu erkennen. Wir finden im Brehm dartiber, daB er seinen 
Namen nach einer Dorschart, dem Seifisch (Gadus virens L.), hat. "Mit 
ihm erscheint er Ende Mai an den Ktisten Westfinnmarkens, geht mit 
ihm Juni und Juli in die Fjorde und verschwindet im September wieder: 
aber nicht, weil ihm der Fisch als Nahrung dient, sondern weil er mit 
ihm zusammen der gleichen Nahrung, kleinen Krustentieren, dem Fran
senfuB (Thysanopoda) und dem Kril (Euphrasia) , zwei SpaltfuBkrebs
chen, nachgeht. Auf dieselbe Weise erklart sich auch, daB er ofters den 
Heringsztigen folgt .... Sonst laBt er sich in seinem Vorkommen yom 
Golfstrom sehr beeinflussen, liebt Wasser von 90 Warme, wie es durch 
diese warmen Meeresstromungen erzeugt wird, und verschwindet mit 
den ersten Nordoststtirmen, die es abktihlen. Der Name borealis (=nord
lich) wtirde daher besser auf die anderen Finnwale passen, die tatsach
lich Ende des Sommers nach Norden ziehen, wahrend er, nach Beob
achtungen des Walfangers FALCK-DESSEN bei den Bermudainseln tiber
wintert." Auch die Nahrung des riesigsten aller Saugetiere, des Elau
wals (B. musculus L.), besteht aus solchen kleinen, keine 3 em langen 
Krebschen (Thysanopoda). "Der Magen des Blauwals ist oft vollstandig 
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mit diesen Tieren gefiillt und enthaIt dann bis zu 1200 Liter derselben!" 
"Die Nahrung bedingt jedenfalls auch die Wanderungen des Blauwals, 
die bei diesem, nach GULDBERG, gerade besonders deutlich zu verfolgen 
sind und sich nachweislich quer tiber den ganzen Atlantischen Ozean 
ausdehnen .... Dabei legt der Blauwal eine Ptinktlichkeit an den Tag 
wie manche Zugvogel; so zeigte er sich alljahrlich das erste Mal im Va
rangerfjord am 8. Mai, als SVEND FRYN in den achtziger Jahren des 
vorigen Jahrhunderts sein groBes Fanggeschaft da betrieb. Er tritt dann 
in kleinen Trupps von 4 bis 6 Sttick auf, niemals aber, auch bei dem groB
ten NahrungstiberfluB nicht, in groBeren Herden wie der gewohnliche 
Finnwal; meist sieht man einzelne oder ein Paar." Es besteht hier also 
ein deutlicher Unterschied zu den anderen Finnwalen, der zeigt, daB 
die Wanderung nicht etwa von der Temperatur, sondern nur von der 
N ahrung abhangig ist. Es sind offen bar einzelne Familien, welche jedes
mal ihren Krebsztigen folgen. 

Unter die regelmaBigen Besucher der DavisstraBe rechnet ESCH
RICHT auch den langhandigen Finnwal, den Keporkak der Gronlander 
(Megaptera nodosa BONNAT.). Heute sind wir tiber ihn und seine Ver
breitung besser unterrichtet. Er bewohnt aIle Breiten zwischen dem nord· 
nordlichen und stidlichen Eismeer und wandert regelmaBig alljahrlich 
von den Polen zum Aquator. "So sieht man in der Bai von Monterey 
in Oberkalifornien die meisten Buckelwale in den Monaten Oktober und 
November und ihrer nur wenig zwischen April und Dezember, weil die 
groBen Gesellschaften vom Friihling an bis zum September nordwarts 
wandern und erst vom September an wieder nach Stiden zurtickkehren. 
An der gronlandischen Ktiste bemerkt man den Buckelwallaut BROWN 
nur in den Sommermonaten von Ende April bis im November nach 
JENSEN, an den Westktisten Amerikas und Afrikas hingegen im ganzen 
Jahr, wenn auch nicht in allen Monaten an denselben Stellen. Das Auf
treten des Buckelwals ist fast immer ein unregelmaBiges .... " Ahnlich 
wie den Blauwal kann auch den Keporkak die Wanderung quer tiber 
den Ozean fUhren, so daB z. B. JORENSEN 1900 in einem bei Finnmarken 
erlegten Buckelwal eine amerikanische Harpune fand. "Diese Wande. 
rungen im Verein mit weiter Verbreitung" erschweren. nach GULDBERG 
sehr die Systematik. "Ausgangs Winter erfaBt viele eine gewisse Unruhe 
wie Zugvogel. Sie ziehen zur Fortpflanzung nach Stiden, obwohl es im 
Norden Nabrung gibt: sie fressen aber nicht, der Magen ist leer. Abn
liches wird im Stillen Ozean auf der nordamerikanischen Seite beob
achtet; an der stidamerikanischen K tiste das Umgekehrte: Win terwande
rung nach Norden." 

Nach VAN BENEDEN stehen die Buckelwale im August und September 
in hohen nordlichen Breiten, gehen im November nach Sliden und nach 
dem Winter wieder nacb Norden. 1m Februar hat man viele bei den 
Bermudainseln gesehen, die aber im Mai aIle abgezogen sind und zwar nach 
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Gr6nland, Baffinbucht und den Kiisten Finnmarkens. Ende des Sommers 
ziehen die Buckelwale aus den nordischen Meeren nach der afrikanischen 
Kiiste,dannqueriiberdenAtlantischenOzeannachWestindienundwieder 
nach Norden. Hiernach wiirden sie eine richtige Rundreise ausfiihren. 
Selbst den Aquator sollen dabei schon einzelne iiberschritten haben. 

Nach HJORT kommen Buckelwale zu zwei verschiedenen Zeiten an 
die nordischen Kiisten, namlich im Winter (Februar und Marz) und im 
Sommer (Juni und Juli). 1m Sommer sind sie ruhig, im Winter dagegen 
sehr aufgeregt, ihr Magen ist dann leer und die Weibchen sind trachtig. 
1m allgemeinen verschwinden sie im April und Mai aus Norwegen, aber 
einzelne dann gefangene hatten Loddefische im Magen. Die anderen 
sind abgewandert, wohin ist nicht bekannt. In der Friihlingswanderung 
erblickt HJORT den Zug zu den unbekannten Fortpflanzungsplatzen. 
Der Aufenthalt der Buckelwale im Januar und Februar ist ebenfalls un
bekannt. Auch an Gr6nlands Kiisten erscheint Megaptera im Sommer, 
und zwar die Hauptmasse im Mai und Juni, vermutlich auf der Wande
rung nach Norden. 

Aus diesen verschiedenen Nachrichten zieht GULDBERG den SchluB, 
daB es im Atlantischen Ozean verschiedene Stamme von Buckelwalen gibt, 
einen nordatlantischen und einen siidatlantischen. Ersterer besucht die 
nordischen Kiisten. Hier zerstreuen sich die Herden im Herbst, um die 
besten Futterplatze aufzusuchen. Viele ziehen nach Siiden, andere bleiben 
im Norden. In dieser Zeit sind die Weibchen von den Jungen begleitet, 
bediirfen also einer groBen Nahrungsmenge. "Weil nun die nordeuro
paische Westkiiste von dem Golfstrom sehr begiinstigt ist, findet wahr
scheinlich ein Zweig des Hauptstammes noch geniigend Nahrung im 
Spatherbst und Anfang des Winters an den norwegischen Kiisten oder 
Meeresregionen." 1m April und Mai ist M egaptera gr6Btenteils aus den 
nordischen Walfangplatzen verschwunden. Die Unruhe in den voran
gehenden Monaten wird als Unruhe infolge der Paarung gedeutet. Nach
her, d. h. im Juni, wandern die Tiere nach Siiden, obwohl sie genug 
Nahrung finden wiirden. Daran liegt ihnen aber scheinbar nichts, denn 
sie fressen jetzt offenbar nichts, wie auch der WeiBwal, wah rend der 
Zeit der Geburt. 

Hieraus scheint klar hervorzugehen, daB bei den Wanderungen der 
Buckelwale die Fortpflanzung die Hauptrolle spielt. 

DaB diese auch sonst bei Walwanderungen mit in Rechnung zu ziehen 
ist, zeigt der Grauwal (Rhachianectes glaucus COPE). Er lebt sonst an 
den amerikanischen wie asiatischen Kiisten des Stillen Ozeans, ohne daB 
man bisher genau weiB, ob diese beiden "Stamme" dauernd getrennt 
sind oder sich bei ihren nordwarts gerichteten Wanderungen, was wahr
scheinlich nicht der Fall ist, im hohen Norden mischen. "Der Grauwal 
ist namlich ein noch unregelmaBigerer Wanderer als die ubrigen Barten
wale und em ausgesprochener Kiistenwal." 
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"In den Sommermonaten versammeln sich die Grauwale in der 
Behringssee, wo ihnen reichliches Futter in der Sommerfrische geboten 
wird .... 1m Herbst, in den Monaten Oktober und November, findet man 
diesen Wal wieder an den Kiisten Oregons und dem nordlichen Teil 
Kaliforniens, indem die Wale dann wieder auf der Reise sind, und zwar 
urn nach ihrem mehr subtropischen Winterkurort zu gehen." 

An der kalifornischen Kiiste, an der er nicht weiter nach Siiden geht, 
als bis zum 200 nordlicher Breite, also in die mittIere Breite des Landes, 
halt er sich nach SCAMMON von November bis Mai auf; dort ist also sein 
Winterquartier. Die Weibchen gehen dann in die kleinen Lagunen an 
der flachen Kiiste hinein, urn dort ihr lunges zur Welt zu bringen, 
wahrend die ManI1chen meistens am freien Seestrande bleiben .... Auf 
der asiatischen Seite erscheint der Grauwal, nach ANDREWS, bei Visan, 
Siidostkorea, zu Ende November auf der Wanderung nach Siiden und 
zwar zuerst trachtige Weibchen, dann gemischte Schiibe, aber immer 
unter Fiihrung von Weibchen, und zuletzt im ]anuar, wenn der Durchzug 
zu Ende geht, nur Mannchen. Die im November und Dezember ge
fangenen Weibchen sind allermeist hochtragend und zeigen groBe Eile 
auf def Wanderung, als ob sie fiirchteten, nicht rechtzeitig ihre Wurf
platze zu erreichen, die sich offenbar zwischen den zahlreichen klein en 
Inseln im auBersten Siiden Koreas befinden .... Weiter siidlich geht der 
Grauwal nicht nach ANDREWS, der auf seinen Reisen an den Kiisten 
Chinas oder Formosas von Grauwalen nie etwas gesehen oder gehort hat." 
Hier steht die Siidwartswanderung deutlich im Zeichen der Fortpflan
zung. Es geht dies besonders deutlich daraus hervor, daB die Grauwale 
in ihren siidlichen Winterquartieren wahrend der Wurfzeit nichts fressen. 
Dieses Festhalten an bestimmten Wurfplatzen ist urn so merkwiirdiger, 
als der Walfisch doch nicht etwa wie die Robben zur Wurfzeit das Meer 
verlaBt, es ihm doch also, soviel wir es beurteilen konnen, ganz gleich
giiltig sein kann, in welcher Meeresbucht das Junge geworfen wird. Dabei 
ist dieses zahe Festhalten an den Wurfplatzen und den WanderstraBen 
dahin und zuriick fUr die Tiere hochst gefahrvoll. Denn seit Jahrhunder
ten lauern ihnen Eskimos wie Indianer an bestimmten Platzen, wo sie 
regelmaBig vorbeikommen, auf und fallen iiber die wandernden Tiere 
her, ahnlich wie die Landbewohner iiber die wandernden Rentiere. 

Ober die Wanderungen des Gronlandwal (Balaena mysticetus L.) 
in demAtlantischen Ozean haben wir schon durch HOLBOLL (siehe oben 
S.267) eingehende Nachricht. Hier sei nur erganzend bemerkt, daB er 
auch im Stillen Ozean nicht weiter nach Siiden geht als die Eisfelder 
im Winter reichen. Auch hier zeigt sich der Gronlandwal als ein Lieb
haber des Eises, der sich stets in seiner unmittelbaren Nahe aufhalt und 
je nach dem Schmelzen oder Wachsen des Eises nach Norden oder Siiden 
wandert. 1m Stillen Ozean findet man den Gronlandswal bei Beginn 
der Eisschmelze und unter Vmstanden sogar bis gegen den Sommer hin 
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im Ochotskischen Meer, spater aber nicht mehr. "DaB sie vom GroBen 
Weltmeere nach dem nordlichen Eismeer wechseln, also die Berings
straBe bei ihren Hin- und Herwanderungen wiederholt durchziehen, 
unterliegt keinem Zweifel. Wo die Gronlandwale im Winter sind, weiB 
man nicht." Ost-westliche Wandetungen scheint der Gronlandswal nicht 
auszufiihren, so daB wir, da er im Norden Asiens fehlt, drei vollig ge
trennte Stamme unterscheiden konnen. I. Einen ostlichen, gronlandisch
spitzbergischen, 2. einen westlichen, gronlandisch-amerikanischen, 
3. einen amerikanisch-asiatischen in der Beringssee und angrenzenden 
Teilen des Eismeeres. Auch bei dem Gronlandswal scheinen sich, wie 
bei so vielen Wandertieren, auf dem Zuge die alten Mannchen von den 
jiingeren und den Weibchen zu trennen. An den be'vorzugten Aufent
haltsplatzen treffen sie dann wieder zusammen. 

'Cber die Wanderungen des gronlandisch-amerikanischen Stammes 
erfahren wir von JENSEN, daB auch dessen Wanderungen vom Eis ab~ 
hangen, dessen Rand er folgt. 1m Hochsommer, den Monaten Juli und 
August, halt er sich hoch oben in der Baffinbai und in den StraBen zwi
schen den Inseln des arktischen Nordamerika auf. 1m Herbst wandert er 
von hier nach Siiden und Osten. Eine seiner WanderstraBen fiihrt langs 
der Westkiiste von Gronland. In Upernivik erschien er im Oktober, in 
Godhavn und Sukkertoppen im Dezember. Nach Upernivik kam er von 
Norden, nach Godhavn und den Gegenden weiter siidlich wahrscheinlich 
von Westen, vielleicht nur, weil er auf dem Wege nach Siiden nach Westen 
von Disko abgelenkt war, vielleicht auch, weil seine Wanderung teil
weise an der Westkiiste der Baffinbai lag. Die mehr nordlich gelegenen 
Teile der Westkiiste, wie die Gegend von Upernivik, verlieB er wahrend 
der groBten Kalte, d. h. im Dezember, aber er kehrte im April zuriick 
und blieb bis zum Juli dort. Bei Godhavn und siidlicb davon blieb er 
den ganzen Winter, von Sukkertoppen wanderte er im Marz, von God
havn im Juni fort. 

'Cber den gronlandisch-spitzbergischen Stamm schreibt JENSEN, daB 
er zwischen dem 800 und 650 nordlicher Breite lebt. 1m friihen Sommer 
bewohnt er die See zwischen Gronland und Spitzbergen, nahert sich zur 
Zeit der Eisschmelze in den Monaten Juni und Juli der gronlandischen 
Kiiste, wandert hier teils nach Norden, teils wurde er im Siiden an der 
Kiiste Liverpools getroffen. 1m Laufe des Herbstes schweifte er siid
warts langs der Kiiste in deren Nahe. Wenn die Eisberge an der Kiiste 
festzufrieren begannen, wanderte er langs des Eisrandes nach Norden und 
Siiden. Wahrend des Winters lebt er wahrscheinlich am Eisrand des 
mehr siidlichen Teiles der Ostkiiste, wandert mit dem Eisrand im Friih
jahr nach Norden, so daB er April bei Spitzbergen erschien. 

Zu dem von ESCHRICHT schon eingehend behandelten Gronlandwal 
erganze ich noch nach GULDBERG, daB er gelegentlich sogar bis zum 580 

Iiach Siiden geht, also etwas weiter, als ESCHRICHT annahm. "In 
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friiheren Zeiten, als er zahlreich in dem Meere zwischen Gronland und 
Spitzbergen auftrat; hielt er sich nach MERTENS (I67I) im Friihling in 
den drei westlichen Teilen des Eismeeres in der Nahe von Jan Mayen 
und Gronland auf, wahrend er im Sommer nach dem Fahrwasser ost
lich von Spitzbergen sich zuriickzog. Sein Winteraufenthalt ist un
bekannt." 

Die seltene Mitteilung eines Wanderzuges verdanken wir BROWN, der 
I875 einen siidlich von Pauls Bay beobachtete: "Mehrere hundert Wale 
gingen nach Norden in einer zusammenhangenden Reihe undeinige Tage 
nachher folgten ungeheure Massen von Walrossen. Sie gingen ohne Pause 
nach Norden, urn das offene Wasser im Lancastersund zu erreichen, und 
kurz nachher war kein Tier zu sehen. Wie gewohnlich bei den Cetaceen 
gehen auch die Polarwale gegen den Wind." 

In der Beringsee geht der Polarwal im Winterbis zum 550 nordlicher 
Breite und im Ochotskischen Meer bis zum 54° oder 53° nordlicher Breite. 
1m Sommer zieht er sich in das an die BeringstraBe angrenzende Eismeer 
zuriick. 

Ganz allgemein geht der Polarwal nur bis zur Grenze des winter
lichen Polareises nach Siiden. 

Neben dieser nord-siidlichen Wanderrichtung scheint· es gelegentlich 
auch eine quer durch das amerikanische Eismeer zu geben. Wenigstens 
sind an der Ostkiiste Sibiriens schon Polarwale gefunden mit hollandi
schen Harpunen, die also bei Spitzbergen a,bgeschossen waren. 

Diese regeimaBigen Wanderungen sindiiberhaupt ein Kennzeichen 
der Glattwale, zu denen der Gronlandswal gehort. Nach HECK haben 
allein diese Wanderungen sie vor volliger Vernichtung bewahrt. "Als 
Ursachen dieser Wanderungen lassen sich giinstige Nahrungsgelegenheit, 
massenhaftes Vorkommen der oberflachlich schwimmenden Klein
nahrung im Zusammenhang mit einer gewissen Wasserwarme erkennen, 
und das Fortpflanzungsgeschaft, das allerdings auch wieder zum Ver
derben wurde, weil die Walmiitter zur Niederkunft trotz aller Verfolgung 
immer wieder dieselben Kiisten und Bij.chten mit stillem Wasser auf
suchten." Diese Gewohnheit des regelmaBigen Wanderns hat woW auch 
der Nordkaper oder Biskayawal (Balaena glacialis BONNAT.) gehabt, der
einst das Jagdobjekt der aItesten Walfanger, der Basken, war und heute 
fast vollig ausgerottet ist. Aber aus alten Berichten wissen wir, daB die 
Fangzeit im Golf von Biskaya in die Wintermonate, Oktober bis Fe
bruar, fiel. "Andererseits wurde der Nordkaper an den Kiisten Islands 
und N~rwegens und der ,Black Whale' an der riordamerikanischen Ost
kiiste von den Neuenglandstaaten aus im Sommer gejagt. Dadurch sind 
die Wanderungen dieses Wals klar bezeichnet." Der Nordkaper ist somit 
ein Kiistenwal und das atlantische Gegenstiick zu dem Grauwal des At
lantischen Ozeans. Und so scheinen a:uch beide Kiisten je einen vollig ge
trennten amerikanischen und europaischen "Stamm" zu besitzen, so daB 
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auch bei ihm nur nord-siidliche aber keine ost-westlichen Wanderungen 
vorkommen. 

Auch ein naher Verwandter, der Japanwal (Balaena sieboldi GRAY), 
fiihrt ahnliche Wanderungen im Stillen OZean aus, wie aus folgenden 
Beobachtungen hervorgeht. 1m Sommer, d. h. April bis September, wird 
er an der Nordwestkiiste Amerikas gejagt, in Japan zwischen Ende De
zember und Anfang Friihling, dorthin kommt er dann von Norden. 
Zwischen Friihlingsanfang und Anfang Mai zieht er nach Norden. 
"Diejenigen Wale, welche die WinterkaIte in den nordischen Meeren ver
meidend nach Siiden kommen, heiBen (in Japan) Kudarikuyira = herab
kommende Wale; die anderen, welche mit der Friihlingswarme nach den 
nordlichen Meeren ziehen, heiBen Noborskujira = hinaufziehende Wale." 

Aus allen diesen Beobachtungen und Mitteilungen scheint mir fol
gendes hervorzugehen. Wir haben scheinbar unter den Walen, welche 
regelmaBig wandem - nicht aIle scheinen das zu tun, z. B. die Delphine 
des Mittelmeeres nicht - drei biologische Gruppen zu unterscheiden. 

I. Wale, die stets in mehr oder weniger groBer Nabe urn das 
Polareis herum leben. Ihre Wanderungen werden von dem jahreszeit
lichen Vorriicken oder Zuriickgehen des Polareises geregelt. 

2. Kiistenwale. Das sind Wale, die stets in mehr oder weniger groBer 
Nahe der Kiisten leben und nicht auf die Hochsee hinausgehen bzw. den 
Ozean kreuzen. Ihre Wanderungen erstrecken sich der Hauptsache nach 
in nord-siidlicher Richtung. Natiirlich kann beim Aufsuchen tief ein
schneidender Meerlaufe fUr die diese Meere besuchenden Individuen die 
Wanderrichtung auch einmal fUr eine kurze Zeit eine ost-westliche 
werden. 

3. Hochseewale. Diese leben zwar nicht immer in der Hochsee, 
kreuzen sie aber. Sie ziehen an der einen Ozeankiiste nach Norden, hier 
im Sommerquartier lOst sich der Zug auf, sammelt sich wieder gegen 
Ende des Sommers, zieht an der gegeniiberliegenden Ozeankiiste nach 
Siiden, quert nun, aber ohne den Aquator zu iiberschreiten, den Ozean 
und kehrt dann auf der anderen Seite nach Norden zuriick. Es ent
spricht dieser Kreis einer Stromung, wie wir sie in jedem groBeren Meeres
becken treffen, z. B. in der Nordatlantis dem Kanarienstrom, Nord
aquatorstrom und Golfstrom. Hierbei mogen denn auch gewisse Un
regelmaBigkeiten vorkommen, indem z. B. mal ein Tier verschlagen wird, 
in eine andere Stromung kommt und nun den Aquator iiberschreitet. 

Der Aufenthalt im Siiden dient bei den beiden letzten Typen nur 
der Fortpflanzung, was urn so klarer daraus hervorgeht, daB anscheinend 
wahrend dieser Zeit nicht gefressen wird. Die Wanderung nach Norden 
wird dagegen, wie es scheint, auf der Suche nach Nahrung untemommen. 
DaB auch die Walfische zur Fortpflanzungszeit nicht fressen, ist ein sehr 
bemerkenswerter Zug, der sich wohl nur stammesgeschichtlich erklaren 
laBt. Auch die Seehunde fressen zur Fortpflanzungszeit nicht. Bei ihnen 
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ist das aber erklarlich, sie gehen zur Fortpflanzung aufs Land, wo ihnen 
also ihre gewohnte Nahrung mangelt. Bei den Walfischen liegt ein sol
cher Grund nicht vor. Aber vielleicht ist ihre Enthaltsamkeit eine Er
innerung an jene erdgeschichtlich weit zuruckliegenden Zeiten, wo die 
Walfische noch nicht so vollig ans Wasserleben angepaBt waren wie heute. 
VieHeicht gab es in ihrer Entwicklung auch einmal eine Zeit, wo sie noch 
regelmaBig zur Fortpflanzung ans Land kamen. 

'Obrigens teilen Robben und Walfische die Enthaltsamkeit zur Fort
pflanzungszeit mit dem Baren. Liegt hier eine Konvergenzerscheinung 
oder Verwandtschaft vor? DaB zwischen Baren und Robben genetische 
Beziehungen bestehen, wird ja auch aus anatomischen Grunden von 
mancher Seite angenommen. Aber bei den Walfischen, die doch schon 
im Eozan vollig entwickeIt waren, wird es doch wohl schwer, solche Be· 
ziehungen anzunehmen. 

b) Die Wanderungen der Robben. 
Wir haben hier schon die Robben erwahnt. Auch viele von ihnen 

fiihren regelmaBige Wanderungen aus. Meistens kennt man allerdings 
die Wanderwege nicht, weil die Robben am Lande an ihren Fort
pflanzungsplatzen erlegt werden. Das sind ganz bestimmte Stellen an 
den Kiisten oder einsamen Inseln, wo die Robben zu ganz bestimmten 
Zeiten mit groBer Punktlichkeit ankommen, sich zum Gebaren der 
Jungen, zur Paarung und - ein neues Moment, das selbstverstandlich 
bei den Walen fehIt - zum 'Oberstehen des Haarwechsels aufhaIten. 
Das Verhalten der Robben ist an verschiedenen solchen Platzen sehr 
genau beobachtet und beschrieben worden. Ich gebe hier im Auszuge, 
soweit es fur unsere speziellen Betrachtungen wichtig ist, einen neuen, 
besonders eingehenden Bericht wieder. 

"Cber das Leben und Treiben der See-Elefanten auf den Kerguelen ver
danken wir RING eingehende neuere N achrichten, die sich aber ebenso 
wie auch das, was wir sonst von anderen Wohnplatzen erfahren,)edig
lich auf das Leben im Lande beziehen. Hier verhalten sich die See
Elefanten nicht anders, wie wir es noch von den Pelzseehunden horen 
werden. D.h.zunachst kommen die Mannchen an, und zwar in den letzten 
Tagen des August und ersten Tagen des Septembers (3. September), zu
erst wenige, dann vermehrt sich die Zahl stark im Laufe einer Woche. Die 
Mannchen fiihren mehr halb spielerische Kampfe aus. Nun kamen yom 
II. September an in immer zunehmender Zahl die Weibchen, zuerst ein
zeIn, dann in Gese1lschaften. Urn den Besitz entstehen ebenso wie urn 
bevorzugte Lagerplatze nunmehr ernstliche Kampfe. Am 24. September 
konnte die erste Geburt festgestellt werden. Die letzten Wurfe fanden 
am 7. Oktober statt von einigen verspatet eingetroffenen Weibchen. Am 
17.0ktober begann die Paarungszeit. Vom 6. November ab beginnen 
die Weibchen die Jungen zu verlassen, urn ins Wasser zu gehen, woran 
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sie allerdings nach Moglichkeit von den Mannchen, den "Sultanen", ge
hindert werden. Sie scheinen sich aber zunachst in der Nahe der Inseln 
aufzuhalten, wohl um zu fischen und ihre yom Saugen erschopften Krafte 
wieder herzustellen. In dieser Zeit kommen sie wohl auch noch oftels 
an das Land, um ihre Jungen zu saugen. Nach Weihnachten kommen die 
Weibchen wieder ans Land, nunmehr in guter Verfassung "after their 
voyage of recuperation", gesellen sich wieder zu den Bullen, die jetzt 
ihr Haar wechseln, bis Monat April "when the great exodus of the Ele
phant-seals took place". Nachdem die Miitter im November die saugen
den Jungen verlassen haben, bleiben diese unter Schutz und Aufsicht 
der alten Sultane. In dieser Zeit ziehen sich die Jungen, die auf dem 
Strand geworfen waren und bisher dort geblieben waren, zunachst auf 
die hoher gelegenen, griinen Teile zuriick, urn sich gegen Ende des Monats 
wieder dem Wasser zu nahern. Sie wachsen in die Lange, verlieren aber 
an Fett. Die Sultane verschwinden gegen das Ende dieser Zeit gelegent
lich einmal fUr ein paar Tage, wohl um zu fressen, und verlassen um den 
10. Dezember herum mit ihren Jungen das Land. 1m Monat Februar 
kommen dann diese Puppys zuriick und haben bedeutend an GroBe zu
genommen. 

Wahrend der Fortpflanzungszeit haben die erwachsenen geschlechts
reifen Mannchen einen Harem geschlechtsreifer Weibchen um sich ge
sammelt. Die noch nicht geschlechtsreifen alteren Tiere bilden Trupps, 
die aus jedem Alter und Geschlecht gemischt sind. Auch sie kommen 
zunachst mit den alten ans Land, verschwinden aber zu verschiedenen 
Zeiten, um zu fressen, kommen nach ungefahr 2 Monaten zuriick, be
geben sich ans Land und wechseln hier die Haare auf den Abhangen und 
Ebenen oberhalb des Strandes. Ende Marz oder Anfang April kommen 
die See-Elefanten wieder zurn Strande herunter und sammeln sich dort in 
Banden und beginnen nun ihre vier- bis fUnfmonatliche Wanderung 
im Meere. Wohin diese fUhrt und ob die Geschlechter getrennt wandern 
oder die Banden aus beiden Geschlechtern gemischt sind; konnte nicht 
festgestellt werden. 

Am I. Juni war derStrand verlassen; einige See-Elefanten, Mannchen 
und Weibchen, blieben allerdings zUrUck und iiberwinterten am Strande 
der Kergueleninseln. Vielleicht hat es sich um kranke Tiere gehandelt. 

Ganz ahnlich verhalten sich die See-Elefanten in anderen Weltgegen
den. Nach BREHM sei folgendes erwahnt: In Patagonien kommen die 
dortigen See-Elefanten im September und Oktober, oft schon im Juni, 
scharenweise an und ziehen Ende Dezember in siidlicher Richtung wieder 
abo An der Kiiste Kaliforniens halten sie sich zwar mehr oder weniger 
das ganze Jahr auf, aber doch hauptsachlich in den Monaten Februar 
bis Juni. "Auf das Land gehen sie, um sich zu paaren, die Haare zu 
wechseln und Junge zu werfen." Dies geschieht mit solcher RegelmaBig
keit, daB danach die kalifornischen Robbenschlager zufolge SCAMMON 
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unterscheiden: The pupping cow Season, d. h. die Kiihe kommen ans 
Land, urn zu gebaren, the brown cow Season, d. h. die Kiihe kommen ans 
Land, urn das braune Haarkleid gegen das blaue zu vertauschen, the 
bulls and cow Season, die Paarungszeit, the march bull season, die Bullen 
kommen wegen des Haarwechsels ans Land. 

Aus einem von TOWNSEND mitgeteilten Bericht vom Jahre 18I! iiber 
die jetzt ausgestorbene Herde von Tristan-da-Cunha sei hier angefiihrt: 
"Sea Elephants ... are plenty and the pup yearly, coming up in the 
months of August and September for that purpose. About a month or 
five weeks they take the male and than go off to feed, and in six weeks 
come up and remain a month or two to shed their old coat and get a 
new one, and from that time are for the most part lying in them asleep. 
The males, however, stay off longes, as they of course require a longer 
period to feed." 

Von den iibrigen Mitgliedern der Familie der Seehunde (Phocidae) 
scheinen nur die regelmaBige Wanderungen auszufiihren, welche zirkum
polar am Eisrande wohnen. "Uber die Wanderungen des kiistenbewoh
nenden Walrosses wissen wir, wie iiberhaupt iiber die Lebensweise dieses 
Tieres, wenig. Ja es wird von einigen bezweifelt, ob sie iiberhaupt regel
maBige Wanderungen unternehmen. So meint BROWN, daB sie hochstens 
von einem Futterplatz zum anderen ziehen. Aber dieses Hin- und Her
ziehen soIl mit den J ahreszeiten in Beziehung stehen. Es sind auch mehr
fach wandernde Walrosse beobachtet worden. Ein Bericht ist schon oben 
(S. 279), bei den Walfischen wiedergegeben. Einen zweiten lasse ich aus 
Brehm nach JAMES MAC BAIN hier folgen, welcher an def Pondbucht 
(Baffinbai) unermeBliche Herden," sah, "welche dieselbe StraBe zogen, 
wie ihnen wenige Tage vorausgegangene Nord- und Gronlandswale und 
entschieden auf der Reise begriffen waren. Viele Stunden lang schwam
men sie voriiber, Tausende nach Tausenden, ohne zu rasten, ohne Nah
rung zu nehmen, aIle in derselben Richtung, dem Eingang des Lancaster
sundes zustrebend. Wenige Tage spater war nicht ein einziges mehr 
zu sehen, ebenso wenig wie man vorher eines bemerkt ... hatte." 

Besser sind wir iiber die Wanderungen der Sattelrobben (Phocagroen
landica FABR.) unterrichtet, welche sie in Verbindung mit dem Vor
riicken oder Riickgehen des Eises ausfiihren: "Die Tiere leben in groBen 
Scharen im offenen Meer," sagt BRASS, "wo sie groBe Wanderungen an
treten, im Sommer nach dem Norden, im Winter nach dem Siiden." Nach 
COLLETT unterscheiden die Norweger an ihren Kiisten je nach der Zeit 
des Erscheinens und der Herkunft "Winterseehunde" und "Russensee
hunde". Die ersteren sind wohlgenahrt,.kommen aus Spitzbergen, bringen 
den Winter in Norwegen zu und ziehen im Friihjahr wieder nach Norden. 
Die .Russenseehunde kommen im April oder Mai aus dem WeiBen Meere 
im abgemagerten Zustande an und kehrenim Herbst wieder dahin zuriick. 
Ahnliche Wanderungen sind nach BREHM von der Kiiste Gronlands be-
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kannt. Die Sattelrobbe verliiBt diese jahrlich zweimal, um riach Norden 
zu wandern bis in die nordlichsten Teile der DavisstraBe. Die Friihlings
wanderung dauert von Marz bis Mai. Dann erscheint sie im abgemagerten 
Zustand wieder in Gronland, um das zweite Mal von Juli bis September 
nach dem Norden zu ziehen, wo sie nunmehr bei der Riickkehr sehr fett 
ist. Die Friihlingswanderung entfiihrt in der Regel samtliche Stiicke, 
wahrend der Herbstwanderung bleiben einzelne zuriick. Wohin sie 
ziehen, ist ebensowenig bekannt, wie die tieferen Ursachen der Wande
rungen, die aber jedenfalls mit der Nahrung oder dem Haarwechsel zu
sammenhangen, weniger mit der Fortpflanzung. Denn die Geburt der 
Jungen scheint an keine bestimmten Ortlichkeiten gebunden zu sein, 
da sie auf dem Eise stattfindet. JENSEN schreibt dariiber: "Die Sattel
robbe lebt zu gewissen Zeiten fern vom Lande und erscheint zu anderen 
an der Kiiste und in kleinen Trupps. An der siidlichen Westkiiste wird 
sie im September in gutemZustande auf ihrer Wanderung langs der Kiiste 
nach Norden beobachtet. 1m Oktober und November ist ihre Zahl am 
groBten, beginnt im Dezember abzunehmen. Februar und Marz sind 
die Tiere verschwunden, indem sie von der Kiiste nach Westen zum 
Treibeis gewandert sind, auf dem sie ihre Jungen werfen. In nordlichen 
Teilen der Kiiste, besonders im Egedesmindedistrikt, bleiben sie, bis es 
friert, in milden Jahren den ganzen Winter. 1m Mai, mehr im Norden 
im Juni, kehren die Herden im abgemagerten Zustand mit ihren Jungen 
auf der Jagd nach dem Kapelan zuriick, bleiben an der Kiiste mit dem 
Kapelan bis Ende J uli, wo sie zusammen mit dem Kapelan verschwinden 
und im September zuriickkehren. 

Ahnliche Wanderungen vom Treibeis zur Kiiste fiihrt auch die 
Klappmiitze (Cystophora cristata ERXL.) aus. Sie ist mehr wie andere 
Robben ein Hochseetier, das auf die Meere um Gronland beschrankt ist. 
Sie lebt hauptsachlich auf dem Treibeis der DavisstraBe und an der Ost
kiiste. Zweimal im J ahrenahert sie sich dem Lande. April bis J uni halten 
sich die Tiere an der Siidwestkiiste auf, sind dann fett und wohlgenahrt, 
verschwinden im Juni, kehren aber abgemagert noch einmal im Juli fiir 
3 oder 4 Wochen zuriick. An der Siidostkiiste kommen C. cristata in ge
ringer Zahl im April von Norden her, verschwinden im Mai und kommen 
im Juli in groBerer Zahl von Siiden zuriick und bleiben dann bis zum 
Herbst. Vielleicht handelt es sich hier wie bei den Walen um ge
trennte SUimme an beiden Kiisten. 

Vielleicht fiihrt auch Erignathus barbatus O. FABR. Wanderungen aus. 
Wenigstens lesen wir bei JENSEN, daB er an der Siidwestkiiste im Friih
jahr mit dem Packeis erscheint. Dagegen lebt er an der Ostkiiste das 
ganze Jahr. 

Andere Seehunde wandern nicht. Von der Ringelrobbe (Phoca foe
tida O. FABR.) und vom gewohnlichen Seehund (P. vitalina L.) sagt 
JENSEN ausdriicklich, daB sie das ganze Jahr an derselben Stelle leben 



Die Wanderungen der Saugetiere. 

und auch NEHRING, der die Seehunde der Ostsee eingehend behandelt 
hat, sagt nichts von Wanderungen. Offenbar werden Wanderungen nur 
von solchen Seehunden ausgefiihrt, deren Junge ein besonderes Jugend
kleid haben, das sie am Schwimmen hindert. Deshalb miissen bei ihnen 
die saugenden Weibchen solange dem Wasser fernbleiben, bis die Jungen 
das Kleid gewechselt haben und damit schwimmfahig geworden sind. 

RegelmaBige Wanderungen fiihren dagegen die Ohrenrobben (Ota
riidae) aus, die in ihrer Lebensart ganz den See-Elefanten gleichen. Auch 
sie sind Hochseetiere, welche nur zu gewissen Zeiten ihre Vermehrungs
platze, meist einsam gelegene Inseln oder Strandpartien, aufsuchen. Es 
besteht allerdings zwischen den einzelnen Arten insofern ein Unterschied, 
als sich von manchen, das sind die Seel6wen, auch auBerhalb der Fort
pflanzungszeit eine Anzahl in der Nahe der Vermehrungsplatze aufhalt, 
wahrend andere, wie der Seebar, diese v6llig verlassen. Aber auch von 
den See16wen versammelt sich die Hauptmasse erst zur Fortpflanzungs
zeit, welche an den Kiisten zu verschiedenen Jahreszeiten stattfindet, 
an der kalifornischen Kiiste Mai bis August, in dem weiter n6rdlich ge
legenen Alaska Juni bis Oktober. In diesen Monaten werden auch die 
Jungen geworfen. In dieser Zeit nehmen die Alten, besonders die Mann
chen, wenig oder keine Nahrung, nur die Weibchen gehen zuweilen dem 
Fischfang nacho Auch bei ihnen kommen zuerst die Mannchen an, suchen 
sich geeignete Platze aus. Erst spater kommen die Weibchen, urn die 
dann heftige Kampfe entbrennen. Erst wenn die Jungen schwimmen 
k6nnen, wird der Strand verlassen, auf dem h6chstens einzelne zuriick
bleiben. 

Genauer haben uns SCAMMON, ELLIOTT und BRASS iiber das Leben 
der Seebaren unterrichtet. Danach kommen sie nur zur Fortpflanzung 
ans Land, reisen ihren Fortpflanzungsplatzen gemeinsam in groBen Her
den zu und verteilen sich erst an der Kiiste in verschiedene Herden. 
Uber die RegelmaBigkeit des Erscheinens und Abziehens auf den Pri
bylowinseln berichtet ELLIOTT nach BREHM: Zunachst kommen die alten, 
mindestens sechsjahrigen, also geschlechtsreifen Bullen in der Zeit von 
Anfang Mai bis zum 10. oder 12. Juni, zuerst einzeln, dann in immer 
starkerer Anzahl, und kampfen urn die besten Platze. Vom 12. bis 
IS. Juni erscheinen ebenfalls in immer wachsender Menge die Weibchen, 
bis die Hauptmasse yom 23. bis 25. Juni erscheint. Zwischen 8. und 
10. Juli sind auch die letzten Nachziigler eingetroffen und auf die ein
zelnen Harems verteilt. Zwischen 10. und IS. Juli werden die Jungen 
geboren, einige verspatete auch bis in die ersten Augusttage hinein. 
An die Wurfzeit schlieBt sich gleich die Paarungszeit an, die mit SchluB 
des Augusts zu Ende geht. Nun verschwinden die alten Mannchen. Mit 
ihrem Abzug h6rt aIle Ordnung auf. Die jungen Mannchen mischen sich 
unter die saugenden Miitter und die einzelnen, von den Sultanen ge
trennt gehaltenen Harems 16sen sich auf. Gleichzeitig breitet sich die 
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ganze Herde uber einen dreimal so groBen Raum aus, wie sie vorher ein
genommen hatte. Yom 8. bis 10. August beginnen die ersten Jungen ins 
Wasser zu gehen, ihnen folgen allmahlich die ubrigen, bis alle am IS. bis 
20. September schwimmen gelernt haben. Nun ist die Landzeit zu Ende. 
In den letzten Oktobertagen nach AbschluB des Haarwechsels, spatestens 
am 1. November, verlassen die jungen, noch nicht fortpflanzungsfahigen, 
mehrjahrigen SeelOwen die Inseln, allmahlich folgen die noch jungeren 
und die neugeborenen. Ende November sind auch diese abgezogen. Und 
nur einige wenige bleiben dauernd hier. 

Ahnliches berichtet BRASS von den Kommodorski-Inseln, nur ver
schieben sich die Daten etwas. Danach kommt dort Ende Mai der Vor
trab der alten Bullen an, Mitte Juni erscheinen die Weibchen. Ende 
September verlassen die alten Mannchen, die fast nichts wahrend der 
Landzeit gefressen haben, die Inseln. Mitte Oktober folgt ihnen die Masse 
der Weibchen, die auch wahrend der ganzen Zeit eifrig dem Fischfang 
obgelegen haben, mit den Jungen. Die noch nicht fortpflanzungsfahigen 
jungen Mannchen und Weibchen bringen gemischt mit einigen uber
alterten Mannchen die Landzeit getrennt von den Harems zu. Den 
ganzen Winter leben nun die Seebaren im offenen Meere. Hier hatte 
es nun moglich sein mussen, genaueres uber ihre Wanderungen zu er
fahren: "Die pelagischen Seehundsfanger hatten a1lmahlich die Route 
herausgefunden," schreibt BRASS, "auf denen die Seehunde fast 9 Mo
nate ihre Wanderungen ausfiihrten, die sie fast 2000 Seemeilen weit 
fiihrten und folgten ihnen namentlich langs der ganzen Kuste von San 
Franzisko bis Prince William Sound." Leider wird nichts genaueres uber 
das Verhalten der Seehunde auf der Hochsee mitgeteilt. Und jetzt, wo 
der Hochseefang verboten ist, diirfte es schwer sein, etwas daruber zu 
erfahren. 

Ganz genau wie auf der nordlichen Erdhalfte leben die Seebaren auch 
auf der sudlichen. Nach einem Bericht im Brehm von der losel St. Paul 
erscheinen hier zunachst einige alte Mannchen urn die Mitte April herum, 
dann mehrere und schlieBlich die Hauptmasse, aber alte und junge Mann
chen gemischt. Die alten nehmen die ihnen genehmen Platze ein und 
verhindern die Jungen am Landen. Gegen den IS. Juni sind alle Mann
chen versammelt, nun erscheinen in immer steigender Zahl die Weibchen, 
die bis Mitte Juli alle Harems gefilllt haben. An welchen Daten das Land 
verlassen wird, erfahren wir nicht. Aber die Landzeit wird auch hier 
nicht langer wie 4 bis S Monate dauern. 

SchluB. 
Aus der Betrachtung derWanderungen derSaugetiere scheint hervor

zugehen, daB sie, soweit die Landsaugetiere in Frage kommen, lediglich 
durch die Suche nach Nahrung veranlaBt werden. AIle anderen Er-
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scheinungen sind sekundarer Art. DaB natiirlich bei so einschneidenden 
Veranderungen, wie es zweimaliger jahrlicher Wolmungswechsel ist, auch 
die Fortpflanzung angepaBt werden muBte, ist selbstverstandlich. So 
falIt die Geburt so, daB sich die Tiere zu der Zeit an dem Orte befinden, 
wo ilmen die reichlichste Ernahrung zur Verfiigung steht. Das ist auf 
der Nordhalbkugel der Norden ihres Gesamtverbreitungsgebietes. Hierin 
ahneln sie den Zugvogeln, die sich ebenfalls im Norden ihres Verbrei
tungsgebietes fortpflanzen. Aber dem Wunsch, sich peinigenden In
sekten zu entziehen, kann ich bei der Entstehung des Wandertriebes 
keine Bedeutung beimessen, hochstens mag dadurch das AusmaB der 
Wanderungen gesteigert werden. Das kann sich aber nur auf einzelne 
Individuen beziehen, nicht auf die Gesamtheit. Denn wenn z. B. sich 
samtliche Rentiere der Rentierbremse durch ihre Wanderungen ent
zogen, waren die Bremsen langst ausgestorben. 

Anders liegen die Verhaltnisse bei den Seesaugetieren. Hier haben 
wir Wanderungen zu unterscheiden, die auf der Suche nach Nahrung 
unternommen werden, von solchen, die lediglich der Fortpflanzung 
dienen. Die Unabhangigkeit der Fortpflanzung von der Ernahrung wird 
bei diesen Tieren gewahrleistet durch das geringe oder ganz aussetzende 
Nahrungsbediirfnis in dieser Zeit. Dabei werden mit groBer RegelmaBig
keit immer wieder dieselben Inseln oder Meeresgriinde aufgesucht. Als 
Mittelstufe zwischen Wurfplatzen auf dem Lande, wie wir sie bei den 
Seebaren. und See-Elefanten kennen lernten, und denen im Meere, wie 
sie die Wale besitzen, kann man die weit von jedem Lande entfernt 
auf dem Packeis liegenden der gronHindischen Sattelrobbe und Klapp
miitze ansehen. 
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I. Einleitung. 
Die Extremitaten, speziell diejenigen der Amphibien, waren von jeher 

ein Lieblingsobjekt der experimentellen Forschung. Fruher dienten sie 
hauptsachlich zur Beantwortung von Fragen der Regeneration; seit der 
Transplantation von undifferenzierten Knospen an Anurenlarven durch 
BRAUS (1903 und spater) und BAN CHI (1904-1906) bilden sie aber 
auch ein dankbares Studienobjekt fUr Fragen der Ontogenie. In dieseni 
Aufsatz sollen nur die letzteren behandelt werden. Dabei sind zu unter
scheiden Fragen, welche sich mit der Entstehting und Determination der 
Extremitat speziell befassen, und Fragen allgemeiner Bedeutung, fUr die 
das Experiment an der Extremitat nur den Prufstein abgibt. Solche 
sind z. B. die Bedeutung des Nervensystems fUr die Entwicklung, die 
Determination des Wachstums,die Bedeutung der Funktion fUr die Ent
wicklung, die Doppelbildungen u. a. Die vorliegende Abhandlung befaBt 
sich mit den speziell die Entwicklung der Extremitat betreffenden 
Fragen. Da die meisten Experimente an Amphibien ausgefUhrt sind, 
werden die Amphibien zunachst in einem eigenen Kapitel (II) behandelt 
und die ubrigen Wirbeltiere in einem weiteren Kapitel (III) zusammen. 
gefaBt. Die Fragen allgemeiner Bedeutung sollen mehr ode!; weniger un
vollstandig besprochen und im Kapitel IV zusammengestellt werden. 
Spater ist eine zusammenfassende Behandlung derselben vorgesehen. Der 
EinfluB der Extremitaten auf die Entwicklung des Nervensystems ist 
im Determinationsproblem I (MANGOLD 1928a) schon dargestellt worden. 

II. Allgemeines fiber die Entwicklung der"Extremitaten. 
Die paarigen Extremitaten (BRAUS 1906d) entstehen im allgemeinen 

als frontale Leisten oder Falten, welche durch Verdickungen des Ecto
derms und der Somatopleura gebildet werden. Eine mehr oder weniger 
ausgepragte Kontraktion des Materials fUhrt zur Extremitatenknospe 
(Amnioten). Bei den Amphibien entsteht sofort eine Knospe. Die Ex
tremitatenanlage erhalt in vielen Fallen noch einen MaterialzuschuB von 
den ventralen Fortsiitzen der Myotome, welcherfur die Bildung der Musku
latur Verwendung findet. Die Differenzierung des Extremitatenskeletts 
erfolgt, indem sich der Vorknorpel als Verdichtung des Mesenchyms anlegt, 
indem in diesem separate Verknorpelungszentren auftreten, die, anfangs 
gleich groB, durch verschiedenes Wachstum die verschiedenen Individuen 
des Knorpelskeletts liefern, und indem schlieI31ich die Knorpel durch Aus
bildung von Ersatzknochen verknochern. Am Skelett der paarigen Ex
tremitat unterscheiden wir dann: das Zonoskelett (Schulter- und Becken
gurtel), das Stylopodium (Oberarm und Oberschenkel), das Zeugopodium 
(Unterarm und Unterschenkel) und das Autopodium (Hand und FuB); 
im Autopodium wiederum das Basipodium (Carpus und Tarsus), das 
Metapodium (Metacarpus und Metatarsus) und das Acropodium (Pha-
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langen). Die Verknorpelung erfolgt im allgemeinen in proximodistaler 
Richtung, genauer in der zeitlichen Reihenfolge: Stylopodium - Zeugo., 
podium _ Meta- und Acropodium - Basipodium. Dabei kann die ra
diale bzw. die tibiale Seite (Urodelen, Hiihnchen und andere)oder die 
ulnare bzw. fibulare Seite (Anuren, Reptilien, Mensch) in der Differen
zierung etwas voraus sein. Der Giirtel differenziert sich im allgemeinen 
nach dem Stylopodium. Die primare Stellung der Extremitat entspricht 
derder frontalliegenden Extremitatenleisten. Dabei liegt, mit Be
ziehung auf den Korper betrachtet, radial bzw. tibial cephal, ulnar bzw. 
fibular caudal,die Extensorseite dorsal und die Flexor- bzw. palmare Seite 
ventral. Den radialen und tibialen Bezirk nennt man haufig praaxial, 
den ulnaren und fibularen postaxial. Die Orientierung erfahrt jedoch 
betrachtlicheAbwandlungen von dieser Grundstellung durch Drehungen, 
und zwar konnen die Drehungen die ganze Anlage mit oder ohne Giirtel
anlage betreffen oder sich innerhalb der freien Extremitat in den Ge
lenken bzw. zwischen den Gelenken vollziehen (Naheres siehe bei BRAUS 
1906d, S. 247ff.). Die Vorderextremitat entwickelt sich im allgemeinen, 
ausgenommen bei den Anuren, etwas friiher als die Hinterextremita.t. 

Mehr ins einzelne gehende Angaben iiber die Normalentwicklung, 
mit besonderer Beriicksichtigung der experimentell bearbeiteten Objekte 
und Fragen, werden in den· folgenden Kapiteln noch gemacht werden. 

III. Methodik und Begriffe. 
Die exp~imentelle Analyse erfolgte mittels der Defekt- und Trans

plantationsmethode. ZurCharakteristik des Implantationsortes und der 
Orientierung der Extremita.t sind von HARRISON eine Anzahl von Be.., 
griffen eingefiihrt worden, die sich eingebiirgert haben (vgl. Abb. lund 2). 
Er nennt eine Transplantation: 

"orthotop" (0), wenn die transplantierte Extremita.tenanlage wieder 
an die Stelle einer Extremita.tenanlage kommt; 

"heterotop" (H), wenn sie an einen normalerweise keine Extremita.t 
entwickelnden .~ezirk gelangt; 

"homopleural" (hompl.), wenn Entnahme- und Implantationsort auf 
derselben Embryoseite, 

"heteropleural" (hetpl.), wenn sie auf verschiedenen Embryoseiten 
liegen. 

In der scheibenfOrmigen Extremita.tenanlage (Abb. 1,2) denkt sich 
HARRISON drei Achsen parallel zu den Korperachsen gelegt: Die dorso
ventraleAchse (dv) , die cephalo-caudaleAchse (ap = antero-posterior) und 
die proximo-distale Achse (ml = medio-Iateral). Bei der Transplanta
tion kann die Orientierung der Achsen in bestimmter Weise vorgenommen 
werden. Bleibt die dorso-ventrale Achse normal orientiert, d. h. grenzt 
dorsales Wirtsmaterial an dorsales Material derAnlage, so nennt man 
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die Orientierung "dorsodorsal", abgekiirzt dd; wird die dorsoventrale 
Achse um 1800 gedreht, so nennt man die Transplantation "dorso-ven
tral", abgekiirzt dv. Entsprechend ist eine Transplantation "antero
anterior" (aa) und medio-medial (mm) bzw. antero-posterior (ap) und medio
lateral (ml), wenn die antero-posteriore und medio-Iaterale Achse dem 

o 
Implantationsort 

entsprechend (orts
gemaB) bzw. um 1800 

gedreht sind. Trans
plantation mit In-

p' 
0 0 

pG A pG A 
V 

V 

0 

pGA 
V 

0 p8 A 
V 

A version der proximo
distalen Achse nennt 
GRAPER (1922b, S. 
588) "reverse" Trans
plantationen. MILO
JEVIC (1924) hat 
diesen Begriffen noch 
"homonom" und "he
teronom" hinzuge
fiigt. Homonom be
zeichnet die Trans
plantation einer 
Vorderextremitat an 

HOM. HOM. 
HE T HET. 

0 - 0 
o-v 

0 · 0 o - v 
Abb. 1. Schema zeigt die Lage und Orientierung der Anlage der Vor
derextremitat von Amblystoma. im Schwanzknospenstadium (Stad. 29) im 
normalen Fall (vorderer Kreis) und imExperiment, bei orthotoperTrans
plantation (Einpflanzung an normaler Stelle, vorderer Kreis) und hetero
toper Transplantation (Einpflanzung an abnormer Stelle, hinterer Kreis). 
Die D V- und AP-Achsen sind normalerweise parallel zu der dorsoven
tralen bzw. cephalocaudalen Achse des Embryos. Sie werden bei bestimm
ten Transplantationen in bestimmter Weise orientiert. Die unten stehenden 
Kreise geben 4 Anlagen bei verschiedener Orientierung der D V- und AP
Achse und bei normal orientierter ML-Achse. Sie muss en in die rechte 
Seite des Embryos hinein gedacht werden. (Homll. dd, aa, mm; Homll. 
dv, ap, mm; Hetpl. dd, ap, mm; Hetpl. dv, aa, mm.) Der Buchstabe im 
Zentrum des Kreises bezeichnet die Herkunftsseite der Anlage, rechts (R) 
oder links (L), diejenigen innen an der Peripherie die Bezirke der Anlage 
und die auf der Au:l3enseite cler Peripherie die benachbarten Bezirke 
des Embryos (dorsal D, ventral V, anterior A, posterior Pl. (HARRI~ 

SON '925, Abb. 10.) 

die Stelle einer vor
deren oder einer 
Hinterextremitat an 
die Stelle einer hin
teren, heteronom die 
Transplantation ei
ner Vorderextremitat 
an die Stelle einer 
hinteren und umge
kehrt. - Wenn aus 
dem Transplantat 
eine der Implantat
seite entsprechende 
Extremitat entsteht, 

SO nennt sie HARRISON "harmonisch"; entsteht eine soIche der anderen 
Seite, so ist sie "disharmonisch". Sehr prazis sind hier auch die 
Ausdriicke GRAPERS "wirtsseitenrichtig" und "wirtsseitenverkehrt" oder 
"herkunftsseitenrichtig" und "herkunftsseitenverkehrt", die ihre Definition 
in sich tragen. Die klaren Ausdriicke SPEMANNS "ortsgemii/3" und "her
kunjtsgemii/3" decken die Bediirfnisse bei den Extremitatentransplan
tationen nur teilweise. 
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Fur die Charakteristik der Art und Orientierung der Extremitaten 
nach der Transplantation dienen eine Reihe von Kriterien, z. B. die Pro
portion der Extremitatenabschnitte. 
die Zehenzahl, die Art und Reihen
folge der Entstehung der Zehen. die 
Pigmentierung. die Richtung der 
auswachsenden Knospe, die distale 
Abplattung der Knospe in Richtung 
der Extensor-Flexor-Achse, die Bie
gung d~r Zehen nach der Flexorseite 
und anderes mehr. 1m Zweifelsfall 
laBt sich auf Querschnitten die 
Flexorseite durch ihren starkeren 
Muskelbelag zuverlassig von der 
Extensorseite unterscheiden. 

IV. Amphibien. 
Da hier sehr viele Experimente 

vorliegen. die eine intime Kenntnis 
der normalen Entwicklung der Ex
tremitat verlangen. wird vor dem 
Eintritt in die Darstellung der Ex
perimente fUr die Urodelen die Ent

D 

v 
Abb. 2. Querschnitt durch die Vorderextremi
tatenregion einer AmblystomaeLarve (Stad. 36); 
er zeigt die Lage der Extremitatenanlage in der 
Korperwand und die Beziehung der dorsoven~ 
tralen (DV) und transversalen(R't-L't) Achsen. 
Die proxiroodistale oder mediolaterale Achse 
(Achse des Auswachsens) der Anlage (ML) ist 
im kleinen Winkel zur Transversalachsegeneigt. 

(HARRISON, 1925 Abb. 3.) 

wicklung der Vorderextremitat und fUr die Anuren die der Hinter
extremitat, soweit notwendig, geschildert. Auf die Entwicklung der 
Muskulatur wird auf S. 356 naher eingegangen werden. 

A. N ormalentwicklung und Kinematik. 

I. Urodelen. Vorderextremi ta t. 
Zu Beginn der Gastrulation liegt das mesodermale Material der pra

sumtiven Vorderextremitat nach den Versuchen mit lokaler Vitalfarbung 
von W. VOGT (I9Z6) rechts und links an der Grenze von prasumtivem 
Mesoderm und Entoderm etwas dorsal des frontal durch die Eiachse 
gelegenen Meridians (siehe bei MANGOLD, Determinationsproblem I, 
S. I54, Abb. Ib Ex.). Wahrend der Gastrulation wandert es ins Innere 
des Keimes. 1m Schwanzknospenstadium bildet die Extremitatenanlage 
ungefahr eine kreisrunde Scheibe (Abb. I) ventral der Vorniere und der 
Urwirbel 3 bis 6. Sie besteht aus dem bedeckenden Ectoderm und der 
unterlagernden Somatopleura. Au13erlich sichtbar wird sie erst am ge
rade gestreckten schwimmenden Embryo als ein kleines Knotchen hinter 
den noch kurzen Kiemenstammchen und ventral der Vorniere (Abb.3b). 
Sie wachst, an die Embryoseite angelegt. zapfenWrmig in dorso-cau
daler Richtung aus (Abb. 3 b-d), plattet sich in ihrem Distalteil entlang 
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einer Ebene ab (Abb. 3£), die mit der Medianebene des Embryos einen 
Winkel von 45° bildet und diese dorsal in einer Parallele zur Uingsachse 

• -r c-( ." 'I 

tad. 33. 

b 

Stad. 37. 

Stad.40 • 

d Stad·40 • 

Stad. 4" 

Stad.44. 

h g 
Abb. 3 a~h. Normale Embryonen von Amblystoma junctatum bestimmte Entwicklungsstadien darstellend 
und die Form und Stellung der sich entwickelnden Vorderextremitat zeigend. (Zusammengestellt nach 

Arbeiten von HARRISON, besonders 1918, Abb. 4-9.) Weitere Stadien siehe Abb. II, 13 und 15. 

schneidet. Aus der dabei entstehenden Platte entwickeln sich die erste 
und zweite Zehe; erstere liegt ventrolateral, letztere dorsomedian. Nun 
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richtet sich der ExtremiHitenstummel ein wenig ventrocaudal und tor
diert, bis die Zehenplatte parallel zur Medianebene des Embryps ein
gestellt ist (Abb. 3g). Wahrend weiterhin die gesamte Extremitat sich 
streckt, entstehen auf der dorsalen Seite nacheinander die dritte und 
vierte Zehe, und es bildet sich da~ Ellbogengelenk. An diesem knickt 
sich die Extremitat etwas ventral- und medianwarts ein (Abb 3h). 1m 
Stadium mit drei Zehen zeigt damit die Extremitat folgende Orientierung 
zum Korper: Sie ist ventro-caudal gerichtet, ihre Plantarseite zeigt dem 
Korper zu, die Extensorseite ist ihm abgewandt, die ulnare Seite liegt 
dorsal und die radiale ventral. Bis zu diesem Stadium sind Stellung und 
Form der Extremitat von Wachstumsvorgangen bedingt worden. Die 
endgiiltige Stellung, bei der die Extremitat nach vorn gerichtet und mit 
der Handflache dem Boden aufgesetzt ist, kommt durch Drehung im 
Schultergelenk und Muskelkontraktion im Ellbogengelenk zustande. 

Verteilung des Anlagenmaterials in der Vorderextremitat: In der 
kreisformigen Anlage des Schwanzknospenstadiums wurde von SWETT 
(1922,1923) die prospektive Bedeutung der mesodermalen Anlagebezirke 
untersucht. Das Experiment ist nicht einfach. Von der Extremitaten
anlage eines mit Nilblausulfat gefarbten Keimes wird das Ectoderm vor
sichtig abgezogen und durch ungefarbtes ersetzt. Nach 2-3 Stunden 
ist dieses gut eingeheilt. Nun wird ein bestimmter Bezirk dieser Anlage, 
bestehend aus ungefarbtem Ectoderm und gefarbtem Mesoderm, in einen 
ungefarbten Keirn eingepflanzt, dem der entsprechende Teil der Anlage 
exstirpiert worden ist. Weiterhin wird das Schicksal des gefarbten 
Mesoderms verfolgt. Das Ergebnis dieser Experimente SWETTS ist von 
HARRISON (1925) schematisch dargestellt worden. In Abb. 4a sehen wir 
auf eine rechte Anlage zur Zeit der Operation mit verschieden markierten 
Quadranten. Abb. 4 b zeigt die zapfenformige rechte Extremitat von der 
rechten Seite, Abb.4c einen Querschnitt durch diese Extremitat yom 
Kopf des Embryos aus gesehen, und schlieBlich gibt die Abb. 4d einen 
Querschnitt durch ein'e rechte Extremitat nach erfolgter Torsion (vgl. 
Abb. 3g und h). Das Kreuz in den Abb. 4c und d gibt jeweils die Achsen 
des Embryo an. Die Zeichnungen lassen nun folgende Materialvertei
lung erkennen: Der dorso-caudale Quadrant der scheibenfOrmigen An
lage bildet den Flexor- und Ulnarbezirk der Extremitat und greift zudem 
distal auf den Extensor- und Radialbezirk iiber; der dorsocephale Qua
drant bildet die Hauptmasse der Extensorbezirke (proximal) und einen 
feinen Streif im peripheren Radialbezirk; der ventrocephale Quadrant 
liefert in der Hauptsache Material zum Schultergiirtel und nur einen 
feinen Streifen zum proximalen Bezir k der radialen Partie; der ventro
caudale Quadrant beteiligt sich an der Bildung der Extremitat offen
bar iiberhaupt nicht, sondern nur an derjenigen des Schultergiirtels. 
Die Angaben iiber die Schultergiirtelanlage stehen im Einklang mit ent
sprechenden von DETWILER (1918), iiber die S.349 genauer berichtet 
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wird. Die ulnoradiale Achse verH.i.uft im Operationsstadium offenbar 
von dorsocaudal nach ventrocephal und bildet mit der dorso-ventralen 
Richtung des Embryos ungefahr einen Winkel von 450. Diese Richtung 
wird wahrscheinlich bis zu der nach der Anlage der ersten zwei Zehen 
stattfindenden Torsion eingehalten; nach letzterer verlauft die ulno
radiale Achse parallel zur dorsoventralen des Embryos (Abb.4d) und 

o 

p A 

a b 

o 
o 

v 
d 

Abb. 4 a-d. Schemata zur Darstellung der Achsenbezlehungen und. Cler Verwenaung d.es mesoder
malen Anlagenmaterials, zusammengestellt nach Abbildungen von SWETT. a und b: die reehte 
Extremitat von rechts gesehen, a in Larven vom Schwanzknospenstadium (Operationsstadium). b in 
Larven vom Stadium der Abb. 3d. c Extremitat yom Stadium der A'Dh. b vor der Torsion quer ge~ 
s'chnitten, von cephal gesehen und in Beziehung zu den Achsen des Embryos gesetzt. d Extremitaten
knospe, etwas alter als in b und c, nach der Torsion im Querschnitt, von cephal gesehen, und in 
Beziehung zu den Achsen des Embryo gesetzt. - Die vier Quadranten der Knospe (Abb. a) sind ver
schieden ausgezeichnet und die Abb. b, c und d zeigen das Schicksal der Quadranten wahrend der 
Entwicklung. - A anterior; D dorsal; P posterior; V ventral; Ext. Extensorseite des Arms; Flex. 
Flexorseite des Arms; Rad. radialer Rand; Ut. ulnarcr Rand; DMVDorsoventralachse, LMLTrans-

versalachse des Embryos. (HARRISON 1925, Abb. 64·) 

entsprechend die Flexor-Extensor-Achse parallel zur mediolateralen. 
Neueste Angaben von SCHWIND (1928) versprechen eine weitere Klarung, 
wenn sie auch tiber den genauen Verlauf der Achsen noch nichts aus
sagen konnen. Er tauscht im Schwanzknospenstadium die vorderen bzw. 
hinteren Ralften der Extremitatenanlagen von Amblystoma tigrinum und 
Amblystoma punctatum unter normaler Orientierung. Es entstehen ein
heitliche chimarische Extremitaten, deren Teile ihre Rerkunft erkennen 
lassen. Sie zeigen, dass die praaxialen Teile der Rand von der cephalen 
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Halfte, und zwar der erste Finger von den am weitesten cephal gelegenen, 
und die postaxialen von der caudalen gebildet werden. 

Die dorso-ventrale Achse und die antero-posteriore Achse der Anlage 
im Schwanzknospenstadium sind nach dieser Darstellung von HARRISON 
(1925) nicht identisch mit den entsprechenden der fertigen Extremitat. 
Dieser Auffassung ist auch PRZIBRAM (1924, 1927). Der Schiller HARRI
SONs SWETT (1924, S. 64 und 1927, S. 408 und S. 426) nimmt jedoch an, 
daB die dv-, ap- und ml-Achse der Anlage mit den entsprechenden Achsen 
der fertigen Extremitat im wesentlichen tibereinstimmen. Urn Irrttimer 
zu vermeiden, spreche ich bei der fertigen Extremitat stets nur von der 
Extensor-Flexor-Achse, der Radio-Ulnar-Achse (bzw. Tibio-Fibular
Achse) und der Proximo-Distal-Achse. Ftir die Deutung der Experi
mente HARRISONS ist die Identitat der Achsen ohne Belang. Da er seine 
Achsen nur als Koordinatensystem betrachtet, hatte er ihnen jede be
liebige Bezeichnung (etwa X-, y-, z-Achse) beilegen k6nnen. 

2. Anuren. 
Die vorderen und hinteren Extremitaten der Anuren entstehen im 

allgemeinen gleichzeitig, ausgenommen bei Hyla, deren Vorderextremitat 
sich frtiher als die hintere entwickelt. Sie erscheinen oberflachlich erst 
ziemlich spat als mesenchymatische, von der Epidermis tiberzogene 
Knospen. Da sich die meisten experiment ellen Arbeiten mit den hinteren 
GliedmaBen befassen, solI deren Entwicklung hier etwas naher geschil
dert werden, wobei ich mich an die Ausftihrungen von TSCHERNOFF (1907) 
halte. Das Verhalten der Vorderextremitat ist, wenn man davon ab
sieht, daB sie sich in der Kiemenh6hle bedeckt vom Operculum ent
wickelt, ziemlich ahnlich; man findet es bei JORDAN (1888) beschrieben. 

Die Hinterextremitat (Abb. 5 a-I) wird auBerlich zuerst sichtbar als 
eine flache halbkugelige Vorw6lbung, dorsocephal vom After, am hin
teren Rand des Abdomens und an der ventralen Kante der SeitenHings
muskulatur des Schwanzes. Sie wachst erst caudalwarts aus (a-c) , neigt 
sich dann ein wenig ventralwarts (d) undflachtsichdistallateral-median
warts etwas ab, wobei das distale Drittel ein wenig abgeschntirt wird und 
in einen dorsalen und ventralen Zipfel ausgezogen erscheint (e). Das 
distale Drittel verbreitet sich und bildet die FuBplatte, in der weiterhin 
die Zehen durch Spaltung in der Reihenfolge 4., 3., 5., 2., 1. erscheinen. 
Die ffinfte Zehe liegt, bezogen auf die Korperrichtungen, dorsal, die erste 
ventral. Von Anfang an befinden sich also der Unterschenkel und der 
FuB in primarer Pronation. Die Extremitat erreicht ihre volle Aus
bildung im Stadium der Metamorphose. Bis dahin liegt ihre Palmar
flache der Seitenflache des ventralen Flossensaumes zugewendet. Mit 
der Ausbildungdes Knie- und FuBgelenkes wird das Bein etwas an
gezogen (1). 

Die mikroskopisch sichtbare Gewebsdifferenzierung beginnt im Sta-
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dium der Abb. 5 c und schreitet in proximodistaler Richtung fort. Man 
findet bei den in der Abb. 5 dargestellten Stadien a-I fortschreitend fol
gende Elemente differenziert: 

Stadium a-b: KnospengroBe (Lange: basalem Durchmesser) bis I/r, 
gIeichmaBig dichte Mesenchymansammlung; 

R ~ .. flb. 

~ D ~~~' 
• b ~ . 

KI. • c fl'/,. d 

!f{/. 

Abh. 5 a-I. Die link e hintere Extremitat '"on Rnnfl nrvalis, a-k von links, I von links ventral ge
sehen, wahrend der Entwicklung. Punktierung deutet das Pigment an. I.-5. die Zehenordnung; Abd. 
hinterster Bezirk des Abdomens ; Fl. ventraler Flossensaum des Schwanzes; KL. Kloake; Lm. Langs
muskulatur des Schwanzes; fib. fibularer Rand j tib. tibialer Rand. a bei 10 mm langen Larven; 
b bei 12 mm langen Larven; c bei 19 mm langen Larven; d KnospenHinge 0,5 mm, bei 22 mm langen 
Larven ; e Knospenlange 0,75 mm j f KnospenHinge 0,85 mm, bei 23-24 mm langenLarven; g Knospen
lange I mm, bei 25-27 mm langen Larven; h KnospcnHinge 1,25 mm; i Knospenliinge 1,5 mm; 
k Knospenlange 3 mm j bei der l\tIetamorphose. a-k VergroBerung 32 mal, 1 VergroBerung 16 mal. 

(TSCHER:-.tOFF 190j, S. 596.) 

Stadium c: KnospengroBe I,5/r, Femur durch zentrale Mesenchym
verdichtung angeIegt (VorknorpeI); 

Stadium d: KnospengroBe 0,5 mm oder z/r, Femur knorpelig, Fibia 
und Tibia vorknorpeIig; 

Stadium f: KnospengroBe 0,85 mm, FuBplatte abgesetzt und ziem
lich gegliedert; Femur, Tibia, Fibia und Ischio-pubis knorpelig; 

Stadium g: KnospengroBe I mm; Femur, Tibia, Fibia, Ischio-pubis, 
Ilium (?) knorpeIig; Tibiale und Fibulare vorknorpelig; Differenzierung 
der Muskeln einsetzend; Arterien und Nervus ischiadicus mit Haupt
asten vorhanden; 
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Stadium k: KnospengroBe 3 mm; Femur, Tibia, Fibia, Tibiale, Fi
bulare, Metastarsalia 4, 3, 5, 2 und basale Phalangen 4, 3, 5 knorpelig; 
Muskulatur im Oberschenkel gut differenziert, im Unterschenkel weniger 
vollkommen, im Autopodium fehlend; Nervenaste und BlutgefaBe gut 
entwickelt ; 

Stadium 1: Form und Differenzierung vollkommen. 
Die Ossifikation, weIche hier nicht berucksichtigt wurde, vollzieht 

sich in der Reihenfolge der Verknorpelung. 

B. SpezielleFragen der Determination. 

1. Der Zeitpunkt der Determination der Anlage 
zu Extremitat und zu Vorder- bzw. Hinterextremitat. 

Hier geben uns die heterotopen Transplantationen, weIche nach der 
erstmaligen AusfUhrung von BRAUS (19°3-19°9), VON BANCHI (1904 bis 
1906), GEMILLI (1906), HARRISON (19°7-1925), DURKEN (1913b), DET
WILER (1918-1927), BRANDT (1922-1927), WILHELMI (1922), NICHOLAS 
(1924a, b), G. HERTWIG (1925b, 1925c, 1927b), RUUD (1926), HELFF 
(1926), HAMBURGER (1927), KOLBOW(1928), SWETT (1928a) u. a. ingroBer 
Zahl zu verschiedenen Zwecken ausgefUhrt worden sind, gute Auskunft. 
Ais Implantationsorte dienten seitliche, dorsale und ventrale Rumpf
partien und Bezirke des Kopfes. Verpflanzt wurden in den alteren 
Arbeiten meist junge Knospen der Vorder- und Hinterextremitaten der 
Anuren und in den neueren Arbeiten hauptsachlich Anlagen jungerer 
Stadien der Vorderextremitat der Urodelen. 

Einige fundamentale Ergebnisse soIcher heterotoper Transplanta
tionen wurden schon von den ersten Arbeiten von BRAUS (19°3-19°5) 
an der jungen Knospe der Vorderextremitat von Bombinator pachypus 
(etwa Stadium b, Abb. 5) erzielt. Das Transplantat bildete auf dem Kopf 
(Abb. 6 b) und an Stelle der linken HintergliedmaBe (orthotope, hetero
nome Transplantation, Abb. 6a) je eine Vorderextremitat. Ihr Material 
war also schon zu unabhangiger Entwicklung befahigt, selbst am Ort 
der Hinterextremitat, wo sicher betrachtliche Faktoren auf die Entwick
lung einer Hinterextremitat hindrangen. Die transplantierte Knospe 
konnte aber auch zwei Extremitaten hervorbringen, die dann spiegel
bildlich zueinander waren (Abb.6c). Von besonderem Interesse sind fUr 
uns naturgemaB die Operation en an. den jungsten Stadien. 

Bei den Urodelen sind positive Resultate von DETWILER (1918) an 
Amblystoma punctatum und von BRANDT (1922-1925) an Triton taeniatus 
schon bei der Transplantation der Anlage der Vorderextremitat im Neu
rulastadium erhalten worden. Aus dem Transplantat bildete sich, wenn 
es uberhaupt zur Ausbildung einer Extremitat kam, stets eine Vorder
extremitat. Entsprechende Resultate erhalt man bei der heterotopen 
Transplantation der Vorderextremitat bzw. ihrer Anlage in spateren Sta-
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dien (siehe Abb. 8-15). Experimente mit der Anlage der sehr viel spater 
auftretenden Hinterextremitat liegen bei den Urodelen noch nicht vor. 

Bei den Anuren sind die meisten Experimente an den friihen Extre
mitatenknospen der Kaulquappen mit den Ergebnissen der Versuche von 
BRAUS ausgefiihrt worden. Erst in neuester Zeit wurde von K. ALVERDES 
(1927) im Laboratorium von HARRISON an friihen Stadien gearbeitet. 
Als Versuchsmaterial dienten Larven im mittleren und spat en Schwanz
knospenstadium von Rana silvatica und Rana palustris. Die Anlage der 

Abb. 6 a-c. Extremitatentransplantationen an 
Anuren]arven. a Junge Unke mit drei Armen 
und einem Bein. Eine Vorderbeinknospe (GroBe 
ca. 1,5/1) war an Stene einer gleichaltrigen Hin
terbeinknospe implantiert worden i sie wurde zur 
V orderextremitat. b Larve gegen SchluB det 
l\letamorphose, VorderextremiHit durchgebro
chen, Schwanz partiell ruckgebildet. Auf dem 
Kopf eine Vorderextremitat vom Implantat ge
bildet. c Junge Unke; das Implantat hat zwei 
spiegelbildliche Vorderextremitaten entwickelt. 
Il'lJE. normale Vorderextremitat (4 Zehen); nnE. 
normale Hinterextremitat (5 Zehen); ivE. implan
tiertes Vorderbein (4 Zehen); rltE. regenerierter 
Oberschenkel der entfernten Hinterextremitat; 
C. Grenze zwischen Implantat und Regenerat. 

VergroBerung 2 mal. (BRAUS 1905, S. 436, 
447, 462 .) 

Hinterextremitat wurde ventrocephal vom After in Form einer aus Ecto
und Mesoderm bestehenden kreisrunden Scheibe entnommen und he
terotop transplantiert. Sie bildete in seltenen Fallen mehr oder weniger 
vollkommene Hinterextremitaten. Gut entwickelte GliedmaBen ent
standen nur in 10 von 148 Fallen. Positive Resultate ergaben nur die 
Experimente, we1che im spaten Schwanzknospenstadium kurz vor oder 
beim Eintritt der ersten Kontraktion ausgefiihrt worden waren. Experi
mente an sehr friihen Stadien der Vorderextremitat liegen bei Anuren 
noch nicht vot. 

Aus allem ergibt sich, daB die Determination zu Extremitat, und 
selbst zu Vorder- bzw. Hinterextremitat, schon sehr friih vorhanden ist, 
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lange ehe die Extremitat als Knospe erscheint. Die Vorderextremitat 
wird offenbar am Ende der Gastrulation, in dem Stadium, wo auch andere 
Organe endgultig determiniert werden, in ihrem Schicksal bestimmt; die 
Hinterextremitat wohl etwas spater, wahrscheinlich nach Absetzung der 
Schwanzknospe. Man wird sogar in Betracht ziehen mussen, daB eine 
labile Determination schon vor der Gastrulation besteht. Fur das Vor
handensein einer Determinationsstufe "Extremitat allgemein" spricht 
bis jetzt nichts, die Determination bestimmt offenbar sofort die Qualitat 
Vorder- oder Hinterextremitat. Mit der Seitenqualitat verhalt sich dies, 
wie wir weiter unten sehen werden, wesentlich anders. 

Leider ist die Beweiskraft der heterotopen Transplantationen durch 
die uberraschendeTatsache, daB Gehorblasen (BALINSKYI925, 1926a, b, 
1927a, b; FILATOW 1927) und sogar Fremdkorper (BALINSKY 1927b) bei 
Triton taeniatus im Schwanzknospenstadium in die Rumpfseite ver
pflanzt, Extremitaten induzieren konnen, betrachtlich eingeschrankt 
worden (siehe S. 347). Es scheint mir jedoch unwahrscheinlich, daB aIle 
bei der heterotopen Transplantation von Anlagen erhaltenen Extremi
taten Induktionen darstellen. Doch ist die Wiederholung der Experi
mente (mindestens der an den jiingsten Stadien ausgefUhrten, wo die 
Resorption haufig ist) notwendig geworden. 

Bei der heterotopen Transplantation von Extremitatenanlagen wurde 
allgemein die Erfahrung gemacht, daB die Transplantate haufig resor
biert wurden. Die Resorption erfolgt an verschiedenen Implantations
orten verschieden haufig. Besonders haufig ist sie zwischen Auge und 
GebOrorgan (HARRISON 1921, S. IS) und in der Kiemenregion (DET
WILER 1922). Auch die Zeit, welche die transplantierteAnlage von der 
Operation bis zur Knospung braucht, ist offenbar recht wesentlich, wie 
G. RuuD (1926) fUr Amblystoma tigrinum und K. ALVERDES (1927) fUr 
Rana silvatica und palustris berichtet. Die Resorption konnte nun ein
fach darauf beruhen, daB die Ernahrungsverhaltnisse fUr das Reis am 
Implantationsort nieht stets gunstig genug sind. NICHOLAS (1924, S. 35) 
ist geneigt, hierin den Hauptgrund, doeh nicht den einzigen, fUr die 
haufige Resorption zu sehen. Dureh sehleehte Ernahrung wurde dem
naeh das Implantat gesehwaeht, so daB es seine Potenzen nicht reali
sieren konnte und sehlieBlich dem Untergang verfiele. Die Ernahrung 
ware bei dieser Auffassung die primare Ursaehe. Bei aller Anerkennung 
ihrer Wichtigkeit wird man jedoch noch eine andere Mogliehkeit in Rech
nung stellen mussen, namlich, daB die Determination der Anlage in 
fruhen Stadien noeh umgestoBen werden kann, also erst in labilem Zu
stand oder als Institution (GRAPER 1923, S. 212) vorliegt, und daB die 
Anlage naeh der Verpflanzung nieht zugrunde geht, sondern unter orts
gemaBer Entwieklung in den Geweben des Wirtskeimes versehwindet. 
Die Resorption wurde dann bedeuten, daB die Anlage unter dem EinfluB 
der Umgebungsfaktoren ihre eigene Entwieklungsriehtung aufgegeben 
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hat. Die labile Determination der Anlage und die Wirkung der Um
gebungsfaktoren waren in diesem FaIle die primaren Grtinde fUr das Ver
sagen des Implantates. Man wird das Schicksal der "resorbierten An
lagen" mittels der Heteroplastik priifen mtissen (Methode siehe O. MAN
GOLD 1925C, S.777). Auch genaue Feststellungen dartiber, ob junge 
Transplantate haufiger verschwinden als altere, waren von Interesse fUr 
die Beurteilung der Determination. Ein positives Ergebnis konnte die 
Auffassung sttitzen, da/3 in der Anlage die Determination mit fortschrei
tendem Alter mehr und mehr stabil wird, und da/3 sie mit einem be
stimmten Stabilitatsgrad, normalerweise in einem bestimmten Alter, in 
die Verwirklichung der Determination eintritt. Die Stabilisierung der 
Determination konnte dabei ganz unabhangig sein von den spateren De
terminationsschritten, tiber die weiter unten berichtet wird. Dieser Form 
der Determination, bei der die Bestimmung allmahlich stabiler wird 
(crescente), ware eine zweite gegentiberzusteIlen, bei der der Grad der 
Determination yom ersten Zeitpunkt an gleich ist (saltierende). Bei der 
heterotopen Transplantation junger Anlagen ist im ersteren FaIle die 
ortsgema/3e Verwendung wahrseheinlicher, im zweiten die Resorption. 

2. Die Verbreitung der Potenz "Vorderextremitat" 
(Determinationsfeld und Reaktionsfeld). 

Bei der Exstirpation der Extremitatenanlage bei Amphibien wurde 
allgemein die Erfahrung gemaeht (BYRNES 1S9Sb, BRAUS 1906d, DURKEN 
19II u. a., und die weiterhin noeh vielfaeh zitierten Autoren), da/3 an 
der Wundstelle neue Extremitaten regenerativ oder postgenerativ ge
bildetwerden. Die Fahigkeit zur Extremitatenbildung kommt also aueh 
Material zu, das normalerweise bei ihrer Entwieklung nicht beteiligt ist. 
HARRISON (1915, 1915) hat die Verhaltnisse an Amblystoma im Sehwanz
knospenstadium sorgfaltig untersucht (Tabelle I). Entnommen wurde 
die kreisformige Anlage, aus Ectoderm und Mesoderm bestehend, in ver
schiedener Gro/3e, die Wundstelle frei gelassen (Spalte 1-5) oder in sie 
ein Stuck ortsfremdes Ectoderm eingeheilt (Spalte 6-10). War der ex
stirpierte Bezirk 3 Somiten im Durehmesser, so regenerierten 52,0 vH 
bei offener und 33,3 vH bei bedeckter WundsteIle; war er jedoch 3,5 So
miten im Durehmesser, so erhielt man bei offener Wundstelle in 14,5 vH, 
bei bedeckter in 0 vH Regenerate . .Ahnliehe Verhaltnisse findet DET
WILER (191S, S. 517) bei Operationen an Amblystoma-Keimen mit stark 
erhobenen Medullarwiilsten. Die Anlage liegt hier dorsocaudal der mitt
leren queren Ebene des Keimes. HARRISON nimmt bei der Deutung des 
Versuehes an, da/3 bei der gro/3en Exstirpation aIle Zellen (besonders die 
Mesodermzellen), weIche die Tendenz zur Extremitatenbildung besitzen, 
entfemt worden sind, wahrend bei der kleinen Exstirpation eine Anzahl 
solcher Zellen in den Randgebieten verblieben ist, die dann beim Wund
verschlu/3 zusammengertiekt, die Extremitatenbildung leistet. Bei 
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dieser Auffassung wurden alle zur Extremitatenbildung notwendigen 
Faktoren im Mesoderm der Anlage steckend angenommen, und die de
terminierenden Faktoren der Nachbarschaft nicht in Rechnung gestellt. 
Sie ist die naheliegendste und einfachste Deutung und ist gestiitzt durch 
die Ergebnisse der heterotopen Transplantation, bei der ja die Anlage 
ohne determinierende Faktoren der Umgebung ihre Entwicklungsfahig
keit bewies. 

Man kann versuchen, die Analyse noch etwas weiter zu treiben. Nach 
den Experimenten SPEMANNS (bes. 1912) zur Linsendetermination durch 
den Augenbecher hat sich fUr Bombinator ergeben, daB die Epidermis des 
Ropfes tiber die primare Augenblase transplantiert eine Linse bildet, die 
Epidermis des Bauches jedoch nicht. In diesem Fall enthalt der Augen-

Tabelle 1. Experimente an Amblystoma punctatum zur Ermittlung 
der Regenerationsfahigkeit der vorderen Extremitat. 1m 
Schwanzknospenstadium wird das Ectoderm und Mesoderm der Extremi
tatenanlage in verschiedener Ausdehnung sorgfiiltig entfernt und die Wunde 
frei gelassen (Spalte 1-5), bzw. mit ortsfremdem Ectoderm bedeckt (Spalte 6 
bis !O). HARRISON (1918, Tab. I und Tab. 4 teilweise zusammengezogen). 

I I 2 3 4 5 6 7 I 8 9 10 

Ectoderm und Mesoderm sorgfiiltig Ectoderm und Mesoderm sorgfaltig 
entfernt und ein Stuck Bauchectoderm 

Durchmesser der entfernt implantiert 
e ntfernten kreisformigen 
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becher die induzierenden Faktoren, die transplantierte Epidermis ent
halt fUr sich die Fahigkeit zur Linsenbildung nicht, doch kann sie, wenn 
sie vom Ropf stammt, auf die Faktoren des Augenbechers reagieren, 
wenn sie von der Bauchregion kommt, nicht. Ahnlich konnten die Ver
haJtnisse bei der Extremitat liegen, indem die normale Nachbarschaft 
der Extremitatenanlage (und diese selbst) die Determinationsfaktoren 
enthalt, und das Material, welches nach der Exstirpation an die Wund
stelle gelangt, reaktionsfahig ware, wenn es aus kleiner Entfernung 
kommt, aber nicht, wenn es aus groBer herbeieilt. DaB die Determinations
faktoren in der Umgebung der prasumtiven Extremitat liegen, d. h. in 
der Vorniere, dem Darm, den Urwirbeln, den Seitenplatten usw., obwohl 
dieseletzteren"funktionell ingar keiner Beziehung zuder Extremitatstehen, 
ist durchaus moglich, da ahnliche heterogene Induktionswirkungen ver
schiedentlich angenommen werden mussen. Einen typischen Fall hetero
gener Induktion ohne funktionelle Bindung konnte ich in den beiden 
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letzten Jahren (siehe MANGOLD I928b) erzielen. Ventro-caudal am Auge 
der Tritonlarve liegt ein fingerformiger Taster oder Sttitzer. Wenn man 
das prasumtive Auge der Medullarplatte in das Blastocoel der Gastrula 
verpflan'zt, bildet es spater zwischen der Epidermis und dem Darm des 
Wirtes auf der Bauchseite ein Auge und etwas Gehirn und induziert in 
seltenen Fallen in der Wirtsepidermis einen Sttitzer. Die Erfahrungen 
der embryonalen Transplantation legen uns nahe, die Potenzen eines 
Keimbezirkes zu trennen in die determinativen (= induktiven, organi
sierenden) und die reaktiven. Die organisierenden Potenzen konnen 
homogene und heterogene Bildungen einfacher und komplexer Art aus
wirken (siehe MANGOLD und SPEMANN I927); die reaktiven bestimmen 
die Reaktionsmoglichkeiten auf die induktiven. Sind organisierende und 
reaktive Potenzen in einer Anlage enthalten, so hat diese die Fahigkeit 
zur Selbstdifferenzierung. Der Wirkungsbereich der organisierenden Po
tenzen ist das "Organisationsfeld" (oder Determinationsfeld) (vgl. GUR
WITSCH I927 und altere Arbeiten, SPEMANN I921, S. 568, WEISS 1924, 
I928), der Bereich, in dem reaktionsfahiges Materialliegt, der "Reak
tionsbereich". Der letztere kann grof3er, gleich oder kleiner sein als der 
erstere. 1m Versuch von HARRISON konnte das Organisationsfeld oder 
das Reaktionsfeld, oder, wenn beide sich decken, beide gemeinsam 
(= HARRISONS Deutung) abgegrenzt worden sem. Die Untersuchung, 
welche Mesodermbezirke des Keimes in die Extremitatenanlage ver
pflanzt Extremitat bilden konnen, wie sie EKMAN (1925) fUr das Herz 
ausgefUhrt hat, konnte Aufschluf3 tiber diese Frage geben. 

In der determinierten Anlage der Vorderextremitat soIl die Determi
nation zu Extremitat nach der Auffassung RARRISONS (1918) im Zentrum 
am hochsten sein und gegen die Peripherie hin allmahlich geringer wer
den, bis sie in einer gewissen Entfernung gleich Null wird. Diese Auf
fassung ist fUr unsere Anschauungen von der Determination von hoch
stem Interesse. 

Die Wirkung des Extremitatenfeldes, wie man das Determmations
feld der Extremitat zu benennen pflegt, wurde von BERGEL (1928) einer 
Prtifung unterzogen. Er verpflanzte an Larven mit kleiner Schwanz
knospe die Schwanzknospe in den Bereich der Vorderextremitat, ohne 
diese selbst zu entfernen. Das Transplantat differenzierte seine Organe 
herkunftsgemaf3. Seine Form war distal die eines typischen Schwanz
chens, d. h. platt mit Flossensaum, proximal war sie drehrund ohne 
Flossensaum und stellte eine Dbergangsform zwischen Schwanz und Ex
tremitat dar. 1m Laufe der Entwicklung vergrof3erte sich der proximale 
Abschnitt. BERGEL sieht in der abnormen Gestaltung des proximalen 
Bezirkes die Wirkung des Extremitatenfeldes. Urn sicher zu gehen, 
mtif3te man jedoch wissen, ob das Transplantat sich nicht an jeder be
liebigen Stelle des Korpers ahnlich verhalt, da mit einem allmahlichen 
Ersatz seiner Raut durch die des Wirtes nach den Erfahrungen von 
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G. HERTWIG (1927b) zu rechnen ist. Eingehende Untersuchungen uber 
die Wirkungen des Extremitatenfeldes bei der Regeneration liegen von 
GUYENOT et SCHOTTE (1926a) und P. WEISS (1927) vor. 

3. Die Bedeutung des Ecto- und Mesoderms bei der 
Determination der Extremita.t. 

Wo zu Anfang die Determinationsfaktoren liegen, welche die Anlage 
zu Extremita.t bestimmen, ist noch nicht ermitteIt. 

1m Schwanzknospenstadium hat HARRISON (1918) bei Amblystoma 
die Komponenten der Anlage selbst gepruft. Verschiedene experimen
telle Tatsachen zeigten, daB die determinierenden Faktoren im Mesoderm 
und nicht im Ectoderm lokalisiert sind: 1. Nach der Exstirpation der 
Anlage (Tabelle 1) war die Wahrscheinlichkeit der Postgeneration ge
ringer, wenn die Wunde vom Mesoderm sorgfa.ltig gereinigt wurde; 2. die 
heterotope Transplantation des Mesoderms der Anlage fiihrte zur Ent
wicklung einer Extremita.t; 3. die heterotope Transplantation des Ecto
derms der Anlage hatte kein positives Resultat; 4. die Dberdeckung des 
Mesoderms der Anlage mit ortsfremdem Ectoderm storte die Entwick
lung nicht. Das Ergebnis des Experiments 4 ist von DETWILER (1922) 
besta.tigt und von EKMAN (1922) auf Anuren erweitert worden. Wurde 
niimIich ein Stuck Ectoderm der Extremitiiten und Kiemenregion ge
dreht, so kam ortsfremdes Ectoaerm auf die Kiemenanlage, und es ent
stand eine normale Extremita.t. Dagegen war der Peribranchialraum 
gedreht. Das Experiment 2 ist nach dem Nachweis der Induktion von 
Extremitiiten nicht mehr ganz stichhaltig, und das Experiment 3 ist von 
HARRISON leider nur in einem Fall ausgefiihrt worden. An und fur sich 
ist es nicht unwahrscheinlich, daB, a.hnlich wie wir es von der Linse bei 
Rana esculenta wissen, ein Fall doppelter Sicherung vorliegt (siehe SPE
MANN und GEINITZ 1927), indem das Mesoderm die Fahigkeit der induk
tiven Beeinflussung des Ectoderms besitzt und zudem das Ectoderm die 
Fahigkeit zur Selbstdifferenzierung. FILATOW (1927, S. 29) hat sich eben
falls in dies em Sinn ausgesprochen. Auch Nachbarschaftswirkungen, 
welche von den anderen Organ en ausgehen, sind in Rechnung zu stellen 
(siehe S.305). 

In der spateren Entwicklung sind Ecto- und Mesoderm der Anlage 
intensiv miteinander verbunden, und das Mesoderm braucht offenbar 
die Epidermis, urn dauernd zu bestehen und sich entwickeln zu konnen 
(EKMAN 1913/1914, Anuren). Formbestimmend scheint das Epithel 
allerdings dabei nicht zu sein; denn G. HERTWIG (1927a, S. 93 und 96) 
findet, daB bei der Regeneration einer auf Salamander transplantierten 
Tritonextremita.t aus dem von Triton gebiIdeten Regenerationsblastem, 
eine nach Form und GroBe fur Triton typische Extremitat entsteht, 
auch w€nn das Epithel Salamanderepithel ist. Mit der Bedeutung des 
Ectoderms in der spateren Entwicklung der Extremita.t hat sich auch 
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STEINER (I928) befaBt. Als Versuchsobjekte dienten die Vorderextremi
taten von Triton und die Hinterextremitaten von Rana fusca, je im Sta
dium der fruhen undifferenzierten Knospe. Die Epidermis bildet hierbei 
ein etwas verdicktes zweischichtiges Epithel. Sie wurde moglichst scho
nend mit dem Thermocauter distal abgebrannt. Starkere Beschadigun
gen, die Epidermis und Teile des Mesoderms betreffend, fiihrten zu 
schneller epidermaler Bedeckung und schneller vollstandiger Entwick
lung. Schwache, nur die Epidermis betreffende Defekte zeigten anfangs 
makroskopisch normale Entwicklung, dann verlangsamte Entwicklung 
des Auto- und Zeugopodiums. Schein bar bedingt die langsam regene
rierte Epidermis bei den schwachen Brennungen die langsamere Ent
wicklung, d. h. das Ectoderm beeinfluBt das Mesoderm. Die Versuche 
erfassen offenbar nur einen EinfluB auf die Geschwindigkeit der Ent
wicklung, nicht auf die Qualitat der Formbildung. Del' Ectodermkappe, 
welche den Extremitatenanlagen der ubrigen Wirbeltiere in betracht
licherem MaBe zukommt (BRAUS I906d) schreibt STEINER eine ahnliche 
Bedeutung zu. 

4. Der Determinationsablauf in der Anlage oder Knospe der 
Extremitat. Determination der Lateralitat. 

a) Amblystoma. 

a) Der Determinationszustand der Anlage im fruhen 
Schwanzknospenstadium. 

Orientierung der Achsen im Experiment und ihre Determination. 
Die friihe Determination der Extremitatenanlage zu Extremitat und zu 
Vorderextremitat macht es einigermaBen wahrscheinlich, daB auch die 
endgilltigen Einzelcharaktere der Anlagenbezirke schon friih bestimmt 
sind. Dem ist jedoch nicht so, wie wir durch die ausgezeichneten Arbeiten 
HARRISONS (I9I5-I925) und seiner Schiller wissen. HARRISON pruftedie 
Determination der Achsen del' Anlage (dorsoventral, anteroposterior und 
mediolateral), wie sie auf den Abb. I und 2 angegeben sind. Dabei wurde 
zur Untersuchung del' dv- und ap-Achse das fruhe Schwanzknospen
stadium (Stadium 29), zur Untersuchung der ml-Achse aus technischen 
Griinden ein etwas alteres Stadium (Stadium 33-34) gewahlt. Die Anlagen 
wurden als kreisrunde, 31 /2 Somiten im Durchmesser groBe Scheiben 
herausgeschnitten und unter bestimmter Orientierung der drei Achsen 
verpflanzt. Zur kurzen Angabe der Lage und Orientierung des Trans
plan tats fiihrte HARRISON die S. 293 definierten Begriffe ein: 

Orthotop (= 0), Heterotop (= H); 
homopleural (= hompl.), heteropleural (= hetpl.) ; 
dorsodorsal (= dd), dorsoventral (F d v) , an tero-an terior (= aa), 

anteroposterior (= ap), mediomedian (= mm), mediolateral (= ml, 
= revers, GRAPER); 



Das Determinationsproblem. II. 

harmonisch, ungefahr = wirtsseitenrichtig (GRAPER) und ungefahr = 
ortsgema13 (SPEMANN) - disharmonisch, ungefahr = wirtsseitenverkehrt 
(GRXPER) ; 

dazu kamen die erganzenden Begriffe homonom und heteronom 
von MILOJEWIC. 

Vollzieht man die homopleurale und heteropleurale Transplantation 
unter Drehungen der Anlage urn 0 0 bzw. 1800 , so ist es moglich, die In
version jeder einzelnen Achse allein, je zweier Achsen und aller drei 
Achsen zu erreichen. Ftir die orthotope und die heterotope Transplan
tation ergeben sich dabei im Hinblick auf die Lagerung der Achsen je 
acht Moglichkeiten, we1che in der Tabelle 2 zusammengestellt sind. Die 
Achsen, we1che durch das Experiment invers gelagert sind, wurden in 
der Spalte 5 fett gedruckt. Man sieht, daB keine Achsen invers liegen 
beim Experiment der Reihe a, je eine Achse bei denen der Reihen e, f, 
g, je zwei Achsen bei denen der Reihen b, c, d, und alle drei Achsen bei 
dem Experiment der Reihe h. 

Bei der homopleuralen Transplantation fiihrt die Drehung der Anlage 
urn I800 urn die ml-Achse zur Inversion der dv- und ap-Achse (c), die
jenige urn die ap-Achse zur Inversion der dv- und ml-Achse (d) und die 
Drehung urn die dv-Achse zur Inversion der ap- und ml-Achse (b). Ftihrt 
man bei der heteropleuralen Transplantation die Anlage mit Richtung 
der Innenseite nach inn en tiber die Dorsalseite des Embryo hinweg, so 
wird die dv-Achse invertiert (g); fiihrt man sie rostral urn den Kopf 
herum, so wird die ap-Achse invers gelagert (e); dreht man danach die 
beiden letzterwahnten Anlagen urn die ap- bzw. dv-Achse, so wird da
durch die Inversion der ml-Achse (f) erreicht; dreht man die beiden 
schlieBlich urn die dv- bzw. ap-Achse, so erzielt man die Inversion aller 
drei Achsen (h). Bei der homopleuralen Transplantation fiihrt die Dre
hung urn I800 also stets zur Inversion von gleichzeitig zwei Achsen 
(b-d), bei der heteropleuralen zur Inversion nur einer (e-g) oder aller 
drei Achsen (h). Die Lage des Implantats nach der Operation solI weiter
hin wie in TabeHe 2, Spalte 5, durch die Angabe der Seite und der 
SteHung aHer drei Achsen angegeben werden, obgleich sie durch die 
Seite und zwei Achsen gentigend charakterisiert ist. 

Die Ergebnisse der Experimente sind in der Abb. 7 schematisch dar
gestellt. Man sieht auf die rechte Seite des Embryo. Die operierte An
lage ist als kreisrunde Scheibe eingezeichnet, schraffiert bei der homo
pleuralen und punktiert bei der heteropleuralen Transplantation. Der 
Buchstabe im Zentrum der Scheibe bezeichnet die nach der Peripherie 
gekehrte Flache der Anlage (L = die laterale, M = die mediane). Die 
auBerhalb der Scheibenperipherie liegenden Buchstaben bezeichnen die 
Regionen des Wirtes, die innerhalb'liegenden die der Anlage (A = ante
rior, P = posterior, D = dorsal, V = ventral). Die aus dem Implantat 
entstandene "primare Extremitat" ist schraffiert, die manchmal bzw 
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haufig dazugebildete Verdoppelungoder "sekundareExtremitat" ist weiB 
mit ausgezogenem Kontur gezeichnet und die Extremitat, welche bei 
vollkommen herkunftsgemaBer Entwicklung des Implantats entstanden 
ware, ist gestrichelt angegeben. Die Einzeichnung der herkunftsgemaBen 
Entwicklung war jedoch nur in den Fallen mit ortsgemaBer Lagerung 
der ml-Achse moglich (Exp. a, c, e, g); bei invertierter ml-Achse 
wurde die herkunftsgemaBe Extremitat ins Innere des Keimes wachsen. 

Tabelle 2. Die verschiedene Lagerung der Achsen der Anlage 
der Vorderextremitat bei den Transplantationsversuchen. 
HARRISON (1921, 1925). In den abgekiirzten Bezeichnungen die invers 

gelagerten Achsen fett gedruckt. 

I 2 3 4 5 6 
-

Orientierung der Achsen der Trans-
plantate im Hinblick auf den Wirt 

Herkunftsseite des 
Medio~late-

Abgekiirzte Dazu 
Transplantats Dorsa-ven- Antero- tale (pro- Bezeichnung Abbildung 

trale oder posteriore 
vertikale oder longitu- ximodistale) 

oder trans-Achse dinale Achse versale Achse I 

al Homopleural dorso- I antero- medio- Hom,dd, aa,mm Abb.8 
i dorsal anterior medial 

b Homopleural dorso- antero- medio- Hom, dd, ap, ml Abb·9 
dorsal posterior lateral 

c Homopleural dorso- antero- medio- Hom,dv,ap,mm Abb.1O 
ventral posterior medial 

d Homopleural dorso- antero- medio- Hom,dv,aa,ml Abb. II 
ventral anterior lateral 

e Heteropleural dorso- antero- medio- Het, dd, ap, mm Abb.I2 
dorsal posterior medial 

f Heteropleural dorso- antero- medio- Het,dd,aa,ml Abb.I3 
dorsal anterior lateral 

g Heteropleural dorso- antero- medio- Het,dv,aa,mm Abb.I4 
ventral anterior medial 

h Heteropleural dorso- antero· I medio- Het,dv,ap,ml 

I 

Abb.I5 
ventral posterior! lateral 

Eine harmonische = wirtsseitenrichtige primare Extremitat entsteht in 
allen denjenigen Fallen, wo die ap-Achse des Implantats ortsgemaB orien
tiert ist, also in der Tabelle 2 und in der Abb. 7 bei a, d, fund g. Eine 
disharmonische = (wirtsseitenverkehrte) primare Extremitat bildet sich 
in allen Fallen, wo die ap-Achse derjenigen des Wirtes entgegengesetzt 
gelagert ist, also im Experiment b, c, e, h der Tabelle 2 und der Abb. 7. 
Man betrachte in dem Schema zuerst die Experimente, bei denen nur eine 
Achse invertiert ist (Exp. e, f, g), dann die mit zwei invertierten Achsen 
(Exp. b, c, d) und schlieBlich das mit drei invertierten Achse (Exp. h). 

Fehlerquellen: Verdoppelung und Rotation. Nach der Operation 
entstehen eine, zwei oder sogar drei Extremitaten. Die genaue Beob-
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achtung ihrer Entstehung lehrt, daB sie zeitlich nacheinander mit mehr 
oder weniger groBem Abstand auftreten, so daB es mogIich ist, die 
"primare Extremitat" von den "sekundaren" und "tertiaren", d. h. den 

b 1'0m. dd, "'PI ntl. 

C 1,0111. (I.-v, (lop, '111111. d 1'0111. {h', na, 7111. 

c lut. dd, {liP, '1IIm. f ltd. dd, an, 'n/. 

g /tel. dc, nit, 1111/1 . h h-t!t . (lv, tip, ml. 
A bb. 7 a-h. Schematische Darstellung der Ergebnisse der homopleuralen und heteropleuralen Transplan. 
tation der Anlage der Vorderextremitat bei Amblystoma junctatum im Schwanzknospenstadium. Man 
sieht auf die reehte Seite des Embryo. Der Kreis bezeichnet die Anlage. Sie ist bei der homopleuralen 
Transplantation schraffiert (links), bei der heteropleuralen punktiert {rechts}. Die auBerhalb ihrer 
Peripherie liegenden Buchstaben hezeichnen die Regionen des Wirts, die innerhalb derselhen liegenden 
die des Implantats. (A anterior, P posterior, D doral, V ventral.) Die im Zentrum stehenden Buch. 
staben L (= lateral) und M (= median) bezeichnen, welcher Bezirk der Anlage nach auJlen gekehrt 
ist. Die schraffiert gezeichnete Extremitat ist die tatsachlich gebildete primare, die weiB und ausge. 
zogen gezeichnete die gelegentlich entstehende Verdoppelung oder sekundare, die gestrichelt gezeichnete 
die Extremitat, welche bei herkunftsgemaBer Entwicklung des Implantats hatte entstehen mussen. Sie 
konnte nur in den Fallen eingezeichnet werden, wo die ml-Achse ortsgema:B liegt, in den andem 
Fallen muBte sie ins Innere des Embryos wachsen. (Nach HARRISON I921 und 1925 zusammengestellt.) 

Verdoppelungen zu unterscheiden. Die Verdoppelungen sind beinahe 
stets spiegelbildIich zu der primaren Extremitat. Sie setzen je nach 
dem Zeitpunkt ihrer Entstehung verschieden hoch an der primaren 
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Extremitat an und umfassen demnach verschieden viele Glieder der
selben. Der Ausbildungsgrad der verdoppelten Extremitaten kann sehr 
verschieden sein; er schwankt zwischen einem winzigen Knotchen 
(bzw. gar keiner Verdoppelung) und einer voll ausgebildeten Extremitat. 
Diese Variation kann sowohl die primaren, als auch die sekundaren. 
Glieder betreffen, so daB unter Umstanden das primare ganz unterdruckt 

Abb. 8 a-d. Heterotop. Transplantation der yorderen Glied
maBe; rechtes Glied auf die rechte Seite (hom. dd, aa, 1Il1ll) 

Tr. transplantierte GliedmaBe. a a cht Tage nach cler Operation, 
b dasselbe, 2 0 Tage nach der Operation, c dasselbe, 28 Tage 

nach der Operation, d nach einem konservicrten Objekt. 
(Nach HARRISON '92' , Abb. 5-8.) 

wird und das spiegelbild
liche, sekundare zum Vor
schein kommt. Hier liegt 
eine Fehlerquelle, die nur 
umgangen wird, wenn 
man die Transplantate 
wahrend ihrer ganzen 
Entwicklung beobachtet. 
Eine zweite Komplikation 
ergab sich in dem Um
stand, daB bei der 0, 
hompl., dv-Transplanta
tion die Extremitaten
knospe schon relativ fruh 
in der Entwicklung sich 
zuruckzudrehen beginnt 
und ihre normale SteHung 
wieder mehr oder weniger 
vollstandig erreicht (Rota
tion). DieseExtremitaten 
sind dann harmonisch. 
Auch diese FehlerqueHe 
wurde durch sorgfaltige 
Beobachtung von HARRI
SON ausgeschaltet. Dber 
die Verdoppelungen und 
die Rotation wird unten 
noch Naheres mitgeteilt 
werden. Es ist mit groBer 

Wahrscheinlichkeit anzunehmen, daB die primare Extremitat vor allen 
anderen ihren UrsprUl:g dem Transplantat verdankt. Ihre SteHung gibt 
uns daher unmittelbar Auskunft uber den Determinationszustand des 
Transplantats. 

Die Beobachtung der primaren Einzelextremitaten und der primaren 
Glieder der Doppel- und Dreifachbildungen fiihrte zu deJ;ll SchluB: DaB 
in der Anlage der Vorderextremitat des Schwanzknospenstadiums 
(Stad.29) (Abb. I) von Amblystoma punctatum die ap-Achse endgultig 
determiniert ist, die dv- und ml-Achsen dagegen noch indifferent sind, 
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bzw. nur so labile Determination aufweisen, daB sie durch veranderte 
Umgebungsbedingungen noch umgestimmt werden k6nnen. 

Achsendetermination und Seitenqualitat. Die Extremitat ist ein 
asymmetrisches Gebilde, in dem entlang seinen drei Achsen (radio-ulnar, 
extensor-flexor, proximo-distal) bestimmte Differenzen bestehen. Ihre 
Asymmetrie oder Lateralitat ist bestimmt, wenn aIle drei Achsen deter
miniert sind. Sind aber nur zwei oder gar nur eine Achse determiniert, 
so ist es m6glich, durch bestimmte Transplantationen spiegelbildliche 
Entwicklung zu erreichen, d. h. die Seitenqualitat zu invertieren. Bei 
den vorliegenden Experimenten HARRISONS wird die Seitenqualitat der 
verpflanzten Anlage stets dann verandert, wenn durch die Umgebungs
einfliisse eine einzige Achse umgestimmt wird, namlich die dv- oder ml
Achse (Exp. b, c, f, g). Dabei kann 
eine wirtsseitenverkehrte Anlage wirts
seitenrichtigwerden (Exp. f, g) oderum
gekehrt eine wirtsseitenrichtige zur 
wirtsseitenverkehrten (Exp. b und c). 
Die Seitenqualitat bleibt jedoch her
kunftsgemaB, wenn zwei Achsen nach 
inverser Lagerung ortsgemaBe Ent-

\ 
\ 

, 

~ .I 

Abb. 9 a-b. Transplantation des Mesoderms einer rechten GliedmaBe auf die reehte Seite unter 
Inversion der ap- und ml-Achse (H. hompl., dd, ap, ml). Ergebnis eine linke Extremitat rechts. 
a Seitenansicht, b Ventralansicht desselben Tiers, einen Monat nach der Operation, mit der normalen 

und der transplantierten Extrernitat Ty. (HARRISON 1925, S.487.) 

wicklung erfahren (Exp. d und h) und wenn keine der Anlagenachsen 
durch die Umgebung verandert wird (Exp. a und e). Dies entspricht 
durchaus den Erfahrungen an zwei spiegelbildlich asymmetrischen 
K6rpem. Ein asymmetrischer K6rper, der durch die Richtungen dreier 
Achsen bestimmt ist, wird zu seinem Spiegelbild durch die Inversion 
einer seiner Achsen, gleichgiiltig welcher. Invertiert man jedoch zwei 
oder gar keine, so bleibt seine Asymmetrie erhalten. Bei der Spiegelung 
eines K6r:pers wird die eine invertierte Achse durch seine Lage zum 
Spiegel bestimmt. 

Der EinfluB der Experimente auf die Lateralitat des Transplantats 
wurde von HARRISON (I925, S.497) in den folgenden drei Regeln zu
sammengefaBt: 
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Regel I: Wenn die antero-posterior-Achse der Extremitatenanlage 
bei der Transplantation invers gelagert wird, so zeigt die entstehende 
Extremitat die Asymmetrie der Seite, welche der Implantatseite gegen
iiber liegt, d. h. sie ist disharmonisch, gleichgiiltig, ob sie von der Im

n 

Abb. 10 a-h. Heterotopische Transplantation der vorderen Glied
mafie; rechte Gliedmafienknospe auf die rechte Korperseite bei in
vertierter Lage (hom. dv. ape mm), Exp. 'Tr. E. 219. N normalc 
GliedmaBe, rechte Seite; Tr transplantierte GliedmaBe. a Dorsale 
Ansicht, flinf Tage nach der Operation; b seitliche Ansicht, dasselbe 
Alter; c dorsale Ansicht, acht Tage nach der Operation; d seit
liehe Ansicht, dasselbe Alter; e dorsale Ansicht, zwolf Tage nach 
der Operation; f seitliche Ansicht der GliedmaBen allein, dasselbe 
Alter; g dorsale Ansicht, sechzehn Tage nach der Operation; h seit~ 
liehe Ansieht, dasselbe Alter; i heterotopisehe Transplantation; reehte 
GliedmaBe auf die reehte Korperseite bei invertierter Lage (hom. 
d1J. ap. mm.), Exp. Tr. E. 139 j gezeichnet nach einem Objekt, das 

28 Tage nach der Operation konserviert wurde. 
(Nach HARRISON '92', Abb. 10-18.) 

plantations- oder der 
Gegenseite stammt. 

Regel 2: Wenn die 
an tero-posterior-Achse 
bei der Transplan
tation nicht invers ge
lagert wird, so zeigt die 
entstehende Extremi
tat die Asymmetrie der 
Implantationsseite, d. 
h. sie ist harmonisch, 
gleichgiiltig, ob sie von 
der Implantations
oder der Gegensei te 
stammt. 

Regel 3 : Wenn dop
pelte GliedmaBen ent
stehen, so hat die zu
erst sich anlegende 
primare Extremi Hi t die 
durch die Regeln I. und 
2 festgelegte Asymme
trie und hangt ab von 
der Orientierung des 
Transplantats, wah
rend die sekundare Ex
tremitat das Spiegel
bild der primaren ist. 

Neben der so wich
tigen Aufklarung iiber 
den Ablauf des Deter-
mina tionsgescheh ens 

in der Extremi ta ten
anlage bringen uns 
die Experimente den 

Nachweis, daB deren Seitenqualitat im Schwanzknospenstadium noch 
nicht festliegt, und daB es moglich ist, linke Anlagen zur Entwicklung 
von rechten zu veranlassen und umgekehrt. Die Asymmetrie der 
Extremitat kommt durch das Zusammenwirken von inharenten Fak
toren und solchen der Umgebung zustande. In e (het, dd, ap, mm) ist 
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nur die ap-Achse invertiert; es entsteht eine nach yom gerichtete Ex
tremitat mit ortsgemaB gelagerter ulno-radial- und extensor-flexor
Achse. Die ap-Achse der Extremitat liegt in diesem Fall, wie die genaue 
Beobachtung der Entwicklung bewies, herkunftsgemaB; sie wurde von 
der Umgebung nicht beeinfluBt, ist also endgilltig determiniert. Die ent
standene Extremitat ist disharmonisch = wirtsseitenverkehrt = her
kunftsgemaB. 1m Experiment f (het, dd, aa, ml) und g (het, dv, aa, mm) 
entstehen harmonische (= wirtsseitenrichtige = ortsgemaBe) Extremi
taten, obwohl bei f die ml-Achse und bei g die dv-Achse der Anlage 
invers gelagert sind. Diese beiden Achsen wurden also von der neuen Um
gebung bestimmt. Sie sind im Moment der Operation' noch nicht end
giiltig determiniert oder noch indifferent. In den Experimenten, wo zwei 
Anlagenachsen durch die Operation invertiert werden, kombinieren sich 
die Resultate, d. h. es entstehen harmonische (= wirtsseitenrichtige) Ex
tremitaten, wenn die dv- und ml-Achse invertiert sind, da hier beide in
vertierte Achsen zu ortsgemaBer Entwicklung gelangen (Exp. d). Dishar
monische Extremitaten entstehen jedoch, wenn die ap-Achse zusammen 
mit der ml- oder dv-Achse invertiert ist; es entwickelt sich dann die 
ap-Achse herkunftsgemaB und die ml- bzw. dv-Achse ortsgemaB (Exp. b 
und c). Die wirtsseitenrichtige Anlage wird in diesen Fallen zur wirts
seitenverkehrten Extremitat. - Sind schlieillich durch die Operation aIle 
drei Achseninvertiert worden (Exp. h), so bildet sich eine disharmoni
sche wirtsseitenverkehrte Extremitat, indem die ap-Achse herkunfts
gemaB und die ml- und dv-Achse ortsgemaBe Entwicklung erfahren. Die 
Anlage behalt ihre Seitenqualitat bei. 

Experimentelle Fundamente der Schliisse HARRISONS. Diese 
Schliisse sind von HARRISON durch ein auBerordentlich reiches Zahlen
material belegt worden. Wir betrachten zuerst an Hand der Tabelle 3 
die Ergebnisse der heterotopen Transplantation. In der Tabelle entspre
chen die Reihenbezeichnungen a-h derjenigen in Tabelle 2 und den Be
zeichnungen derExperimentein Abb. 8-15. Von 185 Experimenten waren 
54 positiv. Von diesen ergaben 15 harmonische (= wirtsseitenrichtige) 
einfache Extremitaten, 22 (bzw. 23?) disharmonische (= wirtsseiten
verkehrte) einfache Extremitaten und 16 Verdoppelungen. Die einfachen 
Extremitaten waren stets harmonisch (= wirtsseitenrichtig), wenn die 
ap-Achse ortsgemaB gelagert war. Dies setzt notwendig voraus, daB die 
dv- und ml-Achsen sich stets ortsgemaB entwickelten (Spalte 6). Die 
einzige Ausnahme (Spalte 7, Reihe g) beruht wahrscheinlich auf einem 
Irrtum bei der Operation. - Die einfachen Extremitaten waren stets 
disharmonisch (= wirtsseitenverkehrt), wenn die ap-Achse durch die 
Operation invers gelagert wurde. Diese entwickelte sich herkunftsgemaB. 
Da sich andererseits die ml- und dv-Achse stets ortsgemaB ausbildeten, 
war das Resultat gleich, ungeachtet, ob neben der ap-Achse keine 
(Exp. e), eine (Exp. b und c) oder noch zwei Achsen (Exp. h) invertiert 
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waren. - Bei den 16 Doppelbildungen verhielten sich die pnmaren 
Glieder sicher in zehn Fallen wie die eben geschilderten einfachen Ex
tremitaten, d. h. sie waren harmonisch bei wirtsseitenrichtig gelagerter 
ap-Achse und disharmonisch bei invers liegender ap-Achse des Implan
tats. In flinf Fallen war dies zweifelhaft, aber wahrscheinlich entspre
chend, und der verbleibende eine Fall stellt eine Besonderheit dar. Von 
den acht heterotopen Experimenten werden in den Abb.8-15 je ein 
bzw. mehrere Beispiele gegeben. - Bei den orthotopen Transplantationen 

Tabelle 3. Zusammenstellung der heterotopen Transplantatio
nen der Extremitatenanlagen unter Inversion der drei Achsen 
der Anlage bei Amblystoma. Wirtsseitenrichtige Extremitaten entstehen 
stets, wenn die antero-posterior-Achse wirtsseitenrichtig orientiert ist (aa), 
wirtsseitenverkehrte, wenn sie wirtsseitenverkehrt (ap) liegt. Die beiden 
anderen Achsen entwickeln sich stets wirtsseitenrichtig (HARRISON 1925). 

I 2 1 3 I 4 5 6 7 8 

Ausfalle Einfache Gliedmaflen 

Herkunft und Orientie- Anzahl Ii ' Ins- -5 ~.~ o~ N~ 
Dop-

rung der An lage der 1:: pelte e== = .~ gesamt !Ilt!..cl 
Opera- '.;::I=Q ~ ~ 

...... - (.) E o'Qj~ Extre-
~ u = 1: B positiv § ,,·c 

~-5~~ tionen IV '"' ::: ~ E~.B mitiiten 
~~'O ::: ~ "'C ..... ~·a·; ~ 
~ ,J::lO~ 

a Hom, dd, aa, mm 19 3 2 7 7 3 - 4 
b Hom, dd, ap, mt 6 - 3 I 2 - ~ -
c Hom, dv, ap, mm 31 - 14 5 12 - I 

d Hom, dv, aa, mt 12 - 6 4 2 2 - -
e Het, dd, ap, mm 28 I 12 5 IO - 8 2 
f Het, dd, aa, mt 13 - 4 5 4 CD - I 

g Het, dv, aa, mm 60 8 16 20 16 0) [I (?) '] 8 
h Het, dv, ap, mt 16 I 9 1 5 I - I -

Zusammen: I 185 I 13 1 661 52 I 54 15 22 (23?) I 16 

o = HerkunftsgemaBe Symmetrie geandert. [] gegen Regel. 
I Wahrscheinlich bei Operation falsch orientiert. 

wurde die ml-Achse stets ortsgemaB gelagert und die Priifung auf die 
dv- und ap-Achse beschrankt. Neben der Transplantation ganzer An
lagen an die Stelle einer entfernten wurden aber noch zwei weitere wich
tige Experimente gemacht, die ebenfalls Auskunft fiber die Frage der 
Achsendetermination der Anlage geben. Einmal wurden ganze aus Ecto
derm und Mesoderm bestehende Anlagen auf eine ganze mesodermale, 
am Ort belassene nach der Entfernung des Ectoderms aufgepfropft unter 
ortsgemaBer Orientierung der ml- und variierter Orientierung der dv
und ap-Achse; und des weiteren wurde je eine halbkreisfOrmige vertikale, 
vordere oder hintere bzw. horizontale, dorsale oder ventrale Halfte ent
fernt und durch andere Halften ersetzt. Die implantierte Halfte konnte 
dabei an jeder Stelle eine vordere, hintere, dorsale oder ventrale sein; 
die Achsenstellungen dieser Halften entsprechen denjenigen der trans-
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plantierten ganzen Anlagen. In allen drei Experimentgruppen der ortho
topen Transplantation finden wir die Experimente: 

hompl., dd, aa, mm (Abb.7a) hetpl., dd, ap, mm (Abb.7e) 
hompl., dv, ap, mm(Abb. 7C) hetpl., dv, aa, mm (Abb.7g). 

TR 

Abb. II a-f. Heterotope Transplantation eines rechten GliedmaBenmesoderms auf die reehte Seite, 
unter Inversion der dv- und ml-Achse. (H. komp!. dv, aa, ml.) Resultat: eine wirtsseitenrichtig 

orientierte Extremitat Tr. a-f derselbe Embryo. 10 mal. 
a 5 Tage nach der Operation, dorsale Ansicht. (Stadium 39 +). 
b 5 " Seitenansicht. Transplantat Tr sproBt dorsocaudal. 
c' 6 Seitenansicht (Stadium 40). 
d '3 " dorsale Ansicht (Stadium 45). 
e 13 Ansicht von der Seite und leicht von dorsal. 
f 20 Seitenansicht. 

(HARRISON 1925, S. 488 .) 

Die Ergebnisse der orthotopen Transplantation ganzer Anlagen an 
Stelle entfemter ganzer sind in der Tabelle 4 A zusammengefaBt. Die 
Transplantationder Anlage ohne Achsendrehung ergab stets harmonische 
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Extremitaten. Das Exp. g (het, dv, aa, mm), in dem n ur die dv-Achse invers 
gelagert war, lieferte in IS von 16 positiven Versuchen einheitliche har
monische Extremitaten. Die dv-Achse hat sich wie bei der heterotopen 
Transplantation ortsgemaB entwickelt und dadurch haben die Extremi-

Pfr~ taten ihre Seitenqualitat 
.~~.=--- geandert. Die beiden 

d 

;! 

Abb. 12 a-d. Heterotop. Transplantation der vorderen Glied~ 
mafie; reehte Gliedma:Be auf die linke Korperseite (!tet. dd, np, 
mm). Nnormale linke Gliedma:Be; Tr transplantierte GliedmaBe. 
lOX. a-d dieselbe Larve. au. b dorsale bzw. ventrale An· 
sieht, 8 Tage nach der Operation; c ventrale Ansicht, 13 Tage 
nach der Operation; d seitliche Ansicht, 17 Tage nach der Ope
ration; e u. f eine andere Larve in lateraler und ventraler An
sieht 26 Tage nach der Operation fixiert. {HARRISON 1921, S. 22.} 

Serien, in denen die 
ap-Achse invertiert war 
(c = hom, dv, ap, mm 
und e =het, dd,ap,mm) 
geben reichlich verwik
kelte Resultate, indem 
sie sehr viele Doppel
bildungen aufweisen. In 
diesen lieB sich wahrend 
der Entwicklung beob
achten, daB das primare 
Glied den Regeln ent
spricht und das sekun
dare zum primaren 
spiegelbildlich ist. Ge
legentlich wurden die 
primaren Glieder resor
biert und die sekundaren 
gelangten zur Ausbil
dung (Reihe A e, Spalte 
6). Auch Rotation des 
Transplantats (bei hom, 
dv, ap, mm) wahrend 
der Entwicklung ver
schleierte die klaren Er
gebnisse (Reihe A c, 
Spalte6). Abgesehenvon 
dell Verdoppelungen, die 
eben falls zur Bestati-

gung der Regel beitragen, sind es bei inverser ap-Achse nur zwei FaIle 
mit einfachen Extremitiiten (Reihe A c und A e, Spalte 6), die klar die 
Regel bekraftigen. 

Die Ergebnisse der Verschmelzung zweier ganzer Anlagen (Ta
belle 4B) und zweier AnlagenMlften (Tabelle 4C) entsprechen durchaus 
den Regeln. Es entstand eine einheitliche, bei Doppelanlagen anfangs 
etwas zu groBe, spater aber normale Extremitat, wenn die ap-Achse des 
Implantats ortsgemaB gerichtet war. Verdoppelungen entstanden, wenn 
die ap-Achse invers war. Die dv-Achse entwickelte sich stets ortsgemaB. 
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Tabelle 4. Zusammenstellung der Versuchsergebnisse bei der 
orthotopen Transplantation A einer ganzen Anlage an Stelle einer 
entfernten ganzen, B einer ganzen Anlage auf eine ganze mesodermale 
(Kombination zweier ganzer Anlagen durch Superposition), C einer halben 
Anlage an Stelle einer entfernten halben Anlage. (Nach HARRISON I92r.) 

I 2-4 5 6 7 8 
-

Unbe· Einfache GJiedma£en 
Art des Experiments und Anzahl stimmbare 

Ins~ harmo- disharmo-Orientierung der Bildungen 
gesamt nischoder nischoder Doppel· 

Opera- oder tot positiv wirts- wirts- bildungen 
tionen oder seiten- seiten-

resorbiert richtig verkehrt 

I Ganze Anlage an Stelle 
einer entfernten ganzen: 

A a) Hom, dd, aa, mm . 9 - 9 9 - -
c) Rom, dv, ap, mm . 61 23 38 [ro'] CD 272 

e) Ret, dd, ap, mm 49 I 18 31 [53] I 25 6 

g) Ret, dv, aa, mm 26 ro 16 ® - 17 

Ganze Anlage auf eine I belassene mesodermale 
ganze: 

B a) Rom, dd, aa, mm . 5 - 5 5 - -
c) Rom, dv, ap, mm . 5 - 5 [14] - 4 

I 

e) Ret, dd, ap, mm 

: I 
6 I 5 - - 5 

g) Ret, dv, aa, mm 9 4 5 ® - -

Ralbe Anlage an Stelle I einer entferntenhalben: 

C d) Rom, dd, aa, mm . 8 - 8 8 - -
c) Rom, dv, ap, mm . 19 - 19 - - 15 +45 

e) Ret, dd, ap, mm 17 - 17 [28] - 12+ 35 

g) Ret, dv, aa, mm 22 - 22 @ - 3 
o = Implantat herkunftsgemaBe Seitenqualitat geandert. [] gegen Regel. 

, Entstanden durch Rotation im Schultergiirtel unter Beibehaltung der 
herkunftsgemaBen Seitenqualitat, I Fall von Ryperdactylie. 2 Meist die 
primare Extremitat invers und die sekundare ihr spiegelbildlich, also harmo
nisch; oder selten die primare infolge Rotation harmonisch und die sekun
dare invers. 3 Aus Verdoppelung, in der die disharmonische primare re
sorbiert wurde und die sekundare harmonische sich vollstandig ausbildete. 
4 Durch Rotation normal einfach. 5 Anfangs doppelt, dann durch Resorption 
einer Knospe einfach. 6 Primare Extremitat disharmonisch, sekundare har
monisch. 7 Primare Extremitat harmonisch, sekundare Extremitat dishar
monisch. 8 VielleichtTransplantat ventrale Halfte, die wenig Anlagenmaterial 
entha1t? 

Die sehr wenigen Ausnahmen finden leicht ihre Erklarung (siehe Anm. 
zu Tabelle 4). Die Verdoppelungen bestanden aus einem harmonischen 
und einem disharmonischen Glied. Das erstere diirfte sich wohl in der 
Hauptmasse von der Anlage bzw. Anlagenhalfte des Wirtes, das letztere 
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d 

a 

Abb. 13 a-f. Heterotope Tra nsplantation des rechten GliedmaBenmesoderms auf die linke Seite unter 
Inversion der ml- Achse (H. hetpl. dd, aa, mi.) j Resultat : eine wirtsseitenrichtig orientierte Ex. 

tremitat. a-f: Derselbe Embryo. 10 mal. 
a 5 Tage nach der Operation, Dorsalansicht (Stadium 39) . 
b "5 Seitenansicht. 
c 9 Dorsalansicht (Stadium 42). 
d 9 Seitenansicht des Transplantats. 
e 13 Dorsalansicht. 

19 Seitenansicht. 

(HARRISON '925, S. 490.) 
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vom Transplantat ableiten. Die Moglichkeit eines teilweisen Material
austausches muBjedoch im Auge behalten werden. 

Til 

b 

N 

Til q 3 , 

::::::? 
e 

Abb. 14 a-g. Heterotope Transplan tation def Anlage einer lin ken Vorderex tremitat auf d ie reehte Scite 
invcrtiert (heteropleural, dorsoventral = lutpl. dv~ aa, 1Jl1Jl) . a Implantat bildet cine normale wirts~ 
sei tcllrichtige Extremitat ( Tr), 24 Tage n ach der Operation fixi ert j b-f derselbe K eirn, cine wirt s
seitenrichtige Extremitat b ildend, an der sich cine Verdoppelung anlegt. N normale Extremitat; Tr. 
E xtremita t des Transplantatsj Pro prim ~irc Extremitat j Du. Verdoppelung; 1-4 F ingernummern . -
Abb. b und c : Dorsal- bzw. Ventralansicht, fi.inf Tage nach der Operation; Abb. d : Dorsalansicht, 
13 T age nach der Operation; Abb. e : Seitcnansicht der GliedmaBen, 15 T age nach der Operation; 
Abb. f: Implantatextremitat mit beginnender Verdoppelung, 19 Tage ?ach der Operation; Abb. g 
und h: laterale und ventra le Ansicht eine r La r\"e mit anormalen Resu1taten, 32 Tage nach de l- Ope
ration. Primares Clied defekt (Pr .) , seku nJiires GJied wirtsseitenrichtig. (HARRISON 192[ , Abb. 27-33-) 

Bei Amblystoma punctat1tm stellt die Anlage der Vorderextremitat im 
Schwanzknospenstadium demnach ein System dar, in dem eine Richtung 
(die ap-Achse) endgultig festgelegt ist. Diese Richtung entspricht un-

Ergebnisse der Biolog ie V. 21 
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geHihr aueh derjenigen, in der im Lauf der Entwicklung die erst en Diffe
renzen sichtbar werden, wenn sich die kleine Knospe dorsocaudalwarts 
richtet. Die beiden anderen Richtungen (dv und ml) sind noch nicht 
endgiiltig festgelegt. Ob eine vollige 1ndifferenz oder eine labile 
Determination vorliegt, laBt sich nicht mit Bestimmtheit sagen. HARRI
SON (I92I, S. 90) denkt bei der dv-Achse an eine labile Determination, 
da bei der het-dv-Transplantation nieht sofort eine Anpassung des 1m
plantats an die neue Umgebung erfolgt, sondern cine gewisse Zeit daftir 
notwendig ist. 

Die experiment ellen Tatsachen HARRISONS haben sich in weiteren 
Arbeiten immer wieder bestatigt (DETWILER, SWETT, NICHOLAS, RUUD). 
Auch fiir Triton (BRA"DT) und fUr Anuren (GRAPER und ALVERDES) 
haben sich ahnliche Ergebnisse ermitteln lassen, wie weiter unter noch 
genauer mitgeteilt wird. Allgemein ist auch die HARRIsoNsche Deutung 
des Resultats iibernommen worden (siehe z. B. GRAPER I927a, S.764). 
Nur PRZIBRAM (I924, I926, I927) bringt eine andere Deutung, die auf 
seinen reichen Erfahrungen mit der Bruchdreifachbildung (I92I) sich 
aufbaut und welche S. 337 besprochen wird. 

fJ) Der Zeitpunkt der Achsendetermination der Anlage. 

Amblystoma punctatum. Die ap-Achse ist sehr friih cndgiiltig fest
gelegt. 1hre Determination ist nach DETWILER (I9I8) schon in der Neu
rula volIzogen; denn die Transplantation del' Anlage unter Drehung der 
dv- und ap-Achse in diesem Stadium zeitigte dieselben Resultate wie 
die eben beriehteten Experimente HARRISONS. Del' Gedanke liegt nahe, 
die ap-Achse der Extremitatenanlage mit del' Polaritatsachse des Keimes 
in Beziehung zu set zen (z. B. VON UBISCH I923, O. MANGOLD I925, S. 69). 

Die dv-Achse wurde an Amblystoma punctatum von SWETT (I927) 
gepriift, indem die linke Anlage in der rechten Seitenwand urn etwas mehr 
als I800 nach vorn gedreht, innen nach innen gewandt, eingesetzt wurde 
(heterotop heteropleural, dorso-ventral = H, het, aa, dv, mm). Dabei 
wird von allen Achsen Bur die dv-Achse invertiert. Das Operations
stadium wurde zwischen Stadium 30 und 40 (s. Abb. I und 3) variiert. 
Dureh die heterotope Transplantation wurde die Regeneration am 1m
plantationsort und durch die Dberdrehung nach vorn die Rotation ver
mieden. Die Ergebnisse des Versuches sind in del' Tabelle 5 zusammen
gestellt. Die Operationsstadien sind in drei Gruppen zusammengezogen, 
namlich Stadium 30-32, 33-34 und 35-40. Bei allen Operationen des 
Stadiums 30-32 entwickelten sich die primaren Extremitaten (nicht 
V erdoppelungen) wirtssei tenrich tig (harmonisch) (Reihe b), bei allen 
Operation en del' Stadien 35-40 wirtsseitenverkehrt (disharmonisch) 
(Reihe d). In den zwischen diesen beiden Extremen liegenden Stadien 
33-34 entwickelten sich 4I vH allcr Falle wirtsseitenrichtig und 59 vH 
wirtsseitenverkehrt (herkunftsgemaB) (Reihe c); hier liegt das kritische 
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Stadium, in dem offenbar individuell verschieden in einem Fall die 
Determination schon vollzogen ist, im anderen noch nicht. Verdoppe
lungen treten haufig auf (Spalte 9). 

Tabelle 5. Zeitpunkt der Determination der Dorsoventralachse 
der Extremita t bei Amblystoma punctatum: Stadium 33-34. Die linke 
Extremitatenanlage wurde in die rechte Seitenwand unter ortsgemaBer 
Orientierung der anteroposterioren und mediolateralen Achse und inverser 
Orientierung der dorsoventralen Achse verpflanzt. (H. het. dv, aa, mm.) 
(Nach SWETT 1927, Tab. I, zusammengestellt, dabei die abnormen Fane 

weggelassen. ) 

___ I----I--2-!-3-~---4---~---5--~-6-11---7----~--8---L~ 
~ , c. 

, '""' I:: 
a I Operations- I ~ S 

I stadium i:a.s 

b II 30 -32 

c I 33-34 

d I 35-40 

E~ 

~ 
~ 

C) 

25 12 

76 37 
50 37 

Zahlen 

dv-Achse der I dv-Achse der I 
primaren Ex- I primiiren Ex- I ~ 
tremitat orts- tremitat her- I ~ 
gemaB, also kunftsgemaH, I ~ 
primare Ex- also primi.-i.re \ 0. 

tremitat har- Extremitat 5-
monisch = disharmonisch! "8 
\virtsseiten- = herkunfts- I > 

,ichtig seitemichtig I 

12 

15 
o 

o 
22 

37 

9 
29 
33 

vH 

dv-Achsc der I dv-Achse der 
prim~iren Ex- primaren Ex
tremitat orts- tremit~it her
gemaB, also kunftsgemaB, 
prim~-i.re Ex- also prim are 

trcmitat har- Extremitat 
monisch = disharmonisch 
wirtsseiten- = herkunfts-

richtig seitenrichtig 

100 

41 
o 

o 

59 
100 

Tabelle 6. Zeitpunkt der Determination der mediolateralen 
Achse der Extremitat bei Amblystoma punctatum: Stadium 35-36. 
Die linke Extremitatenanlage wurde in die rechte Seitenwand unter orts
gemaBer Orientierung der anteroposterioren und dorsoventralen Achse und 
in verser Orientierung der mediolateralen Achse verpflanzt. (H, het, aa, dd, 

Operationsa: stadium 

b ! 33-34 
c I 35-36 
d 37-42 

2 3 

33 24 
89 33 
85 35 

ml.) (SWETT 1928 a.) 

ml-Achse der 
prirnaren Ex
tremitat orts
gemai3, also 
primare Ex
tremitat har
monisch = 

ortsgemaB = 
wirtsseiten-

richtig 

24 
23 
o 

Zahlen 

ml-Achse der I 
primaren Ex-i 
tremitit her
kunftsgemaB, 
also primare 
Extremitat 

disharmonisch 
= herkunfts
gem~-tB = her
kunftsseiten-

richtig 

o 
10 

35 

15 
23 
25 

ml-Achse der 
primaren Ex
tremitiit orts
gemaJ3, also 
primare Ex
tremitiit har
monisch = 

ortsgemaB = 
wirtsseiten-

richtig 

100 

70 

o 

vH 

ml-Achse deT 
primaren Ex
tremitat her
kunftsgemafi, 
also primare 
Extremitat 

disharmonisch 
= herkunfts
gemaB = her
kunftsseiten-

richtig 

o 

30 

roo 

63 
, 70 

43 

Die ml-A chse wurde ebenfalls von SWETT (1927, 1928 a) einer eingehen
den Prufung unterzogen. Operiert wurde an den Stadien 33-42. Die 
Iinke Extremitat wurde in die rechte Seitenwand bei ortsgemaBer Orien
tierung der ap- und dv-Achse transplantiert; dabei wird die ml-Achse 
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invers gelagert. (Heterotop heteropleural dorsodorsal = H, het, aa, dd, 
ml.) Die Resultate des Experiments wurden, wie oben, fUr die dv-Achse, 
in der Tabelle 6 zusammengesteUt. 

OrtsgemaJ3 entwickelten sich alle primaren Extremitaten in den Sta
dien 33-34 (Reihe b), herkunftsgemaB alle in den Stadien 37-42 

(Reihe d). Zwischen diesen beiden Gruppen, namlich in den Stadien 35 und 

b d 

Abb. 15 a-e, Heterotrope Transplantation eines linken GliedmaBenmesoderms auf die reehte Seite unter 
Inversion aller drei Achsen. (H. !tet}l. £lv, up, ml.) Resultat: eine wirtsseitenverkehrte Extremitat. 

a-e : derselbc Embryo, 10 mal ycrgroBert. 
a 7 Tage nach der Operation , Dorsalansicht. T ransplantat sproUt cephal (Stadium 40). 
b 7 Seitenansicht. 
c 9 Dorsalansicht (Stadium 42). 
d 12 Lateralansicht (Stadium 47)' 
e 16 Dorsalansicht. 

(HARRISON 1925, S. 494.) 

36 entwickelten sich 70 vH aller Falle wirtsseitenrichtig (harmonisch) 
und 30 vH wirtsseitenverkehrt (disharmonisch) (Reihe c). Die Deter
mination erfolgt im Stadium 35-36 beirn einen Keirn etwas fruher als 
beim anderen. Auch bei dieser Operation treten haufig Verdoppelungen 
auf (Spalte 9). 

Nach diesen schonen Untersuchungen werden die drei Achsen der 
Extremitatenanlage nicht gleichzeitig, sondern nacheinander festgelegt, 
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namlich zuerst die ap-Achse, dann die dV-Achse und schliel3lich die ml
Achse. Die Determination der ap-Achse liegt sehr viel fruher, als die 
schnell aufeinander folgenden Determinationen der dv- und ml-Achse. 
Ungefahr entlang der ap-Achse treten auch die ersten sichtbaren Diffe~ 
renzen auf, wenn die Extremitatenknospe sich caudalwarts richtet 
(Abb.lC). Vielleicht gilt hier die (vorlaufig hypothetische) Regel: ,,]e 
fruher differenziert, desto fruher determiniert." 

Amblystoma tigrinum. Bei A mblystoma tigrinum wurden von 
GUDRUN RUUD (1926) die orthotopen (0) und heterotopen (H) Transplan~ 
tationen hom, dd, aa, mm; hom, dv, ap, mm; het, dd, ap, mm; het, dv, 
aa, mm in demselben Stadium ausgefUbrt (32-33), an dem auch HARRI~ 
SON bei Amblystoma punctatum arbeitete. Die Versuche zeigten wie bei 
Amblystoma punctatum die Determination der ap-Achse vollzogen. Die 
dv-Achse wurde in einem Teil der Fane durch die Umgebung invertiert, 
in dem anderen Teil nicht. Offen bar liegt im Stadium 32-33 die kri
tische Periode, in der die Determination der dv-Achse vollzogen wird. 
Die ml-Achse wurde bis jetzt nicht gepruft. - Die Ergebnisse dieser 
Experimente sind von besonderem Interesse, da die Extremitat bei Am
blystoma tigrinum sich betrachtlich spater entwickelt als bei Amblystoma 
punctatum (siehe S.390). Sie erscheint bei Amblystoma tigrinum erst, 
wenn der Dotter des etwas dotterarmeren Keimes verbraucht ist, etwa 
10 Tage spater als bei Amblystoma punctatum. Trotzdem liegt der Zeit
punkt der Determination der Achsen der Extremitatenanlage, speziell 
der dv-Achse, nicht spater als bei Amblystoma punctatum, sondem sogar 
etwas fruher. 

Dies ist auch von betrachtlichem allgemeinem Interesse. - Bei der 
Operation im Stadium 32-33 ist das Transplantat viel langer den Um
gebungseinflussen am Implantationsort ausgesetzt, bis es zur Entwick
lung der Extremitat kommt, als bei Amblystoma punctatum; trotzdem 
beeinfluBt die Umgebung die ap-Achse ebensowenig und die dv-Achse 
weniger als bei Amblystoma punctatum. Die Zeit, we1che der Umgebung 
fUr ihre Wirkung zur Verfugung steht, ist offenbar ohne Bedeutung ffir 
das Resultat und dieses scheinbar nur durch den Determinationszustand 
der Anlage bedingt. Auf die Zahl der resorbierten Falle war allerdings 
diese Wirkungsdauer von EinfluB, denn sie war bei Amblystoma tigrinum 
in den Versuchen von RUUD (1926) wesentlich hoher als bei Amblystoma 
punctatum in den Experimenten von HARRISON (1921). 

b) Triton taeniatus. 

Dem Vorgehen HARRISONS folgend hat BRANDT (1922-1928) an der 
Extremitatenanlage von Triton taeniatus gearbeitet. Die Entwicklung 
der Extremitat bietet hier im wesentlichen dasselbe Bild wie bei Ambly
stoma (Abb.3). Operiert wurde am Schwanzknospenstadium und an 
der frUben Neurula. 
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1m Schwanzknospenstadium wurde durch orthotope und heterotope 
Transplantation die Determination der ap- und dv-Achse gepriift. Dazu 
dienten die Operation en : Rompl. dd, aa, mm; hompl. dv, ap, mm; 
hetpl. dd, ap, mm; hetpl. dv, aa, mm. Die ml-Achse ward stets orts
gem~iJ3 gelagert. Die Transplantate entwickelten sich zu einfachen Ex
tremitaten und Verdoppelungen. Die primaren Glieder zeigten herkunfts
gemaBeEntwicklung hinsichtlich der Seitenqualitat und beider gepriifter 
Achsen (ap, dv). Rarmonische Glieder traten daher bei den Transplan
tationen, wo Achsendrehungen stattgefunden hatten, nicht auf. Daraus 
muBte der SchluB gezogen werden, daB bei Triton taeniatus im Schwanz
knospenstadium sowohl die ap- als auch die dv-Achse schon festgelegt 
sind. Die Ergebnisse der heterotopen Transplantation BRANDTS sind in 
der Tabelle 7 wiedergegeben. 

Tabelle 7. Prufung der Determination der ap- und dv-Achse der 
Extremi ta tenanlage von Triton taeniatus im Sch wanzknos pen
stadium durch heterotope Transplantation. Beide Achsen sind 

determiniert; die Extremitaten entwickeln sich herkunftsgemaB. 
(BRANDT, 1924b, S.527.) 

I i 2 3 4 I 5 
Einfache GliedmaBen 

Operation Insge~"mt I Verdoppe-
Positiv wirtsseiten~ 

ope-nert verkehrt, dis-
wirtsseiten- lullgen 

harmonisch 
richtig 

Hompl. dd, aa, mm . 7 4 - - 4 
Hompl. dv, ap, mm 26 6 - 3 3 

(verdreht) 
Hetpl. dd, ap, mm 10 

I 6 5 - I 

Hetpl. dv, aa, mm . 23 I 9 4 - 5 

Triton taeniatus verhalt sich also wesentlich anders als Amblystoma. 
Die dv-Achse ist festgelegt in einem Stadium, wo sie bei Amblystoma noch 
durch Umgebungseinflusse invertiert werden kann. 1m Bestreben, diesen 
Umstand zu begrtinden, gibt BRANDT an, daB die Vorderextremitaten 
von Triton taeniatus frtiher sich entwickeln als diejenigen von Ambly
stoma, und zieht den SchluB, daB Anlagen, die frtiher sichtbar differen
ziert werden, auch frtiher (unsichtbar) determiniert werden. An und flir 
sich wird man geneigt sein, dieser Auffassung beizupflichten. Ja es 
scheint mir, daB bei der Einteilung der Keime in Mosaik-und Regulations
eier dieser Gedanke nicht immer gentigend beachtet worden ist, indem 
man bei den Mosaikeiern Kriterien wahlte, die sich sehr schnell differen
zieren, beim Regulationsei dagegen spater in Erscheinung tretende. Auf 
jeden Fall muB er sorgfaltige Beachtung finden. Bei der Extremitaten
anlage hat sich die Annahme offenbar als nicht richtig erwiesen, da die 
Feststellung BRANDTS, daB bei Amblystoma die Extremitaten sich be
trachtlich spater entwickeln als bei Triton taeniatus, flir die meist ver-



Das Determinationsproblem. II. 

wandte Amblystoma punctatum nicht stimmt (HARRISON 1925). BRANDT 
hatte offenbar eine andere, in Europa gezuchtete Art untersucht, die 
erst genauer bestimmt werden muB. Aber bei Amblystoma tigrinum ent
wickelt sich die Extremitat sehr spat. Nach der Annahme BRANDTS 
muBte bei Amblystoma tigrinum die Determination der dv-Achse spater 
erfolgen als bei Amblystoma punctatum. Es ist jedoch eher das Gegenteil 
der Fall. Spater sichtbar differenziertes Material zeigt hier sogar eine 
fruhere unsichtbare Determination. 

Die vorstehen'den Vberlegungen fiihrten BRANDTZU theoretischen 
Betrachtungen, die in den Originalen eingesehen werden mussen. Kurz 
besprochen seien hier die zwei Begriffe "isodrome" und "anisodrome" 
Tiere (BRANDT 1923a, 1927b). Bei ersteren solI die Geschwindigkeit der 
Determination gleich sein bzw. (genauer) in denselben Entwicklungs
stadien liegen, bei den letzteren nicht. Es ist aber wohl damit zu rechnen, 
daB die Determinationsgeschwindigkeiten verschiedener Anlagen in der
selben Tierart verschieden sind und daB beim Vergleich zweier Tier
arten sich ergibt, daB das eine Organ (etwa Extremitat) fruher, das 
andere (etwa Her~) spater endgiiltig determiniert wird. Ehe diese Ver
haltnisse genauer untersucht sind, wird man daher nur von isodromen 
und anisodromen Anlagen zweier Tierarten sprechen konnen. Die An
lagen der Vorderextremitat von Triton taeniatus und Amblystoma punc
tatum sind anisodrom, die Herzen konnen isodrom sein. Es ist das Ver
dienst von BRANDT, unser Interesse fiir diese Fragen verstarkt zu haben. 
Bei der Determination der Linse und der MeduIlarplatte der verschie
denen Amphibienarten finden sich ahnliche Verhiiltnisse (Zusammen
fassungen siehe bei SPEMANN und GEINITZ 1927, MANGOLD 1928a, S. 159). 

Die Anlage des Neurulastadiums wurde heterotop, heteropleural, 
dorsoventral (H, hetpl. dv, aa, mm) in die Seite von Schwanzknospen
stadien gepflanzt und lieferte bei 56 Operation en 13 positive FaIle, von 
denen 8 Verdoppelungen und 5 einfache harmonische Extremitaten bil
deten (BRANDT 1923a, 1924a; 1926). Da, wie unten mitgeteilt, durch 
Transplantation von Gehorblasen (BALINSKY 1925, 1926a, b, 1927a, b, 
FILATOW 1927) und Celloiclinkorpern (BALINSKY 1927b) in die Seiten
wand des Schwanzknospenstadiums von Triton Extremitaten induziert 
werden konnen, ist nicht ganz sicher, ob sich in dem Versuch von BRANDT 
die Extremitaten aus dem Implantatmaterial entwickelt haben oder vom 
Wirtsmaterial nach Induktion durch das Implantat. Die induzierten 
Vorderextremitaten bei BALINSKY sind allerclings clisharmonisch. Nur 
unterderVoraussetzung, daB das Implantat die Extremitat liefert, sind 
die Schlusse moglich, daB das Implantat schon die Faktoren zur unab
hangigen Extremitatenbildung besitzt, d. h. determiniert ist, und daB 
die dv-Achse der Anlage noch nicht endgiiltig festliegt. Beides ist recht 
wahrseheinlieh. Die ap-Aehse wurde noeh nieht gepriift. 
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c) Pleurodeles Waltlii. 
Der Deierminationsablauf in der Extremitatenanlage von Pleuro

deles Waltlii soIl sich nach BRANDT (1927b) wie bei Amblystoma puncta
tum vollziehen. 

d) Anuren. 
a) Experimente an der Vorderextremitat. 

Die Vorderextremitat der Anuren ist von BRAUS (I903-I909) ex
perimentell bearbeitet worden. Seine heterotopen bzw. heteronom ortho
topen Transplantationen (Abb. 6a-c) bewiesen erstmalig die Determi
nation zu Extremitat und Vorderextremitat der jungen, histologisch un
differenzierten Knospe. Die Experimente sind S. 302 schon besprochen, 
und weitere Einzelheiten werden wir im Abschnitt tiber den Schulter
gtirtel und tiber die Determination der Muskeln erfahren. - Bei der 
Bearbeitung der Determination der Kiemen hat EKMAN auch Neben
result ate tiber die Determination der Vorderextremitat erzielt, welche 
S. 307 angegeben worden sind. - Die Hauptarbeiten tiber die Anuren
extremitat befassen sich mit der hinteren GliedmaJ3e, die nunmehr be
sprochen werden solI. 

(3) Experimente an der hinteren Extremitat. 
Altere Versuche heterotoper Transplantation (BANCHI I904-I906, 

GEMILLI I906, HARRISON I907, I908) beweisen wie bei der Vorderextre
mitat die Determination der jungen Knospe zu Extremitat und zu Hinter
extremitat und die Fahigkeit zur Verdoppelung. 

Die Determination der Anlagenachsen der Hinterextremitat im 
spaten Schwanzknospenstadium. Analog dem Vorgehen HARRISONS 
an Amblystoma hat K. ALVERDES (I927) die Determination der Anlagen
achsen der Hinterextremitat bei Rana silvatica und Rana palustris im 
Schwanzknospenstadium geprtift. Unberticksichtigt blieb die ml-Achse. 
Ausgefiihrt wurden die vier Orientierungen: hompl. dd, aa, mm; hompl. 
dv, ap, mm; hetpl. dd, ap, mm und hetpl. dv, aa, mm in orthotoper und 
heterotoper Weise. Das brauchbare Ergebnis ist trotz sehr vieler Ex
perimente recht gering. Von den zehn guten Fallen stehen acht im Ein
klang mit den Ergebnissen HARRISONS an Amblystoma, und die beiden 
tibrigbleibenden finden eine anderweitige Erklarung. Offenbar ist die 
ap-Achse schon determiniert und die dv-Achse noch nicht bzw. noch 
umstimmbar. Die Inversion der dv-Achse fiihrte zu einem Wechsel der 
Seitenqualitat. 

Die Determination der Seitenqualitat der hinteren Extremitiit 
im Knospenstadium. Die Determination der Seitenqualitat ist von 
GRAPER (I922-I927) in einer Reihe von Experimenten untersucht 
worden. Die Versuche wurden unabhangig von HARRISONS Arbeiten 
ausgefiihrt und berticksichtigen nur zum Teil die Achsen der Knospen, 
arbeiten also ohne Koordinatensystem. Auch waren die Operations-
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stadien betrachtlich alter als die von HARRISON, namlich Knospen von 
1/1-2/1 GroBe (Lange:basale Breite, siehe Abb. sa-d). 

In den ersten Versuchsreihen (GRAPER I922a, I924a) wurden die 
Knospen orthotop heteropleural unter ortsgemaBer Orientierung der 
proximo-distalen Achse transplantiert. Wahrscheinlich wurde dabei die 
ap-Achse normal und die dv-Achse invers gelagert, da sich in dieser 
Stellung die Operation am besten ausfiihren lal3t. (0. hetpl. dv?, aa?, 

Abb. 16. Larve von Rana temjoraria YOll 

ventra1. N normales Bein, T Extremihit aus 
1,5/1 Knospe nach heteropleuraler Trans
plantation, 32 Tage nach der Operation. 
Die reehte Knospe bildet ein linkes Bein. 

(GR.:\PER 1922 a, S. 296.) 

mm). Das Ergebnis ist in der Ta
belle 8 oben zusammengestellt. 
Von 151 Versuchen waren nach 
Ausscheidung alles zweifelhaften 

Abb. 17. Link e Abdominalregion einer Kaulquappe 
Yon Raila escuiellta. Die linke Extremita tenknospe 
(Stadium cler Abb. 5 e-f) war amputiert, der Distal
bczirk abgeschnitten und der Basa ltcil mit seiner 
DistalfEiche angeheilt worden. (D. ltOmp!. ",-1., re
verse Transplantation.) Es entsteht ein wirtsseiten
verkehrtes (rechtes) Proximalregenerat (1 Ur) und 
der Unterschenkel cines wirtsseitenrichtigen (linken) 
Distalregenerats (!r. Ut), vom Implantat, auBerdem 
ein wirtsseitenrichtiges (linkes) Regenera t vom Wirt 
(r. Ul) . Der Pfeil bezeichnet die Symmetrieebene 

illl Implanta t. (GRXI'ER 1922 b , S. 592 .) 

Materials 71 positiv. Zu wirtsseitenrichtigen cinfachen (harmonischen) 
Extremitaten wurde das Implantat sicher in 19 Fallen (Abb. 16) ; in 13 
weiteren entstand ebenfalls eine einfache wirtsseitenrichtige Extremitat, 
doch kann der Verlust des Implantats und sein Ersatz durch ein Regenerat 
nicht ganz ausgeschlossen werden, oder die Bildungen sind sonst nicht 
ganz einwandfrei. Ein Fall zeigte ein ursprungsseitenrichtiges Bein, 
aber mit wirtsseitenrichtigem Oberschenkel. 38 Falle waren Verdoppe
lungen. Die Inversion der Lateralitat war also in 19 Fallen gelungen. 

Ein anderes Experiment fiihrte zum gleichen Ergebnis (GRAPER 
I927b). Wiederum wurde im Stadium 1/1-2/1 und zwar hauptsachlich 
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im Stadium 1,5/1 orthotop heteropleural transplantiert und dazu noeh 
die proximodistal-Aehse invertiert. Die Stellung der dv- und ap-Aehse 
blieb unberiieksiehtigt (0. hetpl. dd?, aa?, ml). Von 27 Experimenten 
ergaben neun ortsseitenriehtige Extremitaten und flinf Verdoppelungen 
(Tabelle 8 unten). Die wirtsseitenriehtigen waren aIle im Stadium 
1,5/1 operiert worden. 

Diese Experimente zeigen offenbar, daG Extremitatenknospen der 
GroGe 1/1-1,5/1 ihre Seitenqualitat noeh weehseln konnen. Ihr Er
gebnis wurde von K. ALVERDES (1927) an Larven von Rana silvatica 
und palustris, allerdings an sehr klein em Material bestatigt. 

Tabelle 8. Untersuchungen zur Inversion der Seitenqualitat bei 
der Knospe der hinteren Extremitat von Anurenlarven. (Lange: 
basale Breite = I: Ibis 2: 1.) O. hctpl. dv? aa? mm nach GRAPER 192za und 
1924a und O. hetpl. dd? aa? ml (reverse Transplantation) nach GRAPER 
1927b zusammengestellt. Inversion der Seitenqualitat in 19 (+ 13) + 9 

= 28 Fallen gelungen. 

I Z 3 ! 4 5 6 
r--------- ~-~ 

Einfache Extremit~lt DappeI- unci Dreif~tchbilcll1ngt'n 
--~ -~-

Ins- I 
gesamt Klar \virtsseiten- lIrsprungs-

ope- positi\' ric?tig = sf'itenrichtig Zu-
riert ursprungs- = \\irts-

sammen 
nii.hcrc Klassifikation 

seiten- seitell-
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Wie kommt nun die Umwandlung der Seitenqualitat zustande? 
S. 313 wurde festgestellt, daG ein asymmetriseher Korper zu seinem 
Spiegelbild wird, wenn man eine seiner Aehsen invertiert. HARRISON 
konnte bei Amblystoma die umwandlung der Seitenqualitat der Extre
mitat dureh Inversion der dv- oder der ml-Aehse erreiehen, die ap-Achse 
lieG sieh jedoeh nieht mehr invertieren. Es ist nun zu iiberlegen, ob die 
Ergebnisse von GRAPER an der Hinterextremitat der Anuren in derselben 
Weise gedeutet werden konnen und ab aueh determinierte und nieht 
determinierte Achsen zu unterseheiden sind. 

Determination der Achsen. Die ml-Aehse. Diese kann nach 
den Ergebnissen des eben gesehilderten Versuehes, bei dem die Anlage 
revertiert eingepflanzt wurde (0. hetpl. dd?, aa? , ml) (S. 329 und Tabelle 8, 
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unten) in Knospen 1/1-1,5/1 nieht endgiiltig determinicrt sein, d. h. 
Material, welches normalerweise FuBwurzel gebildet hatte, muB aueh 
noeh fahig sein, Obersehenkel zu bildEm. Aueh andere Versuehe von 
GRAPER (I927b) bekraftigen diese Auffassung. I. Es wurden 1/1-1,5/1 
Knospen auf groBe proximale Stumpfe von 1/1-2/1 Knospen (0. hompl. 
dd?, aa?, mm) aufgesetzt. 2. Naeh vollstandiger Entfernung einer 
Knospe wurde ein dis taler Teil einer 1/1-2/1 Knospe eingepflanzt 
(0. hompl. dd?, aa?, mm). Bei beiden Versuehen war die Orientieiung 
der ml-Aehse normal; diejenige der dv- und ap-Achse blieb unkontrol
liert. Bei beiden Experimenten bildeten sich normale harmonische 
Beine, was ohne abnorme Verwendung des Materials mindestens in 
proximo-distaler Richtung nicht moglich erscheint. GUPERnimmt daher 
an, daB noch keine endgiiltige Determination (Destination) der ml-Achse 
vorliegt. Spater soll die Determination in proximo-distaler Riehtung 
fortschreiten. 

Wird bei diesen Priifungen der ml-Aehse erst im Stadium 2/1 und 
spater gearbeitet, so erhalt man keine harmonischen Extremitaten mehr 
(Abb. 17). - Bei der Reversion cler ml-Achse entwiekelt sich dann das 
Transplantat im wesentlichen herkunftsgemaB in Richtung auf die 
Korperwand des Wirtes zu einem Oberschenkel, Unterschenkel und 
eventuell einem Stuck Beckengiirtel. AuBerdem regeneriert es distal an 
seiner einstigen proximalen Schnittflache ein "Proximalregenerat". 
Dieses ist wirtsseitenrichtig, zeigt also Polaritatsumkehr und damit 
Wechsel der Seitenqualitat. Bei spateren Operationen unterbleibt die 
Bildung des Regenerates, da ja bei den Anuren die Regenerationsfahigkeit 
bald erlischt, und das Transplantat entwickelt sich dann im Hinblick 
auf alle seine Achsen herkunftsgemaB. Die Ergebnisse der reversen 
Transplantation sind in der Abb. 18 schematisch dargestellt. Links liegt 
die unoperierte Seite, rechts die operierte. Die Abb. a zeigt die voll
kommen harmonische Entwicklung des Implantats. Das Implantat steht 
im Stadium der rein en Querschnittsdetermination. Die Abb. b zeigt 
die herkunftsgemaBe proximalwarts gerichtete Entwicklung des Im
plantats mit einem distal gebogenen herkunftsseitenverkehrten Proxi
malregenerat. Das Implantat steht im Stadium der "partiellen Polari
tats determination des Implantats". Abb. c stellt die reine herkunfts
gemaBe Entwicklung des Implantats dar. Das Implantat hatte die 
"totale Polaritatsdetermination" erreicht. - Beim Ersatz einer ganzen 
Anlage durch distale Teile einer Knospe im FuBplattenstadium (GRAPER 
1927b, S. 422) entwickeln sich diese herkunftsgemaB zu einem FuB bzw. 
Unterschenkel mit FuB. AuBerdem entsteht ein harmonisches Regenerat 
yom Wirt, dem die Implantatbildung in einer Hohe ansitzt, die ihren 
eigenen proximalen Teilen entsprechen, d. h. die korrespondierenden 
Querschnitte legen sich aneinander. 

Sieht man von den Regenerationsvorgangen ab, so laI3t sich sagen, 
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daB offenbar erst in der 1,5/1--2/1 Knospe die ml-Achse endgiiltig 
determiniert ist. 

Dv- und ap-Achse, Querschnittsdetermination. Hinsichtlich 
des Zeitpunktes der Determination der dv- und ap-Achse konnten die 
Experimente GRAPERS keine Verschiedenheit erfassen. Ob eine solche vor
handen ist, miissen Operationen vor dem 1/1 Knospenstadium zeigen. 
GRAPER (1923, S. 214) rechnet unter dem Eindruck der Versuchsergeb
nisse HARRISONS und seiner Schiller damit, daB die dv- und ap-Achse 
in verschiedenen Entwicklungsstadien determiniert werden. In der 
I!I-Knospe sind wohl beide Achsen schon betrachtlich stabil determi
niert. Dies ergeben die heteropleuralen Versuche (0. hetpl. dd?, aa?, 

~/\/:/ rV"dr. 

II \ D.fr. 

II ~ B.tr. ! D.pr. 

/u.pr. 

/I II 

11\' 
- // '11 fopr. 

b 
_\bb. I8 a-c. Versuche zur Ermittlung cler Determination cler Proximodi~talachse an cler Hinterextremi
t~it der Anuren. Rechtc Bcinknospc auf der link en Seite rcycrs angeheilt (N. 3). a Implantat cntwickelt 
proximal zu distal unu bildet ein herkunftverkehrtes, ,virtsseitenrichtiges Proximalregenerat (Querschnitts
determination). b Implantat entwickelt seine Anbgen in rich tiger topographischer Lage und bildet an 
seiner einstigen proximalen FIache ein herkunftyerkehrtes, aber wirtsseitenrichtiges Proximalregenerat, 
an seiner einstigcn Distalflache ein herkunftgemaBes defcktes Regenerat. (Partielle Polaritatsdetermina
tion.) c Die Bildung des Proximalregenerats unterbleiht (totale Polarihitsdetermination). - B. Becken
rudiment; F. FuB; O. Oberschenkel; l r. enterschcnkel; in Kombination mit dies en Bezeichnungen: 

dr. Distalregenerat; pro Proximalregenerat; tr. Transplantat. (GRXPER 1922 C, S. 17 u. 18.) 

mm; GRAPER I92Za, I924a, siehe Tabelle 8, Reihe I), bei denen die Ver
doppelungen haufig eine wirtsseitenverkehrte Lage des Implantats zeig
ten und auch Versuche mit urn 1800 gedrehten I/I-Knospen (GRAPER 
1925, O. hompl. dv, ap, mm). Diese lieferten in allen Fallen Verdoppe
lungen, in denen die primare, yom Transplantat gebildete Extremitat 
ihre Seitenqualitat gewahrt hatte. Die sekundare GliedmaBe war eben
falls wirtsseitenrichtig, so daB zwei gleichseitige Extremitaten neben
einander standen (Serienordnung). Die I/I-I,5/I-Knospen befinden 
sich nach GRAPER (I922a, I922b) im Zustand der "Querschnittsdeter
mination", d. h. die gegenscitigc Lage der Skelett- und Weichteile ist 
in jedem Querschnitt ungefahr festgelegt. 

Hinweise darauf, daB auch im Querschnitt die Determination nicht 
an allen Punkten gleichzeitig erfolgt, geben gewisse Bilder bei spiegel
bildlichen Verdoppelungen. So deuten J anusbildungen - Extremitaten, 
bei denen beiderseits des normalen Skeletts die Weichteile einer Beuge-
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seite liegen - darauf hin, daB die Beugeseite vor der Streckseite deter
miniert wird, und Facherbildungen (Abb.42) - ebene vielzehige (neun) 
Doppelbildungen mit fibularer Symmetrieebene - machen es wahr
scheinlich, daB die tibiale vor der fibularen Seite determiniert wird 
(GRAPER 1922a, S. 304; 1922C, S. 14; 1924a). Nach allem scheint das 
Schwergewicht der Querschnittsdetermination auf der tibialen-plantaren 
Seite zu liegen (GRAPER 1924a, S.268). In der 1/1--1,5/1-Knospe kann 
jedoch der Querschnitt noch nicht endgultig determiniert sein, sonst 
hatten bei den heteropleuralen Transplantationen (0. hetpl. dd?, aa?, 
mm), bei den reversen Transplantationen (0. hetpl. dd?, aa?, ml), bei 
den homopleuralen Verpflanzungen distaler Knospenteile auf einen be
trachtlichen proximalen Knospenstumpf (0. hompl. dd?, aa? , mm) und 
schlieBlich bei den homopleuralen Transplantationen dis taler Bezirke an 
Stelle einer ganz entfernten Knospe (0. hompI. dd?, aa?, mm) keine har
monischen Extremitaten entstehen k6nnen. Bei dies en Operationen war 
ja die Orientierung der dv- und ap-Achse meist nicht kontrolliert worden, 
und es muB angenommen werden, daB sich harmonische Extremitaten 
aus Knospen mit invers gelagerten Achsen bzw. mehr oder weniger ver
drehten Querschnitten entwickelt haben. 

Nach allem scheint aus den Experimenten GRAPERS hervorzugehen, 
daB in den Knospen bis zum Stadium 1,5/1 bZW.2/1 der Querschnitt 
und die proximo-distale (ml)-Achse noch labil determiniert sind. Dabei 
durfte wohl die Determination des Querschnittes fruher vonstatten 
gehen und schneller stabil werden als die der proximo-distalen Achse. 
Nach dem Stadium 2/1 ist wohl die Determination in jeder Richtung voll
zogen, doch k6nnen noch einige Zeit Proximalregenerate mit invertierter 
Polaritatsachse gebildet werden. 

Die Determination der Extremitat lauft nach GRAPER (1922 b, S. 596; 
1922 c, S. 18) in folgenden Stufen abo Dabei geben die Stadien, welche 
von mir eingetragen wurden, den Zeitpunkt der endgultigen Determina
tion (Destination GRAPER) an. 

I. Blastemdetermination, Determination zu Extremitat und Hinter
extremitat; 

2. vorn-hinten (ap)-Determination nach HARRISON (?); 
3. reine Querschnittsdetermination, nach dem Stadium 1/1-2/1 

erreicht; 
4. partielle Polaritatsdetermination, ungefahr bis zum Stadium 

2,5/1 ; 

5. totale Polaritatsdetermination, nach dem Stadium 2,5/1 vollzogen. 
Wenn man die Ergebnisse der Untersuchungen von HARRISON mit 

seinen Schiilern und ALVERDES zum Vergleich heranzieht, so wird es 
sehr wahrscheinlich, daB in den Operationsstadien von GRAPER (1/1 bis 
2/1), wo er eine ortsgemaBe Entwicklung nachweisen konnte, stets schon 
eine labile Determination (Institution, GRAPER 1923) vorlag, die durch 
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die neue Umgebung ruckgtingig gemacht wurde. Zieht man zudem die 
histologischen Verhaltnisse der operierten Knospen in Betracht (s. S. 300), 
so ist man uberrascht, daB eine Umkehr der Seitenqualitat noch m6glich 
war. Die ErkHirung, die GRAPER geltend gemacht hat, werden wir S. 340 
kennen lemen. 

e) Die Extremitatenanlage ein "harmonisch aquipotentielles System". 

Als harmonisch aquipotentieUe Systeme bezeichnen wir nach DRIESCH 
Keime bzw. Keimbezirke, weIche imstande sind, selbstandig ein harmo
nisches Ganzes hervorzubringen, und deren Teile potentieU gleich sind. 
Die Extremitatenanlage erfUllt nach den Resultaten der Experimente 
HARRISOKS und seiner SchUler diese Voraussetzungcn; denn bei der hetero
topen Transplantation k6nnen sie eine voUstandige normale Extremitat 
entwickeln und sind demnach harmonisch. 1hre Teile muss en aqui
potentieU sein, da ganze normale Extrcmitaten entstehen k6nnen: 

1. nach der Exstirpation halber Anlagen bzw. bestimmter Teile der 
Anlagen (HARRISON 1915, 1918, 1921, 1925, DETWILER 1918); 

2. aus den Spalthalften einer Anlage, nach beliebiger Spaltrichtung 
(SWETT 1926) ; 

3. nach der Aufeinanderheilung zweier ganzer Anlagen bei gleich
gerichteten ap-Achsen (HARRISO~ 1921); 

4. nach der Kombination zweier beliebiger Halften bei gleichgerich
teten ap-Achsen (HARRISON 1921, 1925, S. 482); 

5. nach der Inversion der dv-Achse (HARRISON 1918, 1921, DET
WILER 1918, NICHOLAS 1924, SWETT 1927, RUUD 1926, BRANDT 1923a, 
1924a, 1926); 

6. nach der Inversion der ml-Achse (HARRISON 1925, SWETT 1927, 
1928a) ; 

7. nach der Verpflanzung und der dabei notwendig erfolgenden Ver
lagerung der Teile der mesodermalen Anlage aUein (HARRISON 1915, 
1918). 

Die Teile der Anlage sind totipotent hinsichtlich der Formbildungs
und Differenzierungsprozesse, die zur voUen Entwicklung der Extremitat 
notwendig sind, doch sind sie offen bar nicht gleichwertig hinsichtlich 
der Intensitat, mit der die Entwicklung erfolgt. Denn die Sicherheit 
und Geschwindigkeit, mit der nach der Exstirpation im Anlagenbereich 
postgeneriert wird, ist urn so geringer, je gr6Ber das Explantat, d. h. je 
weiter entfemt das postgenerierende Material yom Zentrum der Anlage 
liegt (HARRISON 1921). Wenn wir hier die S. 304 voneinander geschie
denen beiden Arten von Potenzen, organisierende und reaktive Potenzen, 
einfUhren, so k6nnen wir den Befund HARRISONS vielleicht folgender
maBen ausdrucken: Das Anlagenmaterial der Vorderextremitat im 
Schwanzknospenstadium ist hinsichtlich seiner reaktiven Potenzen 
gleichwertig, hinsichtlich seiner organisierenden Potenzen jedoch un-
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gleich, derart daB der Besitz an solchcn yom Zentrum der Anlage nach 
der Peripherie hin allmahlich abnimmt. Wenn diese Fassung sich als 
richtig erweist, dann laBt sich die Extremitatenanlage nicht mehr als 
aquipotentiell im strengsten Sinn des Wortes auffassen. Wie sich jedoch 
aus den S. 306 gemachten Ausflihrungen ergibt, sind die Potenzverhalt
nisse des postgenerierenden Materials noch nicht ganz geklart. 

Ob in dem Material der Extremitatenanlage schon eine schwache 
labile Determination der Bezirke vorliegt, welche bei den Experimenten 
nicht erfaBt wird, laBt sich nicht sicher sagen. Fur die dv-Achse wird 
verschiedentlich eine solche vermutet. PRZIBRAM (1927, S.417) be
streitet die Aquipotenz der Teile. Nach ihm stimmen die Defekte an 
den unvollkommen regulierenden Extremitaten, welche bei den Defekt
vcrsuchen HARRISONS (1918) und DETWILERS (1918) gelegentlich auf
traten, ganz mit dem uberein, was nach der Kinematik (siehe S.297) 
zu erwarten ist. Sei dem wie ihm wolle, das Hauptgewicht muB meines 
Erachtens doch auf die Ganzbildungen fallen. 

Die Extremitatenanlage ist also offenbar ein mono pol ares Gebilde, 
in dem die prospektive Bedeutung der einzelnen Bezirke noch nicht 
endgUltig festIiegt und in dem die determinativen Potenzen bis zu 
einem gewissen Grad lokalisiert sind. 1st dies richtig, so hat sie gewisse 
Ahnlichkeiten mit den ganzen Keimen in fruhen Entwicklungsstadien, 
etwa dem monopolaren Echinodermenkeim oder auch mit dem jungen 
Amphibienkeim. In diesen scheint auch eine weitgehende Aquipotenz der 
Teile im Hinblick auf manche Potenzen, wie die der histologischen Diffe
renzierung und andere zu bestehen, wahrend betrachtliche Differenzen 
hinsichtlich anderer, etwa der Gastrulationspotenzen und der organi
sierenden Potenzen vorhanden sind (siehe etwa MANGOLD 1925a). Es 
scheint mir im Interesse der Analyse, daB man beim Sprechen von Aqui
potenz die Art der betrachteten Potenzen miterwahnt. Allerdings ist 
die Gruppierung der Potenzen bzw. Faktoren bis jetzt nur hypothetisch 
und versuchsweise begonnen (neb en den alteren Versuchen von DRIESCH 
und HERBST unter anderen von WEISS I924, 1928, VOGT 1923, MANGOLD 
1923, 1925a, 1928b). Wie man bei den ganzen Keimen in fruhen Stadien 
vielfach geneigt ist, eine Intim- oder Molekularstruktur als Grundlage 
der Lokalisation der Organanlagen anzunehmen (LILLIE, MORGAN, CON
KLIN, SPEMANN u. a.), denkt HARRISON (I921, 1925, S. 498) auch bei der 
Extremitatenanlage an eine solche. VON UBISCH (1923) laBt die polare 
(ap)-Differenzierung der Anlage durch ein Differenzierungsgefalle zu
stande kommen, das in antero-posteriorer Richtung durch den ganzen 
Keim und damit auch durch die Extremitatenanlage gelegt wird. Er 
nahert sich damit den Anschauungen von CHILD. (Literatur siehe MAN
GOLD 1928c, S. 713ff.) 

Bei den Anuren wird man nur in den Anlagen der Schwanzknospen
stadien, mit denen K. ALVERDES gearbeitet hat, an harmonisch aqui-
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potentielle Systeme denken k6nnen. Die jungen (0,5/r-r,5/r)-Knospen 
lassen sich nicht mehr als soIche ansprechen, da wir bei ihnen sicher 
mit einer labilen Determination rechnen k6nnen. 

I) Die Lokalisation und Wirkung der determinierenden Ursachen bei den 
Extremitiitentransplantationen. 

Fur die Beurteilung der Art der Ursachen, weIche die Determination 
in den trallsplantierten Extremitatenanlagen bzw. Knospen vollziehen, 
ist es notwendig, sie zu lokalisieren. Offen bar gibt es hierfur drei M6g
lichkeiten: 

1. Die Ursachen k6nnten gegeben sein dureh die Konstellation des 
ganzen Keirns; 

z. sie k6nnten in der nachsten Umgebung der Extremitatenanlage 
liegen, eventuell sogar in einem speziellen Organ; 

3. sie k6nnten sehlieBlieh - was allerdings durch die schon mit
geteilten Experimellte von vomherein widerlegt scheint - in der Ex
tremitatenanlage selbst liegen. 

Zu 1. Die Regulationell zu ganzen Organismen, weIche aus der ent
wicklungsmechanischen Forsehung an halben Keimen, Keimfragmenten 
und defekten Keimen in fruhen Stadien in groBer Zahl bekannt sind, 
lassen recht wohl daran den ken , daB auch bei den betrachteten Vor
gangen an der Extremitat die Konstitution des Ganzen eine Rolle spiele. 
Doeh haben wir bei den Stadien, in denen die Extremitatentransplan
tationen vorgenommen wurden, schon so differenzierte Embryonen vor 
uns, daB man mit einer einheitlichen Konstellation des Embryo im streng
sten Sinne nieht mehr rechnen kann. Man wird deshalb auch den Ver
suchen von WILHELMI (r922) recht skeptisch gegenuberstehell, weIche 
die Resultate HARRISONS erklaren sollen unter Zuhilfenahme eines Sym
metriefaktors, der sowohl zwischen der rechten und linken Seite des 
Embryo als aueh zwischen der normalen und der heterotop implantierten 
Extremitat einer Seite wirken solI. Die Experimente WILHELMIS, weIche 
den EinfluB zweier Extremitaten aufeinander naehweisen sollten, hatten 
zu wenig positive Ergebnisse, urn beweiskraftig zu sein. 

Zu 2. NICHOLAS (r9ZZ) ist es gelungen, den EinfluB der naehsten 
Umgebung auf die Orientierung der Extremitat naehzuweisen. Es wurde 
ortho- und heterotop eine 5 Somiten im Durehmesser groBe kreisrunde 
Scheibe Ecto- und Mesoderm transplantiert, die im Zentrum - 3,5 So
miten im Durchmesser groB - die Extremitatenanlage besaB. Naeh der 
Einheilung wurde die Extremitatenanlage innerhalb der Scheibe in be
stimmter Weise gedreht. Es entstand eine normale Extremitat, deren 
Orientierung nicht nach dem gesamten Organismus, sondem nach dem 
umgebenden Transplantatring sich riehtete. Naeh dies em Experiment 
liegt es nahe, an eine Nachbarschaftsbeziehung zu denken, wie wir sie 
oben schon vom Augenbecher erwahnten, und zu fragen, ob die Vor-
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niere, die Urwirbel, die Kiemenregion, das Herz und der Darm einzeln 
oder in gemeinsamer Wirkung die Orientierung der werdenden Extre
mitat bestimmen. Da nun aber die Extremitatenanlagen in heterotoper 
Lage offen bar denselben Regeln folgen wie in der orthotopen, so ergibt 
sich daraus zum mindesten, daB Organe, die nur dem orthotopen Im
plantationsort benachbart sind, wie die Kiemen-, Herz- und wohl auch 
Vornierenanlage nicht ausschlaggebend sein konnen. Fur die Vorniere 
ist dies von HARRISON und seinen Mitarbeitern ubereinstimmend auch 
direkt nachgewiesen worden. Bei der Entnahme der Extremitatenanlage 
wird sehr haufig ein Stuck der Vorniere mit verpflanzt, es diffeJ;enziert 
sich am Implantationsort neben der sich entwickelnden Extremitat, be
einfluBt jedoch die Orientierung derselben nicht. Ganz beweiskraftig 
sind allerdings diese kleinen Fragmente nicht. Der AusschluB der Wir
kung der Anlage der Vorniere, der Kiemen und des Herzens macht die 
Lokalisation der Ursachen wieder recht schwierig, besonders wenn man 
die Resultate der Verpflanzung von Extremitatenanlagen in die dorsale 
und ventrale Mediane (NICHOLAS 1924a) in Betracht zieht, die zeigen, 
daB die rechts und links entstehenden GliedmaBen bzw. ihre Gurtel 
eben falls den Regeln HARRISONS folgen. Offenbar wirken die Einflusse, 
auch wenn die Anlage keine bestimmten Lagebeziehungen zu den Myo
tomen, Vornierengangen, Seitenplatten und dem Darm besitzt. Man 
wird der lange in Aussicht gestellten ausfUhrlichen Arbeit von NICHOLAS 
mit Interesse entgegensehen durfen. - Wenn bei der orthotopen homo
pleuralen dorsoventralen Transplantation (0. hom. dv, ap, mm) das 
Wundbett von den Mesodermzellen vor der Einpflanzung nicht gereinigt 
wird, so entstehen meist nur harmonische Extremitaten und nur selten 
Verdoppelungen. Hier geht offenbar die Regulation von dem normal 
gelagerten in der Wunde verbliebenen Rest von Mesodermzellen aus; 
bei der Dberpflanzung der normalen Anlage durch eine ganze wurde 
jedoch nichts Ahnliches beobachtet (HARRISON 1921, S.42). 

Wenn wir also wohl annehmen mussen, daB die Nachbarschaft des 
Transplantats die determinativen Einflusse ausubt, so muB doch fest
gestellt werden, daB bis jetzt eine genaue Lokalisation nicht gelungen ist. 

Zu 3. \Vahrend HARRISON und seine Mitarbeiter und auch BRANDT 
bei der Determination der dv- und ml-Achse Faktoren der Umgebung 
annehmen, miBt PRZIBRAM (I924, I927) regenerativen Potenzen, welche 
in der Knospe selbst liegen, betrachtliche Bedeutung fUr das Zustande
kommen der Operations ergebnisse bei. Die vielen Experimente HARRI
SONS und seiner SchUler an der Extremitatenanlage zeitigten als ein sehr 
haufiges, ja fast regelmaBiges Ergebnis die Bildung zweier Extremitaten, 
von uenen die eine harmonisch, die andere disharmonisch ist (siehe 
Abb.7). Nun kann man dasselbe Resultat erhalten, wenn man an dem 
erwachsenen Tier den Arm stark quer einschneidet, die Verheilung ver
hindert und die Regeneration durch Amputation des peripheren Stuckes 

Ergebnisse der Biologie V. 22 
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aus16st (TORNIER 1897 b, 1901; DELLA VALLE 1913; PUPPE 1925). Es ent
stehen dann drei Regenerate (Abb. 19), namlich ein norm ales an der Peri
pherie (Drl) und zwei an dem queren Einschnitt. Von diesen beiden 
letzteren baut sich das eine. auf der distalwarts zeigenden FHiche des 
Stumpfes auf, das "Distalregenerat" (Dr2), das andere auf der proximal
warts zeigenden Flache des peripheren Teiles, das "Proximalregenerat" 
(Pr.). Das Distalregenerat ist distalwarts gewandt, das Proximalrege
nerat proximalwarts. Ihre radio-ulnaren und Flexor-Extensor-Achsen 
sind gleich, ihre proximo-distalen Achsen jedoch entgegengesetzt ge
richtet. Die beiden Regenerate sind spiegelbildlich und zwar das Distal
regenerat (Dr2) harmonisch = (wirts-)seitenrichtig, das Proximalrege
nerat disharmonisch = (wirts-)seitenverkehrt. 

Ohne Zweifel haben das Distalregenerat I (Drd und das Proximal
regenerat (Pr.) zusammengenommen sehr viel Ahnlichkeit mit den Bil
dungen, welche die Transplantationen ergeben 
(siehe Abb. 7). Die Entwicklung eines Distal
regenerates vom Stumpf aus kommt bei den 
erwahnten Experimenten an Urodelen nicht 
ernstlich in Frage, da in der \Vunde die gesamte 
Anlage entfernt wurde, dagegen bei den Ver-

Abb. 19a-c. Schema der Bruchdreifachbildung. Drl lInd f)r2 Distalregeneratc; Pro Proximalrcgenerat. 
(In Anlehnung an PRZIBR:\.Yl.) 

suchen an alteren Knospen von Kaulquappen. Die Ahnlichkeit der 
Bruchdreifachbildung mit den Ergebnissen der Extremitatentransplan
tation rechtfertigt den Versuch PRZIBRAMS (1924,1927), die Erfahrungen 
der Bruchdreifachbildung zur Erklarung der Ergebnisse der Extremi
tatentransplantationen heranzuziehen. Doch sind diese Versuche von 
den Autoren, die mit der fruhen Anlage an Urodelen gearbeitet haben, 
mit vielen allgemeinen und auch sehr speziellen Argumenten abgelehnt 
worden (z. B. HARRISON 1925; BRANDT 1925a, S.205 u. 229; 1927c, 
S. 182; SWETT 1927, S. 408 Anm., S. 418 Anm.). Die vielen, recht stich
haltigen Einwande konnen hier nicht angefUhrt werden, ebensowenig 
die Erwiderung PRZIBRAMS (1927). Ich selbst muD mich, soweit es sich 
urn die Operationen an fruhen Anlagen handelt, auf die Seite der Gegner 
PRZIBRAMS stellen, wobei mich hauptsachlich die folgenden auch von 
den e~wahnten Autoren geltend gemachten Gesichtspunkte leiten: 

Ernste Bedenken wird man dagegen haben, die fruhembryonale Ex
tremitatenanlage einem differenzierten Extremitatenstumpf gleichzu
setzen. Bei ihr wird ja das ganze Material fUr die Bildung aufgebraucht, 
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wahrend bei der Regeneration sich auf dem Stumpf nur eine Knospe des 
Regenerats anlegt. - Die PRZIBRAMsche Erklarung setzt einen deter
minierten Querschnitt voraus, was wohl gleichbedeutend erachtet wer
den kann mit einer weitgehenden Determination der einzelnen Bezirke 
der Anlage. Nun geht aus den Versuchen HARRISONS und seiner SchUler 
eindrucksvoll hervor, daB die verschiedenen Teile der Anlage aquipoten
tiell sind. Eine Querschnittsdetermination diirfte also recht unwahr
scheinlich sein; sie kann hochstens ganz labil vorhanden sein. - In der 
Mehrzahl der HARRIsoNschen Experimente wird die ganze Anlage heraus
geschnitten, und es bleiben keine Zellen der Anlage am Implantations
ort. Die Proximodistalachse der Anlage kann daher nicht gut als an
geschnitten betrachtet werden, gleichgUltig, ob man sie mit HARRISON 
(I925) ziemlich radial stellt oder mit PRZIBRAM (I927) von ventro-medial
anterior nach dorsal-lateral-caudal gerichtet annimmt. Letzterc Lage 
hat sie ja ungefahr in der jungen Knospe (Abb. 3c). - Schon aus diesen 
Dberlegungen heraus wird man skeptisch dagegen sein, die HARRISON
schen Resultate mit der Bruchdreifachbildung zu erklaren. Unmoglich 
oder doch zum mindesten sehr gesucht scheint mir jedoch die Erklarung 
dann zu werden, wenn man die Drehungen der Anlage in Betracht zieht. 
Nach den Regeln der Bruchdreifachbildung ist zu erwarten, daB sich 
das Regenerat auf dem gegebenen Querschnitt harmonisch aufbaut, daB 
sich radial an radial, ulnar an ulnar, Flexor an Flexor und Extensor an 
Extensor ansetzt, das Regenerat sich also auf einem determinierten 
Querschnitt bildet. Bei den gedrehten Anlagen miissen also gedrehte 
Extremitaten entstehen. Gedreht muB sowohl die Extremitat sein, 
welche sich primar aus der Anlage bildet, als auch die, welche eventuell 
als Proximalregenerat auf der Basis der einstigen Schnittflache sich an
legt. Harmonisch konnte nur ein Wirtsregenerat sein, doch sind am 
Implantationsort ja keine Zellen der Anlage mehr. Nehmen wir nun 
die einfachen klaren Falle, wo nur die dv-Achse invertiert wurde 
(Het. dl!, aa, mm). Diese lieferten in sehr vielen Fallen einfache har
monische Extremitaten (siehe Tabelle 3, g6 und Tabelle 4, A, g6), 
welche keinerlei Drehung aufwiesen. Auch die Doppelextremitaten 
dieses Experiments zeigten mit dem ulnaren Rand dorsalwarts. Ent
sprechend liegen die VerhaJtnisse bei den anderen Experimenten. Zur 
Erklarung dieser ortsgemaGen Orientierung der dv-Achse muG auch 
PRZIBRAM die Einfliisse der Umgebung geltend machen. Nach ihm 
(I927, S.438) wirken sie durch "Anderung des Wachstums, welche in 
Unterdriickung einer Richtung, proximander Ausbildung (=Ausbildung 
eines Proximalregenerats, VerL) unter Verkehrung, Rotation unter Bei
behaltung der Seitenqualitat bestehen kann". Es wirken also die Ein
fliisse nach PRZIBRAM auf sekundare Vorgange, nach HARRISON direkt 
beim Determinationsvorgang der Anlage. Der Entwicklungsmechaniker, 
welcher seine Erfahrungen an Experimenten am friihembryonalen Ma-
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terial gesammelt hat und an klare Determination durch Nachbarschafts
wirkung gewohnt ist, wird sich unbedenklich den Anschauungen HARRI
SONS anschlieBen. 

Etwas anders scheinen mir die Verhaltnisse bei den Transplanta
tionen der Extremitatenknospe der Kaulquappe (GRAPER I922-I927) 
zu liegen. Zur Erklarung der wirtsseitenrichtigen Entwicklung seiner 
Transplantate zieht GRii.PER (I922a, I927) drei Moglichkeiten in Er
wagung: 

I. die Determination per primam bzw. die Urn determination der 
labil determinierten Knospe; 

2. die Durchwachsung des Implantats durch ein harmonisches Wirts
regenerat (Abb. I9, Dr. 2) und die Einordnung seines Materials in das 
Regenerat; 

3. die Ausbildung eines Proximalregenerats durch die Knospe, das 
auf .dem determinierten Querschnitt unter Inversion der ml-Achse sich 
ausbildet und zur wirtsseitenrichtigen Extremitat wird. 

Eine klare Entscheidung scheint von GRAPER nicht getroffen worden 
zu sein; sie ist wohl auch nicht moglich, da sich fUr aUe drei FaUe Tat
sachen beibringen lassen. 

Zu I. Die Experimente an den friihen Anlagen zeigen, daB wir die 
sprossende Knospe keinesfalls mehr als undeterminiert bzw. indifferent 
betrachten diirfen. Es kommt also nur eine Umstol3ung einer schon 
vorhandenen labilen Determination (Institution) in Frage. 1m Zusam
menhang mit der Erklarung durch Umdeterminationwurde von GRAPER 
die Tatsache diskutiert, daB bei der wirtsseitenrichtigen Entwicklung 
der Transplantate die Knospen nach der Operation langere Zeit in der 
Entwicklung gehemmt waren. GRAPER (I922C, S. I3) machte die ein
leuchtende Dberlegung geltend, daB die Umgebung Zeit brauche, urn 
ihren EinfluB durchzusetzen und daB die Umwandlung der Seitenqualitat 
nur stattfinden konne, wenn diese Zeit infolge der Entwicklungshemmung 
der Knospe zur Verfiigung stehe. Er suchte diese Annahme experimen
tell zu beweisen (GRii.PER I924a). Es wurden namlich in der Entwicklung 
gehemmte Knospen von Larvcn, welche mit oleinsaurem Natron und 
frischer Thymussubstanz gefUttert waren, auf Tiere verpflanzt, deren 
Entwicklung durch Verfiitterung von Thyreoidea und Jodthyreoglobulin 
beschlcunigt war, und umgekehrt. Die Transplantate nahmen aber 
schnell das Entwicklungstempo des Wirtes auf, so daB sie nichts iiber 
die gestellte Frage aussagen konnen. Der Gedanke, daB regulative Vor
gange Zeit brauchen (vgl. DRIESCH I900, I9IO), wird immer erwagens
wert sein, wenn er auch bei den Extremitaten nicht verwendbar zu sein 
scheint. Denn, wie schon S. 325 ausgeHihrt, zeigte sich bei der Trans
plantation der Extremitatenanlage die dv-Achse bei Amblystoma tigri
num friiher determiniert als bei Amblystoma puncta tum, obgleich der 
UmgebungseinfluB infolge der spaten Differenzierung der Extremitat bei 
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Amblystoma tigrinum vielliinger wirken konnte als bei Amblystoma punc
tatum (RUUD 1926). Auch SWETT (1926, S. 462 und 1927, S. 400) wendet 
sich gegen die Annahme GRAPERS, weil bei ihm stark gehemmte Knospen 
keinen UmgebungseinfluB aufweisen .. 

Zu 2. Fur die Moglichkeit, daB die harmonische Entwicklung des 
Transplantats durch ein durchwachsendes Regenerat des Wirtes bedingt 
wurde, ist der Nachweis wichtig, daB vom Wirt bei der Transplantation 
uberhaupt ein Regenerat gebildet wird. Dies war moglich durch die Trans~ 
plantation einer Armknospe an die Stelle eines Beines (orthotop, hetero
nom), bei der zwei spiegelbildliche Arme und ein harmonisches Bein ent
standen (GRAPER 1924a, S. 272; KOLBOW 19:27,1928, siehe unten S. 346). 
Auch bei dieser Entstehung wird man eine Verlangsamung der Ent
wicklung erwarten durfen. 

Zu 3. Die Moglichkeit, daB die wirtsseitenrichtige Entwicklung durch 
die Bildung eines Proximalregeneratszustande kommt, ist bei den Ver
such en an der Knospe betrachtlich wahrscheinlicher als bei der frtihen 
Anlage. Denn die Knospe ist sicher schon in betrachtlichem Grad labil 
determiniert, und bei der Entnahme wird wahrscheinIich die Proximo
distalachse haufig quergeschnitten, und schIieBlich zeigen die reversen 
Transplantationen von 2jl-Knospen (Abb.17, 18), daB dieproximale, 
nach der Transplantation distal liegende Flache die Fahigkeit besitzt, 
ein herkunftsseitenverkehrtes Regenerat zu bilden. Dieses wird dann 
offenbar bestimmt von dem Determinationsfeld des proximalen Quer
schnittes. Analog dazu konnte nun bei den heteropleuralen Transplan
tationen (0. hetp!. dv?, aa?, mm) die Extremitat unter dem determinie
renden EinfluB des an der Schnittflache im Transplantat gebildeten 
Organisationsfeldes sich entwickeln und so .als Proximalregenerat her
kunftsseitenverkehrt, also wirtsseitenrichtig werden. Das Organisations
feld des Wirtes konnte dabei untersttitzend wirken. Der Wechsel der 
Seitenqualitat kommt bei dieser Erklarung einfach durch die Inversion 
der proximo-distalen Achse zustande. Zur harmonischen Orientierung 
mussen allerdings noch sekundare Faktoren (Rotation usw.) in Anspruch 
genommen werden. GRAPER neigt an verschiedenen Stellen seiner Ar
beiten dieser Erklarung zu (0. hetpl. dv?, aa?, mm, 1/1, 1925, S. 16; 
O. hetpl. dd?, aa?, ml, 1/1-2/1, 1927b, S.431), halt sie aber keineswegs 
flir erwiesen. Ich finde es begreiflich, daB er zwischen den drei Er
klarungsmoglichkeiten schwankt; liegen doch seine Operationen auf der 
Grenze zwischen den rein embryonalen und regenerativen Prozessen. 

SchlieBIich ist noch zu erwagen, ob die Determination bzw. Um
determination der Achsen allmahlich erfolgt, d. h. aus einem indifferen
ten Stadium uber Stadien mit labiler, allmahlich sich festigender Deter
mination (Institution, GRAPER) zur stabilen endgultigen Determination 
(Definition, GRAPER) ubergeht, oder ob sie plOtzlich, sprungartig vom 
indifferenten Zustand zum endgultig determinierten wechselt. HARRh 
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SON denkt an verschiedenen Stellen daran, daB die dv-Achse labil deter
miniert und nicht indifferent sei. Auch die Resultate GRAPERS an den 
sprossenden Knospen scheinen mir sehr fiir eine allmahlich sich festi
gende Determination zu sprecheh. Da zudem die Erfahrungen an der 
Determination der Medullarplatte lchren, daB von dem Moment, wo 
Selbstdifferenzierungen nachzuweisen sind (mittlere Gastrula) bis zu dem 
Stadium, wo nur noch Selbstdifferenzierung moglich ist (sichtbare Me
dullarplatte) ein betrachtlicher Zwischenraum besteht, in dem das Ma
terial sich in labiler Determination befindet (Zusammenfassung, s. MAN
GOLD I928a), so wird man daran denken, daB die Determination ein 
allmahlich sich festigender ProzeB ist (crescente Determination). Gegen
satzlich zu dieser Auffassung denkt SWETT (I928a, S. 57), daB die Deter
mination der dv-Achse sich nicht allmahlich, sondern mit einem Schritt 
vollzieht, der vom indifferenten Stadium zum endgtiltig determinierten 
fiihrt (saltierende Determination). Ich mochte glauben, daB der Ansicht 
SWETTS in dieser wichtigen Frage nicht allzu viel Gewicht beigemessen 
werden kann, da die Kriterien fiir die Orientierung der Extremitat nicht 
fein genug sind, urn Zwischenstufen zu erfassen. 

g) Die Regulation der Stellung der Extremitat durch Rotation. 

Bei den Experimenten an Urodelen wurden von HARRISON (I9I5 bis 
I925), DETvnLER (I9I8~I920), BRANDT (I923a, I924 b), NICHOLAS 
(I924b), RUUD (I926), SWETT (I925a, I926, I927) noeh Regulations
vorgange beobaehtet, welche die Klarheit der Ergebnisse der Experi
mente triibten und ihre Deutung betraehtlich ersehwerten. Sie bestehen 
in einer Drehung der abnorm orientierten Extremitat in die harmonische 
Stellung hinein. Beobaehtet wurde der Vorgang an Amblystoma offenbar 
nur bei der homopleuralen Transplantation (HARRISON I92I, S. I05; 
SWETT I927, S. 388) (siehe Tabelle 4, A, e6), bei der heteropleuralen soIl 
er sehr selten sein. Dies konnte seinen Grund vielleieht in dem Grad der 
Disharmonic haben, der ja bei der homopleuralen Transplantation 
(hompl. dv, ap, mm) groBer ist als bei der heteropleuralen (hetpl. dv, 
aa, mm oder hetpl. dd, ap, mm). Die Rotation maeht sich schon beim 
friihen Sprossen dcr Knospe geltend und setzt sich bis zu den funktio
nellen Drehungen der Extrcmitat fort. 

Zu ihrer Aufklanmg hat auf Veranlassung von HARRISON NICHOLAS 
(I924b) genaue Untersuchungen angestellt (Abb.20). Transplantiert 
wurde die Anlage der reehten Vorderextremitat an Amblystoma im 
Sehwanzknospenstadium (Stad. 29) orthotop und heterotop unter Dre
hung der Anlage um 90°, I35°, 225° und 270°, wobei der dorsale Bezirk 
der Anlage in Richtung anterior-ventral-posterior gefiihrt wurde. AuBer
dem wurde bei den heterotopen Transplantationen noch die GroBe und 
das Alter des Transplantats und der Abstand von der normalen Vorder
extremitat variiert. Bei dieser Analyse ergab sieh, daB die Rotation 
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bei der orthotopen Transplantation starker wirkt als bei der heterotopen, 
und daJ3 sie versucht, die Extremitat auf dem kiirzesten Weg in die har
monische Stellung zu bringen. Genaueres laJ3t sich aus der schematischen 
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Abb. 20. Schernatische Darstellung der Stellungsregulation (Rotation) der Extremitat bei Amblysto1lla 
nach Drehung der Vorderextremita.tenanlage im Schwanzknospenstadium urn 900, 1350, 225 0 und 2700; 
links bei orthotoper, rechts bei heterotoper Transplantation. Blick auf die reehte Seite des Embryo. 
Die Kreise bezeichnen die Anlage. £1, P, D, V die Kardinalpunkte, der Umgebung wenn auBerhalb 
des Kreises, der Anlage wenn innerhalb. A = anterior, P=posterior, D=dorsal, V =ventral. Die 
Durchmesser im Kreise sind die dorsoventrale und die anteroposteriore Achse der Anlage. Die stark 
und durchgezogen konturierten Extremitaten geben die Stellung bei herkunftsgernaBer Entwicklung, die 
schwach durchgezogen konturierten die tatsachlich erreichte SteHung, die gcstrichelt konturierten die 
normale Stellung und die punktiert konturierten die Verdoppelungen. Der Pfeil gibt die Richtung der 
Riickdrehung der Extremitat. - Bei 225 0 Drehung hat die Extremitat ihre dv-Achse invertiert. -

Die Verdoppelungen sind spiegelbildlich zu den primaren Bildungen. (NICHOLAS 1924 b, S. II6.) 
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Darstellung der Abb. 20 ablesen. Bei der urn 2250 gedrehten Anlage 
fand zudem eine Inversion der dv-Achse und damit der Seitenqualitat 
statt, wodurch die Ergebnisse HARRISONS (siehe S. 310) bestatigt wurden. 
Verdoppelungen, in der Abbildung punktiert eingezeichnet, treten eben
falls auf; sie sind spiegelbildlich zur primaren Extremitat. 

Die Rotation wird offenbar durch zwei Faktorenkomplexe bedingt. 
Der erste Faktorenkomplex wirkt auf die undifferenzierte Anlage und 
bedingt eine schwache Anderung der Richtung ihres ersten Aus
sprossens. Die Wirkung besteht nicht in einer Drehung des Anlagen
materials, da eine Marke in Form eines mitverpflanzten Vornierenfrag
ments keine Verlagerung zeigt. Die Art der Faktoren ist nicht bekannt, 
man wird sie wohl zu den determinierenden der Umgebung rechnen 
muss en (siehe S. 336). - Der zweite Faktorenkomplex gestattete besse
ren Einblick in seine Wirkungsweise. Er ist abhangig von der Orientie
rung und GroBe des Schultergurtels und von der Ausbildung der Mus
kulatur. Der Schultergurtel ist trotz der Drehung im Hinblick auf seine 
dorsoventrale Achse harmonisch entwickelt. Seine GroBe ist in den 
orthotopen Transplantationen durch die Kombination des Transplantat
materials mit den im Wirt vorhandenen peripheren Anlagenbezirken 
normal, bei den heterotopen Transplantationen jedoch nur betrachtlich 
kleiner und kann, wenn das Transplantat klein gewahlt oder aus alteren 
Stadien entnommen wird, nahezu ganz fehlen. Von seiner GroBe hangt 
ab, ob die ohne wesentliche Mangel entwickelte Muskulatur des Trans
plantats inserieren kann oder nicht. Je vollkommener die Insertion, 
desto besser die Stellungsregulation der disharmonischen Extremitat auf 
dem harmonischen Schultergurtel. Diese Art der Rotation wird wohl -
besonders in den orthotopen Transplantationen - groBenteils bedingt 
durch die Funktion der Muskulatur. Diese ist jedoch in den heterotopen 
Transplantationen aus Mangel an geeigneter Innervation durch den 3. bis 
5. Spinalnerv nicht oder nur unvollkommen vorhanden. Das System 
Schultergurtel-Muskulatur--Skelett der freien Extremitat wirkt also 
auch ohne Funktion, vielleicht allein durch den Muskeltonus. 

5. Die Induktion von Extremitaten. 

Die Erfahrung der entwicklungsmechanischen Forschung an Am
phibien fUhrte zur Erkenntnis sehr in ten siver causaler Beziehungen der 
Teile des Organismus. 1m allgemeinen wohl wechselseitiger Art, sind 
sie in bestimmten Fallen vorherrschend einseitig; so bei der Wirkung 
der oberen Urmundlippe und des Urdarmdachs, des "Organisators" (Er
gebnisse zusammengefaBt, SPEMA:-IN 1927 und zum Teil 0. MANGOLD 
I928a) bei der Determination des Achsensystems und bei der Wirkung 
des Augenbechers auf das uberlagernde Ectoderm mit dem Ergebnis 
einer Linsenbildung. Wir sprechen in diesen Fallen von Induktion. Die 
vVirkung eines Materials auf seine Umgebung kann nun darin bestehen, 
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daB es derselben seinen eigenen Charakter induziert oder darin, daB 
es dieselbe zu einer bestimmten, aber ihm selbst fremdartigen Bildung 
veranlaBt (homogenetische Induktion, heterogenetische Induktion, 
MANGOLD und SPEMANN 1927). Beide Induktionsformen lassen sich 
relativ haufig in der Amphibienentwicklung nachweisen. Auch bei der 
Entwicklung der Extremitat haben sich Induktionen ergeben, weIche 
nunmehr besprochen werden sollen. 

a) H omogenetische I nduktion. 

Hierbei handelt es sich urn die Induktion einer Extremitat durch eine 
Extremitatenanlage in Material, das sonst keine Extremitat gebildet 
hatte, bzw. urn die Induktion einer Vorder- oder 
Hinterextremitat durch eine Vorder- bzw. Hin
terextremi tat in Material, das prospckti ve Hin ter
bzw. Vorderextremitat darstellte. 

Den Nachweis dieser Induktionen verdanken 
wirG. HERTWIGUndseinen Mitarbeitern KOLBOW 
und WILHELMI. G. HERTWIG (192Sb, 1925C, 
1927b) arbeitete mit Larven von Triton taeni
atus. Als Spender dienten haploide Larven, die 
durch Bestrahlung des Sperm as mit Radium 
und nachfolgender kunstlicher Befruchtung ge
wonnen worden waren. Als Wirt dienten gleich
altrige norm ale diploide Larven. Die Vorder
extremitat wurde fruhestens als beginnende 
Knospe (Abb. 3c), und spatestens nach der 
distalen Abflachung zur Zehenplatte (Abb.3e) 
heterotop verpflanzt. Die Verwendung der 
haploiden Implantate gestattet, ihr Material 
dauernd von dem des \Virtes zu unterscheiden; 
denn in gleichen Geweben verhalt sich das Vo
lumen der haplQiden Kerne zu dem der diploiden 
wie I: 2. Mit einer selbsttatigen Umwandlung 
der haploiden Zellen in diploide ist nicht zu 
rechnen. Infolge der geschwachten Lebensfahig
keit des haploiden Materials geht ein Teil des 
Implantats zugrunde und wird dann durch di
ploiden Wirtszellen ersetzt. Haufig findet cine 
vollkommene Resorption statt. Manchmal ent
stehen aber auch Extremitaten, die entweder 

Abb. 21. Larve von Triton tae-
uiatlls mit einer liberzahligen 
Extremitat links ventral. Diese 
ist in allen Geweben diploid 
und wurde induziert durch die 
Implantation ciner eben kennt
lichen haploiden Knospe in den 
gleichalten Wirtske im. Das ha-

ploide Material resorbiert. 
(G. HERTWIG '927 b, Abb.I8.) 

ganz diploid oder teils haploid teils diploid sein k6nnen. In den Chimaren 
ist meist die Epidermis ganz diploid; die Knorpel k6nnen ganz haploid 
oderchimarisch sein (G. HERTWIG 1927b, S. 301 bis 30S). In den Muskeln 
liegen die Verhaltnisse wohl ahnlich wie im Knorpel. Das Implantat hat 
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also hier benachbarte Wirtszellen zur Bildung von Extremitat veranlaJ3t; 
dabei konnte sein Material ganz oder nahezu ganz vom Wirt ersetzt 
werden. 

Bei den Versuchen von KOLBOW (1928) handelt es sich um die In
duktion eines Arms im Blastem des Beins bei Triton taeniatus. Ope
riert wurde an Larven, deren Vorderextremitat zwei bis drei Zehen auf
wies und deren sehr viel spater entstehende Hinterextremitat noch nicht 
kenntlich war (Abb. 3h). Die Vorderextremitat wurde mit ziemlich brei
ter Basis abgeschnitten und auf die enthautete Anlage der Hinterextre
mitat gesetzt (orthotope heteronome Transplantation). In den opti
malen Fallen entstanden entweder 1. eine gute Vorderextremitat aus 
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Abu. 22. Larn~ yon Triton tacn /atll s, drei \\'ochen nach der Impl antation einer Vo rderextremita tcnknospe 
mit zwei Zehen a n die Stelle der rechten noeh nieht sichtbaren Hinterextremit[it. Wirt und Spender 
g leieh alt. Induktion ciner sekund~-i. ren Vorderextremit~it (51' ) in der Anlage der Hinterextremitat du rch 

die implantierte Vorderextremitat (TR). (KUI,H OW 1928, Abb. 5 und 6.) 

Implantat; 2. diese und eine spiegelbildliche Vorderextremitat und 
3. diese beiden vorderen und dazu die normale hintere Extremitat der 
Implantationsstelle (Abb.22). Wichtig fur uns ist der spiegelbildliche 
Arm, der sich im 3. FaIle gleichzeitig mit dem Bein an der Basis des 
Implantats entwickelte. Seine Armnatur lieJ3 sich mit ziemlicher Sicher
heit auf Grund verschiedener Kriterien feststellen (KOLBOW 1928, S. 28). 
Die Herkunft seines Bildungsmaterials ist, da homoplastisch gearbeitet 
wurde, jedoch etwas unsicher. Wenn er vom basalen Material des Trans
plantats stammt, bietet der Fall nichts Besonderes; wenn er aber von 
dem Blastem der Hinterextremitat stammt, so liegt eine Induktion einer 
Vorderextremitat in der Anlage der Hinterextremitat vor. KOLBOW halt 
dies fUr sehr wahrscheinlich bzw. erwiesen und es besteht kein Grund, 
an der Moglichkeit zu zweifeln. Doch mochte ich glauben, daJ3 hier 
sowohl regenerative Prozesse yom Implantat aus als auch Induktions
prozesse wirksam sind. Zum sicheren Nachweis wird die Kombination 
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unterscheidbaren Materials notwendig sein, was ja die heteroplastischen 
Methoden nach den Ermittlungen G. HERTWIGS gestatten. Einen ent
sprechenden Fund, wie eben von KOLBOW mitgeteilt, hat GRAPER (1924, 
S. 272) an Anurenlarven beobachtet. Seine Erklarung diirfte dieselbe sein. 

Wie schon verschiedentlich hervorgehoben, tritt auch hier die auf
fallende Tendenz zur Verdoppelung zutage. KOLBOW (1928, S. 36) denkt, 
daB das Organisationsfeld, welches vom Implantat mitgebracht wird, 
bilateral-symmetrisch ist und daB es sucht, sich in der Umgebung durch 
seine spiegelbildliche Anlage zu erganzen. Dies fiihrt dann, wenn in 
duktionsfahiges Material vom Wirt vorhandcn ist, zur Doppelbildung 
(vgl. S. 377). 

b) Heterogenetische Induktion. 
Die homogene Induktion von Extremitaten kommt nach den son

stigen Erfahrungen am Amphibienkeim nicht sehr iiberraschend. Er
staunlich sind jedoch die Fcst-
stellungen von BALINSKY und 
von FILATOW, daB in der 
Rumpfseite in Regionen, wo 
sonst keine Extremitat sich 
anlegt, solche durch Mittel in
duziert werden konnen, welche 
keinerlei Beziehungen zur Ex
tremitat erkennen lassen. Es 
gelang, in Triton taeniatus 
Extremitaten zu induzieren 
durch Gehorblasen von Triton 
taeniatus (BALIN SKY 1925, 
1926a, b, FILATOW 1927), von 
Rana esculenta und Hyla 
arborea (BALINSKI 1927a, b) 
und durch Celloidinstiickchen 
(BALINSKY 1927b). Als Ope
rationsstadien dienten bei Tri
ton taeniatus Keime zwischen 
dem Schwanzknospenstadium 
einerseits und Stadien mit 

Abb. 23. Larven von Triton taeniaius, mit einer iiber
zahligen Extremitat rechts ventral in der Mitte des Rump
fes. Diese wurden induziert durch eine im spaten Schwanz
knospenstadiurn eingepfianzte gleichaltrige Gehorblase. 

(FILA TOW I927, Abb. II und 12.) 

sprossenden Kiemenstammchen und deutlichen Pigmentstreifen anderer
seits. Die Spenderkeime waren bei Triton denselben Stadien, bei den 
Anuren Stadien mit gut angelegtem Flossensaum entnommcn. Die 
Abb. 23 zeigt einige Induktionen. Die induziertenExtremitaten beginnen 
ihre Entwicklung mit einer Mesenchymansammlung in der nachsten N ach
barschaft des Implantats, die weiterhin zur Extremitat auswachsen kann. 
Die Extremitaten sind in giinstigen, relativ haufigen Fallen wohlaus
gebildet mit Muskulatur undeinemnahezu vollstandigen Skelett, das nur 
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einige Verwachsungen aufweist. Ihr Giirtel ist meist stark defekt. Ihre 
Funktion ist sehrunvollstandig. Die Innervation wird von den Segmental
nerven des Implantationsortes geleistet, wobei jedoch der Plexus recht 
unvollsUindig ist. Die Extremitaten lassen sich auch mit einiger Wahr
scheinlichkeit als Vorder- und Hinterextremitaten erkennen. BALINSKY 
(I927b, S. 85) fand unter 8 Extremitaten 6 vordere und 2 hintere. Die 
Asymmetrie der Vorderextremitaten war auffallenderweise stets dis
harmonisch, die der hinteren harmonisch. 

Es ist klar, daB die Wirkung des Implantats auf das Material des 
Implantationsortes nur ganz unspezifisch sein muB und daB sie keinen 
EinfluB auf die Art des Geschehens haben kann. Sie konnte im ein
fachsten Fall dar auf beruhen, daB von den normalen Anlagen der Vorder
und Hinterextremitat Material an die Implantationsstelle herangelockt 
wird. Dafiir spricht die Beobachtung FILATOWS (I927), daB das Mesen
chym der Umgebung durch das Implantat angezogen wird. Auch BA
LINSKY (1927b, S. 86) neigt zu dieser Auffassung, wobei er sich auf die 
Beobachtung von SCHMALHAUSEN (1926) stiitzt, daB die Bildung der 
Extremitatenknospe mehr durch MaterialzusammenZiehung als durch 
Zellteilung an Ort und Stelle zustande kommt. Die herbeigewanderten 
Zellen der Extremitatenanlage wiirden dann weiterhin als Organisatoren 
wirken und das benachbarte Material zur Extremitatenbildung veran
lassen. Die betrachteten FaIle wiirden dann nur eine Sondererscheinung 
der homogeneti5ehen Induktion darstellen, welche wir oben schon be
sproehen haben. 

Die Wirkung des Implantats ki:innte aber aueh auf einer Aktivierung 
von latenten Potenzen am Irr.plantationsort beruhen, von Potenzen, 
welche l<udimente aus phylogenetisch fruheren Stadien darstellen, wo 
noeh aIle Metameren gleiche Entwieklungsfahigkeit besaBen. Wenn sich 
dies dureh Ausschaltung der ersten MogIiehkeit nachweisen lieBe, wurden 
sich auch interessante Ausblicke auf die phylogenetische Entstehung der 
Extremitaten ergeben. Eine sekundare Frage ware dann, ob die Akti
vierung der Potenzen im Ectoderm (Epithel) erfolgt und diese von hier 
aus auf das Mesenehym bestimmend wirken, oder ob sie im Mesenchym 
direkt erfolgt, oder schlieBlieh in beiden. FILATOW (1927, S. 29) neigt 
zur ersteren Auffassung. Bei der Beurteilung der Potenzen des Ecto
und Mesoderms der ventrolateralen Bauchbezirke der hier betrachteten 
Stadien muB man jedoch im Auge behalten, daB diese auBer Extremi
taten und Gehorkapsel wahrscheinlich noch mancherlei Bildungen um
fassen. Denn in den letzten J ahren konnte ieh naehweisen, daB sich 
durch Transplantation der Augenregion der Medullarplatte in das 
Blastocol der fruhen Gastrula ventrolateral im Abdomen Taster (oder 
besser Stutzer) durch Induktion erhalten lassen. Die Trennung der 
Potenzen, welche der histologischen Differenzierung der Zellen zugrunde 
liegen und der Potenzen, welche die Ausbildung des Organs (Extremitat) 
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verursachen, ist hier auBerdem notwendig. Die Gedankengange von 
GURWITSCH, SPEMANN, WEISS und MANGOLD diirften hier in dieselbe 
Richtung weisen. Auf jeden Fall bedarf es der Organisation eines neuen 
Extremitatenfeldes, in dem dann die Materialien zu zweckentsprechender 
Entwicklung determiniert werden. 

DaB die Entstehung der Extremitaten auf Aktivierung der Deter
minationsfelder durch die etwa bei der Operation verletzten Spinal
nerven zuriickzufUhren sei, ahnlich wie es von LOCATELLI (I924a, b, c) 
und GUYENOT und SCHOTTE (I926a, b) fUr regenerative Prozesse nach
gewiesen werden konnte, halt BALINSKY (I927b, S. 84) fUr recht un
wahrscheinlich. 

6. Schulter- und Beckengiirtel. 

Normalentwicklung und Kinematik. Die Giirtelanlagen entstehen 
im Zusammenhang mit der Anlage der freien Extremitat als Vorknorpel, 
der sich vom Zentrum aus nach dorsal und ventral ausdehnt und den 
Fortsatz der Scapula und des Coracoids bildet. Die Verknorpelung er
folgt im allgemeinen etwas spater als bei der Anlage des Oberarms bzw. 
Oberschenkels; sie geht in einer einheitlichen Masse vor sich (Triton, 
MEYER 1926), nimmt in der glenoidal en Partie ihren Ursprung und setzt 
sich dorsal und ventralwarts fort. Die Verknocherung erfolgt von sepa
raten Zentren aus, meist in Form von Ersatzknochen; bei Anuren ent
steht die Clavicula und das Episternum nach der Ansicht mancher 
Forscher als Belegknochen (BRAUS I906d, S.254-280). Bei Amblystoma 
vollzieht sich nach den Angaben von NICHOLAS (I924b, S. II7) auch 
schon die Verknorpelung der Scapula, des Coracoid und des Pro coracoid 
von je einem eigenen Zentrum, die der Suprascapula von der Scapula aus. 
Die endgiiltigen Bilder sind bekannt. Die Abb. 25 a zeigt einen rechten 
Schultergiirtel einer Amblystomalarve (DETWILER 1918). 

Die Art der Entwicklung wirft nehen den Fragen der Determination 
eine solche der Kinematik auf. Die an der Basis der freien Extremitat 
beginnende und dann dorsal und ventral fortschreitende Bildung des 
Vorknorpels und des Knorpels bBt daran denken, daB die Anlage an fangs 
in der Basis zentriert ist und von hier aus sich ausbreitet. BRAUS hat 
die Frage in der Erkenntnis ihrer Bedeutung fUr die Hypothesen der 
phylogenetischen Entstehung der Extremitat aufgegriffen und mit den 
Ergebnissen seiner schon erwahnten heterotopen Transplantationen der 
jungen Knospe (etwa 1/1) bei Bombinator beantwortet (siehe S.302). 
An der Entnahmestelle entstanden namlich Fragmente der peripheren 
Partien des Schultergiirtels, wahrend die zentralen, da mittransplantiert, 
fehlten. Der Schultergiirtel des Transplantats war, wenn die Operation 
in friihem Stadium vorgenommen wurde, nicht groBer, als wenn sie in 
spat em erfolgte. BRAUS (1909, S. 407) schlieBt, "daB schon, ehe die 
erste Spur einer Verdichtung in der Gegend der spater mikroskopisch 
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sichtbaren Situation des Gurtels auftaucht, Anlagen fUr denselben bereit 
liegen, weIche ihrer Ausdehnung und der regionaren Bedeutung nach 

ob C d e 

Abb. 24. Larve von Amblystmna jnmctatllJ1l mit Angabe 
der Operationsbezirke zur Ermittlung der Lage und Deter
mination des Schultergiirtels. Siehe Tabelle 9 und A1b. 25. 

(DETWILER 1918.) 

einem Schultergurtel mit Su
prascapula, Cleithrum, Sca
pula, Epicoracoid, Clavicula 
und wahrscheinlich auch mit 
den ubrigen Zonen (Coracoid 
und Procoracoid) entspre
chen." Dieses Ergebnis ist von 
den spateren, gleich noch ein
gehend zu erwahnenden Unter
suchern an verschiedenen 
Arten bestatigt und bei Uro
delen auf die Vorderextremi
taten sehrviel jungerer Stadien 
ausgedehnt worden. Es gibt 

uns zugleich das ResuItat, daD die Verknorpelung der peripheren Partien 
nicht abhangig ist von derjenigen der zentralen. Die Differenzierungs
folge ist also weder begleitet von Zellbewegungen, noch ist sie begrundet 
in dem Vorhandensein eines Differenzierungszentrums. 

Tabelle 9. Verteilung der Anlagen d.er Schultergiirtelelemente 
in den lateralen Bezirken der Korperwand im Bereich des 
3.~6. Segments bei Amblystoma punctatum im Schwanzknospen
stadium; dazu Abb. 24. +=vorhanden, ~= nicht vorhanden, (+)=teil
weise vorhanden. (Nach DETWILER [1918] zusammengestellt und durch eine 

Angabe von SCHWIND [1928] erganzt.) 

Region 

a-ex l- 3 . . 
3·-5· omit + Pro-

nephros .. . . 
a-e X I - <; ..... . 
GroBer Kreis = Extre-

mitatenan lage 
a- ex3- S ... . 
a-eX4-8 . . . . 
I{leiner Kreis. . . 

audal der Linie C 

( CHWI:>ID r92S) . 

Supra-
scapula 

+ 

+ 
+ 

I Scapula Coracoid I Proc?ra- I F reie 
cOld ~trernitat 

+ + 

+ (+ ) (+) + 
+ + + 

(+) + 
(+ ) 

Amblystoma. Die Materialverteilung und der Determinationszustand 
der Schultergurtelanlage von Amblystoma im Schwanzknospenstadium 
ist von DETWILER (1918) zum Gegenstand einer sorgfaltigen Unter
suchung gemacht worden. 1m Bereich der Extremitatenanlage, des 3. bis 
6. Somiten und der Vorniere wurden bestimmt umschriebene Defekte 
gesetzt bzw. bestimmte Teile entnommen und heterotop transplantiert 
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(Abb. 24). Die Operation ergab in beiden Fallen die Entwicklung be
stimmter Fragmente des Schultergurtels. Einige Beispiele sind in der 
Abb. 25 dargestellt: a gibt einen ganzen rechten Schultergurtel von der 
Seite gesehen, bdas Fragment eines GUrtels, wie es gewohnlich bei der 
Transplantation einer Extremitatenanlage nach HARRISON entsteht, wo
bei der graDe Kreis in der Abb. 24 das Transplantat bezeichnet; das Frag
ment wird von Coracoid und etwas Humerus gebildet. Die Abb. 25c 
gibt die peripheren Teile des Schultergurtels, die 
sich nach der Entnahme der Extremitatenanlage 
entwickeln. Sie erganzt in bester Weise die Ab-

b 

a d 

Abb. 25 a-c. Schultergurtel und Schultergiirtelfragmente der rechten Scite von AIllblysto11la jU1lctatu71t 

20-26 Tage nach Exstirpation hzw. heterotoper Transplantation bestirnmter Bl'zirke der Anlage im 
Schwanzknospenstadium. a ganzer reehter Giirtel; b zentrales Fragment aUS clem Transplantat der 
rechten kreisformigen Extremitatenanlage; c Fragment aus dem Rest der Anlage belassen im Spen
derkeim bei der Exstirpation der kreisf<-irmigen Fxtremit1itenanlage; d Fragment aus clem unter der 
Vorniere uncI den Urwirbeln liegenden l\.Iaterial; e Fragment aus clem ventral der Vorniere und den 
Vrwirbeln liegenden Anlagenmaterial. Cor. Coracoid; /1. Humerus; Pcor. Procoracoid; SC. Scapula; 

Sse. Suprascapula (nach DETWILER 1918, umgezeichnet). 

bild. 25 b. Die Abb. 25 d stellt ein Fragment dar, das im Spenderkeim 
nach der Entnahme des Bezirkes a~-c X 3-8 (Abb. 24) entstand; es ist 
eine Suprascapula. Entsprechend zeigt die Abb. 25 e ein Fragment im 
Spenderkeim nach Entnahme der Region a-c X I-3; es enthalt den 
zentralen und ventralen Teil des Gurtels. Weitere Angaben gibt die 
Tabelle 9. Mit diesen Ergebnissen stehen die Resultate der anderen, die 
fruhen Stadien der Urodelen bearbeitenden Autoren in gut em Einklang, 
z. B. HARRISON (I9I8, S. 430, I92I), SWETT (I926, I928b und c), SCHWIND 
(I928). Es geht aus ihnen hervor, daB das Anlagenmaterial im Schwanz
knospenstadium in der Leibeswand gut ausgebreitet ist und in seinen 
einzelnen Bezirken schon die Fahigkeit zur Selbstdifferenzierung ent
halt. Die Anlage stellt offen bar ein Mosaik dar. 
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SCHWIND (1928) konnte zudem noch nachweisen, daB die einzelnen 
Teile der Schultergurtelanlagen sich nicht gegenseitig beeinflussen. Die 
heteroplastische Transplantation zwischen Amblystoma tigrinum und 
puncta tum, deren Schultergurtel verschiedene Form besitzen, gestattete 
den Nachweis. Getauscht wurde im Schwanzknospenstadium die ven
trale Halfte der Schultergurtelanlage unter normaler Orientierung. Es 
entstand ein einfacher chimarischer Schultergurtel mit herkunftsgemaB 
gestalteten dorsalen und ventralen Halften. 

Die Determination des Mosaiks der Schultergurtelanlage ist jedoch 
keinc absolut starrc, wie aus Beobachtungen ihrer Achsendetermination 
und Asymmetric und an Verdoppelungen hervorgeht. Bei seinen Trans
plantationen der Extremitatenanlage von Amblystoma im Schwanz
knospenstadium unter verschiedener Orientierung der drei Achsen stellte 
HARRISON, wie S.3I4 ausgefiihrt, fest, daB die dv-Achse der Anlage 
durch das Experiment invertiert werden kann, die ap-Achse jedoch nicht 
mehr. Fur denSchultergurtel ergab sich dasselbe, so daB bei den Ex
perimenten die Extremitat und der Schultergurtel gleiche Seitenqualitat 
aufwiesen. In den heterotopen Transplantationen beeintrachtigte aller
dings die mehr oder weniger defekte Entwicklung des Schultergurtels 
etwas die Sicherheit der Feststellung (HARRISON I92I, S.27 und 31). 
Bei der orthotopen Transplantation entsteht eine kombinierte Anlage 
mit pcripherem Wirts- und zentralem Transplantatmaterial. Das Trans
plantat verhalt sich wie die Extremitat; ist diese harmonisch, so bildet 
sich auch ein harmonischer Schultergurtel, ist sie disharmonisch, so ent
stehen UnregelmaBigkeiten, da Zentrum und Peri ph erie nicht zusammen
passen. In der Gurtelanlage ist also, wie in der Extremitat die ap-Achse 
fest determiniert, die dv-Achse labil oder indifferent, damit ist auch die 
Seitenqualitat noch frei (HARRISON 192I, S. 6I; NICHOLAS 1924a, b; 
siehe auch S. 3I3 dieses Aufsatzes). 

Diese Feststellungen wurden von SWETT (1928b, c) bestatigt und 
durch die Ermittlung des Zeitpunktes der Determination der dv-Achse 
erweitert. Das Experiment bestand in der heterotopen, heteropleu
ralen, dorsoventralen, antcroantcrioren, mediomedialen Transplantation 
(H. hetpl. dv, aa, mm) der Anlage der Vorderextremitat mit seinem zu
gehorigen Schultergurtelmaterial in verschieden alten Stadien von 
Amblystoma punctatum. Es zeigte, daB die dv-Achse erst relativ spat, 
namlich im Stadium 39 endgultig determiniert ist, also spater als die 
dv-Achse der Anlage der freien Extremitat (siehe S. 323). Diese ist 
im Stadium 35 endgultig festgelegt. Bei der Transplantation der Ex
tremitaten- und Schultergurtelanlage in den Zwischenstadien 35--38 
entstehen Disharmonien zwischen dem Schultergurtel und der freien Ex
tremitat, da der erstere sich wirtsseitenrichtig und die letztere sich wirts
seitenverkehrt (herkunftsgemaB) entwickelt. Extremittlt und Schulter
gurtel sind in der Determination der dv-Achse unabhangig voneinander. 
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Fiir die Regulationsfahigkeit der Schultergiirtelanlage sprechen auch 
die Verdoppelungen des Schultergiirtels nach experimentellen Eingriffen, 
wie Spaltungen der Anlage (SWETT 1926), orthotopen Transplanta
tionen (HARRISON 1918, 1921) und heterotopen Transplantationen in die 
Seite (BRAUS 1909, HARRISON 1918, 1921, 1925, NICHOLAS 1924a, SWETT 
1927, 1928a, b, c). Die Regulationen sind sehr verschieden, in giinstigen 
Fallen k6nnen sie zu zwei nahezu vollstandigen Schultergiirteln fiihren 
(siehe auch S. 368). 

Triton. Bei Triton taeniatus liegen die Verhaltnisse sehr ahnlich 
wie bei Amblystoma, wie wir durch die Defekt- und Transplantations
versuche von BRANDT (besonders 1926 und 1927c) und MEYER (1926) 
wissen. Die Anlage stellt im allgemeinen ein regulationsfahiges Mosaik 
dar, mit ahnlicher Verteilung der Anlagenteile wie bei Amblystoma. Ent
sprechend der friiheren Determination der dv-Achse in der freien Ex
tremitat ist aber auch die dv-Achse der Schultergurtelanlage fruher 
determiniert. 1m Schwanzknospenstadium kann sie - und damit die 
Lateralitat bei ortsgemaB gelagerter ml-Achse - offenbar nicht mehr 
invertiert werden. 1m Neurulastadium ist dies jedoch noch m6glich. 
Regulationen kommen aber anscheinend auch noch im Schwanzknospen
stadium vor, da nach der Exstirpation der Extremitatenanlage mit dem 
zugeh6rigen Schultergiirtelmaterial die Extremitat samt dem Schulter
giirtel regenerieren kann (BRANDT 1927c, S. 153) und bei orthotoper 
Transplantation der Extremitatenanlage unter verschiedener Orientie
rung ein einfacher harmonischer Schultergiirtel entsteht (BRANDT 1927c, 
S. 169 und 176). - Am Schultergiirtel bei Triton beobachtete BRANDT 
(1927c, S. 154) auch den Vorgang der Rotation, was hier wohl als Re
gulation am differenzierten Material aufzufassen ist. 

Anuren, speziell Bombinator. Bei seinen heterotopen Transplan
tationen der (etwa r/l) Knospe der Vorderextremitat bei Bombinator 
stellte BRAUS (1904a, 1907, 1908b, 1909), wie oben schon erwahnt, fest, 
daB sich an der Entnahmestelle periphere Fragmente des Schultergurtels 
differenzierten. Die Anlagenverteilung und die Determination sind also 
wie bei den Urodelen vollzogen. Auffallend und von den Befunden an 
den Urodelen abweichend ist aber das Ergebnis, daB im Transplantat sich 
ein vollstandiger Schultergiirtel entwickelte, der 1/3 bis I/2mal so groB 
war wie ein normaler. Die Anlage muB also noch einer betrachtlichen 
Regulation fahig sein. - Fiir die Regulationsfahigkeit der Schulter
giirtelanlage sprechen ebenso wie bei Amblystoma und Triton Regene-' 
rationen nach Exstirpation und die Verdoppelungen, welche bei der 
heterotopen Transplantation erhalten wurden. Die Vollstandigkeit der 
Verdoppelung ist recht verschieden. 

Von der Beckengiirtelanlage der Anuren wissen wir zuverlassig nur 
die groBe Regulationsfahigkeit nach Spaltungen (z. B. TORNIER 1906, 
Abb. 35, 36), Exstirpationen und ortho- und heterotopen Transplan-

Ergebnisse der Biologie V. 
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tationen (BRADS 1903-1909, BAN CHI 1904-1906, GEMILLI 1906, 
HARRISON 1907, 1908, GRAPER 1922-1927, ALVERDES 1927 u. a.), die 
sich in starker Regeneration bzw. Postgeneration unter Bildung von 
Verdoppelungen geltend macht. 

Nach allem wird man zu der Auffassung gelangen, daB im Schwanz
knospenstadium die beiden Giirtel schon in der Seite des Embryo aus
gebreitet liegen und sowohl die Fahigkeit zur Gesamtleistung als auch 
die Bestimmung ihrer Teile aufweisen; daB aber ihre Anlagen noch zu 
Regulationen in betrachtlichem AusmaB fahig sind; Regulationen, die 
im Wechsel der Seitenqualitat, im Entstehen von Verdoppelungen und 
(bei Bombinator) in der Entwicklung eines ganzen harmonisch verklei
nerten Giirtels aus den zentralen Teilen offenbar werden. Wir konnen 
eine solche Anlage vielleicht als ein "regulatives M osaik" oder ein "Re
gulationsmosaik" bezeichnen, d. h., als eine Anlage bzw. eine element are 
Einheit, die im ganzen und in ihren Teilen labil determiniert ist (insti
tuiert, GRAPER), aber noch weitgehende Regulationen ausfiihren kann. 
Solche Regulationsmosaike diirften weit verbreitet sein, zu ihnen ist z. B. 
auch das Tritonei am Ende der Gastrulation zu rechnen. 

7. Causale Zusammenhange zwischen den Anlagen der freien 
Extremitat und des Schultergiirtels. 

Aus dem bereits Angefiihrten geht schon einigermaBen hervor, daB 
die Anlagen der freien Extremitat und des Giirtels trotz ihrer engen raum
lichen und funktionellen Beziehungen ziemlich unabhangig voneinander 
sind. Erwahnt wurde schon, daB die Differenzierung in der Extremitat 
und in den einzelnen Abschnitten des Schultergiirtels nicht abhangt von 
einem in der Mitte der Anlage sich befindenden Differenzierungszentrum, 
was durch die Differenzierungsfolge wahrscheinlich gemacht wurde. Er
wahnt wurde auch der Nachweis von SWETT (1928b, c), daB die Seiten
qualitat von Schultergiirtel und Extremitat verschieden sein kann. Dazu 
kommen noch einzelne Befunde, welche uns in dem groBen experimen
tellen Material zur Verfiigung stehen. So konnte HARRISON (1921, S. 59) 
bei der orthotopen Transplantation der Anlage der Vorderextremitat an 
Stelle einer exstirpierten vorderen im Schwanzknospenstadium von Am
blystoma feststellen, daB gelegentlich zwei vollkommene Giirtel und nur 
eine Extremitat, bzw. umgekehrt zwei vollkommene Extremitaten und 
nur ein Giirtel entstanden. Wahrscheinlich kann die freie Extremitat 
sich auch ganz ohne Schultergiirtel entwickeln. Die hier interessierenden 
Angaben von BRANDT (1926, S. 40, I927c, S. ISS und 181) sind aller
dings nicht ganz einheitlich. 

Man wird auch erwarten konnen, daB zwischen der GroBe der Ex
tremitat und der des Schultergiirtels keine Beziehungen bestehen. Hier 
sind jedoch die Angaben nicht iibereinstimmend. BRADS (1909, S. 359, 
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1922, S. 477) findet bei seinen heterotopen Transplantationen bei Bombic 

nator, daB einer voll entwickelten Extremitat ein viel zu kleiner, in sich 
harmonischer Gurtel gegenubersteht; auch BRANDT (1926, S.38 und I927c, 
S. 152) und MEYER (1926) berichten einigermaBen entsprechend uber 
Disharmonien in den GroBen der freien Extremitat und des Schulter
gurteIfragmentes bei Triton. In einem gewissen Gegensatz dazu steht 
aber eine Angabe von SWETT (1926, S. 445), daB er nach dorsoventralen 
Spaltungen der Extremitatenanlagen in Fallen, wo sich nur die cephale 
Halfte zur Extremitat entwickelte, Extremitat und Gurtel in GroBen
harmonie gefunden habe. Man wird annehmen konnen, daB hier ein 
Sonderfall vorliegt, dem keine Beweiskraft gegen die Unabhangigkeit 
der Anlagen zukommt. 

Gehen wir demnach kaum fehl, wenn wir an die Unabhangigkeit der 
Anlagen des Gurtels und der freien Extremitat in der primaren Diffe
renzierung glauben, so ist doch auch sicher, daB die beiden Organe se
kundar auf der Basis ihrer funktionellen Zusammengehorigkeit sich be
einflussen. So richtet sich offen bar die Gelenkpfanne nach der Extre
mitat. Es konnen namlich in einem Schultergurtel unter dem EinfluB 
zweier Extremitaten zwei Gelenkhohlen entstehen (BRANDT I927c, 
S. 166), oder die normale kann durch zwei nebeneinanderliegende Hu
meri betrachtlich erweitert werden (BRANDT I927c, S. 171). la, die 
Gelenkhohle solI nach SWETT (1926, S.454) in einem sonst normalen 
Gurtel fehlen, wenn keine Extremitat vorhanden ist. In dem schon oben 
erwahnten Fall bei Bombinator von BRAUS, wo eine groBe Extremitat 
mit einem klein en Schultergurtel kombiniert ist, passen allerdings der 
Humerus und die Gelenkpfanne nicht zusammen. Hier waren wohl die 
sekundaren Beziehungen so locker, daB der EinfluB ausblieb (siehe auch 
S. 385). Von Bedeutung ist die GroBe und Ausbildung des Schultergurtels 
fur die Stellungsregulation der Extremitat nach der Drehung der Anlage; 
dabei handelt es sich offenbar urn eine indirekte Wirkung, indem die den 
Schultergurtel mit der Extremitat verbindenden Muskeln die Lagekorrek
tion ausfiihren (siehe S. 344). Von groBem Interesse im Hinblick auf die 
Potenzen der verschiedenen Mesenchyme ist die Angabe von BRANDT 
(1926) und MEYER (1926), daB der Knorpel der GehOrkapsel unter dem 
EinfluB des Humerus, der sich aus einer heterotop transplantierten Extre
mitatenanlage auf dem Kopf entwickelte, keine Gelenkhohle bildete. 

Die Anlage des Schultergurtels weist nach den experimentellen Be
funden schon fruher eine klare und prazise, wenn auch labile Determi
nation ihrer Bezirke auf, als die der freien Extremitat. Dies ist, wenn 
man die weitere Entwicklung der beiden Anlagen im Auge hat, recht 
wohl verstandlich. Die Anlage des Schultergurtels liegt ja offenbar von 
allem Anfang an breit ausgebreitetin der Seitenwand und hat wahrend 
der Entwicklung keine komplizierte Verschiebung der Teile durchzu-

23* 
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fiihren. Ihre Differenzierung und ihr Waehstum erfolgt wohl ohne groBe 
gegenseitige Beeintraehtigung der Teile. Anders die Anlage der freien 
Extremitat. Zu Anfang wohl ebenfalls flaeh ausgebreitet, konzentriert 
sie sieh in einer kleinen engen Knospe, die unter engster raumlieher Ver
bin dung der Teile und unter Drehungserseheinungen waehst und sieh 
differenziert. Die spatere Determination bzvi. die groDere Labilitat der 
Determination und damit die groDere Regulationsfahigkeit siehert das 
Zustandekommen einer normal en Entwieklung. Da aueh die Anlage des 
Sehultergtirtels groDe R.egulationsfahigkeit aufweist, dtirfte der Unter
sehied der beiden Anlagen hinsiehtlieh ihres Determinationszustandes 
nieht sehr bedeutend sein. 

8. Kinema tik und Determina tion derExtremi ta tenm us kula tur. 

a) Herkltnft der Anlagen der Muskeln. 
Das Anlagenmaterial der Extremitatcnmuskulatur kann in dreierlei 

Weise entstehen (MAURER 1906; hier Literatur, soweit nieht angegeben) : 
1. In Form von epithelialen Muskelknospen, welche sieh am ventralen 

Rand der Ventralfortsatze der Myotome ausbilden, in die Extremitaten
anlage einsprossen und zu Muskeln sieh differenzieren (Selaehier, Ga
noiden, Bauehflosse von Teleostiern, Reptilien?); 

2. durch Auswanderung von einzelnen Zellen aus den Myotomen bzw. 
ihren V en tralfortsa tzen (Hin terrand der Brustflosse von Pristiurus und 
Torpedo, Brustflosse von Teleostiern, Vogeln, Saugetieren); 

3. als Abkommling der Som~topleura, welche ja durch Zellwucherung 
die Hauptmasse der Extremitatenknospe bildet (Amphibien?). 

Die Ermittlungen verdanken wir hauptsachlich der deskriptivcn For
sehung. Die Ableitung der Muskeln vom Myotom (1. und 2.) ist durch 
einwandfreie Beobachtungen und durch die Innervationsverhaltnisse 
gesttitzt (MAURER 1906, S.59). Bei den Amphibien, speziell den Uro
delen, fiihrte die Beobachtung der Normalentwicklung FIELD (1894) und 
RYLKOFF (1924) zu der Ableitung der Extremitatenmuskeln von den 
Myotomen d. h. ihren Ventralfortsatzen (nach TYPUS2), BYRNES (1898a) 
und W. H. LEWIS (1910) zur Ableitung von der Somatopleura. 

Experimente liegen heute bei den Amphibien gentigend vor, urn den 
SchluD zu gestatten, daD die Hauptmasse der Extremitatenmuskulatur, 
wohl sicher die Armmuskulatur (siehe S. 358), nicht von den Myotomcn 
bzw. ihren ventralen Fortsatzen gebildct zu werden braueht. 

b) V orderextremitiit. 
Die Velltralfortsatze erscheinen bei Amblystoma punctatum zuerst im 

mittlerenSchwanzknospenstadium (Abb. 1-3a) in den vordersten Myo
tomen. Sie wachs en ventralwarts, wobei anfangs diejenigen des 3. und 
4. Segments die Anlagen der Vorniere und Vorderextrcmitat cephal und 
caudal umgreifen und dann sich distal-lateral tiber die Anlage der Vor-
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niere und proximo-median an derjenigen der Extremitat entlang schieben 
(W. H. LEWIS 1910). Transplantationen der Extremitatenanlage im 
Schwanzknospenstadium, wie sie von HARRISON und seinen Schtilern an 
Amblystoma und von BRANDT an Triton in groBer Zah1 ausgeflihrt wur
den und liber die .oben berichtet wurde, erfolgen also ohne Material 
der Ventralfortsatze der Myotome. Solche Transplantate entwickeln sich 
nach der libereinstimmenden Angabe aUer Forscher an den verschieden
sten Stellen des K6rpers unter mehr oder weniger vollstandiger Aus
bildungihrer Muskulatur. So fand z. B. DETWILER (1920 b, S. 136) in den 
im Schwanzknospenstadium lateral-caudal verschobenen Extremitaten 
von Amblystoma die Arm-Schulterglirtelmuskeln: procoracohumeralis, 
subcoracoscapularis, supracoracoideus, dorsalis-scapulae, latissimus dorsi, 
anconaeus scapularis medialis, coracobrachialis brevis, coracobrachialis 
longus, pectoralis. Aus diesen Experimenten ergibt sich schon mit groBer 
Wahrscheinlichkeit, daB die ExtremiUitenanlage ihre Muskeln ohne Hilfe 
der Ventralfortsatze der Myotome bilden kann. Wenn man aber in 
Rechnung stellt, daB von der transplantierten Extremitatenanlage Ma
terial der Muskelanlagen des Implantationsorts zu ihrer Entwicklung 
herangezogen wird, so bleibt mindestens der Sch1uB, daB die normalen 
Myotome, d. h. das 3., 4., 5., 6, zur Bildung der Extremitatenmuskulatur 
nicht notwendig sind. 

Diese Resultate der Transplantation werden erganzt durch die der 
alteren Defektversuche von W. H. LEWIS (1910) am Schwanzknospen
stadium von Amblystoma punctatum. Er entfernte in verschiedenen Ope
rationsserien das 1., 1. 2. 3. 4., bzw. 2. 3. 4. 5. Myotom m6glichst voll
sHindig und erhielt dadurch mehr oder weniger groBe und gute Defekte 
in der dorsalen und ventralen Muskulatur. Die Extremitat zeigte da
gegen im allgemeinen eine norm ale Ausbildung. Defekte in der Ex
tremitatenan1age des Schwanzknospenstadiums von Amblystoma, weIche 
von DETWILER (1918) zur Ermittlung der Determination des Schulter
gtirtels angebracht· wurden, hatten auch bestimmte Muskelausfalle im 
Gefolge, die flir eine vorgeschrittene Determination selbst der Individuen 
(der Armmuskulatur) sprechen. Bei der Entfernung der ventralen Halfte 
der Anlage fehlte z. B. der M. procoracohumeralis und der M. supra
coracoideus, die dorsal en Muskeln waren vorhanden. Der Determinations
zustand der prasumtiven Muskulatur ist aber offen bar ahnlich dem
jenigen der Schultergtirtelanlage, da bei Verdoppelungen auch die Mus
kulatur entsprechend dem Skelett verdoppelt wird (SWETT 1926, S. 454). 

c) Hinterextremitat. 

An der hinteren Extremitat von Amblystoma punctatum und Rana 
sylvatica hat ESTHER BYRNES (1898a) auf Vcranlassung von HARRISON 
experimentell gearbeitet. Durch die heiBe Nadel wurden vor dem Sicht
barwerden der Extremitatenknospen und dem Auswachsen der Ventral-
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fortsatze der Myotome die ventralen Halften der Myotome 16-20 bei 
Amblystoma und 6-12 bei Rana zersti:irt. Die Operation hatte, wie an 
der Vorderextremitat, mehr oder weniger starke Defekte der dorsalen 
Rumpfmuskulatur und der abdominalen Muskulatur zur Folge. Die Ex
tremitat war dagegen normal. Wenn sie zu klein war, zeigte sie keine 
besonderen Defekte, sondern war harmonisch. ESTHER BYRNES kommt 
daher zu der Auffassung, daB bei Amphibien das gesamte Extremitaten
material von der mesenchymatischen Verdickung der Somatopleura 
stammt und daB die Myotome und ihre ventralen Fortsatze nur Muskeln 
des Rumpfes liefern. Sie wendet sich damit auch gegen die Unterschei
dung von Muskulatur mesothelialer und mesenehymatischer Herkunft. 

Es scheint mir, als ob aueh neue Experimente von HAMBURGER (1928) 
an Rana und Bombinator fUr die Unabhangigkeit der Hinterextremitaten
muskeln von den Myotomen sprechen (siehe S.382). Die Muskulatur 
der operierten Tiere ist jedoch noch nicht bearbeitet worden. 

d) Herkunjt und Determination besonderer Muskelgruppen der Extremitiit. 

An der Basis der Vorderextremitat unterscheidet die vergleichende 
Anatomie nach BRAUS (1903, 1907, 1908b) nach Insertion und Innerva
tion dreierlei Muskeln (Abb. 27): 

1. Die Armmuskeln, welche von der freien Extremitat nach dem 
Schultergurtel ziehen und von den Nervi brachiales innerviert werden; 

2. die Thoraxmuskeln (Serratussystem), welche vom Rumpf zum 
Sehultergurtel ziehen und von den Nervi thoracici innerviert werden, und 

3. die Kopfmuskeln, die vom Kopf zum Schultergurtel ziehen und 
vom Nervus vagus versorgt werden. 

1m Hinblick auf die Innervation faBt man die beiden ersten Gruppen 
als spinale Muskeln zusammen und stellt ihnen die Kopfmuskeln gegen
uber. Phylogenetisch treten zuerst Kopfmuskeln und spinale Muskeln 
allgemeiner Art auf, und dann erscheinen die spinalen Muskeln in den 
beiden Untergruppen Arm- und Thoraxmuskeln. 

Bei den Urodelen (Syredon, Triton, Salamander, Necturus, nach RYL
KOFF 1924) gehoren zu den 

A. Armmuskeln 
1. die vom Humerus aus ventralwarts ziehenden Muskeln: M. supra

coracoideus; M. coracobrachialis longus und brevis; M. pectoralis; 
2. die vom Humerus aus dorsalwarts ziehenden Muskeln: M. supra

scapularis; M. latissimus dorsi; 
3. die Muskeln mit verschiedener Richtung: M. subcoracoscapularis; 

M. procoracohumeralis; M. humeroantebrachialis; M. anconaei. 
B. Thoraxmuskeln: 
M. levator scapulae und M. thoracici superiores-serrati. 
C. Kopfmuskeln: 
M. cucullaris. 
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Abb . • 6. Abb. '7 ' 
Abb. 26. Schema der Knospe der Vorderextremi t~i.t def Anuren . Die Punktierung deutet die Dichtig
kcit der Zellcn an. Die durch gestr ichelte Linien b ezeichnc ten G renzen s ind mikroskopisch nieht wahr
nehmbar. fro Ct. frcie GliedmaBe; Sellg'. Schultergurtelanlage; Sclm. SchnittfUhrung bei def Operation; 

Vrll. Vorniere. (BR .. \CS 1907, S. 212 .) 

Abb. 27 . Schema der Schultermuskeln und Nerven. It Humerus; Sellg. Schulterg iirtel j vag. Nervus 
vagus; Pl. br. Plexus brachia lis mit vier Etagen , deren }':lscrn durchschnitten sind mit j e einer Aus
nahme: Faser 1-4. E tage I bildet Nerv. thorae . super. ; Etage 4: Nerv . thorae. infer.; E tage 2 : 
Nerv. brach. super.; Etage 3: Nerv. brach. infer . j a Armmuskel, vom Arm zum SchultergUrtel 
ziehend, ihre Strecker von E tage 2, ihre Beuger von E tage 3 innerviert ; tit. Thoraxmuskeln (oder 
Seratussystem), vom Rumpf zum Schultergiirtel ziehend und von E tage lund 4 innerviert j k Kopf· 
muske1n vom Rumpf zum SchultergUrtel ziehend, vom Nerv. vagus (vag.) innerviert. (BRAUS 1907, 

Die Ableitung des Bildungs
materials dieser drei Muskel
gruppen diirfte wohl haufig ver
schieden sein. 1m Hinblick auf 
die histologische Differenzierung 
konnte RYLKOFF (1924) in einer 
deskriptiven Arbeit iibereinstim
mend mit alteren Angaben fest
steBen , daB bei Urodelen die 
Thoraxmuskeln (M. levator sca
pulae) vom Myotom sich ab16sen, 
die Kopfmuskeln (M. cucuBaris) 
an der Kiemenmuskulatur zuerst 
sichtbar werden und die Arm
muskeln distal anfangen, sich zu 
differenzieren. ABe drei Gruppen 

S. I97.) 

Thm. 

Abb . 28. Schema der !",luskelanlagen der Vorder· 
extremitat bei Urodelen. Am. Armmuskeln; dis to· 
proximalwarts sprossend, von spinalen Nerven in· 
nerviert; A~lIl . Kopfmuskeln, von Kiemengegend aus 
distalwarts sprossend, vom N. vagus innerviert ; Tlull. 
Thoraxmuskeln, von Myotomen aus dista lwarts spros· 
send und von Spinalnen'en versorgt . (Nach RVLKOFF 

1924, S . 159, etwas vereinfacht.) 

bewegen sich gegen den Schultergiirtel, die beiden 
warts und die letzte proximalwarts (Abb. 28). 

ersten also distal-
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Zur Frage der Lokalisation und Determination der drei Muskel
gruppen konnte BRAUS (1903, 1907, I908b) aus seinen Transplantationen 
an Bombinator einige Schlusse ziehen und damit Ansichten der ver
gleichend-anatomischen Wissenschaft experimentell prufen. Wenn er 
die fruhe Knospe (etwa 1/1) der VorderextremitiH ausschnitt (Abb.26) 
und heterotop transplantierte (meist dorsocephal vom After), so ent
wickelte das Transplantat seine Armmuskeln in der richtigen Individuen
zahl und der richtigen GroJ3e. Da der zugehorige Schultergurtel sich zu 
klein ausbildete, so waren die Muskeln fUr den Schultergurtel zu groJ3. 
1m Transplantat fehlten jedoch die Thoraxmu"ikeln (Serratus) vollkom
men. Diese hatten sich im Spenderkeim an der Entnahmestelle ent
wickelt . Daraus ist zu schlieJ3en, daJ3 das Anlagematerial der Armmuskeln 

, 
I 
I 

V 

b 

Abb. 29 a, L. Brustflosse e in es Selachierernbryo yu n do r. 
sal geseh en mit E inzeichnung der Schnittfiihrung , welche 
zur Isolierung der mit X b ezeichne ten Bezirke fii hrten . 
a I solation von d er Basis. b Isolation \'on dem cau dale n 

B ezirk. (E n .. \l"s 1906 <t. ) 

in der Knospe und dasjenige 
der Thoraxmuskeln im Rumpf 
(proximal vom Operations
schnitt und medial von der 
Vorniere) liegt. Beides stromt 
wahrend der Entwicklung zur 
Schultergurtelanlage, mischt 
sich und tritt dann in die Diffe
renzierung ein (BRAUS 1907, 
S. 215). Zur Zeit der Operation 
waren offen bar noch keine Arm
und Thoraxmuskeln am Schul
tergurtel. Da keine Erganzung 
der Muskulatur zum ganzen 
System auftrat, kann an genom
men werden , daJ3 im Operations
stadium ihr Material schon eine 
gewisse Determination (Insti

tution) auswies. Die Kopfmuskeln (M. trapezius und M. interscapularis) 
kommen sowohl im Transplantat als auch im Spender als ganze Individuen 
vor. Ihr Anlagenmaterial befand sich offen bar wahrend der Operation 
schon im Schnittgebiet, wurde zerteilt, und seine Halften regulierten zu 
ganzen. Ihr Material war determiniert, konnte aber eine Regulation zur 
normal en lndividuenzahl noch durchfUhren (BRAUS 1907, S. 216). 

Nach allem scheint mir bei Amphihien die ArmmuskulaLur von der 
Somatopleura angelegt, die Thorax- und Kopfmuskeln der Extremitat 
dagegen von den Myotomen geliefert zu werden. Entsprechendes durfen 
wir wohl bei den hinteren Extremitaten annehmen. - - Ob die Verhalt
nisse bei anderen Wirbeltieren ahnlich sind, ist aber mehr als fraglich, 
da die Muskelknospen dort haufig ganz klar in Erscheinung tret en. Ex
perimente, etwa an Selachiern, versprechen sehr interessante Resultate. 
Immerhin wird man im Hinblick auf die Ergebnisse der Experimente an 
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clen Amphibien mit cler Moglichkeit rechnen mussen, daB die Extremitat 
sich als harmonisch aquipotentielles System anlegt und sich auch beim 
Ausfall bestimmter Materialzuschusse zu einem Ganzen entwickelt. 

V. Vertebraten auBer Amphibien. 
Den Experimenten an den Amphibien stehen nur wenige an den an

cleren Vertebraten gegenuber, namlich einige Versuche an Selachiern, 
Vogeln und Saugetieren. Dies ist hauptsachlich begrundet durch die 
teclmischen Schwierigkeiten. Die letztcn 15 Jahre haben aber Methoden 
gebracht, die auch das Vogelei dem Experiment zuganglich machen, und 
in neuester Zeit werden auch die Saugetierembryonen bearbeitet. 

A. Experimente an der Selachierflosse. 

Die Brustflosse von Pristiurus und Scyllium, mit der sich die Ex
perimente von BRAUS (I906a) befassen, legt sich ventrolateral als fron
tale halbkreisformige Falte an (Abb. 29). lhr Skelett bilclet sich aus 
ihrem Mesenchym, indem der DifferenzierungsprozeB an der Basis im 
Schultergurtel beginnt, erst caudalbasal (primares Basale), dann cephal 
(sekundares Basale) und distal fortschreitet. Dabei entsteht eine Platte, 
das Basipterygium, aus der sich Meta- (caudal-basal), Meso- (mitten
basal), Propterygium (cephal-basal) und die Radii (distal) zusammen zu 
einem kammformigen Gebilde entwickeln. Die Muskulatur entsteht aus 
Muskelknospen, weIche sich an den ventralen Kanten der ventralen My
otomfortsatze bilden, in die Extremitatenfalte einwuchern und unter Aus
bildung je eines dorsalen und ventralen Astes die dorsale und ventrale 
Muskulatur der Extremitat liefern. Beide zeigen, wie das Skelett, die 
Form eines Kammes (Abb. 30a). Die Differenzierung des Skelettes er
folgt nach derjenigen cler Muskulatur, die Abgliederung der Radii be
ginnt ungefahr am Ende des vorderen Drittels cler Flossenanlage, d. h. 
am cephalen Bereich des prospektiven Metapterygiums und schreitet von 
hier in cephaler und caudaler Richtung fort. In der Abb. 30a ist der 
zuerst differenzierte Strahl mit I, die cephal folgenden mit a, b, c ... 
und die caudal folgenden mit 2, 3, 4 ... bezeichnet. Die Muskulatur 
entsteht ziemlich gleichzeitig in der ganzen Fl:iche der Extremitat. 

Durch zwei Schnitte parallel zur Korperwand, weIche ungefahr das 
cephale Drittel der Flosse von def Basis trennten (Abb. 29a), gelang es 
BRAUS, in dem isolierten Teil drei Radien zu erhalten, weIche ohne Mus
kulatur sich differenziert hatten (Abb. 30b). Die Muskelknospen hatten 
zur Zeit der Operation den distalen Teil der Flosse noch nicht erreicht. 
Es konnte aus diesem Ergebnis geschlossen werden, daB die Raclien nicht 
von der Basis her in die Flosse einwandern und daB sie sich ohne Muskel
anlagen bzw. differenzierte Muskeln ausbilden konnen. - Eine zweite 
Operation, in einem queren Einschnitt ungefahr am cephalen Rand des 
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prasumtiven Metaptcrygiums bestehend (Abb. 29 b, 30c), hatte zur Folge, 
daB im vorderen Teil der Flosse das Skelett sich nur als Platte ausbildete 
und sich nicht in Radien gliederte, wahrend der caudale Teil ein normal 
gegliedertes Skelett entwickelte. Bier ist zu schlieBen, daB das Skelett-

material nicht von den caudalen Teilen einwanderte, sondern wohl an 
Ort und Stelle entstand. Auch hat das prasumtive Skelett offenbar die 
Fahigkeit, eine Vorknorpelplatte zu bilden, ben6tigt aber zur Gliede
rung dieser in die Radien, d. h. zur Ausbildung bestimmter Konzentra
tions- und Differenzierungszentren einen EinfluB, der von den mittleren 
oder caudalen Teilen der Flosse ausgeht. Es ist wahrscheinlich, daB 
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das Differenzierungszentrum entsprechend dem Differenzierungsablauf 
am cephalen Rand des Metapterygiumbereiches liegt und von hier aus 
nach cephal und caudal seinen EinfluB geltend macht. 

Das erste Experiment zeigte, daB das Skelettmaterial nicht von der 
Basis distalwarts wandert, das zweite, daB es sich nicht von caudal nach 
cephal bewegt. Beide Befunde zusammengenommen machen es recht 
wahrscheinlich, daB das Skelett an Ort und Stelle gebildet wird. 

Zu diesen Experimenten von BRADS muB einschrankend bemerkt 
werden, daB sie nur eine sehr kleine Zahlenbasis besitzen, was durch die 
Schwierigkeit der Materialbeschaffung und der Operation begriindet ist. 
Eine neue Bearbeitung ware daher wiinschenswert. 1m Hinblick auf die 
weitschauende Auswertung der Experimente durch BRAUS, weIche unter 
anderem die allgemeinen Fragen, Kinematik der Organe, Entstehung 
und Determination in serial geordneten Organen (wellenformig fort
schreitende Faktoren?), Abhangigkeit der Skelettbildung von der Mus
kulatur und Phylogenese der paarigen Extremitat umfaHt, verdient diese 
alte Arbeit besondere Beachtung. 

B. Experimente an der Extremitiit der Vagel. 

Normalentwicklung. Die Extremitaten des Hiihnerembryo er
scheinen oberflachlich am dritten Bebriitungstag als frontale Falten im 

a 

h 
Abb. 31 a-d. Knospen der Hinterextremitat vom Hiihnchen. 

a am 3., b und c am 4., d am 5. Bebriitungstag. 
(MURRAY 1926.) 

17.-19. und 26.-'32. Segment. Sie entwickeln sich schnell und er
reichen schon am fiinften Bebriitungstag ein schaufelartiges Stadium 
mit einer Zehenplatte. Die Abb. 31 zeigt einige Stadien dieser Entwick
lungsperiode von der Hinterextremitat. Die jungen Knospen (Abb. 31a 
und b) bestehen noch aus einem gleichartig dichten Mesenchym mit 
Epidermisbedeckung. Das Stadium der Abb. 31C zeigt eine axiale Kon
zentration des Mesenchyms ohne scharfe periphere Begrenzung, und im 
Stadium der Abb. 31d findet man das Skelett allgemein als Vorknorpel 
angelegt, wobei die Zentren der Knochen im Oberarm, Unterarm und 
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im FuB schon vorhanden sind. Die Entwicklung der Vorderextremitat 
erfolgt ungefahr gleich schnell. 

Ausbreitung des Extremitatenfeldes. 1m Gegcnsatz zu den Am
phibien entwickeln die Hiihnchen nach der Exstirpation der Extremi
tatenanlage keine Extremitiit. Dies zeigen iibereinstimmend Versuche 
von LILLIE (1904) und von SHOREY (1909) an 3-6 Tage bebriiteten 
Hiihnchen und von SPURU:-iG (1923) an Embryonen nach etwa 65 Stun
den Bebriitung (37.5° C). Die Potenz zur Extremitatenbildung ist offen
bar nur dem Material der prasumtiven GliedmaBen eigen. Mit Hinblick 
auf die alte Erfahrung der Regenerationsforschung, daB die Regenera
tionsfahigkeit desto groBer ist, je jiinger das Material, zeigten diese Ex
perimente, daB sie bei den Vogeln im Extremitatenbereich im friihesten 
Embryonalleben ebenso gering ist wie in den erwachsenen Stadien. 

Determination der Qualitat V order- und Hinterextremitat. Diese 
Frage ist von PEEBLES (19II) zum Gegcnstand der Untersuchung ge
macht worden. Nach viertagiger Bebriitung wurden die Knospen der 
Vorder- und Hinterextremitat abgeschnitten und getauscht und die Em
bryonen weitere 5 Tage am Leben gehalten. Da die Entwicklung der 
operierten Keime stark gehemmt ist und sehr wenig positive Falle vor
liegen, lassen sich keine bestimmten Schliisse zichen. 1m Hinblick auf 
die gleich zu referierenden Resultate ist es nicht wahrscheinlich, daB die 
Transplantate sich noch ortsgemaB entwickelt haben. 

Determination zu Extremitat und Determination der Abschnitte. 
Ein Nebenresultat der oben erwahnten Versuche von SPURLING (1923, 
S. 52) zeigt schon, daB die Knospe der Hinterextremitat im 65 Stunden 
bebriiteten Embryo schon determiniert ist. Nach der Amputation 
hatte sich namlich eine Knospe von selbst dorsal von der Fliigel
anlage festgesetzt und eine gut proportionierte aber zu kleine Hinter
extremitat gebildet. Weiteren AufschluB geben Transplantationen der 
Knospe in die Chorio-allantois von 8-ro Tage hebriiteten Hiihnchen. 
Die Transplantate erfahren hier cine Isolation von den normalen Um
gebungsfaktoren. Einwachsende GefaBe der Chorio-allantois ernahren 
das Transplantat. Eingehende Untersuchungen dieser Art liegen von 
MURRAY and HUXLEY (1925a) und besonders von MURRAY (1926) VOL 

Sic behandeln Knospen der Vorder- und Hinterextremitat aus Em
bryonen vom 2.-5. Bebriitungstag; und zwar wurden ganze Knospen 
und bestimmte Tcilc, wie proximale, distale, anteriore und posteriore 
Halften und auch Drittel und Viertel verpflanzt und nach 3-5 Tagen 
weiterer Entwicklung untersucht. Ganze Knospen vom 3.-5. Bebrii
tungstag (Abb. 3Ia-c) konnten in giinstigen Fallen nahezu vollkommene 
Skelette von herkunftsgemaBer Asymmetrie differenziercn (Abb.32). 
Die Knospenteile entwickelten bestimmte Skeletteile, die ihrer Herkunft 
entsprachen (Abb. 33 und 34). Am 3.-5. Bebriitungstag sind demnach 
in der Knospe die einzelnen Elemente schon determiniert und zwar 
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nach der Ansicht von MURRAY (I926) wahrscheinlich in Form von Wir
kungskreisen (WEISS), Elementarorganen (DRIESCH) oder auch einfachen 
Differenzierungszentrcn, welche ohne scharfe Grenze in dem embryo-

fem. 

" 

Abb. 33 ,I. 
Ahb. 33 b. 

Abb. 32. Das Skelett der Knospe ciner Hinterextremitat, welche 
am 4. Bebriitungstag (Abb. 31 b) in die Chario-allantois trans
plantiert wurde, etwa flinf Tage nach der Transplantation. Fib. 
Fibula j Isclz. Os ischii; 11. Os ilium; Pub. Os pubis; Tib. Tibia. 

(MURRAY '926, Abb. la.) 

Abb. 33 a --h. Skelett der Knospe einer Hinterextremitat des 
Hiihnchens; Knospe am 4. Bebriitungstag(etwas alter als Abb. 31h) 
in zwei Hi-ilften in die Chorio*allantois z\veier Wirtsembryonen 
transplantiert. a proximale Halfte; Femur. b Distale Ralfte; 
Fib. Fibub, Tib. Tibia, etwa 3 mal. (ThIL'RRAY 1926, Abb. 6 a, 6 d.) 

Abb. 34 a-c. Skelett der Knospe der Hinterextremitat des Hiihnchens. Knospe am 5. Bebriitungstag 
(Abb. 3I d) in vier proximo-distal aufeinander folgende Viertel zerteilt und getrennt in die Chorio
allantois je eines \Virts transplantiert. - a Proximales Viertel. lsch. Os ischii, fl. Os ilium, Pub. Os 
pubis. - b Zweites Viertel, von proximal gerechnet. Fib. Fibula, Tib. Tibia. - c Distales Viertel mit 
vier Zehen. Das dritte Viertel ist ausgefallen. Vergr. etwa 3 mal (?). (MURRAY I928, Abb. 3I a, b, c.) 

nalen Gewebe nebeneinander liegen. Da aber bei den Versuchen auch 
halbe Knochenindividuen auftreten, so ist zu schlieBen, daB die Ein
heiten des Mosaiks kleiner sind als die Anlage etwa eines Femurs oder 
einer Tibia. Und einzelne Befunde sprechen dafiir, daD die Anlage des 
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Femurs nieht nur in ihrer Uingsriehtung, sondern aueh quer dazu ein 
Mosaik darstellt. Das Mosaikstadium seheint schon erreieht, ehe die 
Vorknorpel des Skeletts auf Sehnitten siehtbar werden. 

Die Transplantate aus Embryonen im 2. Bebrutungstag gaben keine 
so klaren Resultate, doeh entwiekelten sie Skelettstiieke, die deutlieh 
darauf hinweisen, daB die Anlagen aueh schon vor der Ausbildung der 
Falte zu Extremitat determiniert sind. Die Fahigkeit der Selbstdiffe
renzierung der jungen Extremitatenknospe zeigen aueh Transplanta
tionen von STRANGEWAYS and FELL (I926) naeh 8I Stunden Bebrutung 
unter die Fliigelhaut von II Tage alten Kiiken und Explantationen. 

Die bis jetzt vorliegenden Experimente erfaBten die Extremitaten
anlage im Stadium des Mosaiks. Ob aueh beim Hiihnehen Deter
minationsstufen vorausgehen, wie wir sie bei den Amphibien kennen 
gelernt haben, ist noeh eine offene Frage. Die MiBbildungen der Vogel 
zeigen geniigende Ahnliehkeit mit denen der Amphibien, um die Ver
mutung zu reehtfertigen, daB aueh die Extremitatenanlage nieht so fort 
als Mosaik angelegt wird. Operation en in friiheren Stadien lassen 
andere Resultate erhoffen. 

Schulter- und Beckengiirtel. Wic die Anlageder freien Extremitat 
stellt aueh die des Beekengiirtels spates tens am 3. Bebriitungstag ein 
Mosaik dar. Dies beweisen hauptsaehlieh die Defektversuehe an 6S Stun
den (37,S°C) bebriiteten Hiihnehen von SPURLIKG (I923). Naeh derEnt
fernung der Extremitatenknospe mit einer klein en Seherc entwiekelten 
sieh meist nur eephale Teile des Os ilium. Diese Defektversuehe wurden 
erganzt dureh die Transplantationen von MURRAY, bei den en ebenfalls 
mehr oder weniger defekte Giirtel entstanden. Mit der Mogliehkeit, daB, 
ahnlieh wie bei Bombinator von BRAUS (I904a-I909) festgestellt wurde, 
der Spenderkeim ein Giirtelrudiment, das Transplantat aber einen zu 
kleinen Giirtel bildet, ist daher nieht zu reehnen. 

Form der Skelettindividuen. Bei den Versuehen von MURRAY (I926) 
lieB sieh aueh Ofters beobaehten, daB einzelne Skelettstiieke isoliert 
sieh entwiekelten und ihre normal en Formen mit den entspreehenden 
Gelenken annahmen (Abb. 33a). Dies weist deutlieh auf die hohe forma
tive und histogenetisehe Leistungsfahigkeit der inharenten Faktoren hin, 
da eine gegenseitige Beeinflussung der Skelettelemente und der EinfluB 
der Muskeln ausseheiden. 

c. Experimente an der Extremitatenanlage von 
Saugetierembryonen. 

Hierher gehoren Versuehe von NICHOLAS (I925-I926) an Ratten. 
Sie bestehen in der Exstirpation der Extremitat oder von Teilen der
selben naeh dem I4. Tag der Traehtigkeit, also im letzten Drittel des in
trauterinen Lebens. Die Extremitat ist urn diese Zeit schon ganz aus
ge bildet, daher konnen diese Experimen te iiber die primare Determination 
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noch nichts mitteilen. Wichtig ist das Ergebnis, daB die Embryonen 
wie die erwachsenen Tiere nur Wundheilung und keine Regeneration 
aufwiesen. 

VI. Probleme von allgemeiner Bedeutung, welche an 
der Extremitat experimentell bearbeitet wurden. 

Die nachsten Abschnitte befassen sich mit Problemen allgemeiner 
Art, bei deren Behandlung die Extremitat dank ihrer prazisen Form, 
GroBe, Struktur usw. als Kriterium diente. In diesem Aufsatz sollen, 
da spater zusammenfassende Ausarbeitungen geplant sind, die zur Dis
kussion stehenden Probleme, hauptsachlich unter Berucksichtigung der 
in den vorderen Kapiteln berichteten Arbeiten, besprochen werden. Auf 
Vollstandigkeit wird kein Anspruch erhoben. 

A. Verdoppelungen. Symmetriegesetze. 

I. Vorkommen und Grad der Extremitatenverdoppelung. 

Verdoppelungen, Dreifach- und Vielfachbildungen werden an den 
Extremitaten sehr haufig beobachtet. Sie werden als Naturfunde an 
den paarigen GliedmaBen und an den unpaaren Flossen (Salmoniden, 
Schleierschwanze, BRAUS 1906d, S. 173) oft beschrieben (z. B. BENDER 
1906), bilden Begleiterscheinungen der Regeneration bei Extremitaten 
(siehe die zusammenfassende Arbeit von PRZIBRAM 1921), und sind auch 
bei den meisten oben mitgeteilten Experimenten in groBer Zahl aufge
treten. Die Fahigkeit zur Verdoppelung ist, wie wir aus Naturfunden und 
Experimenten wissen, der Extremitatenanlage aller Wirbeltiere eigen, 
doch durfte die Neigung dazn bei verschiedenen Arten ziemlich ver
schieden sein. Sehr groB ist sie im allgemeinen bei den Amphibien. 
Nach den Mitteilungen von RUUD (1926) sind nach der Transplantation 
Verdoppelungen bei Amblystoma tigrinum aber seltener als bei Ambly
stoma punctatum. Verdoppelungen finden sich orthotop im Naturfund 
und nach dem Experiment und heterotop nach dem Experiment. Hin
sichtlich der Haufigkeit der Verdoppelungen sind die beiden Stellen je
doch nicht gleich. Sie konnen die ganze GliedmaBe mit dem Gfutel 
umfassen (Abb. 35,36) oder auch nur einen Finger betreffen und zwi
schen diesen beiden Extremen alle Ubergange bilden. 

Die Abb. 35 und 36 gibt ein schOnes Beispiel uppiger GliedmaBen
verdoppelung bei Anuren. Es wurde durch beiderseitige Halbierung der 
kleinen Extremitatenknospen der Kaulquappen erhalten und zeigt zwei 
normale harmonische GliedmaBen (r und l) mit einem gemeinsamen 
harmonischen Gurtel, und beiderseits je ein weiteres GliedmaBenpaar 
r' + l' und r" + l" mit je einem ganzen Gurtel. (TORNIER 1906, LrSSITZKY 
1910.) 
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2. Ursprung der Vielfach bildungen. 

Die Vielfachbildungen konnen ihren Ursprung 
I, in einer anHinglich einheitlichen Anlage, 
2. in einer kombinierten Anlage, 
3. in einer primaren Anlage und einer sekundar durch Induktion ge

schaffenen nehmen und 
4. konnen sie schlieBlich durch Zusammenwirken von zwei oder drei 

dieser Moglichkeiten entstehen. 

" 

m 

R T' 

~ L m 

~~~_. JJ" _ .---_ ••• _ •••. -.- ~~ __ wanz einer Kaulquappe; 
cler kleine Kreis die sprosscnde Extremitat j cler 
schrage Strich (f-e) bezeichnet die Schnittfiihrung. 
(TORNIER 1906 S. 89.) b Uppige Beckcngiirtclentwick
lung nach beiderseitiger Spaltung (Abb. a); beider. 
seits 11/2 Beckengiirtel mit drei Extremitaten; dunkel 
cler postgcnerierte Teil lier Anlage; tIer Strich m 
die I\.Iediane des Tieres; lhalbes linkes Becken bildet 
mit Y) clem halben rechten, das normale Becken; 
Lund R iiberzahlige gauze Becken auf dcr link en 
hzw. rechten Seite des Tieres. (T(ll;:XIER 1906, S. 82.) 

Vgl. Abb. 36. 

Die erste Entstehungsweise fin
det sich wohl bei den Naturfunden, 
bei der Mehrzahl der heterotopen 
Transplantationen und bei den or
thotopen Transplantationen, in 
denen die Anlage des Implanta
tionsortes vollstandig exstirpiert 
wurde (HARRISON). - Der zweite 
Fall diirfte dort verwirklicht sein, 
wo mehrere Anlagen kombiniert 
wurden, sei es durch Zusammen
setzung von Halften (HARRISON 
19ZI; GRAPER 1927b), von ganzen 
Anlagen (HARRISON 19ZI) oder 
durch orthotope Transplantation 
einer Anlage in ein postgenerations
fahiges Gebilde, wie es bei den 
orthotopen Transplantationen an 
der Kaulquappe haufig geschieht 
(z. B. GRAPER). - Die dritte Mog
lichkeit ist wohl dann gegeben, 
wenn eine transplantierte Anlage 
die N achbarschaftzur Bildung einer 
ExtremitatveranlaBt (sieheS.34S). 
Wie haufig mit dieser Art der Ent
stehung zu rechnen ist, kann vor

laufig noch nicht gesagt werden. - Das Zusammenwirken zweier oder 
dreier Moglichkeiten ist wohl sehr haufig, da die primaren Anlagen 
offenbar groBe Neigung zur Vielfachbildung besitzen. 

Wenn man die Orientierung der Individuen der Mehrfachbildungen 
bei den Extremitaten betrachtet, so lassen sich diese in zwei Gruppen 
sondern: in Mehrfachbildungen mit symmetrischer Ordnung und in 
solche ohne symmetrische Anordnung. Die gegenseitige Orientierung 
hangt mit der Art der Entstehung zusammen. 
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3. Extremitaten in symmetriefreier Ordnung. 

Die Vielfachbildungen, in denen die Glieder ohne Symmetriebeziehung 
sind, k6nnen kein besonderes Interesse beanspruchen. Jedes Glied 
entwickelt sich dabei auf Grund der oben geschilderten determina
tiven Faktoren. 1m einfachsten Fall entstehen solche Doppelbildungen, 
wenn heterotop neben die normale Anlage eine zweite gepflanzt wird. 
Die beiden sich entwickelnden Gliedmal3en k6nnen dabei mehr oder we
niger verwachsen (z. B. DETWILER 1920, Amblystoma, Vorderextremitat; 
BRANDT 1925a, S. 213, Triton, Vorderextremitat). Eine Modifikation 
dieser Darstellungsweise bildet die von GRAPER verschiedentlich geiibte 
(z. B. 1924a, S. 274; 1925, S. 6, Anuren, Hinterextremitat), bei der er eine 
Knospe orthotop an die Stelle einer exstirpierten setzte und das Implan-

Abb. 36. Dorsal- und Ventralseite einer Knoblauchkrote mit zwei iiberzahligen Beinpaaren und Becken; 
entstanden durch Spaltung der [ruhen Extremitatenknospe und Beckenanlage (s. Abb. 35 a). r und l 
Ilormales Beinpaar; r' und l' iiberzahliges Beinpaar der rechten Seite; r" lind i" iiberzahligcs Beinpaa 

der linken Seite. (TORNIER J906, S. 94 und 95, umgezeichnet.) ErkHirung \vie Abb. 38. 

tat und ein Wirtsregenerat nebeneinander sich entwickelten. Auch 
BRANDT (1925a, S. 224) hat fiir Triton ahnliches beschrieben. Selb
standige Anlagen lassen sich auch durch sorgfaltige Spaltung einer ein
fachen in einen odermehrere Teile schaffen. Neuerdings hat SWETT (1926) 
dieses Experiment an der Anlage der Vorderextremitat im Schwanz
knospenstadium ausgefiihrt. Die kreisf6rmige Anlage wurde im Durch
messer: dorso-ventral (dv) , antero-posterior (ap) , dorsoposterior-antero
ventral (dp-av), anterodorsal-posteroventral (ad-pv) gespalten und ein 
Streif ortsfremdes Gewebe eingeheilt. Die beiden Spalthalften konnten 
sichzuganzen Extremitaten entwickeln, die beideharmonisch, alsowirts
seitenrichtig, waren (Abb. 37, 38). Eine Komplikation ergab sich in der 
Neigung der halben Anlagen, selbst mehrere Gliedmal3en zu bilden, die 
dann aber unter sich den gleich zu behandelnden Symmetriegesetzen 
folgten. Das zuerst angelegte (primare) Glied war jedoch stets harmo-

Erge bnisse cler Biologic V. 24 
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nisch. Die Neigung zur Verdoppelung war in der anterioren Hiilfte gering, 
in derposterioren sehr stark. DievollkommeneSpaltung einer Anlage lost 

... .... I:: 4~ ...... . .... .:. 

...... ~:~.:, 

Abb. 37. Schematischc Darstellung der Ergebnisse der dorsoventralen (a) uncI anteroposterioren (b) 
Spaltung der rechten Extremitatenanlage von Amblystollla im Schwanzknospcnstadium. Blick auf die 
reehte Seite des Embryo. Die Pfeile zeigen cephahvarts. Die Kreise stellen die Extremitatenanlage 
dar, die Durchmesser durch dieselben die Spahrichtung. Die sich cnhvickelnden Extremitaten sind 
yom Profil gezeichnet; stark konturiert die primaren, schwach die symmetrische Vcrdoppelung der 
posterioren Extremitat; gestrichelt die Extrcmi6ten, weIcht' heim \Vechsel der Seitenqualitat zu erwarten 

geWf'Sf'D wi-i.ren. (,SWETT 1926, S. 445.) 

PPR 

Abb.' 38a-c. Doppelbildung der Extremibt bei _"llllblystoma durch dorsoyentrale Spaltung der Anlage 
im Schwanzknospenstadium mittels eines eingeheilten Stiicks ortsfremden Gewebes (T) erhalten. Die 
vordere Halfte bildet eine einfache harmonische Extremitat (A. PR.); die hintcre cine Doppelbildung, 
deren primares Glied (P. PR.) harmonisch und deren sekundares GEed (J)u) disharmonisch ist. Primare 
und sekundare Extremltat der cauclalen Halfte spiegeln sich radial. a Fiinf Tage nach cler Operation, 
beide Half ten sprossend, zwischen ihnen das Implantat. b Neun Tage nach cler Operation. An cler 
caudalen Knospe legt _sich eine sekundare Knospe (Du) an. c 23 Tage nach cler Operation. Cephale 
GlieclmaBe funktionierend, caudale besitzt klare, radial gespiegelte Vercloppelung. (SWETT 1926, S. 447.) 

nicht nur den materiellen Zusammenhang zwischen den Halften auf, 
sondern auch den morphodynamischen, welcher sonst aus einer Anlage eine 
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spiegelbildliche Doppelextremitat schaffen kann. - Die Unabhangigkeit 
primarer spiegelbildlicher GliedmaBen kann auch vorgetauscht werden, 
wenn eine der GliedmaBen durch Rotation gedreht wird (HARRISON 
I9I8, I92I; SWETT I924, I926, S.463). -- Bei manchen Zusammen
setzungen von halben bzw. ganzen Anlagen, in denen zwei spiegel
bildliche Extremitaten erscheinen (HARRISON I92I), ist es nicht zu er
mitteln, ob die Symmetriebeziehungen allein durch die Orientierung der 
Komponenten gegeben sind oder durch sie und gegenseitige Beeinflussung. 

4. Extremitaten in symmetrischer Ordnung. 

Symmetriegesetze, Lage der Symmetrieebene, Lokalisation der 
Individuen der Mehrfachbildungen. Sehr viel haufiger und auch inter
essanter als die symmetrielosen Mehrfachbildungen sind diejenigen mit 
symmetrischer Ordnung. Die Orientierung der Extremitaten erfolgt dann 
nach bestimmten Regeln, die von BATESON (I894) aufgestellt wurden und, 
von HARRISON (I921, s. 97) etwas abgeandert, folgendermaBen lauten: 

I. Die langen Achsen doppelter und vielfacher Anhange liegen in 
einer Ebene. 

2. Zwei aneinanderliegende GliedmaBen sind in Struktur und Stellung 
Spiegelbilder, wobei die Spiegelebene den Winkel zwischen den Langs
achsen halbiert und senkrecht auf der gemeinsamen Ebene der beiden 
Achsen steht. 

Theoretisch konnen die sich spiegelnden Extremitaten jede ihrer 
Seiten bzw. Rander einander zuwenden. Wir sprechen von einer 

dorsalen 
palmaren 
radialen (tibialen) 
ulnaren (fibularen) 
radio-dorsalen 
radio-palmaren 
ulno-dorsalen 

Spiegelung, 
wenn die 

Extremitaten 
einander 
mit ihren 

dorsalen 
palmaren 
radialen (tibialen) 
ulnaren (tibularen) 
radio-dorsalen 
radio-palmaren 
ulno-dorsalen 

ulno-palmaren ulno-palmaren 

Flachen zu
gewandt sind. 

Von diesen Moglichkeiten sind in der Abb. 39a die radiale, in der 
Abb. 39b die ulnare fUr Zweifachbildungen und in den Abb. 39c und d 
die radiale und ulnare bei Dreifachbildungen unter Blick auf die Flache 
der Extremitaten dargestellt. Die Abb. 40 gibt auf Querschnitten die 
SteHung von symmetrischen Dreifachbildungen; dabei entspricht die 
Abb.40a einem Querschnitt durch Abb.39c, und die Abb. 40b zeigt 
einen Fall, in dem die GliedmaBen schrag zur Symmetrieebene gestellt 
sind, so daB die Spiegelung radio-dorsal und ulno-palmar ist. 

Die Beobachtung hat nun gelehrt, daB die aben angegebenen acht 
Moglichkeiten der Spiegelung keineswegs alle gleich oft auftreten, daB 
vielmehr bestimIhte Spiegelebenen stark bevarzugt sind. Nach den iiber
einstimmenden Angaben verschiedener Forscher, z. B. von HARRISON 
(I92I, S. 37 und 92), SWETT (I927, S. 43I), BRANDT (I925a, S. 2II, 239; 

24* 



37 2 o. MANGOLD: 

1927d) ist die radiale bzw. tibiale Spiegelung stark bevorzugt. So kom
men nach einer Zusammenstellung von SWETT (1926), die auf den Ergeb
nissen der Experimente von HARRISON und SWETT selbst an der Vorder
extremitat von Amblystoma sich aufbaut und an Zweifachbildungen ge
wonnen vmrde, auf 64 radiale Spiegelungen II ulnare, 2 dorsale und 

SE, SEz 0 palm are. Die 
r(ld. Ill. zweite Extremitat 

Pro Sec. I! lie I A P (. V ,. ,r. postenore er. 

Soc.!! 
2 

Ill. 
SE, 
rarl· 

Pr. 

3 

Abb. 39 a- d. Schematische Darstellung der Symmetriebeziehungen in 
doppelten und dreifachen Extremitaten (SWETT modifiziert nach HARRISO::-l). 

Die radio-ulnare Achse liegt in dieser Figur in derselben Ebene, haufiger 
ist sic etwas geneigt. Pro primare, Sec. sekundare, Tert. tertiare Extremitat; 
A anteriore, P posteriore Verdoppelung, I. 2. 3. 4. Reihenfolge der Finger, 
rad. radial, ul. ulnar; SE Symmetrieebene, SE I z,vischen dem primaren und 
sekundaren Glied, SE 2 zwischen dem tertiaren und seinem Spiegelbild. 
a Primare und sekundare Extremitiit in radialer Ebene gespiegelt; der haufigste 
Fall. b Prim~ire und sekundare Extremitat in ulnarer Ebene gespiegelt; der 
weniger haufige, aber keineswegs seltene Fall. c Prim~ire und sekundare 
Extremitat radial gespiegelt, die terti are zur primaren spiegelbildlich. Ge
wohnliche Anordnung der Dreifachbildungen. d Primare und sekund~ire 
Extremitat radial gespiegelt, tertia.re ein ulnares Bild der sekundaren. 

Ungewohnliche Anordnung. (SWETT 1926, S. 430') 

doppelung) legt 
sichin wei taus den 
meisten Fallen 
radial (bzw. radial
dorsal) an (Ab
bild. 39a, 40), und 
wenn eine dritte 
Extremitat gebil. 
det wird, so folgt 
diese (anteriore 
Verdoppelung) et
was spater am ul
naren (bzw. ulno
palmaren) Rand 
der primaren Ex
tremitat(Abb·39c, 
40). Die primare 
GlicdmaBe liegt 
also in der Mitte. 
Seltener liegt die 
sekundare Extre
mit at auf der ul-
naren Sei te der 
primaren (Ab
bild. 39 b) , und 
ganz selten bildet 
sich an der radial 
angelegten sekun
daren GliedmaBe 
eine ulnare tertiare 

(Abb.39d) aus. Die radiale GliedmaBe erscheint zeitlich vor der ulnaren; 
sie ist meist etwas starker als diese (Abb. 41 b, c). Bei der Hinterextremitat 
der Anuren soIl nach GRAPER (1922a, 1923, 1924a) die Spiegelung mit Vor. 
liebe fibular erfolgen. Einige Einzelbeobachtungen seien hier ohne An
spruch auf Vollstandigkeit noch angeftihrt. So berichtet tiber palmare und 
tiber fibular-palmare Spiegelung K. ALVERDES (1927, S. 21) bei Rana, 
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liber ulno-dorsale HARRISON (1921, S. 14) an der Vorderextremitat von 
A mblystoma, liber fibulare GRAPER (1922-1924) an der Hinterextremitat 
von Anuren bei den facherartigen Doppelbildungen (Abb. 42) und schlieB
lich liber dorsale eben falls GRAPER (1924a, S. 267) bei den von ihm Janus 
genannten Doppelextremitaten, d. h. Bildungen, die beiderseits eines nor
malen Skelettes die Weichteile einer palmaren Seite besitzen. KOLBOW 
(1928, S. 36) berichtet, daB bei seinen Versuchen (siehe S. 346) die Spie
gelung meist (wenig Falle) ulnar war. Man hat den Eindruck, daB die 
Bevorzugung bestimmter Symmetrieebenen kein Zufall ist. GRAPER 
(1924a, S. 268) vermutet, daB die schwacher in ihrem Schicksal fest
gelegten Bezirke eher geneigt sind, eine neue Knospe zu bilden, als die 
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:\bb. 40;1, b. Schema spiegelLildlicher Dreifachbildung, Querschnitt; die primare Extremitat in der l\Iitte, 
die sekundiire rechts, die tertiiire links (Abb. 39 c). In A liegen die Symmetrieebenen (5E) radial (5£1 
ratl.) und ulnar (5E2 til.) und die primare und tertiiire (anteriore) GliedmaBc sind etwas verwachsen. In 

B liegen die Symmetrieebenen radial-dorsal (5£1 rad.;"dors.) und ulnar-palmar (SE 2 ul.-fal.). 
(HARRISO~ 1921, S. q.) 

stabiler determinierten, und er schlieBt daraus auf den Determinations
zustand. Dieser soIl nach seiner Ansicht in der Knospe der Hinterextre
mitat von Anuren auf der fibular-dorsalen Region weniger stabil sein, als 
in der gegenliberliegenden. Auch SWETT (1926, S. 460) denkt an den 
Differenzierungszustand der Knospe bei der Lokalisation der Verdoppe
lungen. Vielleicht spieIt auch die Menge des zur Verfligung stehenden 
Materials eine Rolle (s. S. 380). KOLBOW (1928, S.36) miBt dagegen der 
Lage der Spiegelebene keine besondere Bedeutung bei, sie soIl durch Fak
toren zweiten Grades wie z. B. die Raum- und Intensitatsverhaltnisse des 
Wachstumsprozesses festgelegt werden. 

Mit der Lokalisation der verschiedenen Extremitaten einer Anlage 
im HARRIsoNschen Experiment hat sich VON UBISCH (1923) eingehend 
befaBt. Es werden drei Faktorengruppen als wirkend angenommen: 1. die 
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Potenz zur Extremitatenbildung nach HARRISON (1918, S. 427 und 456) 
vom Zentrum nach der Peripherie abnehmend; 2. der Differenzierungs
grad des Anlagenmaterials, der von cephal nach caudal abnimmt, und 
3. der EinfluB hoher differenzierten Materials, der die Extremitatenbil
dung auslosen solI. Der Differenzierungsgrad des Keimes soIl cephal am 
hochsten, caudal am niedrigsten sein, ein GefalIe, in das auch die Ex
tremitat eingeschaltet ist. Das Zusammenwirken der drei Gruppen be
stimmt die Bildung der Extremitat, indem ein differenzierungsfahiger, 
mit Extremitatenpotenz versehener Bezirk der Anlage durch einen hoher 
differenzierten aktiviert wird. Danach soIl in der kreisrunden Anlage 
die primare Extremitat etwas caudal vom Zentrum, die sekundare im 

Id cephal vom Zentrum entstehen. Fur beide 
~gen die drei Faktorengruppen in der Anlage 
lbst. Die tertiare Anlage sproBt aus der Rand
ne derselben, und zwar der ventrocephalen in der 

abc 

Abb. 41a-c. Mehrfachbildungen beiAmblystomajnmctat1tlll entstanden durch Transplantation einerganzen 
Anlage im Schwallzknospenstadium. a Doppelbildung entstanden dUTch heterotopc, heteropleurale, dorso
dorsale Transplantation (H. hetpl. dd. ap~ 1Jl1ll). bu. c Dreifachbildung entstanden durch orthotopc, 
heteropleurale, dorsodorsale Transplantation (0. ltetpl. dd. ape 1Il1l/). b II Tagc nach der Operation. 
Reihenfolge der Entwicklung der Extremitaten. c 19 Tage naeh der Operation. Pro primare, Sec. sekun
dare (hier posteriore), tert. tertHirc (h ier anteriore) Extremitat. Pro und Sec. radial, Pro und Tert. ulno· 

palmar gespiegelt. (HARRISO~ 1921, Abb.76, S. 48.) 

harmonischen Transplantation, der caudalen in der disharmonischen. Der 
aus16sendeFaktorenkomplex sitzt dabei in der Umgebung. N ur die or tho
tope disharmonische Transplantation bietet gute Voraussetzungen fUr 
tertiare Bildungen, da ein weniger differenziertes caudales Anlagenmaterial 
an hochdifferenziertes cephales grenzt. Die auf der Basis der Wirkung der 
drei Faktorengruppen geforderte SteIlung der Extremitaten in den ver
schiedenen Experimenten steht, soweit ich sehe, in gewissem Einklang 
mit den Resultaten HARRISONS. Doch ist die Erklarung stark mit An
nahmen belastet. Diese schein en wohl aIle einleuchtend, drucken aber 
der Erklarung doch den Stempel des stark Hypothetischen auf. 
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Verbreitung spiegelbildlicher Mehrfachbildung. Die symmetrisch 
gebundenen Mehrfachbildungen sind bei Extremitaten sehr viel ver
breiteter, als die ohne spiegelbildliche Ordnung. In Naturfunden und 
bei der Regeneration werden sie haufig beschrieben. Bei den hier be
richteten Experimenten zur Embryonalentwicklung der Extremitat sind 
sie bei den meisten Versuchen aufgetreten (siehe z. B. Abb. 4I, 42). Die 
ZweifachbiIdungen sind bei den Experimenten im allgemeinen haufiger, 
als die mit mehr spiegelbildlichen Komponenten. Von besonderem 
Interesse sind die von HARRISON I92I mitgeteilten und von seinen 
Schillern (z. B. NICHOLAS I924b, S. I54, SWETT I926; I927, S.4I2) be
statigten Tatsachen, daB die Haufigkeit der spiegelbildlichen Verdoppe
lungen abhangig ist vom Implantationsort und von der Orientierung der 
Extremitat. \Venn sich das Transplantat harmonisch entwickelt, so 
bildet es sehr wenig Mehrfachbildungcn in orthotoper und sehr viel in 
heterotoper Lage; umgekehrt, wenn es disharmonisch wird, liefert es 
sehr viel Mehrfachbildungen in orthotoper und sehr wenig in heterotoper 
Stellung. Nahere Angaben findet man in der Tabelle IO. 

Tabelle ro. Haufigkeit einfacher und doppelter Extremitaten 
nach orthotoper und heterotoper Transplantation und harmo
nischer und disharmonischer Orientierung des Transplantats. 

(Nach HARRISON [1921] zusammengestellt.) 

Primare Extremitat 

harmonisch . 
disharmonisch 

Zahlen in vH 
r---------,----- ~------- -~----------

heterotop I orthotop heterotop I orthotop 

ein;ach I do~';~lt I--e-in-fa-ch---C-d-O~-'~-~l-t I-e-in-fa-ch-'--I d-ov-p'~-r~-lt-I einfach I do;e;~lt 

I ro I 12 [ 24! r 44,4[55,6 [96,0 I 4,0 
19 I 3 2 i 57 86,4 13,6 3,4. 96,6 

In der orthotopen Transplantation entscheidet die harmonische oder 
nichtharmonische Entwicklung des Transplantats, ob Vcrdoppelungen 
gebildet werden oder nicht. Die Verdoppelungen entstehen offenbar nur, 
wenn die Umgebungsfaktoren sich nicht durchsetzen. Fur das ganz ab
weichende Verhalten der heterotopen Transplantationen laBt sich vor
erst keine Erklarung geben. Eventuell ftihren die Befunde an den In
duktionen weiter. So gibt BALIN SKY (I927b, S. 85) an, daB alle hete
rotop induzierten Vorderextremitaten (5) disharmonisch sind. Nimmt 
man an, daB die heterotop transplantierte Anlage eine disharmonische 
Extremitat induziert, so decken sich Implantat und Induktion bei der 
disharmonischen Transplation und bilden zusammen eine einfache dis
harmonische Extremitat; bci harmonischer Transplantation fallen sie da
gegen nicht zusammen und bilden eine Doppelextremitat. Die Frage 
ist vielleicht durch heteroplastische Transplantation zu 16sen. --Mit dem 
Ergebnis HARRISONS und seiner Schiller, daB bei orthotoper Transplan
tation und disharmonischer Entwicklung Verdoppelungen sehr viel hau-



Abb. 42. Facherbildung an der Hinter
extremitat von Bufo viridis nach ortho
toper heteropleuraler Transplantation 
einer Knospe der Hinterextremit~it (GroDe 
etwa 1,5/1) 44 Tage nach der Operation, 
Verdoppelung des Unterschenkels und des 

FuBes mit fibularer Symmetrieebent·. 
(GRAPER 1922 a, S. 291.) 
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figer sind als bei harmoniseher, deeken 
sieh aueh die Erfahrungen von GR.A..PER 
(1922a, S. 305-307; 1922 b, S. 597; 1922e, 
S. 19; 1924a, S.271) an den jungen Knospen 
der Hinterextremitat der Anuren. Zur 
Verdoppelung des disharmonisehen Trans
plantats tritt bei den Anuren meist noeh 
ein harmonisehes Wirtsregenerat, was 
dureh heteronome Transplantation einer 
Armknospe an Stelle der Beinknospe naeh
gewiesen werden konnte (GRAPER 1924a, 
S.271). 

Dreifaehbildungen aus einer Anlage 
fand HARRISON (1921) nur bei orthotoper 
disharmoniseher Transplantation. Da ein 
Regenerat des Wirtes bei der Art der 
Operation nieht wahrseheinlieh ist, laBt 
sieh ein Grund schwer angeben. VON 
DBISCH (1923, s. 663) hat eine ErkHirung 
naeh der S.373 schon skizzierten Weise 
versueht. SWETT (1924, S. 72 und Abb. 12) 
besehreibt aueh eine Dreifachbildung naeh 
heterotoper Transplantation. 

Dber die Entwieklung einer Seehsfaeh
bildung aus einer heterotop transplan
tierten Anlage der Hinterextremitat von 
Rana im spaten Schwanzknospenstadium 
beriehtet ALVERDES (1927, S. 18). 

Ursachen spiegelbildlicher Mehrfach
bildung. Symmetriegebundene Mehrfaeh
bildungen lassen sieh mit den versehieden
sten Mitteln erreiehen. Sti:irungen alIer 
Art ki:innen eine einheitliehc Anlage dazu 
veranlassen, zwei oder mehr Extremitaten 
hervorzubringen. Der Gedanke ist daher 
haufig erwogen worden, daB sowohl beim 
Naturfund wie beim Experiment das ein
heitliche Anlagenmatcrial irgendwie ge
spalten werde und dann die Fragmente je 
eine ganze Extremi tii ten twiekeln. Doeh hat 
sieh oft gezeigt, daB das Resultat nieht so 

einfach zu erreichen ist. So entwickeln sich z. B. bei den S. 316 erwahnten 
Zusammensetzungen zweier halber Anlagen und sogar zweier ganzer 
Anlagen (HARRISON) in allen Fallen mit ortsgemaB orientierter ap-
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Achse harmonische einfache Extremitaten (Tabelle 4). Auch weiB man, 
daB die einhei tliche Anlage d urch mendelnde Er bfaktoren, durch Rau teri
sation (WEBER 1926), schlechte auBere Bedingungen, kurz durch Sto
rungen aller Art zur Verdoppelung gebracht werden kann; durch Mittel, 
die sicher primar keine Materialspaltung der Anlage hervorbringen. Die 
Wirkung dieser Mittel ist recht undurchsichtig. 

Zentrenhypothese. Wenn man aber die Erfahrung von HARRISON 
ins Auge faBt (1918, 1921), daB die Extremitatenanlage ein Zentrum 
mit maximaler Determination besitzt, von dem aus die Determination 
gegen die Peripherie abfallt, so kann man sich etwa vorstellen, daB die 
Wirkung aller verdoppelnden Eingriffe in der Bildung mehrerer Zentren 
besteht, d. h. daB die Dominanz des inharenten Zentrums so weit ab
geschwacht wird, daB Bezirke der Anlage selbstandig werden und zu 
knospen beginnen. Ob dabei noch eine Aus16sung durch hoher diffe
renziertes Gewebe notwendig ist, wie VON UBISCH (1923, siehe oben 
S. 373) meint, ist eine weitere Frage. Im Interesse der kurzen Aus
drucksweise nenne ich diese Auffassung kiinftig die "Zentrenhypo
these". - Zur Erklarung der Ergebnisse der Transplantation auf der 
Basis dieser Vorstellungen sind folgende Dberlegungen notwendig. Da 
bei orthotoper Transplantation harmonische Extremitaten weniger Ver
doppelungen aufweisen als disharmonische, miiBte man annehmen, daB 
die Umgebung in der harmonischen Anlage das primare Zentrum starkt, 
in der disharmonischen aber schwacht. In der heterotopen Transplan
tation miiBte es gerade umgekehrt sein. Letzteres ist nicht ohne weiteres 
wahrscheinlich; wiirde es doch voraussetzen, daB hier die disharmonische 
Orientierung den Erfordernissen des Ortes entspricht. Es lassen sich 
aber dafUr unter Vorbehalt die heterotopen Induktionen bei Triton, bei 
denen nach den Angaben von BALINSKY (1927 b, s. 85) alle (fUn f) Vorder
extremitaten disharmonisch sind, geltend machen. - Stellt man sich auf 
den Standpunkt dieser Zentrenhypothese, so muB man zur ErkHirung der 
Spiegelbildlichkeit der Individuen annehmen, daB die benachbarten 
einander beeinflussen. 

Symmetriehypothese. Etwas anders ist die verschiedentlich ver
tretene Ansicht (z. B. GRAPER 1922a, S. 284; ROLBOW 1928, S. 36), daB 
das Determinationsfeld der Extremitat primar symmetrisch sei und eine 
rechte und linke Halfte enthalte, die den spateren Extremitaten den 
Ursprung geben sollen. Sie sei kurz die "Symmetriehypothese" genannt. 
Aus einer so1chen Doppelanlage soIl dann unter Unterdriickung (Hem
mung) der einen Halfte die normale asymmetrische Extremitat zustande 
kommen. Diese Auffassung beriicksichtigt vor aHem die Tatsache der 
Haufigkeit der symmetrischen Verdoppelungen aus einer Anlage; sie 
hat keine Schwierigkeiten die Zweifachbildungen und ihre Symmetrie zu 
erklaren, da diese den Normalfall darsteHen wiirden. Die Erklarung der 
(allerdings seltenen) Dreifach- und Mehrfachbildungen stellt aber die 
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Symmetriehypothese wie die Zentrenhypothese vor die Notwendigkeit, 
anzunehmen, daB sich ein neues Zentrum bilde, das in seiner Symmetrie 
yom vorhandenen bestimmt werde. - Fur die Symmetriehypothese 
scheint die Tatsache zu sprechen, daB eine Extremitatenanlage ihre 
Seitenqualitat wechseln kann; doch bedeutet dies ja nicht, daB sie primar 
vollkommen symmetrisch ist. Dazu ist recht auffallend, daB bei der 
Verdoppelung di e in vertierte Achse die ulnoradiale oder eine Achse ist, 
die Mitte dorsal-radial mit Mitte ulnar-palmar verbindet (invertierte 
Achse = Verbindungslinie der Mittelpunkte der Extremitatenquer
schnitte; siehe Abb. 40a und b). Tragt man die beiden Achsen in die 
Abb. 4a ein, so findet man, daB sie sicher nicht der labilen dv-Achse 
entsprechen und ihr auch nicht naher liegen als der stabilen ap-Achse 
der Anlage. Die Umstimmbarkeit der Seitenqualitat der Anlage im Ex
periment durfte sich also kaum als Sttitze fUr die Symmetriehypothese 
geltend machen lassen. - Fur beidc Ansichten k6nnte sprechen die 
mehrfach gemachte Feststellung von GRAPER (1922a, 1924a), daB 
eine Beziehung zwischen dem Regenerationsfeld des Wirtes und dem 
Determinationsfeld des Implantats besteht. Bei der orthotopen Trans
plantation der jungen Knospe der Hinterextremitat bei Anuren bildete 
namlich der Wirt kein Regenerat, wenn das Transplantat harmonisch 
war, er regenerierte jedoch, wenn es disharmonisch war. In Anbetracht 
des hypothetischen Charakters beider Hypothesen soll dies hier nicht 
weiter ausgefUhrt werden. 

Wenn man die beiden Vorstellungen mit den sehr ahnlichen VerhaJt
nissen des Eies wahrend der Furchung vergleicht, so besagt die Sym
metriehypothesc, daB eine 1/2 -Blastomere primar symmetrisch sei, weil 
sie isoliert einen ganzen Embryo, d. h. eine rechte und linke Halfte bilden 
kann, und daB im Normalfall die eine Halfte unterdruckt werde. Die 
Zentrenhypothese besagt dagegen, daB die I! 2 -Blastomere primar asym
metrische, halbe Zentren besitze, die sich bei manchen Keimen zum 
ganzen regulieren k6nnen, wenn sie isoliert werden. Dabei kann die Iso
lation auch ohne materielle Spaltung vor sich gehen, und die resultieren
den Doppelbildungen sind haufig spiegelbildlich. 

Nach allem scheint es mir geboten, das Normale als das Primare und 
die Regulation im abnormen Fall als das Sekundare zu betrachten, d. h. 
von den beiden ungefahr gleichwertigen Anschauungen der Zentrenhypo
these den Vorzug zu geben. 

Bruchdreifachbildung. Die Verdoppelung und die symmetrische 
Ordnung der Individuen lassen sich auch auf der Basis der Erfahrungen 
an der Bruchdreifachbildung verstehen. Ihr Prinzip ist auf S. 337 schon 
dargelegt, wo es sich darum handelte, die Art der Determinationsfaktoren 
zu besprechen, die die Seitenqualitat der transplantierten Extremitaten
anlage bestimmen; man vergJeiche auch die Abb. 39,41 und 19. - In 
Anlehnung an die Bruchdreifachbildung ist die herkunftsseitenrichtige 
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Extremitat des Transplantats als seine normale distale Bildung (Abb. 
19 Di,) und seine herkunftsseitenverkehrte Extremitat als Proximal
regenerat aufzufassen (Abb. 19 Prj. In dieser letzteren erfolgt ein Wech
sel der Seitenqualitat, da in der Knospe der Querschnitt determiniert 
ist und die proximodistal-Achse invertiert wird. Durch die Versuche 
von GRAPER (siehe S.330, Abb. 17, I8) ist gesichert, daB eine vorge
schrittene Extremitatenknospe nach dies em Prinzip sich entwickeln 
kann, besonders wenn sie disharmonisch orientiert ist. Und man wird 
mit einiger Wahrscheinlichkeit annehmen konnen, daB die Verdoppe
lungen in den Experimenten GRAPERS als Distalbildung und Proximal
regenerat entstanden sind. Die Erklarung der symmetrischen Ordnung 
erfolgt ohne Zwang durch die Tatsache, daB auf demselben determinier
ten Querschnitt die beiden GliedmaBen mit entgegengesetzten proximo
distalen Achsen sich entwickeln. Die dritte Extremitat, weIche bei 
den orthotopen Transplantationen entstand, lieB sich als Regenerat des 
Wirtes oder als Induktion auffassen. Wurde sich jedoch nachweisen 
lassen, daB das Transplantat eine dritte Bildung hervorbringt, was bei 
den Experimenten an den Knospen meines Wissens bis jetzt nicht ge
schehen ist, so muBte die Bildung eines neuen Determinationsfeldes an
genommen und auch fUr die Erklarung der Doppelbildung aus den Ex
tremitatenknospen der Kaulquappen die Zentrenhypothese ins Auge ge
faBt werden. 

Die Erklarung der Verdoppelungen der fruhen Extremitatenanlagen 
mit den Regeln der Brclchdreifachbildung, die von PRZIBRAM (1924, 1927) 
ausgebaut und energisch vertreten wurde, ist mit einer groBen Zahl von 
Argumenten allgemein abgelehnt worden. In Anbetracht der weiten 
Verbreitung der Mehrfachbildungen bei ganzen Keimen und bei Organ
anlagen in der fruhen und spaten Entwicklung [Elementarorgane, har
monisch aquipotentielle Systeme (DRIESCH); - Organisationszentren 
und -felder 1., 2.,3 .... Ordnung (SPEMANN I92I, I924); - Histosystem, 
Histomer (HEIDENHAIN I924); - Wirkungskreis I., 2., 3 .... Ordnung, 
Determinationsfelder (P. WEISS I924, I925); - element are Einheiten 
1., 2., 3 .... Ordnung (MANGOLD I926)J wird man darauf verzichten kon
nen, die Erscheinungen an der fruhembryonalen Anlage der Extremitat 
mit den Regeln der Bruchdreifachbildung zu erklaren (siehe S. 338). 

Gegenseitiger EinfluB benachbarter Anlagen. Die weite Ver
brei tung der bilateralen Symmetrie bei den Organismen legt den Gedanken 
nahe, daB zwischen den Halften bestimmende Einflusse bestehen. 1m 
Falle der Extremitatenverdoppelungist man zu der Annahme gezwungen, 
daB benachbarte Anlagen gegenseitig die Seitenqualitat bestimmen. 
WILHELMI (I922) vermutet sogar, daB zwischen der rechten und linken 
und zwischen der orthotopen und der heterotopen Extremi ta t symmetrie
bestimmende Faktoren wirksam seien (Symmetriefaktor). Sie denkt da
durch die einfache Bildung der heterotopen-disharmonischen und die 
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Doppelbildung der heterotopen-harmonischen Anlage in den Versuchen 
HARRISONS zu erklaren (siehe S. 336). Der experimentelle Nachweis ist 
ihr aber nicht gelungen. Auffallend ist auch die Verdoppelung normal 
orientierter Anlagen, welche heterotop caudal von der normalen Glied
ma13e eingesetzt werden (DETWILER 1920 a, b), und die haufigen Verdoppe
lungen, welche SWETT (1926) bei den caudalen Gliedern nach der Spaltung 
der Anlage gefunden hat. Vorerst wird man an eine Fernwirkung einer 
Anlage auf eine andere nur ungern glauben wollen und die Erklarung 
dieser Tatsache auf andere Weise versuchen (siehe S. 375). Aus dem Spal
tungsversuch von SWETT geht aber mit Zuverlassigkeit hervor, da13 die 
aus den halben Anlagen hervorgehenden zwei primaren Extremitaten 
harmonisch sind, sich also nicht beeinfluBt haben. Das disharmonische 
sekundare Glied an der posterioren Knospe tritt erst spater auf. - Nach 
allem wird man annehmen, da13 der Einflu13 zweier Anlagen nur dann 
zur symmetrischen Ausbildung ftihrt, wenn der Wirkungsbereich der 
beiden Organisationsfelder sich teilweise tiberdeckt und diese ein gemein
sames Baumaterial besitzen. Dabei konnte auch die Quantitat des Bau
materials von Bedeutung sein (vgl. Situs inversus viscerum, SPEMANN 
und FALKENBERG 19I9) und die Bevorzugung der radialen Symmetrie 
bei Urodelen mehr oder weniger auf der Tatsache beruhen, da13 Knospungs
material nach der ersten Anlage hauptsachlich ulnar gebraucht wird, wo 
die 3. und 4. Zehe noch anzulegen sind, radial jedoch keines mehr. 

Der Einflu13 der primaren Extremitat auf die Orientierung der sekun
daren ist besonders von SWETT (I924, I926, S. 464; 1927, S. 4I6) einer 
analytischen Betrachtung ullterzogell worden. Er ist der Auffassung, 
daB in der sekundaren Anlage die ap-Achse stets als Spiegelbild der ap
Achse der primaren durch die prim are Anlage bestimmt werde, die dv
Achse dagegen von den Faktoren an ihrer Basis determiniert werde (auch 
NICHOLAS I922). Die Faktoren an der Basis liegen in der primaren An
lage, wenn die Knospe verspatet und ziemlich peripher an der primaren 
entsteht, also ganz yom Material der primarell Anlage umgeben ist; sie 
liegen in der Seitenwand des Wirtes, wenn sie der Seitenwand aufsitzt. 
Die ap-Achse solI sehr viel frtiher determiniert werden als die dv-Achse 
(SWETT I926, S. 464). Der Wechsel der Seitenqualitat kame danach durch 
die Inversion der ap-Achse, llicht durch die der ml-Achse (Bruchdrei
fachbildung) zustande. - Von der primaren Anlage wird weiterhin be
stimmt die Quantitat und Qualitat der sekundaren Bildung, da eine 
proximal an der primaren Knospe sich ansetzende Anlage mehr bildet 
als die distal sich anlegende. 

Verlust der Symmetrieordnung. Da bei den Extremitaten sekun
dare Regulationsvorgange (Rotation, siehe S. 342) die Orientierung noch 
beeinflussen, so ist es moglich, da13 die ursprtingliche Symmetrieordnung 
durch die Rotation der Individuell verloren wird. Die Mehrfachbildung 
gleicht dann einer solchen ohne Symmetrieordnung. 
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B. Die Bedeutung des Nervensystems fiir die Entwicklung 
der Extremitaten. 

Zu del' Frage nach der Bedeutung des Nervensystems fUr die Ent
wicklung sollen hier nur einige wichtige auf die Extremitat beziigliche 
Angaben gemacht werden. Eine sorgfaltige zusammenfassende Darstel
lung der Beziehungen zwischen Nervensystem und Extremitat findet 
man bei HAMBURGER (1927). 

Bei der Lokalisation der Anlage der Vorderextremitaten (bei Uro
delen), die, wie wir S. 301 gesehen haben, schon in der friihen Neurula 
volIzogen ist (DETWILER 1918; BRANDT 1922-1925) ist mit einem Ein
fluB des Zentralnervensystems, d. h. der Medullarplatte, kaum zu rech
nen und natiirlich auch nicht mit einem soIchen del' Nerven, da diese 
noch nicht entwickelt sind. Die raumlichen Beziehungen von Zentral
nervensystem und Anlage der Vorderextremitat sind im Moment der 
Determination, also am Ende der Gastrulation, wohl ziemlich eng; doch 
diirfte nach den Erfahrungen, weIche SPEMANN und seine Schiiler (Lit. 
siehe bei SPEMANN 1927 und MANGOLD 1928a) bei del' Transplantation 
des Urmundlippenmaterials und des Urdarmdachs gemacht haben, eher 
ein determinierender EinfluB von dem Mesoderm del' Anlage (Urdarm
dach) auf das prasumtive Neuralrohr als umgekehrt wirksam sein. Nach 
dem SchluB des Neuralrohres sind die raumlichen Beziehungen etwas 
weiter. Ob hier Wirkungen des Neuralrohrs auf die Extremitatenanlage 
vorhanden sind, ist noch ungewiB. Unmoglich scheint es nicht, da das 
Neuralrohr eine iiberraschend groBe Induktionsfahigkeit besitzt (MAN
GOLD 1928b). Vielleicht unterliegt die dv-Achse seinem EinfluB. 

Ob bei der Lokalisation der Anlage der Hinterextremitat, deren Zeit
punkt noch nicht festgesteUt ist, das Zentralnervensystem oder die Ner
ven von Bedeutung sind, kann noch nicht gesagt werden. 

Auch die Bestimmung der Qualitaten Vorder- und Hinterextremitat 
hangt nicht vom Nervensystem, speziell den zugehorigen Nerven der 
Brachial- und Lumbalplexus ab. Denn der Zeitpunkt der Determination 
der Qualitat del' Vorderextremitat liegt vor del' Ausbildung des Brachial
plexus, und was fUr die Vorderextremitat zutrifft, diirfte mit einiger 
Wahrscheinlichkeit auch fUr die hintere gelten. Zudem besagen die 
vielen heterotopen Transplantationen von Extremitatenanlagen (siehe 
S. 301), bei denen die gebildeten Extremitaten von abnormen Nerven 
versorgt werden, daB zur Ausbildung del' Extremitaten nicht spezielle 
Nerven (der Brachialplexus fiir die Vorderextremitat und der Lumbal
plexus fUr die hintere) erforderlich sind, son del'll daB diese durch belie
bige andere vertreten werden konnen. Dies gilt jedoch nicht fUr die 
Funktion, wie DETWILER (1920 b, 1925) nachweis en konnte. Bei den 
heterotop caudal von der normalen Lage implantierten Vorderextremi
taten bei Amblystoma zeigt sich namlich, daB sie nur funktionieren, wenn 
sie mit den normalen Brachialnerven in Verbindung stehen. Ihre Funk-
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tion war desto mehr defekt, je weniger Nerven sie von diesen bezogen, 
d. h. je weiter sie caudalwarts verschoben waren. 

Sehen wir demnach, daB das N ervensystem keine Bedeutung hatfur die 
Lokalisation der Anlage, fUr die Qualitat Vorder- bzw. Hinterextremitat 
und wohl auch fur die Orientierung der Extremitat, so besteht doch die 
Moglichkeit, daB es fUr die vollkommene Ausbildung der Extremitat not
wendig ist. Urn diese Frage zu entscheiden, muss en die Extremitaten 
von Anfang an von allen Nerven isoliert werden. Dank dem Umstand, 
daB ihre Nerven alle im Neuralrohr ihren Ursprung nehmen (N. sym
pathicus?), ist dies experimentell moglich. HARRISON (I903, I904) und 
sein SchUler LANGNECKER, WINTREBERT (I903), BRAUS (I905, I907, 
I909), LEBEDINSKY (I924), DAUVART (I924), DURKEN (I9IO, I9II, I9I2, 
I9I3a, I9I3b, I9I6. I9I7, I9I9, I925), LUTHER (I9I5), ANDRESEN (siehe 
PETERSEN I924) und HAMBURGER (I925, I927, I928) haben sich mit der 
Frage befaBt. Sie durfte nach menschlichem Ermessen durch die neueste, 
sehr sorgfaltige, an einem riesigen Material ausgefUhrte Arbeit von HAM
BURGER (I928) eine befriedigende Erledigung gefunden haben. rch be
schranke mich auf seine Darstellung und verweise auf seine ausfUhrliche 
Literaturbesprechung. Seine Resultate und Schltisse stehen im wesent
lichen in Einklang mit denen aller angefUhrten Forscher, ausgenommen 
DURKEN; auch decken sie sich mit den Ergebnissen der Erforschung der 
MiBbildungen. 

HAMBURGER erhielt bei Bombinator pachypus und Rana lusca auf 
zweierlei Weise nervenlose Extremitaten. Einmal exstirpierte er an Lar
yen mit aneinander liegenden und verwachsenen MedullarwUlsten das 
Neuralrohr im Bereich des zukunftigen Lumbalplexus ganz oder ein
seitig (Abb. 43 a, b, c), und zum zweiten hinderte er das Einwachsen der 
Nerven der Lumbalregion in die ventralen Bereiche des Embryo, indem 
er ventral von der Chorda in einen frontalen Schlitz der eben gerade 
gestreckten Larve ein Glimmerblattchen einschob (Abb. 43 d, e, f, g). Da
durch entstand ein Spalt, der bis uber die Metamorphose offen bleiben 
konnte. Die Tiere wurden bis kurz nach der Metamorphose, bei der ja 
die Hinterextremitaten ihre volle Funktion aufnehmen mussen, aufge
zogen. Durch 937 Experimente der ersten Art und 73 Experimente der 
zweiten lieBen sich acht Extremitaten ganz ohne nachweisbare Nerven, 

Abb. 43 a-g. Experimente zur Ermittlung des Einflusses des Nf'rvensystems auf die Entwicklung der 
Hintercxtrcmitatcn bei Anuren. u) b, c Halbscitigc Exstirpation des Ruckenmarks im Bereich der 
Lumbalsegmente. a Operation; b Raua fltsca kurz nach der IVletamorpho~e (Bauchseite). Rechtes Bein 
hochgradig atroph, steif, verkiirzt, aber Schenkel und 5 Zehen normal proportioniert und nieht mi£· 
gebildet. c Riickenmark uncI Beinnervcn des Tiers der Abb. b, von ventral gesehen. Rechtes Bein 
ohne zugehorige Nerven, nur ein schwacher Strang vom linken Lumbalplexus sich abspaltend. - d, e, 
f, g Isolation des ventralen Abdomens yom Riickenmark im Bereich der Lumbalsegmentc durch ein 
quer eingeschobenes Glimmerplattchen (g). d Operation; e und f Rana fllsca kurz vor der l\'Ietamor
phose; ganze Seitenansicht (e) und Ventralansicht der Extremitatenregion. Wachstumshemmung, Lah
mung, Atrophie beider Extremitaten, Formbildung normal. g Riickenmark und Spinalnerven del 
Larve der Abb. e und f. Klammern bezeichnen den operierten Bezirk. Starke Atrophie der Spinal-

ganglien. Minimale Nervenyersorgung der Extremitaten. (HA11BURGER 1927, I928.) 
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viele mit mehr oder weniger unvollsUindiger Innervation und schr viele 
mit nahezu vollkommener Innervation erhalten. Die Regeneration des 
Neuralrohres und das Einwaehsen der Spinalnerven der nieht dureh die 
Operation betroffenen Segmente bedingt die Seltenheit der erstrebten 
ganz nervenfreien Extremitaten. Die nervenfreien wiesen in allen Ent
wieklungsphasen normale Form auf. Ihre Gewebe zeigten ebenso in allen 
Entwieklungsphasen normale histologisehe Differenzierung. Sie waren 
jedoeh urn etwa 10 vH kurzer als die normalen, ein Mangel, der im Sta
dium mit fUnf deutliehen Zehen in der Fu13platte sieh geltend maehte 
und sieh immer ungefahr auf gleieher Hohe hielt. Au13erdem waren die 
Extremitaten urn ungefahr 50 vH versehmalert. Dies ist zuruekzufUhren 
auf die Quersehnittsverringerung der Muskeln, welche jedoeh im einzelnen 
gut differenziert und als die normal en Individuen vorhanden waren. Die 
Muskeln wiesen au13erdem noeh haufig eine sekundar einsetzende Atro
phie auf. 

Die Nerven - und zwar sieher die spinalen Nerven und sehr wahr
seheinlieh aueh die des Sympathieus - sind demnaeh zur normalen 
Formbildung und histologisehen Differenzierung nieht notwendig; sie 
kontrollieren jedoeh bis zu einem gewissen Ma13e das allgemeine Waehs
tum. 1m funktionellen Stadium bedingt ihr Fehlen eine starke Atrophie 
der Muskulatur. 

Am Vogelembryo hat MURRAY (1926) bei der Transplantation der 
Extremitatenknospe in die Chorio-allantois entspreehende Ergebnisse 
erzielt. Die erhaltencn Extremitaten sind offenbar ohne Nerven, denn 
die Chorio-allantois enthalt keine Nerven, die bei del' Transplantation 
in den alteren Knospen etwa schon vorhandenen Fasern werden ohne 
Ersatz dureh den Wirt in Balde der Degeneration verfallen, und die 
jungen Knospen besitzen aueh bei derTransplantation noeh keine Fasern. 
Man wird daher mit MURRAY (1926, S. 258) sehlie13en konnen, da13 die 
Knospe vom 3 Tage bebruteten Embryo ihre weitere Entwicklung zu 
einer Gliedma13e ohne alle Nerven durehfUhren kann und da13 die Ex
tremitatenanlagen vor dem Knospenstadium, aus dem 2 Tage bebruteten 
Embryo, ohne Einflu13 der motorisehen Nerven und wahrseheinlieh ohne 
jeden nervosen Einflu13 sieh entwickeln konnen. Hinsiehtlieh des fUr 
die Entwieklung der Regenerate so wiehtigcn Nervus sympathieus ist 
es wahrseheinlieh, da13 die Extremitatenanlage das Knospenstadium im 
3. Bebrutungstag ohne Einflu13 des sympathisehen Systems erreieht, die 
transplantierten Knospen sieh also ganz ohne sympathisehe Nerven ent
wickelt haben. - Die Entwieklung der transplantierten Knospen ist 
allerdings keine so vollstandige, da13 man den Ergebnissen dieser Ex
perimente in der vorliegenden Frage volle Beweiskraft zumessen konnte; 
doeh untersttitzen sie die oben schon angefUhrten Tatsachen. 

Oberraschend naeh dies en Feststellungen und bis jetzt ungeklart sind 
die Befunde DURKENS (1910--1925) und HAMBURGERS (1925) an Anuren 
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und aueh diejenigen der Teratologie, daB mit Mittelhirndefekten relativ 
haufig Defekte an den Extremitaten verbunden sind. Hier liegt offenbar 
ein EinfluB des Mittelhirns vor, des sen Weg und Mittel noeh ganz un
bekannt und reeht zweifelhaft sind. Naeh HAMBURGER (I928) ist 
zu erwagen, ob dureh die Gehirndefekte die Trophik oder die Ge
webespannung oder die innere Sekretion verandert wird. Andere 
Faktoren, wie Lokalrassen, Operationsmethode, Operationsalter und 
Ernahrung wurden schon ausgesehaltet. 

C. Die Funktion als determinierender Faktor bei der Bildung 
der Extremitat, speziell des Skeletts. 

(Funktionelle Struktur und funktionelle Anpassung.) 
Die Determinationsvorgange, tiber we1che wir in den vorhergehenden 

Absehnitten an der Extremitat beriehtet haben, spielen sieh in Ent
wieklungsstadien ab, wo das embryonale Material nur Entwieklungs
funktion und noeh keine Betriebsfunktion leistct; sie sind also Ersehei
nungen der Entwieklungsfunktion. Nun gilt es, diejenigen der.Betriebs
funktion zu betraehten, also der Funktionen, we1che den differenzierten 
Geweben cigenttimlieh sind, z. B. der Kontraktion der Muskulatur, des 
Zug- und Druekwiderstandes des Skelettes usw. Hier hat sieh fUr aIle 
Gewebsformen gezeigt, daB ihre Ausbildung und Differenzierung im all
gemeinen ohne Funktion zustande kommen kann. Dies gilt aueh fUr 
diejenigen der Extremitat. Von Bedeutung ist die Funktion offenbar 
fUr die Quantitat des Gebildeten (was dureh die Erseheinungen der 
Hyper- und Hypotrophie und Hyper- und Hypolasie gesiehert ist) und 
fUr die ErhaItung des Gebildeten (Funktionsatrophie). 

In den beriehteten Versuehen sind funktionslose Extremitaten sehr 
haufig aufgetreten. Die heterotop verpflanzten GliedmaBen haben nur 
zum Teil funktioniert (HARRISON I92I, S.29). Ihre Nervenversorgung 
ist entweder unvollstandig, oder sie erfolgt teilweise oder ganz von Ner
yen, die nieht zum normalen Extremitatenplexus gehoren. Fehlt die 
Verbindnng mit dem normalen Extremitatenplexus, so bleiben die Ex
tremitaten funktionslos (DETWILER I920). Weiterhin sind ohne Funk
tion die ktinstlieh nervenlosen Extremitaten, tiber die im vorigen Ab
sehnitt berichtet wurde. In beiden Experimentserien konnten die Ex
tremitaten sieh im Hinbliek auf ihre Form, ihre gewebliehe Zusammen
setzung und ihre Differenzierung normal entwiekeln. Uber die Musku
latur und das Skelett mag noeh einiges bemerkt werden. 

Die Muskeln der nervenfreien Extremitaten zeigten, naehdem sie sieh 
in der funktionslosen Embryonalperiode normal entwiekelt hatten, in 
dem Stadium, wo die Funktion einsetzen sollte, weitgehende einfache 
Atrophie ohne deutlich feststellbare Kernvermehrung mit normaler 
Querstreifung, Sehwund der Querstreifung, Quellung und wachsartige 
Degeneration bei einzelnen Fasern (HAMBURGER I928, S.35I). 

Ergebnisse der Biologie V. 



O. :\iANGOLD: 

Das Skelett ist der Trager der Form und besitzt selbst eine ausge
sprochene Form im Gesamten und in seinen Teilen. Seine Form ent
spricht in viel auffalligerer Weise als die der anderen Gewebe seiner Funk
tion; es hat eine "funktionsgerechte Form" oder "funktionelle Form". 
Aber auch seine Struktur entspricht in hohem MaBe der Funktion, es 
hat auch eine "funktionsgerechte Struktur" oder "funktionelle Struk
tur". Die Strukturelemente eines Skelettstuckes sind so angeordnet, daB 
es "die gegebene Funktion mit dem Minimum an Material, oder mit dem 
gegebenen Material das Maximum an Funktion leistet" (Roux 1895, 
S. 462). Diese prazise Form und Struktur stellen empfindliche Kriterien 
dar, die Bedeutung der Funktion zu prufen. Wenn sie von der Funktion 
bewirkt werden, sprechen wir von funktioneller Anpassung. Die Frage 
ist an MiBbildungen und mittels Experimenten grundlichst untersucht 
und diskutiert worden. Allgemein wurde erkannt (Roux, JUL. WOLFF, 
GEBHARDT, GEGENBAUR, R. SCHMIDT, HERBST, BRAUS u. a.; Lit. siehe 
bei HAMBURGER 1928; dazu in neuerer Zeit GRAPER [1922J, MURRAY 
[1926, S.255J, HARRISON [1921, S.102J, KECK [1914J u. a.), daB der 
Funktion in der Embryonalentwicklung keine wesentliche formbildende 
Bedeutung beigemessen werden kann. Hierfiir liefern auch die berichte
ten Experimente Beweise. HAMBURGER (1928, s. 343) hat unter anderem 
der Entwicklung des knorpeligen Femurgelenkkopfes der von Anfang 
an nerven- und funktionslosen Extremitaten besondere Aufmerksamkeit 
geschenkt und seine normale Form und Struktur festgestellt (Abb.44). 

Wenn damit feststeht, daB das Skelett ohne Funktion seine Form 
und Struktur gewinnen kann, so ist aber eine gleichsinnige Wirkung 
der Funktion nicht ausgeschlossen, und es fragt sich, ob nicht auch die 
Funktion einen formativen EinfluH ausiibt, der auf einen Vorknorpel 
allein wirkend, zum gleichen Resultat fiihren wiirde wie die anderen 
Faktoren. 1st dies der Fall, so miissen wir das Endresultat als das ge
meinsame Produkt der nicht funktionellen und der funktionellen Fak
toren betrachten. Beispiele des Zusammenwirkens zweier Faktoren
komplexe - "doppelte Sicherung" -. sind bekannt (Determination del' 
Linse, Medullarplatte (?), Taster der Urodelenlarven und anderes). Der 
Nachweis ist fur das Skelett schwierig, da man die nicht funktionellen' 
Faktoren der Extremitatenknospe ausschalten muB, ohne die Funktion 
abzuandern. Bis jetzt sprechen fur die Wirkung der Funktion wohl die 
Erfahrungen an MiHbildungen, Knochenbruchen und Transplantationen, 
die Form- und Strukturregulationen den Bedlirfnissen des Grtes ent
sprechend beweisen (KORSCHELT 1927, s. 249ff,), des weiteren die Beob
achtungen liber den EinfluH del' Funktion bei der Ausbildung der Kno
chen form im einzelnen, wie bei der Bildung der Muskelapophysen usw. 
We1chen Anteil die Funktion an der Ausbildung des Skelettes bekommt, 
durfte in erster Linie davon abhangen, auf we1chem Differenzierungs
stadium sie das Skelett trifft, wenn sie in Aktion tritt. Dieses dlirfte bei 
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den verschiedenen Tierformen und auch bei den verschiedenen Skelett
individuen wechseln. Manche Differenzen in der Beurteilung der Bedeutung 
der Funktion konnten dar auf beruhen, daB man die Leistungen der Funk
tion oder die der anderen Faktoren nicht vollstandig uberblickt hat. 

Wer bestimmt nun in der funktionslosen Extremitatenknospe die 
Form der Skelettindividuen? Hier bestehen offenbar drei Moglichkeiten. 
Die Formbildung ist 1. ein Selbstdifferenzierungsprozel3 der vorknorpe
ligen Anlagen; 2. sie kommt unter dem Einflul3 der sich ausbildenden 
Nachbarorgane zustande, oder 3. sie bildet wieder das gemeinsame Pro
dukt von Selbstdifferenzierung und Nachbarschaftswirkune:. 

Abo. 44 . Ausbildung normaler Struktur (funktioneller Struktur) in cler neryen~ und funktionslosen 
Fxtremitat. Paramedianer Schnitt durch den rechten Femurkopf des Froschch ens der Abb. 43 h. 

(HA:r.tnt'RGER 1928, S. 346.) 

Die Grundfrage ist, ob und von we1chem Entwicklungsstadium ab 
reine Selbstdifferenzierung moglich ist. Isolations- und Transplantations
experimente muss en hier Auskunft bringen. Einen Anhaltspunkt geben 
schon die S. 366 berichteten Transplantationen der Extremitatenknospen 
und Knospenteile vom Huhnerembryo in die Allantois (MURRAY und 
HUXLEY 1925 a, MURRAY 1926). Das Implantat wird dort durch ein
wachsendes Wirtsmaterial mehr oder weniger zersprengt, und es finden 
sich gelegentlich ziemlich isolierte einzelne Knochen von guter Ausbil
dung (Abb.33a). Dies spricht dafur, dal3 selbst die fruhen mesenchyma
tischen Anlagen einen betrachtlichen Grad von Selbstdifferenzierungs
vermogen besitzen. Auch die Experimente von BRAUS an der Selachier
flosse deuten in diese Richtung (siehe S. 36r). 
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Aber aueh der EinfluB der Naehbarorgane ist reeht wahrseheinlieh. 
Er kann zustande kommen durch einfaehe Massenwirkung, wie sie dureh 
die Entwieklung der versehiedenen Gewebe in dem besehrankten H.aume 
gegeben ist. So nimmt z. B. BER)[HARD (1924) bei der Formbildung der 
Tibia des Mensehen die Wirkung des konstanten Druekes des YL tibialis 
anterior an (vgl. dazu JORES, LOESCHKE, WEINOLD, Lit. bei BERNHARD 
1924), und es ist durehaus moglieh, daB auch die Skelettanlagen selbst 
aufeinander wirken (z. B. CAREY, Lit. bei MURRAY 1926). Fur letzteres 
sprechen die an abnormer Stelle am Schultergurtel unter dem EinfluB 
eines uberzahligen Humerus gebildeten Gelenkhohlen, uber die S.354 
berichtet wurde. Die formative Wirkung der Nachbarorgane kann aber 
auch in etwas komplizierterer Weise dureh die Ausbildung bestimmter 
Waehstums- und Gewebespannungen zustande kommen (Waehstums
struktur von KASSOWITZ und SCHAFFER, siehe HAMBURGER 1928, S. 345). 
DaB Spannungen auf die Anordnung und Struktur des Bindegewebes 
von EinfluB sind, ist vielfach (neuerdings von WEISS 1928) gezeigt worden. 

Nach aHem k6nnen wir annehmen, daB bei der Formbildung des 
Skelettes den inharenten Faktoren des Anlagenmaterials groBe Bedeu
tung zukommt, daB sie vielleicht die Formbildung im groBen durch Selbst
differenzierung leisten konnen und dazu sieher keine Funktion brauchen. 
Neben den inharenten Faktoren besteht ein formativer EinfluB der Nach
barorgane und der Funktion, deren AusmaB wohl abhangig ist von ihrer 
GroBe, von dem Zeitpunkt und der Zeitdauer ihrer Wirkung und der 
Plastizitat, in der sie die Skelettanlage treffen. 

D. Die Determination des Wachstums der Extremitat. 
Wie aUe Organe steht die sich entwickelnde Extremitat in jedem Sta

dium in einer bestimmten GroBenbeziehung zum Organismus. Die damit 
gegebene Proportion der Teile bestimmt die fUr das Individuum charak
teristisehe Gestalt. 

Die Erforschung der inneren Sekretion hat nun ergeben, daB die 
Proportion der Teile nieht allein darauf beruht, daB sich jeder Korper
absehnitt nach seiner Organdetermination auf der Basis der inharenten 
Erbfaktoren in einem bestimmten Tempo und bis zu einem bestimmten 
MaB vergroBert, sondern daB auch auBer ihm, namlieh in den innersekre
torischen Drusen liegende Faktoren die Geschwindigkeit seines Wachs
turns und seiner Differenzierung stark beeinflussen. Von diesen Faktoren 
sollen hier nur kurz diejenigen der Thyreoidea erwahnt werden. 

Von den erst en Feststellungen GUDERNATSCHS an stimmen die An
gaben der Autoren darin uberein, daB dureh die Thyreoidea das Waehs
tum und die Differenzierung der Extremitat, speziell der Amphibien
larven, beschleunigt werden. Von H.OMEIS (1924) ist die Entwicklung der 
Extremitat bei Anurenlarven naeh Futterung mit Schilddruse genau 
untersucht worden. Neben einer starken Besehleunigung der Differen-
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zierung aller Gewebesorten findet er eine betrachtliche Beschleunigung 
des Wachstums. Diese auBert sich in einer starken Steigerung der Zell
teilungen und fUhrt nicht nur zu abnorm groBen Extremitaten, ver
glichen mit dem klein bleibenden Gesamtkorper, sondern auch zu groBere
ren Extremitaten, als die sonst sehr viel machtigeren Kontrollarven auf
weisen (Tabelle II). Die GliedmaBen sind also nicht nur relativ, sondern 
aueh absolut zu groB. Die anfangs hohe Wachstumsquote vermindert 

Tabelle II. Beeinflussung der Zellteilung und des Wachstums 
der Extremitiiten bei Anurenlarven durch Schilddriisenfiitte

rung. I x Th. bedeutet einmalige, 2 x Th. zweimalige Fiitterung. 

Zeit 

I Tag nach der 
ersten Fiitterung 

ROME IS 1924 (S.390 und 427). 

Gruppe 

a: Kontrolle 
(Nr·3019) 

c: Versuchstier 
IxTh. 
(Nr·3020) 

Zahl der Mitosen .j ::.. 
~--------'I---------- ~ ~ ~ Vordere Hintere ~ .... 

<I.l ~ 
Extremitat Extremitat gr <I.l ~ 

:ed ~~ 

I >-:l1,pl 
rechts links rechts links :E 

1O[ 4 2 I I 

I 
13 

3 I I 

-----------------1-----------------1----- ----- -------f"--
2 Tage nach der 
ersten Fiitterung 

(Tag der zweiten 
Fiitterung) 

a: Kontrolle 
(Nr·3023) 

b: Versuchstier 
IxTh. 
(Nr·3024) 

17 13 

I 80 70 

3 2 196 

94 105 

----- ----------------------------------
a: Kontrolle 12 22 7 I 5 290 

(Nr·3029) 
5 Tage nach der d: Versuchstier II3 154 188 186 370 
ersten Fiitterung IxTh. 

(Nr·3028) 
3 Tage nach der c: Versuchstier 193 ISO 581 580 360 

zweiten Fiitterung 2xTh. 
(Nr·3030 ) 

sich allerdings allmahlieh immer mehr, bis sie sehlieBlich gleich Null wird. 
Dies ist wohl zuriickzufiihren auf den fortschreitenden Mangel an Bau
stoffen und den Riickgang des Wasserhaushaltes; zwei Umstande, die 
mit der stoffwechselsteigernden Wirkung des Thyreoideahormons im 
Zusammenhang stehen. Doch halt das Wachstum noeh an, wenn die 
Differenzierung einsetzt und wenn der Korper schon betrachtlich an 
GroBe verliert. Sehr wesentlich sind der Zeitpunkt und die Quantitat 
der Fiitterung fUr die Anderung der Wachstums- und Differenzierungs
vorgange. Bei fruher und starker Fiitterung kann die Besehleunigung 
des Wachstums in eine Hemmung umsehlagen. 
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Zur Analyse der Wachstumsfaktoren hat HARRISON (1924a) in einer 
kurzen Mitteilung neue uberraschende Tatsachen geliefert. Sie seien hier 
so eingehend mitgeteilt, als die kurze Veroffentlichung HARRISONS ge
stattet. Die Analyse beruht auf dem heteroplastischen orthotopen Aus
tausch von Anlagen der Vorderextremitaten im Schwanzknospenstadium 
zwischen Amblystoma punctatum und Amblystoma tigrinum (Abb. 45). 
Wahrend die Form des Transplantats, also die GroBenbeziehung seiner 

Tabelle 12. Untersehiede in der Entwieklung von A mblystoma 
punctatum und A mblystoma tigrinum. 

Auf derselben Horizontalen Stehendes ist nach der gleiehen Entwieklungs
dauer erreieht. (Zusammengestellt naeh HARRISON I924a.) 

Ei 

Nahrungsaufnahme 

Vorderextremitiiten 

Allgemeines K6rperwachs
tum 

etwa 5 \Voehen naeh Be
fruehtung 

etwa 1O~12 Woehen 
? " 

ausgewaehsen, ge-
sehleehtsreif 

(wohl ungefahr gleieh
zeitig) 

Metamorphose 

I 
Amblystoma punctatum Amblystoma tigrinum 

graD 
viel Dotter 

spat 

sehr fruh, mit Kiemen
stammehen sprossend. 
N aeh Verbraueh des 
Dottervorrats vall 
ausgebildet 

4 em Lange 

5 em Lange 
6,5 em Lange 

16 em Lange 

fruh (10- - 12 \Voehen) 
als 5 em lange Larven 

klein 
wenig Dotter 

fruh 

sehr spat sprossend 

4 em Lange 

6 em Lange 
13 em Lange 
25~32,5 em Lange 

wenn uberhaupt, be
traehtlich spater, als 
1 3 em lange Larven 

Teile, durch die abnorme Unterlage nicht beeinflu13t wird, wie HAM

BURGER (1927, S.658) bei der heterotopen Transplantation von Anlagen 
der Vorderextremitat yon Triton cristatus auf Triton taeniat~ts im 
Schwanzknospenstadium nachweisen konnte, steht das Gesamtwachstum 
des Implantats in betrachtlicher Abhangigkeit vom Wirt. Die Ent
wicklung der beiden von HARRISOX verwendeten Formen unterscheidet 
sich in verschiedenen Punkten, welchc in der Tabelle 12 (etwas lucken
haft) zusammengestellt sind. Fur uns wichtig sind yor allemdie Angaben 
uber die Entwicklung der Extremitat, uber das Korperwachstum und 
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tiber die Metamorphose. Die Vorderextremitat erscheint bei Amblystoma 
punctatum sehr £rtih und entwickelt sich sehr schnell zur vierzehigen 
funktionstiichtigen Form. Diejenige von Amblystoma tigrinum sproBt 
dagegen sehr viel spiiter. Das allgemeine Korperwachstum ist bei beiden 
Formen in den ersten 5 Wochen ziemlich gleich, steigert sich jedoch dann 
bei Amblystoma tigrinum sehr betrachtlich und fiihrt schlieBlich bei Am
blystoma punctatum zu etwa 16 em langen Tieren, bei Amblystoma 
tigrinum zu 25-32,5 cm langen Individuen. Da die Proportion en der 

ligr. ligr. 

puncl. 

puncl. 

b c d 
.-\bb. 45a~d. Heteroplastische Transplantation von Anlagen der Vorderextremitat zwischen Ambl)l. 
stoma pUJlctat1lm und AlIlblystoma tigrin1t1Jt im Schwanzknospcnstadium. a Ambl. tigr. mit cinem Bein 
von Amb!. jnmct. (E. I.) rechts. 76 Tage nach der Operation fixiert. bAmbi. jUliet., der Spender 
des Transplantats fUr Larvc dec Abb. a (E. p.). Kein Regenerat gebildet. 76 Tage naeh der Opera
tion fixiert. c Amb!. pUllet. mit einem riesigt'n, aber normalen tlg-r.-Bein (E. t.), linkes Vorderbein 
normal; 72 Tage nach der Operation fixiert. d Amb!. tigr. norrna]e 'Kontrollarve desselben Stadiums 

wie Abb. c (HARRISON, 1924a S. iI). 

Tiere beider Arten gleich sind, sind bei den ausgewachsenen Tieren 
auch die Vorderextremitaten von Amblystoma tigrinum nahezu doppelt 
so groB wie die von A mblystoma punctatum. Die Metamorphose erfolgt 
bei Amblystoma punctatum bei etwa 5cm langenLarven, bei Amblystoma 
tigrinum jedoch erst bei 13 cm langen, sofern sie iiberhaupt eintritt. 

Zur Darstellung des Verhaltens der Transplantate wahle ich die bei
den folgenden halbtabellarischen Ubersichten, wobei -p (trpl) die trans
plantierte Extremitat von Amblystoma puncta tum, - t (w) die normale 
Extremitat des tigrinum-Wirtes, - p (sp) die normaleExtremitiit des 
punctatum-Spenders, - t (trpl) dietransplantierte Extremitiit von tigri-
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mtm, -p (w) die normale Extremitat des punctatum-Wirtes, -t (sp) die 
normale Extremitat des tigrinum-Spenders bedeuten solI. - > heiBt, 
wie ublich, groBer als, - ~ betrachtlich groBer als, - < kleiner als, und 
- ~ betrachtlich kleiner also 

Bei der Entwicklung der Anlage von Amblystoma punctatum in Am
blystoma tigrinum ergibt sich folgendes: 

Kurz nach der Operation ist p (trpl) 

Weiterhin wird . . . . . . P (trpl) 

}1it dem Einsetzen des star-
ken Wachstums des tigr.-
Wirts wird p (trpl) 
(6-7 Wochen nach der 
Operation) 

N ach Hingerer Dauer des star-
ken Wachstums des tigr.-
Wirts wird p (trpl) 

~ 

> 

< 

< 

t (w)' 

t (w) 

t (w) 

t (w) 

< 

< 

> 

p (sp) 

p (sp) 

P (sp) 
(Abb. 45 a, b) 

P (Sp)2 

Bei der Entwicklung der Anlage von Amblystoma tigrinum in Ambly
stoma punctatum zeigt sich folgendes: 
Kurz nach der Operation ist t (trpl) 
Bald nach der Operation wird t (trpl) 
Beim Beginn der N ahrungs-

aufnahme (Stadium 46) ist t (trpl)3 
Bald nach vollkommener 

Dotterresorption im Wirt ist t (trpl) 
Bei der Metamorphose des 

Wirts ist. . . . . . . . . t (trpl) 

< 
< 
< 

p (w) 

p (w) 

P (w)4 

p (w) 

p (w) 

> 
> 
> 
> 

t (sp)' 
t (sp) I 

t (sp)5 

t (sp) 

t (sp) 
(Abb. 45 c, d) 

, Noch nicht sprossend. - 2 Hier vielleicht der Grad der Ernahrung 
von Bedeutung. - 3 2 Finger in Anlage (= Stadium 42 von punctatum), 
mit leichten Bewegungen in der Schulter. -- 4 4. Finger in Bildung, bei 
p (w) volle Funktion. - 5 Nur erst ein Kn6tchen t (sp). 

Die transplantierten Anlagen entwickeln sich in beiden Fallen zu gut 
proportionierten und vollkommen harmonisch differenzierten Extremi
taten. Ihre GroBe entspricht aber in be; den Kombinationen weder der der 
Wirtsextremitat noch der der Spenderextremitat. Die GroBenentwicklung 
ist also weder ortsgemaB noch herkunftsgemaB; im allgemeinen ist sie 
anfangs ungefahr herkunftsgemaB. Das Resultat kommt offenbar durch 
die Wirkung von Faktoren zustande, welche einerseits in der Anlage 
selbst liegen (G = Wachstumsfaktoren), und die andererseits im Wirts
keim lokalisiert sind (R = Regulationsfaktoren). Da normalerweise 
A mblystoma tigrinum groBer wird als A mblystoma, punctatum, wird man 
geneigt sein, die inharenten konstitutionellen Faktoren G bei Ambly
stoma tigrinum groBer anzunehmen als bei A mblystoma punctatum, also 
Gt > Gp zu setzen. Da wir andererseits wissen, daB die Hormone das 
Extremitatenwachstum beeinflussen und Amblystoma punctatum viel 
fruher metamorphosiert als A mblystoma tigrinum, so liegt es nahe anzu-
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nehmen, daB die regulierenden Faktoren des Korpers Hormone sind und 
daB in den betrachteten Stadien die beschleunigenden bei Amblystoma 
punctatum machtiger sind als bei A mblystoma tigrinum, daB also Rp > Rt 
ist. Das Produkt GRist nattirlieh in jedem Stadium der Entwicklung 
infolge des Wechsels von Rein anderes. Naeh 12 Wochen Entwieklung 
nimmt HARRISON (1924a) folgende GroBenreihe an: 

Gt Rp > Gt Rt > Gp Rp > Gp Rt. 

Noeh unsicher ist, ob unter dem EinfluB von R eme Anlage das 
Maximum ihres normalen Wachstums tiberschreiten kann. 

Wie aus dieser Darstellung hervorgeht, ist es einigermaBen wahr
seheinlich, daB die Regulationsfaktoren mind est ens zum Teil dem inner
sekretorisehen System zugehoren; doeh lassen sich andere Moglichkeiten 
nicht ohne weiteres von der Hand weisen. WIEMAN (1925, 1926) unter
suehte den EinfluB des Rtickenmarkes, indem er das Neuralrohr im Be
reich des 3., 4. und 5. Segments im Sehwanzknospenstadium zwischen 
A mblystoma punctatum und tigrinum austauschte. Die Embryonen tiber
winden den schwierigen Eingriff sehr selten. Doch lieB sich sieher fest
steBen, daB das Implantat sich morphologisch und funktionell im frem
den Wirt vollkommen entwiekeln konnte. Auf die Entwieklung der Ex
tremitat hatte es sicher, wie naeh den schon berichteten Versuchen tiber 
den EinfluB des Nervensystems aueh zu erwarten war, in frtihen Stadien 
und offenbar auch bis zur Metamorphose keinen EinfluB. 

Beim AbschluB des Manuskripts geht mir noch eine kurze Mitteilung 
von TWITTY und SCHWIND (1928) zu. Die beiden Autoren haben das 
eben beriehtete Experiment HARRISONS wiederholt. Sie bestatigen die 
Bedeutung der beiden Faktorenkomplexe, d. h. die genotypisch be
dingten des Implantats und die des Wirtes. In Einzelheiten schein en 
ihre Resultate etwas abzuweiehen. So sollen die Extremitaten gleieh
zeitig entstehen, wahrend der frtihen Larvenperiode gleieh sein und erst 
spater in dem berichteten Sinn an GroBe differieren. Wichtig ist die er
ganzende Mitteilung, daB auf tigrinum, wenn diese Larve durch Ratio
nierung des Futters auf gleieher Hohe gehalten wird wie die langsamer 
wachsende punctatum-Larve, die zwei Extremitaten kleiner bleiben, als 
die beiden auf punctatum; in einer Formel ausgedrtickt ist also: 

t (w) } f . . { t (trpl)} f p (trpl) au tzgrmum < p' (w) au punctatum. 

Die Untersuchungen der Wachstumsverhaltnisse sind bei dem an und 
fUr sich ziemlich schwierigen Experiment mit betraehtliehen Fehler
quellen behaftet; man muB daher auf Untersehiede in den Ergebnissen 
gefaBt sein (siehe auch SCHWIND 1928), die dann fUr die Analyse des wahr
seheinlich recht vielfaltigen Regulationsfaktors von groBtem Interesse 
sind. Vorlaufig scheint mir das Ergebnis und die Darstellung von HARRI
SON reeht einleuehtend. Das Experiment eroffnet weite Perspektiven 
und man kann sich tiber seine Entdeckung freuen. 
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E. AuBere Bedingungen und Entwicklung der Extremitat. 
Zur Entfaltung der inneren Faktoren ist es notwendig, daB die Um

gebungsbedingungen, wie Temperatur, Ernahrung usw., eine gewisse 
Norm einhalten. Ist dies nicht der Fall, so treten Defekte auf, die im 
allgemeinen typisch, jedoch fUr verschiedene auBere Bedingungen gleich 
sind. Die Art der Reaktion des Materials wird von den inharenten 
Faktoren bestimmt. 

Von SCHMALHAUSEN (1925) ist der EinfluB von Unterernahrung und 
von abnorm hohen Temperaturen auf die Ontogenese der Extremitat 
vom Axolotl geprtift worden. In beiden Fallen ergeben sich Defekte in 
der Ausbildung der spat angelegten postaxialen Partien der Extremitaten 
(3., 4· und 5. Finger) und Verwachsungen im basipodialen Skelett. Es 
verschmelzen gerne das Tibiale und Mediale I, das Intermediale und Cen
trale und die Tarsalia distalia. Die Verschmelzung betrifft gelegentlich 
auch nur die Flexorseite dieser Knorpel. Die Geschwindigkeit des Wachs
turns und der Anlagensonderung (= Morphogenese, SCHMALHAUSEN?) 
tritt dabei offenbar zurtick gegeniiber derjenigen der histologischen 
Differenzierung. Ahnliche Abnormitaten ergaben sich nach Augen- und 
Gehirndefekten (DURKEN 19IO-1919, HAMBURGER 1925, 1927, Anuren
larven) bei Starung der inneren Sekretion und bei der Regeneration 
(auch nach Ausschaltung der Funktion durch Nervenexstirpation, 
SCHMALHAUSEN 1925). Die Feststellungen erinnern an die Unter
suchungen CHILDS tiber die Gradienten, bei denen eben falls mit den 
verschiedensten Umgebungsanderungen gleichartig typische Resultate 
erzielt werden konnten (siehe MANGOLD 1928c, s. 713-718). 
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Einleitung. 
Ais ich es vor mehr als 2 Jahren iibernahm, die "Wanderungen der 

Fische" in ihrer Gesamtheit erschopfend darzustellen, unterschatzte 
ich die Arbeitslast, die damit verbunden war, ganz betrachtlich. Nicht 
6 bis 8 Monate, wie ich urspriinglich gerechnet hatte, sondern die drei. 
fache Zeit waren nahezu meine ganze Arbeit und Denken dem Thema 
gewidmet. 

Die Wanderungen sind bei sehr vielen Fischen ein so wesentlicher 
Bestandteil ihrer Biologie und driicken dem Gesamtverhalten so tief 
ihren Stempel auf, ja sie beherrschen den ganzen Lebenszyklus der be
treffenden Art oder Gattung oder Familie so vollkommen, daB sie mit 
deren Biologie seIber gleichgesetzt werden konnen, und deshalb eine Schil
de rung der Wanderbewegungen zu einem AbriB der Biologie der be
treffenden Art werden muB. Es sollte schlieBlich auch aus der Betrach
tung der Gesamtbiologie nach den Griinden und Ursachen gesucht wer
den, die den Fisch iiberhaupt zu Wanderungen veranlassen. 

So vielseitig und so verschieden sind die Wanderungen der Fische, daB 
noch vor gar nicht langer Zeit manche Forscher der Ansicht waren, sie 
lieBen iiberhaupt jedes Prinzip vermissen und boten ein unberechenbares, 
kaleidoskopisches Bild. Sicher gibt es unter den Fischen einige, die recht 
unabhangige Erdenbummler sind, wie z. B. manche Haie, die man mit 
Recht die Vagabunden der Weltmeere genannt hat. Aber auch sie strei
fen nicht plan- und ziellos umher. 

Hunger und Liebe, die beiden graBen Erhalter und Zerstorer orga
nischen Lebens sind auch die Haupttriebkrafte fiir die Wanderungen der 
Fische. "Nahrungswanderungen", d. h. das Nachziehen hinter begehrten 
Beutetieren und das Aufsuchen reicher Futtergriinde und "Laichwande
rung en", d. h. dem Trieb zu folgen, die Geschlechtspradukte an fUr die 
Eier und fUr die Nachkommenschaft giinstige Stellen unter fUr diese 
geeignete Bedingungen abzusetzen, sind die hauptsachlichsten Zugbewe
gungen, die von Fischen bald einzeln, bald in graBen Scharen ausgefUhrt 
werden. Beide Wanderungstypen konnen durch Umweltbedingungen 
mitausgelost, mitbestimmt, kontralliert und abgeandert werden. 

Umweltbedingungen - Temperatur, Stromung, Gehalt anSauerstoff, 
Kohlensaure und Salzen - konnen noch eine dritte Art von Wanderung 
auslOsen. RegelmaBige saisonelle Temperaturschwankungen veranlassen 
Fische zu einer Sommer- bzw. Winterruhe und oft wandern sie in betracht
lichem Umfange zu den Ruhequartieren. N atiirliche oder kiinstliche Ande
rungen in den physikalischen und chemischen Eigenschaften des Wassers 
(natiirliche Verlandungen oder Durchbriiche, Damm- und Schwellen
bauten, natiirliche oder kiinstliche Eutrophierung von Seen, Verschmut
zung von Gewassern durch Fabrik- und Hausabwasser) konnen ge
legentlich starkere Abwanderungen von Fischen bedingen. 
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Umweltbedingungen konnen, ebenso wie sie Abanderungen in den 
morphologischen Eigenschaften der Fische verursachen, auch deren bio
logische Eigentumlichkeiten beeinflussen und Umstellungen im N ahrungs
erwerb, Verschiebungen in der Lage der Laichplatzeundselbst Anderungen 
in den Laichgewohnheiten der Fische hervorrufen und dadurch sowohl die 
Nahrungs- als auch die Laichwanderungen in mehr oder weniger groBem 
Umfang abandern. 

Umweltbedingungen konnen Laichwanderungen kontrollieren, mit
bestimmen und mitauslOsen. AuBere Reize sind fUr gewohnlich keine 
primaren Faktoren fUr das Zustandekommen der Laichwanderungen, 
sondern die Beantwortung dieses oder jenes Reizes oder Reizkomplexes 
durch den Fisch in der einen oder anderen Richtung hangt von dessen 
innerem Zustand ab und ist mitbedingt durch den Ausbildungs- und 
Reifegrad seiner Gonaden. Der gleiche Fisch z. B., der in der Jugend 
positiv rheotaktisch reagiert, zeigt das entgegengesetzte Verhalten, wenn 
er geschlechtsreif ist; fUr andere Arten gilt das umgekehrte. Dieser 
Fisch wandert in der Jugend oder in verlaichtem Zustand weit in kalte 
Meere hinein, geht aber zum Laichen in tropische oder subtropische Ge
wasser; jener wachst im warmen Wasser der Strandzone heran, sucht 
zum Laichen aber das kalte Wasser der Tiefe auf. Dadurch ist bereits 
gerechtfertigt und bedingt, daB bei der Schilderung der Laichwande
rungen dem Laichgeschaft seIber und den Geschlechtsverhaltnissen der 
Fische -. Heranwachsen, Eintritt der Laichreife und den damit ver
bundenen Anderungen der auBeren Gestalt und des physiologischen Ver
haltens - ein weiter Raum gewahrt wird. 

Wir kennen noch viel zu wenig die Reizphysiologie der Fische ebenso 
wie das komplizierte Kraftespiel der Inkretstoffe im Fischkorper und 
seinen Gesamtstoffwechsel, urn von hier aus alle Erscheinungen in den 
Fischwanderungen verstehen oder erklaren zu konnen. !eh werde im 
SchluBkapite1 I uber die in dieser Richtunggemachten Versuche berichten. 
Sie sind nach meiner Ansicht noch weit yom Ziel entfernt. Aber ich 
glaube, selbst wenn wir genau wuBten, wie der Fisch in dies em oder jenem 
Ernahrungszustand auf die verschiedensten Reize antwortet, so hatten 
wir das Ratsel der Fischwanderungen noch nicht gelOst. Es kommt noch 
ein rein psychischer, unbekannter Faktor hinzu, der dem denkenden 
Menschen, je nach seiner naturwissenschaftlichen, philosophischen oder 
metaphysischen Einstellung unbegreiflich, schwer erklarlich oder ganz 
selbstverstandlich erscheint - ich habe hier soIche Tatsachen im Auge, 
wie die, daB der Lachs seine Eier dort absetzt, wo Grundwasser hoch
kommt, in dem seine Eier die besten Entwicklungsmoglichkeiten finden, 
oder daB er, wenn irgendwie moglich, seinen GeburtsfluB wiederum zum 
Laichen aufsucht. 

I Siehe zweiter Teil, Bd. VI der Ergebnisse. 
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Mit dem Wort "lnstinkt" ist hier niehts - wie meist -- erkHirt. 
Hoehstens konnte man dieses Wort fUr den auf dem Boden der Evolu
tionstheorie stehenden Forseher besser klingend und "verstandlieher" 
machen, wenn wir c1iesen Begriff als eine Art phylogenetisehes Gedaeht
nis deuten wollten, womit gesagt sei, daB in lnstinkthandlungen sieh das 
"Erinnern der Art" an vergangene Generationen bis hinab in fruhere erd
gesehichtliehe Perioden ausdruckt. Ahnliche Gedankenwege sInd auch 
schon beschritten worden. - Wenigstens fuBen, ob bewuBt oder unbewuBt, 
die Erklarungsversuche fUr die Laichwanderungen, die annehmen, daB 
die Laichgewohnheiten und Laichplatze der betreffenden Art beibehalten 
werden, selbst wenn im Laufe der erdgeschichtlichen Veranderungen 
letztere weitgehend geandert und in ganz andere Bedingungen gebracht 
werden, auf solchen Gedankengangen. Die Macht der Gewohnheit und 
ein konservatives Verharren auf einmal eingesehlagenen Wegen konnten 
tatsachlich in manchen Fallen zur Erklarung ganz merkwurdiger und 
unter den jetzigen Umstanden unfaBbarer Laichwanderungen mancher 
Fischarten herangezogen werden. 

lch bringe bei der Beschreibung der Wanderungen einzelner Fisch
arten solche Erklarungsversuche und betone hier, daB sie bis jetzt meist 
doch nur Arbeitshypothesen darstellen konnen und noch keine stich
haltigen Beweise fUr oder gegen sie erbracht sind, weil in den aller
meisten Fallen unsere Kenntnis der Vorgeschichte der heutigen Fisch
fauna noch zu luckenhaft ist. Aber selbst dann, wenn dies nicht der 
Fall ware, bleibt aueh hier die Annahme, daB es ein solches "Erinnern 
der Art" gibt, unbewiesen. 

Sieher kann ein eingehendes Studium der fossilen Fischreste uns man
chen Hinweis fUr ihre Verwandtschaft und fUr ihr jetziges Verhalten 
liefern. Aus Vergleichen zwischen der jetzigen Verbreitung der Fische 
und der fruherer Erdperioden konnen wir gelegentlich wichtige Schltisse 
ziehen; im groBen und ganzen aber bedarf unsere Kenntnis in dieser 
Richtung noch starker Erweiterung und Vertiefung, urn sichere Behaup
tungen aufstellen ?:u konnen. leh beschrankte mieh deshalb darauf, nur 
kurz die wichtigsten, sicher feststehenden palaontologischen Tatsachen 
zu erwahnen. Fur den, der weitere Angaben und Zusammenstellungen 
sucht, verweiseich auf die Kompendien von JORDAN, DEAN, STROMER u. a. 
und auf die Arbeit von ARLDT. 

1m allgemeinen habe ich mich von unbewiesenen Spekulationen fern
gehalten, wenn ich gleich versuchte, hin und wieder die eine oder andere 
Erscheinung unter einem anderen, oft neuen, theoretischen Gesichts
punkte zu betrachten. 

AuBer den alteren Bearbeitungen der Wanderungen der Fische, wie 
z. B. der von M. DE SERRES, die heute meist nur noch historischen Wert 
haben, besitzen wir aus den letzten beiden Jahrzehnten zwei Zusammen
fassungen uber dieses Gebiet. Die Arbeit von GRACIANOW (1908) ist 



- ------- ----- -------------- ---------

Die Wanderungen der Fische. 

russisch geschrieben und deshalb nur wenigen Leuten zuganglich; auch 
ich konnte sie nur im Referat benutzen. Eine gute, besser bekannte Zu
sammenstellung lieferte MEEK (1916). Sie war mir fUr die Bearbeitung 
mancher Kapitel sehr wertvolI, wenn ich ihr auch durchaus nicht alIzu 
oft oder gar dauernd folgte, denn sie enthalt manche theoretisch schema
tische Betrachtung, und dann ist die englisch geschriebene Literatur wohl 
ziemlich ausfUhrlich benutzt, die anderssprachliche aber kommt haufig 
zu kurz. 

MEEK hat schon in einem kurzen Essay (1915) betont, daB die alther
bekannten Ausdrucke "anadrom und katadrom", die ursprunglich nur 
fUr FluBfische angewandt wurden, in noch weiterem Sinne gebraucht 
werden muBten, wie dies GILSON (1908) vorschlagt. Das Aufsteigen von 
Fischen aus dem Unterlauf gegen die Quellgebiete, aus der Tiefe eines 
Sees zu den Ufern oder in Bache, ist ebenso gut eine anadrome Bewegung, 
als das Zuziehen von marin en Fischen von der Hochsee oder von der 
Tiefe zu den Strandregionen. Aher nach seiner Ansicht kann derBegriff 
anadrom nicht angewandt werden fUr Wanderungen von Fischen, die 
mit oder gegen Meeresstramungen gehen. Das Triften von Eiern, Larven 
und Fischen mit Stramungen kann anadrom oder katadrom, oder keines 
von beiden sein und deshalb fUhrt MEEK fUr diese oder ahnliche Arten 
von Wanderbewegungen die Ausdrucke "contranatant" = gegen den 
Strom gerichtet und "denatant" = mit dem Strome gehend, ein. 

Sicher haben diese Wortbildungen den Vorteil, daB man sie sowohlfur 
FlieBgewasser, als fUr die Stramungen im Meere gebrauchen kannte. Sie 
sind aber nach meiner Ansicht bis zu einem gewissen Grade tlberfltlssig, 
und ich habe es strikte vermieden, neue Termini technici einzufUhren 
oder zu pragen. Deshalb kann ich mich auch mit den Vorschlagen von 
SMIRNOW (1924), die Wanderbewegungen und die Biologie der Fische in 
Formeln auszudrucken, nicht befreunden. 

In der Anordnung des Stoffes folge ich im wesentlichen, wenn auch 
nicht ohne kleine Anderungen, der Systematik von D. S. JORDAN, Fishes 
1925. Auf systematisch strittige Fragen bin ich selbstverstandlich 
nicht eingegangen. Je nach dem Umfang nehme ich Ordnungen oder 
Unterordnungen, Familien, Gattungen oder nur einzelne Arten in Ka
piteln zusammen. Aus redaktionellen Grunden muB leider die Gesamt
arbeit auf zwei Bande verteilt werden. Da die Gesamtregister der einzel
nen Bande Namen lind Stichwarter samtlicher Beitrage enthalten, gebe 
ich am Ende jeder Halfte meiner Arbeit nur ein Verzeichnis der hierfur 
benutzten Literatur. Dies ist, urn das Nachschlagen zu erleichtern, nach 
einzelnen Kapiteln geordnet. GraB ere Kompenden und Arbeiten, die after 
gebraucht wurden, als solche uber physiologische Fragen, sind in einem 
besonderen Verzeichnis am Ende des zweiten Teiles zusammengefaBt. 

Es war mein Bestreben, maglichst alle Arbeiten im Original einzu
sehen, jedoch muBte ich mich auch oft mit Referaten begnugen. Damit 



410 LUDWIG SCHEURING: 

hangt, abgesehen davon, daB unsere Kenntnis iiber die Wanderung der 
verschiedenen Gruppen und Familien ja ganz verschieden ist, zusammen, 
daB die eine Gruppe intensiver, als die andere durchgearbeitet wurde. 
Jedoch kommt hierfiir noch ein anderer Grund in Betracht. Ein Fisch, 
wie der Aal, iiber dessen Biologie unsere Kenntnis nach so vielen Miihen 
als bis zu einem gewissen Grade abgeschlossen geIten kann, oder das 
Wandern der Salmoniden, daB ich zum TeiI aus eigener Anschauung 
kannte, interessieren selbstverstandlich mehr, als eine exotisehe Gruppe 
oder als eine FamiIie, iiber die unsere Ansichten gerade zur jetzigen Zeit 
eine Wandlung durchmachen - ieh denke an den Hering - und man 
das GefUhl hat, daB das, was bisher als gesichertes Wissen gaIt, durch 
die Arbeiten der nachsten Jahre umgestoBen werden kann. 

Was die Auswahl des angefUhrten Zahlenmaterials anbelangt, so war 
ich bemiiht, immer mir zuverlassig erseheinende und neuere Daten zu 
bringen. AIle Angaben sind auf deutsche Gewichts- und MaBeinheiten 
umgerechnet, obgleich diese nicht gerade interessanten Arbeiten oft sehr 
zeitraubend waren. Ieh hieIt sie aber im Interesse eines raschen Ver
gleichs fUr notig. 

Einen groBen Teil der amerikanisehen Literatur (rund 400 Arbeiten) 
konnte ich dureh das Entgegenkommen von H. B. WARD, University of 
Illinois, Urbana, Illinois, teils in der Institutsbibliothek, teils in seiner 
Privatbibliothek ansehen und im Winter 1926/27 gemeinsam mit meiner 
Frau exzerpieren. A. THIENEMANN, PIOn und TH. SPITSCHAKOFF, 
Krakau, haIten mir mit russiseher, E. EHRENBAUM und E. MOHR, Ham
burg und H. MILNE, Svansea, mit englischer Literatur aus, die in Miin
chen nicht vorhanden war. Ihnen allen sei aueh an dieser Stelle bestens 
gedankt. Ebenso all den zahlreichen Kollegen und Kolleginnen, die mir 
auf meine Bitte hin Separatabdriieke ihrer Arbeiten iiberlieBen. Frl. 
E. EVERSBUSCH hatte die groBe Freundlichkeit, mir bei der Korrektur 
und "Oberarbeitung des Manuskriptes wertvolle HiIfe zu leisten. Frl. stud. 
rer. nat. S. EHRHARD war so liebenswiirdig, mir verschiedene russische 
Arbeiten zu iibersetzen bzw. zu exzerpieren. Beiden Damen bin ich fiir 
ihre Mitarbeit zu Dank verpflichtet. 

I. Cyclostomata (Marsipobranchii). 
Die Cyclostomen unterseheiden sich systematiseht, als auch biologiseh, 

in zwei Gruppen, die: 
Hyperotretia (Myxinoideen) und 
Hyperoartia (Petromyzontiden). Erstere sind rein marine, letztere 

euryhaline-anadrome Fisehe oder reine SiiBwassertiere. 
Die Hyperotretia zerfallen in drei Familien: Polistotrema, Myxine und 

Heptatrema (Bdellostoma, Eptatretus, Homea) , deren Verbreitung aus 
Abb. I ersichtlich ist. Ihre Biologie ist DOch nicht geniigend bekannt, 
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auch nicht die der atlantischen Art Myxine glutinosa L. Diese ist in der 
Nordsee recht gemein, wird im astlichen Teile des Atlantiks angetroffen, 
wo sie im Norden haufiger vorkommt als im Siiden, und findet sich an 
der Kiiste des amerikanischen Kontinents von Granland bis zum Cape 
Cod. In der Nordsee ist ihr Hauptaufenthaltsort in 25-100 m Tiefe 
auf weichem, schlammigemBoden; an der Kiiste von Norwegen geht sie, 
wo Grundstramungen vorhanden sind, bis zu 400 m hinab (RETZIUS); an 
der portugiesischen Kiiste wurde sie schon in 420 m Tiefe beobachtet 
(VAILLANT) und von der amerikanischen Seite wurde sie von GOODE und 
BEAN aus 1000m emporgebracht. Sie zieht somit das tiefere Wasser vor. 

Myxine stirbt unter eigentumlichen Veranderungen der Haut sehr rasch 
ab, wenn sie an die Wasseroberflache emporgebracht wird, selbst dann, wenn 
das Hochziehen der in besonders konstruierlen Fallen gefangenen Fische 
ganz langsam in Etappen aus 70 m Tiefe erfolgte (Experimente von PALM
GREN). Der Grund dafiir ist die hohere Alkalescenz des Oberflachenwassers 
(von 15 m aufwarls); denn die Tiere gehen auch im Wasser aus der Tiefe 
ein,wenn dessen PH-Zahl von 7,4 auf 8,2 erhohtwird. Unter Beriicksichtigung 
dieser VorsichtsmaBregeln kann man aber Myxine im Aquarium halten; 
CUNNINGHAM konnte seine Tiere innerhalb von 6 Monaten jedoch nicht zum 
Fressen und Laichen bringen; die von PALMGREN nahmen tote Fische, -
nach RETZIUS auch im Freien die Hauptnahrung von Myxine - laichten 
aber nicht. 

Die groBen ovalen Eier werden in Schniiren oder in Klumpen von 
je 15-20 Stiick abgesetzt und wurden bisher immer nur aus etwas 
graBeren Tiefen als solchen, die die obere Grenze fiir die Verbreitung 
von Myxine darstellen, gefischt. So erbeutete sie DEAN siidlich von Neu
fundland in 180-270 m, JENSEN bei den Faraer in 220 m Tiefe. MEEK 
berichtet von einem dritten Fund aus dem Magen eines Heilbuttes. Aus 
den beiden ersten Funden, die iiber Bryozoen-Rasen (Cellopora) gemacht 
wurden, schlieBt MEEK, daB Myxine wahrscheinlich eine katadrome 
Laichwanderung nach graBeren Tiefen ausfiihre und in der Nordsee nach 
den tieferen Stellen nordwarts wandere. Auf saisonelle Wanderungen 
deuten auch die Schwankungen in den Fangen von Myxine. 1m Sommer 
werden die Fische z. B. an der Kiiste von Northumberland 2-5 km vom 
Lande ab, manchmal sogar noch naher gefangen, spater 10-13 km weiter 
drauBen. An anderen Stellen erbeutet man die Tiere von Mai bis August 
in 30-45 m, im September in 50-60 m Tiefe. 

Die Laichperiode ist noch nicht sicher erkannt, scheint sich jedoch 
fiber das ganze Jahr zu erstrecken. Uber die Art und Weise der Paarung I 

und Eiablage haben wir keine sichere Nachricht, denn die Angaben von 
PLATE und DOFLEIN sind aus Eifunden und anatomischen Tatsachen 
erschlossen und nicht beobachtet. Die Entwicklung erfolgt iiber ein 

I CUNNINGHAM, RETZIUS, NANSEN und DEAN sehen Myxine als pro
tandrisch-hermaphroditisch an. SCHREINER und auch COLE vertreten die 
Meinung, daB bei ihr ein Hermaphroditismus successivus verus vorliegt. 
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Larvenstadium, das sich bei einer GroBe von I4-I5 cm verwandelt 
(BEARD). 

Von Polistotremiden ist am besten bekannt P. (Bdellostoma) stouti 
LOCK von der Westkiiste Nordamerikas, wo sie besonders haufig in der 
Monterey-Bai in I8-40 m Tiefe gefangen wird. Jedoch scheint sich dort 
ihr Aufenthaltsort beziiglich der Tiefe im Laufe des J ahres etwas zu 
andern; weiter siidlich halt sie sich hauptsachlich in 75, vereinzelt in 
90 m auf, und WORTHINGTON verlegt ihr Hauptvorkommen in 80m Tiefe. 
Tagsiiber verhalt sich Polistotrema ruhig, nachts ist sie lebhafter. An
dere Polistotrema-Arten halten sich in flacherem Wasser, dicht unter 
Lande auf; so sah z. B. DEAN P. burgeri in Misaka (Japan) in 6-8 m 
Tiefe, ja selbst an den Steinstufen des Laboratoriums. 

Die Eier und die Entwicklung von Bdellostoma stouti sind durch 
DOFLEIN und DEAN beschrieben worden. Erstere werden in der Monterey
bucht in Schleimklumpen zusammen mit dem Tier an der Angel erbeu
tet'. Sie bilden wie bei Myxine unregelmaBige Ketten und Klumpen 
von durchschnittlich 20 Stuck und werden normalerweise in flachem 
Wasser von ungefahr I8-20 m Tiefe, I,5-2 km yom Lande ab auf gro
bern, felsigem Boden gefunden. Es ist somit nicht ausgeschlossen, daB 
individuelle, nach dem Vfer gerichtete Wanderungen ausgefUhrt werden. 
Dabei kommt es, wie aus DOFLEINS Angaben geschlossen werden kann, 
zu einer Zusammenballung der Individuen an bestimmten Stellen. Die 
Laichzeit der Polistotrema-Arten erstreckt sich eben falls iiber das ganze 
Jahr (DEAN), vielleicht mit einem Ansteigen der Intensitat im Friibjahr 
und Sommer. 

Die Hyperoartia zerfaHen heute in mehrere Gattungen, die zum Teil, 
wie z. B. Bathymyzon 2 , systematisch noch nicht sicher feststehen, wah
rend wir tiber die Biologie anderer, z. B. der drei auf der siidlichen 
Halbkugel vorkommenden Genera noch recht wenig wissen. In der Be
nennung der verschiedenen Arten folge ich RAUTHER (I924), ohne damit 
eine SteHung fUr oder gegen die Richtigkeit derselben zu nehmen und 
habe in Abb. 2 die Verbreitung der einzelnen Gattungen eingezeichnet. 

Nach ihrer Biologie konnen wir SiiBwasserbewohner und euryhalin
anadrome Fische unterscheiden. Das Laichgeschaft findet immer im 
SiiBwasser im Friibjahr oder Friihsommer statt und die marinen Formen 
beginnen bereits im Herbst und Winter mit ihrem Aufstieg zu den 
Laichplatzen. AHe Neunaugen entwickeln sich iiber eine blinde Larven-

I DaB aus diesem Umstand auf eine Brutpflege geschlossen werden darf, 
wie es DOFLEIN tut, scheint mir zu weit gegangen, da sowohl er als DEAN 
angeben, daB diese Eier haufig unbefruchtet sind und anscheinend spontan 
abgegeben werden, wenn das Tier durch den Angelhaken oder durch das 
Aufziehen einen Schock bekommt. Die Fische geben auch auf andere starke 
Reize riesenhafte Schleimmengen und Eier abo 

2 Bathymyzon bairdii wurde im Golfstrom in I 100 m Tiefe gefunden, nach 
CREASER und HUBBS syn. mit P. marinus. 
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form, den Ammocoetes I , der in seinem Bau, als auch in seiner Lebens
weise, wie von vielen Autoren betont wird, sehr viele Ahnlichkeiten mit 
Branchiostoma aufweist. Die SiiBwasserneunaugen erreichen bereits im 
Larvenstadium ihre definitive GroBe und nehmen in der Regel nach 
ihrer Verwandlung keine N ahrung mehr auf. Sie sindlichtscheue Schlamm
bewohner, Standfische, die nur kurz vor der Laichzeit kleine Wande
rungen zu den Laichplatzen unternehmen. Die marinen Formen gehen 
wahrend oder kurz nach der Verwandlung ins Meer, wo sie eine raube
rische, halbparasitische, vagierende Lebensweise fiihren und nach Jahren 
zumLaichgeschaft wieder ins SiiBwasser aufsteigen. 

Die groBte Art, Petromyzon marinus L. - bis I m lang - ist im 
Nordwestatlantik vom WeiBen Meer bis nach Marokko verbreitet, ein
schlieBlich der Nordsee und der westlichen Teile der Ostsee und des 
Mittelmeeres und kommt auch an der amerikanischen Kiiste von Neu
fundland bis Cape Hatteras vor. In den nordlichen Teilen des Ver
breitungsgebietes ist P. marinus haufiger als im Siiden. Das Meer
neunauge ist typisch euryhalin-anadrom, hat sich aber in verschiedenen 
Seen des Staates New York an einen dauernden Aufenthalt im SiiB
wasser angepaBt 2. 

Uber das Leben des Meerneunauges sind unsere Kenntnisse noch 
diirftig. Es scheint im wesentlichen, genau wie alle anderen marinen 
Cyclostomen, eine rauberische Lebensweise zu fiihren; saugt sich an Fi
schen fest und friBt sich in diese ein. Besonders gern saugt es sich an 
Hundshaie (GUNNAR und KROYER), nimmt aber auch andere groBere 
Fische, ja sogar an Cetorhinus maximus macht es sich heran. AuBerdem 
findet man Petromyzon oft an Booten angeheftet. Ganz ahnlich lebt die 
SiiBwasserform P. marinus dorsatus, sie richtet im Cayugasee z. B. be
sonderen Schaden unter den Cat Fish (Siluriden) an, und selbst der ge
panzerte Lepidosteus wird mit Erfolg von diesem Neunauge angegriffen. 

1m Meer scheint P. marinus weit umherzustreifen. Die jungen, eben 
verwandelten und ins Meer eingewanderten Exemplare begeben sich so
fort in groBere Tiefen; MEEK konnte ein 13 em langes Stuck am 25. No
vember 1913 in 50 m Tiefe ostlich der Tynemiindung erbeuten. Die 
Tiefe, in der gewohnlieh P. marinus lebt, ist ungefahr 450 m; jedoeh 
scheinen die Tiere im Friihjahr sich der Kiiste zu nahern und so werden 
sie gelegentlich vor der norwegischen Kiiste in Heringsnetzen ge
fangen. Ja selbst in oberflachlichen Wassersehichten wurden sie schon 

1 Die Metamorphose des Ammocoetes in das Neunauge wurde bereits im 
Jahre 1666 von dem StraBburger Fischer LEONHARD BALDNER beobachtet. 
Diese Tatsache geriet jedoch in Vergessenheit und wurde 1856 von A. MUL
LER wieder entdeckt und spiiter von BENECKE (1880), KAEHNSCHE (1890), 
BU]OR (1891), GAGE (1898), LOMAN (1912), WEISSENBERG (1926) u. a. naher 
untersucht. 

2 Diese Abtrennung von P. marinus dorsatus WILDER vollzog sich wahr
scheinlich im Diluvium. 
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von "Michael Sars" bei Neufundland festgestellt (GOODE), so daB eine 
pelagische Lebensweise sehr wahrscheinlich ist. 

Die Tatsache, daB Neunaugen oft an anderen Fischen, Booten oder 
Triftmaterial festgesaugt sind, hat zu der Annahme gefiihrt, daB sie sich 
wohl meist auch bei ihrer Laichwanderung durch Wanderfische passiv 
transportieren lieBen, eine Ansicht, der auch noch JORDAN (1905) und 
MEEK (1916) zuneigen. rch glaube aber, RAUTHER hat v6llig Recht, 
wenn er sagt: "Es kann wohl kaum bezweifelt werden, daB die Wande
rung stromauf von beiden Arten (gemeint ist P. marinus und Lampreta 
fluviatilis) im wesentlichen mit eigener Kraft ausgefiihrt wird, und daB 
der Transport durch groBere Wanderfische hochstens gelegentlich vor
kommt (vgl. GOODE 1883); schon die Tatsache der an vielen Orten beob
achteten Masseneinwanderung der FluBneunaugen spricht in diesem 
Sinn" (S.659). 

Eine ganze Reihe der Neunaugen sind sehr gute Schwimmer, auch 
P. marinus; ein von WILD (1903) im Neckar beobachtetes Exemplar 
"schwamm reiBend schnell und gewandt". Verschiedene Arten k6nnen 
auf ihren Bergwanderungen klein ere Schnellen und Falle und Wehre 
iiberwinden, so besonders L. fluviatilis und Entosphenus tridentatus. 
Dabei konnen die Tiere sogar selbst langeren Aufenthalt auBerhalb des 
Wassers in feuchter Umgebung ertragen, wie sie ja auch lebend in 
Korben auf den Markt kommen. Beim Oberwinden von starken Stro
mungen ist das Saugmaul den Tieren von Vorteil dadurch, daB sie sich, 
urn auszuruhen, an Steinen oder Holz festsaugen und nach einem Halt 
einen energischen VorstoB machen und sich wieder festhalten. 

Sehr anschaulich schildert SURFACE, wie P. marinus dorsatus Strom
schnellen iiberwindet: "Nothing daunted, the Lamprey swims up just 
as far as possible by a tremendous effort, grasping a stone or other ob
ject so that he can not be carried downstream again, rests for a while 
and then, by a powerful bending and straightening of the serpentine 
body, a leap is made in the right direction and what is gained is saved 
by again fastening the mouth to a fixed object" (S. 210). Vor groBeren 
Fallen aber sollen die gleichen Tiere nach JORDAN (S. 495) sich mehrere 
Tage an Steinen festsaugen und dann, ohne den Versuch zu machen, 
den Aufstieg zu erzwingen, umkehren und weiter stromabwarts in ge
eignete Seitenbache eindringen. 

Sehr viele Angaben deuten darauf hin, daB die Neunaugen nur in der 
starksten Stromung wandern, besonders ist dies bekannt vom Wolga
neunauge (Caspiomyzon u:agneri), das nach PRAWDIN nur an den Stellen 
starkster Stromung in FluBmitte in die Fangreusen gerat. rch kann mich 
deshalb auch nicht der Ansicht von LUBOSCH (1902) anschlieBen, "daB 
FluBneunaugen bei ihren Wanderungen nicht immer aktiv sind, und daB 
sie besonders in der Gezeitenzone durch Ebbe und FIut und Stromungen 
hin und her getragen werden". rch glaube vielmehr, daB sie entsprechend 
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ihrer stark rheotaktischen Einstellung, jeweils dem Ebb- und Flutstrom 
entgegenschwimmen und auf diese Weise, da ersterer durch die Stramung 
des ausmtindenden Flusses untersttitzt, der starkere ist, nach und na.ch 
in den FluB seIber gelangen; wir werden das gleiche Verhalten noch bei 
anderen Fischen, z. B. bei Lachsen, kennen lernen. 

Tagstiber fiihren alle Neunaugen ein verstecktes lichtscheues Dasein 
und auch wahrend der Wanderung wird tagsuber an Steinen oder Holz 
festgesogen, geruht und nachts weiter gewandert. Es werden von ein
zelnen Arten recht bedeutende Strecken zuruckgelegt. So steigen die 
Meerneunaugen in der Loire bis zu den Nebenflussen Allier und Arroux 
auf (FERRY). 1m Rhein drangen sie fruher bis tiber StraBburg hinauf 
vor (BALDNER); heute sind sie oberhalb von Mainz sehr selten, und der 
beste Kenner des Oberrheins, LAUTERBORN, erwahnt nur drei Exemplare 
- je ein Stuck 1902 bei Speyer, 1909 bei Rheinau im ElsaB und 1918 
oberhalb von Mannheim; vereinzelte Exemplare sind noch aus der Enz, 
dem Neckar bis Heilbronn und dem Main bis Wurzburg (fruher bis Bam
berg) bekannt. 1m Wesergebiet werden gelegentlich Meerneunaugen in 
der Aller angetroffen (DOOSE). Die Elbe aufwarts gelangen sie ins Havel
gebiet und selbst bis nach Bahmen (BENECKE). 1m Po dringt P. marinus 
bis zum Tessin vor, und im Rh6negebiet steigen die Fische in der Isere 
bis nach Savoyen auf. Die SuBwasserform dringt ebenfalls weit berg
warts vor, bis ihr starkere Wasserfalle ein unuberwindliches Hindernis 
entgegensetzen (GAGE, SURFACE, DEAN und SUMNER, COVENTRY). 

Die Meerneunaugen scheinen sich jedoch in den verschiedenen Gegen
den ihres Verbreitungsgebietes in bezug auf die Wanderstrecken ver
schieden zu verhalten, so geben SMITT und MEEK fur Norwegen bzw. 
fUr Schottland an und HUSSAKOFF fUr Long Island, daB sie nie weit in 
den FluB einwandern. Zwei Maglichkeiten bleiben zur Erklarung dieser 
Unterschiede offen. Entweder haben wir biologische Rassen vor uns oder 
die aus dem gebirgigen Skandinavien und aus dem hugeligen Schottland 
kommenden Flusse haben eine zu starke Stramung und unuberwindliche 
Hindernisse, so daB die Fische nicht haher hinauf gelangen kannen. 

Wie schon erwahnt, geschieht das Hochwandern meist aus eigener 
Kraft. Das gleiche durfte fUr das Heranziehen aus dem Meere zu den 
FluBmundungen gelten. Fur P. marinus dorsatus im Cayugasee geben 
MEEK, SURFACE und COVENTRY an, daB der Anmarsch teils aktiv, teils 
passiv durch Anheften an groBere Fische und Fahrzeuge erfolge. 

Lampreta fluviatilis und ihre nachsten Verwandten steigen anschei
nend etwas haher hinauf als P. marinus, doch sind keine genauen An
gaben tiber die oberste Grenze der Bergwanderung vorhanden. 1m 
Rheingebiet gehen die FluBneunaugen sicher bis nach Basel, in den 
Neckar und den Main hinauf - hier bis Bamberg - und in die Mosel 
bis nach Merzig. Aus der mittleren Elbe, mittleren Oder und Weichsel 
werden gelegentlich Massenanfange gemeldet. 

Ergebnisse der Biologie V. 27 
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Entosphenus tridentatus steigt in die Fhisse der nordamerikanischen 
Westkuste von Kalifornien bis zur BeringsstraBe auf. Dber \Vander
strecken sind mir keine Angaben bekannt. 

Neben dies en euryhalin-anadromen Arten beherbergen die Fliisse und 
Bache der nordlichen Halbkugeln noch eine Reihe reiner SiiBwaserformen, die 
mehr oder weniger Standfische sind. 

Leider ist in der Systematik der ganzen Gruppe noch eine ziemliche Ver
wirrung und deshalb sind die verwandtschaftlichen Beziehungen der ver
schiedenen Formen noch unklar. BERG und LOMAN z. B. sind iiberzeugt, 
daB synonym mit Lampreta fluviatilis folgende Formen sind: L. omalii (Bel
gien), L. faponicus (Japan), L. dentex (J enesseimiindung), L. aurea (Alaska, 
Yukon), L. ernsti (Amurmiindung), L. nigricans und L. argenteus (Osten von 
Nordamerika) und wahrscheinlich auch L. cibarius (\Vestkiiste von Nord
amerika) und L. spadiceus (Mexiko). \Veiter werden von dies en Autoren als 
identisch angesehen L. planeri (Europa), L. branchialis (Europa, westliches 
Nordamerika), L. wilderi (Nordamerika), L. mitsukurii I (Japan), L. reissneri 
(Amurgebiet) und L. kessleri (Tomsk). Merkwiirdigerweise aber erkennt Lo
MAN L. fluviatilis und L. planeri als zwei getrennte Spezies an, obgleich schon 
von WAJGEL und SCHNEIDER die Identitat beider behauptet wurde. Diese 
wurde durch eingehende vergleichende Untersuchungen von WEISSENBERG, 
LAUTERBORN und RAUTHER festgestellt, und beide Formen als zwei ver
schiedene Biotypen der gleichen Art erklart, die sich nur solange sie noch 
n:icht vollig reif sind, durch die Form ihrer Riickenflossen, Bezahnung und 
sekundare Geschlechtsmerkmale voneinander unterscheiden. CONTRONEI 
(1927) sieht in L. fluviatilis eine biologische Rasse von L. planeri, die im 
Begriffe steht, eine neue Art zu bilden, wahrend P. marinus dieses Stadium 
schon erreicht hat. 

Erschwert wird die Zuteilung der verschiedenen Formen zu bestimmten 
Arten durch die wechselnde GroBe der gleichen Art an verschiedenen Fund
platzen. L. planeri mi13t z. B. bald 7-14 cm (LOMAN), bald 13-19 cm 
(WAJGEL); L. mitsukurii kommt nach HATTA in zwei Formen ,,::vrayor" und 
"Minor" (8-14 cm) nebeneinander vor. (Erstere sprechen CREASER und 
HUBBS 1925 als geschlechtsreife L. faponica an.) 

Es soIl hier nicht die Richtigkeit der verschiedenen Ansichten erortert 
werden, sicher ist auf jeden Fall, daB die oben genannten Formen, ob 
Arten oder ob Rassen, recht nahe miteinander verwandt sind - wenngleich 
HUBBS (1925) L. wilderi und L. faponica als Entosphenus appendix bzw. 
E. faponica aus diesem Kreis herausnimmt - und wir konnen feststellen, 
daB die L. jluviatilis-Gruppe eine nordliche zirkumpolare Verbreitung hat, 
die sich siidlich in Eurasien bis ungefahr zum 350 nordl. Br. und in Amerika 
bis iiber den Wendekreis hinaus erstreckt. 

Biologisch verhalten sich aIle die groBeren Formen dieser Gruppe sehr 
ahnlich. Sie ftihren im Meere eine halbparasitische rauberische Lebens
weise genau so wie P. marinus. Der Darm von L. fluuiatilis ist dann meist 
von Gewebsfetzen und Fischrogen angeftillt (BENECKE, H.OBERTSON, 
WAJGEL, WEISSENBERG); daneben wird aber auch Kleintiernahrung -
Crustaceen, Wurmer, Fischbrut -und gelegentlich auchAas genommen 
(BLOCH, LUBOSCH). Bei der Nahrungssuche ziehen die Neunaugen an-

'Auch nach REGAN 19II (Ann. ::\lag. ~at. Hist. 7) ist L. mitsukurii 
synonym mit L. planeri. 
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scheinend ziemlich umher; so streichen sie z. B. vor dem Aufsteigen in 
die Fliisse der Ostsee Hings der pommerischen Kiiste entlang und fressen 
dabei mit Vorliebe die Heringe in den Netzen an. Genaueres ist iiber den 
Meeraufenthalt dieser Formen nicht bekannt. 

Das Laichgeschaft aller Hyperoartia vollzieht sich im SiiBwasser an 
sandigen oder noch Ofter an mit GeroIl bedeckten StelIen, wo ziemlich 
starke Stromung und klares Wasser vorhanden sind l • 

Der Einstieg der euryhalin-anadromen Formen erfolgt immer schon 
eine betrachtliche Zeitspanne vor der Laichreife, jedoch ist der Reifegrad 
ha.ufig recht verschieden. In gleichem MaBe, wie sich die Gonaden ent
wickeln, wird der Darm zuriickgebildet, unterliegt einer weitgehenden 
Atrophie und wird schlieBlich zu einem diinnen Strang. Zu gleicher Zeit 
bilden sich die sekundaren Geschlechtscharaktere aus und der Gesamt
korper erfahrt eine Langenreduktion. Diese betragt nach den Unter
suchungen von COTRONEI bei im Tiber aufsteigenden L. fluviatilis 3,8 
bis 4 cm. 

Der Zeitpunkt des Aufstieges ist fUr die verschiedenen Arten un
gefahr gleich; im Siiden findet er meist etwas eher statt wie im Norden. 
AIle Neunaugen wandern in Scharen; nur von P. marinus gibt NAu an, 
daB er paarweise oder hochstens zu vieren wandere. Sicher dringt auch 
das Meerneunauge bereits im Herbst in die Fliisse Gin. VIEIRA sah in 
Portugal die Fische im Dezember und Januar im FluB, FERRY beob
achtet sie in der Loire anfangs April. 1m Oberrhein werden sie im Mai 
oder der ersten Junihalfte gefunden (LAUTERBORN); in Hameln kommen 
die Tiere im Mai und Juni auf den Markt (WITTMACK), und YARRELL 
beobachtete sie anfangs Mai im Severn. 

P. marinus dorsatus beginnt im Cayugasee bereits im April sich den 
FluBmiindlmgen zu nahern. Auf den Laichplatzen erscheinen die ersten 
Fische gegen EndeMai, und bisEndeJuni konnten welche beim Nestbau 
beobachtet werden. Dieser erfolgte auf einer iiber I km langen und 25 m 
breiten FluBstrecke, die imDurchschnitt socm tief war, aber auch bis zu 
1 1 /. m tiefe Locher aufwies und wo der Boden felsig und mit Schotter 
iiberdeckt war. Die Nester seIber wurden nur an Schnellen angelegt 
(COVENTRY) . 

L. fluviatilis beginnt den Aufstieg sicher schon im Dezember; in Ost
preuBen wahrt das Eindringen in die Haffe und FluBmiindungen bis zum 
Januar (BENECKE). Weiter westlich scheint der Aufstieg sogar schon 
friiher anzufangen, denn nach WITTMACK werden die Fische in Olden
burg bereits von August bis September gefangen. LAUTERBORN beob
achtete aufsteigende FluBneunaugen im Rhein bei Ludwigshafen an
fangs Oktober. Aus den Angaben von WITTMACK laBt sich z. B. fUr die 

I Bei GROTE, VOGT und HOFER (1909) findet sich die Bemerkung, daB 
P. marinus auch an sandigen Stellen an der Meereskiiste laiche; ich sehe 
jedoch in der ganzen Literatur keine Bestatigung dieser Angabe. 

27* 
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Elbe das Wandertempo ungefahr erkennen. In Hamburg werden FluD
neunaugen im Herbst erbeutet, bei Magdeburg von Oktober bis Marz 
und in Torgau im Mai und Juni. In Schweden erscheinen nach LONN
BERG die FluDneunaugen an den FluDmtindungen von September bis 
Januar, nach SMITT von September bis Oktober. 

Briefliche Mitteilungen von DERBY an EVERMANN und GOLDSBOROUGH 
berichten, daD L. aurea im Yukon in groDen Scharen im April erscheint 
und unter dem Eis aufwarts zieht. 

Das Wolganeunauge Caspiomyzon wagneri beginnt seine Wanderung 
im September. Die Tiere ziehen scharenweise an Stellen mit starkerer 
Stromung, bis im November und anfangs Dezember das Eis die Wande
rung stoppt (PRAWDIN). KAWRAISKY hat durch Markierungsversuche im 
Wolgadelta die Durchschnittswandergeschwindigkeit dieser Neunaugen 
mit 10 km pro Tag festgestellt. Es gelangen somit die Fische, die im 
September ihre Wanderung beginnen, im Februar zu ihren Laichplatzen 
in der mittleren Wolga. 

Die verschiedenen Bachneunaugen erscheinen erst kurz vor dem 
Laichgeschaft an kiesigen Stellen in klaren Bachen. In diesem Zusam
menhang sei auf eine auffallige Erscheinung im Auftreten von FluD- und 
Bachneunaugen hingewiesen. Beide Arten treten jahrelang in bestimm
ten Fltissen und Bachen massenhaft auf, urn dann fUr mehrere Jahre 
vollig zu verschwinden. V. D. WENGEN (1871) berichtet tiber ein zwei
maliges massenhaftes Erscheinen in der mittleren Oder, dort wo 20 Jahre 
kein FluDneunauge gefangen worden war. Spater machte GLOEDE (1880) 
an einem anderen Ort die gleiche Beobachtung und fUhrte das massen
hafte Erscheinen auf hohen Wasserstand zurtick, eine Erklarung, gegen 
die sich LUBOSCH wendet, ohne aber eine bessere dafUr zugeben. 

Die Laichzeit von P. marinus fallt in das spate Frtihjahr oder in den 
frUhen Sommer, z. B. in der Loire in die zweite Halfte vom Mai (FERRY), 
im Rhein Ende April (BALDNER), in N orditalien in den Frtihling (PANIZZA), 
in Skandinavien von Mai bis Juni (SMITT) und auf Long Island in die 
zweite Maihalfte (HussAKoFF). P. marinus dorsatus laicht vom 1. bis 
25. Juni (COVENTRY). 

Etwas frtiher laichen gewohnlich die Flupneunaugen, mancherorts 
beginnen sie bereits im Februar, z. B. im Kurischen Haff; am haufigsten 
findet das Laichgeschaft von Marz bis anfangs Mai statt, kann sich aber 
stellenweise auch erst im Mai und Juni abwickeln. Ortliche Temperatur
verhaltnisse werden wohl ausschlaggebend ffir seinen Beginn und Ver
lauf sein. 

Das Bachneunauge laicht ebenfalls, je nach den verschiedenen Gegen
den zu recht verschiedenen Zeiten. Das Laichgeschaft vollzieht sich in 
Deutschland von Marz bis Juli (WITTMACK, BENECKE, NESTLER, LAUTER
BORN) im Norden meist etwas frtiher als im Stiden; in Holland, je nach 
den Witterungsverhiiltnissen von Ende Marz bis Anfang Juni, in der 
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Hauptsache aber im April (LOMAN), in der Schweiz von Ende Mai bis 
Anfang Juni (FATIO) und in Nordirland im Marz und April (GULLIVER). 

L. wilderi laicht im Cayuga- und Seneca-Seegebiet im Mai, im Lin
coln Park Mitte April (DEAN und SUMNER). 

Nach HATTA vollzieht sieh das Fortpflanzungsgesehaft von L. fapo
nica in der Nahe von Sapporo von Ende :\1ai bis Anfang .Tuni, von L. mi
tsukurii mafor im April und von L. mitsukurii minor etwas fruher. 

Die Laiehzeit von Entosphenus tridentatus £allt in den Juni. 
Uber die Temperaturen, bei denen gelaieht wird, sind nur wenig An

gaben bekannt. COVENTRY maB fur P. marinus dorsatus 230 C, DEAN 
und SUMNER fUr L. wilderi 16--17° C. 

Auf den Laichplatzen erseheinen immer die Mannchen zuerst und 
beginnen mit dem "Nestbau". Er scheint bei allen Neunaugen sehr ahn
lich vor sieh zu gehen. Die "Nester" sind meist ovale oder runde Vertie
fungen, deren Langsachse mit der Stromungsriehtung zusammenfallt; 
man findet sie haufig hinter einem oder umgeben von mehreren diekeren 
Steinen. Die GroBe der Laiehgruben sehwankt selbstverstandlieh mit 
der GroBe der Art und kann beim Meerneunauge 50-200 em, beim FluB
neunauge 30--60 em, bei dem Baehneunauge 20-25 em im Durehmesser 
erreiehen. 

Die Ansichten iiber den Bau und den Zweck dieser "Nester" gehen stark 
auseinander. Einige Beobachter sehen in ihm eine planvolle iiberlegte Hand
lung, so vor allem die alteren Autoren; sie berichten immer wieder, daB die 
Fische mit Uberlegung Steine zu einem Damm oder Wall auftiirmen, wobei 
sie sich bei dem Transport eines groBeren Steines gegenseitig unterstiitzen. 
Neuere Autoren konnten sich von einer planvollen Zusammenarbeit nicht 
iiberzeugen. Eine solche ist ja schon schwer vorstellbar, wenn sich, wie dies 
GAGE beobachtet hat, bis 1200 Tiere auf einem Laichplatz herumtreiben. 

Aus den Beobachtungen von DEAN und SUMNER, YOUNG und COLE, 
COVENTRY, HOFER, HUSSAKOFF und LAUTERBORN gewinnt man den Ein
druck, daB die Laichgruben mehr zufiiJlig entstehen. Die Fische finden sich 
meist in kleinen Klumpen (4-12 Stuck) an der gleichen Stelle - haufig, wie 
besonders REIGHARD betont, schon an einer natiirlichen Vertiefung - zu
sammen und saugen sich hier an Steinen an. Sie hohlen dann, teils durch 
ihr "Wedeln" mit dem Schwanze, teils dadurch, daB sie Steine und Kiesel 
an denen sie festgesogen sind, los16sen und mit ihnen voriibergehend bach
abwarts treiben, eine Grube aus. 

In der Grube erfolgt auch die Laichablage, der eine Art von Kopulation 
vorausgeht. Das Mannchen ergreift das an einem Stein festgesaugte Weib
chen beim Kacken, schlingt sein Hinterende urn dasselbe, wodurch beide 
Genita16ffnungen genahert werden und fiihrt 2-3 Sekunden vibrierende Be
wegungen aus. Die "Kopulation" wird ofters wiederholt (nach LEONHARDT 
bis zu 100mal). Zu einer inneren Befruchtung kommt es aber sicherlich nicht 
(MULLER, VEJDOVSKY, OWSJA:<fNIKOW, GAGE, DEAN und SUMNER). 

Bei den fortpflanzungsfahigen L. planeri und L. fluviatilis zeigen die 
beiden Geschlechter eine entgegengesetzte Kriimmung der postanalen Kor
perabsehnitte, abwarts beim Mannchen, aufwarts beim Weibchen. Bei erste
rem zieht sich die Schwanzflosse als niedriger Saum bis zum After hin, bei 
letzterem dagegen erhebt sie sich hinter dem Anus als gesonderte Afterflosse. 
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Das vordere Ende der 2. Riickenflosse tragt, ebenso wie ein Hautbezirk vor 
dem After, gallertige weiche Wiilste. Die UrogenitalpapiUe des Mannchens 
ist zu einer Art Penis verlangert (LOMAN, RAUTHER, WEISSENBERG, LAUTER
BORN). Ahnliche Laichcharaktere zeigen L. mitsukurii (HATTA) und L. witderi 
und !chthyomyzon concolor (REIGHARD und CUMMINS u. a.). Bei Lampreta 
J'aponica solI merkwiirdigerweise das penisartige Spritzrohr des Mannchens 
fehlen (HATTA). Das Mannchen von P. marinus tragt vom Nacken bis zur 
ersten Riickenflosse eine dicke, 7-20 mm hohe Hautfalte, das Weibchen 
eine ahnliche vom After bis zur Schwanzflosse. 

Die Geschlechtsziffer ist bei den einzelnen Arten wechselnd, meist 
iiberwiegen die Mannchen und fUr L. wilderi geben DEAN und SUMNER 
Mannchen : Weibchen = S: I an. Bei Entosphenus tridentatus sind unter 
den erst aufsteigenden Exemplaren 4/5 Mannchen, zur Zeit des Hauptauf
stieges die Halfte. Da die erst ankommenden Tiere hoher hinaufsteigen, 
so trifft man in den haher gelegenen Stellen mehr Mannchen, wahrend 
tiefer unten in manchen Nestern sogar die Weibchen iiberwiegen konnen. 

Die ausgestoBenen Eier1 kleben zunachst an Steinen und Sand fest, 
spater sind sie frei. Die Larven von P. marinus sollen bei 18-23° C in 
7--8 Tagen schliipfen. 

Nach dem Laichgeschaft sterben die Neunaugen abo Nur fUr 
P. marinus dorsatus gibt COVENTRY an, daB er verlaichte Exemplare 
habe zum See zuriickgehen sehen, und auch FERRY will Ende Juni ver
einzelte P. marinus auf der Meerwanderung beobachtet haben. Es ist 
aber nicht bekannt, was dort aus den Tieren wird. Auf jeden Fall spricht 
auch der Zustand der Gonaden - es wird nur eine Eigeneration gebildet 
- fUr ein einmaliges Laichen. 

Das Larvenleben dauert fUr die verschiedenen Arten und wohl auch 
fUr die gleiche Art an verschiedenen Orten ungleich lang. Wenn der 
Dotter aufgezehrt ist, schwimmt die Larve kurze Zeit umher und wiihlt 
sich dann in Schlamm ein, wo sie ein lichtscheues Dasein fUhrt. Das 
"Querder"stadium diirfte fUr L. planeri 31/2 Jahre dauern, und nach 
einem weiteren Jahr ist der Fisch geschlechtsreif. Die Verwandlung voll
zieht sich gewohnlich bei einer GroBe von IS-I8 cm, jedoch miissen auch, 
wie die Messungen von LOMAN zeigen, schon klein ere Ammocoetes sich 
verwandeln. Die Metamorphose dauert nach BENECKE von August bis 
Januar, nach NESTLER von Juni bis September und Oktober. Ungefahr 
die gleichen Verhaltnisse findet SCHAFFNER fUr L. wilderi, wahrend 
OKKELBERG fUr diese Art einen sjahrigen Lebenszyklus beobachtete. Bei 
Ichthyomyzon dauert das Larvenleben sogar 61 / 2 Jahre und das Tier wird 
im 7. Jahr geschlechtsreif (OKKELBERG, HUBBS). 

Die Bachneunaugen, L. planeri, wilderi, mitsukurii und Ichthyomyzon, 
erreichen wahrend des Larvenlebens bereits ihre definitive GroBe. Wah-

I Angaben iiber Eizahl sind mir folgende bekannt: L. ptaneri 1000, 

L. ftuviatilis 24000-40000 (WEISSENBERG), L. witderi 860 (DEAN und 
SUMNER). 
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rend der Verwandlung wird sowohl die KorperHinge als das Ge
wicht vermindert und der Darmtraktus zu einem unwegsamen Strang 
zuriiekgebildet. Das fertige Tier nimmt keine Nahrung mehr auf. Nur 
KAMMERER, SCHREITMU"LLER und JURGENS geben an, daB sie Baehneun
augen 1-2 Jahre in Gefangensehaft gehalten haben und daB diese sieh 
mit Regenwiirmern, Sehneeken, kleinen Tieren und Frosehen fUttern 
lieBen und sogar 4 em an KorpergroBe gewonnen hatten. 

Uber das Larvenleben der FluBneunaugen ist nur wenig bekannt. 
AHem Ansehein naeh lebt die Larve, wie der Querder des Baehneun
auges, und ihre Verwandlung voHzieht sieh ebenfalls noeh im SiiBwasser 
bei einer etwas kleineren Lange als die des Baehneunauges - bei 12 bis 
IS em - (BENECKE, RAUTHER, LEGERI, WEISSENBERG). Wahrend oder 
direkt naeh der Metamorphose wandern die Fisehe zum Meer. BENECKE 
fand FluBneunaugen, die offenbar auf der Abwanderung waren, mit noeh 
nieht vollig ausgebildetem Saugmund im April in den Zufliissen des 
Kurisehen Haffes. Weitere Funde von abwandernden Neunaugen (12 em 
lang) sind aus der Unterelbe yom Mai bekannt, und 17-21 em lange, 
vollig metamorphosierte Exemplare wurden in der Nordsee am Strande 
von Norderney im Juli erbeutet (WEISSENBERG). 

1m Donaugebiet ist moglieherweise L. fluviatilis rein fluviatil ge
worden. RAUTHER ist wenigstens gewillt, den Fund eines vollig ver
wandelten 20 em langen Exemplares bei Munderkingen in Wiirttemberg 
so zu deuten, und naeh WITTMACK kommt das FluBneunauge auch in 
Karnten vor. 

Aus der versehiedenen GroBe der aufsteigenden FluBneunaugen 
sehlieBt SMITT, daB die Zeitdauer, die der Fisch im Meer zubringt, 
sehwankt. WEISSENBERG (1926) halt es fUr moglieh, daB L. fluviatilis 
naeh einem J ahr wieder in den FluB zuriiekkehrt. 

Die Larve von P. marinus ist wahrseheinlieh Ammocoetes bicolor. 
Ihre Biologie ist noeh wenig bekannt. Sieher metamorphosiert sie bei 
geringerer GroBe als die der Lampreten. SMITT gibt eine GroBe von 
7,6-15 em an. Naeh VIEIRA sehliipft die Larve im Januar oderFebruar, 
waehst im ersten Jahr auf 12-16 em, metamorphosiert und wandert im 
Sommer oder Herbst des folgenden Jahres abo Aueh MEEK nimmt eine 
Abwanderung im zweiten J ahrean. 

Die Larven von P. marinus dorsatus verlassen naeh 3 Woehen das 
Nest und graben sieh 2--4 em tief in den Sehlamm ein. Wann sie ab
wandern, ist unbekannt. 

Unbekannt ist aueh die Dauer des Aufenthaltes von P. marinus im 
Meer; die SiiBwasserform bleibt 3 Jahre im See. 

Die Neunaugen der siidliehen Halbkugel sind zum weitaus groBten 
Teil marin-anadrom. Besonders interessant sind die Geotria-Arten, die 

I LEGER: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des sciences 179. 
192 4. 
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zum Teil durch die Bildung eines groBen Kehlsackes (Lymphraumes) von 
noch umstrittener Bedeutung charakterisiert sind. Bei einigen von ihnen 
schiebt sich zwischen das Ammocoetes-Stadium und das den Kehlsack 
tragende(?) geschlechtsreife Stadium, das "Macrophthalmia"- und" Ve
lasia"-Stadium ein. Die Velasia-Form von G. australis solI nach den mir 
nicht ganz sicher erscheinenden Angaben von DENDY und OLLIVER -
sie stiitzen sich zum Teil auf Aussagen der Eingeborenen - im Oktober 
(also im Friihjahr) schwarmweise in die Fliisse Neuseelands einwandern 
und im Dezember mit Kehlsack zum Meer zuriickkehren. 

II. Elasmobranchii. 
Die Elasmobranchier bilden eine sehr alte Klasse, die bis zum Devon 

und selbst bis zum Silur zuriickreicht und friiher weit artenreicher war als 
heute. Die mit ihnen verwandten Ostracodermen haben das Carbon nicht 
mehr erreicht, wohl aber die Arthrodiren; die Acanthoden sind im Perm 
ausgestorben. Den fossilen Funden nach zu urteilen haben wir unter den 
ausgestorbenen Ordnungen sowohl SiiB- als Salzwasserfische; moglicher
weise machten sogar einige anadrome Wanderungen. Jedoch muB man 
bedenken, daB damals die Meere wahrscheinlich geringeren Salzgehalt 
hatten, und ein Dbertritt vom Ozean in den FluB leichter war und sicher 
haufiger vorkam. Unsere heutigen Elasmobranchier sind mit verschwin
denden Ausnahmen marine Tiere, die sich in zwei Ordnungen: 

Plagiostomi und Holocephali 

gliedern. 

a) Plagiostomi. 
Die Plagiostomen zerfallen wiederum in zwei Unterordnungen: 
Selachii = Haie, 
Batoidei = Rochen. 
Die Haie (ungefahr I70 Arten) sind zum groBen Teil ausgesprochene 

Raubfische, wenn auch gerade die gr6Bten Formim, die die gr6Bten Fische 
iiberhaupt darstellen, Planktonfresser sind, und sich die Grundhaie im wesent
lichen von Bodentieren, seltener von Fischen nahren. Die meisten von den 
gr6Beren Arten haben eine sehr weite Verbreitung und viele sind Kosmo
politen der Weltmeere; andere wieder sind in einzelnen Meeren haufiger als 
in anderen, und einige, besonders Bodenhaie, haben nur eine lokale Ver
breitung. Die Haie bev6lkern aIle Tiefen des Meeres von der Oberflache bis 
zu mehreren tausend Metern, die Mitte des Ozeans als auch die Uferregionen. 
Am haufigsten sind sie in tropischen Meeren, wo wir auch die gr6Bten Arten 
antieffen. Aber auch typische Kaltwasserformen, wie z. B. Laemargus bo
realis, sind bekannt. Ich gehe auf die Tiergeographie der Haie und die sich 
daraus ergebenden Zusammenhange und Spekulationen nicht ein und ver
weise auf die Zusammenstellung von ENGELHARDT. 

Die meisten Haie, besonders die pelagischen, streifen weit umher; ihre 
Wanderungen sind abhangig von den Wanderbewegungen der Beutetiere, 
aber sie werden auch kontrolliert durch den Geschlechtsinstinkt. FUr die 
meisten Arten, besonders flir die tropischen, sind die Wanderungen im 
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einzelnen noch nicht bekannt, da sie, besonders soweit es sich urn Hoch
seetiere handelt, schlecht kontrollierbar sind. Andererseits wird nur sel
ten auf die eine oder andere Art von Haien und dann auch nur in ge
maBigten Meeren eine kommerzielle Fischerei getatigt, da den Haien als 
Nutzfische wenig Interesse gewidmet wird. Ich will deshalb auch die 
Wanderbewegungen der Haifische mehr kursorisch besprechen, da ein 
genaueres Eingehen auf all die einzelnen Arten sich nicht verlohnt; 
denn im Prlnzip sind die Laichwanderungen anadrom und von tieferen 
Meeresteilen nach flacheren Ufem oder von den offenen Ozeanen nach 
den Kontinentalsockeln gerichtet. 

Sehr viele von den Haien, besonders die benthonischen, sind lebendig 
gebarend; andere legen groBe Eier, die meist mit einer hornigen Schale ver
sehen sind und durch Haftfaden an Wasserpflanzen, Korallen und Steinen 
festgeheftet werden; andere setzen die Eier auf den Boden abo Nur wenige 
Arten, z. B. Laemargus borealis, der Eishai, haben schalenlose Eier; bei 
diesen Formen sollen die Eier im freien Wasser befruchtet werden. Alle 
anderen Haie und auch die Rochen haben eine innere Befruchtung, wobei 
das Mannchen das Weibchen umschlingt und sein Myxopterygium, das als 
Samentibertrager dient, in die Kloake des letzteren einfUhrt. Die Begattung 
findet meist im Herbst und Winter statt, das Gebaren der Jungen oder 
Schltipfen der Eier fallt in den Frtihjahr oder Sommer, ist jedoch bei 
den tropischen Arten nicht eng an eine J ahreszeit gebunden. Wie bereits 
erwahnt, sind die Haie im groBen ganzen Salzwassertiere, nur einige dringen 
in FluBmtindungen und in Fliisse ein (vgl. Abb. 3). 

Haie, die kaum oder wenig wandern sind die reinen Kiistenformen, 
Z. B. die Centracionidae der chinesischen, japanischen, malayischen und 
australischen Kiiste. AIle sind typische Strandbewohner, die sich zwi
schen den Korallenbanken umhertreiben. Uber die Lebensweise der 
Tiefseehaie wissen wir noch zu wenig, urn aus diesen Angaben zu sehen, 
ob und in welchem Umfange Wanderungen ausgefiihrt werden. 

Die primitivsten Haie Hexanchus (Notidanus) cinerius und H. criseus 
leben im Mittelmeer und im Atlantik und gehen in groBe Tiefen hinunter. 
Letztere Art dringt gelegentlich westlich bis nach Kuba und nordostlich 
bis nach GroBbritannien vor. Chlamydoselache anguinea ist ein Bewohner 
groBer Tiefen, wird aber auch bei Japan, bei Madeira, bei den Azoren 
und gelegentlich an der norwegischen Kiiste gefunden. 

Die Katzenhaie Scylliidae sind meist kleinere Bodenfische, sowohl 
des Litorals als des Abyssals; am bekanntesten sind Scyllium (Scylliorhi
nus) canicula und S. catulus. Sie werden bis zu 800 m Tiefe hinab ge
funden und wandern im Spatsommer und Herbst gegen die Kiiste, wo 
die Paarung und Eiablage stattfindet. So ist Z. B. der Katzenhai vom 
Sommer bis Dezember an der Kiiste von Cornwall sehr haufig. Die Art 
S. profundorum geht tiefer und wird im Atlantik in 1600 m gefunden. 

Das nachst verwandte Genus Crossorhinus ist an den Kiisten Au
straliens und Japans verbreitet, andere nah verwandte Formen, Cephalo
scyllium-Arten, in Kalifornien, Chile, Australien und Japan. Diese "Swell-
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Sharks" fiillen ihren Magen mit Luft und lassen sich an der Oberflache 
treiben. 

Lamna cornubica ist sowohl in Alaska und den Kadjakinseln, als 
auch in Japan als Hauptfeind der Lachse geffuchtet. Er kommt auch 
auf beiden Seiten des Atlantiks vor, nahert sich auch der Ktiste und 
dringt gelegentlich ins Kattegat und in die Ostsee ein. Er ist einer der 
raschesten und rauberischesten Haie. Mit Vorliebe greift er Thun
fische, groBere Makrelen-Arten und groBe Knorpelfische (Pristis) an, 
lebt aber auch von kleineren Fischen und Cephalopoden. 

Alopecias vulpes, der Seefuchs oder Drescher, ist sowohl im Atlan
tischen- als Pazifischen- und Indischen-Ozean heimisch und dringt in 
Scharen jeden Sommer in die Nordsee ein. Er folgt den Schwarmen von 
Heringen, Sardinen und Sprotten, gelegentlich anscheinend auch denen 
der Delphine. 

Der planktonfressende Riesenhai Cetorhinus (Selache) maxima vom 
Nordatlantik bevorzugt hier den Golfstrom; er ist selten im Mittelmeer, 
besucht aber auch gelegentlich die nordlichen und auch die stidwest
lichen Teile der Nordsee, in neuerer Zeit ist er auch bei Australien fest
gestellt und im Stillen Ozean stidlich bis zur kalifornischen Ktiste be
obachtet worden; Den Namen "Basking Shark" hat er daher, daB er 
sieh gerne an der Wasseroberflache in der Sonne treiben laBt (to bask = 
sich sonnen). JORDAN sagt von ihm: "It is a dull sluggish animal .... 
almost as inert as a sawlog, often floating, slowly southward in pairs in 
the spring." Die Eiablage erfolgt anscheinend innerhalb der kontinen
talen Sockel. 1m Frtihjahr besucht er regelmaBig die irische Ktiste, je
doch ist nicht sieher bekannt ob er dort laicht. 

Der groBte Hai Rhinodon typicus (15-20 m lang) ist vorwiegend ein 
Bewohner der warmen Meere und ahnelt in seiner Lebensweise stark 
Cetorhinus. Er streift sowohl bei Ceylon, am Kap der Guten Hoffnung 
als bei Florida, Chile, Kalifornien und Japan umher. 

Dnter den Carchariidae (Menschenhaie) haben wir eine Reihe von 
Formen, die ins StiBwasser gehen. So dringt C. zambesiensis vom Meer 
aus bis 200 km den Sambesi aufwarts vor; C. iaponicus steigt in japanische 
Fltisse, Ch. gangeticus in den Ganges ein, und C. nicaraguensis hat sich 
vollig ans StiBwasser gewohnt; .er lebt in dem Niearaguasee und seinen 
Zufltissen. C. (Odontaspis) littoralis an der atlantisch amerikanischen 
Ktiste und C. (0.) taurus im Mittelmeer sind Bewohner der Ktiste. Wie
der andere, wie der gefiirchtete Menschenhai C. (Prionace) glaucus sind 
typische Hochseetiere und im ganzen Aquatorialzirkel verbreitet. Sie 
dringen von da aus aber weit nordlieh und stidlich vor; so erscheint der 
Blauhai gelegentlich in vereinzelten Exemplaren an der Westktiste GroB
britanniens und Irlands und gelangt, wenn auch selten, in die Nordsee. 
Allem Anschein nach werden auf diesen Wanderungen die Jungen (alle 
Carchariidae sind lebendig gebarend) abgesetzt. 
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Laemargus borealis (Somniosus microcephalus), der "Gronland"- oder 
"Eishai" der Deutschen oder der "Sleeper" oder "Gurry-Shark" der Eng
Hinder kommtsowohlauf der Hochsee als in Kiistennahe vor. Von seinen 
nordlichen Wohngebieten stoBt er auf der europaisehen Seite ziemlieh 
regelmaBig bis zur englisehen Kiiste und in die Nordsee, vor Amerika bis 
naeh Cape Cod vor. Im pazifisehen Kanada und in Alaska wird er sehr 
oft in Ufernahe angetroffen und dort ist er besonders dadureh bekannt, 
daB er sieh in Menge vor den Lachskonservenfabriken einfindet, urn den 
AbfaH aufzufressen. Auf der Hochsee wurde er schon beobachtet, wie er 
in Rudeln vereinigt Walfische angriff. 

Acanthias vulgaris, der Dornhai 1st im Nordatlantik und in der Nord
see recht haufig, kommt aber auch vor der amerikanischen Kiiste, im 
Siidatlantik (Kap der Guten Hoffnung) und im siidlichen Pazifik vor. 
Die Begattung erfolgt im Herbst; und im Friihjahr und Friihsommer, 
wenn die Jungen geboren werden, findet man die Weibchen an bestimmten 
Stellen der Kiiste oft in Scharen zusammen; an der schwedisehen 
Kiiste sind z. B. solche scharenweise Ansammlungen von Acanthias
Weibchen aus 6-8 m Tiefe bekannt. Auch ich erinnere mich, daB man 
in Helgoland im Sommer yom Haifischangeln fast nur Weibchen, die 
entweder gerade geboren hatten oder kurz vor dem Gebaren standen, an 
Land brachte. Die 22-25 em groBen Jungen werden im Sommer so
wohl an der skandinavischen, als danischen, als deutschen, als englischen 
Nordseekiiste in 4-6 m Tiefe angetroffen. Sie bleiben in Kiistennahe 
bis zum naehsten Sommer, ziehen dann im folgenden Winter, sich in 
Scharen zusammenhaltend, nach der Tiefe, urn laichreif wieder in Kii
stennahe zu erscheinen. Das gleiche oder sehr ahnliche Verhalten zeigen 
M usteliden z. B. M ustelus vulgaris und Galeiden z. B. Galeus (Galeo
rhinus) canis. Centrinasalviani gelangt yom Mittelmeer und der Biskaya
see gelegentlieh bis nach der Siidkiiste Englands. Die Hammerhaie, Zy
gaenidae (Sphyrnidae), ziehen schlammigen Grund als Aufenthaltsort 
vor, kommen jedoch gelegentlich aueh in oberflachlische Wasserschichten 
und besonders vor Hafen an die Kiisten. 

Die Pristiophoriden leiten zu den Rochen iiber, die durch dorsoven
tral abgeflachten Korper charakterisiert sind. Entsprechend ihrer Form 
sind sie mit Ausnahme von Myliobatis und Mobula Bodentiere und 
schlechte Schwimmer. An den Stellen der Kiisten und Meere, wo eine 
intensive Fiseherei auf Gadiden und Plattfische betrieben wird, geraten 
sie oft in die Trawls, und deshalb sind wir tiber einige Arten relativ gut 
unterrichtet. 

Rhina (Squatina) squatinar ist Kosmopolit; den Winter verbringt 
diese Art im tiefen Wasser und geht im Friihjahr in flachere Meeresab
sehnitte, urn dort zu laiehen, wobei sie gelegentlieh auch in Binnenmeere, 

I ENGELHARDT nimmt an, daB unter diesem Namen mehrere Arten gehen. 
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wie in die Nordsee, eintritt und z. B. an der ostfriesisehen Kiiste ge
funden wird. 

Unter den Pristiden haben wir eine Reihe von Vertretern, die in das 
Braekwasser und in das SiiBwasser eindringen, so z. B. Pristis perotteti, 
der im GambiafluB schon 200 km oberhalb der Miindung angetroffen 
wurde. Andere SiiBwasser-Pristiden finden sieh im Ganges und Missis
sippi. 

Das Genus Raja ist kosmopolitisch, im Norden aber haufiger. Die 
Arten, die mehr flachere Meere bewohnen, fiihren ausgesprochene Laich
wanderungen im Friihjahr und Sommer nach den Kiisten aus. Die in 
der Tiefe lebenden Formen werden im Sommer ebenfalls in flacheren 
Meeresteilen getroffen. R. clavata kommt im Ostatlantik von Trond
hjem bis Madeira vor und besiedelt sowohl die Nordsee, das Kattegat, 
den Sund und die westlichen Teile der Ostsee, als das Mittelmeer und das 
Schwarze Meer; sandige, sehlammige Stellen werden bevorzugt. Die 
Jungen sehliipfen im Sommer in Kiistennahe und bleiben dort besonders 
vor den FluBmiindungen bis zum Winter, dann wandern sie zusammen 
mit alteren und aueh jiingeren, noeh nieht fortpflanzungsfahigen Tieren 
nach der Tiefe, urn im nachsten Friihjahr wieder kiistenwarts anzu
steigen. R. radiata - von Gronland und Spitzbergen bis nach RuBland 
verbreitet und in derNordsee haufig - geht im Winter bis zu Tiefen von 
500 m. Noch groBere Tiefen suehen R. circularis und R. fullonica (700 
bis 1000 m) und R. abyssicola (bis 3000 m, Golf von Bengal) auf. R. ful
lonica wird im Friihjahr und Sommer gelegentlieh auch in der Nordsee 
gefangen. 

Auch die lebendig gebarenden Genera Myliobatis, Trygon und Tor
pedo setzen ihre Jungen meist in flacherem Wasser abo Myliobatis und 
M obula sind planktonisehe, pelagische Tiere geworden. Sie erreiehen oft 
gewaltige Dimensionen und schwimmen und sehweben mit dem fliigel
artig verbreiteten Korper weite Strecken. M. aquila ist im Atlantisehen 
und Stillen Ozean weit verbreitet und wandert gelegentlich bis zu den 
britischen und norwegischen Kiisten. 

RegelmaBig laBt sich auch Trygon pastinaca im Herbst in der Nord
see und an den britischen Kiisten sehen. Andere Trygoniden besuchen 
das Braek- und selbst das SiiBwasser Z. B. Trygon (Dasyatis) sabina die 
FluBmiindungen und Fliisse von Florida und wird auch im Munroe Lake 
(J ORDAN und EVERMANN) gefunden. Zwei weitere Vertreter von zwei ver
wandten Gattungen Ellipesurus und Paratrygon haben sieh'in Venezuela, 
Kolumbien und Guyana an dauernden SiiBwasseraufenthalt angepaBt. 

b) Holocephali. 
Die Holocephalenlegen oft betrachtliehe Wanderstreeken zuriiek. Chi

maera monstrosa ist kein eigentliches Bodentier, aber auch kein guter 
Schwimmer; sie verbringt im Nordatlantik den Winter auBerhalb der 
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kontinentalen Soekel und wandert dann ins Mittelmeer ein und dringt 
naeh dem Stidatlantik bis zum Rap der Guten Hoffnung vor. 1m Frtih
jahr und Frtihsommer nahern sieh die Fisehe dann wieder Europa und 
Amerika. Ihre Hauptmenge wandert gegen den Ostatlantik, und regel
maBig treten die Tiere im Sommer westlieh und nordlieh von lrland und 
Sehottland und vor Norwegen, gelegentlieh aueh in der Nordsee, auf. 
Ihre Eier (Abb. 4) werden an der norwegisehen und sehottisehen Rtiste 
angetrieben, und junge Chimaeren wurden schon im Faroersund in 1000 m 
Tiefe und bei lrland in 600 m Tiefe gefunden. 1m Nordostatlantik sollen 
aueh die Jungen bleiben bis sie die Reife erlangt haben, urn sieh dann bei 
den Wanderungen zu beteiligen. Die sommerliehen Ztige naeh dem 
Norden dtirften Laichwanderungen sein, wenn auf der anderen Seite aueh 

Abb. 4. Eier von Cllimaera (nach B. DE.-\~: Chimaeroid fishes and their development. Carnegie Instit. 
Washington 1906). -

nieht geleugnet werden kann, daB dabei Chimaera stark den Herings
schwarmen naehzieht, und z. B. in Japan dies en bis an die FluBmtin
dungen folgt. 

1m Atlantisehen Ozean treffen wir noeh auf beiden Seiten Chimaera 
a/finis, im Norden bis zu 400 und 2000 m Tiefe. Ch. vaillanti wird am Rap 
der Guten Hoffnung beobaehtet. Von den pazifisehen Arten Ch. mitsu
kurii und Ch. phantasma (Japan), Ch. purpurescens (Japan und Hawai), 
Ch. ogilbyi (Australien) und Ch. colliei r (Westktiste Nordamerikas) hat 
DEAN die Entwieklung der letzteren Art untersueht und die Eier massen
haft bei Puget Sound in 12 m Tiefe (eines in 120 m) gefunden. Die Jun
gen gehen mit 10 em sofort ins tiefere Wasser, wo sie bis zu 600 m Tiefe 
hinabsteigen. 

Die anderen Genera Rhinochimaera (lndiseher Ozean und japaniseher 
See), Harriotta (Nordatlantik) und Callorhynchus (stidlieher Pazifik 
und Antarktis) sind biologiseh kaum bekannt. 

I Nach ENGELHARDT haben wir wahrscheinlich diese "Arten" als Unter
arten von Ch. monstrosa anzusehen. 
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AuBer diesen saisonellen Wanderungen machen sehr viele Elasmo
branchier auch klein ere tagliche Wanderungen, besonders die Formen, 
die eine nokturne Lebensweise ftihren; sie liegen tagsuber trage am 
Boden und steigen nachts in hahere Wasserschichten auf. 

III. Proostei. 
Die Teleostomii, Fische mit endstandigem Maul sind heute weitaus 

die zahlreichsten. Fur unsere Zwecke genligt es, wenn wir sie in die pri
mitiven Proostei und in die eigentlichen Teleostei gliedern. Die erste 
Gruppe umfaBt: 

Chondrostei, Holostei, Crossopterygii, Dipnoi. 

Ihr Ursprung reicht bis zum Carbon und Devon zuruck, und ihre 
jetzige Artenzahl und Verbreitung sind beschrankt; so kommen die bei
den ersteren Unterordnungen nur auf der nardlichen, die beiden letzteren 
nur auf der sudlichen Halbkugel vor. AIle sind sicherlich, mit Ausnahme 
der Chondrostei, als Relikte aufzufassen, die sich im SliBwasser in be
schrankter Artenzahl und auf beschranktem Areal durch den Wechsel 
erdgeschichtlicher Umwandlungen gehalten haben. Die Chondrostei sind 
artenreicher, sie kommen sowohl im SliBwasser als im Salzwasser vor 
und zeigen ausgesprochene anadrome Laichwanderungen. 

a) Chondrostei. 

Von den Chondrostei ist die Familie der Polyodontidae relativ wenig 
bekannt, obwohl Polyodon spathula (Spoonbill oder "shovel-nose stur
geon") im slidlichen und mittleren Mississippigebiet von Minnesota und 
Wisconsin bis Louisiana und Texas oft in Massen gefangen wird und 
seine Eier zur Kaviarbereitung dienen I. Nach FORBES und RICHARDSON 
ist der Fisch, der bis 70 kg schwer werden kann, ein Kleintier- und 
Planktonfresser; Entomostraken machen 80 vH seiner Nahrung aus. 

Dber die Laichablage ist nichts bekannt. Die bis jetzt beobachteten 
jlingsten Stadien sind I2--I5 cm lang (zit. nach FORBES und RICHARD
SON). KOFOID fing am 5. Mai I899 bei Meredosia ein I3 kg schweres, frisch 
verlaichtes Weibchen "moving down stream". NachAngaben der Fischer 
soIl das Laichgeschaft in der Tiefe stattfinden, obgleich die Grlinde fur 
diese Angaben nicht ersichtlich sind (FORBES und RICHARDSON, S.20). 
MEEK gibt, wohl auf Beobachtungen KOFOIDS fuBend, an, daB Polyodon 
von Marz bis Juni die Fllisse aufwarts wandere, urn zu laichen. 

Die asiatischen Polyodontidae z. B. Psephurus gladius aus dem Yang 
tse Kiang und Hoangko, der bis 6 m lang werden soIl, sind biologisch 
noch fast unbekannt. 

I Nach FORBES und RICHARDSON schwankt die jahrliche Ausbeute im 
::\Iississippital zwischen 450000 kg und 1125000 kg, wovon rund 4500 kg zu 
Kaviar verarbeitet werden. 



----- ~----- --------

43 2 LC;D\VIG SCHEURING: 

Die eigentlichen Store, Acipenseriden, sind aIle anadrom und wandern 
zum Laichen, soweit es sich urn marine Arten handelt zum Strand oder 
in die Fliisse auf, soweit sie dauernd im StiBwasser leben, von Seen und 
groBeren Fltissen an seichtere Stellen oder in kleinere Zufltisse. AIle 
Store bewohnen die nordIiche, gemaBigte oder subarktische Zone und 
ihr Verbreitungsgebiet, das sich weitgehend mit dem der Neunaugen 
deckt, reicht nordlich bis zum 70. und stidlich hochstens bis zum 30.0 
nordI. Br. Die meisten Arten sind Bodenfische, die gefraBig kleinen 
Tieren (Wtirmern, Molusken, Krebsen, Insektenlarven) nachsteIlen; die 
groBeren I gehen aber zur Fischnahrung tiber. 

Die Systematik der Store kann noeh nicht als endgtiltig bezeichnet 
werden. Erschwert wird die Feststellung und Biologie einiger Arten da
dureh, daB sic erstens stark zu Variationsbildung 2 neigen und zweitens, 
daB sich die verschiedenen Arten des gleichen Wohngebietes gar nicht 
selten miteinander kreuzen (GOLOWATSCHOW, GRIMM, ARNOLD, ANTIPA, 
KOWALEWSKY, OWSJANNIKO\vund WAGNER, GUNTHER, LONNBERG). Ftir 
unsere Betrachtung ist diese Tatsache urn so unangenehmer, als erst ens 
Beobachtungen, die an eine Art angestellt sind, willktirlich auf andere 
tibertragen werden, und weil andererseits die gleiehe Art sich an ver
schiedenen Ortlichkeiten verschieden verhalten kann. 

Fast in ihrem ganzen Verbreitungsgebiet waren die Store frtiher weit 
zahlreicher als jetzt. Ihr Zurtickgehen hat seinen Grund teils in der 
starken NachsteIlung 3 , teils in der Verunreinigung der Fltisse, wodurch 
ihre Laichplatze verschlammen und die empfindliehe Brut getotet wurde. 

In Abb. 5 findet sich eine Aufzahlung der bekanntesten jetzt leben
den Storarten; aus ihr sind auch die Verbreitungsgebiete zu ersehen. 
Hinzu kommen noch die Pseudoscaphirhynchus-Arten aus Zentralasien. 

A. sturio (bis 80 kg schwer) lebt meistens am Boden des Meeres, 
ohne jedoch direkt rein benthonisch zu sein. 1m Frtihjahr nahert er 
sich der Ktiste, steigt in die Fltisse auf und laicht dort je nach der geo
graphischen Lage derselben von Marz bis Juli. Besonders A. sturio hat 
durch Dberfischung und FluBverunreinigung sehr stark geIitten und ist 
in manchen Fltissen, die er frtiher besuchte, z. B. in der Themse voll-

I A. huso, stellatus und gueldenstaedtii fressen in der unteren Donau sehr 
viele Karpfen, im Kaspischen Meer folgen sie den Heringsschwarmen und 
dart werden sie auch an mit Fischen bekoterten Langleinen in ISO-ZOO m 
Tiefe gefangen. 

2 GRIMM konstatiert, da/3 der Sterlet, nachdem er durch Kanale in die 
nordliche Diina gelangt war, dort innerhalb 40 J ahren eine kurze Schnauze 
und einen hoheren Riicken erhalten hat, und da/3 sich auch der Geschmack 
bedeutend geandert hat, so da/3 er heute dem Wolgasterlet vorgezogen wird. 

3 Sowohl das Fleisch der meisten Arten gilt, besonders gerauchert, als 
Delikatesse und weiter liefern die Store den besten Kaviar. Die Kaviar
produktion betragt jahrlich ungefahr im Kaspischen Meer und der Wolga 
3600000, in Amerika 1350000 kg. 
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kommen verschwunden. Mit der Verunreinigung der Fltisse hangt an
scheinend auch zusammen, daB die Wanderstrecken, die beim Aufstieg 
zurtickgelegt werden, verschieden sind und frtiher meist groBer waren 
als jetzt; jedoch besitzen wir tiber dies en Punkt noch keine vergleichenden 
Untersuchungen. Bald geht die Wanderung hoch hinauf, bald kaum aus 
der Brackwasserzone heraus. Vor den deutschen, franzosischen, eng
lischen und skandinavischen Fltissen z. B. in den Wattenmeeren er
scheint A. sturio von Dezember bis Februar. 1m Rhein steigt er nicht 
mehr regelmaBig, selten bis Mainz hoch und oberhalb davon ist er ein 
auBerst seltener Gast I • In derWeser geht er bis zum ZusammenfluB der 
Fulda und Werra, in der Elbe, Oder und Weichsel steigt er hoher und er
reicht manchmal die Moldau und Breslau. In Frankreich hat heute die 
Seine keinen regelmaBigen Storzug und auch in der Loire zeigt sich der 
Fisch nur vereinzelt, in der Gironde jedoch findet alljahrlich noch ein 
verhaltnismaBig zahlreicher Aufstieg statt (ROULE). 1m Po ziehen 
Store bis nach Turin; im Tiber gehen sie in neuerer Zeit nicht mehr 
tiber Rom hinaus, laichen aber noch in kleinen Zufltissen des Mtindungs
gebietes. 1m Severn werden Store bis Shrewsbury beobachtet. 

1m Schwarzen Meer halt sich A. sturio nach ANTIPA dauernd im 
Meere auf, ohne jemals in die Donau zu wandern und zu laichen. "Er 
wandert dort nicht, laicht im April und Mai mit anderen Storarten zu
gleich auf den Sandbanken in der Nahe der Ktiste vor den Donaumtin
dungen 2." An der Ostktiste von Amerika haben im Delaware-River DEAN 
(1893) und BORODIN (1925) neuere Beobachtungen tiber den Storzug an
gestellt. In der Nahe der Mtindung gehen die Fische in Schulen oder 
Schwarmen von 30-40 Individuen bei Tag und bei Nacht, gewohnlich 
bei Beginn der Flut bergwarts (altere Angaben berichten, daB der 
Zug hauptsachlich nachts erfolgt). Zuerst kommen unreife Fische (Cow
fish); diese gehen am weitesten stromaufwarts. Zwei Wochen spater -
meist auf den gleichen Tag, kommen ftir ein bis zwei Tage die in der 
Nahe der Beobachtungsstelle (Delaware City) laichenden Fische (Run
ners). Spater aufsteigende Fische sind meist verlaicht (Slunkers). Nach 

I 1878 stelltNoLL einige altere Daten tiber die Storwanderung imRhein
gebiet zusammen. Danach steigt der Stor nur bei Hochwasser hoch hinauf, 
wahrend er sonst mehr in der Nahe der Mtindung bleibt. 1575 und 1591 
wurden, wie Bilder im dortigen Rathaus zeigen, 157 bzw. 170 Pfund schwere 
Store bei Schweinfurt gefangen. Von einem Fang aus dem Jahre 1862 zeugt 
ein ausgestopftes Stuck in Karlstadt. 1856 wurde der letzte Stor bei Wtirz
burg und 1847 bei Frankfurt gefangen. 1m Rhein war der Fang noch im 
19. Jahrhundert ergiebig. Die Fangzeit war Mai bis August, meist aber 
J uni und J uli. 

2 Ein Laichen von Storen (Art wird nicht genannt) im Salzwasser hatte 
bereits 1871 KNOCH im Asowschen Meer festgestellt, ohne daB seine Beob
achtungen beachtet wurden, und auch VOLKMANN (1893) gibt an, daB nach 
Aussagen der Uralkosaken A. huso und andere Storarten im Meer laichen 
bezweifelt aber die Tatsache. 
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BORODIN erscheinen im Delaware die Fische am 23. April, die beste Fang
zeit ist der Mai und im Juni hort der Fang auf. 

Die Laichplatze liegen im rasch flieBenden Wasser auf steinigem, 
sauberem Grund, am liebsten am Ufer, nur wenn dieses verschmutzt ist, 
in der Strommitte. Die Temperatur auf den Laichplatzen maB BORODIN 
mit 13,3-13,70 C. 

Die Laichzeit ist recht verschieden, sie beginnt bei Delaware City 
am 1. Mai und dauert oft nur 3-4 Tage (DEAN); BORODIN dagegen be
obachtete laichende Fische vom 10. bis 22. Mai und stellte fest, daB sie 
im Oberlauf etwas spater als im Unterlauf laichen. In italienischen 
Flussen fallt die Laichzeit von Ende Marz bis Anfang Juni. 

Wahrend der Laichablage wird ein Weibchen von mehreren Mann
chen begleitet, von diesen heftig bedrangt und zur Seite geschoben. Das 
Geschlechtsverhaltnis auf den Laichplatzen findet BORODIN: Weibchen: 
Mannchen = 10-20: 90-80, glaubt aber seIber, daB es durch selektive 
Fangmethoden - die kleineren Mannchen gehen an den FluBmiindungen 
durch die Netzmaschen -zugunsten der Mannchen verschoben ist. Die 
verlaichten Fische zeigen haufig Kratzwunden und abgescheuerte Stellen 
am Bauche oder dieser ist blutrot gefarbt, da sich die Tiere an Steinen, 
als auch aneinander aufreiben. 

Die 2 mm groBen Eier werden an Steinen oder Holz abgesetzt und 
bei r6-18o C ist ihre Brutungsdauer 7 Tage. Die Brut bleibt nur einige 
Wochen in der Nahe des Laichplatzes und geht dann nach dem Meer 
(BORODIN). Nach ROULE halt en sich die jungen StOre in der Litoralzone 
auf, urn sich von da spater weiter zu verbreiten. Die z. B. in der Gironde 
erzeugten jungen StOre bleiben zuerst im Gascognischen Golf und zer
streuen sich spater bis zum englischen Kanal hin. D'ANCONA beobach
tete junge Store im ersten und Anfang ihres zweiten Lebensjahres in den 
Unterlaufen der FlUsse und in der Nahe der FluBmtindungen, wo sie sich 
hauptsachlich von Gammarus und Palaemonetes emahren. Das Wachs
tum der Store ist sehr langsam und die im Delaware aufsteigenden Laicher 
sind nach BORODIN r5-20 Jahre altI. 

Die verlaichten Tiere (Slunkers) gehen zurSee zuruck; wann und wie 
oft ein emeuter Aufstieg erfolgt, bedarf noch genauerer Feststellung, 
moglicherweise wird die Laichwanderung in jedem 2. Jahr ausgefUhrt. 

A. stellatus (bis 2 m und 50 kg) lebt im Meer, findet sich aberdas 
ganze J ahr tiber in der unteren Donau und wandert im Fruhjahr gleich 
nach dem Eisgang in den FluB. Dort halt er sich langere Ze~t, zusammen 
mit A. huso und A. gueldenstaedtii in tiefen Gruben auf, wo er auch zum 
Teil in Schlamm eingewuhlt uberwintert hat. Er wandert selten uber 
Komom hinaus,steigt aber von der Donau in die Drau und die TheiB 
auf (bis Tokai) und wird in Rumanien im Unterlauf von Pruth, Sereth, 

I Altersbestimmungen sind an den Knochenplattchen der Raut und 
an den Flossenstrahlen moglich (D'ANCONA, BORODIN und ROLZMAYER). 
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Olt und Jiu gefunden. Nicht alle Exemplare dringen in SiiBwasser ein. 
Die Laichzeit fallt von April bis Ende Mai. Sowohl in der unteren Donau, 
"als auch im Meer in seichtem Wasser vor den Donaumiindungen" findet 
das Laichen statt. 

1m Kaspisee hat DERJ AVINE die Biologie von A. stellatus naher unter
sucht. Hier steigen 25-35 kg schwere und II-12 Jahre alte Fische 
hauptsachlich in die Fliisse Ural, Terek, Sulak, Kura und Giirgenje, sel
tener in Wolga, Sefid-Rud und Samur auf. 1m Meere schweifen die Tiere 
weit umher, und ihre Wanderungen scheinen hier von den Wind- und 
Stromungsverhaltnissen abzuhangen. Der Aufstieg in die Fliisse zeigt 
Beziehungen zu der Temperatur des Wassers und erfolgt deshalb in den 
verschiedenen Fliissen zu verschiedenen Zeiten. 1m Kura zeigen die 
Fange zwei Maxima, eines im Friihjahr, eines im Herbst, aber auch im 
iibrigen Jahr hOrt der Aufstieg nie vollig auf I. Hauptsachlich wandern 
die Fische an Stellen mit geringer Stromung am Boden oder am Ufer 
und dringen bis zum Mittellauf der Fliisse vor, wo die Laichplatze liegen; 
ihre tagliche Wandergeschwindigkeit betragt 3-36 km. 

Junge Brut wandert sofort ab, belebt in groBen Mengen den Sand
boden am Meeresufer und laB! sich auch dauernd im SiiBwasser halten; 
jedoch werden solche Tiere, wie die Besetzung eines SiiBwassersees bei 
Constanza beweist, nicht geschlechtsreif. 1m Kaspisee werden die Mann
chen manchmal mit 8, gewohnlich mit 12-15 Jahren geschlechtsreif, die 
Weibchen nie vor dem 8., meist erst im 14.--18. Jahre. (DERJAVINE.) 

A. gueldenstaedtii (bis 4 m lang und 80 kg schwer) ahnelt in seiner 
Biologie stark der vorigen Art. Er lebt hauptsachlich im Meer und 
wandert im Friihjahr in die Donau. Bei der Bergwanderung zieht er 
langsam am Grunde des Flusses. Ein gutes Bild iiber die Wanderungs
zeit als auch iiber einige andere Daten - z. B. iiber das Wachstum der 
Ovarien -- gewinnen wir aus der Fangstatistik, die ANTIPA angibt und 
die ich stark gekiirzt bringe (Tabelle I). 

Sie zeigt auBerdem, daB die Mannchen fiir das Gesamtjabr urn das 
drei- bis vierfache iiberwiegen; im Juni Mannchen:Weibchen wie 
86-89: 14-II, im Herbst 52-56:48-44. 

Das Laichen findet sowohl im FluB, immer an tief liegenden Sand
banken oder auf Kies und Steingeroll statt, oder vollzieht sich im See
wasser in Kiistennahe auf sandigem Grund. 

Das Zuriickwandern der Fische geht rasch und meist an der Ober
flache vor sich. 

A. huso (bis 9 m lang und 1400 kg schwer) lebt gemeinsam mit A. 
gueldenstaedtii zusammen und laicht auchhaufig mit dies en andenselben 
Platzen. Von seinen Laichplatzen liegen jetzt noch welche an dem 

I DERJ AVINE will Beziehung zwischen J ahren mit maximalen Fangen zu 
dem Auftreten von Sonnenflecken und dem gri:iBeren Wasserreichtum dieser 
Jahre erkannt haben. Beide sollen in umgekehrter Proportion stehen. 
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Tabelle 1. Fangstatistik des Fanges von Acipenser gueldenstaedtii in 
der unteren Donau in den Jahren 1~3/04 (nach ANTIPA). 
a) am Meeresufer bei Portitza, b) an der St. Georgs-Miindung. 

1 !Ovargew. 

Monat 

Gesamt
fang in 
StUck 

IVerhaltnis von 
. vH 

Durchschnitts- I vH des 
gewicht in kg Ki.irper-

, gewichts 

a b 
b I 

o I ~ I a 
b 

Juni 2107 3721 95,0 5,0 
Juli. 538 7777 85,9 14,1 
August. 627 1305 82,7 17,3 
September 228 556 61,8 38.2 
Oktober 164 268 64,0 36,0 

S9,4 10,6 12,3 26,1 
73,0 27,0 9,6 25,8 
69.7 30,3 II,7 24,1 
56,1 43,9 16,9 21.6 
53,8 46,2 14,7 21 04 
70,7 29,3 12,6 2S,0 
57,2 42,8 - -

13,1 17,6 
13,7 18,4 
13,6 17,6 
13,6 i 1804 
14,71' 19,3 
II,7

1

20,2 
12,6 16,S 

74,4 25,6 10,5 25,9 9,5 25,5 
59,5 40,5 12,5 20,8 15,0 20,9 

11,0 
10,7 

7,9 
7.6 
904 
9,9 

10,6 
12,4 
14,7 

5,2 
12,5 
19,6 

November _221 208 72,7 27,3 
Dezember. 14 - -
Januar .\ -! - -,

Februar. . 281 i 39191,41 8,6 
Marz '- _._ 561 i_~5~ ,84,8 15,2 

-[21,0 

~--~----~--~---:---

14528 1 14041 179,7 I 20,3 I 76,2 1 32,S I 12,1 123,61 13,31 18,31 s,21 904 

Tabelle 2. Fangsta tistik des Fanges von Acipenser huso in der unteren 
Donau in den Jahren 1~3/04 (nach ANTIPA). 

a) am Meeresufer bei Portitza, b) an der St. Georgs-Mundung. 

Gesamt- Ovargew 

fang in VerhaJtnis von a:~ Durchschnittsgewicht vH des 
vH in kg Ki.irper-

Monat Stuck gewichts 

I a b a i b 
I 

a b 
I 1 

a b 
i a :j? a ! ~ a ~ a ~ I 

Juni. · : I1S6j 85 1 96,S 3,2 95,8 4,2 42,1 146,0 46,2 129,6 4,4 5,6 
Juli . • I 241 28z 96,2 3,S S9,4 10,6 46,5 154,6 58,3 rrS04 4,S 7,3 
August · 1 341 3S1 94,4 5,6 89,5 10,5 41,5 13904 4904 rr804 5,3 8,6 
Septemb. I 151 282 84,1 15,9 82,7 17,3 45,5 132,8 50,0 II 0, 5 7,1 II,2 
Oktober. 95 125 60,0 40,0 7306 2604 68,8 82,4 55,2 13504 10,51 12,7 
Novemb. 15 52 73,3 26,7 63,5 36,5 68.1, 83,2 69,0 I 120,3 12,4 J3.9 
Dezemb. - 21 - - 42,9 57,1 -I - 62,3 135.3 - 12,S 
Januar 4 - 50,0 50,0 

I 
96,0 145,5 I5,S - - -I - -

Februar. 51 52 88,21 II,S 51,9 4S,1 81,0 I IOS,O 74,S 1 130,4 12,2 9,6 
Marz 58 66 70,71 29,3 47,0 53,0 54,0 II904 76,5 131,3 12,9 14,7 

---- ---,~ 

j 213s 12II61s2,61 1M 16M 132,6144,71 125,5150,31 124,21 704 1 10,5 

Eisernen TorI, andere im Meer auf seiehten Sandbanken. Nur laich
reife Tiere wandern die Donau hinauf, jiingere treffen wir im Braekwasser 
und vor den Miindungen. 

reh teile aueh hier die Fangstatistik ANTIPAS mit (Tabelle 2). Aus 
ihr geht das VerhaItnis Mannehen: Weibehen hervor und zeigt wiederum 

I 1m 18. und 19. Jahrhundert gelangte der Hausen nach Angaben von 
MARSIGLI, OLAHUS (zit. nach ANTIPA) und SIEBOLD noch zu Tausenden nach 
Ungarn und Osterreich. 
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das starke Dberwiegen der Mannchen und laBt ferner erkennen, daB 
die Gonaden langsam heranreifen. 

Die Brut wandert sehr bald zum Meer zuriick und ANTIPA traf sie 
schon wahrend des Eisganges massenhaft im Sulinakanal an. 

Dber die asiatischen und amerikanischen marinen Storarten sind mir 
nur diirftige Angaben bekannt, jedoch geht aus ihnen hervor, daB sie den 
europaischen in ihrer Biologie weitgehend ahneln. 

A. transmontanus steigt in den Columbia zu gleicher Zeit mit Tha
leichthys auf und stellt dies en dabei eifrigst nacho 

A. brevirostris lebt hauptsachlich in Seen und Fliissen von Nord
amerika von Cape Cod bis nach Florida, solI aber auch ins Meer hinab
gehen. Aus maBigen Tiefen wandert er zur Laichzeit an flachere Stellen 
oder in Zufliisse. 

Die nachsten 3 StOrarten sind SiiBwassertiere. A. ruthenus liebt tiefes 
Wasser und halt sich hauptsachlich am Boden auf. Er iiberwintert z. B. 
in der Donau in Gruben mit hartem Grund meist mitten im Talweg des 
Flusses, wenn dort Kies vorhanden ist. Nach allen mir vorliegenden An 
gaben ist A. ruthen~ts eine reine SiiBwasserform, nur FRANZ gibt an, er 
wohne auch im Schwarzen Meer. Demgegeniiber ist er nach ANTIPA 
schon im Deltagebiet weniger haufig als oberhalb von Braila. In der 
Donau reicht der Sterlet aufwarts bis iiber Wien nach Bayern (Ulm) und 
tritt auch in den Fliissen Drau, TheiB, Marosa, Szamos, Alt, Salzach, ja 
sogar in der Murr bis Graz auf. Die Wanderungen konnen zum Teil 
ziemlich betrachtlich sein, meist aber werden die Fische nur eine kurze 
Strecke bergaufwarts bis zur nachsten zum Laichen geeigneten Sand
bank gehen. 

Die Laichplatze befinden sich in schnell flieJ3endem, klaren Wasser 
und werden bei Wassertriibungen sofort verlassen. In der Donau liegen 
sic meist in tiefem Wasser auf Sand, Kies oder Geroll (ANTIPA). Dber die 
Laichplatze in der Wolga, die sich manchmal iiber einige Hektar er
strecken, macht ARNOLD folgende Angaben: Auf grobem, kiesigem 
Grund und in auBerordentlich starkem Strom befinden sich die Laich
platze; meist sind das soIche Punkte, weIche nur im Friihjahr mit Wasser 
bedeckt sind. Sonst sind sie ganz trocken und von Schlamm absolut rein 
gespiilt. 

A. ruth en us wird heute sowohl in Deutschland und RuBland, selbst in 
Skandinavien auch in Teichen geziichtet und kiinstlich befruchtet. 

A. glaber wird nur auBerst seHen in den allergroBten Exemplaren im 
Meer gefangen. Er ahneH in seiner Biologie weitgehendst dem Sterlet 
und bev61kert mit diesem haufig dieselben Laichplatze, wenn auch seine 
Laichzeit meist einige Tage spater £allt. Er wandert von der Donau in 
die TheiB, Drau, Save und Waag, in dem Hauptstrom, doch seHen iiber 
Komorn hinaus. Der Eintritt in die groBeren Nebenfliisse vollzieht sich 
im Friihjahr. 
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A. rubicundus, der Lake- oder Rock-Sturgeon (1--1 1 / 2 m lang) be
wohnt das Mississippital und das Gebiet der GroBen Seen und ist dort 
heute auch selten geworden. Er geht nie zum Meer und laicht friih im 
Anfang Juni an steinigen, flachen Dfem von Seen oder Fliissen. 

Bemerkenswert in seiner Biologie ist, daB er neben Schnecken, Kruster
und Insektenlarven auch Pflanzennahrung zu sich nimmt und sich z. B. an 
solchen Stellen in Fliissen und Seen einfindet, wo sich Fabriken zur Verar
beitung von Getreide und Mais befinden. 

Das Genus Scaphirhynchus (Pseudoscaphirhynchus) hat eine ganz 
ahnliche Verbreitung wie Polyodon. Biologisch verhalten sich die Fische 
wie echte Store. 

Scaphirhynchus platyrhynchus ist im Mississippi, besonders im siid
lichen Teil noch haufig (300000 kg jahrliche Ausbeute). Er zieht zum 
Laichen von April bis Juni in kleinere Zufliisse. 

b) Holostei. 
Die Holostei bilden eine in sich nicht ganz einheitliche, ziemlich iso

liert stehende Gruppe, die manche Beziehungen zu den Malacopterygii 
zeigt. Heute sind sie in 2 Familien: Amiidae und Lepidosteidae auf den 
Mittelwest der Vereinigten Staaten, auf die Westkiiste Mittelamerikas 
und auf Kuba beschrankt. 

Amia calva, Bow Fin, Mudfish, Dogfish, Grindle oder Lawyer ist im 
Mississippigebiet und von den groBen Seen im Lake Huron und Lake 
Erie sehr haufig, kommt aber auch in anderen Seen und Fliissen von 
N ordamerika vor. 

Amia wird bis iiber I m lang (das Mannchen bleibt etwas kleiner) und 
ist ein sehr gefraBiges Tier, das Fische, Krebse und Insekten verschlingt. 
Gewohnlich halt sich der Mudfisch trage in der Nahe des Bodens auf, ist 
aber ein recht geschickter Schwimmer. Bekannt ist die groBe Zahlebigkeit 
von Amia I • Diese ist zum Teil dadurch bedingt, daB der Schlammfisch seine 
zellige Schwimmblase als akzessorisches Atmungsorgan gebrauchen kann. 

Dber die Laichwanderungen und Laiehgewohnheiten von Amia sind 
wir durch die Arbeiten von DEAN und REIGHARD 2 gut unterrichtet. Den 
Winter iiber zieht sich Amia in tieferes Wasser der Fliisse zuriick, wo 
sie ein relativ trages Leben fiihrt. Andere Angaben, z. B. die von 
AYRES besagen, daB die Fische den Winter in flachem Wasser zwischen 
Wasserpflanzen in dieht gedrangten Scharen verschlafen. 1m Friihjahr 
(April und Mai) ziehen die Amien stromaufwarts oder zum Dfer und von 
April bis Mai (Zeit kann je nach Wassertemperatur ·und Lage etwas 
andem) findet das Laiehgeschaft statt. Es werden entweder sumpfige 
Seeufer oder iiberschwemmte, pflanzenreiehe Stellen und nur selten fla-

I Ich habe einmal einen Fisch 8 Stunden lang fest in Packpapier ver
schniirt lebend transportiert. 

2 REIGHARD beobachtete nicht weniger als In Nester. 
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cher sandiger Boden aufgesucht, jedoch muB das Wasser relativ klar sein. 
Das Mannchen I , das sich besonders durch eine auffallig griine Farbe der 
Brustflossen, blaBgriine Tone des Bauches und durch lebhafte, messing
gelbe bis orangerote Striche und Bander an den Seiten und Wangen von 
dem mehr stumpf gefarbten Weibchen unterscheidet, erscheint zuerst 
auf dem Laichplatz und baut hier, meist bei Nacht, das Nest. Es beiBt 
die Wasserpflanzen ab oder reiBt sie aus und wiihlt mit der Schnauze 
und der Schwanzflosse ein 30-90 em breites und IO-20 cm tiefes rundes 
Loch in den sandigen Boden. Haufig werden mehrere Nester von dem 
gleichen Mannchen angelegt und diese, auch so lange sie noch leer sind, 
bewacht. Erst spater kommt das Weibchen. Wenn kein Weibchen ein
trifft, verlaBt das Mannchen nach 6-13 Tagen die von ihm ausgewiihlten 
Locher. Den BegaUungsakt begleitet eine Art Liebesspiel, bei dem die 
Tiere urn das Nest herum schwimmen und das Mannchen das Weibchen 
in den Kopf oder in die Seiten beiBt. Dieser Akt wird mehrfach wieder
holt. Anscheinend werden manchmal vom gleichen Weibchen mehrere 
Nester mit Eiern versehen. 

Die Eier kleben an feinen Wiirzelchen und Blattern fest; sie werden 
von den Mannchen bewacht und gegen Fische und Schildkroten ver
teidigt. Jedoch verlaBt das Mannchen auch hin und wieder, besonders 
morgens, das Nest, anscheinend urn auf die Nahrungssuche zu gehen. 
Die jungen, 5-6 mm langen Larven schliipfen nach 4-8 Tagen und 
heften sich miUels eines praeoralen Saugorganes an die Wande und den 
Boden des Nestes fest. Wenn der Dottersack aufgezehrt ist, verlassen 
sie, zu Schulen vereinigt, das Nest, immer noch von dem Vater bewacht; 
spater zerstreuen sie sich. 

Die Lepidosteiden "gar-pikes" zerfallen in 3 Arten. Lepidosteus 
osseus (bis lund 11/2 m lang) und der etwas kleinere L. platystomus, 
sind haufig in Fliissen und Seen von Nordamerika, von Vermont bis zum 
Rio Grande. L. viridis (syn. L. tristoechus) der "Alligator-gar" wird 2 1 / .. 

nachJORDAN sogar bis 5 und6m lang und bewohnt diesiidlichenStaaten, 
Nord-Mexiko und Kuba. Wahrscheinlich ist er auch identisch mit 
einer manchmal unterschiedenen 4. Art, L. tropicus, in den pazifischen 
Fliissen von MiUelamerika. 

Aile Lepidosteiden sind rauberische Fische des tiefen ruhigen Was
sers, besonders nachts aber steigen sie zur Oberflache empor und wahrend 
der heiBen Jahreszeit nehmen sie dabei Luft durch das Maul auf, die sie 
in ihrer Schwimmblase veratmen. J edoch ist ihre Anpassung an die ak
zessorische Atmung nicht sehr weitgehend und der "Gar" stirbt in fau
ligem Wasser bald abo 

1m Mai wandert Lepidosteus scharenweise zu flachen, warmen Stellen 

I REIGHARD hat auch liber das GeschlechtsverhiHtnis der auf den Laich
platzen erscheinenden Amien berichtet. Die Mannchen liberwiegen insge
sarnt urn das vierfache, irn Anfang der Laichsaison urn das achtfache. 
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und hier setzt das Weibchen, meist von I-4Mannchen gefolgt, in vielen 
kleinen Portionen seine klebrigen Eier an Felsen, Steinen, Holz und 
Pflanzen ab. Die Jungen besitzen ein groBes Haftorgan vor dem Mund, 
mittels dessen sie sich festsetzen, denn ihr groBer Dottersack hindert sie 
zunachst an jeglicher Bewegung. Nach I4 Tagen ist er resorbiert, das 
Haftorgan wird ruckgebildet und die Fische schwimmen umher. Zu
nachst stellen sie Dipterenlarven nach, gehen aber bald, schon mit 4 cm 
GroBe, zum Fischraub uber. 

c) Crossopterygii. 
Die Crossopterygii umfassen heute eine Familie mit 2 Genera (Poly

pterus I und Calamichtys 2 und IO Arten und sind auf mittelafrikanische 
Flusse beschrankt. BUDGETT hat diese Fische in den Jahren I888 bis 
I903 im Sambesi und Niger studiert, wo Polypterus stellenweise sehr 
haufig ist. Tagsuber liegen die Fische auf die Brustflosse gestutzt, trage 
am Grund, obgleich sie keine eigentlichen Schlammbewohner sind, 
nachts sind sie sehr lebhafP und stellen Fischen, Krebsen und Insekten
larven nach; junge Tiere sollen gelegentlich auch Sprossen von Wasser
pflanzen fressen. 

Die Polypteriden haben in ihrer Schwimmblase ein akzessorisches At
mungsorgan; von Zeit zu Zeit steigen die Fische an die Wasseroberflache 
urn Luft zu schopfen. Wenn Polyptertts an der Luftatmung gehindert 
wird, geht er ein, kann aber andererseits 3-0-4 Stunden (nach HARRING
TON) oder gar 24 Stunden (nach BUDGETT) in feuchter Umgebung auBer
halb des Wassers aushalten; jedoch grabt sich Polypterus nie wie die 
Lepidosireniden wahrend der trockenen Jahreszeit in Schlamm ein, son
dem zieht sich in die Hauptflusse zuruck. Zur Regenzeit geht er dann 
in die uberschwemmten FluBgebiete und dort findet auch das Fort
pflanzungsgeschaft statt. Uber Befruchtung und Eiablage, die von 
Juni bis September fallt, ist nichts bekannL Erstere ist moglicherweise 
eine innere4 • Ein Nest wird nicht gemacht, sondem die Eier werden zer
streut an Wasserpflanzen festgeklebt. Die Jungen besitzen auBere Kiemen. 

Calamichtys calabarius kommt in West afrika vom Niger bis zum 
Chiloango vor. Der schlangenformige, 40 cm lange Fisch bevorzugt 

I Die bekanntesten Arten sind P. bichir, bis I m lang, im Gambia, Nil 
und Nigger und P. senegalus, 40 cm lang, im Senegal. 

2 Auch die Schreibweise Calamoichtys kommt vor. 
3 Beobachtungen BUDGETTS im Aquarium zufolge (zit. von FRANZ im 

Brehm, S. 132) sind die Fische sehr gewandte Schwimmer und fuhren oft 
eigentumliche (Liebes-)Spiele auf. 

4 Mannchen und Weibchen unterscheiden sich durch die Form der After
£losse, die bei letzterem schmal, dunn und spitz, bei ersterem breit und £lei
schig ist und zwischen den Strahlen tiefe Falten aufweist. Zur Laichzeit 
ist die des Mfumchens angeschwollen, in Falten gelegt und kennte womeg
lich ein Begattungsorgan darstellen. BUDGETT fand in der Leibesh6hle einiger 
Weibchen befruchtete Eier. 
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kleinere, schlammige Seitenflusse, die in den Unterlauf oder in die Estu
arien munden und wird auch an der Kuste im brackischen und salzigen 
Wasser gefunden. Zur Trockenzeit zieht sich Calamichthys anscheinend 
in tieferes Wasser zuruck. 

d) Dipnoi. 
Die Lungenfische zerfallen in zwei wohlgetrennte Familien: Cera

todontidae und Lepidosirenidae. Erstere ist mit einem Genus und nur 
einer (oder zwei) Arten auf einen kleinen Teil Australiens (Queensland) 
beschrankt und wird dort nur in den beiden Flussen Burnett und Mary 
gefunden. Neoceratodus jorsteri, KREFFT (und vielleicht N. miolepis) 
wird bis zu I m lang und ist ein trager Fisch, der in Kolken und Tumpeln 
nach Art der Molche im Schlamm lebt. 

Wenn der Sommer die Flusse auf groBe Strecken hin austrocknen 
laBt, zieht sich der Lungenfisch an die tiefen Stellen und Tumpel zuruck 
und kann mit Hilfe seiner Lungenatmung noch in sauerstoffarmem Was
ser leben. 

Ceratodus kann sich aber nicht fUr langere Zeit im Schlamm ein
graben und die altere Behauptung, daB er besonders zur Regenzeit ans 
Land gehe, wurde von SEMON in das Reich der Fabel verwiesen. 

Die Laichablage erfolgt nach SEMON gegen Ende der Trockenperiode im 
September. Die 3 mm graBen Eier, die wie die der Amphibien eine gallert
artige Hiille besitzen, werden zwischen Wasserpflanzen verstreut. 

Die Lepidosirenidae kommen in zwei Gattungen, Lepidosiren in Sud
amerika und Protopterus in Afrika, vor. Die Vertreter beider Gattungen 
stimmen in ihrer Lebensweise weitgehend uberein. Beide graben sich, 
zur Trockenzeit, in Schlamm ein und uberdauern hier, in eine Schleim
kapsel eingehullt, in einer Art Sommerschlaf, bis sie die Regenzeit zu 
neuem Leben erweckt. 

L.paradoxus lebt in den Sumpfen des Amazonas und seinen Neben
£lussen, wie im Ucayali, Madeira, Rio Grande und Tapajoz, sowie in 
Paraguay und den Sumpfen des nordlichen Gran Chaco. 

Bald, nachdem er nach Beginn der Regenzeit aus seinem Sommerschlaf 
erwacht ist, vollzieht sich das Fortpflanzungsgeschaft. Die Eier werden in 
'/4-1 '/2 m lange Gange, die senkrecht oder zuerst senkrecht, dann wag
recht am Grunde tiefer Tiimpel angelegt werden, abgesetzt. Das Mannchen 
bewacht das Gelege und erhalt zu dieser Zeit in Gestalt von biischelformigen, 
blutreichen Auswiichsen an den Bauchflossen eine Art von Hilfskiemen, die 
ihm wohl ermoglichen sollen, langere Zeit unter dem Wasser zu bleiben. Die 
Larve ist kaulquappenahnlich, mit vier auBeren Kiemen und Kittdriisen 
unter dem Maule. 

Protopterus bevolkert in drei Arten: P. anneciens I, P. dolloi und 
P. aethiopicus die groBen afrikanischen Flusse Senegal, WeiBer Nil, 

, Friiher scheint P. annectens mit Dberschwemmungen bis nach Agypten 
gelangt zu sein (GEOFFROY DE ST. HILAIRE, v. HEUGLINS), heute wird er 
nur gelegentlich unterhalb der zweiten Nilfalle getroffen (HARRINGTON). 
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Kongo und Sambesi, und stellenweise sind die Fische sehr haufig. Sie 
sind ebenfalls Bodentiere und halten sich wahrend der Regenzeit am 
liebsten in iiberschwemmten Niederungen auf. Nicht iiberall und immer 
baut Protopterus sich zur Trockenzeit seine Schlammrohre, sondern 
wiihlt sich nur fiir kiirzere Zeit ~ besonders bei Tag - in Schlamm und 
in feuchtes Laub ein (v. HEUGLINS, BUDGETT). 

Die 3,5-4 mm groBen Eier setzt P. in unregelmaBige, zwischen Gras 
und Pflanzen ausgewiihlte Gruben am Rande des Wassers oder in einiger 
Entfernung davon (bis IO m)ab. Meist ist das Nest dann durch einen oder 
mehrere Gange oder Tunnel mit dem Wasser verbunden. Die Larven ahneIn 
denen von Protopterus und fiihren, wenn sie das Nest verlassen, ein nacht
liches Leben. 

IV. Primitive Malacopterygii. 
Die primitiven Malacopterygier sind heute meist Reliktformen im 

SiiBwasser, obwohl sie zur Zeit ihrer groBten Entfaltung auch im Meere 
lebten. So weist die Familie der Osteoglossidae in ihrer Verbreitung 
fast vollige Vbereinstimmung mit der der Dipnoi auf. Scleropages wird 
in zwei Acten in Fliissen von Australien, Sumatraund Borneo ge
funden; Heterotis niloticus lebt in wenigen Fliissen Afrikas und Osteo
glossum und Arapaima in Fliissen von Brasilien und Guiana. Auch in 
morphologischer Hinsicht weisen die Osteoglossiden, besonders in ihren 
Larven auf nahe Verwandtschaft mit Dipnoi und auch mit Amphibien 
hin (Bau des Gehirns und der Schwimmblase von Heterotis). "Ober die 
Biologie der Fische wissen wir noch nicht sehr vial. Beobachtungen von 
BUDGETT zu Folge gebt Heterotis niloticus aus dem Gambia in die Vber
schwemmungsgebiete und setzt seine 2,5 mm groBen Eier dort im Juli 
auf den nackten Grund von ins Gras gewiihlten Nestern abo Die Jungen 
haben auBere Kiemen. Sie werden von den Alten bewacht. 

Die Familien Pantodonidae, Kneriidae und Cromeriidae in afrikani
schen Fliissen konnen hier iibergangen werden. 

Die ziemlich artenreiche Familie der Mormyriden ist ebenfalls auf 
Afrika beschrankt. Die Larven der hierhergehOrenden Arten besitzen 
zum groBen Teile noch auBere Kiemen und manche weisen ein akzessori
sches Haftorgan am Maule auf. Die Laichgewohnheiten von Gymnarchus 
niloticus werden ebenfalls von BUDGETT beschrieben. Der Fisch setzt 
seine Eier in ein schwimmendes Grasnest in dem Vberschwemmungs
gebiete abo Andere Arten laichen anscheinend in flachen selbst aus
gehohlten Mulden am Ufer. 

Die Familien N otopteridae - N otopterus iIi Brack- und SiiBwasser
siimpfen von Indien und dem Malayischen Archipel und Xenomystus im 
Nil und Fliissen Westafrikas - Hiodontidae im Gebiete der GroBen Seen 
von Nordamerika ·und westlich davon - und Gonorhynchidae an den 
Kiisten von Japan und Australien, gelegentlich auch schon am Kap der 
Guten Hoffnung beobachtet - brauchen hier ebenfalls nicht naher be-
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handelt zu werden. Auch die Tiefseebewohner Alepocephalidae und 
Stomiatidae interessieren uns hier nicht. 

Die Chirocentridae und Albulidae leiten zu den Heringen tiber. Sie 
waren im Tertiar und noch frtiher tiber die ganze nordliche Halbkugel 
verbreitet; heute kommen die Chirocentridae nur noch im indischen, 
chinesischen und japanischen Meere vor. Die Albulidae sind zirkum
aquatoriale, marine Formen; Albula vulpes z. B. ist beiderseits des tro
pischen Amerikas haufig. Beide Familien sind durch typisch pelagische 
Larven ausgezeichnet und besonders sind die von Albula fiir eine lange 
Trift angepaBt. Sie haben leptocephalusartige Gestalt und machen eben
so, wie dieAallarve eine Metamorphose durch, die mit einer starken Ver
ktirzung der Korpedange einhergeht (Abb.6). Die Larven werden fiber 

groBe Entfernungen getriftet und sind 
~~7.~~.f:Lll~l:{S~~*~if}flf~"o:! stellenweise recht haufig, so werden 

sie z. B. an der kalifornischen Kfiste 
nicht selten in Mengen an den Strand 
geworfen. 

Leptocephalusahnliche Larven be
sitzt auch die zu den Albulidae ge
horige Tiefseeform Pterothrinus (Ba
thytrissa) dorsalis in 600 m Tiefe im 
J apanischen Meer. 

Die Elopidae stehen den Clupeidae 
noch naher; sie umschlieBen groBe, 

Abb. 6. Larven und Metamorphose von Albula marine Raubfische der warmeren 
vultes (nach GILBERT aus MEEK). 

Meere, die auf der N ahrungssuche 
nicht selten die Kiisten besuchen und auch in Fliisse tibertreten. So 
steigt Elops lacerta in westafrikanische und E. saurus in ostafrikanische 
Fltisse ein. Megalops atlanticus (Tarpon bis 2 m lang) im stidlich-tro
pischen Atlantik und M. cyprinoides im indischen Ozean, sind typische 
Hochseefische, die aber Fischschwarme regelmaBig bis unter die Ktiste 
verfolgen und mit diesen auch gelegentlich in Fltisse einsteigen. Beide 
Genera haben aHem Anschein nach pelagische Eier, laichen aber nicht 
auf der eigentlichen Hochsee, sondern in einiger, wenn auch immerhin 
noch betrachtlicher Entfernung von der Kiiste. Die pelagischen Larven 
triften langere Zeit wahrscheinlich auf die Ktistezu; denn die eben meta
morphosierten Stadien werden in maBig flachem Wasser gefunden. Von 
hier aus gehen sie wieder gegen die Tiefe, konnen aber, ehe sie die nek
tonischen Gewohnheiten' der Alten definitiv annehmen, nochmals zur 
Ktiste zurfickkehren. 

Sehr heringsahnlich ist Chanos chanos im indischen und pazifischen 
Ozean; regelmaBig besucht er die Ktiste und tritt gelegentlich in die 
Fltisse tiber. 

Mehr ans SfiBwasser angepaBt haben sich die Chaetoessus (Dorosoma)-
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Arten (" Gizzard Shads"). Sie sind besonders haufig in den Estuarien und 
viele Arten sind euryhalin; andere sind in den siidlichen Staaten Nord
amerikas, in China und Japan zu SiiBwasserfischen geworden und be
wohnen die Fliisse. Die Gattung Pellonula an den tropisch-atlantischen 
Kiisten Afrikas kommt nach BOULENGER auch im Tangayika vor. 

V. Clupeidae. 
Die Clupeiden sind ebenfalls relativ primitive Fische. Sie sind mit 

wenigen Ausnahmen I auf die nordliche Halbkugel beschrankt und traten 
hier, wie fossile Funde in Europa (Schweden, Oberit alien , Kroatien, 
Schweiz, Frankreich, Osterreich) und Algier beweisen, schon in Tertiar 
auf. Die fossilen Funde, als auch die jetzige Verbreitung deuten darauf
hin, daB sich im Tertiar und zur Eiszeit die Heringe (Clupea und Alosa) 
von dem atlantischen Becken in ihre heutigen Wohngebiete verbreiteten. 
Die Einwanderung voIlzog sich aller Wahrscheinlichkeit nach durch pe
lagische Larven. 

Die meisten Heringsarten sind marine Fische und aIle Clupeiden 
fiihren anadrome Wanderungen aus, die sie entweder in Kiistennahe 
auf flachere Banke oder vor die FluBmiindungen, in Buchten, ins Brack
wasser und selbst ins SiiBwasser fiihren. Einige Arten sind SiiBwasser
bewohner geworden. 

a) Der Hering, Clupea harengus. 
Wenn ein Fisch die industrielle und kommerzielle Bedeutung 2 hat, 

wie der Hering und noch in seinen Verbreitungsgebieten nicht gleich
maBig das ganze Jahr iiber angetroffen wird, sondern bald anscheinend 
regellos, bald zu relativ genau bestimmten Zeiten mit der RegelmaBigkeit 
gewisser Naturerscheinungen, bald hier, bald dort in fast uniibersehbarer 
Menge auf tritt, so ist es klar: daB er sowohl Yolk, als Gelehrte stark be-

I Ein sprottartiger Hering Clupea bassensis kommt z. B. an der austra
lischen Kuste vor. 

2 Nach der Zusammenstellung von HJORT (1914) wurden in den Jahren 
1903 und 1909 folgende Mengen an Heringen gefangen: 

Schottland 
England .. 
Holland 
Norwegen. 
Deutschland . 
Danemark. 
Belgien ... 

190 3 
181 193288 kg 
148014487 " 
100 675413 " 
49 136154 " 
19989447 " 

101 737 " 

190 9 
192 228 II4 kg 
21 7970 456 " 

88466 920 " 
90207820 " 
39 250257 " 

143776 " 
1255600 " 

--- ---~-~-~--

499 110 526 kg 629528 943 kg 
Der Wert dieser Fange fur 1909 betrug 86 Millionen Mark. Dabei ist 

zu bemerken, daB die amerikanische und kanadische Ausbeute bei dieser 
Statistik v5llig fehlt. 
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schaftigt und sowohl Gegenstand der Sage - denn anders kann man die 
primitiven Versuche des Mittelalters, sein saisonelles Erscheinen zu er
klaren, nicht nennen - als intensiver wissenschaftlicher Arbeit.wird I • 

Die Ftille von Literatur tiber den Hering reicht deshalb auch an die tiber 
den Aal oder an die tiber die Salmoniden heran. Da vieles an fUr mich un
zuganglicher Stelle publiziert ist, muBte ich mich oft mit Referaten be
gntigen. Dieser MiBstand ist jedoch nicht so schwerwiegend, da trotz der 
vielen Arbeiten, wir tiber den Hering heute noch nicht genug wissen, urn 
uns bereits ein richtiges Bild von seiner Biologie und seinen Wanderungen 
zu machen, wenn auch HEINCKE (1898) begeistert schreibt: "das geheim
nisvolle Problem der Wanderungen des Herings, das seit mehr als 100 

Jahren die Gelehrten nicht minder als die praktischen Fischer beschaftigt 
hat, ist im Prinzip gelost" (Einleitung zur Naturgeschichte des Herings 
IV). Aus all diesen Grtinden werde ich mich bei der Beschreibung der 
Wanderungen des Herings etwas ktirzer fassen wie z. B. bei den Salmo
niden oder Anguilliden und muB es der berufenen Feder eines marinen 
Biologen, der mit der Frage durch eigene Arbeiten enger verbunden ist, 
liberlassen, in einigen Jahren, wenn der Widerstreit der Meinungen und 
Ansichten geklart ist, meine Darstellung zu erganzen und zu verbessern. 

1m Mittelalter und in der Neuzeit, als nur Ktistenfischerei getrieben 
wurde, schrieb man dem Hering groBe, ausgedehnte Wanderungen zu. 
Da beobachtet wurde, daB an den Ktisten von Norwegen und von Schott
land die Fische frtiher erschienen, als an den deutschen und englischen, 
wurde daraus geschlossen, daB der Hering, ebenso wie die Makrele, seine 
Heimat im Nordmeer habe, dort in der Tiefe tiberwintere und jedes 
Frtihjahr in groBen Heersaulen nach Sliden zoge. Der hamburgische 
Btirgermeister JOHANN ANDERSON (1746) gab dieser Theorie Fassung und 
sie wurde von PENNANT (1776, British Zoology 3) weiter ausgebaut. 
Danach soUten die Heerscharen der Heringe jedes Jahr von ihren Ruhe
quartieren im Eismeer geschlossen nach Stiden wandern, sich in 2 groBe 
Kolonnen nach beiden Seiten des Atlantiks aufteilen, von denen die ost
liche durch die britischen Inseln zu weiteren Detachierungen veranlaBt 
wtirde, die teils nach Osten zur norwegischen Ktiste und zur Nordsee 
und der Deutschen Bucht zogen, teils ihren Weg beiderseits langs 
SchottIands, Englands und Irlands nahmen und teils durch den Kanal, 
teils direkt in den AtIantik und von da zurtick ins Eismeer wanderten, 
urn sich dort wieder zu sammeln und sich von den Anstrengungen ihrer 
Laichzeit zu erholen. AIle Gelehrten des 18. und der ersten Halfte des 
19. J ahrhunderts waren mehr oder weniger strikte Anhanger dieser Theo
rie. LACEPEDE und LINNE sahen die Heimat der Heringe in den Tiefen 
der groBen Meere; OKEN, BLUMENBACH, CUVIER und VALENCIENNES 
beschaftigten sich eingehend mit der ANDERSON-PENNANTschen An-

I Einen guten Oberblick tiber die Geschichte der Reringsforschung gibt 
F. REINCKE (1898) und dann ausfiihrlichst JENKINS (1927). 
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sieht. BLOCH ist nieht ihr unbedingter Anhanger und bringt gewichtige 
Gegenargumente. MARCEL DE SERRES huldigte ihr aber; nach ihm ver
mehren sich die Heringe im Nordmeer so stark, daB kein Platz mehr 
fUr sie da ist und sie auswandern. Wegen der groBen Anzahl der Feinde 
teilt sich die Marschkolonne in 2 groBe Abteilungen, eine schiebt sich 
gegen Norwegen und in die BeIte, eine andere dringt gegen Schottland 
vor; in der Nordsee erfolgt dann wieder die Vereinigung. Ganz der 
Wandertheorie folgt auch noch A. ZIEGLER im Jahre 1857. 

KARL VOGT wendet sich gegen die Ansicht, daB sich der Hering im 
Nordmeer fortpflanze und von da aus Wanderzlige unternehme. Er 
betont, der Hering lebe in der Tiefe, nahe bei den Klisten, an denen er 
laiche. GroBbritannien liegt auf einem Plateau, das bis in die Nahe 
von Norwegen reicht aber dort von einem tiefen Kanal (Norwegische 
Rinne) begrenzt ist. Hier soIl der Hering leben und deshalb auch die 
Ausbeute in Norwegen und Nordschottland am groBten sein und dort 
der Hering eher erscheinen als im Sliden. 

MITCHELL (1861) finden wir bereits auf ahnlichen Gedankengangen 
wie spater HEINCKE. Ausgehend von korperlichen Verschiedenheiten der 
an verschiedenen Orten und Zeiten gefangenen Heringe und der Zu
sammensetzung der Schwarme, schlieBt MITCHELL, daB die Heringe keine 
groBen Wanderungen unternehmen und von der Tiefe aus zu den nachsten 
Klisten ziehen. 

DaB auch zum Teil vollig unbewiesene Betrachtungen liber die 
Heringswanderungen aufgestellt wurden und z. B. ihr Erscheinen mit 
dem Auftreten von Sonnenflecken erklart oder mit der Deklination der 
Sonne in Beziehung gebracht wurde, will ich hier nur erwahnen. Be
merkenswert ist, daB aber urn die Mitte des 19. Jahrhunderts sich immer 
mehr Stimmen horen lieBen, die das Auftreten und Verschwinden der 
Heringsschwarme mit hydrographischen und thermischen I Tatsachen in 
Zusammenhang brachten. 

Clupea harengus ist ein Bewohner des Nordatlantiks 2 , der im Westen 
bis in die Hohe von Cape Cod und im Osten bis zur Nordwestkliste 
Frankreiehs und zum Golf von Biskaya nach Sliden geht, sieh nach Nor
den bis Gronland, Island und zum WeiBen Meer hin verbreitet und auch 
in die Ostsee weit hineindringt. Auch langs der Nordkliste Asiens gibt 
es Heringe, ebenso wie in dem nordlichen Teil des Stillen Ozeans von der 
japanischen Kliste bis hinauf nach der Behring-StraBe nnd langs der 
amerikanischen Kliste slidlich bis nach Kalifornien. Der hier vorkom
mende Fisch, ct. pallasii, steht dem atlantischen Hering sehr nahe und 

I GILPIN war der erste, der schon I786 die Heringswanderungen durch 
die Temperaturverschiedenheiten des Wassers zu erkIaren versuchte. 

2 Versuche, den Hering auf die siidliche Halbkugel, nach Neu-Seeland 
und nach Siidafrika zu verpflanzen, scheinen bis jetzt gescheitert zu sein 
(WILLIAMSON) • 
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wird mit diesem durch eine intermediare Form nordlich von Asien ver
bunden. Eine Trennung beider erfolgte wahrscheinlich erst durch post
glaziale Einwanderung langs der asiatischen Nordkiiste in den Pazifik. 

In seinem ganzen Verbreitungsgebiet wird der Hering nicht regel
maBig das ganze J ahr fiber angetroffen, sondern er erscheint in ziemlich 
regelmaBiger Folge zu bestimmten Zeiten meist urn zu laichen an be
stimmten Stellen und verschwindet wieder. 

Das wissenschaftliche Studium der Biologie und der Wanderungen 
des Herings setzte intensiv mit der Bildung der internationalen Kommis
sion zur Erforschung der Meere ein, und die ersten grundlegenden Ar
beiten knfipfen sich an den Namen HEINCKE und die seiner Mitarbeiter. 
In mfihseligen, groBartig und groBzfigig durchgefiihrten Untersuchungen 
legten sie den Grundstock zur Untersuchung der Heringsbiologie und 
auf ihnen bauten und bauen auch heute noch aIle weiteren Forscher auf. 
Trotz der auBerordentlich vielen und groBen Arbeiten die der "Natur
geschichte des Herings" von F. HEINCKE (18g8) folgten und an denen 
sich hauptsachlich deutsche, danische, norwegische, englische, schottische 
und irische Forscher beteiligten, ist unsere Kenntnis fiber den Hering 
noch lange nicht abgeschlossen. Gerade die Arbeiten der letzten Jahre 
(JOHANSEN, SCHNAKENBECK, LISSNER, STORROW, SMITH, WOOD, HODG
SEN, ALTNODER u. a.) brachten uns in dem Bild, das HEINCKE von der 
Naturgeschichte des Herings entwarf, manche Dbermalungen und Kor
rekturen, und Anschauungen, die urn die J ahrhundertwende als begraben 
gaIten, stehen zum Tei!, wenn auch mit etwas verandertem Gesicht, 
wieder auf. Hatte z. B. CUNNINGHAM die Tatsache, daB so relativ seIten 
Heringe auBerhalb der Laichzeit gefangen werden, damit erklart, daB sie 
weit wanderten; und daB z. B. der Sommerhering, der von Juli bis No
vember in der Nordsee gefischt wird, die fihrige Zeit des Jahres im Ozean 
zubringe, so schien durch die Feststellungen von HEINCKE diese Ansicht 
widerlegt; aber in den letzten J ahren kommen besonders von englischer 
Seite, wie wir noch sehen werden, ganz die gleichen oder sehr ahnliche 
Behauptungen. 

Schon lange ehe sich die Wissenschaft systematisch mit dem Hering 
beschaftigte, wuBten die Fischer und Handler, daB die Heringe von ver
schiedenen Fangplatzen und Fangzeiten sowohl auBerlich, als in ihrem 
Marktwert, d. h. Qualitat, verschieden waren und sie unterschieden z. B. 
Frfihjahrsheringe, GroBe Heringe, Fettheringe I , den Norwegischen H ering, 
den Nordseehering. den Doggerbankhering, den Skagerrakhering, den 
Shetlandheringusw. HEINCKE ging, auf diesen Unterscheidungen fuBend, 
von folgender Dberlegung aus: Gibt es in dem ganzen Verbreitungsgebiet, 
das der Hering bewohnt, nur eine morphologisch und physiologisch gleiche 
Heringsart oder Rasse, so liegt kein Grund vor, groBe und ausgedehnte 

I Fetthering, ebenso wie Matjeshering, sind immer unreife Tiere. 
Ergebnisse der Biologie V. 29 
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Wanderungen in Zweifel zu ziehen. Gibt es aber innerhalb des wei ten 
Gebietes mit seiner Verschiedenartigkeit der physikalischen und chemi
schen Bedingungen eventuell raumlich eng begrenzte Heringsrassen oder 
Stamme, die das Produkt del' Anpassung an bestimmte Milieukomplexe 
sind, so konnen diese sich nur in dauernder Wechselwirkung von Fisch 
und Umwelt herausgebildet haben, und die betreffenden Heringsrassen 
muss en fUr diese Gebiete mehr oder weniger stationar sein. Eine Ansicht, 
gegen die HENSEN und besonders PETERSEN folgendermaBen argumen
tierten: Das Vorkommen von lokalen Rassen schlieBt Wanderungen 
nicht aus, da sich auch Rassencharaktere herausbilden konnten, wenn 
die gleichen Heringsschwarme immer wieder an den gleichen Ort ihrer 
Geburt zuruckgehenI, urn dort zu laichen, einerlei unter welchen Be
dingungen sie als ausgebildete Tiere gelebt hatten. 

Die Rassenuntersuchungen HEINCKES wurden durch Auszahlen und 
Messen einer groBen Anzahl von Charakteren nach der variationsstati
stischen Methode durchgeftihrt. HEINCKE kam zu folgenden SchlUssen: 
In dem Gebiet der Nordsee sind zahlreiche Heringsschwarme vorhanden, 
von den en jeder seinen eigenen Ausgangspunkt von einem der zahlreichen 
tiber das Gebiet verstreuten Laichplatze nimmt. Die Schwarme mischen 
sich nicht planlos zu einer unterschiedslosen Masse, sondern die Schick
sale eines jeden Schwarmes werden durch eine strenge GesetzmaBigkeit 
geregelt, und die Angehorigen eines Schwarmes bilden in einem engen 
Heimatgebiet eine korperlich wohl charakterisierte und unterscheidbare 
Rasse, deren Lebensvorgange jahraus jahrein mit immer wiederkehren
der RegelmaBigkeit verlaufen. Jedes Individuum tragt den Stempel 
seiner Rasse in allen Eigenschaften und auf allen Stadien der Entwick
lung. Die einzelnen Schwarme laichen in ganz verschiedenen Gebieten 
und zu verschiedenen Zeiten, haben sogar verschiedene HauptfraBzeiten 
und sind an verschiedene Nahrungstiere angepaBt. Es wurden 2 in Ge
stalt und Lebensgewohnheiten deutlich getrennte Rassengruppen unter
schieden: 

1. die Herbst- und Winter- oder Seeheringe. 
2. die Fruhjahrs- und Sommer- oder Kustenheringe. 
Erstere werden durchwegs mehr drauBen auf offener See angetroffen 

und kommen nur selten in Kustennahe odel ins Brackwasser; sie laichen 
im Salzwasser; und ihre Laichzeit talIt in den Herbst oder Winter. Letz
tere bevorzugen als Aufenthaltsort mehr die Kustennahe und laichen im 
Fruhjahr und Sommer an der Ktiste oder im Brackwasser del' Buchten 
und FluBmundungen 2 • Innerhalb dieser Rassengruppen wurde eine 
groBe Anzahl von Rassen mit mehr oder weniger starken Populationen 

I Wofiir HEINCKE seIber einige Belege erbrachte, z. B. fiir den SchIey
hering. 

2 Auch diese Unterscheidung trifft nicht mehr strikte das Richtige, vgl. 
S. 454ff. und 459f£. 
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und mehr oder weniger groBen Verbreitungsgebieten unterschieden. Sie 
alle aufzuzahlen eriibrigt sieh, da nach den neuesten bereits erwahnten 
Arbeiten sowohl der HEINcKEsche Begriff der Rasse I als auch die Zu
sammengehorigkeit der einzelnen Rassenkreise modifiziert und verein
facht werden muB. 

Die neueren Ansichten gehen dahin, daB der ganze Heringsbestand 
der Nordsee einem einzigen groBen Formenkreis, dem des Bankkerings 
angehort, dessen Verbreitungsgebiet von der Breite der Shetlandinsel bis 
zur Hohe von Yarmouth reicht (siehe Abb. 8). In der inneren Nordsee 
kommen vielleieht noch eng begrenzte Lokalrassen mit relativ geringer 
Individuenzahl vor, wie z. B. der Doggerbankhering und vielleicht der 
Herbsthering der Deutscken Bucht, und an manchen Stellen erscheint der 
Bankhering mit solchen Populationen gemischt. Mischungentreten auch 
an den Randern des Verbreitungsgebietes auf, so im ostlichen Tell des 
Kanals mit dem Kanalhering. Weiter westlich kommt dort wahrschein
lich noch eine andere Rasse, der Winterhering des westlichen Kanals vor, 
der wieder gut unterschieden werden kann von den Populationen des 
ostlichen Atlantiks, den sogenannten Sma..lls. Eigene Rassen diirfte auch 
die Irische See haben. Vielleicht tritt dann im Osten der Nordsee noch 
ein ]utlandbankkering auf und im Norden, nordlich von den Shetland 
weisen Untersuchungen von BROCH und JOHANSEN aufeinen Tie/see
kering der nordlichen Nordsee hin, dessen Existenz nach SCHNAKENBECK 
aber noch nicht gesiehert ist. Weiter kommen sicherlich nordlieh und 
westlich von Schottland und Shetland, (Klondyke, Loch-Fyne und 
Stornoway) und in den Fjords von Norwegen eine Reihe von Herings-

I JOHANSEN (1921) sagt hierzu: "The conception ,race' in HEINCKES 
meaning of the word must be modified since it appears that real differences 
in the individually constant characters may occur between various age
groups of specimens spawning on the same spot and at the same time. 

It is probable that such real differences occur for all the characters in
vestigated, but some characters are obviously more constant than others" 
(S·37)· 

1924 unterscheidet JOHANSEN auf Grund eines umfangreichen Materials 
zwei groBe Gruppen der wichtigsten Heringsrassen. Bei der einen Gruppe 
nahert sich die Durchschnittszahl fur die Wirbel einer ganzen, bei der an
deren einer halben Zahl. Zwischen dieser Erscheinurl.g und dem Aufenthalts
ort beider Gruppen besteht vermutlich ein Zusammenhang - Temperatur 
undo Salzgehalt sind in groBen, offenen Gewassern relativ einheitlich, und 
nur die Hochseeheringe haben diese Verhaltnisse. Die minder wichtigen 
Heringsrassen, deren Wirbeldurchschnittszahlen sich nicht ganzen oder hal
benZahlen nahern, leben in Fjorden und Kustengewassem, wo die hydro
graphischen und physikalischen Bedingungen stark schwanken. 

Die Grunde, die zu verschiedener Ausbildung individuell konstanter 
Charaktere fiih:ren konnen, werden von SCHNAKENBECK unter Berucksich
tigung der vorhandenen Literaturangaben zusammengestellt und auch die 
bis jetzt zu dieser Frage vorliegenden experimentellen Arbeiten besprochen 
(vgl. auch HUBBS 1925). 
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Abb. 8. Laichpl.tze der vencbie-
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Laichgebiefe del' Sommer-und Herbs/hering/? 
Die Loichzeilen sind In diinn ousgezogenen Ellipsen eingelrogen 
Ole Prelle ulgen In die Trif'lrichlung der L arven. 

Laichgebiele del' Winfer - und Friihjahrsheringe 
Die Loichzeilrm sind in stork ousgezogenen Ellipsen eingelragen. 
Die Pfeile ulgen in die Trif'lrichfun!1 der Lorven. 

Verbreifungsgrenzen des Siromiings . 
iisf/iche Verbreifun!1sgrenze des Oslsee - tJank-lIerlngs . 
Jiidliche Grenze des Ilflanfisch- Jkondincrvischen lIerings . 
Verbrei!ulI!1sgrenzen des Nurdsee-tJank-tierin!1s , 
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rassen oder Stammen, meist Winter- oder Friihjahrslaichern vor, die 
noch ungeniigend bekannt sind. 

Die nordwestliche und nordliche Nordsee beherbergt auBerdem nach 
JOHANSEN den atlantisch-skandinavischen Fruhjahrshering, dem sowohl 
die Schwarme des norwegischen Friihjahrsherings, als der Form, die bei 
den Faror und bei Island von Marz bis April laicht, angehOren (vgl. 
Abb.8). Bei Island hat JOHANSEN noch einen dem eben genannten 
Hering sehr ahnlichen festgestellt, der aber im Sommer laicht; und auch 
bei den Faror kommt wiederum ein diesem nah verwandter Sommer
laicher vor. 

1m Skagerrak und vor Bohuslan tritt eine so starke Durchmischung 
verschiedener Rassen ein, daB die bisherigen Untersuchungen noch zu 
keinem abschlieBenden Urteil gelangen konnten. Sicher ist, daB dort 
verlaichte Bankheringe auftreten; aber wahrscheinlich haben wir da
neben noch eine Reihe von Lokalformen, auBerdem zieht der sogenannte 
schwedische Winterhering (Bohuslanhering), der im Ht:rbst an der Jiit
landbank und Kleinen Fischerbank laicht, ebenfalls ins Skagerrak ein, 
von wo er bis zur schwedischen Kiiste vordringt. 

1m Kattegat kennen wir neben winterlaichenden Rassen "Herbst
heringe des Kattegats" als auch Bankheringe. Die "Winterheringe 
des Kattegats" (JOHANSEN I923), wahrscheinlich mehrere nah ver
wandte Rassen, zeigen mehr "ozeanisches Geprage" als die dortigen 
Herbstheringe. "Ober die Rassezugehorigkeit eines Winterherings des 
ostIichen und siidostlichen Kattegats ist noch nichts Genaues bekannt; 
er laicht im Januar und Februar in der nordlichen Beltsee. In der Ostsee 
kennen wir Friihjahrsheringe I , die im Friihjahr im Brack- oder im Salz
wasser in Kiistennahe laichen, und daneben noch einen Sommer- oder 
Herbsthering, den sogenannten "Bankhering dey Ostsee", der zum Laichen 
im September und Oktober hohen Salzgehalt aufsucht, besonders die 
Rander der Becken, so z. B. die Banke bei Fehmarn. Das Verbreitungs
gebiet des letzteren, der verwandtschaftliche Beziehungen zum Nordsee
bankhering zeigt, geht nicht iiber die Hohe von Gotland hinaus. 

Dem Fyuhjahrshering dey Ostsee steht ostlich von Bornholm der 
Stromling nahe, der bis in den Finnischen und Bottnischen Meerbusen hin
eingeht und je nach seinem AufenthaItsort ein Friihjahrs- oder Sommer
laicher ist. Er weist verwandtschaftIiche Beziehungen zu dem Hering 
des WeiBen Meeres auf. 

In neuerer Zeit wird aber sogar gegen das Vorhandensein der groBeren 
Rassengruppen Sturm gelaufen. In mehreren Arbeiten sucht besonders 
STORROW nachzuweisen, daB bei dem Vorhandensein der vielen Laich
platze vom Atlantik bis zur siidlichen Nordsee, bei der Eigenart der hy
drographischen Bedingungen und StromverhaItnisse und infolge der 

I Einzelheiten iiber die Gliederungen der Heringsstamme der westlichen 
Ostsee siehe ALTNODER. 
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langen pelagischen Trift der Heringslarven das Vorhandensein ver
schiedener Heringsrassen eine Unmoglichkeit sei, und daB das verschie
dene Wachs tum der Heringe, die in den verschiedenen Schwarmen zu
sammenhalten (vgl. S. 464 und 465 und Abb. 12 und 13), nicht von Erb
faktoren bedingt, sondern von der Umgebung abhangig sei. Von 
friiheren Autoren wurde schon darauf hingewiesen, daB die Kiisten
heringe selbst bei weiter raumlicher Trennung sich morphologisch stark 
nahern, z. B. die des Zuidersees, der unteren Elbe, des Limfjordes, 
des Kattegats, des Belts, der westlichen Ostsee und der Umgebung 
von Riigen. 

Der Hering ist ein gesellig lebender Fisch, der in Scharen von nahezu 
gleich groBen und gleichalterigen Fischen zusammenhalt, wenn auch gar 
nicht selten verschieden groBe Individuen in einem Schwarm vorkom
men (besonders in solchen aiterer J ahrgange), und wenn auch die Herings
schwarme, besonders jiingere Jahrgange haufig mit Sprotten durchmischt 
sein konnen. Jedoch scheint diese Mischung meist nur voriibergehend zu 
sein und wird bedingt durch das gleichzeitige Verfolgen der €;leichen 
N ahrungstiere. 

Die Schwarme konnen Ziige von mehreren Metern Breite und mehre
ren hundert Metern Lange bei mehreren Metern Tiefe bilden und stehen 
bald tiefer, bald mehr an der Oberflache, wo sich die Fische haufig 
gegenseitig aus dem Wasser herausdrangen. Dies geschieht besonders 
haufig in der Nahe der Kiiste, vor FluBmiindungen und Fjorden. Dort 
erscheinen die Fische gelegentlich in solchen Mengen, daB, nachdem der 
Zugang eines Fjordes durch groBe Netze abgesperrt ist, 100000 Tonnen 
und mehr gefangen werden konnen. Besonders dicht stehen dieHeringe 
dann, wenn sie von ihren Feinden - Kabeljau, Pollack, Kohler, Leng, 
Makrele, Thunfisch, Lachs, Dornhai, Gronlandhai, Heringshai, Moven, 
Tauchern, Aiken, Lummen, Tolpel, von Seehunden, Walen und Del
phinen - umkreist und zusammengedrangt werden, in den sogenann
ten "Aater"- und "Heringsbergen". Ein Schwarm lOst sich haufig in 
kleine Teilschwarme auf und schlieBt sich bald wieder zu dichten Heer
saulen zusammen. 

Sowohl die Brut als auch die laichreifen Fische halten in Schwarmen 
zusammen, jedoch werden diese anscheinend nachts gelockert - wi~ 

bereits DAY feststellte - und die Heringe suchen dann die oberflach
licheren Schichten auf. Dies geht aus der Tatsache hervor, daB die Treib
netzfischerei nachts ergiebiger ist, als bei Tag, wahrend nach den Beob
achtungen von PETERS im Fladengrund mit dem Trawl nachts schlech
tere Fange gemacht werden als in den hellsten Tagesstunden von 12-4. 
Grelles Licht \vird von den Heringen gemieden; ebenso entzieht sich der 
Fisch dem unruhigen und aufgeregtem Wasser durch Tiefergehen und 
weicht auch einem plOtzlichen Temperaturwechsel des Oberflachen
wassers nach der Tiefe zu aus. 
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Sicher lebt der Hering fUr den groBeren Teil seines Lebens nektonisch 
im freien Wasser und verfolgt hier seine Beutetiere, die sich hauptsachlich 
aus Vertretern des Planktons rekrutieren: kleine Medusen (Tiara), Wiirmer 
und Wurmlarven (Polychaeten, Sagitten), hauptsachlich Copepoden (Calanus 
jinmarchicus, Temora, Centropages), vereinzelt Decapoden-Larven, 1l1.ysideen, 
Schizopoden (mancherorts Hauptnahrung), Amphipoden (Parathemisto) Hy
peroche) , Isopoden (Idotea) , Heteropoden, Pteropoden und planktonische 
Fischeier und Fischlarven (Clupea, A mmodytes, Gadus, On os , Pleuronectes, 
Trigla und Scomber). Selbstverstandlich andert entsprechend dem Vorkom
men der Planktonorganismen I die Nahrung an verschiedenen Orten und zu 
verschiedenen Zeiten, so z. B. kann sie in der Nordsee nur aus Calanus be
stehen, im Skagerrak nur aus Meganyctiphanus. Yom Boden werden auf
genommen: Gammarus locusta, Idotea tricuspidata, Nereis, Polynoe, Gobius 
und Ammodytes. 

Die Untersuchungen von LISSNER haben gezeigt, daB die HauptfreB
zeit des Herings von Naehmittag bis naeh Mitternaeht bzw. bis morgens 
dauert und daB besonders oft Organismen mit Leuehtorganen gefressen 
werden. Nur die in der Restitutionsperiode sieh befindliehen verlaiehten 
Heringe fressen anscheinend dauernd. Dureh die Tatsaehe, daB die 
Heringe hauptsaehlieh naehts fressen, findet die ohen bereits erwahnte 
Beobachtung, daB sich die Heringsschwarme wahrend der Nacht lockern 
und die oberflachlichen Wasserschichten aufsuchen, ihre Erklarung; 
die Heringe folgen ihren nachts hoher stehenden Beuteorganismen. 

Gelegentlich, vielleicht sogar ofter wie man fruher annahm, geht der 
Hering in die Nahe des Bodens. Diese Tatsache wird sowohl durch 
Nahrungsuntersuchungen, als auch durch die Trawlfischerei auf Heringe, 
die in manehen Zeiten und manchen Orten groBe Bedeutung hat, z. B. 
ostlich von GroBbritannien (besonders Fladengrund, Brueyes-Garden und 
Gat), an der Doggerbank, im Skagerrak und im Kanal (FULTON, HOLT, 
CLIGNY, EHRENBAUM, HENKING, LISSNER, EICHELBAUM u. a.). Ob sich 
aber der Hering zu gewissen Zeiten direkt auf den Boden zuruckzieht, 
wie Sardinen und Sardellen, ist noch nicht sicher, wenn auch CLIGNY 
(1905 und 1907) den Beweis dafUr schon in den Ergebnissen der Kur
renfange erbracht sieht. Die groBten Tiefen, in denen Heringe bei den 
Faror in den Magen von Kabelfau, Macrttrus, Malva byrkelange und 
Heilbutt festgestellt wurden, sind 360 m. Welche Grunde fUr das Auf
suchen des Bodens maBgebend sind, ist ebenfalls noch nicht sieher er
kannt (EHRENBAUM 1923), da in der westlichen Nordsee die Hauptfang
zeit des Trawlherings vor die Laichzeit £alIt und diese Fische haufig 
leeren Magen haben (PETERS), im Skagerrak dagegen aber stark an
gefressene verlaichte Heringe mit dem Trawl gefangen werden. 

Auf Grund der durch die Trawlfange bewiesenen Tatsache, daB die 

I Vergleiche zwischen Gesamtplankton und dem Mageninhalt beweisen, 
daB der Hering trotz seines wohl ausgebildeten Kiemen-Reusen-Filters ein 
Wahlfresser ist und nicht durch Abseihen des Wassers, wie die HOFER
ZANDERsche Theorie annimmt, seine Nahrung gewinnt. 
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Heringe zu gewissen Zeiten am Boden stehen, lehnt CLIGNY (1905/1912) 

groBere Wanderungen des Herings vollig ab und ist der Meinung, daB 
der Fisch fUr einen groBen Teil des Jahres in der Nahe des Bodens -
aueh dort in Sehwarmen - stehe und nur von den Fanggeraten in nieht 
geniigendem MaBe erfaBt werde. Fiir die O-I-Gruppe ist naeh seiner 
Ansieht der Aufenthalt in Bodennahe bereits sieher erwiesen, ebenso 
sollen die verlaiehten Heringe wieder so fort groBere Tiefen bevorzugen, 
die ihnen reiehe Nahrung liefem und nur zur Laiehzeit oder kurz vorher 
wiirden oberflaehliehere Wassersehiehten aufgesueht. 

Wenden wir uns nun dem Laichgesehaft des Herings zu, so konnen 
wir feststellen, daB seine Laiehzeit sieh fUr das Gesamtverbreitungsge
biet eigentlieh iiber das ganze Jahr erstreekt, wenn aueh im Sommer fiir 
den Seehering, im Winter fiir den Winterhering eine Massierung in be
stimmten Monaten erfolgt. Gewohnlieh wird der Hering mit 20 em 
und etwas dariiber laiehreif (je naeh der Rassenzugehorigkeit sehwankt 
diese Lange etwas)I und vollzieht sein Laiehgesehaft in Sehwarmen an 
bestimmten Stellen, immer in der Nahe des Bodens. Die hydro
graphisehen Bedingungen, unter denen sieh das Laichgesehaft vollzieht, 
sind, was Temperatur und Salzgehalt anbelangt, sehr versehieden; ge
wohnlieh laiehen die Herbstheringe in salzreiehem, die Friihjahrsheringe 
in sehwaeh salzigem oder gar braekigem Wasser. 

-Cber den Laichakt2 seIber gehen die Beobachtungen auseinander. Wah
rend EWART nach Aquariumsbeobachtungen und solchen an der schottischen 
Kiiste angibt, daB Mannchen und Weibchen ihre Geschlechtsprodukte ruhig 
nebeneinanderstehend ins Wasser ablieBen, berichteten HENSEN und KUPF
FER von der Schley, und andere Beobachter von der norwegischen Kiiste, 
daB die laichenden Heringe wie toll umeinander schossen. Das Weibchen ent
leert seine rund 30000 Eier nicht auf einmal, sondern im Verlauf von mehreren 
Tagen bis zu 2 Wochen. Die 1,2-1,5 mm groBen Eier werden an Sand oder 
an Steinen angeklebt und konnen kuchenartig den Boden bedecken (BOEK). 
Die Inkubationsdauer betragt: 

6-8 Tage bei 14-190 C 
12 9-100 " 
15" 3-40 " 

47-50" " 0-10 " 
Die Lange der ausschliipfenden Larve schwankt zwischen 5,3-7 mm; 

meist mit 8 mm, selten erst mit 9-10 mm ist der Dottersack verschwunden, 
und der Korper ist dann sehr langgestreckt (24mal so lang als hoch) (Abb. 9) 
Mit 25 mm (bei Sommerlarven) oder mit 28 mm (bei Herbst- und Winter
larven) erfolgt die Anlage der Brustflossen und das Metamorphosenstadium 
ist bei den Friihjahrs- und Sommerlarven 31-34 mm, bei Herbst- und Win
terlarven 44-60 mm lang. Herbstheringe sind gegeniiber gleich langen 
Friihjahrsheringen immer in der Anlage ihrer Organe zuriick, wie auch das 
Gesamtwachstum bei ihnen langsamer verlauft und z. B. in der Ostsee nach 
MOBIUS und HEINCKE der im Friihjahr geschliipfte Hering eine Lange von 

I Das Alter des zum erstenmal geschlechtsreifen Herings kann schwan
ken. Sommerheringe sind dann meist 3'/2 Winterheringe 4 Jahre alt. 

2 Das Geschlechtsverh1iltnis ist ungefahr <;J: 0' = 50: 50. 
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3,6 cm in 2-3 Monaten erreicht, wozu der junge Herbsthering 7--9 Monate 
braucht, und nach JOHANSEN (1923) im Kattegat die Larven des Herbst
herings im Februar und Mlirz bereits 20-40 mm lang sind, wenn die der 
Winterheringe erst 6-12 mm messen. 

Die Larven (Abb. 9) sind pelagisch und triften von ihren Laich
statten weit abo An manchen Stellen konnen sie so massenhaft auf
treten, daB sie durch eine spezielle Fischerei ausgebeutet und als DeIi
katesse ("Whitebait") I verkauft werden, so z. B. in der Themsemiindung, 
in der Morecambe-Bay, des ofteren an der Northumberlandktiste und 
geIegentIich auch an der Rheinmtindung. 

Die Heringslarven vollfiihren ausgesprochene tagliche Vertikal
wanderungen und werden normalerweise wahrend der Nacht mehr in 

den oberen Wasser

e:S7i*,*e&u@44UidIDlrujNjlW§;~ 
:.t·,:f:('~=<·,.: ~ 

~=lillilililllllll"illlll!!!!il""""~ 

b 

Abb. 9 a-c. Heringslarven (nach EHRENBAUM). a Larve von 7 mm 
(IS· V. 1906). b Larve von 10,5 mm (29. V. 1906). c Ubergangs. 

stadium 41 mm (2. VI. 1896). 

schichten als bei Tag 
angetroffen. 

Die vollig meta
morphosierten, jungen 
Heringe der O-Gruppe 
ziehen sich aHem An
schein nach in etwas 
tieferes Wasser zurtick, 
konnen aber zu ge
wissen Zeiten in groBen 
Ztigen in Ktistennahe 
auftreten. So beob
achtete ich seIber im 
Herbst I9I3 Schwarme 
bei Helgoland und oft 

treten, wie auch HEINCKE bereits angibt, groBe Ztige der 0- und I -Gruppe, 
meist gemischt mit Sprotten, vor den FluBmtindungen auf. Je alter der 
Hering aber wird, desto mehr halt er sich, besonders winters tiber, in 
tieferemWasserauf, besucht jedoch regelmaBig im Sommer als "Matjes-" 
und als "Fetthering" ktistennahe Gewasser. 

An der Ktiste von Northumberland wurden bestimmte Bewegungs
richtungen dieser Heringsschwarme zu den Gezeitenstromungen beob
achtet, derart, daB Springtiden die Schwarme veranlassen stidlich zu 
ziehen, wahrend Niptiden eine nordlich gerichtete Bewegung zur Folge 
haben. Auch die Windrichtung kann EinfluB auf die Bewegungsrich
tung der Schwarme haben und sie stehen an der Britischen Ktiste naher 
unter Land bei Westwind, als bei Ostwind. 

I Neben Heringslarven besteht Whitebait noch aus Larven anderer 
Fische, besonders Sprotten, kann aber auch Gadiden, Gobiiden, Plattfische 
und Stichlinge enthalten; zu gewissen Zeiten konnen aber Clupeiden allein 
vorhanden sein. 
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Meist ist aber das Verhalten der Heringsschwarme zu Stromungen 
kein direktes Einstellen zu diesen, sondern es riehtet sieh nach dem Ver
halten der Nahrungstiere gegeniiber diesen. (SARS, LJUNGMAN, HEINCKE, 
SCHNEIDER, STRODTMANN, SCOTT u. a.). AuBerdem erscheint bis jetzt 
das Reagieren der Heringe gegeniiber Stromungen zu verschiedenen 
Jahreszeiten und je nach dem korperlichen Zustande der Fische (Alter, 
Laichreife usw.) wechselnd, und wir wissen noch nicht, weshalb der 
Hering bald positiv, bald negativ rheotaktisch reagiert. 

Die Laiehplatze des Herings liegen immer auf sandigem, festem Bo
den; ihre Lage und Erstreckung sind noch nieht genau genug bekannt. 
Wir kennen welcbe aus Kustennahe in 1,5-5 ill Tiefe, als auch in 55 bis 
go km vom Lande entfernt in 25-40 m Tiefe. Erstere werden von 
Ktlstenheringen, letztere von ozeanischen Rassen besucht. 

Die Feststellung der Laiehplatze I geschiebt entweder durch Fang von 
laichreifen Fischen mit flieBendem Laich (WOOD) oder durch den Nach
weis der Eier und jungen Larven in Dredgefangen (BJERKAN) oder in den 
Magen der sogenannten "Spawny Haddocks"2 (BOWMAN). Mit Hilfe der 
letzteren wurde Heringslaich in der nordwestlichen Nordsee von Fe
bruar bis Marz, seltener bis Mai und an den gleichen Stellen im Septem
ber und Oktober festgestellt, obgleich HEINCKE betont hatte, daB am 
gleichen Laichplatz im gleichen Jahre nie zweimal gelaicht werde. Die 
Laichareale liegen vor den Kiisten von Shetland, Orkney, Schottland, der 
Hebriden und langs der Ostseite von England siidlich bis in die Hohe von 
Longstone. Die Feststellungen WOODS decken sich ungefahr mit denen 
von BOWMAN, beide weichen aber etwas von denen von BJERKAN ab, 
so daB wohl angenommen werden darf, daB auch noch an anderen Stellen 
gelaicht wird. ·Sicber liegen diese aber nicht weit von Land, denn 
MIELCK konnte im Oktober in Entfernungen von 200 km von der Kiiste 
auf dem Fladengrund und auf der Doggerbank keine Eier und jungen 
Larven feststelIen, wohl aber altere, die aller Wahrscheinlichkeit nach von 
den schottischen Laichplatzen stammten. 

Andere, ebenfalls bedeutende Laicbplatze liegen nach JOHANSEN auf 
der kleinen Fischerbank, der Jiitlandbank und im benachbarten Skager
rak. Sie aIle werden anscheinend von dem Bankhering besucht. Der 
Ostseebankhering laicht an den Randern des Bornholmer Beckens und 
an der Siidkiiste Schwed ens. Die Laichplatze des atlantisch-skandina
vischen Herings liegen bei der Romsdalbank, bei den Faror und bei 1s-

1 Die Verteilung der verschiedenen .LaichpHitze habe ich teils nach 
der Figur von MEEK, teils nach den anderen mir vorliegenden Angaben 
zusammengestellt. 

2 Diese "Spawny Haddocks" sind mit Heringslaich vollgestopft und 
haben ein eigentiimliches, von normal genahrten Schellfischen abweichendes 
Aussehen. Vor BOWMAN haben bereits RUSSEL und DUGE auf diese mit 
Heringseiern angefiillten Schellfische aufmerksam gemacht. 



LUDWIG SCHEURING: 

land. Die verschiedenen Winter- und Fruhjahrsheringe laichen sowohl an 
den schottischen und irischen Kusten, als im Kanal, imZuidersee, in der 
Elbemundung, im Limfjord, im Skagerrak, im Kattegat, im Belt und 
in den Sunden, in der westlichen Ostsee, bei der Dassower Schwelle und 
bei Rugen. Der Stromling laicht nahezu an allen Kusten seines Ver
breitungsgebietes. 

Innerhalb der einzelnen Laichareale scheint die Verteilung des Lai
ches nicht gleichmaBig, sondern bald dichter bald dunner zu sein. 

Auf den Laichplatzen seIber bleibt der betreffende Heringsschwarm 
meist nur kurze Zeit, wenige Wochen bis zu 2 Monaten. Er erscheint 
dort in der Regel ziemlich plOtzlich, was seinen Grund wohl darin hat, 
daB er in der Nahe des Bodens zu ihm heranzieht. Die Weibchen kommen 
etwas spater als die Mannchen und verschwindenauchzuerst. Nachdem 
Laichen scheinen sich die Schwarme zu lockern und groBere Wanderungen 
auszufiihren, wie das Vorkommen verlaichter Bankheringe in der sud
westlichen Nordsee und im Skagerrak beweist. Jedoch verhalten sich 
die einzelnen Rassen etwas verschieden. Der Fruhjahrshering der Schley 
z. B. erscheint bereits Ende Marz in der Kieler Bucht und verschwindet 
erst wieder im J uni. 

Die Laichzeiten der Heringe sind, wie wir bereits horten, sehr verschie
den, so laicht der Winterhering des Kattegats von J anuar bis Marz, der at
lantisch-skandinavische Hering von Marz bis April, der Stromling der Ostsee 
von Mai bis in den Herbst. Der Bankhering der nordlichen Nordsee laicht 
von August bis September, die Bestande der Doggerbank und der englischen 
Ostkiiste zwischen dem 530 und 550 nord!. Br. finden sich aber erst spater 
auf ihren Laichplatzen - September bis Oktober und November - ein, 
wenn im Siiden die Abkiihlung des Wassers eingesetzt hat. Durch diese zeit
liche Aufeinanderfolge des Laichens von Nord nach Siid wird erreicht, daB 
die Eiablage nahezu iiberall fUr den Bankhering bei der gleithen Temperatur 
erfolgt (vgl. Abb. 8). 

Da die Laichplatze die Hauptfangplatze und die Laichzeiten die Haupt
fangzeiten fUr den Hering sind, geht das Aufeinanderfolgen der Laichzeiten von 
Nord nach Siid langs der englischen Kiiste sehr schon aus den Anlandungen 
in den verschiedenen englischen Hafen hervor und in Tabelle 3 sind die be
treffenden Mengen nach den Angaben von MEEK - umgerechnet in Kilo
gramm - zusammengestellt. 

Ich will noch die Temperaturdaten und die iiber Salzgehalt fUr das Laich
geschaft einiger Heringsschwarme geben. Der atlantisch-skandinavische He
ring laicht bei 4-70 C und 33-35 vT Salzgehalt, der Tiefseehering der nord
lichen Nordsee bei 6-90 C und 35,2 vT Salzgehalt, der Nordseebankhering 
bei 9-13° C und 34,5-35,2 vT Salzgehalt, der Herbsthering der Deutschen 
Bucht bei 12-14° C und 32-34 vH Salzgehalt, der Herbsthering der Ostsee 
bei II-14° C und der Friihjahrszuiderseehering bei 12-15° C und bei einem 
Salzgehalt von 7,5-10,08 vT. 

Von den in Abb. 8 eingezeichneten Laicharealen triften die jungen 
Heringe mit den Stromungen (vgl. Abb. TO) hauptsachlich in die auf der 
Karte mit Pfeilen angedeuteten Richtungen. Wir ersehen daraus, daB z. B. 
die Nordsee sowohl Zuzug erhalt von den ostlich Englands und Schott-
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lands gelegenen Gebiete, als eventuell auch von denen, die weiter slidlich 
liegen. Flir den Nordseebankhering stellt somit die ostliche und slid
ostliche Nordsee die Aufwachsgrlinde und die Reservoire der jungen 
Fische dar (Abb. II), wenn wir auch liber den Verbleib der einzelnen 
Schwarme noeh nieht immer genligend Kenntnis haben und sie oft erst 

Abb. 10. Stromungen in del" Nordsec nach den Treibflaschen· 
triftcxperimenten von FuL''rOs (aus HJORT). 

wieder auf den Laieh
platzen weiter westlieh 
und nordlieh in Er
seheinung treten. 

Die Larven der 
Kanalheringe gelangen 
sieher zum Teil eben
falls in die slidwestliehe 
Nordsee; die irisehe 
See erhalt Zuzug aus 
der Bristolbueht und 
von den Laiehgrlinden 
nordlieh Irlands. Vom 
Skagerrak und Katte
gat werden Larven in 
die Beltsee einge
sehwemmt. Die Laieh
platze des islandisehen 
Frlihjahrsherings lie
gen slidlieh der Insel 
und die larvalen und 
postlarvalen Stadien 
verbreiten sich langs 
der Slid- und West
kliste urn die Insel 
herum. 

Die Sehwarme, sowohl die Laiehsehwarme, als diejenigen unreifer 
Tiere, konnen, wie ebenfalls bereits erwahnt, aus nahezu gleiehaltrigen, 
als auehaus Individuen versehiedener GroBe und versehiedenen Alters 
zusammengesetzt sein. Ihre Analyse erfolgt am rasehesten dureh Alters
bestimmungen an den Sehuppen I , die, besonders wenn sie mit Reife
gradbestimmungen vereinigt sind, schon weitgehende Sehllisse auf die 

I Es besteht eine sehr ausgedehnte Literatur iiber Altersbestimmungen 
an Heringen aus den verschiedenen Gegenden seines Vorkommens. Zweifel, 
die von manchen Seiten, besonders von englischen Forschern, gegen die Zu
verlassigkeit der Bestimmung geauBert waren, wurden durch die letzten Ar
beiten von LiSSNER, der auch Otolythen, wie friiher bereits JENKINS unter
suchte, behoben. Ich verweise auf diese Arbeit, wo sichauch die wichtigsten 
Literaturangaben iiber fruhere Untersuchungen finden. 
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Rassenzugehorigkeit zulassen. Man ersieht aus den verschiedenen Zu
wachszonen sofort, ob man es mit einem Winter- oder Sommerhering 
zu tun hat - die Abb. 12 und 13 sprechen fUr sich seIber und es ist nicht 
notig, sie naher zu erHi.utern. AuBerdem zeigt sich haufig, daB ein Jahr
gang in einem Schwarm vorherrscht und daB diese Verhaltnisse iibermeh
rere Jahre gieich bleiben konnen. Diese Tatsache beweist, daB die Nach
kommenschaft in einem Jahr urn vieles gr6Ber als im nachsten sein kann, 

• Schleppnelz. 
+ Treibn8fz 
o-G 
r-@ 
ll - @ 
00-0 Juni-JUli 
Oo-oOhf. -NOY. 

o Juni- JUli} 
O-ll o Okf.-Nov. 

Abb. II. Verteilung der jiingeren Jahresklassen des Herings in der Nordsee (nach HJORT). 

daB wir also gute und schlechte Laichjahre haben k6nnen. Darauf be
ruhen zum Teil die starken FIuktuationen in dem Ertrag der Herings
fischerei, iiber die schon sehr viel, z. B. von HJORT, STORROWI gearbei
tet wurde. Manchmailassen sich solche Schliisse auch ziehen, wenn meh-

I Hydrographische Bedingungen sind sieher die Ursache fur gute und 
schlechte Brut jahre. Diese sind nicht lokaler Art, sondem "ozeanischer" 
Natur, d. h. sie erstrecken sich uber ein groBes Wirkungsgebiet. Golfstrom 
und Tidenstromungen spielen als so1che hydrographische Bedingungskom
plexe sieher eine bedeutende Rolle, wenn auch im einzelnen noch nicht er-
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.. Norwegischer FjordpHering. 

b Norwegischcr Friihjnhr -Hering. 

d hetland-Hering. 
Abb. 12 a-d. Schemata von Schuppcn gleichaltriger Heringe verschiedener Heringsrassen 

(nach HJORT) . 
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rere Jahre durch in den Heringsschwarmen Individuen auftreten, die in 
einem bestimmten J ahr sehr starken oder sehr geringen Zuwachs auf den 
Schuppen erkennen lassen. 

Das Vorherrschen einer Jahresklasse tiber mehrere Jahre hat nun 
gerade recht interessante und mit die sichersten Schltisse tiber die Wan
derung des Herings zugelassen. Es geht aus den betreffenden Untersu
chungen hervor, daB aHem Anschein nach Schwarme gleicher Herkunft 
sich fUr einen groBen Teil ihres Lebens eng zusammenschlieBen, be
sonders die noch nicht laichreifen Exemplare. Es gelang ferner, fuBend 
auf den Altersunter
suchungen, die Wande- 1 

rungen des norwegischen 
Herings zu verfolgen. 

Durch die Unter- :l. 

suchungen von HJORT, 
DAHL, LEA, JOHANSEN 
u. a. wurde festgestellt, 
daB durch viele Jahre 
in den norwegischen 
Heringsschwarmen der 
J ahrgang 1904 vor
herrschte. Dieser Hering 
hat, wie aus dem Dia

Abb. 13. Wathstumsvergleich verschiedener Heringsrassen (nach 
HJORT). Vierjahrige Heringe von: I WeiBes Meer, 2 Lysefjord 
(West-N orwegen), 3 Zuidersee, 4 Ostkiiste Schwed ens, 5 Westl- Teil 
der Nordsee, 6 Atlantik, 7 Island, 8 Westkiiste Norwegens (Friih-

j ahrshering). 

gramm und der Skizze, Abb. 14 und IS, die ich MEEK entnehme, sein 
Hauptlaichgebiet an der Westktiste von Norwegen zwischen dem 580 und 
63onordl. Br. und ein kleinererTeil Laichgebiet an der Stidktiste zwischen 
Aalesund und der Sklinna-Bank (vgl. auch Abb. 8). Die Brut wird mit 
dem altlantischen Strom langs der Ktiste nach Norden bis Finmarken 
und weiter verbreitet, wo die I-Gruppe angetroffen wird. In den Fangen 
kleiner Heringe der 0- und I-Gruppe langs der ganzen norwegischen 
Ktiste traten nun in den Jahren 1904 und 1905 sehr stark der Jahrgang 
1904 auf. 1906 war ein schlechtes Heringsjahr und die Untersuchungen 

kannt ist, we1che Einzelfaktoren ausschlaggebend sind - Temperatur, Salz
gehalt, 02-Gehalt. Die Entwicklung der Brut ist aber auch abhangig von 
der Zeit der Eiablage. Diese aber wiederum hangt mit der GroBe und dem 
Tempo des Heranwachsens der Fische und ihrer Gonaden im Vorjahre zu
sammen, so daB auch dieses fur das Zustandekommen eines guten Laich
jahres mit verantworllich ist. Neben den Schwankungen in der Erzeugung 
der Nachkommenschaft innerhalb verschiedener Jahre, konnen auch Wande
rungen oder Anderung der Wanderungsrichtung, die eventuell ebenfalls wie
der verursacht sind durch hydrographische und meteorologische Anderungen, 
die Fluktuationen im Fischereierlrag veranlassen. Ich erinnere z. B. daran, 
daB sich im Skagerrak und vor Bohuslan eine ungefahr IOojahrige Periodi
zitat in den Hochstertragen der Heringsfischerei feststellen laBt_ PETTER
SON u. a. haben diese Erscheinung auf Grund hydrographischerTatsachen zu 
erklaren versucht, die ich spater noch kurz erwahnen will. 

Ergebnisse der Biologie V. 30 
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der folgenden Jahre zeigten (LEA), daB dieses J ahr fur die Heringe auch 
ein schlechtes FreB- und Zuwachsjahr war. Dieser Urnstand, der sich 

I ~~-:::::::::::::::::;:;:::::::====:::::=~J 00000 JVrlgherirlge 
1'= O-I 

- 00000 
fiJlfherifige 

00000 u-v 

00000 Groile tleriflge 

100000 l/I-XYlIl 

200000 rriilzjohr.s tier. 
(toicher) 

/U-XY//I 

finmorken Tromsij Nordll1nd 7ronde/rJgefl Romstlol We.sfKiisle 
Abb. :14. Verteilung der norwegischen Heringsschwarme nach Jahresklassen. Die Zahlen in der Senk~ 
rechten geben die Fiinge in Hektoliter an. Die Distrikte von Norden nach Silden von links nach rechts 

geordnet (nach MEEK). 

Abb. IS. Laichpl",,(z nnd Wanderungen der verschiedenen Altersgruppen des "norwegischenC/ Herings
schwarmes, kenntlich durch das Geburtsjahr 19°4 und durch die "Marke" (vgl. Abb. 16) des 

Hungerjahres 1906 (nach MEEK). 

in einer schrnalen Zuwachszone auf den Schuppen ausdruckte, begun
stigte die Feststellungen der nachsten Jahre, weil dadurch die Heringe 
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in einer naturlichen Weise markiert waren I (Abb. 16). 1907-1909 trat 
der Jahrgang 1904 sehr stark in den vor Nordland gefangenen Fett
heringen auf und erschien von 1907 bis 1917 auch in betrachtlicher 
Menge in den Fangen von groBen Heringen vor der Romsdalbank bzw. 
von den etwas weiter sudlich gelegenen Laichgrunden. SchlieBlich wur
den Angehorige dieses J ahrganges im Alter von 5 J ahren und alter so
wohl in der nordlichen Nordsee, im Skagerrak bis zu den BeIten hin 
und auch in der westlichen Nordsee bis hinab zur Hohe von Cullercoat 
und LoweshofC (1914) gefunden, wahrend andere sich nach den Shet
land und Faror und sogar daruber hinaus in Richtung auf Island ge
wendet hatten; auBerdem hat HJORT (1905) sowohl Fettheringe, als ver
laichte Exemplare ungefahr in der Mitte der Entfemung Norwegen-Jan 
Mayen (69°37' nordl. Br. und 2°58' ostl. Lange) festgestellt. 

1m einzelnen vollzieht sich somit die Wanderung der Schwarme des 
vor Norwegen geborenen Herings folgendermaI3en: Auf die passive Ver
breitung langs der ganzen nor
wegischen Ruste bis zum N ordkap 
folgt ein Zusammenziehen und 
Verkleinem des Areals im zweiten 
und dritten Jahr. Yom vierten 
bis sechsten J ahr schlieBen sich 
dann die Fische den Laichschwar
men an und aHem Anschein nach 
ziehen sie nach dem Laichen weit 
umher. Einzelne Teilschwarme 
wandem sudlich gegen die nord

Abb. 16. Natiirliche Markierungen an Heringsschuppen 
durch verschiedenes Wachstum. Zwei Schuppen fiinf
j ahriger Heringe: a normal, b markiert durch ein 
schlechtes FreBjahr (hier 1906) (nach LEA aus HJORT). 

liche Nordsee, groBtenteils nur eine kurze Strecke fiber die norwegische 
Rinne hinaus, andere aber gehen in das Skagerrak und zum Belt. Diese 
nach Suden wandemden Fische sind immer verlaichte Exemplare und 
sie werden in der nordlichen Nordsee im Vorsommer haufiger angetroffen 
als im August und September, woraus wohl geschlossen werden kann, 
daB sie sich spater wieder gegen die norwegische See hin zuruckziehen, 
urn von dort im nachsten Fruhjahr den Laichplatz wieder aufzusuchen. 
Der groBere Teil der verlaichten Fische geht aber sieher nach Norden; 
die Hauptheringsfischerei zwischen dem 62° und 65° nordl. Br. in den 
Monaten November bis Januar erfaI3t diesen GroBhering. Das Zuwan
dem zum Laichplatz erfolgt aHem Anschein nach bei den nordlichen 
Wanderem gegen, bei den sudlichen mit dem Strom. Nicht aile scheinen 

1 Kunstliche Markierungen sind beim Hering kaum durchzufUhren, da 
die Fische sehr hinfallig sind, leicht Verletzungen (Schuppen- und Haut
defekte) beim Fang bekommen und auBer Wasser sehr rasch sterben. 

2 Entgegen diesen Angaben von MEEK findet sich bei JOHANSEN (1927) 
in der Abb.2 als siidlichstes Vorkommen des norwegischen Friihjahrs
herings das Skagerrak eingetragen und eine FuBnote S. 161 (Mitt. d. D. S.F.V.) 
sagt, daB siidlich des 570 nordl. Br. dieser Hering nicht bekannt sei. 

30 * 
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sich strikte an ihren Geburtsplatz gehalten zu haben, denn Fische, die 
auf den Schuppen in der gleiehen Weise markiert waren, wurden auch 
von LEA unter den Laiehschwarmen bei den Farorinseln angetroffen. 
Jedoch ist hier nicht absolut sicher, ob vielleicht dort auch das Jahr 1906 
ein schlechtes Wachstumsjahr war, und ob nicht die dort mit der "Schup
penmarke" gefangenen Fische den Farorschwarmen angehorten. 

Die Hauptmenge der Jungheringe des isHmdischen Friihjahrsherings 
wachst in den westislandischen Gewassern heran. Die verlaiehten Fische 
wandern von den Laichplatzen im Siiden der Insel mit der Stromung urn 
die Insel herum. Von Juli bis September wird eine ausgedehnte Herings
fischerei auf "GroBheringe" an der Nordkiiste ausgeiibt, die sich im 
Laufe des Sommers immer weiter nach der Ostkiiste und an diese seIber 
verschiebt. Die mit der Stromung gleichgerichtete Wanderung der ver
laichten Heringe wird hier wahrscheinlich bedingt durch die passive 
Trift groBer Schwarme von Calanus linmarchicus, der die Hauptnahrung 
der Fische in der "Restitutionsperiode" darstellt. Die gleichen Wande
rungen fiihrt nach JOHANSEN (1926) der islandische Sommerhering, der 
von Juli bis August laieht, aus. 

Der Bankhering der Nordsee halt sieherlich in mehreren Schwarmen 
zusammen, die aus den Jahresklassen 2-15 bestehen. Ganz allgemein 
kann gesagt werden, daB jiingere Jahrgange hauptsachlich sich in den 
westlichen und siidlichen bis siidostlichen Teilen der Nordsee finden (vgl. 
Abb. II), und es der Versuchsfischerei nicht gelang, in der nordliehen 
Nordsee diese jungen "Spitzheringe" zu finden. Wie weit diese noch 
unreifen Heringe umherwandern, ist noch nicht sieher bekannt; doch 
ist es nicht ausgeschlossen, daB auch sie weite 5treifen ausfiihren. 50 
kommen z. B. unter den Laiehschwarmen des Bankherings im September 
und Oktober nordlich von Yarmouth jugendliche Exemplare vor, von 
den en noch nieht sieher ist, ob sie einer friihjahrslaichenden Rasse an
gehoren oder junge Bankheringe sind. WOOD (1923) konnte nachweisen, 
daB von Norden nach Siiden in der ostlichen Nordsee die Zahl der nicht 
laichreifen Exemplare in den Laichschwarmen zunimmt, woraus man 
schlieBen konnte, daB diese Fische Bankheringe sind. Sicher scheint 
nach den neueren Beobachtungen (LISSNER, SCHNAKENBECK) zu sein, 
daB die Heringe der Nordsee mit der Geschlechtsreife westwarts und 
nordwestwlirts wandem, und so die groBen Heringsfangplatze (Laich~ 
pllitze) des Bankherings in der nordwestlichen Nordsee dauernd Zuzug 
von den jugendliehen Bestanden der ostlichen und siidostlichen Teile 
erhalten. Dabei scheint die Regel, daB die alteren Jahrgange die mehr 
nordliehen Laiehplatze besuchen und friiher im Jahre laichen als die 
jiingeren I, so daB sieh der Heringsbestand des Bankberings mit zunehmen-

I Schon HEINCKE hatte festgestelIt, daB die groBen und alten Exem
plare eines Schwarmes eher laichen als die jiingeren, und viele spateren For
scher, so auch WOOD und HODGSON, haben diese BeobachtuI).g bestatigt. 
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dem Alter immer mehr naeh Norden versehiebt, und es dadureh wahr
seheinlieh wird, daB ein Heringssehwarm nieht dauernd den gleiehen 
Laiehplatz aufsueht r • 

Naeh dem Laiehgesehiift zieht sieherlieh ein groBer Teil des Bank
herings wieder siidlieh und ostlieh, und der BohusHin-Winterhering ist 
ein Bankhering. Ob andere Sehwarme oder Teile derselben sieh naeh 
Norden wenden und eventuell sogar von dort in den Atlantik iibertreten, 
ist noeh nieht erwiesen. In neuerer Zeit mehren sieh die Stimmen, daB 
besonders die nordliehen Sehwarme,z~ B. diejenigen, die an der Norfolk
kiiste im Sommer zum Laiehen erseheinen, aus dem Atlantik kamen. 

Der Hering des westliehen Kanals erseheint naehGIARD in der Nahe 
von Boulogne im Herbst, und die Hauptfiseherei dauert dort bis in den 
November und Dezember hinein, weiter westlieh sogar bis zum Januar 
und Februar. Es liegen im westliehen Kanal sieher eine Reihe von Laieh
platzen, und von Ihnen aus wandern die verlaichten Fisehe gar nieht selten 
wieder in den Kanal ein. So wurden schon bei Boulogne im Januar 
riesenhafte Seharen verlaichter Fisehe beobaehtel. Spater ziehen sieh 
die Fisehe wieder in tieferes Wasser zuriiek. Vielleicht treten vor Bou
logne noeh Sommerheringe auf, denn im Mai und Juni werden aueh laich
reife Exemplare beobachtet. Die Brut der Winterheringe, die als "White
bait" vor Boulogne im Juni erscheint, durfte auch zum groBen Teil die 
bereits erwahnte Whitebait der Themsemiindung stellen. 

Naeh Ansicht von GIARD und MEEK halten sich die ersten Jahrgange 
dieser Heringe ziemlieh stationar im Kanal seIber auf. Die iilteren, reifen 
Jahrgange bzw. verlaichten Fische, die im Kanal und in der Bristolbai 
im Winter laiehen, sollen weiter umhersehwarmen und offenbar bis zum 
Atlantik wandern. 

In cler Irisehen See erseheinen jahrlich im Mai an cler Kuste der 
Insel Man Sehwarme von jungen Heringen (23-24 em lang); im Juni 
und J uli werden sie haufiger und ziehen sieh an die tieferen Stellen zuruek, 
wo sie Zuzug von iilteren Fisehen bekommen, mit denen sie im September 
und Oktober laiehen. 

STORROW, der, wie wir harten, das Vorkommen getrennter Rassen 
in der Nordsee uberhaupt leugnet und die morphologisehen Versehieden
heiten dureh die Herkunft versehiedener Sehwarme von versehiedenen 
Laiehplatzen erklart, sueht in einer Reihe von Arbeiten darzutun, daB 
die Heringe von der N ordsee und der Irisehen See zum oder gegen den 
Ozean hin wandern und von da in die genannten Meeresgebiete zum 
Laiehen zuruekkehren, und daB aueh innerhalb der Nordsee Wanderungen 

I 1855 hat SVEN NILSSON den Satz aufgestellt, 'daB der Hering nach 
erlangter Reife an den Ort seiner Geburt zuriickkehre, eine Ansicht, die 
HEINeKE (1898, S. 47) teilt und die nach JOHANSEN (1924) immer wahr
scheinlicher wird. Trotzdem wird man gut tun, weitere Untersuchungen ab
zuwarten, ehe man zu dieser Theorie SteHung nimmt. 



LUDWIG SCHEURING: 

von den Shetland und der ostenglischen Kuste bis zum anderen Ende 
der Nordsee gemacht werden. 

Wie sich die kleineren Populationen der Nordsee verhalten, z. B. 
der Doggerbankhering, ist noch nicht genugend erkannt. 

Die typischen Winter- und FrUhjahrsheringe haben, soweit bis jetzt 
bekannt, durchweg mehr lokale Verbreitung als die Sommerheringe. Wir 
kennen solche im Kanal, in der Irischen See, nordlich von Irland, bei 
Schottland, bei den Orkneys und Shetlands und vor den norwegischen 
Fjorden, in der sudlichen Nordsee und in der Ostsee vor der Schley. 

Der Hering des Zuidersees wird laichreif anfangs April im Zuidersee 
beobachtet, jedoch kann die Zeit je nach der Wetterlage sich bis Ende 
des Monats hinausziehen. Das Laichen dauert von Anfang Mai bis Ende 
Juni. Die Metamorphose ist mit 35-36 mm vollendet und die jungen 
Heringe bleiben I Jahr bis zu einer GroBe von IIO-I20 mm in dem 
Brackmeer, ehe sie in die Nordsee auswandern. Haufig sind sie gemischt 
mit Larven eines Winterherings der Nordsee, die in den Zuidersee ein
geschwemmt werden. 

Die anderen Gruppen von Winterlaichem im Norden von Schott
land scheinen nur beschranktere Wanderungen auszufUhren, eine "Rasse" 
laicht z. B. im Firth of Forth (KYLE), doch sind die Verhaltnisse noch zu 
ungeklart. 

Der Winterhering des Kattegat, von dem bereits die Rede war, wird 
in Jugendstadien vom Sund bis zur Vingabucht im Februar bis zum 
April haufig gefunden. Junge und erwachsene Exemplare werden im 
Herbst und im Winter auch in den ostlichen Teilen des Skagerraks, 
ebenso vor Bohuslan und auch auBerhalb der Laichzeit im Kattegat 
seIber gefangen. 

Die Herbstheringe der Ostsee laichen an der schwedischen Sudkliste 
auBerhalb del Scharen und auf den Bomholmer Banken auf Stein- oder 
Kiesgrund in 5-20 m Tiefe im August oder September; dann wandern 
sie langs der Kuste hin und her und ziehen sich im Herbst in tieferes 
Wasser von 30-50 m zuruck. 

1m Sund laicht ein Herbsthering am sudlichen Ausgang von Sep
tember bisOktober. Seine Larven werden mit dem oberflachlichen, bal
tischen Strom in den Sund und in das Kattegatt, mit dem Tiefenstrom 
gegen Sliden und Osten getragen. Die verlaichten Fische werden im 
Sund gefangen. 

Die FrUhjahrsheringe der Ostsee ostlich von Bomholm werden von 
HEINCKE bereits als Stromlinge bezeichnet. Diese Rasse, Cl. h. membras, 
bevolkert die ganze ostliche Ostsee bis zum Finnischen und Bottnischen 
Meerbusen (siehe Abb. 8), und die Fische treten gelegentlich in Binnen
seen uber (TRYBOM). Der Stromling wird mit dem dritten Jahr ge
schlechtsreif, und nach SANDMANN kann man in jedem Monat des J ahres 
laichreife Fische antreffen, jedoch werden zwei Hohepunkte in dem Laich-
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geschiift beobachtet. An der Ostkiiste von Kalmarlan laicht der Strom
ling in 7-12 m Tiefe in der zweiten Maihiilfte, vor Ostergotland soIl 
das Laichgeschiift in 3-9 m Tiefe von April bis Mai und nochmals im 
Herbst in der Tiefe von 12-14 m stattfinden. Bei Stockholm werden 
laichreife Stromlinge von Ende Mai bis anfangs Juni und von August 
bis September getroffen. Die Hauptlaichzeit an der schwedischen Ost
kiiste ist im Juni. Vor Kurland wird in Kiistennahe im April und Mai, 
weiter drauBen im August und September gelaicht, vor Helsi~gfors von 
Mai bis Juni und nochmals von Juli bis September und im Finnischen 
Meerbusen den ganzen Sommer iiber. 

Die Fische wandem im Friihjahr oder Sommer zum Laichen an die 
Kiisten und ziehen sich im Winter wieder in tieferes Wasser zuriick. 
Die Laichplatze liegen immer in relativ sehr flachem Wasser innerhalb 
der Fjorde und Schiiren, hiiufig sogar in FluBmiindungen. Auch die 
Larven und die O-Gruppe finden sich immer dicht unter Ufer. Die haufig 
beobachtete Zweiteilung der Laichzeit beruht nach SANDMANN darauf, 
daB der Stromling in Schwarm en zusammenhalt und aufeinander',)lgende 
Scharen an der gleichen Stelle laichen. 

Die Heringe des WeiBen Meeres bilden gut abgegrenzte Rassen und 
den Dbergang zu dem pazifischen Hering, Clupea pallasii~ N ach HEINCKE 
- sein Material stammte von den Solovetzky-Inseln - konnte der WeiBe 
Meerhering als eigene Spezies gefiihrt werden, der die nachsten ver
wandtschaftlichen Beziehungen zu dem Stromling der Ostsee sowohl, als 
zu dem Hering der japanischen Kiiste zeigt. DANILEWSKY und spater 
RABINERSQN unterscheiden zwei Rassen, eine groBe und ein,e kleine, 
AWERINZEW sogar mehrere, die beschrankte Verbreitungsgebiete haben 
und zu drei Rassengruppen gehOren. Es sind teils kleine Heringe, die 
sich C. pallasii nahem, teils groBere, die Beziehungen zu dem Strom
ling aufweisen. Haufig treten die Rassen in gemischten Schwarmen auf, 
und es ist nichts tiber die Wanderbewegungen derselben bekannt. Aile 
Rassen laichen anscheinend im Friihjahr in Ufemahe. Es finden sich 
aber keine Laichplatze an der Murmankiiste, obgleich dort, wenn auch 
unregelmaBig, das ganze Jahr iiber Heringsschwarme vorkommen, die 
aber, wie Z. B. im Kolafjord aus unreifen Exemplaren bestehen. Dber
haupt zeigen sich besonders die kleinen Rassen auch auBerhalb der 
Laichzeit ofter am Ufer, so z. B. im Kandalakschagolf im September, 
im Onegagolf im November und Dezember und zur gleichen Zeit 
vor Archangelsk. . Haufig steigen sie hier mit der Flut in die Dwinamiin
dung ein und gehen mit der Ebbe wieder in tieferes Wasser zuriick. 

Der pazifische Hering Clupea pallasii ist mit dem atlantischen, wie 
bereits erwahnt, nahe verwandt. Er erscheint in groBen Ziigen an den 
Kiisten Japans, in der BeringstraBe und an der Westkiiste Nordamerikas, 
siidlich bis nach Kalifomien und kommt auch im alaskischen Eismeer 
vor. Seine Laichzeitfallt in den siidlichen Gegenden in das Friihjahr, 
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im Norden in den Sommer. 1m einzelnen sind seine Ziige und Wande
rungen noch nicht so bekannt, als daB naher auf diesen Fisch bier ein
gegangen zu werden brauchte, daB der pazifische Hering ebenfalls Rassen 
bildet, ist durch die Untersuchungen vo~ HUBBS (1925) und AWERINZEW 
(1928) erwies.en. 

b) Der Sprott, Clupea sprattus. 
Der Sprott steht morphologisch und biologisch dem Hering sehr nahe. 

Er ist an den nordatlantischen Kiisten von den Lofoten bis zur Garonne
miindung I einschlieBlich der Nord- und Ostsee verbreitet. In letzterer 
geht er bis zum Finnischen und Bottnischen Meerbusen. Seine Laich
platze liegen meist in Kiistenn1i.he, z. B. in der siidlichen Nordsee, in 
20-40 m Tiefe und erstrecken sich langs der ganzen Kiiste von Nor
wegen bis zuden Lofoten; besonders reiche Laichareale finden sich im 
Kanal, inder siidlichen Nordsee, im Skagerrak und Kattegat und in 
der Ostsee an den Randem der verschiedenen Becken. 

Je nachder Gegend beginnt die Laichzeit im Januar oder erst im 
Mai, so z. B. im Kanal im Januar, und vor Plymouth konnen Eier von 
Mitte Januar bis Mitte Juni, selten bis anfangs Juli gefunden werden 
(HEFFORD). In der siidlichen N ordsee beginn t das Laichgesch1i.ft im Marz, 
erreicht meist im Juniseinen Hohepunkt, kann sich aber bis zum August 
hinziehen. Bei Helgoland treten Sprotteier regelmaBig von Anfang April 
bis Ende Juli auf (EHRENBAUM). Ahnlich liegen die Verh1i.ltnisse in der 
lrischen See und an der norwegischen und nordschottischen Kiiste; an 
beiden letzteren Orten setzt das Laichen meist im April oder selbst erst 
im Mai ein und hat im Juni und Juli seinen Hohepunkt. In der west
lichen Ostsee dauert die Hauptlaichzeit von Juni bis August (ApSTEIN 
und KRAMP), beginnt h1i.ufig aber schon im Mai, ja selbst Ende April (HEN
SEN), bei Bomholm im Juni, in der ostlichen Ostsee etwas spater, von 
Ende J uli bis Anfangs August (STRODTMANN, SCHNEIDER und LEVANDER). 

Die Eier 2 sind kleiner als die des Herings (in der Nordsee 0,82 bis 
1,23 mm) und ihr Durchmesser nimmt gegen Ende der Laichzeit abo Er 
betragt in der Nordsee Z. B. im Marz im Durchschnitt 1,07, im Mai 0,97 
und im Juni 0,93 mm. Ahnliches gilt fiir die Ostsee; dort schwankt die 
GroBe der Eier entsprechend dem Salzgehalt und wird weiter nach Osten 
immer groBer. In der westlichen Ostsee messen die Sprotteneier im 
Durchschnitt 0,94-I,54 mm (im Mai I,20, im August I,06, bei Danzig 
im Mai I,38 mm). 

I RAMALHO (1921) gibt an, daB Clupea sprattus auch an der portu
giesischen Kiiste vorkommt. 

2 Der Sprott wird am Ende des zweiten, spatestens am Ende des 
dritten Jahres geschlechtsreif. FULTON gibt die Eizahl des Weibchens mit 
4000-6000 an, HEIDRICH findet ffir den Kieler Sprott weit hahere Zahlen, 
fur zweijiihrige Tiere II 000, fur dreijiihrige 27000 und fur vierjiihrige 36000. 

Das Gonadengewicht reifer Tiere betragt fur Mannchen 13 vH, fur Weib
chen 23 vH des Korpergewichtes. 
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Gelegentlichkommen die Eier, haufiger die Larven und Jungfische 
des Sprotts im Brackwasser vor FluBmiindungen und Haffen vor. Ihre 
Gewohnung an den verminderten Salzgehalt ist regional, iihnlich 
wie bei der Flunder, recht verschieden. Wenn in der Ostsee 5-7 vT 
die untere Grenze des Salzgehaltes, bei dem die Eier schwimmen und 
sich entwickeln konnen, ist, so wies EHRENBAUM dagegen fiirdie Elbe
miindung und das Wattenmeer nach, daB hier 20 vT die untere Grenze 
fUr das Fortkommen der Brut darstellt. 

DieSprottenlarve ist glashell und iihnelt sowohl in ihrer Korperform, 
als in ihrer Entwicklung und in ihrer Trift weitgehend den Heringslarven. 
Sie miBt beim Ausschliipfen 3-3,7 mm und ihre Metamorphose ist ge
wohnlich mit 25 mm beendet. Da die Laichpliitze nahe unter Land sind, 
werden dieEier sowohl, als auch die Larven mit den Gezeitenstromungen 
hin- und hergetragen und weit mit den vorherrschenden Stromungen 
liings den Kiisten verbreitet. An manchen Orten bilden Sprottlarven 
einen Bestandteil der "Whitebait", so z. B. im Juni in der MenaistraBe 
und vor der Themsemiindung. Die Sprottlarve lebt 3-4 Monate pela
gisch und sie gelangt, z. B. von den groBen Laichpliitzen zwischen Nor
folk und Holland liings der Kiiste von Holland und Deutschland, und 
von Helgoland bis zur diinischen Kiiste. 

Die jungen Sprotten der 0- und I -Gruppe halten sich noch in niichster 
Niihe der Kiiste auf und iiberwintern hier. Allmiihlich riicken die Tiere 
etwas weiter yom Uferab, urn sich in den Laichschwiirmen zu vereinigen. 
Diese enthalten vereinzelte zweijiihrigeExemplare, die Mehrzahl aberwird 
erst im dritten Jam geschlechtsreif; die iiltesten, 6jiihrigen Fische sind sel
ten.DerSprottisteinPlanktonfresserlundhiiltsichimallgemeinendichter 
in Kiistenniihe wie der Hering, jedoch meist in den hoheren Wasser
schichten. Er ersc~eint auch bier auBerhalb der Laichzeit, nicbt selten 
in dichten Schwiirmen, so z. B. vor der norwegischen Kiiste im Oktober 
und November, wo die Sprott en dann bis zum Miirz bleiben konnen. 
Vor der englischen Kiiste und der deutschen Kiiste sind solche Scharen 
ebenfalls nicht selten, meist bestehen sie nicht rein aus Sprotten, sondern 
sind mit jungen Heringen ungefiihr gleicher GroBe gemischt. Das Ver
hiiltnis Sprott zu Hering kann stark wechseln, und an der englischen Kiiste 
wurden solche Mischschwiirme beobachtet, die im Miirz 95 vH Sprott, 
im Juni nur noch I3 vH enthielten. 

Der Sprott der Ostsee ist eine Varietiit oder Rasse des atlantischen 
ode;r Nordseesprott. Er wird mit Ausnahme der iiuBersten Zipfel des 
Bottnischen und Finnischen Busens iiberall getroffen. Von Herbst bis 
Friihjahr - September bis April - niihert er sich der Kiiste und dringt 
in FluBmiindungen, ja sogar in Strandseen, die nur zeitweise mit dem 
Meere in Verbindung stehen, ein. 

lAuch wahrend der Laichzeit wird die Nahrungsaufnahme nicht vollig 
eingestellt. 
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Die Biologie des Sprotts in der Kieler Fohrde wurde in neuerer Zeit 
von HEIDRICH studiert. Hier finden sich im Herbst und Winter die ge
schlechtsreifen Fische. Die Weibchen fiberwiegen etwas an Zahl. Die 
Laichzeit dauert ungefahr 2 1 /. Monate und die Eier werden nicht auf 
einmal, sondern je nach der Altersgruppe bis zu 8 und 9 Portionen aIle 8 bis 
10 Tage entleert. Wahrend der Laichzeit verlassen die reifen Tiere nach 
und nach die Kieler Fohrde, jedoch nicht gleichmaBig und kommen haufig 
in unregelmaBigen Intervallen wieder zurfick. Die 1i.lteren Tiere ziehen 
zuerst fort. Wenn die Laichzeit vorfiber ist, nahern sich die Schwarme 
im Laufe des Sommers wieder der Kiiste. Zuerst kommen im April zahl
reiche Tiere der I-Gruppe, aller Wahrscheinlichkeit von der Beltsee her, 
spater die verlaichten Fische und von diesen zuletzt die altesten. 

1m einzelnen bedarf die Biologie des Sprotts noch des genaueren 
Studiums und wir sind fiber seine Wanderungen weit weniger unter
richtet wie fiber die des Herings. 

Dem nordeuropaischen Sprott stehen nahe der Mittelmeersprott 
Clupea phalerica und der Schwarze Meer-Sprott Clupea sulinae, deren 
Biologie wahrscheinlicQ. sehr der der atlantischen Art ahnelt. 

Eine Reihe kleinerer Verwandte des Herings, z. B. Clupea cultri
ventris l , Cl. delicatula, kommen im Schwarzen Meer, letztere auch im 
Kaspischen Meergebiet, vor. 

Cl. cultriventris ist in den Brackwasserseen und Lagunen an den FluB
miindungen der Donau, des Dnjestr, Bug und Dnjepr, so z. B.in demRa
zimsee, haufig. Sie steigt in das Miindungsgebiet und in die Fliisse selbst 
auf, gelangt in der Donau bis nach Braila und im Bug bis nach Voz
nessensk. Das Laichen vollzieht sich anscheinend nur im Miindungs
gebiet und wurde von ANTIPA im Mai beobachtet. 

Sehr ahnlich verh1i.lt sich Clupea delicatula. Sie lebt in der Ufer
region in groBen Mengen und ist in den Miindungen der Donau und der 
anderen Flfisse des Schwarzen, als auch denen des Kaspischen Meeres, in 
Massen anzutreffen'. Sie bevolkert im Friihjahr und im Sommer die 
FluBmiindungen, die Litoralseen und Altw1l.sser der Deltagebiete und 
steigt weit in die Flfisse hinauf, in der Donau fiber Braila hinaus bis 
zum Calarasee, und in der Wolga legt sie Entfernungen bis ISO km von 
der Miindung aufwarts zurfick. 

Das Laichgesch1i.ft voIlzieht sich sowohl im SfiB- als im Brackwasser, 
meist in der Nahe des Strandes, in derDonau imApril, in der nordlichen 
Kaspisee von April bis Juli und an der persischenKfiste dieses Meeres 
bis zum Oktober. Die Eier konnen sich, wie Experimente zeigen, so
wohl im Salz-, Brack-, als SfiBwasser entwickeln und werden im Kaspi-

I Ob Ct. cuttriventris eine echte Art ist, sei dahingestellt. 
• Nach MEEK solI der Fisch auch im Polistom-See in der Miindung des 

Rion vorkommen. 
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schen Meer sowohl in der Wolgamiindung als iiberall in der ganzen See, 
sowohl in Nahe des Ufers (Golf von Astrabat und Astura), als auchweit 
drauBen gefunden. Die Eier sind pelagisch und enthalten Oltropfen. 

c) Die Sardine, Clupea pilchard us. 
Der Pilchard oder die Sardine hat eine mehr westliche und siidliche 

Verbreitung als der Sprott. Er ist deshalb in der Nordsee und im skandi
navischen Meer auBerst selten I • Seine Hauptverbreitungsgebiete sind 
der westliche Kanal, die Gewasser siidlich von lrland, langs der franzo
sischen und der spanischen Nord- und Westkiiste bis zur Hohe von Ma
deira und das Mittelmeer. Die atlantischen Sardinen unterscheiden sich 
in einzelnen Punkten von den Mittelmeersardinen; sie sind groBer als 
diese und wahrscheinlich gibt es in beiden Meeren verschiedene Rassen 2. 

Die Sardine, wenigstens die des atlantischen Gebietes, meidet Brack
wasser vollig, wahrend die des Mittelmeeres nach GOURRET gelegentlich 
in dieses eindringt. 

Das Laichgeschaft vollzieht sich immer in stark salzhaltigem Wasser in 
betrachtlicher Entfernung (40-80 km) von der Kiiste. Nur dort, wo 
der Abfall des Ufers ziemlich steil ist, liegen die Laichpl1itze etwas mehr 
in Landnahe. Dber die Lage der einzelnen Laichgriinde sind wir noch 
nicht geniigend unterrichtet. Moglicherweise findet sich nach den Unter
suchungen von DANTAN, MADER u. a. ein groBeres Laichareal quer ab 
von der Westspitze der Bretagne in einiger Entfemung vor dem Kap 
Hagne. Die kleinsten, an der franzosischen Kiiste selten beobachteten 
Exemplare sind 2-4, haufiger 6-g und meist schon IO em lang. 

Die Laichzeit ist in den verschiedenen Gebieten des Verbreitungs
areals schwankend und richtet sich nach einer Wassertemperatur von 
12-15° C. 1m Mittelmeer faIlt sie von Oktober bis Marz und hat wahr
scheinlich ihren Hohepunkt im Februar (MARION, BUEN). Ein reiche.3 
Laichgebiet scheint von Januar bis April bei den Balearen zu liegen 
(NAVARRO). An der Kiiste Westspaniens (Galiziens) laicht der Pilchard 
von J anuar bis M1trz (DE BUEN), vor Nordwestspanien im Dezember (PRINZ 
VON MONACO) und in dem Golf von Gascogne im Marz und April (MADER). 
Weiter nordlich £allt die Laichzeit spater; so fand CUNNINGHAM im 
westlichen Kanal Eier von Juni bis Oktober, die Hauptmenge im Juli 
und August, HEFFORD beobachtete Eier im April und August und Sep
tember bei Eddystone und im September welche in der Plymouthbucht. 

Die Eier sind I;5-I,8 mm groB und besonders durch einen gerau
migen, perivite11inen Raum ausgezeichnet. 'Sie besitzen eine Olkugel, 

I HOEK (1914) gibt sogar an, daB "la mer du Nord en est absolument 
depourvue" . 

2 Haufig werden die atlantischen Sardinen als Clupea (Sardina) pilchar
dus f. pilchardus der mediterranen C. (S.) p. f. sardina gegeniibergestellt, und 
nach DE BUEN spalten diese Unterarten in mindestens fiinf Rassen auf. 
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sind freischwimmend und werden, ebenso wie die jungen Larven, in mitt
leren Wasserschichten gefunden. Die Larven sind beim Ausschliipfen 
3,8 mm lang, der Dotter ist in 5 Tagen resorbiert und-die Larven werden 
im Mittelmeer in diesem Zustande bis zu einer Lange von 2,5-3,5 cm 
und einem Alter von 3 Monaten "Poutines nues" genannt. Sie fangen 
bei dieser Lange an, Schuppen zu bilden und werden 4-4,5 em lang zu 
den silberglanzenden "Poutines vetues". Beide Stadien werden im FrUh
jahr beobachtet. 1m Juli sind die Jungen auf 6-'J cm herangewachsen, 
kommen immer mehr in oberflachliche und kiistennahe Gewasser und 
heiBen nun "Palailles". Fiinf cm lang erscheinen die jungen Sar
dinen an der spanischen Siidkiiste, wo sie von April bis September an
getroffen werden und bis zu 30 cm heranwachsen. 1m Oktober ver
schwinden sie und gehen wahrscheinlich in die Tiefe, obgleich die Wasser
temperatur noch 19-200 C betragt. 

Die Palailles halten, wie auch die alteren Tiere, in mehr oder weniger 
dichten Schwarmen zusammen. Nach DE BUEN hangt diese Schwarmbil
dung von der Gesamtmasse des Planktons ab, das den Fischen als Nah
rung dientr.' 1m Mittelmeer, an der atlantisch spanischen und an der 
portugiesischen Kiiste, ebenso im Golf von Gascogne, werden das ganze 
Jahr iiber Sardinen gefangen, wahrend weiter nordlich an der franzosi
schen Kiiste der Fang nur wahrend der 3-4 Sommermonate ergiebig ist. 

An der Kiiste der Gascogne verHLBt die Sardine die Kiiste nur, wenn 
im Winter die Oberflachentemperatur unter 100 C sinkt, oder im 
Sommer iiber 200 C steigt. 1m Winter ziehen sich die Fische auf Sand
grund zuriick, im Sommer werden sie einige Kilometer weiter drau13en 
im freien Wasser angetroffen. Voriibergehend konnen auch Stiirme die 
Sardinen veranlassen, sich auf 70-140m Tiefe hinabzufliichten, wobei 
die Jungen tiefer gehen als die Alten. Vor Vigo enthalten die Schwarme 
hauptsachlich 1Ik--'2jahrige, selten 4-4 I /.jahrige Tiere'. Verfolgung 
durch Feinde (Fische, Vogel, Cetaceen), und besonders meteorologische 
Einfliisse bestimmen die Bewegungsrichtung derWanderungsziige. Diese 
sind nachDE BUEN vor der spanischen Westkiiste nur von geringem Um
fang. 1m Winter, Dezember und Januar, zerstreuen sich die Schwarme 
und die Tiere leben am Boden, die jiingeren Jahrgange langer als die 
alteren, urn sich dann wieder auf den Laichplatzen zu sammeln. "Ober 
ausgedehnte Wanderungen der Sardinen im Mittelmeer ist nichts be
kannt. Die Fische schein en hier nur wenig ausgedehnte Streifen auszu
fiihren. 

I Nach DE BUEN ist der Pilchard kein Wahlfresser, sondern solI unter
schiedslos Zoo- und Phytoplankton mittels seiner Kiemenfilter ausseihen. 
Anderen Angaben zufolge solI die Hauptnahrung des Pilchards eine Zwerg
garnele sein und NAVARRO findet als Hauptnahrung planktonische Cope
poden und andere Crustaceen. 

• Betreffs Altersbestimmungen siehe DE BUEN (1925). 
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Die nordlichen Sardinenbestande vor der Westkiiste Frankreichs und 
im westlichen Kanal sind agiler und ziehen starker umher. Dies geht 
schon daraus hervor, daB an der nordlichen Grenze des Verbreitungs
gebietes ausschlieBlich groBe Exemplare (20-26 em lang) von Februar 
bis zum Oktober, hauptsachlich von August bis September gefangen 
werden. Diese Tiere sind aIle verlaicht und gehoren den gleichen Alters
gruppen an, welche oft in die Nordsee, ja wie Fange aus dem Jahre 1876 
beweisen, gelegentlich bis zur norwegischen Kiiste vorstoBen konnen. 
An der franzosischen Kiiste werden die groBten Fange von 12,5-16 cm 
langen Sardinen von Mai bis Juli gemacht; 10-20 cm lange Fische 
werden im August angelandet. Erstere gehoren der 0- und I -Gruppe 
an, zu denen sich dann spater 2jahrige Exemplare gesellen. Diese Fische, 
als "Sardines de rogue" bezeichnet, sind noch alle unreif. 

Woher diese "Sardines de rogue" kommen, ist noch nicht klar er
kannt. Ihr Erscheinen ist etwas unregelmaBig und hangt offenbar mit 
der Temperatur des Wassers zusammen, denn im Siiden kommen die 
Fische eher als weiter nordlich. Ob sich die Sardinen entsprechend der 
Zunahme der Dfertemperatur von drauBen gegen die Kiiste wenden, wie 
HOEK annimmt, oder ob sie von Siiden langs des Dfers nach Norden 
wandern, wie POUCHET angibt, ist noch nicht klargestellt. 

Die "Sardines de rogue" verlassen die Kiiste im Oktober. An ihrer 
Stelle erscheinen, besonders an der Nord- und Westkiiste Spaniens und 
an den siidlichen Teilen der Westkiiste Frankreichs regelmaBig, weiter 
nordlich unregelmaBig und sporadisch, Schwarme 20-25 cm groBer 
reifer Fische, die "Sardines de derive", die stellenweise von November 
bis Juni, massenhaft im Februar bis Marz vorkommen. 

Die unreifen Fische halten sich sommers iiber. in Kiistennahe, die 
alteren, laichreifen winters iiber dort auf. 1m Sommer streifen die alteren, 
verlaichten Exemplare, wenigstens die der nordlichen, atlantischen Be
stande, weit umher, im einzelnen aber sind die Wanderbewegungen noch 
nicht bekannt. Ich verzichte deshalb darauf, auf die mehr spekulativen 
Betrachtungen von MEEK einzugehen. Er nimmt an, daB von einem 
Laichplatz westlich der Bretagne ein geschlossener Schwarm sich re
krutiere und versucht aus den Fangergebnissen der englischen und fran
zosischen Fischerei im einzelnen die Bewegungen dieser Fische zu re
konstruieren. 

Cl. (Sardina) dobrogica, eine Clupea pilchardus sehrnahe verwandte 
Form, vielleicht nur eine Rasse derselben, kommt nachANTIPA (1905) im 
siidwestlichen Teil des Schwarzen Meeres vor und macht von hier aus all
jahrlich im Juli Wanderungen zur rumanischen Kiiste, wobei sich ihre 
Schwarme durchwegs in 20-30 m Tiefe halten. 1m Oktober wandern 
die Fische zuriick. 1m iibrigen sind unsere Kenntnisse von dieser Form 
was Laichplatze und tJberwinterung usw.anbelangt, noch sehr unvoll
kommen. 
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Auf der Westseite des Atlantiks sind die Sardinen durch C. pseudo
hispanica im Golf von Mexiko, im Pazifik und im Indischen Ozean durch 
Clupea caerulea und C. sagax und in der Australischen See durch C. neo
pilchardus vertreten. 

Von den indischen Sardinen ist wirtschaftlich sehr wichtig Clupea 
(Sardina) longicepsI. Dieser Fisch (HORNELL und NAYUDU) erreieht mit 
I Jahr bei 15 cm Lange die Gesehlechtsreife. Er laicht in offener See 
von Juli bis August. Die Jungen wandern an das Ufer und werden im 
August und September (4)4-7,5 em lang) dort gefunden. Hier nahren 
sie sieh hauptsachlieh von Protophyten und Protozoen, die von September 
bis Dezember durch die Siidwestmonsune in den Kiistengewassern zusam
mengetrieben werden. Von Januar bis April leiden die Sardinen haufig 
Nahrungsmangel und zerstreuen sieh. Spater sammelnsiesieh wiederund 
kurz vor der Laichzeit verlassen sie die Uferregion. Viele Fisehe, be
sonders Weibehen, sterben nach dem Laichen. Die Dberlebenden ver
halten sieh ahnlich wie die Jungen. Das Hoehstalter der indisehen Sar
dine betragt 2 1 / 2 Jahre. 

d) Die FluJ3heringe, Alosa. 

Eine ganze Reihe von Heringen, die sich biologisch dadurch aus
zeichnen, daB sie in die Nahe der FluBmiindungen oder in die Fliisse 
selbst zum Laichen aufsteigen und die aueh morphologisch viele gemein
same Ziige (z. B. schon in ihrer GroBe) zeigen, werden jetzt in das Genus 
Alosa zusammengefaBt, von dem wieder in neuerer Zeit das Subgenus 
Caspialosa (BERG) abgespalten wurde. Wir finden diese Gattung wahr
seheinlich iiber die ganze nordliche Halbkugel verbreitet (vgl. Abb. 7). 
Die Kenntnis der hierher gehorigen Arten ist aber in systematischer, als 
auch in biologischer Hinsicht noch nicht abgeschlossen. 

Die beiden west- und nordeuropaischen Formen Alosa vulgaris, der 
Maijisch, und Alosa linta, die Finte, sind am besten bekannt 2 • A. vul
garis wird bis 60 cm lang und gewohnlich bis 2,5, ausnahmsweise bis 
6 kg schwer; A.linta bleiht kleiner, bis 45 cm lang und I kg schwer. 
Beide Formen kommen an den Kiisten samtlicher europaischer Meere 
mit Ausnahme d(s Schwarzen Meeres vor, wobei die Form Finta im 
Osten, Vulgaris im Westen iiberwiegt. Letztere erreicht in der Nahe 
von Kiel ihre Ost-, erstere bei England und an der nordwestfranzosischen 
Kiiste ihre Westgrenze. Ich bespreche im folgenden beide Formen zu
sammen. 

Den groBeren Teil ihres Lebens verbringen die maifischartigen Fische 
im Meere, wahrscheinlich nicht allzu weit von der Kiiste entfernt; zu 
bestimmten Zeiten, meist direkt nacb Ablauf des Friihjahrshochwassers, 

I Jahresertrag 1922/23 = 3600000 Rs. = 5500000 Mark. 
2 Ob beide Formen echte Arten oder nur Varietaten einer Art sind, solI 

hier nicht untersucht werden. 
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steigen sie in die Fliisse ein. Die Zeiten des Aufstieges sind etwas ver
schieden, je nach der geographischen Lage; so beginnt z. B. der Einstieg 
in die Seine nach VINCENT gewohnlich Anfang Marz und kann ohne 
Unterbrechung bis Juni dauern, in der Elbe faUt er meist von April 
bis Juni (EHRENBAUM), im Tiber von April bis Jull (D'ANCONA). Ge
wohnlich beginnt der Aufstieg, wenn das FluBwasser Temperaturen von 
12-13° C hat. Die Finte steigt meist, z. B. im Rhein, 3-4 Wochen 
spater auf als die Aise. 

ROULE (1924) hat in einer Reihe franzosischer Fliisse den Aufstieg 
der Alsen zu der Temperatur des Wassers in Beziehung bringen konnen 
und festgestellt, daB immer die warms ten Teile des Flusses aufgesucht 
werden und z. B. die Fische in der Rhone bei Valence nur auf der rechten 
Stromseite wandern, da die linke durch die kurz oberhalb einmundende 
Isere stark abgekiihlt ist. 

Der zuruckgelegte Weg kann sehr betrachtlich sein; wenn auch heute 
die Fische durchwegs nicht mehr so weit aufsteigen wie fruher. 1m Rhein 
gelangten sie in friiherer Zeit bis in den Oberrhein und gingen auch in 
die Nebenflusse Neckar und Main, in der Elbe bis nach Bohmen und in 
der Seine bis zur Oise. Heute steigt die Finte in der Memel nur bis zur 
Stadt Memel, in der Elbe die Finte und die Aise nicht uber Magdeburg 
und im Rhein nicht uber Mainz hinaus auf; im Tiber gehen die Fische 
hochstens bis nach Orvieto. Das Wandern erfolgt meist in Strommitte 
und hauptsachlich wahrend der Nachtzeit. 

Die aufsteigenden Laicher! nehmen nach den Untersuchungen von 
HOEK in der Brackwasserzonenoch reichlich Nahrung auf (Copepoden, 
Temora, Corophium, Mysis) , unterlassen jedoch spater die Nahrungs
aufnahme und bei Koblenz gefangene Fische haben eine leeren Darm
traktus. 1m Meer besteht die Nahrung der Finte und Aise hauptsachlich 
aus kleinen Fischen und weichscbaligen Krebstieren. 

Friiher nahm man an, daB die Finten und Alsen am Ende ihrer Wan
derung im Oberlauf der Fliisse laichten. Dies scheint jedoch nicht immer 
richtig zu sein, denn nach EHRENBAUM, POUCHET und BIETRIX, HOEK, 
D' ANCONA u. a. findet das Laichen gewohnlich nicht allzu weit oberhalb 
der Brackwasserzone statt, im Rhein z. B. wahrscheinlich noch innerhalb 
der hoHiindischen Grenze. Die hoher hinaufsteigenden Tiere sind aHem 
Anschein nach in der Hauptsache unreife Tiere, deren Erscheinen vor 
den FluBmundungen D' ANCONA ausdrucklich feststellt. Auf der anderen 
Seite geben VINCENT und ROULE an, daB aIle aufsteigenden Fische im 
FluB laichten, die zuerst ankommenden weiter bergwarts als die Nach
zugler, und auch HOEK konnte bei Bonn und Koblenz laichreife Exem-

I Nach n'ANcoNA und ROULE sind Mannchen vereinzelt im zweiten 
Jahre (30 em lang) geschlechtsreif, weitaus die meisten aufsteigenden Mann
chen sind 3-5jahrig; die kleinsten Weibchen sind 3-4, die Mehrzahl 5 bis 
6jahrig. 
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plare feststellen. Moglicherweise liegen die Verhaltniss8 in verschiedenen 
Fliissen nieht gleich. Die Mannchen beginnen haufig mit dem Einstieg 
und sie erscheinen auch zuerst auf den Laichplatzen. Haufig benutzen 
Finte und Maifisch die gleichen Laichplatze, so z. B. im Rhein und in 
der Elbe. 

Das Laiehen vollzieht sich nachts an der Oberflache unter weith in 
horbarem Gerausch. Die Laichzeiten sind etwas verschi~den, so laicht 
die Finte in der Gegend von Memel im Juni. 1m Unterlauf der Elbe be
ginnt die Finte, obgleich sie spater als der Maifisch aufstieg, bereits im 
Mai mit dem Laichgeschaft. In der Seine wird zwischen Rouen und 
Elbeuf im Mai und im Tiber, entspreehend der siidlichen Lage, bereits 
im April gelaicht. 

Nach dem Laichen geht ein groBer Teil del. Fische ein, andere er
reichen das Meer und steigen im nachsten J ahr noch einmal auf. 

Die Eier sind bei der Ablage 1,6 mm groB, quellen aber nach der Be
fruchtung auf 4,25-4,6 mm. Sie sinken zu Boden und flottieren iiber 
dem Grund. Die Jungen schliipfen nach 3-4 Tagen und sind 4,5-6 mm 
(nach VINCENT 7--8 mm) lang. Sie sind glashell und wachsen ziemIich 
rasch heran. 1m Oktober messen sie in der Elbe bereits 5 cm, im No
vember 12-12,5 em (im Maximum). Der Zeitpunkt, zu dem sie in die 
See gehen, scheint ebenso wie die Korperlange der Abwandernden in den 
verschiedenen Fliissen stark zu wechseln. WALTER gibt an, daB die Brut 
im gleichen Herbst ihres Geburtsjahres, 5-20 em lang, abwandert, 
VINCENT konstatiert in der Seine das Abwandern im September und 
Oktober bei einer Lange von 8-II cm. 1m Rhein und in der Elbe 
bleibt sicherlich ein GroBteil derLarven den Winter iiber und zieht erst 
im nachsten Friihjahr, Sommer oder gar im Herbst zum Meer. HOEK 
findet in der FluBmiindung des Rheines Larven von Alsen und Finten 
miteinander gemischt von Marz bis einsehlieBIich November. Die Langen
maBe der Fische sind folgende: 

Tabelle 4. GroBen der Larven von Finte und Alse in der 
Rheinmiindung (nach HOEK). 

Monat 

IV 
V 

VI 
VII 

VIII 
IX 
X 

XI 

Finte 

70 - 150 mm 
82- 149 " 
77- 169 ,. 

I03-I5I " und 30- 69 mm 
30- 89 " 
30 - II9 .. 
50 - I SO .. 

58- 104 " 

9O-I60mm 
93-160 .. 
96"~I94 " 

Alse 

'I. 100-187 "und 30 - 69 mm 
. 30 - 97 " 

50 - I20 " 
40-140 " 
71-100 " 

Wir ersehen aus diesen Zahlen, erstens, daB die Laichperiode recht 
ausgedehnt sein muB, zweitens, daB da im Oktober die durchschnittliche 
Lange groBer ist als die im November, friihzeitig geborene Fische bereits 
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abwandern und auBerdem, daB ein anderer Teil den Winter iiber im 
FluB zubringt. 

Von den Alsen oder Finten haben sich in verschiedenen alpinen Seen 
SiiBwasserreliktformen erhalten, so z. B. die "Agoni" des Comersees. Sie 
laichen im Juni und Juli am Ufer bei Temperaturen von 200 C. 

1m Schwarzen Meer werden die Alsen durch die Alosa pontica ver-
treten, die nach ANTIPA in folgende Rassen und Variationen aufspaltet: 

Alosa pontica danubii, 
Alosa pontica nigrescens, 
Alosa pontica russac, 

die sich sowohl in ihrer auBeren Form, ihrer Farbe, als in ihrem biologi
schen Verhalten voneinander unterscheiden. 

Alosa pontica danubii lebt hauptsachlich im westlichen Teil des 
Schwarzen Meeres und scheint mehr eine Kiistenform zu sein. Je nach 
der Temperatur nahert sie sich im Januar oder Februar langsam der 
Donaumiindung, wo sie Ende des Monats .gewohnlich in Massen ver
sammelt ist, urn, wenn d~ Donauwasser sich geniigend erwarmt hat, ge
wohnlich Anfang Marz, in die Donau einzuwandern. Kommen jedoch 
Kiilteriickschlage, so zieben sich die Fische zuriick und konnen sogar 
im April bei kaltem, triibem Wasser die Donau verlassen. A. pontica 
danubii wandert im FluB selten in geschlossenen Schwiirmen, sondern 
mehr in lockeren Bestanden immer an der Oberflache. Wenn sie, wahr
scheinlich aus ihren Winterquartieren kommend, an der Kiiste er
scheinen, sind die Fische mager und nehmen im Miindungsgebiet sehr 
viel Nahrung zu sich. Sie wachsen rasch heran und schreiten Ende April 
oder Anfang Mai bereits zum Laichgeschaft, das alier Wahrscheinlich
keit nach in Etappen verrichtet wird und sich bis Ende des Monats, 
ja sogar bis zum Juni hinziehen kann. 

Die Laichplatze liegen immer im Deltagebiet, nicht oberhalb Giurgiu. 
Nach dem Laichen verlassen die Fische alimiihlich bis Mitte Juli 

die Donau wieder und wenden sich langs der Kiiste siidlich, wo sie noch 
in der Gegend von Baltschick und Varna im November gefangen werden, 
sich dann aber anscheinend weiter in die offene See zuriickziehen. 

Alosa pontica nigrescens erscheint immer spater als die vorige Form 
in geschlossenen Schwarmen vor der Donaumiindung. Sie wandert nicht 
sehr weit hinauf, d. h. nicht durch das ganze Deltagebiet hindurch und 
zieht sich schon nach I-II/2 Monaten ins Meer zuriick. Das Laichen 
findet im April und Mai ganz in der Nahe der FluBmiindung statt. 

Alosa pontica russac kommt hauptsachlich im Asowschen und ost
lichen Teil des Schwarzen Meeres vor, wird aber auch noch in der Donau
miindung angetroffen und soli dort im Friihjahr im Razimsee laicben. 

AuBer den "grofJen Donauheringen" haben wir im Schwarzen Meer
gebiet noch zwei kleinere Arten: Alosa tanaica und A. nordmanni. Letz
tere lebt hauptsachlich im nordwestlichen Teil des Beckens und erscheint 

Ergebnisse der Biologie V. 3I 
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gewohnlich Mitte Marz vor den FluBmiindungen, besonders vor der 
Donau. Hier steigt sie weit tiber das Deltagebiet hinauf und wird, wenn 
auch in kleineren Mengen, noch am Eisernen Tor beobachtet. Sie tritt 
auch in Altwiisser und auf das Dberschwemmungsgebiet tiber, wo sie 
hauptsachlich im April und in der ersten Maihalfte laicht. Die Jungen 
gehen gewohnlich im September und Oktober ins Meer, das die Alten 
bereits 1-2 Monate eher aufgesucht haben. Manche Jungen tiberwintern, 
ahnlich wie die der Aise undFinte, in geringer Anzahl imFluB, besonders 
in Altwassern. 

Auch im Caspimeer kommen eine Reihe von "Alsen" vor, deren 
Systematik mir nach den vorliegenden Literaturangaben noch nicht 
vollig geklart erscheint. Besonders ist noch nicht sicher, ob die ver
schiedenen Formen echte Arten oder nur Varietaten sind. Ich nenne 
mit KNIPOWITSCH und BORODIN A. caspia, A. kessleri, A. caspia-pontica, 
A. braschnikowi,A. volgensis, A. grimmi, A. saposchnikowiund A. kurensis. 

A. caspia, A. kessleri und A. saposchnikowi sind die bekanntesten 
Arten, sie stellen drei verschiedene biologische Typen dar. Caspia ist 
hauptsacblich Planktonfresser, Kessleri sucht gelegentlich schon groBere 
Bissen (Mysideen, Cumaceen, Amphipoden und Fische) und Saposchni
kowi ist ein Raubfisch, der sich hauptsachlich von Atherina, Gobiiden 
und kleinen Heringen nahrU. A. kessleri kommt nur im nordwestlichen 
Teil des Meeres vor, auch A. caspia hat hier ihr Hauptvorkommen, 
dringt aber tiber Baku bis zum Golf von Astrabad vor, und A. saposch
nikowi bewohnt den ganzen See. 

Beim Aufstieg erscheinen bei allen drei Formen zuerst die Mannchen. 
A. kessleri steigt zur Zeit der Fortpflanzung die Wolga bis nach 
Nischnij-Nowgorod auf, A. caspia erreicht Astrachan und Sarratow und 
A. saposchnikowi laicht direkt im Mtindungsgebiet, vielleicht sogar im 
Salzwasser2. Nach ARNOLD solI aber auch A. caspia direkt oberhalb des 
Mtindungsgebietes oder im Meere seIber laichen, wahrend sie nach GRIMM 
350-500 km im FluB zurticklegt. Der Widerspruch beider Angaben lOst 
sich vielleicht dadurch, daB wir hier ein ahnliches oder gleiches Verhalten 
wie bei Alosa vulgaris und A .Iinta vor uns haben; eine Annahme, die noch 

I N ach DERJ A VINE setzt sich die N ahrung dieser Alsen wie folgt zusammen : 

I caspia kessteri braschnikowi und 
saposchnikowi 

I im FluB I im Meer I im FluB I im Meer im FluB im Meer 
vH vH vH I vH. vH. vH 

Krebsart. Tiere 76,2 I 98,4 I 54,4 84,1 22,7 22,7 
Copepoden.. 4,6 I 62,5 19,2 15,9 4,5 4,5 
Fische . . .'. 16,2 I I 26,4 2,3 90,9 90,9 

2 Das "Salzwasser" des Kaspi-Sees hat nur einen Salzgehalt von 12 vT 
gegeniiber 34 vT des Nordseewassers. 
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an Wahrscheinlichkeit gewinnt, nachdem DERJAVINE festgestellt hat, daB 
A. caspia und kessleri im FluB nicht mit der Nahrungssuche authoren. 
DaB A. caspia im Meerwasser, besser gesagt Brackwasser, laichen kann, 
ist durch ARNOLD experimentell festgestellt worden und wird auch durch 
KNIPOWITSCH bestatigt. A. braschnikowi und A. grimmi laichen im Meer, 
erstere auch an schwach ausgesiiBten Stellen (z. B. im Golf von Astra
bad), A. kurensis laicht wahrscheinlich im Brackwasser. 

Die Laichzeit aller caspischen Alsen £alIt in das Friihjahr - April 
bis Mai - seItener bis in den Juni. Die Eier sinken auf den Boden und 
werden nicht festgeklebt; auch sie quellen nach der Befruchtung von 
I mm auf 1,7--2 mm. 

Auf der amerikanischen Seite des AtIantiks spielt die gleiche Rolle 
wie die Alse und Finte auf der europaischen der "Shad", A losa sapidissima. 
Urspriinglich nur im WestatIantik vom Golf von Mexiko bis zum St. 
Lawrence verbreitet, wurde dieser Fisch in den Jahren 1871-1880 mit 
Erfolg nach den pazifischen Kiisten der Staaten iiberfiihrt und heute 
wird er dort massenhaft von Los Angelos bis nach Alaska angetroffen. 
Eine ZeitIang hatte der Shad in den ostamerikanischen Fliissen stark 
abgenommen; dank groBziigig durchgefiihrter, kiinstlicher Zucht, sind 
seine Bestande dort wieder sehr reich. 

Der Shad lebt den groBten Teil seines Lebens im Meere, wo er an
scheinend in Kiistennahe ziemlich weit und rastIos umherstreift, und 
sich mit Vorliebe in Wasser von 15-210 C aufhaIt. Das Warmebediirfnis 
reguliert iiberhaupt sehr stark die Biologie und besonders die Wande
rungen dieses Fisches, so auch den Laichaufstieg in die Fliisse. Mc Do
NALD und STEVENSON I beobachteten, daB warme Regen die Schwarm
bildung des Shad in Ufernahe veranlassen. 

Der Shad laicht nur im SiiBwasser, wenn auch haufig nicht weit ober
halb <fer Brackwasserzone. Die Laichwanderung erfolgt entsprechend der 
geographischen Lage des Flusses im Herbst oder im Friihjahr, wenn das 
FluBwasser Temperaturen von 120 C und mehr aufweist und warmer als 
das Meerwasserist (McDONALD). Von Siiden nach Norden folgen deshalb 
die Aufstiegzeiten in den verschiedenen Fliissen zeitlich aufeinander: 

St. Johns River (Florida) 
Savannah (Georgia) 
Edisto (South Carolina). 
North Carolina . 
Potomac 
Delaware. 
Hudson .. 
Connecticut 
Kennebec und Androscoggin (Maine) 
John River (New Brunswick). 
Miramiki ....... . 

I Zit. nach CHIDESTER. 

Beginn 15. XL, Hauptzug II.-III. 
I.-III. 
I.-III. 
etwas spij.ter 
Beginn Ende II., Hauptzug IV. 

im IlL, Hauptzug IV.-V. 
Ende III., Hauptzug IV.-V. 
Ende IV., Hauptzug EndeV. 
Ende IV., bis VI. 
Mitte V. 
Ende V. 
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Auf dieses sukzessive Erscheinen von Siiden nach Norden hatte man 
friiher die Meinung gegriindet, daB der Shad Hings der Kiiste von Siiden 
nach Norden wandere und sich vor jeder FluBmiindung von dem Haupt
zug eine Teilschar abspalte. AGASSIZ und LYMAN aber haben bereits 
mit Nachdruck betont, daB die Fische entsprechend der Erwarmung 
des Wassers in den Kiistengebieten yom Ozean her nach den Dfern 
ziehen und in ihren HeimatfluB aufsteigen. Die Hauptmasse der Fische 
kommt immer erst dann, wenn die Wassertemperatur 18-200 C ist. Vor 
der FluBmiindung halten sich die Fische je nach dem Reifegrad ihrer 
Gonade langere oder kiirzere Zeit im Brackwasser auf, ehe der eigentliche 
"Run" beginnt, und im Unterlauf des Flusses werden nicht selten riick
laufige Bewegungen beobachtet. Auch vollzieht sich der Aufstieg nicht 
in einem gleichmaBigen Zuge, sondern er erfolgt in mehreren Wellen. 
Zuerst erscheinen immer die Mannchen. So enthielt z. B. im Potomac 
River am 19.-24. Marz 1897 ein Schwarm 90 vH Mannchen; gegen Ende 
der Laichzeit sind aber Mannchen sehr selten. 

Die aufsteigenden Shads stellen ihre N ahrungsaufnahme im FluB 
nicht v6llig ein; sie nehmen gelegentlich kleine Insekten und Krebse. 
Ihre Laichplatze suchen sie dort, wo warmes Wasser aus einem seitlichen 
Zulauf (Creek) in den HauptfluB str6mt und set zen hier ihre Eier in die 
Str6mung in m6glichst warmem Wasser abo Die Laichablage erfolgt bei 
Tag, wenn die Wassertemperaturen am h6chsten sind, also zwischen 
4 und IOh p. m. Mannchen und Weibchen schwimmen unter lebhaftem 
Platschern nebeneinander und entleeren in mehreren Portionen ihre Go
naden. Die Eier werden auf den Boden verstreut; sie sind bernstein
farben oder rosa und zunachst 1,3-1,5 mm groB, quellen aber nach der 
Befruchtung auf das doppelte I • 

Nach dem Laichen gehen die Fische ("Downrunners, Ravers") bald 
wieder stromabwarts - im Connecticut z. B. schon im Juni -; s1e sind 
sehr mager und auBerst gefraBig und nehmen sogar die Fliege. Viele 
von ihnen steigen bereits im nachsten Jahre wieder auf. Vereinzelte 
Exemplare ("Stragglers") z6gern mit der Abwanderung bis zum Herbst, 
und ganz alte Exemplare bleiben gelegentlich im FluB. 

Die Jungen halten sich den Sommer iiber im SiiBwasser auf und 
wandern gew6hnlich im Herbste mit den Herbsthochfluten, wenn die 
Wassertemperatur auf 5-40 C gesunken ist, dem Meere zu. In warm en 
Wintern bleiben aber haufig Exemplare im FluB, besonders in dessen 
Unterlauf und Miindungsgebiet. Spater ziehen sie sich weiter hinaus in 
die See, kommen aber bereits als 2jahrige, unreife Fische voriibergehend 
im Sommer wieder in das Estuarium oder in den Unterlauf. Mit 3 und 
4 Jahren sind die Shads laichreif2. 

Dem Genus Alosa ahnelt in seiner Biologie Pomolus (die Gaspareaux). 

1 Ein Weibchen liefert je nach GroBe 30000-150000 Eier. 
2 Betreffs Altersbestimmungen siehe BOROD1N (1924). 
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P. pseudoharengus wird an der ostamerikanischen Kliste angetroffen und 
hat sich im Ontariosee und einigen Seen des Staates New York vollig, 
ahnlich wie die "Agoni", ans SiiBwasser angepaBt. P. chrysochloris, der 
"Skipjack" lebt im Golfe von Mexiko. 

Die "Gaspareau:x" steigen ebenfalls im Friihjahr (April und- Mai) in 
die Fliisse auf und setzen oberhalb der Gezeitenzone in ruhiges Wasser 
ihre 1,8 mm groBen Eier abo Diese werden in zusammenhangenden Mas
sen an Steinen angeklebt. Die Jungen sind sehr hochriickig und haben 
ein Aussehen, das an das von Leptocephalus erinnert. Nach Beobach
tungen von PRINCE sind die frischgeschliipften Larven 4,8 mm lang und 
bleiben bis zUm nachsten Sommer, wann sie bis 14 em messen, im FluB. 

'Ober die pazifischen und indischen Kiistenherine-e ist noch wenig 
bekannt. 

Auch iiber den "lVlenhaden" Brevoortia tyrannus der atlantisch- ame
rikanischen Kiiste ist unsere Kenntnis noch diirftig, obgleich er dort oft 
in sehr groBen Massen auftritt. 1m Friihjahr wandert der Fisch in groBen 
Scharen von Florida aus nordlich, und eine riicklaufige Bewegung wird 
im Herbst beobachtet. Die Wanderungen werden nach B. GOODE und 
Me DONALD durch das Temperaturoptimum 15-210 C kontrolliert. 'Ober 
die Laichverhiiltnisse des Menhaden besitzen wir noch keine Klarheit; 
wahrend man friiher annahm, daB das Laichen gegen Jahresende weiter 
drauBen im l'I;[eere iiber groBerer Tiefe erfolge, glaubt GREER (1915), daB 
die Eier im Friihjahr im brackigen Wasser abgesetzt werden. Auf jeden 
Fall werden erwachsene, als auch ein- und zweijahrige Fische im Friih
jahr und Sommer im Brackwasser angetroffen. 

e) Die Sardelle, Engraulis. 
Die Unterfamilie oder das Genus Engraulis (die "Anchovis" oder Sar

dellen) ist ziemlich artenreich - ungefahr 80 Spezies - und hat ihr 
Hauptverbreitungsgebiet in den tropischen und subtropischen Meeren. 
Am bekanntesten sind: die kalilornische Sardelle, E. mordax, an den pazi
fischen Kiisten Amerikas und die europaische Sardelle, E. engrassicholus, 
im Mittelmeer und im Ostatlantik von den Kanarischen Inseln bis zur 
Nordsee. Das Verbreitungsgebiet der letzteren abnelt somit stark dem 
der Sardine. Auffallig ist, daB wir neben den starken Populationen im 
Mittelmeer und den zahlreichen Schwarmen bei den Kanaren, vor den 
spanischen und portugiesischen Westkiisten, im Golfe von Biskaya und 
speziell an der Gascognischen Kiiste I , weiter nordlich langs der franzosi
schen Kiiste und im Kanal nur geringe Mengen antreffen und dann wieder 
einen starken Bestand inder siidwestlichen Nordsee, namlich im Zuider
see, feststellen. Nach Norden dringt die Sardelle bis nach Bergen, nach 

I 1m Gascognergolf war sie jahrelang verschwunden, wird aber dort seit 
1875 durch eine ziemlich bedeutende Fischerei wieder regelmaJ3ig ausge
beutet. 
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Osten gelegentlich in die Ostsee bis nach Kiel vor; an der deutschen Nord
seekiiste werden gelegentlich betrachtliche Mengen im Dollart gefangen. 
Trotz dieses groBen, nach Norden und Osten reichenden Verbreitungs
gebietes ist die Sardelle eine mehr subtropische Form. 

Bei der Auswahl ihrer Laichplatze scheint die Sardelle sowohl von 
warmem, als auch von etwas schwacher salzhaltigem Wasser angezogen 
zu werden. MARION stellt fest, daB z. B. das Rh6nedelta eine starke 
Anziehungskraft auf die Laichschwarme ausiibt; und die nordlichen 
Bestande laichen in dem stark ausgesiiBten Zuidersee. Die Sardelle ist 
sicher in mehrere Rassen aufgespalten und die hollandische Population 
stellt wahrscheinlich eine separate Rasse dar, die groBer als die Mittel
meerform ist (Lange, I3-I6: IO-I5 em) ; letztere ist im Verhaltnis jedoch 
rund IO vH schwerer. Auch verhalten sich die Mittelmeersardellen 
und die des Siidostatlantiks in ihrer Biologie in vieler Hinsicht anders 
als die hollandische; deshalb wollen wir die verschiedenen Bestande ge
trennt besprechen I • 

1m Mittelmeer laicht die Sardelle in Kiistennahe von Mai bis Sep
tember und zwar im Osten hauptsachlich von Juni bis Juli, im Westen 
im August in Wasser von I30 C aufwarts. Reiche Laichplatze finden 
sich an verschiedenen Stellen des Mittelmeeres, besonders bei Neapel und 
im Golfe von Marseille. Hier laicht die Sardelle von Mai bis September, 
jedoch ist der Umfang des Laichgeschaftes im Herbst von geringem 
AusmaB (MARION). 1m Golfe von Neapel fand Lo BIANCO vereinzelt noch 
Eier' im September, die Hauptmasse der Larven aber im Juni. 

Das Verhalten der Sardellen, auch der Laichschwarme, ist im ganzen 
Mittelmeer etwas unberechenbar und kapriziOs 3 ; die Fischereiertrage 

I Nach Lo GIUDICE bildet die Sardelle in italienischen Gewassern zahl
reiche Rassen, die je nach der gegenseitigen Entfernung ihres Wohngebietes 
mehr oder weniger stark voneinander unterschieden sind. Sie sollen inner
halb ihres Verbreitungsareals ziemlich stationar sein und nach Ansicht dieses 
Autors hat man fruher die horizontalen Wanderungen der Sardellen stark 
uberschatzt. 1m groBen ganzen lassen sich zwei Rassengruppen unter
scheid en, die Hochseerassen und die Kustenrassen. J ene laichen von (Marz) 
April bis Mai, diese von Juli bis September. 

• Die Eier der Sardelle sind nicht rund, sondern haben mehr wurst
formige Gestalt. 1m Mittelmeer messen sie im Durchsschnitt 1,2: 0,5 mm. 

3 MARION schildert das Verhalten folgendermaBen: "Les passages de 
grandes bandes d'anchois se font plus loin au large, Ie long de nos cotes, 
que ceux de la sardine; certaines annees, a la fin de l'hiver et au commence
ment du printemps, ces bandes se rapprochent de notre golfe et peuvent 
occasioner des p/lches tres fructueuses. D'autres fois ils gagnent plus directe
ment les. regions sises au large embouchures ou on les trouve toujours, meme 
par les plus grands froids de la fin de l'hiver. Lorsque les gros temps ont 
persiste en cette saison, il n'est pas rare que Ie grand chalut, dit des tar
tanes ou boeufs, s'en emplisse en trainant dans la vase par des profondeurs 
de 100 m. au large du Cap Couronne et du Golfe de Fos. Les coups de la 
mer ont alors chasse les anchois de la surface." 
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wechseln sehr stark in den einzelnen Monaten und haben gewohnlich 
im Friihjahr und Herbst je ein Maximum. An der etrurischen Kiiste 
werden die meisten Sardellen Ende August und in der Adria im Mai und 
nochmals im September gelandet. Zur Laichzeit sammeln sich die Sar
dellen in Schwarmen und nahern sich der Kiiste. Nach dem Laichen zer
streuen sie sich zum Teil wieder und machen groBere Streifen, manchmal 
aber bleiben sieauchin der Nahe des Laichplatzes. Die alteren Fische 
schweifen weiter umher als die jiingeren, sammeln sich aber eher und 
beginnen zuerst mit dem Laichen. 

Entsprechend der langen Laichzeit verhalten sich nach F AGE die im 
Friihjahr geborenen Fische anders als die im Herbst geschliipften. Die 
Jungen vom Friihjahr und Friihsommer entwickeln sich und leben bis 
zum Anfang des nachsten J ahres an der Oberflache und ziehen sich dann, 
wenn sie geschlechtsreif werden, in Tiefen von 100-150 m auf den 
Boden zuriick, wo Wassertemperaturen von 13° C herrschen. 1m Juni 
steigen sie wieder, durchschnittlich 12 cm groB und laichreif, zur Ober
flache empor. Bis zum Herbst bleiben sie an der Oberflache, fressen sehr 
stark I , ihre Geschlechtsdriisen regenerieren und im Herbst gehen die 
Fische wieder auf den Grund, wo sie anscheinend ein ziemlich trages 
Leben fiihren. 1m April des nachsten Jahres kommen sie wieder, IS bis 
17 cm lang, zur Oberflache, urn zu laichen und sterben wahrscheinlich 
dann abo 

Die Jungen, die im Herbst geboren wurden, bleiben winters iiber an 
der Oberflache, wo sie wahrend des Friihjahrs die Geschlechtsreife er
langen und in einem Alter von rund 10-II Monaten und einer Lange 
von 10-13 cm von Juli bis September laichen. Diejenigen, die im Juli 
laichen, verhalten sieh im iibrigen dann wie die Friihjahrssardellen und 
werden mit diesen im nachsten April wieder laichreif. Die spat im Sep
tember zum Laiehgeschaft kommenden Tiere bleiben zunachst an der 
Oberflache und gehen erst mit Beginn des Winters wahrend Januar und 
Februar auf den Grund in 100-15° m Tiefe. Ihre zweite Laichreife er
langen sie, 15-17 em lang, im nachsten Sommer. 

Die hollandisehe Sardelle laicht im Mai und August anscheinend nur 
im Zuidersee 2 und zwar hauptsachlich in den nordliehen auBeren Teilen 
desselben, in geringerem Umfang in den mittleren und siidlichen Ge-

I Die junge Brut bis zu 8 cm nahrt sich hauptsachlich von kleinen Krebs
chen, vorwiegend Copepoden; gr613ere Tiere nehmen Mysis, Crangon, Coro
phorum, Gammarus, Cuma, Fischlarven und Jungfische. Wahrend des Bo
denlebens werden hauptsachlich Schlammbewohner gefressen. 

2 Ob sich auch noch Laichplatze in der Nordsee finden - im Dollart 
und in der Unterems - ist noch nicht sicher. EHRENBAUM schliel3t aus Ei· 
funden in der Nahe von Helgoland auf in der Nordsee gelegene Laichplatze. 
HOEK und RED EKE haben das Laichen nur im Zuidersee und in geringem 
Umfang an der hollandischen Kiiste beobachtet. Gelegentlich scheint aber 
noch die Irische See als Teillaichgebiet in Frage zu kommen. 
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bieten, wenn die Wassertemperatur 15,50 C erreicht I • Die Eier sind im 
Brackwasser etwas groBer als im Salzwasser und sehwimmen noeh bei 
einem Salzgehalt von 2,9-1 vT. 1m Zuidersee sind die Larven im Juni 
3-17 mm, im Juli 1,6-3 em, Mitte August 4-6 cm, Ende August 6 bis 
II cm (Mehrzahl 5--7 cm), Ende September 8-II em und Mitte No
vember 4,5-10,5 em lang. Diese Zahlen zeigen sowohl das rasche Waehs
tum derSardellenlarven imZuidersee, als aueh die durch die lange Laich
zeit bedingte Streuung in deren GroBen. Die Schuppen werden bei 
einer Hinge von 4-5 em angelegt, und naeh den Altersuntersuehungen 
REDEKES wird der Fisch im ersten Jahr 12-15 em, im zweiten Jahr 
15-20 cm groB. 

Die Jungen bleiben in dem Zuidersee oder in nachster Nahe der hol
landischen Kiiste wahrend des Sommers und Herbstes bis zum J ahres
ende, moglicherweise misehen sich die Larvenbestande, die innerhalb des 
Zuidersees geboren werden, mit solchen der hollandisehen Kiiste. Wo 
die Tiere dann hingehen, ist nieht sieher, aller Wahrscheinlichkeit nach 
machen sie als 0- bzw. I-Gruppe jedoch keine weiten Wanderungen. Sie 
kehren im April oder Mai in den Zuidersee zuriiek, und einige von ihnen 
sind bereits reif und beteiligen sich am Laichgeschiift. Mitte Juli bereits 
verlassen sie das hollandisehe Gebiet, einerlei ob sie gelaicht haben oder 
nieht und maehen groBe Streifen. So werden besonders verlaichte Sar
dellen jeden Sommer an der Siidwestkiiste Norwegens gefangen, und 
auch ins Kattegat dringen welche vor. GroBere Sehwarme zeigen sich 
im Oktober und November an der englischen Kanalkiiste und im 
Bristolkanal. Moglieherweise ziehen sie noeh weiter zum Atlantik, und 
MEEK z. B. deutet die Tatsaehe, daB einmal ein groBeres Laichen in der 
lrisehen See beobachtet wurde, so, daB ein Sehwarm hollandiseher Sar
dellen aus irgendwelehen Griinden nieht zum normalen Laichplatz zuriiek
gegangen sei und hier ein neues Laichgebiet gesueht habe. 

1m April und im Mai erseheinen die Laicher wieder, 15-20 em lang, 
im Zuidersee, laichen zum zweiten Mal und sterben (REDEKE). Auf das 
Zustromen zum Laiehplatz in den Zuidersee dad wohl auch das ziemlich 
regelmaBige Auftreten von groBen Sardellenschwarmen im Mai im Dollart 
zuriickgefiihrt werden. Die Hauptsehwarme der Sardellen kommen aber 
von Siiden her im April oder anfangs Mai je naehdem, wenn Tempera
turen von 8,{-12,50 (Beobachtungen aus den Jahren 1894-1910) er
reicht sind. Offenbar ziehen sie im Kanal gegen die hollandisehe Kiiste 
zu, wie die Fange an der englisehen, belgisehen und westhollandisehen 
Kiiste beweisen. Sie benutzen dabei anscheinend den Kanalstrom. Die 
ankommenden Fisehe sind noch nicht laichreif, wie aus dem Gonaden
gewichte von bei Texel im Mai gefangenen Exemplaren hervorgeht. Die 
Gonadengewiehte betrugen: 

1 HOFFMANN konnte direkte Beziehungen zwisehen dem Fischereiertrag 
und der Temperatur feststellen. 



Tabelle 5. 
IS. Mai 
19· " 
22. " 

23· " 
31 . " 
Mitte Juni. 
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Die Gonadengewichte von Zuidersee-Sardellen. 
Mittelgewicht der Gonade (50 Individuen) = 0,6 g 

(25 ) = 0,6 g 
(25 ) = 1,1 g 
(25 ) = 0,7 g 
(75 " ) = 0,9g 
(reife Individuen) = 2,7 g. 

Auch im Zuidersee zeigt sich dieselbe Tatsache wie im Mittelmeer, 
daB namlich die Fange der einzelnen Jahre sehr stark variieren und 
zwischen 195000 FaGI (1890) zu 700 FaB (1908) oder zu 0 (1841/42) 
schwanken. 

Auf der amerikanischen Seite des Atlantiks vertritt die Stelle von 
E. engrassicholus E. mitchilli. Sie laicht im Sommer, wird nur 7 cm lang 
und bereits mit I Jahr geschlechtsreif. Auf sie, wie auf die kaliforni
sche Sardelle will ich nicht eingehen. 

f) Zusammenfassung. 
Wenn wir nochmals kurz die Wanderbewegungen der Clupeiden iiber

blicken, so stellen wir fest, daB aUe Arten an bestimmten Stellen nach 
einer mehr oder weniger ausgedehnten, anadromen Laichwanderung ihre 
entweder demersalen, festsitzenden oder ihre freischwimmenden, pela
gischen Eier absetzen. Die Larven werden wahrend . eines mehr oder 
weniger langen larvalen und postlarvalen Zustandes iiber bald groBere, 
bald kleinere Entfernungen passiv verfrachtet. Die marinen Formen 
werden sowohl nach den Kiisten, als in die offene See abgetrieben; die 
Larven im SiiBwasser sind mehr stationar. Sie verlassen entweder bald 
oder langere Zeit nach der Metamorphose das SiiB~ oder Brackwasser 
und suchen die See auf. Die marinen Formen zeigen in der Jugend eben
falls katadrome Wandertendenz und suchen mit zunehmender GroBe 
yom Strande weg groBere Tiefen und das freie Wasser auf. Hier unter
nehmen die jiingeren J ahresklassen, als auch spater die verlaichten Tiere, 
weite Nahrungsstreifen, die hauptsachlich bedingt sind durch die Trift 
ihrer Nahrungstiere und so indirekt von hydrographischen Bedingungen 
abhangen. Welchen direkten EinfluB Stromungen, Salzgehalt und Was
sertemperatur auf die Wanderungen der Clupeiden haben, ist noch nicht 
geniigend bekannt, doch sind solche anzunehmen. 

Nach einer langeren FreB- und Jugendperiode streben die geschlechts
reif gewordenen Clupeiden den Laichplatzen zu. Welche Reize und welche 
Faktoren diese Wanderungen - die durch den Zustand der Gonade in
duziert werden - auslOsen, leiten und kontrollieren, ist ebenfalls noch 
nicht geniigend bekannt; ebensowenig wissen wir, durch welche Sinne 
die Heringe ihren Laichplatz finden. Bald wird mit, bald gegen die Stro
mung gewandert. Sicher spielen bei del' Auswahl des Laichplatzes Tem-

1 I FaB = 40 1 = 2S00 mittelgroBe Sardellen. 
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peraturempfindungen eine wichtige Rolle. HEINCKE konnte fUr den 
Friihjahrshering der Schley nachweisen, daB er die warmsten und spe
zifisch leichtesten Wassermassen aufsucht. Fiir den Winterhering der 
Kieler Bucht gilt das gleiche. Fiir den Bankhering der Nordsee steht 
fest, daB er, soweit auch seine Laichgriinde raumlich auseinander liegen, 
immer Wasser von 9-13°, am liebsten so1ches von 1O-I20 C aufsucht 
und das Laichen dort stattfindet, wo die Temperaturen, verglichen mit 
denen des umgebenden Wassers, etwas hoher sind. Wir haben gesehen, 
daB mit Temperaturdifferenzen auch die Aufeinanderfolge des Laich
geschaftes von Norden nach Siiden zusammenhangt. Der atlantisch
skandinavische Hering laicht dort, wo mit 3-60 C das Wasser etwas 
warmer als das der nachsten Umgebung ist. Der Zuiderseehering schrei
tet zur Laichablage, wenn das Wasser I2-13° C miBt. DaB aber nicht 
immer die relativ hohere Temperatur bei dem Aufsuchen del' Laichplatze 
ausschlaggebend ist, sondem, daB manchmal bestimmte Temperatur
grade strikte aufgesucht werden, geht aus Beobachtungen von MUNTER 
(1863, zit. nach HEINCKE) hervor, wonach an del' pommerischen Kiiste 
wahrend des Laichgeschaftes die Heringe desto tiefer stehen, je groBer 
die Oberflachentemperatur ist. Die niedrigen Temperaturgrade verhin
dem auch aller Wahrscheinlichkeit nach die Verbreitung der Sardine in 
der Nordsee. Ganz deutlich wird die Abhangigkeit der Wanderbewe
gungen der Clupeiden von der Wassertemperatur bei den Arten, die in 
die Fliisse einsteigen, so haben wir gesehen, daB die Alse in der RhOne 
auf del' warmsten Seite des Flusses bergwarts zieht, und der Shad erst 
dann von Siiden nach Norden in bestimmter zeitlicher Reihenfolge in 
die Fliisse der amerikanischen Kiiste einsteigt, wenn deren Wasser warm 
genug ist. 

Ferner iiben auch die Meeresstromungen, die sich nicht nur durch 
ihren Salzgehalt, sondem auch durch ihre Temperatur von dem um
gebenden Wasser unterscheiden und auBerdem in ihrer Starke betracht
lich schwanken konnen, einen bedeutenden EinfluB auf die Wander
bewegungen der Heringe aus. 

Mc INTOSH bringt die Ertragsschwankungen in der Heringsfischerei 
in Beziehungen zu den Niveauschwankungen des atlantis chen Wassel's 
und der Starke seines Einstromens in die Nordsee. LE DANOIS fiihrt den 
geringen Heringsfang im Winter I92I in der Nordsee auf das starke Ein
stromen kalten, arktischen Wassers zuriick. In der Nordsee ist der 
Heringsfang immer am ergiebigsten, wenn derGolfstrom stark und weitin 
die Nordsee transgrediert, und dieser Autor halt es sogar fiir moglich, 
durch Beobachtungen iiber die Starke des Golfstromes in der Gascogner 
Bucht Fangprognosen fiir die Nordsee zu stellen. CLEVE, HJORT, EKMAN 
und PETTERSON konnten das Ausbleiben des "Bohuslanbankherings" im 
Winter 1896 eindeutig auf ein starkes DberflieBen von Ostseewasser (des 
baItischen Stromes) in die Sunde und BeIte und ins Kattegat und Ska-
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gerrak zuriickfiibren. Das schwachsalzhaltige Ostseewasser (S = 30 vT) 
verwehrte dem "Bankwasser" der Nordsee (S = 32-34 vT), in dem sich 
der Bankhering aufhalt, den Zutritt zu dem Skagerrak und Kattegat. 

PETTERSON hat ozeanographische Beobachtungen und Feststellungen 
dazu benutzt, die sakularen Schwankungen in der Heringsfischerei vor 
Bohuslan zu erklaren. "Sie ist verursacht durch Veranderungen in der 
Starke der Krafte, die Ebbe und Flut bewirken. Sie haben eine Periode 
von 1800 Jahren und Maxima von geringerem Grad von III Jahren. In 
den Zeiten, wenn diese Krafte relativ stark sind, verursachen sie im 
Herbst und Winter eine Zunahme des Einstromes von nordlichem Wasser 
in das Skagerrak" (JOHANSEN 1927, S. 172). Diese Zunahme des nord
lichen Wassers solI nach PETTERSON die Laichplatze des norwegischen 
Herings nach Siiden verlegen (und sogar die Rassenmerkmale des Herings 
andern) und dadurch eine Zunahme der Heringe im Skagerrak bewirken. 
JOHANSEN dagegen nimmt, wahrscheinlich mit mehr Recht an, daB die 
Schwankungen in der Bohuslan-Heringsfischerei in "den wechselnden 
Mengen ozeanischen Wassers zu such en sind, die in die Nordsee und in 
das Skagerrak einstromen". Es deuten z. B. viele Tatsachen darauf 
hin, daB sich dadurch Veranderungen in der Lage der Laichplatze 
des Bankherings ergeben. 

"Mehrere Jahre lang haben die wichtigsten Laichgriinde des Bank
herings im westlichsten Teil der Nordsee und der Doggerbank gelegen, 
wahrend die Laichplatze auf der Jiitlandbank, wo der Salzgehalt etwa 
0,5 vT niedriger war wie auf der Doggerbank und den westlicheren Laich
platzen, geringere Bedeutung hatten. Wahrend Perioden mit kraft
vollem Einstrom von 35 vT Wasser zum Skagerrak wird der Salzgehalt 
auf der Jiitlandbank steigen, und nach den angestellten Untersuchungen 
ist es wahrscheinlich, daB dann die ausgedehnten Steingriinde in der 
Nahe dieser Bank zum Ablaichen in weit groBerem Umfange benutzt 
werden, als in Zeiten mit geringem Einstrom. 

Wenn sich auf der Jiitlandbank gute Laichgelegenheit fUr den Bank
hering der Nordsee bietet, liegt es nahe, anzunehmen, daB groBe Mengen 
des Herings nach dem Ablaichen ins Skagerrak auf der Suche nach Nah
rung einwandern, oder dorthin durch den Jiitlandstrom getrieben wer
den. Auch wird in den folgenden Jahren eine Zunahme an jungen Bank
heringen im Skagerrak zu erwarten sein" (JOHANSEN 1927, S. 173). 

VI. Salmonidae. 
Die Familie der Salmonidae bietet die groBartigsten Beispiele fUr 

anadrome Wanderfische. Fossil ist diese relativ junge Familie sicher 
nur aus pliocanen Schichten von Idaho bekannt (Rhabdofario lacustris) 
bekannt, wenn wir die Funde aus den Genera Osmerus, Thaumaturus 
und Prothymallus mit heranziehen, reicht sie bis ins Miocan zuruck. Die 
Familie im engeren Sinn zerfallt heute in sieben Gattungen: 
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Coregonus (Argyrosomus), 
Brachymystax, 
Stenodus, 
Oncorhynchu~, 

Salmo (Hucho), 
Cristivomer (Salvelinus), 
Plecoglossus. 

In letzter Zeit wurde auch diese Einteilung weiter gegliedert. 
Yom biologischen Standpunkte aus umfaBt die Familie Fische von 

recht verschiedenen Lebensgewohnheiten. Wir finden starke, gefraBige 
Raubfische neben harmlosen, kleinen, schwachen PlanktQnfressem. Bei 
allen konnen wir anadrome Wanderungen feststeHen, die aber in ihrem 
Umfange und AusmaB sehr verschieden sind. Von den seenbewohnenden 
Arten suchen dabei einige oberflachliche Wasserschichten, andere die 
Uferbanke auf, wieder andere wandem mehr oder weniger weit in die 
Zufltisse hinauf; FluB- und Bachfische gehen kleinere und groBere 
Strecken bergwarts~ Andere, die groBten Arten unter den Salmoniden, 
dringen nachdem sie eine Zeitlang im Meer gelebt und gefressen haben 
und dort herangewachsen sind, zu bestimmten Zeiten in groBen Scharen 
in die Mtindungen der Zufltisse ein, und manche wandem hunderte Kilo
meter aufwiirts, urn in kleineren FltiBchen und Bachen der Mittelgebirge 
oder der Vorberge des Hochgebirges ihre Eier abzulegen, die jungen 
Fische wandem in einem bestimmten Alter zum Meere abo 

Aile Salmoniden sind geschatzte Speisefische, und sehr viele haben 
einen auBerordentlich hohen, wirtschaftlichen Wert. Dies ist der Grund 
daftir, daB ihrer Biologie und vor aHem ihren Wanderungen schon frtih 
Aufmerksamkeit zugewendet wurde, und wir tiber sie relativ gut unter
richtet sind. Auf der anderen Seite wird das Studium der Salmoniden 
dadurch erschwert, daB fast aIle Arten zur Bildung von morphologisch 
und physiologisch oft weitgehend unterschiedenen Stammen und Rassen 
neigen, und es darf nicht wundern, daB deshalb in dem System teilweise 
noch ein rechtes Durcheinander besteht, und daB die Biologie der glei
chen Art an verschiedenen Orten recht verschieden sein kann. Diese 
letztere Tatsache erschwert auch die Forschung und die Schilderung der 
Wanderbewegung betrachtlich. Hinzu kommt ferner noch der Umstand, 
daB sich aile Salmoniden ktinstlich fortpflanzen und ztichten lassen, und 
daB einzelne Arten infolge ihrer groBen wirtschaftlichen Bedeutung oft 
in Gebiete iiberfiihrt wurden und werden, in denen sie ursprtinglich 
nicht heimisch waren. In der neuen Umgebung akklimatisiert, zeigen 
die Fische nun nicht selten betrachtliche biologische (und manchmal 
auch morphologische) Veranderungen. 

Die Familie der Salmoniden im engeren Sinn ist ursprtinglich auf die 
nordliche Halbkugel beschrankt und bewohnt hier nahezu den ganzen 
gemaBigten Gtirtel, reicht sogar an einigen Stellen bis zur arktischen 
Zone heran. - Die Verbreitungsgebiete der wichtigsten Vertreter sind 
in Abb. I7 eingezeichnet. 

Mit wenigen Ausnahmen sind die Salmoniden Winterlaicher. AIlge-
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mein kann gesagt werden, daB zum Laichen immer ktihles, moglichst 
gleichmaBig temperiertes Wasser aufgesucht wird. Bei weitaus der groB
ten Mehrzahl der Arten vollzieht sich das Laichgeschaft von Herbst bis 
Frtihjahr an dem mit Geroll, Kies oder Sand bedeckten Grund kleinerer 
Gewasser, wo die Eier in primitiven Laichgruben abgesetzt werden; 
bei anderen Spezies findet das Laichen in den oberflachlichen Schichten 
von Seen statt, und die Eier sinken zu Boden. 

a) Oncorhynchus. 

Die, biologisch betrachtet, einheitlichsten, wenn auch nicht einfach
sten Verhaltnisse, zeigt das Genus Oncorhynchus, und weil wir bei seinen 
Vertretern auch die ausgedehntesten Wanderungen finden, will ich mit 
dieser Gattung beginnen. Das Geschlecht der amerikanischen oder besser 
pazifischen Salme oder Lachse umfaBt sechs Arten, von denen ftinf: 

o. tschawytscha, 
o. nerka, 
o. milktschitsch = o. kisutsch, 

O. keta, 
O. gorbuscha, 

auf beiden Seiten des Stillen Ozeans vorkommen, und die sechste Art, 
O. masou, nur aus Japan bekannt ist. 

Die ersten guten, recht verHiJ3]ichen Beschreibungen dieser Fische unter 
ihrem russischen Namen verdanken wir STELLER und fast gleichzeitig KRA
SCHENINNIKOW. 1792 wurden dann die russischen Namen von WALBAUM als 
Speziesnamen in die wissenschaftliche Literatur iibernommen. Dber die Bio
logie der Fische, besonders iiber den Umfang und die Ausdehnung der Wan
derungen, die dabei sich zeigenden k6rperlichen Veranderungen und iiber 
ihr Laichgeschiift wurden wir in den letzten 50 Jahren hauptsachlich unter
richtet durch die Untersuchungen der "U. S. fish-commission" und durch die 
Arbeiten der kanadischen "Commissioners for fisheries". In der Mitte des 
vorigen Jahrhunderts begann man namlich an der Westkiiste von Amerika 
und Kalifornien immer mehr nach Norden fortschreitend, den unglaub
lichen Reichtum an Lachsen, die dort alljahrlich, groBen aufeinanderfolgen
den Heeressaulen vergleichbar, in mehreren Schwarmen (runs) an den FluB
miindungen erscheinen und mannigfaltigen Hindernissen zum Trotz im SiiB
wasser tief in die Gebirgslander, z. B. bis nach Idaho aufsteigen, auszubeuten. 
Die, ,Salmon canning factories" schossen ii berall bis weit hinauf nach dem N or
den aus dem Boden und waren jahrzehntelang eines der eintraglichsten U nter
nehmen I • Ganz natiirlich, daB sich auch die amerikanischen Fischerei-Bio
logen auf das Studium der "silver horde" - die eine Zeitlang in keinem west-

I Welche Massen von Fischen in den Konservenfabriken verarbeitet 
wurden, mag folgendes Beispiel zeigen: 1m Jahre 1905 wurden in British 
Columbia allein im Fraser Gebiet 877 136 "Cases" (Kisten) mit je 84 Pfund 
(37,8 kg) zu Biichsenkonserven verarbeitet, dazu kommen noch aus dem 
Staate Washington 1057295 Kisten, so daB die Gesamtproduktion aus dem 
Fraser FluBgebiet in diesem Jahre 96000000 Pfund = 43200000 kg Biichsen
salm betrug. Die anderen kleineren Fliisse dieses Gebietes mit eingerechnet 
wurden in den beiden Staaten an Biichsenkonserven produziert 47560000 kg 
Lachs. Dazu kommen noch die Mengen von Fischen, die gerauchert oder 
gesalzen verschickt wurden, so daB sich die Gesamtlachsernte auf 131185896 
Pfund = 590341I3 kg erh6ht, und einen Wert von 1$ 9330173 hatte. 
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lichen Roman ganz fehlen durfte - waden. Sie fanden hier ein so dankbares 
Objekt mit so vielen Eigentumlichkeiten in morphologischer, biologischer 
und physiologischer Richtung vor, daB heute noch nicht alle mit ihm in 
Zusammenhang stehenden Einzelfragen gelost sind, obgleich die biologischen 
Studien besonders intensiv betrieben wurden, als sich zurJahrhundertwende 
infolge eines unsinnigen Raubbaues und einer unglaublichen Materialver
geudung ei,n Ruckgang zeigte, und man nach Mitteln und Wegen suchte, 
die Bestande kunstlich zu vermehren l • Sowohl von kanadischer als ameri
kanischer Seite wurden gallze Reihen von Arbeiten uber die pazifischen 
Lachse veroffentlicht. Leider sind in den ersten und altesten dieser Unter
suchungen die einzelnen Arten nicht immer scharf voneinandergehalten. 

Ich will zunachst auf Grund samtlicher erreichbarer Literaturanga
ben die Biologie der sechs pazifischen Lachsarten und spater die von 
Salmo salar schildem und dann das Gemeinsame sowohl in den mor
phologischen und physiologischen Veranderungen wahrend der Wan
derung, als diese selbst, als auch die moglichen Ursachen fiir diese zu
sammenfassen. 

I. Oncorhynchus tschawytscha. Der geschatzteste, wertvollste 
und groBte der pazifischen Salme oder Lachse, der auch die weitesten 
Strecken durchwandert, ist Oncorhynchus tschawytscha (auch hin und 
wieder anglisiert in O. couicha oder chowicha), der unter dem englischen 
Namen Quinnat Salmon, Spring Salmon, Chinook Salmon, Tyee Salmon 
und besonders als King Salmon bekannt ist. Er ist auf beiden Seiten 
des Pazifik weit verbreitet und kommt von der Montereybai und von 
China bis zum Eismeer und in den sibirischen Fliissen vor. Sein siid
lichster Fundort auf der amerikanischen Seite liegt 580 km siidlich 
von San Franzisko. Er besucht nur die groBeren Fliisse, sofem sie 
Schmelzwasser fiihren und die bekanntesten King Salmon-Fliisse sind: 
Sacramento, Columbia River und Fraser, weiter ist er haufig im New
shagak und im Yukon, kommt aber auch im Karluk, Sinlaw und 
in kleinen Fliissen, die in den westlichen Teil des Cook Inlet miinden, 
vor'. In Alaska werden die nach Westen miindenden Fliisse bevorzugt; 
ob dort der King Salmon auch in die arktischen Strome Amerikas ein
dringt, scheint noch nicht sicher, obwohl er an der Nordkiiste von Alaska 
haufig ist. Sein "Fehlen in Nordjapan ist darauf zuriickzufiihren, daB 
es hier keine Strome gibt, die Schmelzwasser fiihren. 

DerKing Salmon ist ein sehr stattlicher Fisch. Bei einem Durch
schnittsgewicht von 8-10 kg kann er bis 45 kg erreichen. Allgemein 
gilt die Regel, daB er weiter nach Norden groBer wird; sein Hochst
gewicht ist im Sacramento: 23-30 kg, im Columbia River: 36 kg, im 
Yukon: 45 kg. Die Mannchen zeigen im gleichen FluBgebiet haufige 

I In welchem Umfange durch die kiinstliche Zucht die Lachsfischerei 
gefOrdert werden kann, ist aus der Zusammenstellung von W. MURRAY zu 
ersehen. 

, 1909 wurden an der pazifischen Kuste 5688"000 kg dieses Fisches zu 
Konserven verarbeitet. 



LUDWIG SCHEURING: 

Schwankungen im Gewicht, die, wie wir noch sehen werden, auf Alters
unterschieden beruhen. 

Die Farbe des erwachsenen King Salmon ist im Frtihjahr die aller 
Lachsarten: silbrig an den Seiten, der Rticken und die Rtickenflosse 
tragen mehr oder weniger dunkle schwarze Flecken, die Wangen und 
Seiten des Kopfes zeigen zinnfarbenen Metallglanz. Wahrend der Laich
wanderung wird die Farbe schwarz und dunkel schmutzig rot. 

Neben den groBen, erwachsenen Individuen werden haufig klein ere 
und jtingere, friihreife Exemplare angetroffen, die in Analogie mit einem 
ahnlichen Stadium des atlantischen Lachses als "Grilse" bezeichnet wer
den, obwohl betrachtliche Unterschiede im biologischen Verhalten zwi
schen den Grilse-Stadien von Oncorhynchus und denen von Salmo be
stehen. Die Anzahl der frtihreifen Exemplare wechselt in verschiedenen 
Fltissen, als auch im gleichen FluB in verschiedenen Jahren. Ihre GroBe 
schwankt von 22-90 cm, ihr Gewicht von 0,25-8 kg. Was ihr Ge
schlecht anbetrifft, so konnen die Grilse sowohl Weibchen als auch Mann
chen sein (GILBERT, CHAMBERLAIN), doch scheinen in manchen Fliissen, 
z. B. im Sacramento, die Mannchen weitaus zu tiberwiegen (RUTTER). 
Die Faktoren, die die Ausbildung des Grilse-Stadiums bedingen, sind 
noch nicht bekannt. 

Dber das Verhalten des King Salmon im Meer wissen wir nicht allzu 
vieI. Wahrscheinlich ist, daB er nicht weit in die offene See hinausgeht, 
sondern sich anscheinend mehr in der Nahe der FluBmiindungen aufhalt 
und manchmal sogar vortibergehend in die FluBmiindungen eindringt 
(GILBERT). Bei Puget Sound und in der Montereybay kann der Fisch 
von 20 cm Lange aufwarts das ganze Jahr tiber in der Nahe der FluB
mtindungen mit der Angel oder im Stellnetz innerhalb 9-22 km von 
der Ktiste gefangen werden. 

Heringe bilden hier neben dem Capelin (M allotus villosus, eine den 
Stinten nahestehende Fischart), Seenadeln (Syngnathus) und verschie
denen Crustaceen die Hauptnahrung der meisten Lachsarten im Meer. 
Diese variiert selbstverstandlich nach der J ahreszeit und nach der Gegend. 
So bevorzugt der King Salmon in den Gewassern von Stidostalaska, wo 
er das ganze Jahr tiber in den futterreichen Salz- und Brackwasserbuch
ten der reich gegliederten Ktiste vorkommt, neben dem Hering den Stint 
(Osmerusmortax) und den Eulachion (Thaleichthyspreciosus). 1m Frtihjahr 
folgt der King Salmon dort den Heringschwarmen in den oberflachlichen 
Wasserschichten, im Winter geht er tiefer und wird gelegentlich mit dem 
Heilbuttnetz in 60-80 m Tiefe gefangen. Diese Exemplare haben Heil
butt und Dorsch im Magen. 

1m Friihjahr bis in den Herbst hinein sammeln sich die Lachse in 
der Nahe der FluBmiindungen und kommen allmahlich in das Estuarium 
und schlieBlich in den FluB seIber, wobei sie meist die tiefste Stelle 
wahlen. Gewohnlich fallt ihr Erscheinen hier mit dem Auftreten der 



Die Wanderungen der Fische. __ -----±21 
==============~ .~~~~~===~~~--~~==== 

groBen Fruhjahrslaiehsehwarme der amerikanischen Sardine (Clupea 
caerulea) zusammen (EVERMANN, COBB). Die Zeiten, zu denen die An
sammlungen auftreten, sind fUr das ganze Verbreitungsgebiet recht ver
schieden und liegen fUr den Suden fruher als fUr den Norden. AuBer 
dem King Salmon erscheinen noch die anderen Oncorhynchus-Arten, 
jedoch kommt O. tschawytscha, wie auch der dafUr gebrauchliche Name 
"Spring Salmon" sagt, zuerst im Fruhjahr. 

Der Aufstieg in den FluB falIt gewohnlich in eine Hochwasserperiode 
oder folgt dieser. Er beginnt in der Montereybay in der zweiten Woche 
des Januar, im Sacramento im Februar, im Columbia River im Marz, 
in den FlUssen Alaskas im Mai und Juni, so z. B. nach EVERMANN in 
Sudalaska am 1. Mai, und am 6. Juni in Norton Sound. In die Flusse, 
die im Winter mit Eis bedeckt sind, steigt der King Salmon meist sofort 
nach Beendigung, manchmal sogar schon wahrend des Eisganges ein. 
COBB gibt an, daB im Strikine River King Salmon an tiefen SteIlen durch 
Locher im Eis mit dem Speer gefangen werden konnen. Diese Tatsache 
weist darauf hin, daB einzelne Lachse schon im Herbst vor dem Eis oder 
wahrend des Winters unter diesem in die FluBmundungen einwandern. 
Sudlich yom Sacramento werden in FHissen ohne EisfUhrung "Winter
runs" im Dezember beobachtet. 

Der Aufstieg in die Flusse ist somit im Verbreitungsgebiet von der 
geographischen Lage abhangig. Weiter aber auch ist er bei dem gleichen 
FluB nicht an eng begrenzte Zeiten gebunden, sondern erstreckt sich 
uber mehrere Monate. In fast allen Lachsflussen folgen auf den Frtih
jahrsrun weitere Schwarme von weehselnder Starke, die meist im Herbst, 
besonders zur Zeit der spat en Hoehwasserperiode, nochmals ein deut
liches Maximum erkennen lassen. So kann im Columbia ein deutlieher 
Fruhjahrs- und Herbstrun unterschieden werden, im Karluk fallt ein 
Massenaufstieg in den Juni, ein anderer in den August, doeh scheint 
diese Trennung nicht regelmaJ3ig jedes Jahr vorzukommen. Im Sacra
mento hat naeh Mc MURRICH nur der Herbstrun groBere Bedeutung, 
ebenso ist naeh EVERMANN und MEEK im Sinlaw nur ein Herbstrun 
(im September und Oktober) bekannt. Die ersten und die spateren Zuge 
stehen insofern in Abhangigkeit voneinander, als bei einem starken 
Fruhjahrsrun ein schwaeherer Herbstzug und umgekehrt beobachtct 
wird. Gewohnlieh werden verschiedene, zeiHieh voneinander getrennte 
Runs aueh nur in FHissen mit langerem Lauf beobaehtet, wo der Auf
stieg immer fruher beginnt, als in solchen mit kurzem Lauf; in letzteren 
setzt er spater ein und die versehiedenen Sehwarme sind nieht so scharf 
voneinander getrennt. 

Die Tatsaehe, daB die Starke der versehiedenen Sehwarme in Be
ziehung zueinander stehen, deutet darauf hin, daB auBere Faktoren -
gewisse korperliehe Dispositionen vorausgesetzt -- die Zeit des Auf
stieges bestimmen. M6glieh ware auch, daB die Zeit des Aufstieges erb-
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lich fixiert ist, und "physiologische Rassemerkmale" dafUr ausschlag
gebend sind, ob nur ein Friihjahrs- und ein Herbstrun oder ob beide statt
finden. So soll z. B. nach CHAMBERLAIN im Columbia der Friihjahrsrun 
immer schwacher werden, weil dort meist nur Fische vom Herbstrun 
zur kiinstlichen Nachzucht der Lachsbestande verwendet und deren Brut 
ausgesetzt wird. In den Jahren 1900-1905 wurden groBe Eiersendungen, 
aIle von Fischen aus Herbstruns stammend, nach Neuseeland eingefUhrt 
und auf diese Weise der King Salmon dort heimisch gemacht; nach AYSON 
wird nun in den Fliissen von Neuseeland nur ein Herbstrun beobachtet. 

Die Zusammensetzung der Schwarme ist nicht einhei tlich; sie wechselt 
mit dem FluB und mit der Jahreszeit. Durchweg scheint zu gelten, daB 
der erste Run im Friihjahr ausschlieBlich oder fast ausschlieBlich aus 
groBeren Individllen besteht und daB spater klein ere Fische auftreten. 
So gibt McMuRRICH (1913) an, daB bei einem Friihjahrszug die GroBe 
der Individuen stark variierte (65-II2 cm) und spater die Fische gleich
maBiger wurden (67-68 cm). Die bereits erwahnten "Grilse-Stadien" 
treten meist erst in den spateren Runs auf. Nicht nur Fische, die im 
Begriff sind, geschlechtsreif zu werden, wandem in die Fliisse ein, so 
berichtet COBB von 3-9 kg schweren King Salmon aus Alaska, worunter 
bei den groBeren sterile Exemplare gefunden wurden. 

Zwischen den verschiedenen "Runs" bestehen auch auffallige Unter
schiede im Emahrungszustand der Fische. Durchweg gilt, daB die Ticre, 
die im Friihjahr in die Fliisse aufsteigen, fetter sind, als solche aus einem 
Herbstrun, so sind z. B. die King Salmon aus dem Sin law durchweg als 
mager bekannt. Bei der Mehrzahl der Lachse zeigt die Muskulatur eine 
rote Farbe, die bei dem King Salmon meist etwas weniger intensiv, mehr 
ein Rosa ist und beim Kochen bestehen bleibt. Aber auch Individuen 
mit weiBem Fleisch werden angetroffen, die sich auBerlich von den rot
fleischigen Tieren durchaus nicht unterscheiden. Die groBten und fettesten 
Tiere besitzen merkwiirdigerweise haufig sogar weiBe Muskulatur. Das 
Verhaltnis von rotfleischigen zu weiBfleischigen Fischen ist in den ver
schieden en FI iissen verschieden, z. B. im S iidosten Alaskas werden 2/3 rot
fleischige, I/3 weiBfleischige King Salmon gefangen; in der Beringsee 
und im Cook-Inlet sind aIle rotfleischig; im Sacramento haben die meisten 
rotes; im Puget Sound zahlreiche weiBes Fleisch. Fische aus einem 
"Herbstrun" haben meist hellere Muskulatur. 

Das Eindringen del' King Salmon in den FluB geht nur langsam VOl' 
sich. Dem Sammeln vor der Miindung folgt eine Periode des zeitweiligen 
Vordringens in Richtung auf den FluB und ein Zuriickfluten nach dem 
Meer, das mit den Gezeitenstromungen wechselt und diesen jeweils ent
gegengerichtet ist (RUTTER und SUMNER). So dringen die Fische nach 
und nach in die Brackwasserzone ein, wo sie sich wiederum eine Zeit
lang aufhalten, bis sie schlieBlich in das SiiBwasser iibertreten. 

Dieses Vor- und Zuriickwandem an del' FluBmiindung finden wir bei 
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allen Lachsarten; es hat den Zwpck, den osmotischen Druck des Blutes 
allmahlich herabzusetzen. GREENE (I904) bestimmte fUr Blut von On.,. 
corhynchus die Gefrierpunktserniedrigung und erhielt folgende Werte: 

im Meer . . . . . d = -0,7620 C, 
im Brackwasser . . . . . d = -0,7370 C, Abnahme 3,3 vR, 
an den LaichpHitzen . . . d = -0,6280 C, Abnahme 17,6 vR. 

Das Tempo und die Zeit, die der King Salmon braucht, urn die Ge
zeitenzone zu iiberwinden, wurde von RUTTER im Sacramento auf 8 Tage 
geschatzt und von GREENE (I908) an del Miindung des Columbia durch 
Markierungsversuche I bestimmt. Markierte King Salmon waren 6,9 bzw. 
29 Tage in der Brackwasserregion gewesen. 1m groBen und ganzen 
wurde beobachtet, daB sich der Friihjahrsrun langer vor der FluBmiin
dung herumtreibt als der Sommer- und der Herbstrun. 

1m Estuarium sowohl, als auch im Brackwasser wird noch viel Nah
rung aufgenommen, im SiiBwasser wird das Fressen aber v6llig ein
gestellt, nur von Kings aus dem Sinlaw wird berichtet, daB sie auch 
noch im Unterlauf die Angel nehmen 2. 

1m FluB vollziehen sich durchgreifende Anderungen im Aussehen und 
in der Organisation der Fische. Der Schlund, der Magen und der Darm
traktus schrumpfen (vgl. Abb. IS). Die Gonaden entwickeln sich bis zur 

I Auf Einzelheiten der Markierungsversuche, die beginnend in den ftinf
ziger Jahren am atlantischen Lachs in Schottland, England und Irland und 
dann spater in Skandinavien und im Ostseegebiet in groBem Umfange durch
geftihrt wurden, kann ich hier nicht eingehen. Zuerst wurde den Fischen die 
Fettflosse oder bestimmte Teile anderer Flossen abgeschnitten. Die Flossen 
regenerierten und diese Methode gab wenig verHiBliche Resultate; deshalb 
ging man dazu tiber, Silberdraht in bestimmter Weise an den Rtickenflossen 
zu befestigen, und schlieBlich wurde durch Anbringen bestimmter nume
rierter Marken aus Silber oder Aluminium - teils an die Kiemendeckeln, 
teils an die Rtickenflosse ermoglicht, einzelne Individuen zu verfolgen. Ge
rade dieser letzten Methode verdanken wir mit die wichtigsten und besonders 
die genauesten,Erkenntnisse tiber die Biologie der Lachse. In neuerer Zeit 
wurden von dem U. S. Fishery Board sehr zahlreiche Markierungen an pazi
fischen Lachsen durchgeftihrt, dadurch, daB bestimmte Flossen dicht an 
ihrer Wurzel, oder sogar unter der Raut abgeschnitten wurden. Es soIl dann 
nach den Flugblattern des Bureaus und nach mir mtindlich von dem Leiter 
dieses Institutes, Herrn Dr. G. O. SNYDER, gemachten Mitteilungen keine 
Regeneration eintreten. Die Markierung mittels angehangten numerierten 
Blattchens scheint mir jedoch in jedem Fall einwandfreier, da sie gestattet, 
das Lebensschicksal eines einzelnen Fisches zu verfolgen. Betreffs weiterer 
Einzelheiten der Markierungsmethoden verweise ich auf die Originalarbeiten 
und besonders auf die Zusammensetzungen von CALDERWOOD (1910) "The 
Life of the Salmon" und MENZIES (1926) "The Salmon, its life story" und 
auf die letztenArbeiten von GILBERT (1924) und GILBERT und WILLIS (1926), 
vgl. S. 507 ff; 

2 Wir werden auch bei Salmo salar noch feststellen, daB er in manchen 
Fltissen an die Angel geht, nicht dem Nahrungsbedtirfnis, sondern otpischen 
Reizen folgend (CALDERWOOD, GREENE, MENZIES, NORDQUIST u. a.). 

32'* 
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Reife und zu gleicher Zeit legt der Lachs sein Hochzeitskleid an, dessen 
besonderes Charakteristikum fUr das Mannchen die Bildung des eigen
tiimlichen Laichhakens ist. Diese Umwandlungen sowohl, als auch die 
korperlichen Anstrengungen wahrend der Reise werden vollig durch die 
im Korper aufgespeicherten Reservestoffe, hauptsachlich durch Fett ge
deckt. Es ist somit ganz natiirlich, da13 aIle aufsteigenden Lachse 15 bis 

b 

c 
Abb. 18 a-c. Darm von King Salmon (gleichgroi3e Weibchen); a aus 
dem Estuarium noch Nahrung enthaltend; b nach ein- bis zwei

wochentlichem Aufenthalt im FluB; c verlaicht vom Laichplatz. 
(Nach RUTTER.) 

20 vH an Gewicht ver
lieren. Das Fett und 
damit die rote Farbe 
schwindet aus der Mus
kulatur immer mehr, 
und das Fleisch wird 
hell, weich und schwam
mig. Bei den im Herbste 
einsteigenden Lachsen 
sind die sekundaren Ge
schlechtsmerkmale und 
das Hochzeitskleid schon 
starker ausgebildet und 
auch die Geschlechtsor
gane weiter entwickelt, 
wenn sie in den Flu13-
miindungen erscheinen. 

Die Wanderge-
schwindigkeit des King 
Salmon im Flu13 be-
stimmte GREENE auf 
Grund seiner oben er
wahnten Markierungs
experimente mit 13,7 km 
pro Tag I • Altere Au
toren, wie STONE und 
ATKINS, rechneten mit 

einer taglichen Wanderung von 1,8-5.4 km. Nach anderen Angaben 
solI der King Salmon zuerst langsamer wandern als spater. So gibt 
Mc MURRICH fUr den Columbia River an, da13 in den ersten 3 Wochen 
36 km, in den nachsten 2 Monaten 360 km zuriickgelegt werden. Sicher 
ist, da13 die zuerst aufsteigenden Schwarme am weitesten bergauf gehen 2. 

I II,5-13,7 km wurden als durchschnittliche Geschwindigkeit fUr alle 
Lachsarten festgestellt; bei diesen Versuchen waren Markierungsstelle und 
Wiederfangstelle 5,5-395 km voneinander entfcrnt. 

2 ATKINS (1884) behauptete, daB die zuerst in den FluB eindringenden 
Lachse die nachstliegenden Laichplatze besetzten, und die folgenden zum 
Weiterwandern gezwungen sind. ABe anderen Autoren berichten das Gegen
teil. 
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Diese Tatsache scheint in Beziehung zu der Temperatur des Wassers zu 
stehen. AIle Lachse sind kalt stenotherme Tiere; hohere Temperaturen 
setzen ihre Aktivitat rasch herab. Sowandern sie bei warmer Umgebung 
auch weniger rasch als bei maBig kalter. N ach CHAMBERLAIN solI im 
Friihjahr bei 12,5° C die tagliche Wanderstrecke bis zu i8 km, im 
Sommer bei 22° Caber nur 9 km betragen. 

Die dabei zuriickgelegten Entfernungen sind zum Teil sehr groB. Am 
Yukon passieren nach COBB die King Salmon hauptsachlich im Mai und 
Juni die FluBmiindung; 3600 km oberhalb trifft man aufsteigende 
Schwarme im August und September; diese Entfernung ist noch nicht 
die groBte, da auch noch weiter aufwarts am Yukon bis zum Bennett-See 
und bei Caribou Crossing 4000 km von der Miindung laichende King 
Salmon beobachtet wurden. An den Seen des oberen Columbia River
Systems kommen die ersten King Salmon am 24. Juni, in groBeren 
Mengen erst am 10. J uli an; in den siidlichen Quellfliissen etwas eher 
als in den nordlichen (EVERMANN). Es ist wohl auch kein Zufall, daB die 
zuerst aufsteigenden Tiere, wie wir gehort haben, die fettesten sind, und 
sie die weitesten Wanderungen machen; sie besitzen einen groBeren Be
trag von Reservestoffen, der sie zu den groBeren, korperlichen Anstren
gungen beflihigt. 

In Stromen mit langem Lauf sind die Laichplatze der verschiedenen 
Schwarme getrennt, weil die Fische des Friihjahrsruns weiter hinauf
gehen. In kiirzeren Fliissen besetzen die Spatankommenden die glei
chen Stellen, die die zuerst erschienenen gewli.hlt hatten, und oft zer
st6ren sie deren Laich. 

Der Aufstieg erfolgt meistens in dichten Scharen. Hindernisse, wie 
Stromschnellen und kleinere FaIle, werden mit groBer Ausdauer iiber
wunden. Auf die Schilderung der dabei ausgefiihrten Spriinge werde ich 
bei Oncorhynchus nerka naher eingehen. Haufig ziehen sich die Fische 
bei ihrer anstrengenden Wanderung Wunden und Prellungen zu und 
manche der Wanderer kommen schon zerschunden und abgemagert auf 
den Laichplatzen an; doch betonen fast alle Autoren, daB die Mehrzahl 
der dort erscheinenden Fische "Clean fishes", d. h., daB sie unverletzt 
sind. 

Uber das Verhaltnis der Geschlechter auf den Laichplatzen machen 
EVERMANN und MEEK einige Angaben, aus denen ein leichtes Uberwiegen 
des weiblichen Geschlechtes hervorgeht. 1m Altura-See waren von 1402 

King Salmon 683 Mannchen und 719 Weibchen, im Sinlaw River von 
129 Tieren 53 Mannchen und 76 Weibchen, II9 Lachse, von 95-62,5 cm 
Lange zeigten das Verhaltnis Mannchen zu Weibchen = 57:62; im Co
lumbia River war das Verhaltnis II: 14. Ein starkes Uberwiegen der 
Mannchen dagegen fand RUTTER im Battle Creek (Sacramento), wo 
88 vH Mannchen, 12 vH Weibchen gegeniiber standen. Da an anderer 
Stelle der gleiche Autor betont, daB in mahchen Fliissen fast nur klein ere 
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Mannchen, die dem Grilse-Stadium entsprechen, auf den Laichplatzen 
angetroffen werden, so ist wohl hier anzunehmen, daB eine kiinst
liche Auslese derart stattgefunden hatte, daB die kleineren Grilse
mannchen durch die Netzmaschen der Fangstationen hindurchgegangen 
waren, wahrend die groBeren Mannchen und Weibchen starker weg
gefangen wurden. 

Die Grilsemannchen zeigen nicht so stark, manchmal sogar kaum 
Hakenbildung der Kiefer, und auch ihre Farben sind nicht die typischen 
Laichfarben der erwachsenen Mannchen. 

In den an den FluBmiindungen ankommenden Laichschwarmen schei
nen die Weibchen ebenfalls schwach zu iiberwiegen: Mannchen zu Weib
chen wie 4I: 59. DaB beim King Salmon Mannchen und Weibchen, wie 
wir dies spater beim atlantischen Lachs sehen werden, getrennt und zu 
verschiedenen Zeiten wandern, und erstere zuerst auf den Laichplatzen 
ankommen, scheint nach der mir vorliegenden Literatur nicht der Fall 
zu sein. 

Wenn die Fische auf ihren Laichplatzen angelangt sind, verstreicht 
meist noch eine geraume Zeit, bis zu der Laichablage geschritten wird. 
Dieser Zeitraum kann bis zu 4 Wochen betragen und wahrt bei den Fischen 
des Friihjahrsrun langer als bei denen des Herbstrun, da die Geschlechts
organe der letzteren bereits weiter ausgebildet waren, als sie den Aufstieg 
begannen. 

Als Laichplatze wahlt der King Salmon mit Vorliebe 2-3 FuB tiefe, 
rasch flieBende FluBstellen und Stromschnellen mit klarem, kiihlem Wasser 
und mit grob sandigem oder kleinsteinigemBoden, aber auch Bache mit 
oft so niedrigem Wasserstand, daB nur der halbe Korper des Fisches be
deckt ist. Hier wirdmit wenig Sorgfalt von beiden Geschlechtern -meist 
werden nur zwei Tiere, Mannchen und Weibchen, manchmalaberauchdrei, 
zwei Mannchen und ein Weibchen, beieinander beobachtet - eine kreis
formige oder ovale Laichgrube ausgeworfen, in die die Eier - 700 bis 
900 Stiick pro ein Kilogramm Korpergewicht - zwischen Geroll und 
Steine abgesetzt und eingewiihlt werden. 

McMuRRICH und RUTTER machen eingehende Angaben iiber das 
Laichgeschaft. Nach ihnen werden die "Laichgruben" nicht speziell zur 
Aufnahme der Eier hergerichtet, sondern entstehen wahrend des Laich
aktes. Das Weibchen laBt seine Eier in mehreren Portionen ab, die von 
dem dicht hinter ihm stehenden Mannchen besamt werden. Von Zeit 
zu Zeit wirft sich das Weibchen auf die Seite und wiihlt mit dem Schwanz 
den Boden auf. Diese Bewegungen sollen nach RUTTER nur gemacht 
werden; um die Eier auszupressen, wenn auch dabei ein 50 cm breites 
und I5-20 cm tiefes Loch entsteht, und die Eier in ihm mit Geroll und 
Sand bedeckt werden. Haufig werden aber auch Eier neben der Grube 
gefunden. 

Die Weibchen ziehen sich bei diesem Treiben oft betrachtliche Auf-
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scheuerungen und Verletzungen zu; die Mannchen verletzen sich haufig 
bei ihren erbitterten Kampfen urn das Weibchen'. 

Die Laichzeit erstreckt sich ftir das ganze Verbreitungsgebiet iiber 
mehrere Monate. Fische des Sommerrun laichen in den Quellbachen des 
McCloud und des Sacramento imJuli, weiter fluBabwarts im August und 
September. Das Laichgeschaft der Lachse des Herbstrun beginnt sowohl 
im McCloud, als. weiter unterhalb im Oktober und zieht sich bis zum 
Dezember hin. 1m Columbia River findet in den Quellfltissen das erste 
Laichen im Juni statt, im Salmon River (Idaho) - tiber lOOO m tiber 
dem Meeresspiegel - im August und September, unterhalb davon im 
Snake River (stidliches Idaho) im Oktober und November; im oberen 
Columbia River wurde das erste verlaichte Weibchen am 20. August, 
ein starkes Laichen am 24. August beobachtet, bei Clachamas (233 km 
von der Mtindung) beginnt die Laichzeit Mitte September und dauert 
bis November. Allgemein scheint zugelten, daB nicht eher gelaicht wird, 
bis die Temperatur des Wassers unter 100 C gesunken ist. 

Die im Freien abgesetzten Eier sind bis zu 85 vH befruchtet (RUT
TER); sie brauchen je nach der Wassertemperatur 2'/2-4 Monate zu 
ihrer Entwicklung. 

Das Schicksal der Brut ist in den verschiedenen Fltissen verschieden. 
1m Sacramento treibt weitaus die groBte Mehrzahl der Jungfische, so
bald der Dottersack aufgezehrt ist - dies geschieht in ungefahr 6 Wochen 
- mit dem Schwanze voran stromabwarts. Beim Zurticklegen einer 
taglichen Wanderstrecke von 18-20 km erreichen die Jungfische spa
testens in 4-5 Monaten das Meer und treffen von Januar bis April, 
4,5-7 cm lang, im Mtindungsgebiet ein (RUTTER). Nach RICH tritt im 
Dezember bereits die erste Brut im Columbia auf und ist in des sen 
Unterlauf von Marz bis April haufig, findet sich aber hier, ebenso wie 
im Sacramento, auch noch im Juni. 1m ersten Jahre abwandernde Brut 
des King Salmon wurde auch in allen anderen Fltissen, die von ihm be
sucht werden, festgestellt (EVERMANN, MEEK, GILBERT, CHAMBERLAIN, 
MOSER). In Fltissen mit klarem Wasser wird hauptsachlich nachts ge
wandert, in trtiben Strom en auch bei Tag. MaBiges Hochwasser scheint 
die Abwanderung zu begtinstigen. 

Schon die Tatsache, daB in sehr vielen Fltissen zwei verschiedene 
GroBenklassen auf der Abwanderung angetroffen werden, deutet darauf 
hin, daB nicht alle Exemplare im erst en Jahre abwandern. Ein gewisser 
Prozentsatz, der in jedem FluB ein andercr ist, bleibt zurtick. 1m Sacra
mento sollen auf 1 km FluBstrecke 5000 Sttick zurtickbleibende Brut 
kommen (RUTTER). In anderen Fltissen, z. B. im Karluk, bleiben mehr 
zurtick (CHAMBERLAIN) und treten erst nach dem ersten oder zuweilen 
erst nach dem zweiten Jahre ihre Reise nach dem Meere an (BABCOCK). 

I Wahrend der Laichzeit verliert der Lachs weitere 10-15 vH seines 
urspriinglichen Korpergewichtes. 
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Von den Hinger im FluB bleibenden Individuen werden haufig Wande
rungen vom Geburtsort weiter bergauf ausgefUhrt. Die im SiiBwasser 
bleibenden jungen Mannchen konnen im Herbst bei einer GroBe von 
10-14 cm schon geschlechtsreif werden und befruchtungsfiihige Milch 
liefem (RUTTER). Sie gehen dann aber wahrscheinlich ein. Die zuriick
bleibenden Weibchen sind an Zahl immer gering; sie werden auch im 
SiiBwasser anscheinend fiir gewohnlich nicht geschlechtsreif und wandem 
spater ab. 

Die abgewanderten Junglachse bleiben einige Zeit in und vor der 
FluBmiindung, urn sich an den hoheren Salzgehalt zu gewohnen, denn 
rasch in Salzwasser, wenn auch nur in 50 vT iiberfiihrt, sterben sie ab, 
wie Versuche von RUTTER, SUMNER, FAGE U. a. beweisen. Ihre Wider
standsfahigkeit gegen hoheren osmotischen Druck nimmt aber mit dem 
Alter und der GroBe zu. 

Beim Abwandem legen die Junglachse ihr Parrkleid I an, d. h., sie 
zeigen an den Seiten dlmkle Querbinden. Bald nach der Ankunft im 
Meere werden die Jungfische silberig, wenn auch fUr einige Zeit noch eine 
Fleckung sichtbar ist. . 

Bei den graBen Gewichtsschwankungen aufsteigender King Salmon 
(2,25-45 kg) war es von vomherein interessant festzustellen, ob ver
schiedene Altersklassen aufwandem. AuBerdem war es bei der graBen 
wirtschaftlichen Bedeutung des King Salmon wichtig, zu wissen, wie 
lang sein Aufenthalt im Meer wahrt. Zunachst suchte man diese Frage 
dadurch zu lOs en , daB man kiinstlich erbriitete oder an den Laich
platzen gefangene Jungfische durch Abschneiden der Flossen markierte, 
oder ihnen numerierte Metallmarken anhing und sie wieder frei lieB. 
Die Ergebnisse deuteten darauf hin, daB der King Salmon einen 
4-5jahrigen Lebenszyklus hat. Genaueren AufschluB brachten die 
Altersuntersuchungen an Schuppen und Otolithen von McMuRRICH 
und besonders die von GREENE. Letzterer stellte fest, daB der King Sal
mon in einem Alter von 4, 5, 6 oder ganz selten 7 Jahren wieder ins 
SiiBwasser zuriickkehrt. Die Schwankungen betreffen nur Mannchen, 
da die Weibchen durchweg im vierten Jahre aufwandem. Weiter be
statigt das Schuppenbild, daB die Kings sowohl als Brut, wie als Jahr
linge abwandem, daB aber die Vemichtungsziffer fUr erstere auBerordent
lich hoch ist, und unter den aufsteigenden Fischen nur wenige sind, die 
als Brut das Meer erreichten. Auf der anderen Seite ist das Wachstum 
dieser Individuen rascher und sie liefem die groBten Exemplare 2 • Die 

t Das Parrkleid vom King Salmon ahnelt weitgehend dem vom jungen 
"Cut Throat Trout" (Salmo mykiss). 

2 Diese Erscheinung findet eine schone Parallele in Aufzuchtsergeb
nissen von Lachsen (leider ist die Art nicht angegeben) in Kanada in Brack
und Salzwasser, wo die Brut im ersten Jahre schon auf 20,3 cm heranwuchs 
(Pacif. Fisherman I925; Ref. in Fischereizeitg. I925). 
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als J;ihrlinge im zweiten Friihjahr abgewanderten jungen King Salmon 
sind anseheinend weniger Gefahren im Meere ausgesetzt und aus ihnen 
rekrutiert sieh die Hauptmasse der aufsteigenden Fisehe. 

Friihreife Grilse-Exemplare, beim King Salmon aueh "Jack Salmon" 
oder "Sachems" genannt, kommen im Columbia River von 21,5-65 em 

~.~ 

Abb. 19. Wunden und Verpilzungen bei verlaichten w eibli chen King Salmon (oach RUTTER). 

Lange vor. Die von 22-47 em waren zweijahrig und aBe Mannehen. 
Die kleineren Exemplare bis zu 30 em waren so1che, die als Jahrlinge 
abgewandert waren; die groBeren von 32-47 em so1che, die als Brut 
in das Meer eingetreten waren. Die groBeren Grilse, von 47---65 waren 
3jahrige Tiere, und wiederum waren die groBeren so1che, die als Brut 
abgewandert waren, wenn auch beide hinsiehtlieh ihrer GroBe nicht 
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deutlich geschieden waren. Laichreife, weibliche Grilse wurden nicht 
beobachtet. 

Nach den iibereinstimmenden Angaben alier Autoren ist das Schick
sal der verlaichten King Salmon, bald nach dem Laichgeschaft zu ster
ben. Nur MILNE hat eine Schuppe abgebildet, die nach seiner Ansicht 
eine Laichmarke tragt. Aber dies Material ist zu gering, urn beweis
kraftig zu sein und einen Zufalisbefund auszuschlieBen. Die Wunden, 
die sich die Tiere beim Laichen und bei den Kampfen zugezogen haben, 
ebenso wie die stark ausgefaserten Flossen, werden von Pilzen (Sapro
legnien) iiberwuchert, die Farben verblassen rasch, die Raut wird schlaff, 
das Fleisch blaB, weich und faulig (Abb. 19), und unter den Anzeichen 
einer allgemeinen Erschopfung gehen die Tiere ein. Es gehen auch die 
Fische ein, die wenig oder gar nicht verletzt waren, ebenso wie diejenigen, 
die nur eine kurze Strecke hochgewandert waren. So wurden im Sinlaw 
sterbende und verletzte, abgelaichte King Salmon nur 15 km oberhalb 
der Brackwasserregion angetroffen. Das gleiche Schicksal trifft auch die 
Grilse, die hochgewandert waren. NachJoRDAN und CHAMBERLAIN kehrt 
auch keines dieser jungeren Tiere ins Meer zuruck. 

Da die Wunden haufig nicht genugen wurden, einen normalen Fisch 
so weit zu schwachen, daB er, von Pilzen uberwuchert, stirbt, muB der 
Tad in der Organisation des Tieres seIber begrundet sein. Anscheinend 
sind die mit der Reifung der Geschlechtsorgane verbundenen Verande
rungen im Korper derart graB, daB sie irreparabel sind. Begreiflich er
scheint z. B. ohne weiteres, daB die Ruckbildung des Darmes (vgl. 
Abb.18) nicht mehr wieder gut gemacht werden kann, und daB eine 
saleh monstrose Bildung, wie die Laichhaken der Oncorhynchus-Arten, 
der das Maul zur Nahrungsaufnahme unfahig macht, nicht mehr ruck
gebildet werden kann. 

O. tschawytscha ist nach verschiedenen Landern eingefiihrt worden, 
so z. B. nach Ostamerika, Frankreich und nach Neuseeland. Nur an 
letzterem Ort hat er sich gut akklimatisiert und scheint sich dart in 
biologischer Rinsicht kaum geandert zu haben. 

2. Oncorhynchus nerka. Der bekannteste der pazifischen Lachse 
ist O. nerka, der Blueback Salmon, Red Salmon oder Red Fisch, Sukkegh 
oder Sockeye Salmon. Er erreicht ein Durchschnittsgewicht von 2 1 / 2 bis 
31/2 kg, im Maximum bis zu 9kg; die Mannchen sind haufig etwas schwe
rer und variieren starker im Gewicht. Wie der Name Blueback sagt, 
zeigt der Fisch auf dem Rucken ein klares, glanzendes Blau, das nur bei 
jungen Tieren von einigen rundlichen, schwarzen Flecken unterbrochen 
sein kann; die Flanken und der Bauch sind silberig. Die Umfarbung 
wahrend der Laichzeit ist sehr durchgreifend, besonders beim Mannchen, 
dessen Korper dann ein leuchtendes Rot zeigt (red fish), und dessen 
Kop£ hell olivgrun gefarbt ist. Auch die Korperform wird wahrend der 
Wanderung stark geandert; der rundliche Lachs wird seitlich flacher und 
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im Rucken hoher, etwas buckelig; die Kiefer werden etwas verlangert 
und stark hakenfOrmig (EVERMANN und GOLDSBOROUGH 1907, S. 253). 

Das Fleisch des Blueback Salmon ist durchweg schon rot und nur selten 
bei ganz groBen Tieren hellfarben. In den nordlichen Fliissen seines Verbrei
tungsgebietes ist das Fleich gewohnlich heller; eine besondere Lokalrasse in 
einem Creek in der Nahe der Skeena-River-Mundung hat tief dunkelrotes 
Flei~ch, von der Farbe des Rindfleisches. 

Der Sockeye Salmon kommt an der amerikanischen Seite des Stillen 
Ozeans von der Humbolt Bucht (Kalifornien) bis binauf nach dem 
Norden zum Beringsmeer vor und ist besonders haufig in der Gegend 
von Puget-Sound. Auf der asiatischen Seite ist er ebenfalls haufig bes. 
in Kamtschatka I und Sibirien. Zum Aufsteigen wahlt der Sockeye Salmon 
nur Fhisse, die in ihrem Oberlauf durch mit Schneewasser gespeiste Seen 
flieJ3en2. Gute Blueback Salmon-Flusse sind der Columbia und Fraser, 
dann weiter im Norden Skeen a , Karluk, Strikine, Taku, Copper und 
Yukon 3 • In Nordjapan kommt O. nerka aus denselben Grunden, aus 
denen dort auch der King Salmon fehlt, nicht vor. 

Uber den Aufenthalt von Oncorhynchus nerka im Meere wuJ3ten wir 
bis vor kurzem nur wenig. Doch stand schon fest, da13 er gro13e Wande
rung en ausftihrt und sich nicht dauernd wie der King- und der Silver
Salmon in der Nahe der Flu13mundungen aufhalt. 1m Juni wird er von 
der See herkommend in der Stra13e von Fuka beobachtet. Andererseits 
zeigen seine Schuppen haufig Unregelma13igkeiten in den Zuwachs
streifen, was nach McMuRRICH daftir spricht, da13 der Fisch in Kusten
nahe gelebt hat, wo er noch von den saisonellen Temperaturschwan
kungen erreicht wurde. 

In den letzten J ahren wurden wir durch das Aufbluhen einer gro13en 
Seefischerei auf Lachse an den sudlichen und westlichen Kusten von 
Alaska -Ikatan und Morzhovoi Bucht, Unga- undShumagin-Inseln und 
bei Port Moller - und durch gro13 angelegte Markierungsversuche von 
GILBERT und GILBERT und WILLIS uber das Verhalten und die Wande
rung im Meere dieser nordlichen Bestande von O. nerka unterrichtet. 

I BERGMANN (Vulkane, Baren und Nomaden 1926) gibt an: "In Kam
tschatka und Alaska wird mancherorts die menschliche Besiedlung erst durch 
den Lachs ermoglicht. Sicher ist z. B., daB die oden Tundren entlang der 
Westkuste Kamtschatkas von Kamtschadalen und russischen Ansiedlern 
nicht bewohnt werden konnten, waren sie nicht von Flussen durchschnitten, 
die vom Lachs wlmmeln und die ganzen Hundeschlittenkulturen im Nord
osten werden durch diesen Wanderfisch erst ermoglicht; auf der \Vestseite 
von Kamtschatka findet sich jetzt auf jeden zweiten Kilometer eine japa
nische Lachssalzerei. 

2 Nach EVERMANN und GOLDSBOROUGH werden gelegentlich auch Sock
eye Salmon im Unterlauf von Fliissen ohne solche Seen angetroffen; diese 
Tiere aber scheinen bald ihren Irrtum einzusehen und ihn zu korrigieren. 

3 190 9 wurden in Alaska rund 50000000 Sockeye Salmon = 100 000 t zu 
Konserven verarbeitet. 
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Dort kommen weit mehr Lachse I vor, als in die benachbarten Fliisse ein
steigen; es muB deshalb ein Zuzug aus ferneren Gegenden in diese Ge
biete erfolgen. 

Von 86r bei den Unga- und Shumagin-Inseln markierten Fischen 
wurde nur einer nach 3 Tagen am gleichen Ort wieder gefangen und nicht 
ein einziger in den benachbarten Red Salmon Fliissen. Fiinf wanderten 
nach Osten und wurden im Ozonoi River bzw. im Cook Inlet erbeutet. 
Die gr5Bte Mehrzahl wandte sich nach Westen gegen die Morzhovoi- und 
Ikatan-Bucht, die sie nach ro Tagen bis 3 Wochen erreichten; von dort 
wanderten sie weiter gegen die Bristol-Bucht. Von dies en wurden Exem
plare in Nakuk, Krichak und Nushagak wiedergefangen. Ihre Wander
geschwindigkeit bis zu den Fliissen betragt durchschnittlich 60 Kilo
meter pro Tag. 

In der Morzhovoi-Bucht markierte Lachse trieben sich dort langere 
Zeit umher, einige wanderten gegen die Ikatan-Bucht, andere durch die 
BeringstraBe nach Port Moller. Von der Ikatan-Bucht gingen Fische 
zur Morzhovoi-Bucht; zwischen beiden Stellen scheint also ein aus
gedehntes Hin- und Herwandern stattzufinden. Von hier aus wandten 
sich die Lachse wieder weiter nach Osten und Norden durch die Be
ringstraBe; und bei Port Moller markierte Fische wurden in den benach
barten Fliissen Bear- und Sandy-River wieder gefangen. 

Die Wanderung der Red Salmon aus dem n5rdlichen Pazifik geht 
aber durch den False-PaB = Isanontski-StraBe (Meeres-StraBe an der 
siidlichen Kiiste voil Alaska) in die Bristol Bai, wo sich die Scharen in 
einzelne Schwarme aufteilen, die den verschiedenen FluBmiindungen bis 
hinauf zum Yukon zustr5men. Fische aus dem gleichen Netzfang, mar
kiert und wieder frei gelassen, wurden in 20 verschiedenen Fliissen wie
der gemeldet und hatten bis zu 350 Meilen 2 = 563 km zuriickgelegt. 

Auch der umgekehrte Versuch wurde gemacht und abwandernde 
Junglachse markiert. Er zeigte, daB sich die Fische von allen Fliissen, 
die in die Bristol-Bucht miinden im Siiden von Alaska zusammen
finden. 

O'MALLEY und RICH stellten durch Makierungen den Weg fest, den 
die Sockeye Salmon im Puget Sound nach dem Fraser River zu nehmen; 
die Route wird ziemlich strikte eingehalten. 

Die vom Meere nach den K iisten ziehenden verschiedenen Lachs
schwarme scheinen somit zielstrebig bestimmte Fliisse anzusteuern. Das 
Zuwandern vollzieht sich ziemlich rasch, in Kiistennahe jedoch maBigen 
die Fische - besonders die der Friihjahrsruns - ihre Geschwindigkeit. 

I 1922 wurden allein entlang der Shumagininseln 3311911 Stiick = 
5 000 000 kg Red Salmon, die noeh in ihrer FreBperiode standen, gefangen. 

2 Leider ist nieht angegeben, ob es sich urn Seemeilen oder englische 
Meilen handelt. leh nehme an, daB letztere gemeint sind, im anderen Fall 
ware die Entfernung 1900 km. 
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Schon im Fruhsommer finden wir den erwachsenen Sockeye Salmon 
in geschlossenen Schwarmen an den K usten und vor den FluBmundungen. 
wo er gefraBig kleinere Fische jagt. Nur CHAMBERLAIN gibt an, daB die 
von der StraBe von Yuka herkommenden Tiere bereits nichts mehr 
fressen und ihr Darmkanalleer ist. Vor den FluBmundungen schwimmt 
del' Sockeye Salmon langere Zeit gegen die Ebbe und die Str6mung des 
Flusses landwarts und geht gegen die Flut sich kehrend wieder ein Stuck 
in die See hinaus. Da aber der Ebbstrom, unterstutzt von dem FluB
wasser, starker ist, gelangt der Lachs immer mehr gegen die FluB
miindung zu, wo er schlieBlich ins Brackwasser ubertritt. Hier verweilt 
er langere Zeit, urn dann schlieBlich ins SuBwasser, besonders gern wah
rend Hochwassers einzudringen und den FluB aufwarts zu wandern. 

O. nerka halt sich vor der FluBmundung nicht ganz so lange wie 
O. tschawytscha auf, und O'MALLEY und RICH schlieBen sich der Ansicht 
von RUTTER an, wonach die Durchwanderung der Brackwasserzone -
wenigstens von den Fischen der ersten Runs -- mit einer taglichen Ge
schwindigkeit von 12--15 km vollzogen werde. Der Herbstrun durch
wandert das Brackwasser etwas langsamer. 

Die Zeit des eigentlichen Aufstieges in die FluBmundung schwankt 
wiederum und ist von der geographischen Breite abhangig. Ganz all
gemein kann gesagt werden, daB der Sockeye Salmon dicht hinter dem 
King Salmon aufsteigt und allgemein seinen Hauptrun im Juli und Au
gust hat. 1m Columbia River erscheinen die erst en Blueback Salmon 
im Marz und hier, sowie im Sacramento k6nnen in den erst en Sommer
monaten die "Sockeyes" haufig gemischt mit "Kings" "zahllos"I auf
treten. Einen eigentlichen Herbstrun kennen wir aber bei den Blueback 
Salmon nicht, es sei denn bei besonderen meteorologischen Bedingungen 
und spat en Hochwassern; fiir gew6hnlich steigen nach August diese 
Fische nicht mehr im Columbia und Sacramento auf. 1m Norden erfolgt 
der erste Run entsprechend spater, so im sudlichen Alaska und auf 
den Kadiak-lnseln im Juni und Juli; in Sud-Ost-Alaska etwa 3 Wochen 
spater und dauert bis in den September hinein; in Central-Alaska be
ginnt der "Run" im Mai oder Juni. 

Die Zusammensetzung der Laichschwarme nach Geschlechtern 
scheint zuschwanken. CHAMBERLAIN findet ein annaherndes Geschlechts
verhaltnis von 50: 50, haufig mit einem kleinen Plus fUr die Mannchen; 

I Von den Massen von Lachsen, die manchmal in den Fliissen aufsteigen, 
gibt BABCOCK (I908) in Rep. of the Commisso Fisher. Brit. Columbia for I907. 
Victoria B. C. I908, folgende Schilderung: "In the rest of the watershed the 
streams were crowded with countless thousands. The Nicola River was a 
wriggling mass of fish from the point about half a mile from Nicola-Lake 
to the rivers mouth and they literally filled all the other tributaries of the 
Thompson and the Fraser below the point named .... There were days when 
the fish were two or three feet deep going through the ladder. It ran red 
with them." 
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doch wechseln die Zahlen an verschiedenen Laichplatzen und manchmal 
konnen auch wenig mehr Weibchen auftreten. EVERMANN hatte Beob
achtungen auf Laichplatzen im Columbia angesteUt und dort ein sehr 
starkes Uberwiegen des mannlichen Geschlechts gefunden. Von IIZ 

Lachsen waren 79 Mannchen, 33 Weibchen; letztere nahmen besonders 
gegen Ende der Laichzeit stark ab, so daB schlieBlich nur noch Mannchen 
angetroffen wurden. (Es will mir scheinen, als ob diese Zahlen vielleicht 
auf eine kiinstliche Auslese durch die Fangstationen hindeuten.) Mog
licherweise aber schwanken die Verhaltnisse sehr stark. Ob die zeitlich 
getrennten Schwarme in ihrer Zusammensetzung schwanken ist nicht 
sicher; im Fraser sollen nur bei den ersten Runs die Mannchen iiber
wiegen. 

Uber die Bergwanderung des Sockeye Salmon macht WARD (I920) 
eingehende Angaben. Nach ihm ist die Wanderung im FluB "uniform 
and precise", d. h. einmal im FluB wandert der Lachs unbeirrt immer 
stromaufwarts I • Dabei werden durchaus nicht alle Platze, die als Laich
platze geeignet waren aufgesucht, haufig aber solche gewtihlt, die an
schein end gar nicht die besten sind. Welche Faktoren leiten den Fisch 
dabei? Der Wassercharakter scheint ohne EinfluB zu sein. Manchmal 
gehen die Fische von dem triiben mit Sand beladenen Hauptstrom in 
einen klaren NebenfluB, dann wieder suchen sie einen solchen auf, der 
der triibeste und dreckigste des ganzen FluBsystems ist. In Alaska gibt 
es weitverzweigte FluBsysteme mit vollig gleichem geologischen Unter
grund, gleichen Sedimenten, gleichem Salzgehalt und gleichem Pflanzen
wuchs und dennoch werden nur bestimmte Regionen aufgesucht. 

NahrungsfUrsorge fUr die Brut kann auch kein bestimmender Faktor 
sein, denn wie soUte der erwachsene Fisch, der nichts £riBt, den Nahrungs
reichtum der Fliisse fUr seine Brut erkennen konnen; auBerdem sind alle 
die rasch flieBenden Lachsfliisse sehr nahrungsarm. 

DaB die Wasserstromung einen gewissen, richtenden EinfluB auf die 
Wanderung ausiibt scheint sicher, es sei nur auf das Verhalten der Lachse 
an den FluBmiindungen hingewiesen. Andererseits kann die Starke des 
\'Vasserstroms fUr das Verhalten der Fische im FluB nicht ausschlag
gebend sein, denn diese passier en bald langsam flieBende Stellen, bald 
Schnellen und Faile. Die Wassermenge iibt auch keinen EinfluB auf den 
Lachs aus, denn bald wird ein kleiner NebenfluB aufgesucht, bald der 
Hauptstrom beibehalten. Auffallig aber ist, daB bei breiten und groBen 
Stromen der Weg des Lachses immer am Ufer oder oft gar nur an einem 
Ufer gewahlt wird. Manchmal wird zwar dieser Uferweg dem Fisch durch 
Stromungsverhaltnisse aufgezwungen, so z. B. an den Abercombiefallen 
des Copper River. Hier stiirzt der FluB in der Mitte iiber verschiedene 

I Die Wandergeschwindigkeit soll im FluB fUr Fruhjahrsfische 30-40km 
pro Tag betragen; Herbstfische wandern langsamer (RUTTER, O'MALLEY und 
RICH). 
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Schnell en und nur zu beiden Seiten am Ufer finden sich einige ruhigere 
KoIke und Tumpel. In dies en sammeln sich die Fische, ruhen sich aus 
und machen von hier aus den Versuch die Schnellen an der Seite zu uber
winden. Geraten sie an eine Stelle, die sie nicht nehmen konnen, so 
kampfen sie eine Zeitlang gegen den Strom, ermatten, treiben abwarts 
und sammeln sich nach einiger Zeit wieder in einem Kolk. Aber auch 
dort, wo in der Strommitte keine unuberwindlichen Stellen sind, hat 
WARD die Wanderung immer nur in Ufernahe beobachtet, z. B. im 
Klutina River, einem NebenfluB des Copper River. Die Stromung war 
tiber die ganze Breite des Flusses stark, wies aber keine Wirbel auf, 
und trotzdem zogen die Lachse nur am Ufer, ja sie bevorzugten ziemlich 
ausgesprochen nur das eine. Selbst im Klutina Lake (45 km lang und 
7 km breit) tummelten sich die Fiscbe fast ausschlieBlich in Ufernahe. 

N eben der Starke der Stromung kommt nach WARD als Wegweiser bei 
seinem Aufstieg fUr den Lachs hauptsachlich die Temperaturin Betracht. 
Ob und wie stark sie wirksam wird, hangt aber von mehreren noch nicht 
erkannten Umstanden abo Nicht die absoluten Temperaturen scheinen 
maBgebend, sondern die Temperaturunterschiede bestimmen, in welchen 
von zwei zusammenflieBenden Flussen der Lachs eindringt. Fur ge
wohnlich folgt er dem Wasserlauf mit der niederen Temperatur. Dieser 
Behauptung steht die Feststellung von CHAMBERLAIN gegenuber, wo
nach in Alaska die Temperatur des FluBwassers in den Buchten hoher ist, 
als die des Meerwassers. 

Die Ausdauer mit der die Lachse ihren Weg stromaufwarts suchen 
macht auch vor kleineren Fallen und Stromschnellen nicht Halt. Durch 
Dberspringen derselben sucht er sie zu uberwinden. Diese Sprunge nun 
sind aber nicht von einer solchen Zielstrebigkeit und Exaktheit wie ge
wohnlich angenommen wird. Schon EVERMANN und GOLDSBOROUGH 
(1907) betonen, daB dabei der Lachs durchaus nicht mit Dberlegung vor
geht, sich nicht eine geeignete Stelle aussucht, und daB das Springen 
ziellos und zufallig ("aimless and at random"), manchmal sogar in der ver
kehrten Richtung erfolgt. WARD (1910) bestatigt diese Beobachtungen 
am Sockeye- und am Humpback Salmon. Die Sprtinge lassen Zielstrebig
keit, Abschatzung von Entfernungen und Genauigkeit vollig vermissen. 

"VARD machte seine Beobachtungen an den Dorr-FiiJlen des Naha
Flusses. Wenn der Lachszug in dem tiefen Wasser vor den 3/4-1 m hohen 
Fallen angekommen ist, ruht er erst einen Tag, ehe er den Aufstieg versucht, 
dann sieht man oft mehrere Tiere in der Luft. An einer Stelle ist der Fall 
nur I FuB hoch, diese wurde aber nicht vorgezogen; im Gegenteil, die meisten 
Fische sprangen dort, WQ der Fall am hochsten war. Der Grund dafiir scheint 
der zu sein, daB die Lachse yom tiefen \Vasser aus zum Sprunge ansetzen, 
wenn diese Regel auch nicht immer eingehalten wird. Vor dem Sprunge 
rastet der Fisch in einem Tiimpel oder Kolk und schieBt dann rasch vorwarts
schwimmend aus dem Wasser empor. Beim Sprung wird der Korper voll
kommen steif gehalten, meist etwas nach oben gew6lbt, selten nach unten. 
(WARD glaubt, daB erstere SteHung "is the more effective"). AHe Flossen 
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sind bis auf die Analflossen, die ausgebreitet sind, fest angelegt. Wenn der 
Fisch auf das Wasser oder auf einen Felsen aufschlagt, folgen einige krMtige 
Schlage mit der Schwanzflosse. Die Weite und Hohe der Spriinge seIber 
ist vollig verschieden und machen den Eindruck, daB "there was a clear 
lack of definitiveness as well as accuracy in the efforts made for the attain
ment of its purpose". Oft ist die Hohe des Sprunges zu gering und die Fische 
stoBen mit dem Kopf gegen die Felsen des Falles an, werden anscheinend 
betaubt und treiben eine Strecke fluBabwarts. Ein andermal land en sie 
auf den Steinen vor dem Fall, der Sprung war zu kurz. Auch sehr oft ist 
der Sprung schlecht gerichtet und gezielt, haufig werden schiefe Spriinge 
oder parallel zum Fall, oder gar entgegengesetzt zu dies em beobachtet. \V ARD 
glaubt den Grund hierfiir in Wirbelstromungen, die in den Kolken herrschen, 
sehen zu diirfen, wei I die Spriinge am exaktesten dort sind, wo ein kon
stanter Strom setzt. 

AuBer diesen Spriingen vor Fallen, die doch immerhin in der Absicht 
ausgefiihrt werden, das Hindernis zu iiberwinden, vollfiihrt der Lachs, be
sonders der Red Salmon, im :VIeer, in Seen und in ruhigem Wasser noch 
Spriinge, die mehr spielenden Charakter haben. Dabei schnellt er sich seit
lich iiber das Wasser empor. Da dieses Springen im SiiBwasser nur kurz 
vor der Laichzeit beobachtet wird, ist anzunehmen, daB es sich dabei um 
eine Art von Laichspielen handelt. 

Die Entfernungen, die der Sockeye Salmon auf seinen Bergwande
rungen zurticklegt, sind nicht ganz so groB, wie die, weIche der King Sal
mon hinter sich bringt, jedoch noch sehr betrachtlich. Nach BEAN 
liegen die Laichplatze im ColumbiafluBgebiet bis zu 1800 km, nach 
McMuRRICH im Fraser 5oo-goo km I und nach JORDAN im Yukon bis 
zu 3600 km vom Meere entfernt. 

Bei der Auswahl der Laichplatze spielen die Temperaturen die aus
schlaggebende Rolle. Es werden nur solche Seen besucht, deren Hochst
temperatur im Sommer nicht tiber 130 C hinausgeht. Hier wart en die 
Red Salmon noch bis zu 6 Wochen, ehe sie, nachdem die ihnen genehmen 
Temperaturen erreicht sind, die Laichplatze - seichte SteHen mit Ge
rollschotter im See seIber oder Zufltisse (selbst seichte Bache) mit grob 
kiesigem Untergrund--aufsuchen. CHAMBERLAIN gibtan , daBdieser Lachs 
bei Tempera turen von 6-100 C laich t, a ber soIche von 6-80 bevorzugt. S~ e 
finden sich meist an SteHen, wo Grundwasser hochkommt. WARD beob
achtete, daB im Klutinasee die Lachse nur solange massenhaft in einem 
kleinen Creek laichten, als dort die Temperatur mit 6,7 0 geringer war als 
im See (7,8 0 ), dann aber weiter zu einem groBeren kalteren ZufluB mit 
Gletscherwasser zogen und hier an SteHen, an denen Grundwasser hoch
stieg, bei 2,2-3,60 ihre Laichgruben machten. 

Wenn in einem Bach oder FluB gentigende Mengen von Grundwasser 
austreten, so kann dieser auch als LaichfluB gewahlt werden, selbst wenn 
er kein Schmelzwasser fiihrt. WARD brachte auch hierftir einige Bei
spiele. Der Clear Creek kommt aus Moorland und flieBt erst kurz vor 
seiner Mtindung in den Copper River tiber Geroll. Nur an diesen Stellen, 

I Diese Entfernung wird in 30-40 Tagen zuriickgelegt (RUTTER, 
O'MALLEY und RICH). 
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manchmal sogar nur auf einer Seite des Creeks laichten die Lachse, 
wenn dort durch Grundwasser die Temperaturen auf 3,3-40 gegenuber 
7,3 0 im Copper und 5,30 in den ubrigen Teilen des Clear Creeks herab
gedruckt waren. 

Die Vorteile, die ein Absetzen der Eier an Stellen, an denen Grund
wasser hochkommt, hat, liegen klar zutage. Rier finden die Eier die 
fUr ihre normaleEntwicklung n6tigen, gleichmaJ3igen Temperaturen und 
hier sind sie gegen ein Ausfrieren im Winter am besten geschUtzt. Wel
cher Sinn oder besser welcher Instinkt den Fisch bei seinem Tun leitet, 
bleibt aber vorerst ein Ratsel. 

Das Laichen erfolgt nicht sofort, wenn die Fische die eigentlichen 
Laichplatze aufgesucht haben. sondern meist einen oder mehrere Tage 
spater. Der Sockeye Salmon verwendet auf den Bau seiner Laichgrube 
mehr Sorgfalt wie der King Salmon. EVERMANN machte daruber fol
gende Beobachtungen: 

In einem kleinen Tiimpel erscheint ein Parchen, zuerst das Weibchen, 
das Mannchen dicht hinterher. Nach einer Ruhepause wirft sich das 
Weibchen etwas auf die Seite, macht einige kurze kriiftige Bewegungen 
(wriggles her body vigorously) und wiihlt dabei mit den Analflossen und dem 
unteren Lappen der Schwanzflosse den Sand und die Steine auf, das Mann
chen ist immer dicht hinter oder neben dem Weibchen und arbeitet ebenfalls 
im Sande. Dann wird ein Bogen fluBabwarts geschlagen und das Spiel 
wiederholt. Kommen andere Mannchen hinzu, so werden diese sofort gejagt 
und es find en heftige Kampfe statt. 

Die Laichzeit des Sockeye Salmon zeigt eben falls in den verschiedenen 
Flussen starke Schwankungen, sie erstreckt sich von Juni bis zum No
vember und selbst bis in den Winter hinein. In den Seen des oberen Co
lumbia erscheinen die ersten Sockeye Salmon schon Mitte Juni. EVER" 
MANN hat das Laichen dort anfangs September beobachtet. 1m Fraser zieht 
sich das Laichen von Mitte Juli bis Mitte November hin (McMuRRICH); 
WARD machte seine bereits erwahnten Beobachtungen im Copper River 
im August; im Chilcoot River werden die erst en Laichpaare am IS. Juli 
festgestellt. 

Alle Autoren betonen, besonders EVERMANN und WARD, daB die auf 
den Laichplatzen erscheinenden Fische unverletzt sind und sich erst die 
Wunden beim Nestbau und den dabei und wahrend des Laichens statt
findenden Kampfen zuziehen. Alle Beobachter sind sich auch daruber 
einig, daB alle verlaichten Fische kurz nach dem Laichakt sterben. 

Wenige Tage nach dem Ablaichen wird das Fleisch der Sockeye Salmon 
weich und blaB, Pilze uberwuchern die bei dem Laichgeschaft erhaltenen 
Wunden, die Farbe der Fische wird unansehnlich und alle Tiere sterben. 
Sehr oft sterben auch Tiere, die noch nicht ihre Laichprodukte ab
gesetzt haben, besonders Weibchen I • 

I Die Eier derselben sind, sofort nach ihrem Tode gestreift, noch be
fruchtungsfahig. 

Ergebnisse der Biologie V. 33 



LUDWIG SCHEURING: 

EVERMANN hat den Ausgang des Alturasees mit Netzen abgesperrt, 
urn festzustellen ob verlaichte Fische wieder abwarts wandern. Nicht 
ein einziger wurde gefangen, obwohl sehr viele Sockeye Salmon in dem See 
laichten, und einige beobachtet wurden, wie sie auf klein ere Fische Jagd 
machten; auch diese gingen nach einigen Tagen ein. Nach WARD sterben 
auch die Red Salmon, die nicht weit gewandert waren, und selbst die 
friihreifen "little redfish" kehren anscheinend nicht wieder zum Meere 
zuriick. 

Die Inkubationszeit der Eier von O. nerka schwankt, je nach der Wasser
temperatur, zwischen 2-4 Monaten. Nach CHAMBERLAIN sind auf den Brut
stellen normalerweise 2/3 der abgesetzten Eier befruchtet. 

Die Zeiten zu denen die jungen Sockeye Salmon ihre Reise zum Meer 
antreten, sind in den verschiedenen FluBsystemen, als auch in einem und 
demselben in verschiedenen J ahren nicht gleich, e benso schwankt die GroBe 
und das Alter der abwandernden Tiere. Allgemein gilt, daB der "Sockeye" 
nicht wie der "King" schon im Brutstadium sich passiv abtreiben laBt, 
sondern etwas langer in den Seen bleibt. Die Jungen scheinen hier 
den taglichen Planktonwanderungen folgend zwischen Ufer und gro
Beren Tiefen hin - und herzuziehen. Eine gewisse Anzahl der J ungfische 
geht sicher im ersten Lebensjahr in das Meer; ihre GroBe scheint dabei in 
verschiedenen Fliissen zu schwanken und sich zwischen 45 und 98 mm zu 
bewegen (EVERMANN, CHAMBERLAIN, RUTTER, MOSER, BABCOCK, Ro
BERTSON). Der groBere Teil - bis zu 90 vH - bleibt in den Seen und 
wandert erst im nachsten Friihjahr ab, wenn die Temperaturen der 
Fliisse wieder auf 40 C und dariiber gestiegen sind (McMuRRICH, BAB
COCK, EVERMANN, CHAMBERLAIN). Experimentelle Untersuchungen 
teilt ROBERTSON mit: 

1m April 1920 wurde in den Grace Lake 100000 Stuck Brut eingesetzt, 
sie verlieBen bereits im Juli und August mit einer Lange von 7,6 cm 
den See, trotzdem Nahrung in Hiille und Fiille vorhanden war, ebenso 
verhielten sie sich im Cultus Lake. Die gleiche Erscheinung wurde im 
Otter Lake beobachtet, dort waren die Jungfische sogar infolge des kal
teren Wassers noch etwas kleiner. 1m Hirks Lake dagegen wanderten 
die Fische erst im nachsten Jahre 12,5-20 cm lang ab, zuerst die gro
Beren, zuletzt die kleinen. Kiinstlich gefUtterte Brut erreichte in 6 Mo
naten 10 cm. 

ROBERTSON sieht den Zeitpunkt des Abwanderns als "matter of 
choice" an, ist jedoch auf der anderen Seite gewillt, als einen Hauptfak
tor dafUr die GroBe des Fisches anzunehmen; wie er gerade nach seinen Be
obachtungen zu der ersten Annahme kommt, ist nicht recht zu begreifen. 
Bis zu einem gewissen Grade hat es den Anschein, als ob die jungen 
Sockeye Salmon in den kalteren, nordischen Gewassern spater abwan
derten, als in den siidlicheren - wie wir dies auch noch spater fUr Salmo 
salar feststellen konnen. CHAMBERLAIN sah in Siidalaska von April bis 
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zum September nur Jahrlinge abwandern; im Mai undAnfang Juli wurde 
Brut beobachtet. 1m Fraser gehen nach BABCOCK die Jungen sowohl 
als Brut, als auch als Jahrlinge ins Meer. 

Dberall wo O. nerka als "Big Red Fish" vorkommt, find en wir auch 
klein ere 0,33-1 kg schwere Exemplare, die "Little Red 'ish", die auch 
unter dem indianischen Namen "Coco" bekannt sind und eine Zeit
lang als Unterart O. n. hennerly angesehen wurden. Es ist noch nicht 
sicher, ob alle diese "Little Red Fish" wandern, oder ob welche von ihnen 
"Landlocked" sind. EVERMANN und GOLDSBOROUGH beschreiben eine 
landlocked nicht wandernde R.asse in Seen von Oregon, Idaho, Washing
ton und British Columbia. In Japan gibt es eine mehr stationare SiiB
wasserform von Oncorhynchus nerka den O. n. cabatscheppo, japanisch 
Himemasu. Diese Zwergrasse kam friiher nur im Akan-ko auf Hokkaido 
VOf, ist aber jetzt in viele andere Seen - auch nach Hondo - iiberfiihrt. 
Sie bleibt klein und ist ein Planktonfresser. 

Andere, wandernde Tiere sind sicher friihreife Tiere -·Grilsestadien-, 
die nach kiirzerem Meeraufenthalt in die Fliisse aufsteigen (JORDAN und 
GILBERT, EVERMANN und GOLDSBOROUGH, McMuRRICH, WARD u. a.). 
Wie bei anderen Lachsarten sind diese Fische meist in der Dberzahl 
Mannchen (MOSER, McMuRRICH 100 vH, JORDAN 95 vH, GILBERT 
50 vH), deren sekundare Geschlechtsmerkmale aber nicht so stark aus
gebildet sind, als die der alteren Tiere. Die Anzahl der Grilsestadien 
wechselt von FluB zu FluB und von Jahr zu Jahr. Bemerkenswert ist, 
daB ihre Zahl bei starken Runs relativ hoher ist als bei schwachen. 

SchlieBlich sind unter den "Little Red Fish" noch friihreife im SiiB
wasser zuriickgebliebene - haufig nur IS cm lange geschlechtsreife 
:Mannchen. 

Die jungen Sockeye Salmon im SiiBwasser haben ein typisches den jun
gen Forellen ahnliches Parrkleid. Sobald sie ins Salzwasser -4-16,5 cm 
lang - kommen werden sie silberig. Sie halten sich im Friihjahr in 
Ufernahe und machen hier tagliche, vertikale Wanderungen, spater im 
Juli gehen sie tie fer - bis zu 140 m. 

Der Meeraufenthalt der Sockeye Salmon scheint 3 Jahre zu dauern. 
Dafiir sprachen schon die Statistiken der Lachsfange, die in manchen 
Fliissen Amerikas und in Neuseeland, wohin O. nerka iiberfiihrt 
wurde, ein deutliches Ansteigen in vierjahrigen Perioden erkennen 
lieBen, als auch verschiedene Markierungsversuche an abwandernden 
Jahrlingen. 

Altersbestimmungen wurden von McMuRRICH und von GILBERT aus
gefiihrt. Ersterer gab an, daB Fische von 63-89 cm vierjahrig sind 
und 90 vH davon 3 Jahre im Meer gelebt haben, und daB die 
"small red fishes" (Grilse) von 45-49 cm zum Tei! zweijahrige, in ihrer 
Mehrzahl aber dreijahrige Fische sind, die aIle ein Jahr im SiiBwasser 
zugebracht haben. Nach GILBERT hat McMuRRICH seine Schuppenbilder 
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nieht riehtig interpretiert und in Wirkliehkeit sind die meisten auf
steigenden Sockeye Salmon, besonders die Weibehen vierjahrig, ein 
anderer immer noeh betraehtlieher Teil aber ist fiinfjahrig. Weitaus die 
meisten Tiere sind als Jahrlinge in das Meer gekommen. Die als Brut 
abgewanderten Exemplare sind wiederum raseher gewaehsen, aus ihnen 
rekrutiert sich aber eine groBere Anzahl von Grilse, als aus den anderen; 
sie sind 3 Jahre alt. Alle die Individuen, die mit 5 Jahren aufsteigen sind 
solche, die als Jahrlinge abgewandert sind; unter ihnen uberwiegen die 
Mannehen deutlieh an Zahl, wahrend bei den vierjahrigen die Weibehen 
ein geringes Plus aufweisen. 

3. Oncorhynchus milktschitsch = O. kisutsch. Dber O. hisutsch, 
den Silver oder Coho Salmon, japaniseh Ginmasu, haben wir sparliehere 
Angaben, wahrseheinlieh deshalb, wei I ihm wegen seines blassen Flei
sehes wenig Aufmerksamkeit von Seiten der Konservenfabrikanten ge
widmet wurde. Er kommt von Puget Sound bis hinauf naeh Alaska 
nordlieh bis zum Karluk, und ungefahr in denselben Breiten aueh 
auf der asiatisehen Seite des Stillen Ozeans vor. 

Die Farbe des Silver Salmon ist im Fruhling auf dem Rueken ein 
lichtes Grun mit einigen dunklen verwasehenen Fleeken, im Herbst wird 
das Mannehen sehmutzig rot. Das Durehsehnittsgewieht des Silber
laehses ist I,35-3,6 kg, wenn aueh gelegentlieh Exemplare bis I3,5 kg 
gefangen wurden. 

1m Meere verhalt sieh der Silver Salmon ahnlieh wie der King Salmon 
und wird wie dieser in U fernahe mi t der Angel und in Stellnetzen gefangen. 
Jungere Tiere dringen manehmal aueh ins Braekwasser oder in den 
Unterlauf der Fliisse ein. Die spater aufsteigenden Laiehsehwarme 
werden ab Juli in Ufernahe angetroffen. Anseheinend bleibt der Coho 
nieht lange vor den FluBmundungen, denn naeh den Markierungsver
suehen von GREENE wahrt sein Aufenthalt im Estuarium nur I -5 Tage. 

Der Silver Salmon hat nur einen spaten "Sommerrun" oder einen 
"Herbstrun". Er geht meist nieht sehr hoeh in den FluB hinauf und steigt 
haufig aueh in kleinere Flusse und Creeks ein. Die weiteste beobaehtete 
Entfernung vom Meer, die im Columbia River vom Silver Salmon 
zuruekgelegt wird, betragt 380 km. Die Wanderungsgesehwindigkeit 
(im Columbia) hat GREENE mit II-I3 km pro Tag festgestellt. 

Die Laiehgewohnheiten des Silver Salmon sind denen der anderen 
Oncorhynchus-Art en sehr ahnlieh. Das Laiehgesehaft beginnt im Ok
tober, wenn die Wassertemperatur unter 60 C gefallen ist und kann sieh 
dureh den Winter bis zum Marz hinziehen. 

Die Abwanderung der jungen Silberlaehse erfolgt zu einem groBen 
Teil schon sofort, naehdem sie ihre Bewegliehkeit erlangt haben (36 mm 
lang), in Alaska hauptsaehlieh im Mai und Juni (CHAMBERLAIN). Andere, 
der Prozentsatz ist nieht bekannt, bleiben den Sommer und Winter uber 
im SuBwasser bis zum naehsten Fruhling, und die Fisehe IO em und mehr 
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lang sind. Ob junge Silver Salmon das ganze erste Jahr iiber abwandern, 
steht noch nicht fest. Ebenfalls ist noch zweifelhaft, ob die starke Brut
abwanderung, wie sie besonders CHAMBERLAIN in Fliissen von Alaska 
beobachtet hat, auch anderswo stattfindet. GILBERT findet bei seinen 
Altersbestimmungen von Cohos aus der Nahe von Puget Sound nur ganz 
wenige Exemplare, die als Brut ins Meer gekommen ~aren. Alle auf
steigenden Cohos von 43-75 cm waren dreijahrige Tiere, laichreife 
mannliche "Grilse" in ihrem zweiten Jahr. Auch MILNE hat unter seinem 
Material - 18 Stiick aus Puget Sound, Shuswape und Fraser River -
nur Exemplare gefunden, die 18-24 Monate im SiiBwasser zugebracht 
hatten. Ihre JahrlingsgroBe berechnet er nach den Schuppen auf 6,5 bis 
7,5 cm. Die aufsteigenden Silver Salmon sind nach seiner Ansicht vier
jahrig. 

4. Oncorhynchus keta. Der Dog Salmon, Calico Salmon oder Chum, 
in Japan Sake, ist im Friihjahr silberig, ungefleckt oder mit kleinen 
schwarzen Punkten gesprenkelt; an den Seiten sind verwaschene Quer
bander sichtbar, die Flossen sind dunkler. Das Laichkleid ist backstein
rot oder schwarzlich und die Kiefer des Mannchens sind stark umgebildet, 
der Haken ist monstros gekriimmt (Abb. 20 U. 21). 

Das Durchschnittsgewicht des Hundslachses ist 3-8 kg, jedoch 
kommen auch Exemplare bis zu 9 kg vor. In Alaska wird eine etwas 
groBerer Durchschnitt erreicht als in S chalin, und im Amur finden wir 
die kleinsten Tiere. Das Fleisch zeigt ~inen rotlichen bis rosafarbenen 
Ton, wird aber beim Kochen und KOI servieren blaB. 

Das Verbreitungsgebiet des Dog ~ tImon deckt sich mit dem des 
Silberlachses und reicht von Kaliforni. tl bis zum Beringmeer, wenn er 
auch im Siiden nicht so zahlreich ist, ie in Siid- oder Ostalaska. 

In Japan ist er der haufigste und wi htigste Lachs und ist auch zahl
reich in den sibirischen Fliissen und in :h lmtschatka. So betrug die Aus
beute im Jahre 1909 auf der amerikani~ :hen Seite 14000000 kg Lachs
konserven. 1m Jahre 1925 wurden im Amur allein 18630 Tonnen Keta
lachse gefangen. 

1m Meer scheint sich der Hundslachs nach den von SOLDATOW an
gestellten Magenuntersuchungen aufsteigender Tiere, hauptsachlich von 
kleinen Fischen zu ernahren, wobei Heringe die Hauptmenge stellen. An 
mit Heringen bekoderten Angeln werden Keta auch an den japanischen 
Kiisten gefangen. Neben Fischen werden von dem Hundslachs gelegent
lich Crustaceen und auch Quallen genommen. 

1m Meere scheint der Hundslachs recht betrachtliche Wanderungen 
zu machen; wie derBluebackSalmon wirdernichtin Kiistennahein Stell
netzen oder Trawls gefangen oder nur dann, wenn er sich kurz vor seinem 
Aufstieg vor den FluBmundungen sammelt. Fur groBere Wanderungen 
spricht auch die Tatsache, daB im Amurgebiet des ofteren sowohl O. keta 
(als auch O. gorbuscha) gefangen werden, die Angelhaken im Magen haben, 
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wie sie in Hokkoido bei der Kabeljaufischerei benutzt werden. Die Haupt
weidegriinde fUr die asiatischen Lachse schein en im Ochotskyschen Meer 
zu liegen I . Ein groBer Teil der Lachse, die in den Amur aufsteigen, kann 
auf ihrem von Norden her kommenden Anmarschweg beobachtet werden. 
Andere kommen anscheinend von Siiden, sie sind wahrscheinlich west
lich von Sachalin herumgewandert. 

In die Fliisse steigt der Dog Salmon erst spat ein, nicht vor Juni, 

--b -- ct 
Abb. 2oa~d. Kopfe von Oncorh)!llc1ms keta Q (nach TSCHER~AWI~). a Erwachscn, alls dem l\feerej 

b Kopfskelett von a; c envachsen, yom Laichplatz; d Kopfskelett von c. 

zuletzt von allen pazifischen Lachsen. So findet sein Hauptrun im Yukon 
(BEAN, EVERMANN und GOLDSBOROUGH) von Ende Juni bis Ende Juli 
statt. Eine deutliche Scheidung in einen Sommer- und einen Herbstrun 
wird in Alaska nicht beobachtet. 1m Amurgebiet erscheinen die ersten 
Ziige von "Sommer-Keta" Anfang Juni, zuerst in einzelnenExemplaren, 
spater massenhafter und diese Sommerfische werden bis Ende Juli oder 
bis Anfang August gefangen. Dann -- meist nach zweiwochentlicher 
Unterbrechung - kommt in Massen der "Herbst-Keta", dazwischen 
werden von Anfang August, bisweilen schon urn Ende Juni sogenannte 
"Vorlaufer der Herbst-Keta", ausschlieI31ich groBe Mannchen gefangen. 

I Das Ochotskysche Meer scheint iiberhaupt auJ3erst lachsreich zu sein; 
vgl. BERGMANN, S. 507. 



Die Wanderungen def Fische. 
===================== 

Das Erscheinen der Hauptzuge schwankt etwas in den einzelnen 
Jahren und der Zug ist im Amurgebiet nicht gleichmaBig, sondern ver
lauft in einzelnen ·Wellen. Die ersten groBeren Mengen von O. keta werden 
hier urn den 20. Juni herum gefangen, etwas fruher auf den Inseln Lan
gra, Dsd und Nordsachalin. Die Fische ziehen so dicht an der Ober
flache, daB die Ruckenflossen zu sehen sind und springen gelegentlich 
auch aus dem Wasser. Von Norden her kommend, geht der groBere Zug 

b d 
Abb. 21 a-d . Kopfe von 01lcor ltYllclms keta 0 (t;ach T SCHERNAWIN) . a Erwachsen, a us dem Meere; 

b Skele tt von a; c crwachsen, yom Laichplatz; d Skelett von c . 

def Fische langs def Festlandskiiste, zu den linken Uferbanken des 
Amurs, ein anderer Teil zieht durch den Kanal von Sachalin nach Suden 
und diese stellen wohl die Hauptmenge der O. keta, die in die transussuri
schen Flusse eindringen. Darauf weist besonders die Tatsache hin, daB, 
je weiter sudlich die Flusse munden, die Hundslachse in mehr laichreifem 
Zustand (Hochzeitskleid starker ausgebildet) eintreten. Darunter finden 
sich aber immer einige "helle Exemplare", die vielleicht - woher ist 
unbekannt -- aus dem Suden kommen. DaB die Fische am linken 
Amurufer ziehen, wird durch groBe, am rechten Dfer vorgelagerte Sand
banke bedingt. An SteBen, wo diese nicht vorhanden, wandern die Keta 



520====================L=u=D=W==IG==S=C=H=E=U=R=IN='G=:====================== 

auch beiderseits und in der FluBmitte, immer dort, wo geniigend Stro
mung vorhanden ist. 1m Amur wird in aufeinanderfolgenden Sehwarmen 
gewandert, die selten I oder 2 Tage ohne Unterbreehung dauern und 
Tag und naehts vorwarts streben; naehts aber raseher wandern. Die 
einzelnen Sehwarme sind nieht gleiehmaBig zusammengesetzt. In den 
kleineren Fliissen Ostsibiriens geht der Zug mehr in einer Masse. AR
SEN lEW sah im Tjutiehe auBerordentlieh groBe Ziige: "Die Fisehe 
waren so zahlreieh, daB sie das ganze FluBbett buehstablieh ausftillten 
und wie eine gesehlossene Masse vorwarts riiekten". In starkerer Stro
mung bewegte sich der Zug ziekzaek, wobei sich haufig die Fisehe aus 
dem Wasser springend iibersehlugen. 

Der Einstieg in den FluB weist, wie besonders amerikanisehe Autoren 
betonen, Beziehungen zur Temperatur auf und erfolgt in den siidliehen 
Fliissen spater im Jahr, wenn das Wasser bereits abgekiihlt ist, als weiter 
nordlich, wo es nie so warm wird, und wo zuweilen die Wanderung schon 
im Friihjahr beginnt. Diese 'Regel erweist sieh aueh als richtig flir die 
asiatisehe Seite, wo besonders in den japanisehen Fliissen der Aufstieg 
sehr spat erfolgt. Aueh in Transussurien z. B. im Kulumbe erscheinen die 
Laehse erst Ende September. Naeh den amerikanisehen Autoren ent
fernt sich der Hundslaehs bei seinem Aufstieg meist nieht sehr weit vom 
Meer und nimmt mit kleinen Baehen und Creeks mit kurzem Lauf und 
wenigen Zentimetern Wasserstand vorlieb. Wenn er in groBere Fliisse 
aufsteigt wie in den Yukon, Copper und Columbia, so geht cr dort nieht 
weit bergwarts, sondern zweigt bald in die kleinen Nebenfliisse abo 1m 
Amur steigen die Sommerlachse 550 km weit auf, die Herbstlachse da
gegen wandern bedeutend hoher hinauf und dringen aueh noeh in die 
N ebenfliisse des Ussmi wie in den Bikin und Iman ein; aber es liegen 
auch Laichplatze nur 20-30 km von der Miindung entfernt. 

Das Wandertempo der aufsteigenden O. keta im Amm ist reeht ver
schieden; manche wandern schnell zum Oberlauf und verweilen da in 
kleinen Gruben und Kolken bis sie dann zur Laichzeit in die N ebenbache 
ziehen, andere bleiben lange im Unterlauf und gehen nur langsam bergan. 
Die Wandergeschwindigkeit wird sehr verschieden angegeben: von 
BRASCHNlKOW mit 46 km, von SOLDATOW mit 48 und von JORDAN mit 
5A bis 7,2 km pro Tag. 

Das Gesehleehtsverhaltnis der aufsteigenden Keta wurde besonders 
von SOLDATOW an einem groBen Material von 9057 Stiick mit Mannehen 
zu Weibchen == 46,5: 53,5 bestimmt. 1m einzelnen kann es ortlich und 
zeitlich sehwanken. GILBERT fand bei amerikanisehen Dog Salmon unter 
seinen dreijahrigen Fisehen 21 Mannehen und 10 Weibchen, unter den 
vierjahrigen 17 Mannehen und 9 Weibehen und das einzige fiinfjahrige 
Exemplar war ein Mannchen. 

Ein getrenntes Wandern von Mannchen und Weibehen wird von den 
meisten amerikanisehen Autoren nicht erwahnt. SOLDATOW stellt es 
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direkt in Abrede und erklart die Beobachtung von ARSENIEW, der an
gibt, daB zuerst die Mannehen an den FluBmundungen erseheinen, mit 
der Annahme, daB dieser zufallig gerade die "Vorlaufer der Herbst
Keta" gesehen habe. 

Die Reifung der Gonaden und Ausbildung des Laiehkleides vollzieht 
sieh bei den meisten Fisehen erst im FluB, wenngleieh der Zustand der 
Gonade reeht versehieden sein kann. Fisehe mit fast reifen Gesehleehts
organ en sind im Mundungsgebiet eine Seltenheit. In der Nahe der 
Laiehplatze betragt das Ovarialgewieht 19-21 vH, das Hodengewieht 
8-10vH des Karpergewiehtes. Ieh maehte aus der Tatsaehe, daB, 
wenn aueh nur selten, Mannehen vorkommen, bei denen die Hoden 
nur 0,6-1,2 vH des Karpergewichts betragen, annehmen, daB aueh 
unreife Exemplare mit aufsteigen, oder daB einige Fisehe sehr lange Zeit 
im SuBwasser bleiben, wie dies fUr die groBen Exemplare des atlanti
sehen Laehs die Regel ist. Gibt doeh aueh ARSENIEW an, daB im Bikin 
die Fiseherei auf Ketalaehse unter dem Eis betrieben wird. 

Interessant ist die Tatsaehe, daB die Sommer-Keta, insbesondere die 
spat ankommenden, weiter ausgebildete Gesehlechtsorgane haben, als 
die zuerst ankommenden Herbst-Keta. Daraus geht schon hervor, daB 
zuerst die Sommer-Keta laichen und daB die Laichzeit fUr das gesamte 
Verbreitungsgebiet sich lang hinauszieht. Sie erstreckt sieh von August 
bis Ende September, weiter sudlich fallt sie sogar noch spater. Das 
Laiehgesehaft beginnt, wenn das Wasser auf 70 C abgekuhlt ist, dauert 
aber aueh noch bei Wassertemperatur von 30 und 2° an. Wie schon 
erwahnt, zieht der Hundslachs mit Vorliebe in die Seitenbaehe und in 
der Hauptsache findet das Laichen hier statt. Es wird bei einer Wasser
tiefe von 20-150 em gelaieht und wo irgend angangig, wird eine breite 
nicht sehr tiefe Grube ausgewuhlt und die Eier werden mit Sand be
deekt; nur bei grobem Geralluntergrund unterbleibt dies. Maglicher
weise werden (SOLDATOW) die Eier eines Weibchens im Laufe von 3-4 
Tagen abgesetzt und von mehreren Mannehen befruehtet, wenn auch 
in der Regel ein Mannchen dabei die Hauptrolle spielt, und die an
deren zu vertreiben sucht, und man die Fisehe oft paarweise antrifft. 
Naeh MOSER werden die Nester gemeinsam, nach SOLDATOW nur vom 
Weibehen bewacht, bis die Tiere ersehapft sind und eingehen oder 
stromabwarts treiben. 

Das Massensterben der verlaichten Fisehe wird von allen amerika
nischen Autoren und aueh von einem Teil der russischen erwahnt. ARSE
NIEW berichtet fUr Mitte Oktober vom Sjaoza "Der FluB war buehstab
lieh von Ketalaehsen angefUllt. Zu Tausenden drangten sie sieh in die 
Nebenflusse und Wasserarme. Sie hatten jetzt ein widerwartiges Aus
sehen, ihre Flossen waren abgenutzt, der ganze Karper verwundet und 
zerschunden. Ein groBer Teil der Fische war tot, viele lagen noeh zap
pelnd auf dem Land, aber andere konnten sich noeh bewegen. Stellen-
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weise lagen ganze Haufen toter Fische am Ufer." SOLDATOW sah die 
verlaichten Fische mit dem Kopf gegen die Stromung gerichtet ab
treiben und ins Meer gelangen. Wahrscheinlich aber gehen sie dort alle 
ein, denn die Altersbestimmungen von GILBERT zeigten kein Exemplar, 
das zum zweiten Male gelaicht hatte. 

Die ausschliipfende Brut ist 40 mm lang und treibt, sobald sie Be
weglichkeit erlangt hat, abwarts. (CHAMBERLAIN). MEEK glaubt sogar, 
daB "the downward migration may begin before the yolk is completely 
absorbed". Die jungen Dog Salmon bleiben anscheinend den Sommer 
iiber an den Kiisten, im April sind sie, 4 cm lang, bei Seattle in Massen 
beobachtet worden. Fingerlange Stadicn und 10 cm graBe sind im Hoch
sommer aus der Miindung des Karluk und vom Puget Sound bekannt; 
im August erreichen sie 15 cm. Dann gehen anscheinend die :Fische in 
tieferes Wasser und entziehen sich der Beobachtung. Ein Parrkleid ist 
bei den am Gfer lebenden J ungfischen deutlich und charakteristisch aus
gebildet. 

Die aufsteigenden Lachse sind 3-5 jahrig. GILBERT untersuchte 
58 Hundslachse, von denen 31 dreijahrig, 26 vierjahrig und einer fiinf
jahrig waren. (Die alteren Altersuntersuchungen von McML'RRICH sind 
nicht verlassig.) Ein Grilsestadium kommt auch bei dem Dog Salmon 
vor, obgleich ein solches von CHAMBERLAIN in Abrede gestellt wird. GIL
BERT fand ein 52 cm langes geschlechtsreifes Mannchen, das 2 Jahre alt 
war. Ob es auch weibliche Grilse gibt ist noch nicht bewiesen. 

5. Oncorhynchus masou. Uber den Oncorhynclnts masou waren mil' 
nur diirftige Literaturangaben zuganglich, obgleich del' Fisch fiir Japan 
sehr wichtig ist. Er laicht dort von Oktober bis Februar, im Norden von 
Hondo von Dezember bis Februar. Die 6-8 kg schweren LaicheI' sollen 
4-6 Jahre alt sein. 

6. Oncorhynchus gorbuscha, Humpback- oder Pink-Salmon (ja
panisch Karafutomasu), ist die haufigste I und kleinste der pazifischen 
Lachsarten. Bei einem Durchschnittsge~ cht von 1,5-2,25 kg erreicht 
er selten mehr als 3 kg, wenn auch geril ge Schwankungen im Durch
schnittsgewicht bei Fischen aus verscf eden en Strom en beobachtet 
werden. Die mittleren Gewichte und La 1gen von Fischen aus Alaska, 
Sachalin und dem Amur sind: 

Tabelle 6. Mittlere Langen und Gewiehte von O. gorbuscha. 

I I I 
Herkunft Id:~~~~~~'1 Mitt!. Lange em [Mitt!.! G~Wieh[ tGkg I 

FIsche r5 I ~ I Ges.' r5 ,1' es. 

Amur. 2221 50,4 I 46,6 I 48,5 1,72 I 1,18 ! 1,45 [ SOLDATOW 
Saehalin 897 51,691 48.3 I 50,or 2,04 I 1,64 I 1,84· ScmlIDT 

I 
'I I EVERMA~~ und 

Alaska. 782 58,9 i 57,38 I 57,5 1 1,95 1,81 I 1,56 I GOLDSBOROUGH 

I 1909 wurden an der pazifisehen Kiiste 45145764 kg zu Konserven und 
1350000 kg anderweitig verarbeitet. 
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Die groJ3ten Exemplare findet man somit wieder in Alaska. Die 
Mannchen sind iiberall etwas groJ3er und langer als die Weibchen. In 
Alaska ist das Maximalgewicht fUr Weibchen 3.4 kg, fUr Mannchen 
5,2 kg, und fUr das Amurgebiet gibt SOLDATOW folgende Tabelle: 

Tabelle 7. Langen und Gewichte von O. gorbuscha aus dem Amur. 

IAnzahld. GroBte Kleinste Mittlere Maximal- Minimal- Durch-
unters. schnitt 
Fische Lange Lange Lange Gewicht Gewicht Gewicht 

c1 
I 

II65 64 
I 

35 50,4 
I 

3,2 0,65 
I 

1,72 
~ 1056 55 32 46,6 1,88 0,45 1,18 

Seine wichtigsten Vulgarnamen: Humpback, Buckellachs, Gorbu
scha hat der Fisch von seinem eigentiimlichen Aussehen wahrend der 
Laichzeit, zu der das Mannchen einen hohen Buckel bekommt, und die 
Farbe ein schmutziges Rot ist. 1m Friihjahr dagegen ist seine Korper
form die gewohnliche Salmonidengestalt und die Farbung zeigt einen 
blaulichen Ton auf dem Riicken, Silberglanz an den Seiten und am Bauch, 
und an Riicken- und Schwanzflosse auJ3erdem dunklere Flecken. Die 
Umgestaltung der Kiefer wahrend der Laichzeit ist bei dieser Oncorhyn
chus-Art bei weitem am starksten. Der Haken wird so stark und groB 
und die Bezahnung so stark, daJ3 haufig der Unterkiefer ausgekugelt 
wird (Abb. 22 und 23). 

Der Humpback Salmon ist auf der amerikanischen Seite von Kali
fornien bis zum Mackenzie verbreitet, wenn auch siidlich vom Puget 
Sound selten und bevolkert in Ostasien bei seinem Aufstieg noch in un
glaublichen Mengen die FluJ3miindungen und Fliisse der Nordostkiiste 
von Hokkaido, von Sachalin, von Kamtschatka und den Kiisten des 
Ochotskyschen Busens, von Transussurien bis siidlich Wladiwostok und 
der nordostlichen Teile von Sibirien. 

Dber den Aufenthalt von O. gorbuscha im Meer wissen wir noch nicht 
endgiiltig Bescheid; moglicherweise andert hierin sein Verhalten in den 
verschiedenen Gegenden seines Verbreitungsgebietes. NachAngaben von 
EVERMANN und GOLDSBOROUGH kommt er z. B. in Alaska in Fliissen, 
Seen und Siimpfen und brackigen Lagunen noch zu Millionen vor. Da
nach ware also anzunehmen, daB sich der Buckellachs nicht sehr weit 
ins Meer hinaus entfernt; nur scheint mir diese Angabe sich auf den 
Sommer zu beziehen und schlieBt somit die Moglichkeit ein, daB es sich 
urn Laichschwarme handelt. Nach SOLDATOW verschwinden die jungen 
O. gorbuscha sehr rasch von der Kiiste Ostsibiriens, und er nimmt fUr 
diese Form ahnliche oder die gleichenAufenthaltsorte wie fiir O. keta an. 

Zum Aufstieg wahlt der Humpback meist nur kleine Fliisse mit kur
zem Lauf, und vermeidet z. B. den Sacramento, den Columbia und den 
Fraser. Er dringt in Bache, Seen und Tiimpeln ein, iiberwindet Strom
schnellen und iiberspringt Wasserfalle. Die bereits mitgeteilten Beob-



LUDWIG SCHEURI:-IG: 

achtungen von EVERMAKN und GOLDSBOROUGH und WARD betreffend 
O. nerka beziehen sich genau so auf O. gorbuscha. Vor Wasserfallen und 
Schnellen kann er manchmal in den Tiimpeln und Kolken so dicht 
stehen, daB diese gepackt voll sind und die Fische mit der Hand her
ausgefangen werden k6nnen. In der Amurniederung, ebenso in Transus
surien sahen SOLDATOW und ARSENIEW den Buckellachs so massen
haft, daB aIle FHisse und FliiBchen direkt mit den Tieren vollgestopft 

b 

Abb. 22 a~d. Kopfe von Ottcoyhy1tclms gorbuscha Q (nach TSCHERNAWIN). a Erwachsen, aus dem Meere; 
b Skelett von a. c Erwachsen, von dem Laichplatz. d Skelett von c. 

waren. Die Aufwanderung, die bci Tag und Nacht vor sich geht, fiihrt 
bis in so seichtes Wasser, daB sich die Tiere, urn vom Wasser bedeckt zu 
bleiben, auf die Seite legen miissen. 

Der Aufstieg des Humpback Salmon erfolgt an der amerikanischen 
Kiiste nicht vor Juni, im Siiden spater als im Norden, in Alaska von 
Juni bis September; im Karluk z. B. dauert er 5 Wochen - Juni und 
Anfang Juli. 1m Amurgebiet und in Ostsibirien erscheint der Buckel
lachs bald nach dem Eisgang in den FluBmiindungen, zuerst einzeln, 
meist in den ersten Tagen des Juni, manchmal aber schon Ende Mai. 
Mitte Juni beginnt dann die Massenwanderung, die bis Ende Juli an-
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halten kann, vereinzelte Exemplare finden sich sogar noch im August. 
Die Dauer der Wanderzeit ist Schwankungen unterworfen, ebenso die 
Menge der aufsteigenden Fische. Sowohl auf der asiatischen, als auf der 
amerikanischen Seite vollzieht sich die Wanderung in einzelnen Wellen, 
zwischen denen Zeiten mit geringeren Mengen aufsteigender Buckel
lachse liegen. J edoch reiBt der Zug selten ganz ab und man kann keine 

Abb. 23 a-d. Kopfe vonOncorhY1lckus gorbuschao (nach TSCHERNAWIK). a Erwachsen, aus demMeere; 
b Skelett von a; c erwachsen, von den LaichpHitzen; d Skelett von c. 

getrennten verschiedenen "runs" unterscheiden. Haufig sind besonders 
im Juli O. gorbuscha- und keta-Lachse gemischt, jedoch iiberwiegen 
immer die ersteren, so z. B. im Amurgebiet urn das 6-7fache. 

Ein langeres Verweilen der Schwarme in dem Miindungsgebiet findet 
anscheinend nicht statt. Ist der Zug starke.r, so wird an beiden Ufem 
und in der Mitte gewandert; ist er schwach, so wird die eine oder andere 
Seite bevorzugt. Nie steigt der Buckellachs weit in die Fliisse ein und 
besonders amerikanische Autoren betonen, daB er manchmal schon 
knapp hinter der Gezeitenzone laiche. 1m Amurgebiet gehen, wenn auch 
ganz selten und vereinzelt, Buckellachse hochstens 400 km aufwarts. 
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Die Zusammensetzung der Schwarme nach Geschlechtern wurde von 
EVERMANN und GOLDSBOROUGH und von SOLDATOW untersucht. Erstere 
fan den : Mannchen zu Weibchen =43,6: 65,4; letztere in 2 verschiedenen 
Jahren =53,4:46,6 bzw. = 50,8 :49,2. SOLDATOW untersuchte auch zeit
lich und ortlich aufeinanderfolgende Schwarme. Das Geschlechtsver
haltnis schwankte stark, lieB aber keinen SchluB zu, daB Mannchen und 
Weibchen zu verschiedenen Zeit en aufwandern. 

AuBerlich in Farbe und Hochzeitskleid und innerlich in dem Reife
grad ihrer Gonaden sind die einzelnen Fische der verschiedenen Schwar
me an den FluBmtindungen nicht einheitlich, besonders unter den Mann
chen sind nach SOLDATOW welche, die vollig ausgebildeten Laichschmuck 
tragen, wahrend andere noch ganz weibchenahnlich sind. Er glaubt, daB 
letztere direkt yom Meere kommen, und erst ere sich schon langere Zeit 
in der FluBmtindung herumgetrieben haben. Mir scheint in den Angaben 
von SOLDATOW einiges, besonders das minimale Gewicht der Hoden dar
auf hinzuweisen, daB wir es hier wahrscheinlich mit sterilen Exemplaren 
zu tun haben. 

Die Entwicklung der Gonade vollzieht sich im FluB relativ rasch. 
Bei Fischen in der Mtindung betragt das Gonadengewicht bei Weibchen 
bezogen auf das Korpergewicht 7,9-15 vH, bei Mannchen: 4,6-6,4, 
jedoch geben die von SOLDATOW angeftihrten Zahlen kein ganz klares 
Bild. Von dem ersten Eintreffen der Lachse an der Mtindung bis zum 
Erscheinen der erst en laichreifen Excmplare an den Laichplatzen ver
streich en fUr die Weibchen gewohnlich (im Amur) 4-6 Wochen, fUr die 
Mannchen etwas ktirzere Zeit. Jedoch ist diese Zeitspanne abhangig von 
der Wassertemperatur und deshalb in verschiedenen Fltissen oder FluB
abschnitten verschieden. Beim laichreifen Weibchen macht das Ovar 
20-22 vH des Gesamtkorpergewichtes aus. 

Die Hauptlaichzeit fant in den August, kann sich aber bis in den 
September hinein erstrecken. SOLDATOW beobachtete im Amur 1907 
daB Lachse von Juli bis Ende August, 1908 noch Anfang September 
laichten. 

In der Wahl seiner Laichplatze ist O. gorbuscha nicht wahlerisch. Es 
werden sandige, kiesige Stellen in Fltissen, Seen und Bachen benutzt und 
hier eine Laichgrube angelegt. Anscheinend werden wiederum Orte mit 
Grundwasser bevorzugt. Auch so flache Stellen werden benutzt, daB die 
Rticken der laichenden Fische aus dem Wasser ragen. 1st kein Kies oder 
Sand vorhanden, so wird der Laich auch auf festen Grund, ohne daB eine 
Laichgrube gemacht werden kann, abgesetzt (CHAMBERLAIN, SOLDATOW). 
Haufig werden die Eier auch in Geroll und Sand einfach auf den Boden 
verstreut. Moglicherweise entsteht aber dieser Eindruck dadurch, daB 
die gleichen Laichplatze von mehreren Tieren nacheinander benutzt 
werden und die nachfolgenden die Eier der erst en wieder auswtihlen. 
Das Laichgeschaft seIber, bei dem eine Paarung nicht stattzufinden 
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scheint, voIlzieht sich vorziiglich nachts. Wahrscheinlich erstreckt es 
sich fiir ein Weibchen auf mehrere Tage; nach MOSER sollen diese das 
Nest bewachen. SOLDATOW betont die starke Erregung sowohl von 
Mannchen wie Weibchen wahrend der Laichzeit, die bedingt, daB so
wohl zwischen Tieren getrennten, als auch gleichen Geschlechtes haufig 
Kampfe stattfinden. 

In bezug auf die Temperatur ist Oncorhynchus gorbuscha nicht sehr 
empfindlich und nimmt schon mit '~asser von 12-130 C vorlieb. SOL
DATOW maB an verschiedenen Laichplatzen 7,6-IIO C. 

Naeh dem Laiehen stirbt ein groI3er Teil der Laehse auf dem Laich
platz. Die Tiere werden sehlapp, sind abgemagert, zersehunden und ver
pilzt und treiben teils mit, teils gegen den Strom gerichtet, abwarts. 
Einige erreiehen zwar in leidlichem Zustand das Salzwasser, aber es ist 
noch nieht bekannt, ob sie sieh dort wieder erholen (SOLDATOW). Auch 
BRASCHNIKOW glaubt, daB der groJ3te Teil der Fische am Laiehplatz 
stirbt, der andere dann, wenn er ins Meer eintritt, will aber dies nieht 
als "festes Gesetz" angesehen wissen und halt es flir moglieh, daB solche 
Fische, die in der Nahe des Meeres gelaieht haben, die Laiehzeit iiber
dauern. SCHMIDT kommt auf Grund seiner morphologisehen Studien iiber 
die Veranderung des Sehadels zu dem SchluB, daB mindestens alle Mann
chen sterben miissen, eine Ansicht, der auch aIle amerikanisehen Forseher 
huldigen, die aber TSCHERNAWIN noeh nieht fiir bewiesen eraehtet. 
CHAMBERLAIN hat einmal ein Mannehen von 5,2 kg beobaehtet und halt 
dies fiir ein Exemplar, das die erste Laichzeit iiberlebt hat. 

Die Brut von O. gorbuscha sehliipft je nach der Wassertemperatur 
im Laufe des Winters oder im Friihjahr. SOLDATOW hat sowohl im 
Marz 3-3>4 em, als im April, Mai und Juni 3,2-3,6 cm groBe Brut 
bcobachtet. Sie geht, sobald sie ihre Beweglichkeit erlangt hat, teils 
passiv, teils aktiv mit der Stromung naeh dem Meer und CHAMBERLAIN 
sah z. B. im Nahe River die abwandernde Brut von April bis September. 
1m Amur scheint die Hauptabwanderungszeit der Mai zu sein, selbst 
wenn der FluB noch mit Eis bedeekt ist. Nahrung wird wahrend der 
Talfahrt keine oder nur gelegentlieh genommen. Die Jungen, die zu
naehst kein deutliehes Parrkleid zeigen, bleiben naeh CHAMBERLAIN dicht 
unter der Kiiste, wachs en hier rasch heran und sind naeh 3 Monaten 
schon 4-12 em groB. Werden sie im SiiBwasser zuriiekgehalten, so er
reichen sie diese Lange erst nach 12 Monaten. Naeh SOLDATOW ver
schwinden die Jungfische bald von der Kiiste. Der Humpback Salmon 
hat einen zweijahrigen Lebenszyklus. Nach Angabe der Konserven
fabrikanten findet im gleichen FluB jedes 2. J ahr ein starker "run" 
statt. Die Altersbestimmungen von McMuRRICH und GILBERT an 
Schuppen und Otolithen bestatigen dies. AIle aufsteigenden Buckel
lachse sind zweijahrig und als Brut ins Meer eingewandert. 
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b) Salmo salar. 

Der interessanteste Vertreter der groBen Wandersalmoniden ist der 
atlantische Lachs, Salmo salar. Er ist auf beiden Seiten des Atlantik 
heimisch. 1m Norden reicht sein Verbreitungsgebiet bis zum Polarkreis, 
im Suden ist es auf der europaischen Seite durch den 430 nord!. Br., 
auf dem amerikanischen Kontinent durch den 410 nord!. Br. begrenzt. 

Salmo salar ist ein typisch euryhaliner, aber kalt stenothermer Fisch 
und wohl aus dies em Grunde fehlt er in den Zuflussen des Mittelmeeres 
und in dies em Becken seIber', wo ibm die hohen Temperaturen - in 
der Tiefe 13-14° C - nicht zusagen (ROULE 1912). In Europa kommt 
der Lachs westlich yom Ural in den Fliissen, die ins WeiBe Meer strom en 
vor, ist gemein in Skandinavien und Island, bevolkert das ganze Ostsee
becken, tritt haufig in den schottischen Fliissen auf, wenn er auch in 
England und Irland nicht mehr so zahlreich gefangen wird wie fruher; er 
ist in der Elbc, der Weser, der Ems und dem Rhein der wertvollste, wenn 
auch im Zuruckgchen begriffene Fisch; in Frankreich steigt er noch in 
einige Fliisse der Nord- und Westkuste ein, wird abcr nach Nordspanien 
zu immer seltener und sudlich des Kaps Finisterre fehlt er vollig. An der 
amerikanischen Ostkuste kannte man fruher (ATKINS) 28 gute Lachs
flusse, deren Zahl und Lachsreichtum jedoch stark zuruckgegangen ist; 
immerhin ist der Fisch doch noch in Kanada bis hinauf nach Gronland 
haufig. 

Allgemein muB ein mehr oder weniger starker Ruckgang der Lachs
bestande in den verschiedenen Fliissen des ganzen Verbreitungsgebietes fest
gestellt werden, der seinen Hauptgrund in den verschiedenen Verbauungen 
der Ufer und Fliisse hat, die die Fische hindern, zu ihren Laichplatzen zu 
gelangen oder diese seIber zerstoren; andererseits machen Abwasser von In
dustrien und Ansiedelungen das Wasser fur den Aufenthalt von Lachsen 
ungeeignet. Wenn man auch seit mehr denn 70 Jahren durch Gesetze und 
internationale Vertrage und durch groBzugige kunstliche Nachzucht diesen 
Schadigungen entgegenarbeitet, so durften doch die Zeiten fur immer ver
gangen sein, zu denen sich am Rhein, z. B. in Mainz oder Basel, die Dienst
madchen in ihrcm Mietkontrakt ausbaten, daB sie nicht mehr wie zweimal 
wochentlich Lachs vorgesetzt bekamen. 

Die GroBe des Lachses schwankt in den verschiedenen Teilen seines 
weiten Verbreitungsgebietes betrachtlich und bewegt sich fUr den zum 
ersten Male geschlechtsreif aufsteigenden Lachs zwischen 1-25 kg. 
Altere Angaben wissen von 35-50 kg schweren alten Riesen aus russi
schen, skandinavischen und schottischen 2 Flussen zu erzahlen; heute 
werden diese Gewicbte aber in Zentraleuropa nicht mehr erreicht. Die 

r 1m schwarzen Meer kommt eine Varietat von S. salar, S. s. labrax 
PALLAS vor (KISSELEWITSCH), die in die Donau (ANTIPA) und in den Krabsch 
(BERG) aufsteigt. Leider ist uber die Biologie dieser Unterart wenig bekannt, 
wenn auch bei Sewastopol im Februar und Marz groBere Mengen des Fisches 
gefangen werden. Fur unsere Betrachtungen fiillt er weg. 

2 1m Tay wurde I870 ein 3I,5 kg schwerer Lachs gefangen. 



Die Wanderungen der Fische. 

groBten Exemplare werden noch in Norwegen getroffen; die Ostseelachse 
sind meist kleiner wie die Rheinlachse und die schottischen ubertreffen 
meist die irischen etwas an Gewicht. 

Bei der Schilderung der Wanderungen des Lachses, die in den ver
schiedenen Flussen recht merkwiirdige und komplizierte, haufig auch 
noch nicht genau erkannte Besonderheiten aufweisen konnen, will icb 
vom Ei bzw. von der Brut ausgehen. 

Vom September bis Marz - in den verschiedenen Gegenden seines 
groBen Verbreitungsgebietes zu verschiedenen Zeiten - setzt der Lachs 
an sandigen, kiesigen oder steinigen, gut uberstromten Stellen im Ober
lauf von Fliissen oder auch in Bachen seine Eier (10000-40000 Stuck) 
abo Je nach der Wassertemperatur schlupfen im Friihjahr - Februar 
bis Mai - die 2,5-3 cm groBen, mit Dottersack versehenen jungen 
Lachse ausI. Sie liegen unbeholfen, durch den schweren Dottersack 
an der Bewegung gehindert 6---7 Wochen lang zwischen Steinen und 
Geroll, bis der Dottersack aufgezehrt ist. 

Gegen Ende der Dottersackperiode beginnt das Fischchen mit der 
Nahrungsaufnahme, die charakteristische Pigmentierung erscheint, und 
bald tummelt sich die Lachsbrut in den Tiimpelnunterhalb von kleinen 
StromschneHen und Fallen; sie bevorzugt die Strommitte 2 von groBeren 
Bachen oder FliiBchen, geht aber auch in kleine Bache, in denen sie 
gelegentlich sogar eine Strecke bergwarts wandem kann. 

Die jungen Lachse ahne1n sehr stark den Forellen; das Farbkleid, 
das sie zu dieser Zeit tragen, wird als "Forellen"- oder "Parrkostiim" 
bezeichnet. Wie junge Bachforellen zeigen sie an den Seiten die charak
teristischen, dunklen Querbinden, zu denen spat!;;r zuerst braune, dann 

I Die Angaben iiber die Inkubationszeit der Lachseier bewegen sich von 
45 bis zu 160 Tagen. Nur selten werden die Wassertemperaturen angefiihrt; 
wo dies der Fall ist, habe ich die Anzahl der Tagesgrade errechnet. Diese 
sind aber ebenfalls so stark voneinander verschieden, daB sie zum Tell sieher 
auf ungenauer oder gar falscherBeobachtung beruhen miissen. Denn die 
Unterschiede sind, selbst wenn man gelten laBt, daB je nach der EigroBe 
(altere Fische h~ben meist groBere Eier) die Erbriitungszeiten schwanken, 
und daB der Ent:wicklungsablauf der VAN 'THoFFschen Regel folgt, doch zu 
groB. Es ergeben sich: 

Nach FRITSCH. . 
LEONHARDT . 
LINSTOW 
CALDERWOOD. 
MENZIES 
MENZIES 
MENZIES 

270-450 Tagesgrade 
. 60-405 
... 604 
148-600 

475 
648 
160 

~------------

im Mittel .. 440 Tagesgrade 

(5 x 95) 
(7,2 x 90) 
(1 x 160) 

~-=~----:~ 

2 In den groBeren Fliissen, Z. B. im Oberrhein, halten sich die jungen 
Lachse weniger im Hauptlauf auf, sondem mit Vorliebe in den kleinen, bach
artigen, durch die Gerollmassen flieBenden, hauptsachlich von Grundwasser 
gespeisten Seitenarmen, im Rhein "GieBen" genannt (LAUTERBORN). 
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rote Flecken kommen; der Rucken ist dunkel. Die Schwanzflosse ist 
deutlich eingeschnitten. Das Aussehen der Junglachse auf dies em Sta
dium ist dem der erwachsenen so unahnlich, daB die Jungfische fruher 
als eigene Art Salmo salmulus beschrieben wurden, bis I836 SHAW durch 
das Zuchtungsexperiment ihre Identitat feststellte I , die dann durch 
weitere Versuche mit markierten Fischen durch englische und schottische 
Forscher (MARSHALL, BROWN, WILLIS-BuND) in den fiinfziger Jahren 
bestatigt wurde, wenngleich noch KUNSTLER (I88g) leugnete, daB der 
"Tacon" die Jugendform des Lachses sei. 

Die kleinen Junglachse ernahren sich (FRITSCH, RASCH, HOEK, BIELER, 
ZSCHOKKE, McINTOSH, LUNDBERG, DAHL, CALDERWOOD, EICHELBAUM, 
NORDQUIST u. a.) vorzuglich von Insekten und deren Larven: Chironomus, 
Simulium, verschiedenen anderen Dipteren, BaNis, CloB, Ephemerella, Pota
manthus, Perla, Phryganiden, Hydropsyche, Glossosoma, Seriocostoma, Oligo
plectrum, Rhyzotrogus, seltener von Ameisen und deren Puppen, Asellus, 
Spinnen, weiter von A ncylus und wenn groBer, von kleinen Fischen und 
Fischeiern. 

Je nach der Gegend und der Jahreszeit andert sich die Zusammensetzung 
der Nahrung etwas. Am besten sind wir uber den Speisezettel nordischer 
Junglachse durchALM, ARWIDSSON undLuNDBERG unterrichtet, deren Unter
suchungen zeigen, daB Junglachse in ihrer Nahrungssuche recht wahlerisch 
sind. Ich gebe aus der groBen Auswahl von Tabellen eine von ALM (1919). 

Tabelle 8. Prozentuale Zusammensetzung der Nahrung junger 
Lachse aus schwedischen Fliissen (nach ALM). 

N ahrungstiere April Mai Juli-August Oktober-
1917/18 1916/17 1916/18 November 1916 

Tl'ichopteren (Hydro-
psyche, Philopotamus, 
Rhyacophila) . 24,2 23,2 24,2 26 

Ecdyurus 6,3 6,4 1,6 9,5 
Baetis, Caenis 23,1 22,3 17,6 32,4 
Plecopteren. . 9,5 10,4 - 23,4 
Chironomiden 12,6 17,2 17 4,1 
Simulium - 0,6 16,5 -
Insekten-Imagines. 

I 

6,3 7,4 17,5 2,8 
Asellus 16,8 9,9 3,6 1,3 
Moltusken . 1,2 2,5 2 -

An anderen Orten, so z. B. in Nordschweden, stehen wahrend des Som
mers die Insektenimagines an erster Stelle. Entomostraken werden anschei
nend verschmaht. 

I Zit. nach RUSSEL. Dart wird ferner angegeben, daB in der Mitte des 
16. Jahrhunderts bereits von RICHARD FRANK ("a Cronwellian trouper") die 
Zugehorigkeit des "parr" zum Lachs behauptet wurde; daB ferner J. WAL
TON (1593-1683) nach Horensagen von Experimenten berichtet, durch An
binden von Faden an Parrs zu beweisen, daB diese nach 6 Monaten als Salme 
wieder aus dem Meer in die Flusse kamen. 100 Jahre spater solI dann Captain 
BURT und MR. SCROBE die Einheit beider Formen behauptet und J. HUGG 
den experimentellen Beweis dafur erbracht haben. 
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Ob die Junglaehse im Winter sich der Nahrung vollig enthalten, wie 
dies die alteren Autoren, besonders FRITSCH und HOEK, annehmen, seheint 
naeh den Ergebnissen von ARWIDSSON zweifelhaft. Anseheinend friBt der 
Junglaehs, wie schon CALDERWOOD, RASCH und MALLOCH beriehten, im 
Winter nur weniger. 

Je nach dem Charakter, der Temperatur und dem Nahrungsreichtum 
ihres Wohngewassers ist das Wachs tum der jungen Salmlinge oder Lachs
linge - englisch "Parr" und norwegisch "Stirr", franzosisch "Tacon" -
verschieden. 1m Rhein ist ein Lachsjahrling 7-10cm lang und ein Jahr 
spater 15-20 cm (ZSCHOKKE); nach HOEK erreicht er in Bachen des 
oberen Moselgebietes und des Schwarzwaldes im Mai 3,7, im August 
5,5-6,4, im September 6,4--9,7 und im November bis 12,5 cm. LEON
HARDT stiitzt seine Angaben auf COSTE, danach erreicht ein Lachs: 

naeh 3 Monaten 3,5 em, naeh 12 Monaten 14 em, 
6 7 28 30 " 

ROULE nimmt fUr franzosische Fliisse einen jahrlichen Zuwachs der 
Junglachse von 20-25 g an. Fiir schottische Fliisse betragt das Langen
wachstum 8,5-10 cm in einem Jahr, so daB nach CALDERWOOD unter 
natiirlichen Bedingungen ein zweijahriger "Parr" nie mehr als 20 cm 
miBt. MENZIES 1925 gibt fiir verschiedene schottische Fliisse folgende 
Durchschnittslangen fUr einjahrige Junglachse: 

Dee. .. 4>4 em, Forth. 4,7 em, 
Spey . . . 4,5" Don .. 5,3" 
Findhom . 4,5" Tweed. 5,8" 

Wir sehen also eine deutliche Zunahme der Lange in den siidlicheren 
Fliissen. 

In skandinavischen Gewassem liegen die Verhaltnisse ahnlich. DAHL 
gibt das jahrliche Langenwachstum mit 8 cm an; ALM stellt folgende 
Tabelle 9a auf: 

Tabelle 9a u. b. Gr6Ben skandinavischer Junglachse. 
Tabelle 9a (naeh ALM). 

Jahresgruppe Lange in em Gewicht in g 

I 
II 
III 

8 -8,5 
II,7-I2,5 
IS -IS,S 

7 
20-2 5 
35-40 

Die genauesten Angaben macht ARWIDSSON fUr siidschwedische 
Fliisse (Tabelle 9 b): 

Tabelle 9 b (nach ARWIDSSON). 

Nach Monaten: 2 4 6 I 9 14 I 16 I 18 I 21 I 26 

Lange in mm: 32 39,2 43,1 154 bis 59,8 
1

78'2 191 bis I 
108

1 I~O bis bis62 69,5 bis bis I 110 biS 
50,5 I 83,7 99,3 146 I 

In Nordamerika werden in Fliissen von New Brunswick Lachsjahr
linge 10 cm lang (LYMAN), im Tuxedo-Lake sogar 15-18 cm (KEIL). 

34* 
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Ob Unterschiede im Wachs tum zwischen Mannchen und Weibehen 
vorkommen ist nieht sieher; ROSEN gibt an, daB die Weibchen im SuB
wasser eine Spur raseher wuchsen als die Mannehen, ARWIDSSON dagegen 
findet durehweg die Weibchen etwas kurzer als die Mannchen. 

1m Winter suchen die Junglachse tiefere Stellen auf, urn vor Eisbil
dung und Eisgang geschtitzt zu sein. Einige haben aueh bereits im 
Sommer teils freiwillig, teils passiv bei Gewitterregen und Hoehwasser 
die Seitenbache und Seitenflusse verlassen und sind talwarts in den 
Hauptstrom gewandert, wo sie sich meist in der Nahe der Mundung des 
Nebenflusses aufhalten (FRITSCHI, BIELER). 

1m nachsten Fruhjahre, meist direkt nach dem Eisgange, faBt viele 
der einjahrigen Junglaehse der Wandertrieb, sie ziehen stromabwarts 
demMeere zu 2 , und in manchen Gebieten sind imApril undMai nurnoch 
1-2 vH der Jahrlinge anzutreffen, so z. B. im Schwarzwald (BIELER) 
und in der oberen Mosel (HOEK). Jedoch ist in dem weiten Ver
breitungsgebiete des Lachses der Prozentsatz der Zuruckbleibenden 
je nach dem Flusse und der geographischen Lage desselben, als auch in 
verschiedenen J ahren reeht wechselnd. Urn die Sache noeh weiter zu kom
plizieren, braucht von den langer im SuBwasser bleibenden Junglachsen 
im naehsten Jahr auch nur wieder ein Teil abzuwandern, usw., so daB wir 
in einem und demselben FluBgebiet verschiedene GraBen und Alters
klassen 3 nebeneinander finden konnen. FRITSCH erwahnt aus der oberen 
Elbe und in der Watawa im September 14 und 18 em lange Individuen, 
die nach seiner Ansicht 1/2 ,1 ' / 2 und 2 1/ 2 Jahre alt sind. HOEK hat fUr 
das Rheingebiet festgestellt, daB ein- und zweijahrige Fische abwandern. 

In den nordlichen und nordostlichen Teilen des Verbreitungsgebietes 
des atlantischen Lachses wandern die Jungen entsprechend dem lang
sameren Wachstum, nur selten als Jahrlinge abo Schon in den Flussen der 
Bretagne ist die Hauptmenge der im Durchschnitt 12-15 cm langen und 
40-50 g schweren, abwandernden Junglachse 2 Jahre, genauer 25-26 
Monate alt (ROULE und ESDAILE). Eine geringe Anzahl vorwuchsiger 
Exemplare wandert mit 13-14 Monaten und einige Nachzugler erst mit 
37-38 Monaten. ALM unterscheidet, wie wir sahen, fUr sudschwedische 
Flusse unter den abwandernden Lachslingen 3 Altersgruppen. 

I In diesem Sinne verstehe ich die Angabe von FRITSCH, daB nach Aus
sagen der Fischer der gr6Bere Teil der 4-5 cm langen Lachslinge aus den 
Quellgebieten der Elbe auswandere. 

2 Neben den bereits erwahnten schottischen und englischen alten Auto
ren scheint BALBIN (1679) der erste gewesen zu sein, der mit Bestimmtheit 
die Abwanderung der jungen Lachse festgestellt hat. Zit. nach FRITSCH. 

3 Die ersten genauen Daten tiber das Abwanderungsalter der Junglachse 
in England und Schottland wurden in der Zuchtanstalt Stormontfield und 
anderen Anstalten in Wales gemacht (McINTOSH, CALDERWOOD u. a.), wo 
die in Teichen aufgezogenen, jungen Lachse sich in der Mehrzahl mit 2 J ahren 
bemtihten, in den FluB zu gelangen und abwanderten, einige blieben 1 J ahr 
langeI'. 
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In Finnland, Ostschweden, dem groBeren Teil von Norwegen, Schott
land, Island und Kanada wandert der Junglachs friihestens mit zwei 
J ahren ab; sein FluBaufenthalt kann sich aber bis zu 5 J ahren erstrecken. 
leh gebe der besseren Dbersicht halber in Tabelle IO eine Zusammen-

Tabelle 10. Prozentsatz der in verschiedenem Alter in verschie-

Land 

Frankreich 

Deutschland 

Danemark 

Schweden 

Norwegen 

Island 

England 

Schottland 

U.S.A. 

Kanada 

denen Fliissen abwandernden Junglachse. 

I 
An''''''1 FluB derun-
ters. F. 

I I I 
I 
I 

Rhein 

Eibe 
Persante 

I 

Gudena 63 

Torneelv 21 
Kalix 30 
Lule 

i 177 
Pite 57 
Vme 146 

Morrum-
sa 749 

Lagan 

Lakselv 71 
I Orkla I04 I 
I Oselv 59 

Fin-
marken 

I Tronde-
lagen 

Christian-
sand 

Ellida 182 
Hvita 72 
OHura 49 
Haff-
jorda 12 

Wye 15000 
Avon 

Findhorn 
Spey 
Don 
Dee 

Forth 
Tweed 

:YIoisi 

vH der Jahresklassen 

I II 
I 

III 
I 

IV IV/VI 

I + + +. + I 

i I 
I 

++ + 
97 3 I I 

++ + + 
i 

+ + 

27 71,4 1,6 

29,3 68,2 2,5 

4,8 76,2 19 
3,3 5303 43,3 
9,0 49,7 39 2,3 
5,3 52,6 42,1 

54,1 43,2 2,7 

5,5 82,0 12,5 
+ + 

4,2 5,6 88,7 1,4 
4,8 78,8 16,3 

44,1 52,5 3,4 

2,5 47,0 43,5 20,0 
I 

i 6,5 67,0 26,0 0,5 

18,0 68,0 13,0 

1,6 56,0 41,2 1,1 
8,3 61,1 29,2 1,4 

65,3 34.7 

16,7 50,0 33,3 

7,5 89,0 3,5 
6,0 84,0 10,0 

1,0 92,0 7,0 
0,1 71,0 28,0 0,6 0,1 
1,0 62,0 37,0 
2,0 83,0 13,0 0,1 0,1 
1.0 90,0 9,0 
2,0 97,0 1,0 I 

++ + i 

I + + + + 

Untersucher 

I {ROULE, 
ESDAILE 

HOEK 
REDEKE 
FRITSCH 
HENKING 

{ JOHANSEN 
LOFTING 
LOFTING 

ROSEN 

" 
" 
" 
" 

ALM(I9I9- I924) 
ARWIDSSON 

DAHL 

" ., 

" 

" 

" 
" 
" 
" 

" 
;{HUTTON WILLIS 

ESDAILE 

MENZIES 

" ,. .. .. 
" 

ATKINS, 
{LYMAN, KEIL 

MENZIES. 
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stelhmg, die sich auf Angaben verschiedener Forscher stiitzt; dort, wo 
Prozentangaben fehlten, habe ich diese errechnet, wo nur unbestimmte 
Angaben vorliegen, habe ich ein + Zeichen eingesetzt. 

Wir sehen also tiberall, daB das Alter der abwandernden Junglachse 
im Norden zunimmt. Besonders interessant ist der Vergleich zwischen 
Vme und dem nur 2 Breitegrade weiter nardlich mtindenden Lule. 

Die Zusammensetzung der abwandernden Schwarme von Jung
lachsen variiert aber auch innerhalb verschiedener Jahre im gleichen 
FluB, wie aus den Untersuchungen von ALM im Morrumsa ersichtlich. 

Tabelle II. Prozentsatz der in verschiedenem Alter im gleichen 
FluB (Morrumsa) in verschiedenen Jahren abwandernden 

Junglachse (nach ALM). 

Jahr 
vH der Jahresklassen 

I II III 

1919 79,5 20,5 
1920 3,9 90,0 6,1 
1921 12,1 77.4 10,5 
1922 10,7 84,3 5,0 
1923 5,7 84,3 10,0 

Wie die Altersklassen so variieren auch die GraBen der verschieden
alterigen abwandernden Fische in verschiedenen Gegenden. Ich lasse 
eine von mir erweitere Tabelle ALMS folgen: 

Tabelle 12. GroBen verschiedenalteriger abwandernder 
Junglachse (nach ALM). 

Land Gegend 
I 

Lange in cm der verschiedenen J ahresklassen 

I II I III I IV I V 
I I 

Deutschland Rhein 12-16 14,5- 17,5 
Elbe 15-20 25-30 

Persante 14,5-20 21-27 
Sorge 15-20 

Danemark Gudena 12,4 16,9 27 
Schweden Lule 14,6 15,9 16,6 19 

Lagan 6,8 12.9 14,3 
Vme 4,5 12,3 15,6 15,6 

Morrumsa 8,6 12,4 16,5 25 
Norwegen Finmarken 9 13,2 13,5 16 

Bergen 9,5 11,4 13,5 
England Wye 8,4 14,5 I I 

Leider sind die Langen nicht absolut miteinander zu vergleichen, da 
sie von den Autoren nach den verschiedenen Methoden gewonnen wurden. 
Immerhin geht klar aus ihnen hervor, daB gleichalterige Fische im Nor
den kleiner sind. Dieselbe Tatsache zeigt sich, wenn wir uns die Durch
schnittslangen von zweijahrigen abwandernden Junglachsen aus Schott
land ansehen: 
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Tabelle 13. DurehsehnittsUingen 2jahriger, abwandernder 
Junglaehse aus Sehottland (naeh MENZIES). 

FluB \1 Lange von zweijahrigen abwandernden 
. Laehsen 

Dee. . . 10 em 
Spey. . . 10,5 ., 
Fmdhorn. 10.5 " 
Forth . . 11,1 " 
Don. . . II,S " 
Tweed ... j 13,1 " 
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DaB die AbwachsgroBen sich von J ahr zu J ahr im gleichen FluB 
andern konnen, zeigt eine Untersuchung von DANNEVIG: 

Tabelle 14. Lange abwandernder Junglaehse im Nidelv 
(naeh DANNEVIG). 

Jahr 
Lange in em abwandemder Junglaehse im Nidelv 

I 

10.25 

II 

10,1 
11,7 

ill 

Auch die Geschlechter verhalten sich in ihrem Abwanderungsalter 
verschieden. Immer machen sich die Weibchen zuerst auf die Reise. 
FRITSCH fand unter den zuriickbleibenden (1I/2 - z I/2 jahrigen Fischen 
97-98 vH Mannchen. HOEK hat das Geschlechtsverhaltnis von ein
jilirigen, 6,0 cm groBen Junglachsen aus dem oberen Moselgebiet 
bestimmt und 57,6 vH Mannchen gefunden, wahrend zweisommerige 
Fische 80 vH Mannchen aufwiesen. In der Rheinmiindung beobachtete 
HOEK zwei GroBen- und Altersklassen, bei den einjahrigen ist das Ge
schlechtsverhaltnis CS': ~ = 37: 63; die 2j1l.hrigen sind fast alle Mannchen. 

Die Abwanderung der verschiedenen J ahresklassen geht in getrennten 
Schwarmen, bald langsamer, bald rascher vor sich. Der Hauptzug der ab
wandernden Lachse folgt im Oberlauf der Fliisse, wie bereits erwahnt, un
mittelbar dem Eisgang, - im Rhein z.E. anfangs April-und durchweg 
sind es die kleinsten Individuen und jiingsten Jahrgange, die sich zuerst 
auf den Weg machen, etwas spater ziehen die aIteren und groBeren Fische. 

1m Miindungsgebiet des Rheines erscheinen die ersten Wanderer mit 
der sich verlaufenden Friihjahrshochwasserwelle Anfang Mai und der 
Hauptzug trifft dort gewohnllch yom 4.-18. Mai ein. Er besteht nach 
HOEK aus der I-Gruppe und die GroBe der Individuen schwankt zwischen 
II-17A cm I (nach LEONHARDT I2-15 cm). Die letzten Nachziigler, 
Fische der II-Gruppe (20-23,5 cm lang) werden im Hollandsch Diep 
noch Ende Jull und anfangs August angetroffen. 

I Diese Langen sind etwas graBer als die fiir Jahrlinge angegebenen. 
Der Grund dafiir ist der, daB die Fisehe bei ihrer Abwanderung Nahrung 
aufnehmen und weiter waehsen. In nordisehen Fliissen dagegen lassen nur 
wenige Individuen Sommerzuwaehs im FluB erkennen. 
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In der Elbe liegt nach FRITSCH der Zeitpunkt der Abwanderung etwas 
spater, im Oberlauf wird der Hauptzug im Mai, in der Moldau bei Prag 
erst anfangs Juni beobachtet. In der Persante voIlzieht sich die Ab
wanderung von April bis Juni. In Fliissen der Bretagne ziehen die 
Junglachse, entsprechend dem warmeren Klima etwas eher. Fiir eng
lische Flusse gilt der alte Reim "First spate of May takes all ,smolts' 
away" (CALDERWOOD), wenn sich auch kleine Unterschiede entspre
chend der Temperatur ergeben konnen, und in einem warmen Friihjahr 
sich die Fische eher auf die Wanderschaft machen als in einem kalten. 
Nach MALLOCH beginnt die Abwanderung in den englischenund schot
tischen Fliissen unter Umstanden bereits im Marz und dauert bis Juni; 
spater werden nur noch vereinzelte Tiere angetroffen. MENZIES betont 
fUr die schottischen Fliisse, daB erst Ende Mai der Hauptzug stattfinde, 
und noch Mitte Juni einige Bummler anzutreffen seien. Gewohnlich ist 
aber die Abwanderung recht "p16tzlich", und wo heute noch Tausende 
Junglachse sich tummelten, wird morgen kaum einer mehr gesehen, 
obgleich sich keine Anderung der hydrographischen Bedingungen er
kennen laBt. Gegen Ende des Sommers sind aIle im Meere angekommen, 
wo sich die ersten vor schottischen Fliissen anfangs Mai zeigen. Nur 
wenn extrem niedrige Wasserstande die Fische an der Abwanderung ver
hindern, kann, wie dies MALLOCH im Thurso beobachtet hat, der Uber
tritt in die See sich bis zum September hinziehen. 

In Skandinavien wandern die Junglachse mit dem Schmelzwasser 
im Friihjahr und Friihsommer ab, so z. B. in der Nahe von Trondhjem 
im Juni, siidlich davon etwas eher und weiter nordlich spater. Wahrend 
des Hohepunktes der Wanderung erfolgt der Zug stetig, fallt dann aber 
rasch ab, so wurden z. B. in Olselv 1909 gefangen 

vorn IO.-II. Mai 
13.-15. " 
18.-19. " 
21.-26. " 

613 abwandernde Junglachse 
32 7 
2II 

64 
Ftir das europaische Verbreitungsgebiet hat NORDQUIST die Ab

wanderungszeiten auf folgender Tabelle zusammengestellt: 

Tabelle IS. Abwanderungszeiten europaischer Junglachs e 
(nach NORDQUIST). 

Land oder FluB 

Frankreich 
Rhein .. . 
Elbe .. . 
Gudena .. 
Tay ... . 
Morrurnsa .. . 
Slidl. N orwegen . 
NardI. Norwegen. 

Autor 

ROULE 
HOEK 

FRITSCH 
JOHANSEN & LOFTING 

CALDERWOOD 
TRYBOM 

DAHL 
DAHL 

Jahreszeit 

April und anfangs Mai 
Mai 
Mai 

April und Mai 
Mai und Juni 
Mai und Juni 
Mai und Juni 

Juni 
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In den Fliissen der Vereinigten Staaten geht die Mehrzahl der Jung
lachse mit einem Jahr im Friihjahr und Friihsommer in die See; in New 
Brunswick erscheinen sie in den Miindungsgebieten im August (LYMAN). 
In Kanada vollzieht sieh die Abwanderung etwas spater im J ahr und in 
hoherem Alter. 

Wenn sich der Junglachs im Forellen- oder Parrstadium auf die 
Wanderung macht, so andert er vorher, oder wahrend der Meerreise oder 
erst, wenn er im Brackwasser angekommen ist, sein Farbkleid und auch 
seine Gestalt. Der "Uchsling" oder "Parr" wird zum "Silber-Salmling" 
oder "Smolt". Die schwarzen Querbinden an den Seiten verschwirtden 
nach und nach und machen an den Flanken und am Bauch einem Silber
glanz Platz, der sich auch etwas auf den Riicken hinauf fortsetzt, dort 
aber durch unregehnaBige dunkle Flecken und Schattierungen unter
brochen wird. AuBerdem verschwindet der Einschnitt der Schwanz
£losse, und auch die anderen Flossen erleiden Umformungen. 

Diese Umkleidung vollzieht sich allmahlich, und DAHL gibt an, daB 
in schwedischen Fliissen sich der Farbwechsel bereits in den Sommer
monaten vollzieht und die Smoltlivree schon monatelang vor dem Ab
wandern ausgebildet sein kann. Ahnliche Angaben machen schottische 
Forscher, z. B. MALLOCH. KEIL beobachtet die gleiehe Tatsache 
im Tuxedo-Lake N. Y. ARMISTEAD sah bei in SiiBwasseraquarien ge
haltenen Parrs nur bei einem die Umfarbung zum Smolt; sie nahmen aber 
dieses Kleid alle an, als Seewasser allmahlich zugegeben wurde. Nach 
HOEK sind von den an der Rheinmiindung ankommenden Junglachsen 
8 vH bereits silbrig und haben dunklen Riicken, 30 vH sind zwar SChoh 
silbrig, lassen aber noch die dunkle Querbanderung erkennen, und 42V H 
tragen neben dieser noch die roten Flecken des Forellenstadiuxns. 

Auf der Talwanderung nimmt der Junglachs Nahrung zu sieh, die 
im wesentlichen aus den gleichen Tieren zusammengesetzt ist, auf die er 
in seinem Heimatbach oder -FliiBchen Jagd machte; in der FluBmiindung 
wechselt er selbstverstandlich seine Kost und halt sich hier an Gammarus 
locusta, Cl'angon vulgaris und Mysis vulgaris. 

Der . "Obertritt der jungen Lachse ins Meer vollzieht sieh ziemlich 
rasch. HOEK beobachtete sie in der Rheinmiindung nur yom 4.-18. Mai. 
DAHL sah Smolts "in the very mouth" schwedischer Fliisse nur von 
Mitte Mai bis anfangs August. Die gleichen Feststellungen hat CALDER"' 
WOOD an der Miindung des Tay und anderen schottischen Fliissen und 
MENZIES am Forth gemacht, wo Smolts nur im inneren, nicht aber im 
auBeren Estuarium vorkamen. Die Fische bleiben hier nur kurze Zeit, 
um sich an die veranderten, osmotischen Bedingungen I zu gewohnen und 

I Experimentell ist festgestellt, daB Brut und Junglachse sterben, wenn 
sie direkt von SiiBwasser in das Salzwasser iiberfiihrt werden. ELLIS (zit. 
nach McINTOSH) war wohl der erste, der nachwies. daB Lachseier und Brut 
in reinem Meerwasser eingehen. Nach McINTOSH (1868) wird 12 Tage alte 
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wandern dann rasch in die See hinaus. HOEK erbeutete seine II-21,4 cm 
groBen Junglachse an der Rheinmtindung in den weniger salzreichen, ober
fHichlichen Wasserschichten, sowohl bei Ebb- als auch bei Flutstrom. 

Eine Frage in bezug auf die Abwanderung der Smolts ist noch nicht 
vollig eindeutig beantwortet, namlich die: Kann die Talwanderung auch 
zu anderen Zeiten als im Frtihjahr stattfinden? HOEK beobachtete 
im Hollandsch Diep 20-23,4 cm groBe Smolts im Juli und August. 
Es ist nicht entschieden, ob sie eine zweite Wanderwelle darstellen. 
Einige englische und schottische Forscher (MURIE, DAY, TRAHERNE, 
WILLIS-BuND) haben verschiedentlich eine Herbstwanderung meerwarts
ziehender Junglachse erwahnt. Versuche von CALDERWOOD in den 
Jahren 1905-06 gaben kein ganz klares Ergebnis, wenn auch festgestellt 
wurde, daB im Tay sicher von Dezember bis Marz keine Abwanderung 
stattfindet. MENZIES berichtet von einer zweiten Abwanderungswelle im 
September im Aberdeenshire Deen. DAHL hat in schwedischen Fltissen 
den ganzen Sommer tiber Junglachse im Wanderkleid beobachtet, und 
schlieBt daraus, daB eine Abwanderung auch im Sommer stattfinden 
kann, wenn er auch betont, daB die Smoltlivree kein bindender Beweis 
fUr die Wanderung darstellt. Moglich ware nach meiner Ansicht, daB 
im Laufe des Sommers bereits viele Junglachse, die erst im nachsten 
Frtihjahr in die See gehen, ahnlich wie jene, die in groBen FluBsystemen 
aus den NebenfltiBchen in den Hauptstrom gehen, in Fltissen mit kurzem 
Lauf im Hauptbett langsam abwanderten. So konnte man die Beob
achtung von CALDERWOOD deuten, daB in schottischen Fltissen oberhalb 
der Gezeitenzone das ganze Jahr tiber Parrs jeglicher GroBe vorkommen, 
und auch die Angabe von DAHL, daB im OrklafluB im Unterlauf 9-13cm 
lange Parrs von August bis in den Herbst hinein zu treffen sind, wahrend 
40 km aufwarts nur 6-8 cm groBe Exemplare beobachtet werden, lieBe 
sich hier unterbringen. 

'Wenden wir uns noch einmal den Junglachsen ZU, die im FluB bleiben, 
wenn ihre gleichalterigen Kameraden sich bereits auf Reisen gemacht 
h'aben. Wir haben bereits gehort, daB unter ihnen mehr Mannchen 

Brut in Seewasser zunachst stark angeregt; ermiidet aber rasch; nach 5 bis 
6 Stunden sinkt die Herztatigkeit, und nach 10-12 Stunden sind die Fische 
tot; das Maul ist weit ge6ffnet, die Flossen stehen abo Das Rerz zeigt Blut
schoppung, die Raut ist gerunzelt und opak, der Dotter ist koaguliert und 
das Volumen des Tieres stark verkleinert. 

NORGAARD erhielt entwickelte Lachseier in verdiinntem Meerwasser von 
einem Salzgehalt = 10 vT; FAGE sah Brutin IS proz. Salzwasser, d. h. in einer 
Mischung von IS Teilen Salzwasser und 85 Teilen Quellwasser, ausschliipfen. 
Mit dem Alter nimmt die Widerstandsfahigkeit der Brut gegen das Salzwasser 
zu, 12 Tage alte sterben in 40 proz., 53 Tage alte in 50 proz. Meerwasser. 

LONNBERG berichtet liber Versuche eines Lachsfischers, ANDERSSON aus 
der N1ihe Skelleftea am bosnischen Meerbusen, der Brut in SiiBwasser er
briitet und in mit Salzwasser gefiillten Gruben heranzieht. (Leider fehlen 
Angaben liber den Salzgehalt.) 
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sind I • Bereits r686 haben nun RElund WILLOUGHLY~inihrer "De historia 
piscium" behauptet, daB die mannlichen Parrs im SiiBwasser geschlechts
reif werden konnten. Diese Beobachtung ist seitdem von allen Lachs
forschern, die sich mit dem Junglachs beschaftigten, bestatigt worden. 
In den franzosischen Stromen3, im Rhein, der Elbe und in den siid
englischen Fliissen werden alle oder ein groBer Prozentsatz der nicht ab
gewanderten r5-25 cm langen Mannchen geschlechtsreif, ja HOEK 
konnte in der Mosel ein nur 9 Monate altes Mannchen mit reifer Milch 
beobachten. 

Die rasche Entwicklung der mannlichen Gonade bei J unglachsen von 
II-20 cm Lange wird durch Wagungen von HOEK gut beleuchtet. Wahrend 
die Ovarien noch vollig unentwickelt waren, zeigten die Hoden folgende Ge
wichte: 

Tabelle 16. Hodengewichte von Junglachsen (nach HOEK). 
im Marz 0,13 g im August. • 1,25 g 
" April 0,44-0,73 g " September 2,7-II,7 g 
" Mai . 0,25-0,93 g Oktober 3,1-10,3 g 
" Juni 0,27-1,00 g "Februar . 1,3-1,9 g 
" Juli . 0,95 g 

In den nordlichen Teilen des Verbreitungsgebietes erlangen die 
zuriickbleibenden Mannchen erst spater die Geschlechtsreife. DAHL gibt 
an, daB wohl, wenn auch selten in den siidskandinavischen Fliissen, z. B. 
im Oselv, einjahrige Mannchen Milch liefern konnen, daB aber gewohn
lich erst im zweiten Jahre die Mannchen zur Halfte und im dritten fast 
alle reife werden. Unter 324 Junglachsen (1'18 Mannchen und II6 Weib
chen) im Alter von 2-6 Jahren aus dem Oselv, Orkla und Lakselv 
waren die Einjahrigen nicht reif. ALM fand in Siidschweden ebenfalls 
die meisten dreijahrigen Mannchen reif, weiter nordlich in Finmarken 
geben aber nur vereinzelte Exemplare dieser Gruppe Milch. 

In Schottland liegen die Verhaltnisse ahnlich wie in Siidschweden. 
DAY behauptet sogar, daB die Milch von 2jahrigen Parrs bessersei, rus die 
von 3jahrigen. 

Die Weibchen werden fiir gewohnlich nicht im FluB so frUhzeitig 
reif. Nur DAY berichtet von einem Weibchen, das mit 32 Monaten im 
SiiBwasser reif wurde, aber nur minderwertige Eier lieferte, die jedoch 
besser wurden, als es mit 4 Jahren wiederum laichreif war. Es scheint 
sich hier aber um ein Exemplar zu handeln, das an der Abwanderung 
verhindert wurde. Versuche in dieser Richtung wurden von verschiede
ner Seite gemacht (z. B. von MALLOCH, ARENS u. a.). Und sie haben er-

I Nach den Messungen der Gonaden junger Lachse kahn das Geschlecht 
schon bei einerLange der Fische von 39,2 mm festgestellt werden (ARWIDSSON). 

2 Zit. nach CALDERWOOD. 
3 Durch den Unterschied der geschlechtlichen Entwicklung der bereits 

geschlechtsreifen "Tacons" gegeniiber den unentwickelten Gonaden auf
steigender Wintersalme wurde KUNSTLER noch 1889 dazu verleitet, die Zu
sammengehorigkeit beider Formen zu leugnen. 
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geben, daB dann, wenn es den Fischen trotz aller erdenklicher Muhe 
nicht moglich ist, aus den Teichen zu entkommen, auch die Weibchen 
geschlechtsreif werden und I-2mallaichen konnen. Die Tiere wachsen 
aber schlecht - in 4 Jahren I kg - und sind sehr hinfallig .. Ich werde 
spater nochmals auf diesen Punkt zuruckkommen, wenn wir die ende
mischen SuBwasserrassen von Salmo salar betrachten. 

Das Schicksal cler im SuBwasser gebliebenen, reifen Mannchen, die 
sich bei dem Begattungsakt beteiligen konnen, ist noch nieht sieher er
forscht. Wahrend FRITSCH glaubt, daB sie in der Elbe noch ein drittes 
Jahr im SuBwasser bleiben, neigen HOEK und BIELER dazu, anzunehmen, 
daB sie im Fruhjahr, ehe sie zur Abwanderung kommen, "schabig" wer
den und sterben. In den nordischen FlUssen aber wandern anscheinend 
diese Mannchen im nachsten Fruhjahr ab; ja NORDQUIST und ALM geben 
an, daB in schwedischen FlUssen in der Regel alle abwandernden Mann
chen schon einmal geschlechtsreif waren. 

Die Griinde, die das Abwandern der J unglaehse nach dem Meer be
stimmen sind noch nicht erkannt. Die starke Verschiedenheit der 
sexuellen Entwicklung beider Geschlechter deutet darauf hin, daB der 
Zustand der Gonade nicht direkt dafUr haftbar gemacht werden kann. 
HOEK scheint gewillt zu sein anzunehmen, daB diejenigen Tiere, deren 
Gonaden sich langsam entwickeln, langer im FluB bleiben. Dieser Ver
mutung ist entgegen zu halten, daB in der Mehrzahl gerade die Mannchen 
mit der Abwanderung zogern, und daB gerade sie im FluB fruhreif sind. 
Sicher wird der Zeitpunkt der Abwanderung von· recht komplexen 
Reizen und Bedingungen bestimmt; erst ere werden aber nur dann wir
ken, wenn gewisse innere Dispositionen erreicht sind. Ais eine solche 
wird wohl die GroBe des Parr angesehen werden mussen, wenn wir auch 
keine absolute Lange, mit der der Junglachs abwandert, angeben kon
nen. Auf jeden Fall ist aber sicher, daB dort wo die Fische rascher 
wachsen sie auch eher abwandern. In der gleichen Richtung weisen die 
Aufzuchtsexperimente in Teichen von Schottland (MALLOCH u. a.) und 
in neuerer Zeit in solchen von Schweden (NORDQUIST und ALM). Es 
zeigte sich, daB bis zu einem gewissen Grade die Abwanderung durch die 
individuelle GroBe bestimmt wird und daB diese abhangig von dem 
Futterreichtum ist, so daB kunstlich stark gefUtterte Junglachse eher 
abwanderten, als solche die unter naturlichen Bedingungen aufwuchsen. 
Individuelle Wachstumsgeschwindigkeiten wirken selbstverstandlich 
ebenfalls mit, und MENZIES hat festgestellt, daB diejenigen Parrs, die im 
ersten Jahre langsam wachsen, auch im zweiten und dritten Jahre nur 
geringen Zuwachs zeigen und spater abwandern, wie aus nebenstehender 
Skizze (Abb. 24) ersichtlich. 

Von mancher Seite wurde aueh schon behauptet, daB die Lange des 
FluBsystemes zu dem Abwanderungsalter in einem bestimmten Verhalt
nis stunde, und daB sich in solchen mit langem Lauf die Junglachse eher 
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auf den Weg machten. Es spricht, wie auch ROSEN betont, kaum etwas 
fUr diese Theorie. 

1m Meere jagt der Lachs I hauptsachlich Sandaale, Sprotten und He
ringe, daneben friDt er Stichling, Stint, Belone, Makrele, Dorsch und auch 
Krustaceen. Er scheint ein rechtes Vagabundenleben zu fUhren, wenn 
auch sein Verhalten an den verschiedenen Ktistenabschnitten und in den 
verschiedenen Meeren nicht 
ganz gleieh ist, und wir tiber 
seine Wanderungen im Meere 
noch nicht gentigend orien
tiert sind. Die jungen Lachse 
versehwinden raseh aus den 
Estuarien, und die GraBen
klassen von I5 bis 50 em 
werden nur gelegentlich in 
IO-20 km Abstand von der 
Ktiste gefangen, wo sie DAHL 
dureh spezielle Fanggerate 
nachweis en konnte. Recht 
selten werden auch Laehse 
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Abb. 24. Individuelles Wachstum der Salmlinge im FluB 
(nach MENZIES). 

von Herings- oder MakrelengraJ3e mit dem Herings- oder Makreltrawl 
weiter drauBen auf der Hochsee erbeutet, so z. B. go km von der Tay
mtindung entfernt (McINTOSH). 

Etwas graDer nahern sich die Lachse anscheinend wieder mehr dem 
Lande, besonders dort, wo sie gute Weidegriinde finden, die reich an 
ihrer Lieblingsnahrung (Ammodytes und Clupea) sind. An gewissen 
Ktisten werden deshalb sandige Strecken bevorzugt, wie z. B. in Nord
schottland, wo vor Sutherland Lachse das ganze Jahr tiber an mit Sand
aalen bekaderten Schleppangeln und in Stak- und Stellnetzen gefangen 
werden. Auch an den deutschen Ostseekiisten und bei Bornholm wird 
der Lachs das ganze Jahr tiber sowohl mit der Angel, als mit dem Stell
und dem Lachstreibnetz in einer Entfernung bis zu 20 km vom Lande 
gefangen. 1m Osten, wo die Temperatur niedriger ist, sind die Fange 
meist haher. An den Kiisten von Schonen ist der Lachs im Stiden und 
Osten haufig, besonders im Friihjahr, seltener an der Westkiiste. Gute 
Lachsausbeuten werden auch bei Gotland und Oland gemacht. 1m 
finnischen Meerbusen sind die Miindungen der Nawara und Luga Lachs-

I "Der Meerlachs tragt ein beinahe noch einfacheres Farbkleid. Der 
Rucken schimmert schiefergrau oder braun mit grunlichen oder blaulichen 
Lichtern; uber die Flanken von Kopf und Leib ergieBt sich ein silberner 
Glanz, der gegen die Bauchseite stumpferen, perlmutterfarbenen oder weiB
gelben Tonen weicht. Schwarze Flecken streuen sich in unbestimmter Linien
anordnung uber den Korper aus, groBer und runder am Kopf und Kiemen
deckel, kleiner und von verschiedenem UmriB auf Rucken und Seiten" 
(ZSCHOKKE). 
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fanggebiete. Hin und wieder wird unser Fisch auch mit dem Trawl aus 
groBerer Tiefe weiter drauBen - z. B. in der Nahe der Doggerbank -
emporgebracht. Das Fehlen von sandigen mit Sandaalen bevolkerten 
Strecken soil nach MALMGREN der Grund sein, weshalb der Lachs so 
selten an den Steilkiisten von Norfolk und von Skandinavien gefangen 
wird, und dort nur in groBererTiefe steht. Andererseits gibt CAVEDA an, 
daB an der spanischen Kiiste, die doch auch steil abfallt, die Lachse sieh 
in Landnahe aufhalten. 

Viele Forscher huldigen der Ansicht, die sie jedoch nieht beweisen 
konnen, daB aile Lachse sieh wahrend ihres Meeraufenthaltes relativ 
nahe bei den Kiisten - bis 100 km - aufhalten und dort in groBere 
Tiefe vor ihrem Heimatflusse stehen. Ob aber aile Lachse ausgedehnte 
Wanderungen unternehmen, wofiir wir einige, wenn auch noch nieht ge
niigend zahlreiehe Belege haben, ist ebensowenig sicher. 

Das relativ klarste, aber noch lange nieht endgiiltige Bild der Wande
rungen im Meere haben wir vom Ostseelachs. Schon lange ist bekannt, 
daB in Finnland nieht selten Lachse gefangen werden, die eingeheilte 
Angelhaken tragen, wie sie in den Belten, bei Riigen und Bornholm 
und vor der pommerischen Kiiste gebraucht werden. NILSON glaubte 
bereits, daB die Lachse aus Norrbotten- und Vasterbotten-Lan Nah
rungswanderungen nach den westlichen und siidliehen Teilen der bal
tisch en See unternahmen. 

Markierungsversuche von Lachsen im Ostseegebiet wurden in den 
letzten 25 J ahren von TRYBOM, HENKING, HESSLE und ALM durchgefiihrt. 
Der Prozentsatz der Wiederfange in den beiden ersten Versuchsreihen 
ist zu gering, urn aus ihnen bindende Schliisse zu ziehen. 

Von TRYBOM bei Bornholm gezeiehnete Meerlachse wandten sieh zum 
Uleaelf. Verlaiehte Fische aus siidschwedischen Fliissen wurden meist 
im Verlaufe von 1/.-5 Monaten in 1-31 km Umkreis der Miindung des 
betreffenden Flusses wiedergefangen. Einige wenige Exemplare mach
ten groBere Streifen. So legte ein Fisch in 132 Tagen eine direkte Ent
fernung von 1300 km zuriick, und ein im September beim Aufsteigen in 
einen NebenfluB des Kymenelf markiertes Weibchen wurde 1 1 /. Jahre 
spater im Mai in der Memel angetroffen. 

Die von HENKING in der Persante durchgefiihrten Markierungen 
an abwandernden Salmlingen zeigten, daB sich diese in der Ostsee haupt
sachlieh in ostlicher Riehtung bewegten. 

In den letzten J ahren wurde schlieBlich durch HESSLE und durch 
ALM die alte NILSoNsche Annahme bewiesen und festgestellt, daB die 
Hauptaufwachs- und Futtergriinde der ostschwedischen und finnischen 
Lachsbestande in der westliehen und siidliehen Ostsee vor den deutschen 
Kiisten liegen. Die Vermutung von SELIGO, daB der Ostseelachs Nah
rungswanderungen in die Nordsee unterna.hme, konnte aber nieht im 
geringsten gestiitzt werden, und NORDQUIST (1924) wird wohl mit seiner 
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Feststellung recht haben: "The Baltic makes a separate district, from 
which the salmon as far as known do not as a rule migrate to neigh
bouring seas" (S. 22). 

Auch in vielen in die Nordsee miindenden Fliissen und in diesem 
Meere selbst VI'Urden Markierungsversuche an Lachsen durchgefiihrt. 
Schon 1852 berichtet MILNE HORNE von einem schottischen Lachs, der fast 
die Nordsee iiberquert habe und in 4 Tagen 552 km gewandert sein soll. 

Die Markierungsversuche von LANDMARK an verlaichten norwegi
schen Lachsen zeigten, daB sich keiner weiter als 200 km von dem FluB 
in dem er zum ersten Male aufgestiegen war entfernte, und daB nicht alle 
zum zweitenmal in den gleichen FluB aufstiegen. AuBerdem lieBen die 
Wanderungen eine ausgesprochene Tendenz nach Norden hin erkennen. 
Da aber die Wiederfange alle aus Fliissen oder FluBmiindungeIi. stammen, 
sagen uns diese Resultate nichts iiber die Wanderungen im Meer. DaB 
wohl oft und viel unter Land gewandert wird geht aus einem Fang in 
Kiistennahe hervor, wo der betreffende Lachs in 4 Tagen 70 km zuriick
gelegt hatte. 

Die zahlreichsten Markierungen sowohl von Smolts als auch von ver
laichten Lachsen, als von Meerlachsen, die in Kiistennahe gefangen 
waren, wurden von dem schottischen Fishery Board durchgefiihrt. Die 
erhaltenen Ergebnisse lassen aber noch kein abschlieBendes Urteil bilden. 
EinigeDaten, die CALDERWOOD angibt, deuten daraufhin, daB verlaichte 
Fische wieder ins Meer gelangt, sich hauptsachlich nach Siiden wenden; 
so wurden im Moray-Firth markierte Lachse bei Aberdeen wieder
gefangen, solche aus dem Deveron und dem Brora nach 88 bzw. 109 Ta
gen 90, bzw. 180 km siidlich davon an der Kiiste wieder erbeutet. Auch 
die Mehrzahl der Wiederfange verlaichter Lachse, die MENZIES (1926) 
zusammenstellt, sind siidlich von dem Aussetzungsort gemacht; die Ent
femungen liegen in der gleichen Breite wie die bereits erwahnten. Aber 
er fiihrt auch 15 Falle an, bei denen markierte schottische Laicher und 
Smolts in 15-150 km Entfemung vom Lande gefangen wurden,so an 
dem Siidzipfel der Doggerbank und 50 km nordl. von Buchan NeB 
(bier in II5 bis 120 m Tiefe). 

Weiter machte der gleiche Autor ausgedehnte Markierungsversuche 
an Fischen, die er in der See an bestimmten Punkten der Kiiste - z. B. 
im Moray Firth oder der Thurso Bay - fing und wieder aussetzte, urn 
zu ergriinden in welcher Richtung der Zuzug zwecks Aufstieges erfolge. 
Die meisten Lachse wurden in einem Umkreis von 45-50 km vom Aus
setzungsort wiedergemeldet; einige aber wanderten recht weit, 80, 300 
und sogar 450 km und bevorzugten dabei nordliche Richtung. Jiingere 
Lachse "Grilse" wanderten etwas weiter. 

Die Wandergeschwindigkeiten schwankten : es wurden zuriickgelegt in 

31 Tagen .. 270 km I 15 Tagen .• 250 km I 8 Tagen .• 450 km 
18 Tagen .. 200 km 14 Tagen .• 230 km 
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Andererseits deuten eine Reihe von Beobachtungen darauf hin, daB 
sowohl die groBen "Win tersalme" als die" Grilse" sich zwecks Einsteigen 
in die Flusse von Norden her der schottischen Kuste nahern. Erstere wer
den meist zuerst bei den Orkneys und Shetlands beobachtet und dringen 
anscheinend langs der Kuste nach Suden vor. Die ersten Grilse werden 
meist zuerst im J ahr - manchmal vereinzelt schon im April - bei Bauff 
und Aberdeen erbeutet und erst spater weiter sudlich. MENZIES sucht 
diese beiden TatsachendurchAnnahme einer Zirkulationswanderung mit
einander in Beziehung zu bringen und halt es nicht fUr ausgeschlossen, 
daB die Mehrzahl der Lachse weit drauBen, vielleicht an der Absenkung 
des europaischen Kontinentalsockels ihre Hauptfuttergrunde haben. -
Diese Theorie erhebt sich aber kaum uber das Niveau der Vermutungen 
hinaus, und ich will nicht weiter darauf eingehen. -

Mir scheint, daB man die Wanderung der Lachse nicht fUr sich allein, 
sondern mit den Bewegungen ihrer Beutetiere zusammen betrachten soIl. 
Die nach Suden gerichtete Wanderung der verlaichten Lachse kann mit 
den sudlich ziehenden Schwarmen von Heringen und Makrelen in engster 
Beziehung stehen. Haben doch englische Forscher (MURRAY, ARMI
STEAD, CALDERWOOD) darauf hingewiesen, daB Beziehungen zwischen 
dem Auftreten von Heringsschwarmen an der Kuste und der Starke des 
Lachsaufstieges in den Flussen bestehen. 

Das Wachstum des Laehses im Meer ist sehr stark. Norwegisehe Laehse 
wachs en im ersten Jahr von 15-20 em Lange auf 55--58 em und 2 kg, im 
zweiten auf 73-81 em und 6 kg und im dritten auf 90-100 em und II kg 
heran (DAHL). 28-30 g sehwere Smolts aus dem Tay wogen im naehsten 
Jahre 1360-2500 g. 1905 markierte Smolts wurden 1907 wieder gefangen; 
im Februar wogen sie 3,6--4, I kg; in den folgenden Monaten wurden sie raseh 
sehwerer, um im August (27 Monate See-Aufenthalt) 8-12,25 kg zu wiegen. 
Das relativ starkste Waehstum 5011 naeh CALDERWOOD, DANNEVIG u. a. im 
ersten Jahr des Meeraufenthaltes erreieht werden. Dagegen gibt ROSEN an, 
daB das starkste Waehstum in das zweite Jahr des Meeraufenthaltes fallt. 
Vergleiche man Lange und Gewieht, so ist sogar im dritten Jahr der Zu
wachs an Gewicht relativ starker als der an Lange. Fur Laehse aus deutsehen 
Flussen gibt LEONHARDT folgende Gewiehte an (ohne sieh auf Sehuppen
untersuchungen oder Markierungen zu stutzen) : 

3 Jahre . .. 1,5-5 kg 
4-5 5-8 " 
5-6 " 8-12 " 

ReULE sah in nordfranzosisehen Flussen, daB im Meere die "Castillons" 
in einem Jahr auf 60-65 em Lange und 2-3 kg Gewieht heranwuehsen, 
also ihre Lange vervier- bis verfunffaeht, aber ihr Gewieht um das 40- bis 
50faehe vermehrten. 1m dritten Sommer erreichten sie 70-85 em und 5 bis 
7 kg. SoIche, die 4 volle Jahre im Meere gelebt hatten, waren bis II2 em 
lang und bis 15 kg schwer. Sie haben also jahrlieh 3-4 kg zugenommen. 

Von mehreren Autoren wird betont, daB die Mannehen ein etwas rasehe
res und starkeres Waehstum als die Weibehen zeigen. 

Beim amerikanischen Lachs hatten wir gesehen, daB die fruhzeitig 
ins Meer abwandernden Individuen am raschesten wachsen. Fur den at-
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lantischen Lachs sind soIche Korrelationen zwischen Abwanderungsalter 
und Wachstumsgeschwindigkeit noch strittig. "Ein Lachs, der im 
jungen Alter und bei kleiner GroBe hinauswandert, bekommt namlich 
im Meer ein groBeres Wachstum als ein im spateren Alter und bei 
groBerer Lange ausgewanderter Lachs" (ALM). DAHL hatte das Gegen
teil bei norwegischen Lachsen festgestelIt. Auch MENZIES behauptet, 
daB kleine SaImlinge im Meere langsamer wachsen, als soIche, die bereits 
im FluB vOrwUchsig waren. Die relativen Wachstumsgeschwindigkeiten 
sollen nach diesen Autoren auch im zweiten, dritten und eventuell so
gar im vierten Jahr des Meeraufenthaltes beibehalten werden l • ROSEN 
dagegen stelIt fest: "Neither the length nor the age at the decent 
seems to have any influence upon the growth during the life in 
the Sea". 

Die Zeitdauer wahrend der sich die Lachse nach der Abwanderung 
im Meere aufhalten, ist verschieden und sowohl individuellen Schwan
kungen unterworfen, als auch von der geographischen Lage des Wohn
ortes abhangig. Wir finden in jedem FluB unter den aufsteigenden Fi
schen mehrere GroBen- und Altersklassen, deren Erscheinen in verschie
dene Zeiten talIt. Meist konnen wir drei Gruppen unterscheiden, wie sie 
zuerst MIESCHER (1878) im Rhein festgestellt hat. Wir haben Fische von 
40--75 cm Lange und 2-4 kg Gewicht, dann soIche von 75-100 cm 
und 6-10 kg und weIche von 100-135 cm und 12-25 kg. 

Die kleinen Lachse in Deutschland, die "j akobs- oder Bartholomiius
Lachse", in England "Grilse", in Frankreich "Cas#llons, M adeleinaux 
oder Garbillons" sind (nach der Definition von MENZIES) ein Jahr im 
Meer gewesen 2. 

, Ich muB gestehen, daB das beigebrachte Material - Errechnungen 
der einzelnen Jahreslangen aus Schuppen und Zuwachsstreifen - nicht sehr 
beweiskraftig ist, da z. B. rasch- und langsamwuchsige Fische einen jahrlich 
errechneten Unterschied von nur 1,5 cm im ersten Meerjahre aufwiesen. 

2 N achdem in den fiinfziger und sechziger J ahren d urch schottische Mar
kierungsversuche sichergestellt war, daB dieses Stadium zu dem Lebens
zyklus des Lachses gehort, hatte man angenommen, daB manche der im 
Fruhjahre abwandemden Smolts schon wieder im Herbst als Grilse zuruck
kamen. Es wurde dann aber durch schottische und skandinavische Mar
kierungsexperimente (CALDERWOOD, LING) erwiesen, daB die Fische den 
Winter uber im Meere bleiben. Nur einmal hat CALDERWOOD unter den 
tausenden von markierten Smolts einen beobachtet, der nach '/. Jahr schon 
wieder im FluB erschien. 

Leider werden in der Praxis oft alle Lachse unter 4 kg als J akobslachse 
bezeichnet, obwohl sich sicher darunter auch Exemplare finden, die langer 
als 1 Jahr im Meere zubrachten. So ist z. B. nicht immer auszumachen, was 
verschiedene Autoren unter den vor den deutschen Ostseekusten gefangenen 
"Speitzgen" verstehen. Mir scheint, daB unter diesem Namen sowohl J akobs
lachse, als auch noch unreife "Sommerlachse" zusammengeworfen werden. 

Manchmal konnen Grilse auch leichter als 2 kg sein; MALLOCH beobach
tete soIche im Tay von nur 670-1125 g. 

Ergebnisse der Biologie V. 35 
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Die nachstgroBere 
Altersklasse, die so
genannten "kleinen 
Sommerlachse" sind 
- Schwankungen, die 
durch die geographi
sche Lage bedingt 
sind, mit eingerech
net - z-4 Jahre im 
Meer gewesen. 

Die dritte Gruppe, 
"die grofJen Winter
salme", bzw. "die gro
fJen Sommerlachse" , 
sind Tiere, die 3 bis 
6 Jahre im Meer 
waren. Unter den 
beiden letzten Gro
Bengruppen finden 
sich auch Lachse, die 
zumzweitenmalin die 
Fliisse zuriickkehren. 

Den Hauptkontin
gent stellen meist die 
nachz-4Jahrenauf
steigenden Exem
plare, wenn auch das 
VerhaItnis der Gro
Ben- und Altersgrup
pen sehr schwanken 
kann. Einen vor
laufigen 'Oberblick 
mag die Zusammen
stellung in Tabelle r6 
geben. 

Wenn wirnun imr 
speziellen Schilde
rung der Bergwande
rung des Lachses 
iibergehen, so konnen 
wir sehr viele Paral
lelen zwischen dem 
Verhalten der atlan
tischen Spezies mit 
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dem der pazifischen Arten feststellen, ja, wir mtissen sagen, daB wir 
hier bei einer Art fast aIle die Erscheinungen finden, die wir dort bei 
den einzelnen Vertretern des Genus beobachtet haben. Mitglieder der 
Gattung Oncorhynchus steigen yom frtihesten Frtihjahr, ja yom Winter 
bis tief in den Herbst hinein in die Fltisse auf. Strome mit langem Lauf 
werden sowohl, als auch kleine Fltisse benutzt. Salmo salar geht sowohl 
in Strome als in kurze Fltisse,und das ganze Jahr tiber konnen wir, wie 
bereitsangedeutet, in den verschiedensten Teilen des Verbreitungs
gebietes Aufwartsbewegungen beobachten. Die Parallele geht sogar so 
weit, daB, wie dort zwei Oncorhynchus-Art en nur im Herbst in kleine 
Fltisse aufsteigen, auch hier beim atlantis chen Lachs der Aufstieg in 
Fltisse mit kurzem Lauf spater erfolgt, als in groBe Strome mit weitem 
Einzugsgebiet. 

Auch die Erscheinung, daB sich die frtih aufsteigenden Arten zum 
Aufstieg Zeit lassen und in dem langen Stromlauf sich hin und wieder 
einlagern, wahrend die Spezien, die nur kurze Fltisse und spat in 
diese eindringen, ihre Wanderung mehr in einem Zug bewerkstelligen, 
kehrt beim atlantischen Lachs wieder, wo die frtihzeitig bergauf schwim
menden Exemplare oft lange Zeit an gewissen Stellen des Stromes 
herumbummeln, die im Spatsommer oder Herbst zuziehenden Fische es 
dagegen eilig haben, zu ihren Laichplatzen zu gelangen. Gewisse Aus
nahmen von dieser Regel kommen zwar vor; sie sind von der geogra
phischen Lage und wohl auch von den hydrographischen Bedingungen 
des betreffenden Flusses abhangig. 

Die Schilderung der Bergwanderung des atlantis chen L\lchses wird 
durch diese bunte Vielseitigkeit sehr erschwert, und ich bin deshalb ge
zwungen, den Aufstieg in den verschiedenen Fltissen und Stromen ge
trennt zu besprechen, will jedoch einige allgemein orientierende Bemer
kungen vorausschicken. 

Das ganze J ahr tiber konnen wir vor und in den Estuarien der Fltisse 
Zusammenrottungen von Lachsen antreffen. Hier ballen sich die Fische 
noch innerhalb der Gezeitenzone zu Scharen von 30-40 Individuen zu
sammen, verbleiben langere oder ktirzere Zeit und wandern mit, den Ge
zeiten hin und her. Nach ARMISTEAD solI dieses Hin- und Herwandern 
jeweils mit der Flut- oder Ebbspitze vor sich gehen und mit der Stromung 
gleichgerichtet sein. Ich bin von der Richtigkeit dieser Beobachtung 
nicht ganz tiberzeugt, da aIle Autoren fUr die pazifischen Lachse gerade 
die umgekehrte Bewegungsrichtung angeben (vgl. S. 498). SchlieBlich 
treten die Lachse meist bei Hochwasser und des Nachts in die Fltisse 
seIber ein. Nach verschiedenen Autoren soll auch im FluB hauptsachlich 
nachts gewandert werden, eine Behauptung, die sicher fUr den Oberrhei!l 
nicht zutrifft, wo ich seIber oft Lachse bei Tag bergwarts ziehen sah. 

Die ersten Lachse steigen schon ein voIles Jahr vor ihrer Laichzeit 
in den FluB ein. Es sind "die grojJen Wintersalme", die noch kaum aus-

35* 
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gebildete Geschlechtsorgane und keine sekundaren Geschlechtsmerk
male (Laichkleid) zeigen. In dieser Gruppe uberwiegen Weibchen. 
Wahrend des Winters und Friihjahrs wandern diese groBen Fische in 
wechselnder Menge ein und ziehen langsam bergwarts. Spater - im 
Mai - werden sie von den "gro(Jen Sommerlachsen" abgelost. Diese 
konnen, da sie im Meere noch langer fraBen, schwerer sein als die 
Wintersalme. Ihre Geschlechtsprodukte sind bei Mannchen und Weib
chen mit dem fortschreitenden Jahr immer weiter ausgebildet, und die 
Sommerfische legen ihr Laichkleid an. Gegen September wird ihr Zuzug 
schwacher und die im Oktober kommenden mussen wieder den Winter
salmen zugerechnet werden. 

"Die kleinen Sommerlachse" - Mannchen und Weibchen - erschei
nen gewohnlich im April und Mai und ihr Zug dauert in wechselnder 
Starke bis in den November hinein. Gonaden und Laichkleid sind bei 
den zuerst Ankommenden gering, bei den spater Aufsteigenden besser 
ausgebildet, besonders bei den im September und Oktober erscheinenden 
Exemplaren (von den Franzosen "Becards" genannt) stehen sie kurz 
vor ihrer Hochstentfaltung. 

"Die] akobslachse" ahneln den kleinen Sommerlachsen, ihr Korper 
ist etwas schlanker, der Kopf kurzer und die Schwanzflosse noch schwach 
gekerbt. Die sekundaren Geschlechtsmerkmale sind schwacher ent
wickelt, und die Mannchen zeigen nie eine starke Hakenbildung. Die 
Jakobslachse konnen Mannchen und Weibchen sein, jedoch uberwiegen 
erstere immer betrachtlich und in manchen franzosischen Fllissen sollen 
nach RODLE nur die ersteren angetroffen werden. Das Verhaltnis der 
Geschlechter ist z. B. 

fiir England a : ~ = 50 : 50 
fiir Norwegen = 81: 19 
im Rhein = 83: 17. 

Die Jakobslachse steigen, wie schon der Name sagt, spat in die FHisse 
ein; in die des europaischen Kontinentes selten vor Juni, hauptsachlich 
im Juli und August. In britischen und schottischen Fllissen (z. im Tay) 
kommen die kleinsten Grilse schon Ende Mai, weiter nordlich (Rattray 
und Montrose) sogar schon vereinzelt im April; der groBe Run fa11t aber 
auch hier in den Juni und Juli. Vereinzelte Exemplare ziehen noch im 
Herbst und gelegentlich selbst noch im Dezember. 

Gewohnlich erscheint der groBe Schwarm der Grilse liberall ziemlich 
plinktlich und seine Zeitdauer ist eng begrenzt. So wurden z. B. bei 
Kontrollfangen an den schottischen FluBmlindungen 4 Wochen lang bis 
zum 24. Juli wochentlich 135 Grilse gefangen, am 26. 35 Stuck, am 27· 
38 Stlick und vom 28. bis 31. nur noch 6 Stuck. Nur wenn Wassermangel 
die Grilse zu langerem Verweilen vor der FluBmlindung zwingt, zieht 
sich der Hauptzug langere Zeit hin. 

In den deutschen Ostseefllissen sollen nach HOLLAND Jakobslachse, 
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hier Speitzgen genannt (40-50 cm lang und 3,15 kg schwer), wenig
stens die Weibchen mit den Laichlachsen zu den FluBmundungen 
wandem, aber nur eine kurze Strecke mit ihnen aufsteigen und ohne zu 
laichen, wieder ins Meer zuruckkehren. Auch TRYBOM erwahnt von fin
nischen Flussen "kleine blanke Lachse". von denen nicht sicher be
kannt ist, ob sie im FluB bald wieder umkehren oder hoher hinauf wan
dem I . Entgegengesetzte Ergebnisse lieferten schottische Markierungs
versuche, bei denen alle in Landnahe gezeichneten Grilse im gleichen Jahre 
im FluB laichend oder bereits verlaicht festgestellt wurden. Wohl scheint 
es aber ofter vorzukommen, daB durch Hochwasser die bereits hoch
gestiegenen Jakobslachse eine Strecke weit zu Tal getragen werden. 
Solche Fische sind in England unter dem Namen "Droppers" bekannt. 

In den den meisten Flussen scheinen die Jakobslachse ebenso hoch 
aufzusteigen, wie die anderen groBen Laichlachse und sie werden mit 
diesen gemeinsam auf den Laichplatzen getroffen. Wenn NORDQUIST 
(I924) angibt, daB die Grilse fUr gewohnlich nicht sehr hoch in die 
Flusse hinaufwandern, so kann sich das nach meiner Ansicht nur auf 
die spat im Herbst aufsteigenden beziehen, die sich in kustennahe Zu
flusse begeben. 

Wie bei den pazifischen Lachsen ist auch beim atlantis chen das 
Zahlenverhaltnis der Grilse gegenuber den beiden anderen GroBengrup
pen von FluB zu FluB verschieden und schwankt auBerdem von J ahr 
zu Jahr. Eine allgemein gultige Regel fUr ihr Auftreten und Zahlen
verhaltnis kann ich aus der vorliegenden Literatur nicht ablesen. In 
der Weser schwankte z. B. der Prozentsatz an J akobslachsen in den J ahren 
1894-19II zwischen 6,78-44,16 vH. In Schottland wurden von 1872 
bis 1897229957 Grilse und 157275 groBe Lachse gefangen, 1896-I900: 
4005 Grilse und 1063 Lachse; 1916-1920: 2973 Grilse und 2263 Lachse. 
1m Hampshire Avan sollen nach TRAHERNEGrilse uberhaupt fehlen kon
nen. DAHL gibt fur Norwegen folgende Zusammenstellung: 

Tabelle 17. Haufigkeit und Durchsehnittsgewiehte von Grilsen 
und Lachsen in Norwegen. (Naeh DAHL.) 

Grilse Laehse 
Distrikt ]ahr Durchschn.- Durchschn.-

Anzahl Gew. kg Anzahl Gew. kg 

Christiansand . · I 1895-1909 38012 1,9 38006 4,9 
Trondhjem · 1895-1908 3387 2,1 6173 6,9 
Nansenfjord. · ; 1895=19081 5010 2,3 J304 6,8 
Finmarken 

: I 1903-1908 
15 2 495 9,2 

Ostfinmarken . 4696 unter6kg 4 693 iiber6kg 

I Ieh glaube, daB aueh hier als "Speitzgen" und als "kleine blanke Lachse" 
nicht nur ]akobslaehse, sondern aueh unreife Sommerlaehse bezeichnet wer
den; von diesen ist ein ahnliehes Verhalten aueh von anderen Orten bekannt 
(vgl. FuBnote 2 S.245). 
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ATKINS verdanken wir Verhaltnisangaben der Anzahl der gefangenen 
Lachse zu der der Grilse fUr einige nordamerikanische Flfisse: 

Tabelle 18. Zahlenverhaltnis der Lachse zu den Grilsen in 
amerikanischen Fliissen (nach ATKINS). 

Fiir den Miramicki . 1:5 
" N epissiguit. . . . . . . . . 
" Restigouche . . . . . . . . 
" St. John. . . . . . . . .. 
" Godbout (nordlicher NebenfluB des St. Lorenzo) 
" Dennys-River. . . . . . . . . . . . . . . . 
" Penobscot. . . . . . . . . . . . . . . . . 

10: I 

: } 500: I 

Es geht aus diesen Zahlen hervor, daB in den sfidlicheren Flfissen 
immer weniger Grilse auftreten. 

Wie stark das Verhaltnis zwischen Grilse und alteren Lachsen im 
gleichen Flusse schwanken kann, mogen die Fange aus dem UleafluB 
zeigen, die in Abb. 25 graphisch dargestellt sind (vgl. ferner noch Ta
belle 23, S. 555, Tabelle 27, S. 560, Tabelle 29, S. 562. 

Dber den Aufstieg der Lachse in 16 nordspanischen Flfissen sind mir 
nur die schon weit zurfickliegenden Angaben von CAVEDA bekannt. Nach 
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Abb.25. vH Grilse im Gesamtfang an Lachsen im U1eMu6 (nach NORDQUIST). 

ihnen steigen zuerst "Frfihjahrslachse" ein, denen im Sommer die 
"Augustlachse" folgen. Nahere Beobachtungen fiber Zusammensetzung 
der Schwarme, GroBe und Alter der aufsteigenden Fische fehlen. 

Ffir Frankreich, wo der Lachs hauptsachlich noch in den Flfissen der 
Dordogne und Bretagne und in der Loire vorkommt, besitzen wir altere 
Angaben von COSTE und KUNSTLER. In der neueren Zeit hat ROULE 
in mehreren Arbeiten all das, was fiber unseren Fisch in Frankreich be
kannt ist, zusammengestellt. Nach KUNSTLER sollen die Lachse in 
Flfissen mit langerem Lauf in mehr oder weniger einheitlichen Gruppen 
von gleicher GroBe und gleichem Geschlecht aufsteigen. Zuerst im No
vember und Dezember kommen groBe Exemplare, im Laufe des J ahres 
folgen immer kleinere. In den kleinen Fliissen dagegen beginnt der Auf
stieg erst Ende Mai und hier sind groBe und kleine Exemplare mit" Castil
Ions" gemischt. In der Loire werden vier Zfige unterschieden: "Winter
salme", "Frfihjahrs-, Sommer- und Herbstlachse" (Becards). 
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In den Fliissen der Dordogne werden die aufsteigenden Lachse sogar 
in sechs Kategorien geteilt: 

Tabelle 

Kategorie 

2 

19. Kategorien und Aufstiegzeiten der Lachse 
in der Dordogne. 

cm 
Gewicht I 

I 

kg ! 
Zeit des Aufstiegs Lange 

100 10-15 N ovember- Dezember 
100 8- 9 Januar-Februar 

3 fast 100 

I 
6- 7 Marz 

4 75 4 Mai- Juni 
5 55 -65 2,5-3 Juni- Juli 
6 Becards Spatsommer und Herbst 

Nach RauLE steigen fiir Gesamtfrankreich das ganze Jahr iiber 
Lachse in die Fliisse auf, wenn sich auch Verschiedenheiten von FluB 
zu FluB finden. Die im Herbst und Winter im Unterlauf erscheinenden 
groBen Exemplare, die erst in der nachsten Laichperiode zur Fort
pflanzung schreiten (BUREAU, KUNSTLER, HENNEGUY und VIOLETTE), 
sind iiberwiegend Weibchen und bleiben den Sommer iiber im Mittel
lauf der Fliisse. Erst im Herbst ziehen sie mit den Fischen mittlerer 
GroBe (5-7 kg), die im Friihjahr (Februar, Marz) und Sommer (Juni, 
Juli) eingewandert sind, weiter bergwarts. Die Friihjahr,- und Sommer
fische ( c5 und ~) machen die Hauptmenge der aufsteigenden Lachse aus. 
Ihr Einstieg in die Fliisse geht ziemlich kontinuierlich vor sich, kann 
aber wahrend der diirren Monate wegen Wassermangel unterbrochen 
werden. Den "Sommerlachsen" folgen die "Madelaineaux", die ihren 
Namen daher haben, weil sie in der unteren Loire urn den IZ. Juni (dem 
Magdalenentag) herum erscheinen (JaLY DE SAILLY). Sie sind fast aus
schlieBlich Mannchen und machen meistens den SchluB der aufsteigen
den Lachse. Ihr Eindringen ist im Siiden in den Departements Garonne 
und Des Pyrenees eher beendet, manchmal bereits im Juli, wahrend in 
der Bretagne noch im August und September "Castillons" aufsteigen. 
In den Fliissen der Bretagne (Elle, Vienne und Creuse) ist die Mehr
zahl 59-78 cm lang und 4 Jahre alt, wenn auch welche von 3 Jahren 
darunter sind. Die meisten hatten Z Jahre im SiiBwasser und Z Jahre 
im Salzwasser verbracht; unter den groBeren befinden sich auch solche, 
die bereits zum zweiten Male aufsteigen (ESDAILE und RauLE). 

Der wichtigste deutsche LachsfluB ist der Rhein. Friiher stiegen hier 
die Lachse bis zum Bodensee auf, wenn auch nur vereinzelte die Rhein
falle von Schaffhausen iiberwanden I und in die oberhalb einmiindenden 
Nebenfliisse eindrangen, wo sie, wie auch in der Aar, der ReuB und der 

I Nach alten Urkunden (zit. nach ZSCHOKKE) war der Lachsfang fruher 
bei Schaffhausen so reichlich, daJ3 dort 1645 das Pfund Lachs 2 Kreuzer 
kostete und im Herbst 1653 in Schaffhausen 8261 Pfund Lachs verzehrt 
wurden. 
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Limmath bis zu IOOO m Hohe emporstiegen und selbst den Neuenburger-, 
den Thuner- und den Brienzer See erreichten (FATIO). Heute kann der 
Lachs in dies en Gebieten die groBen Stauwehre (Augst-Wylen, Laufen
burg, Beznau und Rheinfelden) nicht fiberwinden I • Merkwfirdigerweise 
nimmt der Lachs, der sonst doch so andauernde, ich mochte sagen, starr
kopfige Versuche macht, Stromschnel1en und Falle zu fiberwinden, im 
Rhein Fischpasse nicht oder nur selten an (STEINMANN), und nur einer 
klein en Anzahl Lachse gelingt es, das Augster Wehr bei den taglichen 
Schleusungen zupassieren und oberhalb bis nach Rheinfelden zu ge
langen (STEINMANN, FEHLMANN). Viele tiefer gelegene Nebenflfisse des 
Rheins, wie z. B. der Neckar und der Main, in denen friiher der Lachs 
bis Heilbronn bzw. bis Bamberg zog, werden nicht mehr oder nur selten 
besucht, da sie zu stark verunreinigt sind. 

In die Rheinmiindung steigen die "Wintersalme" bereits im Herbst 
(November, selten im Oktober), in besonders groBer Zahl aber im De
zember ein. Sie sind 12-25 kg schwer, 100-II5 cm lang (im Maxi
mum 134 cm), sehr vollfleischig, haben kaum entwickelte Gonaden und 
die Weibchen fiberwiegen stark. In frfiheren Zeiten wurden die ersten 
dieser "Wintersalme" oder "Weihnachtssalme" schon Ende Dezember 
im Oberrhein erbeutet. Jetzt treten sie dort, wie eine kfirzlich von mir 
an Ort und Stelle veranstaltete Umfrage ergab, nicht mehr oder nur 
vereinzelt auf. In den Wintermonaten sind diese "groBen Wintersalme" 
die einzigen aufsteigenden Lachse; sie werden etwas haufiger beim Auf
tauen des Eises im Marz bis Mai. Die im Mai aufsteigenden werden 
"groBe Sommerlachse" genannt, die im Juni von den "kleinen Sommer
lachsen" abgelost werden. Diese haben eine Durchschnittslange von 
85 em und ein Maximalgewicht von 71 /2 kg. Vereinzelt finden sich aber 
auch den ganzen Sommer fiber noch "groBe Sommerlachse". Die "klei
nen Sommerlachse" erseheinen vereinzelt schon im April, in groBer 
Menge aber erst im Juli, wie folgende Tabelle fiber die Fange der nieder
landisehen Fangstation Woudrichem fiir 1926 zeigt. 

Tabelle 20. Anzahl, Lange und Gewicht der in Woudrichem 
1926 gefangenen Lachse (nach REDEKE). 

Monat I Stiickzahl Mitt!. ~gewicht I Mittl~~ange 

April 
Mai 
Juni 
Juli .. 
August .. 
September. 

6 
34 
46 
7 1 

37 
II 

76 
81 
82 
86 
93 
93 

I Der Ruckgang des reichen Bestandes setzte aber schon vor den Strom
verbauungen ein. So klagt bereits 1787 der Mainzer NAU, daB der Fisch an cler 
Mainzer Briicke selten wiirde. Die Gesamtmenge cler Lachse, die heute bis 
zum Oberrhein aufsteigt, ist sehr schwankend. 
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Anfangs J uli erscheinen schlieBlich die erst en "J akobslachse", deren 
Hauptzugzeit urn den 25. Juli beginnt und in den August fant, wenn 
in manchen Jahren auch schon vereinzelte Exemplare im Juni beob
achtet werden und die letzten gewohnlich im September, manchmal auch 
noch im Oktober und November in die Mtindung eindringen. Sie sind 
54-64 em lang, 2-4 kg schwer und es tiberwiegen weitaus die Mann
chen (c3': ~ = 83: I7)· 

Die Wanderungsgeschwindigkeit der verschiedenen Gruppen ist nicht 
gleich. Die Winter- und die Sommerlachse treiben sich lange im Haupt
strom umher, lagern sich auch langere oder ktirzere Zeit an bestimmten 
Stellen ein und erscheinen im Oberrhein und den hier mtindenden Neben
fltissen meist erst Ende Oktober und Anfang November. Zum Auf
steigen in die hoheren Regionen und in Nebenfltisse bevorzugen die 
Lachse maBiges Hochwasser mit nicht allzu starker Trtibung oder die 
Zeit, wenn starke Hochwasser im Verlaufen sind', und sich das Wasser 
wieder geklart hat. Gewohnlich fant im Oberrhein und stidlichen Schwarz
wald das Maximum des Zuges in die Mitte des November, kann aber, wie 
auch anderwarts, z. B. in England, beobachtet wird, durch niederen 
Wasserstand und hohe Wassertemperatur verzogert werden. 

Die Sommerlachse und die Jakobslachse wandern rascher und ste
tiger; sie sind bereits im August im Oberrhein angelangt. 

Die Gesamtmenge der in den Rhein aufsteigenden Lachse ist starken 
jahrlichen Schwankungen unterworfen, deren Grtinde noch nicht vollig 
erkannt sind. Da der gr6Bte Teil aller aufsteigenden Fische von der in
tensiven Fischerei erfaBt wird, geben besonders die niederlandischen 
Fischereistatistiken, trotz mancher Mangel, ein Bild von der Intensitat 
des Lachsaufstieges in den einzelnen Monaten. Es wurden in den Jahren 
I877-I893 in Holland durchschnittlich Stuck Lachse gefangen: 

Tabelle 2I. :'IIonatliche LachsHinge in Holland 
in den Jahren I877-I893. 

:\Iona t I I I II I III I IV I V ! VI I VII I VIII I IX I X I XI I XII 

Stuck .1 I4I5 -I 327I 14397 i 4480 15873186591 I46I21 I474I 12027180641 I3 I I 
(Vgl. hierzu auch Text auf S. 548.) 

Vor der Ems und im Dollart erscheint der Lachs vereinzelt im Frtih
jahr; ein eigentlicher Frtihjahrsaufstieg kommt aber nicht zustande. 
Starker Zuzug erfolgt, beginnend im Juni, den Sommer hindurch 2 • Bis 

I Ob auch wahrend eines starken Hochwassers der Zug in die Neben
fliisse erfolgt, ist nicht ganz sicher, da in diesen, wie z. B. auch CALDERWOOD 

fiir den Tweed betont, der Fang und die Beobachtungcn, zu so1chen Zeiten 
unmoglich sind. 

2 Das Gewicht der Emslachse schwankt zwischen 2-12 kg, selten er
reicht es 15 kg. 
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zum September bleiben die Lachse in dem unteren FIu13lauf, der Auf
stieg in die oberen Strecken und Nebenfliisse beginnt erst im Oktober 
und dauert bis Dezember. So werden z. B. oberhalb Emden meist erst 
Ende Oktober bergwarts wandemde Lachse beobachtet. 

In der Hopster- und Voltlager-Ahe wird der Fang erst Anfang No
vember ergiebig, und in die Seitenfliisse des Emsunterlaufes, z. B. in 
die Leda, dringen 2-3 kg schwere Lachse erst kurz vor dem Laichen ein. 
Fischpasse werden auch hier von den Lachsen gemieden, wohl aber 
Schleusen, z. B. am· Dortmund-Ems-Kanal, iiberwunden (VON DER 
WENGEN und MEYER). 

In die Hase steigt der Lachs meist nach Juni ein und ist im Herbst 
in der Nahe von Quakenbriick haufig (VON DER WENGEN)I. 

In der Weser zeigt der Lachs ein ahnliches Verhalten wie im Rhein, 
wenn auch der Bestand hier geringer ist". Wir kennen hier groBe, 8 bis 
I2 kg schwere "Wintersalme", die schon im Winter und Friihjahr im 
FluB erscheinen. Das Hauptkontingent stellen die 5-8 kg schweren 
"Sommerlachse", unter denen sich auch noch groBere, 8-I2 kg schwere 
Exemplare finden. Ihr Einstieg erfolgt in der Hauptsache von April 
bis Mai. Die "Jakobslachse" sind II/2 -4 kg schwer und werden in der 
unteren Weser im Juli und August angetroffen (HAPKE)3. Der Zug geht 
langsam bergauf, und an den Laichplatzen, von denen die hochstge
legenen im hessischen Oberland und bei Frankenberg in der Eder sind, 
erscheinen die Lachse erst im Oktober. Fischpasse werden nur dann 
gelegentlich angenommen, wenn sie in der Strommitte liegen; Schleusen 
und Wehre werden nur bei Hochwasser iiberwunden und ein Sprung 
nber ein Wehr gliickt nur selten (LINSTOW). Von der Weser steigt der 
Lachs regelmaBig auch in die Aller auf und wird dort das ganze J ahr 
nber vereinzelt gefangen (DoosE). 

Die Zahl der in den einzelnen Monaten des Jahres sowohl, als auch 
in den verschiedenen Jahren gefangenen Lachse schwankt stark. Nach 
alteren Statistiken von METZGER und brieflichen Angaben von EKSTEIN 
hat NORDQUIST fiir die Strecke Hameln-Elsfleet die Fange zusammen
gestellt, wie sie sich in der Tabelle 22 finden. Den jeweiligen Prozentsatz 
der "Jakobslachse" am Gesamtfang habe ich auf Tabelle 23 zusammen
gestellt. Wir sehen erstens daraus, daB der Hauptzug im Juli und Au
gust eintrifft, daB aber nochmals ein Anstieg der Fange in den Novem-

I Leider sind mir keine neueren Veroffentlichungen bekannt, und ich 
kann deshalb nicht entscheiden, wie weit diese aus dem Jahre 1884 stammen
den Angaben den jetzigen Verhaltnissen gerecht werden. 

2 In friiherer Zeit war der Lachszug in der Weser sehr bedeutend und 
eine Steintafel im Stadtkeller von Kassel berichtet in goldenen Lettern, daB 
1443 der Landgraf LUDWIG II. VON HESSEN eine Stunde oberhalb der Stadt 
am Bonifatiustag (14. Mai) in einem Netzzug 802 Lachse gefangen hat. 

3 Angaben uber das Geschlecht der "Jakobslachse" werden nicht ge
macht. 
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ber fallt. Das Verhaltnis von "J akobslachsen" zu groBeren ist in den 
verschiedenen Jahren auBerordentlich, von 6,98 vH bis zu 48,45 vH, 
schwankend. 

Dber den Zug der Lachse in der Elbe sind wir durch FRITSCH naher 
unterrichtet, nachdem schon 1679 BALBIN einige Angaben dartiber ge
macht haP. FRITSCH unterscheidet drei, besser sagen wir vier Ztige. 
Schon im Januar, in warm en Wintern sogar noch frtiher, urn Weih
nachten herum, beginnen groBe, 10-15 kg schwere, silberweiBe Salme 
-meist Weibchen -in die Mtindung einzudringen. Ihre Hauptzugszeit 
fallt von Februar bis Mai. Sie gehen zunachst nur in den Unter- und 
Mittellauf, wo sie sich an bestimmten Stell en einlagern, den Eisgang 
und das Frtihjahrshochwasser tiber sich hinwegstromen lassen, urn nach 
dem Ablauf derselben weiter bergwarts zu wandern. In bohmischen 
Gewassern treffen wir sie bereits im Februar in der Nahe von Leitme
ritz, wo sie sich dann langere Zeit aufhalten und erst spater in die Elbe 
und in die Moldau weiterziehen; in Elbsteinitz sind sie Anfang Mai, in 
Opatovic im Juni, in Kostelec im September und bei Senftenberg und 
Cihak im Oktober. 1m Moldau-Wattawa-Gebiet wird der Aufstieg aus 
folgenden Daten ersichtlich: bei Prag im Marz, bei Horazdowic im 
April, bei Schtittenhofen, Langendorf im Juni und Juli, und in der 
oberen Moldau im Oktober. Der Zeitpunkt ihres Erscheinens ist etwas 
abhangig von der Witterung; besonders soIl die Lange und Starke des 
Winters ihn beeinflussen. 

Der zweite Zug besteht aus kleineren, 4-6 kg schweren Tieren, die 
nicht so einheitlich silberig, sondern mehr bunt gefarbt sind. Auch ist 
ihr Fleisch nicht so schon rot und fett wie das der "Wintersalme". 
Diese Lachse passieren Hamburg von Ende April bis Mai, sind Mitte 
Mai in Sachs en und treffen in der oberen Elbe Ende Mai bis Juni ein, 
wo sie sich eben falls an tieferen Stellen einlagern, urn erst kurz vor der 
Laichzeit zu den' Laichpliitzen zu wandern. 

Nach diesem Zug erscheinen in den bohmischen Gewassern die Bar
tholomauslachse, die ausschlieBlich "halbwtichsige Mannchen" sind und 
deren Menge in verschiedenen J ahren stark schwankt. 

Der vierte Zug, der in Bohmen erscheint, der Novemberzug, ist nicht 
einheitlich in seiner Zusammensetzung, sondern stellt eine Mischung aus 
Tieren des erst en und zweiten Zuges dar, die den Sommer tiber weiter 
stromabwarts gestanden hatten und erst im November weiter zogen. 
Ihr Fleisch ist blaB, und die Geschlechtsorgane sind schon weit ent
wickelt. Dazwischen werden wohl hin und wieder sogenannte "Voll
lachse" gefangen, d. h. solche Exemplare, die noch unentwickelte Go
naden und fettes rotes Fleisch haben. Es sind vorzeitige "Wintersalme", 

I .Altere Uberlieferungen wissen von solchen Lachsmengen zu berichten, 
daB z. B. 1432 die b6hmische Elbe "die Fische kaum fassen konnte". 
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die erst im nachsten Jahre laichen I. Nicht aIle Elblachse gehen bis zu 
den bohmischen Gewassern, sondern zweigen (nach LEONHARDT haupt
sachlich die spat einsteigenden) vorher z. B. in die Saale und andere 
Nebenfliisse abo Im groBen und ganzen ahnelt der Lachszug in der Elbe 
stark dem im Rhein, ist aber, was Stiickzahl anbetrifft, geringer. 

Statistische Angaben iiber den Lachsfang in der Elbe sind sparlich. 
Sie sind nach alteren Notizen von LEONHARDT, NITSCHE und FRITSCH 
von NORDQUIST 1924 zusammengestellt und ich gebe sie in Tabelle 24 in 
gedrangter Form wieder. 

Tabelle 24. Monatliche Durchschnittsfiinge von Lachsen (Stuck) 
in der Elbe. (Nach NORDQUIST 1924.) 

Ortlichkeit 

Altenwerder 
(Mundung) 

Sachsen. 
Prag . 

I I II 

I I i I I 
- 6 20: 36 78126: 3 - - I - , -

- 5 41 . 49 21: 5 2 2 -I 31 8 
- 5 20 i 40 160 1 80 I 60 30: IO 20 30 

Jahre 

- 1878-1889 
3 1886-1900 

IO 1886-1900 

Der Lachsbestand der Oder scheint nach den Angaben von HOEK 
und TRYBOM in den vierziger J ahren des vorigen J ahrhunderts vollig 
ausgestorben gewesen zu sein. Einsetzungen haben hier etwas Wandel 
geschaffen. Friiher stiegen die Lachse in der Oder bis zu den mahrischen 
und schlesischen Quellfliissen hinauf. Seit Errichtung eines groBen 
Wehres bei Breslau biegt der Lachszug hauptsachlich in das Warthe
und Netzegebiet ein, wo 6-15 kg schwere Lachse gefangen werden. 
Der Einstieg in die Miindung der Oder erfolgt relativ spat, und im Unter
lauf sieht man den Hauptlachszug nicht vor August und September. 
Nach den wenigen vorliegenden Angaben scheint ein Hauptlaichgebiet 
des Oderlachses heute noch in der Gyddow zu sein. Doch ist nicht ganz 
sicher, ob es sich bei diesen Fischen urn Lachse oder urn Meerforellen 
handelt, oder wie weit dort beide vorkommen. 

Von den kleineren Fliissen der westlichen Ostsee sind wir am besten 
iiber die Persante (Pommern) und die Gudena in Jiitland durch die 
Tatigkeit der Lachskommission der Internationalen Meeresforschung 
unterrichtet. Leider sind aber in den Berichten von HENKING (1913, 
1916) Lachs und Meerforelle zusammengeworfen - angeblich der Schwie
rigkeit halber, sie voneinander zu unterscheiden - und deshalb sind 
diese Angaben mehr oder weniger unbrauchbar. 

In der Persante erfolgt der Aufstieg gewohnlich von Marz bis De
zember - "voran die kleineren, etwa bis zum Juli, und dann bis De-

I FRITSCH halt es fUr m6glieh, daB diese Wintersalme Naehkommen von 
Laehsbrut sind, die in den siebziger J ahren aus dem Rhein in die Elbe ein
gesetzt war. Ieh glaube, diese Annahme braucht nicht gemaeht zu werden, 
da wir ja in mehreren anderen Fliissen auch solche bereits iIll Herbst auf
steigende Wintersalme kennen. 
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zember vorherrschend groBere Fische mit dem Maximum des Durch· 
schnittsgewichtes im August und Oktober" (HEN KING 1916) I. 

In der Gudena (Jutland) unterscheiden JOHANSEN und LOFTING 
"Sommerlachse", die von Mai bis Dezember, und "Wintersalme", die 
von Dezember bis April aufsteigen - mit einem ausgesprochenen Maxi· 
mum im Juni -und Grilse, die vereinzelt schon im Juni kommen, deren 
Hauptaufstieg aber in den Juli falIt, und von denen nach August nur 
noch vereinzelte Nachzugler beobachtet werden. Der GroBe und dem 
Alter nach gliedert sich der ganze Bestand in: 

Tabelle 25. Kategorien und Meeraufenthalt der Gudena-Lachse 
(nach JOHANSEN und LOFTING). 

Grilse ....... . 
Mittlere Sommerlachse 
GroBe Winterlachse 
GroBe Sommerlachse 
GroBe Wintersalme. 

1-1'/. Jahre im Meere 
13/4-2'/. Jahre im Meere 
2'/.-3 Jahre im Meere 
3-3'/. Jahre im Meere 
4 Jahre im Meere (nur I Exemplar untersucht!) 

Unsere Kenntnis uber den Lachszug in der Weichsel verdanken wir 
hauptsachlich etwas zuruckliegenden Angaben von SELIGO und einigen 
polnischen Veroffentlichungen der letzten Jahre (BLAZEJOWSKY und 
KULMATYCKI, DIXON, LUBECKI, SCHECHTEL)2. Fur die Jahre 1894-19II 
verteilen sich nach Angaben von SELIGO, die NORDQUIST 1924 zusam
mengestelIt hat, die monatlichen Fange in der unteren Weichsel nach 
nebenstehender, von mir etwas abgeanderter Tabelle 26. 

Wir sehen daraus, daB der Einstieg der Lachse in die Weichsel spat 
im Herbst und im Winter erfolgt. Nahezu 90 vH der gesamten Fange fallen 
in die drei letzten Monate des J ahres. Die Mehrzahl der Lachse ist 60-90 cm 
lang3und3-5kgschwer;ihreGeschlechtsorganesindnurwenigentwickelt. 
Manchmal kommen auch kleinere, 1-2 kg schwere Exemplare vor; so 
stecken z. B. in den 301 StUck vom Dezember 1905 rund 100 solcher kleiner 
Fische. Altersbestimmungen von letzteren liegen nicht vor, doch diirfte es 
sich hier urn Grilse handeln. GroBere Exemplare von 79-96 em aus dem 

, Leider liegen fiber die anderen deutschen Ostseefliisse Passarge, Rheda, 
Pregel usw. keine oder nur sparliche Angaben vor. 

• Wie so oft im Ostseegebiet scheint auch hier manchmal Lachs und 
Meerforelle durcheinander geworfen zu sein. Wahrend LUBECKI und· DIXON 
behaupten, daB der im Dunajec laichende Weichsellachs nicht Salrna salar, 
sondem Meerforelle Salrna trutta sei, kommen dort nach SCHECHTEL beide 
Arten vor, bzw. er sieht in ihnen zwei Varietaten von Salrna salar. Ich mochte 
jedoch annehmen, daB die ersten Autoren recht haben, da Dunajec1achse, 
die in der Fischzucht der Biologischen Anstalt in Bromberg erbriitet wurden, 
sich in nichts von jungen Bachforellen unterschieden, wahrend Brut, die 
aus Eiem von finnischen Lachsen (aus dem Flusse Ijo) stammten, deutlich 
von jenen zu unterscheiden waren. 

3 Die groBten Exemplare werden aus dem Dunajec (80-106 cm:) und 
aus der Brahe (120 cm) gemeldet. 
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Tabelle 26. Monatliche Lachsfange (Stiick) in der Weichsel. 
(Nach SELIGO aus NORDgllST 1924.) 

Monat 
Jahr 

I II III IV V ! VI VII VIII!IXI X I XI I XII 

1904- - - 4 5 6 - I 2 3 62 134 II8 
1905 - - 3 7 I - - 2 4 33 II9 301 
I gOO - 3 I 3 I I - 2 8 27 118 96 
1907 - - 4 5 I - 2 - I 8 76 172 
1908 5 I 6 9 IS 9 4 6 5 34 II6 96 
1909 13 - I 5 7 - I 2 8 20 74 52 
1910 47 5 6 3 1 - - 8 7 23 II6 124 
19II 23 2 1 7 5 - - - 2 19 122 38 
1912 - 2 - - 2 - - - - 26 90 76 
1913 10 - - - - 2 3 - 3 126 132 82 
1914 8 3 1 I - - II 5 21 68 178 183 

Gesamtiang: 1 106 I 16 127 145 139 1 12 122 1 27 162 1446 1 1275 1 1338 
Mittel: 9,61 1,5 2,5 4,1 3,5 1,1 2 2,5 5,61 40,5 II5,9 121. 
vH: 3,1 0,51 0,9 1,3 I,ll 0.4 0.6 0.9 1,8 13 37.3 39.2 

November sind 41 /. Jahre alt, wovon 2 1 /. Jahre auf den SiiBwasser
aufenthalt kommen (NORDQUIST 1924). 

Der Aufstieg der Weichsellachse scheint stetig wahrend der Winter
monate, selbst unter dem Eis zu erfolgen. So fillt auch im Mittellauf (von 
Thorn bis Sandomir) die Hauptausbeute in die Wintermonate. In Krakau 
erscheinen die erst en Lachse im Februar, die Hauptmenge im Man. Sie 
haben also zu der IOOO km langen Wanderstrecke 5 Monate gebraucht. 

1m Gebiete der oberen Weichsel und des Dunajec konnen nach den 
polnischen Autoren das ganze J ahr iiber Lachse gefangen werden, 
darunter bis zu 106 em lange Exemplare. In Neu-Sandec ist der Lachs 
am haufigsten im Mai und Juni, spater zieht er den hoher gelegenen 
Laichplatzen zu. Die Grenze der Bergwanderung hangt anscheinend 
weitgehend vom Wasserstand abo Friiher gingen sie (nach LINDES 1880) 
bis zum FuB der Hohen Tatra. 

Der bekannteste LaichfluB im deutschen Ostseegebiet war in friiherer 
Zeit die Memel. Beim Austritt aus dem Kurischen Haff wurden in dem 
FluB arm Skirwieth zu Anfang des 19. Jahrhunderts Massenfange von 
IOOO Stiick pro Tag gemacht, und v. SIEBOLD berichtet noch 1860, daB 
dort von Mai bis Oktober 3500 Fische gefangen wurden, von denen der 
groBte 47 kg wog. Heute wird nach KlOCK der Skierwieth infolge von 
Verunreinigung nicht mehr oder nur selten von Lachsen befahren. Die 
ersten Lachse erscheinen in der Memel im Mai, der Hauptzuzug aus der 
Danziger Bucht erfolgt im Juli, zu welcher Zeit sich auch die aufsteigen
den Lachse in der Rheda beobachten lassen. 

Aus den sich iiber mehrere Jahre erstreckenden Statistiken des West
und OstpreuBischen Fischerei-Vereins iiber den WertI des Lachsfanges 

I Die Statistik enthalt leider nur den Verkaufswert der gefangenen 
Lachse, nichts iiber Stiickzahl und Einzelgewicht. 
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an der Kurischen und Frischen Nehrung 
und III dem Kurischen und Frischen 
Haff geht hervor, daB sich die Fische 
langere Zeit in der Brackwasserregion 
herumtreiben, denn der Hauptfang in 
den Nehrungen zeigt ein ausgesprochenes 
Maximum im April, der in den Haffen 
ein solches, wenn auch nicht so ausge
sprochen, im Mai und Juni. In den ein
zelnen Jahren verschiebt sich zwar die 
Kurve etwas und ist abhangig von der 
Witterung, speziell vom Eisgang. 1m 
Sommer zeigt sie ferner ein kleines An
steigen sowohl in den N ehrungen als in 
den Haffen, woraus geschlossen werden 
darf, daB ingewissem Umfang einHerbst
zug einsetzt. Genaue Angaben liber Zu
sammensetzung der Schwarme und Fange 
sind mir nicht bekannt. 

Wenn wir nun an der siidlichen Ost
seekiiste gegen den Finnischen Meerbusen 
weitergehen, so kommen wir an die 
Windau, an deren Mlindung Lachsfang 
betrieben wird. Angaben liber den Auf
stieg in dem FluB sind mir jedoch nicht 
bekannt. 

In der Diina falIt nach den Angaben 
von BUHSE der Hauptaufstieg von Juli 
bis August. 

In der Mehrzahl der weiter ostlichen 
und nordostlich mlindenden Fllisse baHt 
sich der Aufstieg mit einigen Ausnahmen 
in den Monaten Juli und August zu
sammen. Die Narova (Narwa, Esthland) 
kommt aus dem Peipus-See; sie kann 
aber wegen der Narovafalle nur 14 km in 
ihrem Unterlauf von Lachsen befahren 
werden. Hier beobachtete KODRES (1923) 
den Aufstieg. Mitte Juli erscheinen 
Lachse in groBer Anzahl, und vom 
1. Oktober bis 1. November steigen noch
mals groBe Mengen von Lachsen auf, 
deren Geschlechtsorgane nahezu reif sind, 
wenn sich auch darunter vereinzelte 
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Wintersalme mit noch unentwickelten Gonaden befinden. Die Mannchen 
kommen etwas eher als die Weibchen. Die Laichbetten der Fische sind 
kurz unterhalb der Narovafalle. Das Durchschnittsgewicht der Narova
lachse, die vereinzelt - wie der Aufstieg der Wintersalme beweist 
- das ganze J ahr fiber im FluB angetroffen werden konnen, ist I3 kg. 

Der gleiche Autor macht auch Angaben fiber den Lachsaufstieg am 
Kegel (Miindung desselben westlich von Reval). Hier beginnt er nach 
dem 25. August und erreicht seinen Hohepunkt am I5. Oktober. Das 
Durchschnittsgewicht der Kegellachse ist II kg; die Laichzeit faUt in 
die letzten Tage des Oktober und am 8. November sollen diejenigen 
Fische, die zum Meer zuriickkehren, bereits abgewandert sein. 

Die Flfisse des Bottnischcn Meerbusens, der Kuma, fjo, Kemi, Torncl1 
(Tornedclv), Dalelv und Angermanelv, sind gute Lachsflfisse. 

Der Lachsaufstieg in diesen Flfissen wurde besonders von N ORD
QUIST naher studiert. 

Der Lachsfang ist hier zum Teil sehr bedeutend, so z. B. werden 
in dem 4IO km langen Kemijlu(J jahrlich rund 20000 Lachse erbeutet. 
Die Zusammensetzung des aufsteigenden Lachsbestandes, als auch die 
Verteilung des Aufstieges auf die 3 Sommermonate wird durch die 
Tabelle 27, die ich nach Angaben von NORDQUIST zusammengesteUt 
habe, beleuchtet. 

Besonders pragnant und kurz ist der Aufstieg der Lachse im fio, wo 
er meist mit dem 3I. Mai beginnt und schon am 3. und 4. Juni sein 
Maximum erreicht, dann bis zum 22. Juni langsam absinkt, urn wahrend 
des Mittsommers wieder etwas anzusteigen und mit dem 6. August zu 
enden. So verteilen sicn die Fange fUr I896-I9I2, insgesamt I3 296 Stfick 
wie folgt: 

Tabelle 28. Verteil ung des Lachsanstieges im lj 0 

(nach NORDQUIST). 

1m Mai . 
" Juni. 
" Juli. 
" August 

5,8 vH des Gesamtumfanges 
6304 " 
28,6 " 

2,2 " 

wobei nur zu beachten ist, daB vor dem 3I. Mai aufsteigende Salme nicht 
erfaBt werden, weil wegen HolzfloBerei erst nach dieser Zeit die Netze 
aufgesteUt werden. 

Der Uled kommt aus dem 984 qkm groBen Vlea-See. Nur ein ganz 
kleiner Teil der aufsteigenden Lachse geht fiber diesen hinaus in die 
oberen Nebenflfisse bis zu 220km vom Meer entfemt. Seit I869 wurden 
in zwei Fangstationen gesonderte Aufschreibungen der Fische von fiber 
und unter 4 kg gemacht. Es wurden dort in den Jahren I872-I90I 
834I 2 Lachse fiber und 25572 Lachse unter 4 Pfund (Grilse) gefangen. 
Auf Juli fallen insgesamt 7Io4 vH des Gesamtfanges. Einzelheiten be
treffend des Aufstieges sind aus der von NORDQUIST mitgeteilten Fang-

Ergebnisse der Biologie V. 36 
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statistik von 1892-1901 (Tabelle 29) zu ersehen, in der ich die pro
zentuale Verteilung von Lachsen und Grilsen in den verschiedenen 
Monaten berechnet habe. 

Besonders auffallend sind bei diesen Fangen die sehr starken Schwan
kungen im Bestand der Grilse, die von 10,8 vH bis 51 vH schwanken 
konnen. 

Die verschiedenen Seen, die der Kumo durchflieBt, werden selten 
von Lachsen besucht. Ihr Hauptzug fallt im Unterlauf wieder in die 
erste Halfte von J uli. 

Der Kymme kommt eben falls aus einem weit verbreiteten System 
von Seen und mundet in verschiedenen Armen. Wasserfalle verhindern 
die Lachse, hoher als 35 km bergwarts zu wandern. Fur Mitte Juni bis 
Mitte Juli steigt in dies em FluB die Fangkurve fUr Lachse langsam an, 
falltallmahlich bis Anfang August. um dann, wenn die Grilse erscheinen, 
eine zweite kleine Erhohung zu zeigen; dann sinkt sie von Mitte August 
stetig ab, und am 15. September hort der Lachsfang auf. 

In dem 360 km langen Torned (Tornedelv - GrenzfluB zwischen 
Schweden und Finnland) steigen die Lachse recht hoch hinauf, besonders 
in dem NebenfluB Muonielv bis zu 390 km. Die Fangzeit ist hier eben
falls ziemlich eng begrenzt. Sie beginnt Mitte Juni, erreicht um den 
12. Juli ihren Hohepunkt, sinkt rasch bis zum 21. Juli und hat An
fangs August ihr Ende. 

Es werden im Durchschnitt erbeutet: 

1m Juni. . 24,7 vH des Gesamtfanges 
" Juli. . .. 74,0" 
" August .. 1,3 " 

Die DurchschnittsgroBen der TorneaIachse schwanken nach Kon
trollfangen der Fangstation Sumisaari von 5,6-10,3 kg. Auf die ver
schiedenen Monate verteilen sie sich nach Tabelle 30, aus der ersichtlich 
ist, daB sie gegen Ende zu kleiner werden. 

Tabelle 30. Durchschnittsgewichte der Tornealachse. 

I 
Jahr Durchschnittsgewicht in kg 

Juni I Juli August 

1898 7,1 7,8 6,2 
1899 6,2 6,9 
190<' 9 10 7 
1901 II,7 II,2 7,8 
1902 10,3 8 5,6 

Der groBte schwedische FluB, der in den Bottnischen Meerbusen 
fliefit, ist der Dalelv (455 km lang, aber nur 175 km fUr Lachse passier
bar). Er wird von allen Flussen des nordostlichen Ostseebeckens am 
friihesten von Lachsen besucht, mancbmal schon Anfangs Mai, wenn 
auch erst nach dem 20. Mai starker. Anfangs Juni werden in ibm die 

36* 
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meisten Lachse erbeutet, nach dem 20. Juli steigen nur noch vereinzelte 
Exemplare auf, und die kommerzielle Fischerei hat ihr Ende erreicht. 
So verteilt sich die Ausbeute einer Fangstation (Stolpoiken) in den Jahren 
1892-1893 wie folgt: 

Tabelle 31. Verteilung der Lachsfange im Dalelv. 

Zeit 

vor dem 31. Mai 
31. Mai bis 30. Juni . 
nach dem 1. Juli .. 

Gesamtfang 
Stuck I vH 

Im Herbst scheinen dann nach TRYBOM (1893) in wechselnder Menge 
Wintersalme (Clean Salmon) einzusteigen, die erst im nachsten Jahr 
laichen; aber auch vereinzelte laichreife Exemplare dringen noch in den 
FluB ein, wie die Beobachtungen verschiedener, in Meeresnahe gelegenen 
Lachszuchtanstalten beweisen. 

Ahnlich liegen die Verhaltnisse im Angermanelv. 
Zusammenfassend kann also fUr die Flusse des Bottnischen Meer

busens gesagt werden, daB sich die Hauptmenge des Lachsfanges auf 
den Juni und Juli massiert, daB in wenigen Flussen vereinzelte Lachse 
schon eher, auch schon vor Mai aufsteigen, und daB wenige Exemplare, 
die spat im Herbst als "Wintersalme" in die Flusse kommen, sich bis 
zum nachsten Jahr dort aufhalten. 

In allen finnischen und ostschwedischen Flussen ist die Menge der 
aufsteigenden Fische neben anderen Faktoren anscheinend stark von 
der jeweiligen WasserfUhrung der Fltisse abhangig (WOLLBAECK und 
NORDQUIST) und am starksten bei maBiger HochwasserfUhrung. 

Die gr6Bten Lachse von II-13 kg sind 3 Jahre im Meer gewesen, 
die Grilse von 2 I /2 -4 kg I J ahr. 

Die nach Siidwesten flieBenden schwedischen Fliisse Helgea und Mor
rumsd zeigen etwas andere Verhaltnisse. Der HelgeafluB mundet in der 
Nahe von Kristianstad, er kann nur auf 35 km von Lachsen benutzt 
werden. Er ist der einzige schwedische FluB, in dem die Lachse IS bis 
16 kg schwer, im Winter aufsteigen, wenngleich auch ihre Zahl zu dieser 
Zeit unbedeutend ist (Jahresmittel fur 1903-1918 = 30 Stuck!). Der 
Grund fUr den winterlichen Aufstieg scheint der zu sein, daB der FluB 
sommers uber durchweg sehr geringen Wasserstand zeigt. 

In dem M6rrumsa ist der Fang nicht sehr graB. Die Lachse k6nnen 
hier nach LUNDBERG leicht 35 km, mit Schwierigkeiten bis zu 130 km, 
bis zum Asenen-See aufsteigen, werden aber hauptsachlich in den ersten 
10 km des FluBlaufes gefangen. Die beste Ausbeute taIlt in die Monate 
Mai und Juni. 

Die nach Westen mundenden schwedischen Fliisse: Ronneu, Gene
vadsd, Lagan, Nissan, Atran, Viskan, Orskielv und Gotaetv sind meist 
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kurz, dennoch sind sie, wie z. B. der Lagan (I2I km lang), in dem die 
Lachse nur 20 km aufsteigen konnen und wo der jahrliche Fang 30000 kg 
= 7500 Lachse betragt, sehr gute Lachsfliisse. Die meisten Lachse wer
den im Juli gefangen, ihre individuelle GroBe ist zu Beginn der Fang
saison etwas hoher und nimmt gegen Herbst zu abo Ich gebe in Ta
belle 32 fUr die Hauptfangmonate die Durchschnittsstiickgewichte in 
Kilogramm fUr die Jahre I889-I899: 

Tabelle 32. Durchschnittsgewichte (in kg) der Lagan-Lachse. 

Mai Juni Juli August 

5,20 5,09 3,75 

Das Gesamtdurchschnittsgewicht in den einzelnen Jahren schwankt 
zwischen 3,63-4,39 kg. 

1m Nissan (I40 km lang, aber nur fUr 70 km fUr Lachse gangbar) 
verteilt sich der Fang unter Zugrundelegung der Durchschnitte der 
Jahre I883-I902 wie folgt (Tabelle 33): 

Tabelle 33. Verteilung der Lachsf1i.nge im Nissan. 

Monat: Marz April Mai Juni Juli August 

Durchschnitts-
stiickzahl: 0,5 12,7 49,8 71,5 526,5 195,5 

vH des Gesamt-
fanges: 2,2 8,5 12,2 43,7 33,7 

Durchschnitts-
gewicht: 4,77 kg 4,07 kg 2,92 kg 2,07 kg 2,05 kg 

Fiir den AtranfluB (I90 km lang, fUr 32 km fUr Lachse gangbar) er
gaben sich fUr die Jahre I888-I902 folgende Daten (Tabelle 34): 

Tabelle 34. Verteilung der Lachsfange im Atran. 

Monat: Marz April Mai Juni Juli August 

Durchschnitis-
stiickzahl: 0,3 71, T 201,2 292,4 524,9 455,1 

vH des Gesamt-
fanges: 0,3 4,6 13 18,9 34 29,5 

Durchschnitts-
gewicht: 6,23 kg 4,90 kg 4,77 kg 3,90 kg 2,6r kg 2,90 kg 

Der Viskan ist I39 km lang, wovon 47 km von Lachsen befahren 
werden. Die Verteilung der Fange zeigt Tabelle 35, die ich nach den 
Angaben von TRYBOM und NORDQUIST errechnete. 

Auf den Laichplatzen, auch den in der Nahe des Meeres gelegenen, 
ist der Fang ab 7. September sparlich, am besten Mitte Oktober. 

In den meisten anderen Fliissen, Z. B. in der Emu, werden im Friih
jahr groBe Fische iiber 5 kg gefangen, im Spatsommer kommen dann 
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Tabelle 35. Verteilung der Lachsfange im Viskan. 

Monat: Marz April Mai Juni Juli August 

Durchschnitts-
stiickzahl: 9 48,6 62,2 74 135,2 155,3 

vH des Gesamt-
fanges: 1,89 10,01 12,83 15,18 28,08 32 

Durchschnitts-
gewicht: 5,08 kg 5,30 kg I 5,78 kg 5,48 kg 4,59 kg 3.93 kg 

1,5-4 kg schwere Exemplare, meist Mannchen, die nach ALM 11/2 Jahre 
im Meere lebten, also als GriIse zu bezeichnen sind. 

In Norwegen besuchen die Lachse Flusse mit und ohne Schmelz
wasser; in die sudlichen Flusse dringen sie starker ein als in die nordlichen. 
Der Hauptaufstieg falIt in den meisten norwegischen Fliissen, besonders 
in denen, die nach Westen munden, in den Juni und Juli, in einigen, z. B. 
in Glomma und Syra, in den August; in wenigen, z. B. im Nidelv, be
ginnt er schon im Mai. 1m letzteren steigen nach DANNEVIG drei GroBen
klassen auf, deren Gewicht, Lange und MeeraufenthaIt aus folgender 
Tabelle 36 ersichtlich ist. 

Tabelle 36. Meeraufenthalt, Lange und Gewicht 
der Nidelvlachse (Nach DANNEVIG). 

Jahre im Meer Lange Gewicht 

I Winter 48- 66cm 0,7- 2,okg 
2 60- 88 

" 2,0- 6,6 " 
3 75-- IIO " 3,0-17,5 " 

In den iibrigen Fliissen verteilen sich die Lachsbestande auf folgende 
GroBenklassen ": 

Grilse: von 1,6-2 kg (im Norden sind diese selten), 
Sommerlachse: 4-6 kg 
Wintersalme: 8-1 I kg, die I, 2 oder 3 Jahre im Meere zugebracht haben, 

wie aus Tabelle 37 hervorgeht. 

Tabelle 37. Meeraufenthalt und Gewichte norwegischer Lachse. 

Ortlichkeit 

Christians and . 
Moltnen 
Akla ..... 
Ost-Finmarken 

Durchschnittsgewicht in kg fur erstmalig aufsteigende 
Lachse nach: 

I Jahr 

1908 1909 

1,65 1,71 
1,79 1.95 
1,81 -
2,05 --

2 Jahren 
Meeraufenthalt 
1908 1909 

3.97 4,1 
5,09 4.9I 
5,9 --
4,91 4,42 

3 Jahren 

11,16 8,84 
10,59 10,08 
10,5 -
9,62 7,99 

I Leider sind die ausgedehnten Statistiken von LANDMARK (1888), die 
auch NORDQUIST seinen Ausfiihrungen zugrunde legt, insofern nicht ganz 
zuverlassig, als in ihnen wiederum Meerforellen mit Lachsen gemischt sind. 
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Der Prozentsatz alter Fische ist nur gering; die verschiedenen Alters
klassen verteilen sich folgendermaBen: 

Tabelle 38. Prozentuale Verteilung norwegischer Lachse nach 
der Dauer ihres' Meeraufenthaltes. 

vH Fische, die aufstiegen nach 
Jahr Ortlichkeit I I 2 I 3 I 4 I 5 I 6 

Wintem Seeaufenthalt 

1908 Christiansand. 36,8 56,7 M 0,5 - I -
Trondhagen 9,3 63,4 20,9 0,4 - -
Ost-Finmarken 17,9 23,7 55,1 J,4 - -

1909 38,2 55,2 6,2 0,3 - 0,1 
24,0 44,7 31,5 2,7 1,1 -
- 9,2 I 82,4 7,4 1,8 -

Die Zusammensetzung der Schwarme kann also in den verschiedenen 
Fllissen doch recht verschieden sein, besonders der Bestand an Grilsen 
(unter 3 kg) schwankt stark. In einigen Bezirken (Buskerud und Jarls
berg) sind sie recht selten, in anderen sehr haufig, z. B. in den Distrikten: 
Christiansand, MandaI, Jaederen, Dalene, Nord-Hordland, Sondmor, Sen
jen und Tromso. 1m Sliden z. B. in der Umgegend von Trondjhem 
steigen die ersten Grilse urn den 24. Juni auf, weiter nordlich immer 
spater und schlieBlich nicht vorEndeJuli. Wo dieseGroBenklasse einen 
betrachtlichen Anteil des Gesamtfanges ausmacht, findet der Haupt
fang erst spat statt. 

GroBe Winterlachse mit noch unentwickelten Gonaden steigen nur 
in vereinzelten Fliissen im Herbst und im Winter auf. 

In den norwegischen Fliissen, die nach Norden und in das Eismeer 
miinden, sollen Winterlachse vollig fehlen, wohl deshalb, weil die Fliisse 
wahrend des Winters zugefroren sind. Hier beginnt der Aufstieg, Z. B. 
im TanaflufJ, erst nach Aufbruch des Eises gegen Ende Mai. 1m Pasvik 
ist die beste Fangsaison yom 15. Juli bis 15. August. 1m Neiden zeigen 
sich die Fische etwas friiher, bereits Anfang Mai. tlberall f1i.lltder Haupt
aufstieg mit Hochwasserfiihrung zusammen. Wir sehen hier somit weit
gehende .Ahnlichkeiten mit den Fliissen des nordlichen Bottnischen 
Meerbusens. 

tlber den Lachsaufstieg und -fang in den nach dem WeifJen Meer I 

stromenden Fliissen des europaischen RufJland - Dwina, Mesen, Pet
chora - machen DANILEWSKY und V ARPAHOVSKY einige Angaben, aus 
denen man schlieBen kann, daB hier die Verhaltnisse bis zu einem ge
wissen Grad den~n in der Weichsel ahne1n. 

Es steigen hier zunachst nach dem Aufbrechen des Eises Mitte Juni 
Lachse - meist Mannchen - auf, deren Gonaden schon weit entwickelt 
sind. In den kleinen Fliissen (Varsuga, Umba, Vyg usw.) ist ihr Durch-

I NachSMITTistderWeiBeMeer-LachseineVarietat: Salmo salar brevipes. 
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schnittsgewicht 2,9 kg. Die Russen nennen diese Lachse "Sakroika". 
2. 1m Juli und Anfang August erscheinen hauptsachlich kleinere Mann
chen,I,5-2 kg schwer, "Meschen" oder "Tinda" genannt, die nahezu 
reif sind. 3. Die Herbstlachse - "Osseni" - steigen von Mitte August 
bis zu Beginn des Eisganges auf. Sie bestehen aus Mannchen und Weib
chen, sind fett und groB und haben noch unentwickelte Gonaden. Sie 
entsprechen aller Wahrscheinlichkeit nach den Wintersalmen im Rhein 
und laithen erst im nachsten Jahr. Den Winter iiber lagern sich diese 
Fische in den FluB ein und wandern erst nach dem Eisgang im nachsten 
Friihjahr weiter. Sie gehen zum Laichen bis zu den oberen Regionen 
der Fliisse, wahrend die beiden erst en Gruppen mehr mit StromschneIlen 
nahe dem Meer vorlieb nehmen. Auch unter dem Eise werden in der 
Varsuga und in der Umba (Halbinsel Kola) im November und Dezember 
"Osseni" gefangen. In den oben genannten groBeren Fliissen wandern 
anscheinend ausschlieBlich diese Herbstlachse auf. Nur VARPAHOVSKY 
erwahnt imMesen daneben noch von Juni bisMitteAugust3,7kgschwere 
Sommerlachse. Der Aufstieg der groBen Herbstlachse (6,4 kg schwer) 
faUt hier von Mitte August bis Anfang Oktober. In der Petchora be
ginnt ihr Aufstieg Mitte August. 

Auf Grund von Schuppenstudien von Lachsen in vier verschiedenen 
Fliissen Islands: Eilidll, Oltusa, Hvita in Bargarfjord und Halli01dara 
steUt DAHL I9I3 fest, daB dort die Lachse ·nach ein oder zwei Winter 
Seeaufenthalt in die Fliisse aufsteigen. Die Fange (3I5 Exemplare) 
stammten aIle aus der Zeit Juni bis August. Weitere Daten iiber Auf
wanderungszeit fehlen. 

Die Fliisse von Grof3britannien und Irland sind im Verhaltnis zu 
denen des Kontinents meist solche mit kurzem Lauf. Dennoch konnen 
wir auch dort "friihe und spate Lachsfliisse" unterscheiden. In einige 
dringen das ganze Jahr iiber Lachse ein, in anderen beginnt der Aufstieg 
im Sommer, lind in weiteren erst im Herbst. Nach Me INTOSH steigt 
der Lachs im Friihjahr in solche Fliisse auf, die von groBen Seen ge
speist werden. So kommt z. B. der Oikel aus einem kleinen alpinen See 
in Schottland; der Shin, einer seiner Nebenfliisse, dagegen hat seinen 
Ursprung im Loch Shin, einem groBen und tiefen See, der mit einer anderen 
Reihe groBer und tiefer Seen in Verbindung steht. Die ersten im Friih
jahr aufsteigenden Lachse gehen aIle in den Shin. Leider fehlen Angaben 
iiber die Temperatur und den Sauerstoffgehalt des Wassers, es wa;:en 
diese Daten besonders im Hinblick auf die Beobachtungen von WARD 
am Sockeye Salmon wichtig (vgl. S. 558 ff.), wenngleich CALDERWOOD am 
Tweed feststeIlte, daB dort das Erscheinen der Lachse auf den Laich
platzen nicht von den Wassertemperaturen abhangt. Nach verschiedenen 
Autoren steigen die Lachse in die groBeren Fliisse Ostschottlands das 
ganze Jahr iiber, besonders von Friihjahr bis Herbst ein. Dagegen er
folgt der Aufstieg in die kleineren Wasserlaufe nur im Sommer und Herbst. 
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Das Vordringen zu den Laichplatzen ist hauptsachlich abhangig von 
dem Wasserstand und gering bei normaler Wasserfiihrung, anscheinend 
am starksten bei maBigem Hochwasser, wobei allerdings zu bedenken ist, 
daB starke ~ochwasserfuhrung die Beobachtung und den Fang verhindert. 

ARCHER, PATON und DUNLOP nehmen an, daB die fruhzeitig ankom
menden Lachse bald weiter wandern und sich nicht lange im Unterlauf 
aufhalten. Sie stutzen ihre Behauptungen aber nur auf die GroBenver
haltnisse der in der Mundung und im Oberlauf gefangenen Fische, und 
ihre Beweisfiihrung erscheint mir nieht ganz stiehhaltig. 

Auffallend ist, daB in einigen Flussen, z. B. im Tay und Tweed, im 
Gegensatz zu den Flussen des Kontinents die groBten Exemplare nieht 
im Sommer, sondern im Herbst aufsteigen. 1m Tay beobachtete CAL
DERWOOD, daB Lachse mit vollig entwiekelten Geschleehtsorganen und 
Hoehzeitskleid spat im Herbst in den FluB eindringen, eigentlich erst 
dann, wenn die Laiehzeit bereits begonnen hat; diese Exemplare laiehen 
kurz oberhalb der Braekwasserzone. Dber eine ahnliehe Beobachtung 
beriehtet WILLIS BUND (1885) aus dem Severn, wo ein starker Aufstieg 
im Oktober und November und ein anderer noch starkerer Ende De
zember und Januar stattfindet. Die Fische sind laiehreif und vereinzelt 
steigen noeh so1che Ende Januar und Anfang Februar, also gegen SehluB 
der Laiehzeit auf. 

In Schottland vermeiden die aufsteigenden Laehse Sehneesehmelz
wasser, bzw. in "fruhen Laehsflussen" haben sie schon mit dem Aufstieg 
begonnen, ehe die Schneesehmelze einsetzt; diese kann sogar eine ruek
laufige Bewegung gegen das Estuarium zu veranlassen I. 1m Tay steigen 
die ersten Fische bis zum Loch Tay (90 km weit) auf, rasten dort und 
gehen erst im Mai weiter. Auch in anderen Flussen (Ness, Oick, Tkurso, 
Naver) werden Seen als Rastplatze gewahlt. Wo der "run" in einem Zug 
ohne Rast stattfindet, scheinen gleichmaBige Temperaturverhaltnisse 
dafUr die Ursaehe zu sein. 

Allgemein gilt, besonders fUr Sehottland, daB Flusse mit kurzem 
Lauf keinen fruhen "run" haben; in mittelgroBen kann gelegentlich ein 
so1cher auftreten und er ist die Regel im Tay, Dee, Ness, Beauly, Brora, 
Helmsdale, Tkurso und Naver. Wenn z. B. der Tweed keine fruh auf
steigenden Fisehe hat, so ist der Grund dafur die starke Befischung des 
Estuariums. 

1m groBen und ganzen kann man in den englisehen, schottischen und 
irisehen Flussen drei GroBenklassen von zeitlieh aufeinander folgenden 
aufsteig.en den Laehsen unterseheiden: 

1. "Large Winter Salmon" (9-15 kg), 
2. Small Spring- and Summer Fish" (5-6 kg) und 
3. "Grilse" (2-3 kg). 

1 Desgleichen in Irland: HOLT: Scient. Invest. Rep. f. 1901. 2, 195. 
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MALLOCH unterscheidet blanke Fische, die sich im Dezember im 
Flusse zeigen und im Minimum 16 Monate im Meer waren'. Sie sind 
zunachst 3 kg schwer; ihr Gewicht und ihre GroBe nimmt bis Juni zu 
und errreicht dann mit 5-7 kg das Maximum. Die letzten 'Yaren 23 Mo
nate in der See ("small summer fish"), und die Menge dieser Fische ist 
in den einzelnen J ahren schwankend. Sie steigen rasch auf, gehen weit 
ins Binnenland und starkere Hochwasser konnen sie wieder ein Stuck 
fluBabwarts tragen; sie laichen im November. 

Ab Mitte Juli werden in den schottischen Flussen groBe, 9-12 kg 
schwere, manchmal als "large summer fish" bezeichneteLachse gefangen, 
die bis in den Dezember hinein aufsteigen. Sie sind 2-4 Jahre in der See ge
wesen und auch sie laichen aIle im gleichen Jahr, in dem sie aufsteigen. 

Die "Grilse", 0,7-4 kg schwer, warenim Minimum 14Monateim Salz
wasser und steigen, wenn man ganz England betrachtet, von April bis De
zember auf. Zuerst erscheinen die kleinsten Exemplare, spater, zur Zeit 
des "Haupt-run", der immer in die Sommermonate tant, die groBeren. 

Schlie13lich kommen noch "the large clean Salmon". Beginnend mit 
dem Oktober, fallt ihr Hauptaufstieg in die Winter- und Fruhjahrs
monate; sie bleiben bis zur nachsten Laichperiode im FluB. Diese Fische 
ziehen langsam, mit Unterbrechungen stromaufwarts, lagern sich ge
legentlich in Seen und im Mittellauf ein und dringen erst kurz vor der 
Laichzeit zu den oberen Flu13laufen vor. Die meisten sind 5, einige 
6 Jahre alt und konnen bis zu 30 kg wiegen. 

ESDAILE teilt die drei GroBenklassen 2, die MALLOCH un terscheidet, 
noch weiter auf. Sie unterscheidet: 

Tabelle 39. Die verschiedenen GroBenklassen und Aufstiegzeiten 
englischer Lachse. (Nach ESDAILE). 

Kleine Friihjahrsfische . . steigen auf Marz bis August, 
GroBe Friihjahrsfische . . " Februar bis Juli, 
Sehr groBe Friihjahrsfische ,. Marz bis Juli, 
Grilse. . . . . . . " Mai bis Oktober, 
Kleine Sommerfische . . . ,. Mai bis Oktober (November), 
GroBe Sommerfische . . . " Mai bis August. 

Der Fang dieser GroBenklassen ist wahrend der Gesamtzeit ihres Auf
stieges nicht gleich. So wird der "groBe Fruhjahrsfisch" am haufigsten 
im Marz, der "kleine Fruhjahrsfisch" am starksten von April bis Juni 
(in verschiedenen J ahren etwas schwankend) gefangen. Der "Sommer
fisch", der manchmal sparlich bereits im April, meist aber erst im Mai 
erscheint, ist am haufigsten von Juni bis August. Die Grilse zeigen ein 
Maximum im August. 

I Diese Bestimmungen iiber die Lange des Seeaufenthaltes sind sehr 
korrekt, da sie an in Stormontfield markierten Smolts, die in den Tay zuriick
kehrten, gemacht wurden. 

2 Ihre Untersuchungen, sowie die von HUTTON, beziehen sich hauptsach
lich auf die Lachse des Wye-Flusses. 
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Fast die gleiehe Unterseheidung in versehiedene GroBenklassen macht 
MENZIES. Er schHigt vor, die zuerst einsteigenden Fische "Small Winter 
Fish" zu nennen, weil sie in die "friihen Lachsfliisse" (Spey, Ness und 
Tay) schon i:rn Herbst (Oktober) eindringen. Sie schlieBen sich hier direkt 
an die letzten Grilse an, und die Erstankommenden sind sogar meist 
kleiner als die letzten Grilse. Ihr Durchschnittsgewicht ist 3,8-4,3 kg 
(Extreme: 2,3 und 4,S kg), ihre Lange 70-73 cm. Neben dies en kleinen 
kommen noch zwei andere GroBenklassen vor, solche von 7,8-9 kg 
und 90-93 cm Lange und welche mit 13,S-18 kg Gewicht und lIO 

bis IIS cm Lange. Die klein en Wintersalme waren 2, die groBen 3 bzw. 
4 Jahre im Meer. Vereinzelte Exemplare von 27 kg hatten schon einen 
Sjahrigen Salzwasseraufenthalt hinter sieh. Die Hauptmasse der Winter
salme steigt im Februar, Marz und April ein mit einem deutlichen Maxi
mum Ende Marz. Nur wenige "droppers" erscheinen noch im Mai. 

Das Zahlenverhaltnis der groBen und kleinen Wintersalme wechselt 
in den einzelnen Fliissen; wahrend z. B. im Spey nur IO vH kleine Fische 
auftreten, kommen im Tay mehr kleine wie groBe vor. Besonders die 
groBen Fische sind es, die sich hier, wie bereits erwahnt, in die verschie
denen Seen einlagern. In warmen Wintern gehen sie manehmal schori im 
Dezember in die Nebenfliisse; iiberhaupt richtet sich anscheinend das 
Wandertempo naeh der Wassertemperatur und geht in Sehneewasser 
langsamer oder stoppt vollkommen, Schnellen und Fallen werden 
dann nicht iibersprungen. 

Die Sommersalme sind nur dureh genaue Schuppenuntersuehungen 
von den Wintersalmen zu unterscheiden; - sie haben einen mehr oder 
weniger betraehtliehen Sommerzuwachs, jedoch sind "Obergange vor
handen, wie ja aueh die beiden Gruppen sich in ihrem Aufstieg etwas 
iiberkreuzen. Die Sommerlachse erscheinen imApril in den Estuarien der 
Fliisse, ein starkerer Aufstieg erfolgt jedoch erst im Mai. Auch sie lassen 
drei Alters- und GroBengruppen unterscheiden, und die spater ankommen
den sind fetter und groBer als die ersten, da sie direkt von den reichen 
Futtergriinden aus aufsteigen. Die kleinen Sommerfische, 2,S-6kgschwer 
und 77-80 em lang, waren iiber 2 Jahre im Meer, die groBeren 3 Jahre; 
sie wiegen 9-14,S kg. Die allergroBten mit einem Durchschnittsgewicht 
von 18 kg sind nach 4-sjahrigem Seeaufenthalt aufgestiegen. 

Ober den Aufstieg der Grilse lauten die Angaben von MENZIES wie 
die bereits erwahnten. Die Zusammensetzung nach Lachsen und Grilsen 
mag dureh beifolgende Tabellen 40 und 41 erlautert werden, wovon leider 
die Angaben von RUSSEL auf je IOOO Exemplare beider Kategorien bezo
gen waren I, weshalb ich aueh die anderen Angaben von MENZIEsindieser 

I Angaben iiber den Gesamtfang im Tweed, woraus man den prozen
tualen Antell der einzelnen verschiedenen GroBenklassen hatte berechnen 
konnen, waren mir leider nicht zuganglich. 
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Tabelle 40. Prozentuale Verteilung des Lachsfanges in ellllgen 
englischen Fliissen auf die verschiedenen Monate 

(errechnet nach RUSSEL und MENZIES). 

Februar 
Marz. 
April. 
Mai . 
Juni. 

Monat 

Juli . 
August. 
September 
Oktober . 

I 
I Tweed Spey 

-----

Lachse i Grilse I Lachse I Grilse 

r ,10 I 
2,80 I 

4,45 
6,40 

6,90 
11,65 
7.55 
5,65 
6,65 

0,05 
0,65 

18,55 
20,40 

7,70 
4,65 

7,20 
5,15 
5,85 
8,55 

II,5O 18,75 
10,35 30,15 

1,40 1,10 

I Dee 

I-L--;chse i --Grilse-

19,20 I 
14,90 
7,40 
5,65 
3,20 
0,65 
I, T 5 

0,50 
33,50 
15,70 
0,30 

Tabelle 41. Prozentuale Verteilung des Gesamtfanges auf die 
verschiedenen Monate im Dee 1921 (errechnet nach MENZIES). 

Lachs Grilse 
Monat 

vH D.G. vH D.G. 

Februar 27,3 8,9 
Marz. 17,4 9,0 
April. 10,5 9,5 
Mai 8.2 10,4 0,3 2,8 
Juni 4,6 12,0 19,0 3,7 
Juli 1,3 14,8 9,5 3,8 
August. 1,5 19,9 0,2 3,0 

Gesamt: 70,8 9,7 29,0 3,7 
Stiickzahl : 6735 2721 

Weise umrechnete, urn die drei FHisse Tweed, Spey und Dee miteinander 
vergleichen zu k6nnen, obgleich man daraus nicht das absolute Verhaltnis 
ersehen kann. Dieses ist aber ersichtlich aus dem Gesamtfang aus dem 
Dee im Jahre 192I. Selbstverstandlich schwankt die Anzahl der Grilse 
in den verschiedenen Fliissen und in verschiedenen Jahren und ist z. B. 
imPentland-Firth, Lachs: Grilse = I: 7-8bis1: 12-13. Dort, wo die Grilse 
sehr zahlreich sind, findet entsprechend ihrem spat en Aufsteigen der 
"Hauptrun" des Gesamtlachsbestandes spat statt: z. B. im Deveron und 
Aleness im Juli und August, im Ayr im Oktober, im Awe-Distrikt aber 
schon im Mai, Juni und Juli. DaB der Aufstieg in den n6rdlichen Teilen 
GroBbritanniens spater stattfindet, geht auch aus den Marktaufschrei
bung en hervor. Es kommen die gr6Bten Lachse auf den Markt 

in Irland . . im Juni und Juli, 
" England . " Mai bis Anfang August, 
" Schottland " Juli und August. 

In den Fliissen der Vereinigten Staaten von N ordamerika steigt die 
Hauptmenge der Lachse im Friihjahr und Sommer auf (LYMAN). Nach 
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BEAN erseheinen die ersten Laehse im Delaware und Hudson im April, 
etwas spater im Merrimac und im Penobscot sind sie am haufigsten im 
Juni und Juli, wie aus Tabelle 42 hervorgeht. 

Tabelle 42. Lachsfang'statistik iiber den Merrimac und Penobscot 
von 1860-1873 (nach ATKINS). 

J h a r 

IV 
V 

VI 
VII 

VIII 

D.G. 

Jahr 

Jahr 

IV 1 
V 

VI 
VII 

VIII 

D.G. I 

A. = Anzahl, D. G. = Durchschnitssgewicht in kg. 

1860 

A. ID.G·I A. ID.G·I 

2 6,92 - -! 
37 6,25 18 

6,75 1 107 5,35 97 5.45 
15 4,90 48 4,64 

- - 2 5.67 I 

I 5.54 I I 5,45 I 

1866 1867 

1871 I 1872 I 
A. ID.G. A. D.G·I 

3 9,14 - - 1 

24 5,67 16 8,37 
75 5,90 135 5,85 
16 5,90 68 5,54 
- I - - I -I 

I 5,95 I I 5.95 I 

A. ID.G·I A. ID.G. 

- - I -
I 

-
18 5,35 15 6,98 
96 4,64 77 i 4,98 I 

93 4,05 19 I 4,72 
- - - I -

I 4,41 I 5,45 I 

1868 1869 

I 545 I 

1873 
I 

A. D.G.i 
I -- - I 

28 6,75 
270 6,14 
151 5,13 
- -

I 4,72 ! 

8,37 
7.93 
5.45 
4,72 

-I 
I 5.4 

Gesamt-
fang 

. 20 
255 

1658 
676 

25 

A. D.G. 

I 6,47 
10 5,54 

106 5,09 
49 4,72 

2 5,85 
-

t 5,04 

1870 

A. ID.G. 

3 1 7,75 
18 6,75 

122 6,12 
31 5,54 
15 4,23 

I 5,62 

Durch-
schnittsfang 

pro Jahr 

1,5 
19,6 

127,5 
52.0 

I 1,9 

1m Narraquas werden die meisten Laehse von Mai bis Mitte Juni 
im Unterlauf gefangen; in diesen FluB dringen die Fisehe nur 10-12 km 
vor, da sie dureh die Columbiafalle aufgehalten werden. Aueh in den 
Fliissen von Maine fallt der Hauptzug in die $ommermonate. Ein eigent
lieher Herbstzug ist nur im Little Fall River, einem klein en FluB in 
der Nahe des Denny, bekannt, wo kurz und wahrend der Laiehzeit 
Laehse in nahezu reifem oder vollig reifem Zustande aufsteigen, die dann 
nieht weit bergauf wandern. 

In New Brunswick werden die Fliisse, die in die Fundy-Bueht ent
wassern, hauptsaehlieh gegen Ende Mai besueht; dagegen steigen die 
Laehse in die Fliisse, die in die St. Lorenzo-Bueht miinden, nur selten 
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vor Juni ein. 1m Miramicki erfolgt der Aufstieg von Juni bis Oktober 
(GOODE). In Novia Scotia erscheinen die erst en Lachse bereits ziemlich 
fruh, schon Ende April, jedoch anscheinend in geringer Anzahl, denn die 
meisten Lachse werden hier im Juni und Juli gefangen. 

Die GroBe der Lachse ist in den verschiedenen Fliissen sehr ver
schieden, z. B. ist ihr Durchschnittsgewicht im Merrimac 7 kg, im Con
necticut 20-42 kg. Ebenso schwankt die Zusammensetzung der 
Schwarme betrachtlich. Uberall sollen die Weibchen zuerst kommen, 
dann mehr Mannchen und zuletzt die Grilse. Diese werden im Shuben
acadia River (Novia Scotia) von August ab erbeutet. 1m Miramicki er
scheinen die ersten Grilse urn den I. Juli, und von Mitte dieses Monats 
bis Ende August machen sie hier die Hauptmenge des Gesamtfanges 
aus; im extremen Fall kommen hier auf einen Lachs flinf Grilse. In 
anderen Fliissen, z. B. im NiPissiquit (hier erscheint die Hauptmenge der 
Jakobslachse vom 25. Juli bis zum I. September), im Restigouche und 
St . John werden in manchen J ahren dreimal so viel Grilse als andere 
Lachse beobachtet und im Godbout konnen sie sogar die zehnfache 
Menge ausmachen. Wie bereits erwahnt, werden in den sudlicheren 
Flussen die Grilse seltener, so im St. Croix; sie fehlen fast ganzlich im 
Denny River und Penobscot und werden vollig im Kennebec vermiBt. 

Wandergeschwindigkeit. Uber die Wandergeschwindigkeit der Lachse 
bei ihrer Bergfahrt findet man sehr widersprechende Angaben. Es ist 
selbstverstandlich sehr schwer, ja fast unmoglich, diese exakt zu be
stimmen, da der Lachs wohl nie geradlinig und dauernd bergwarts 
strebt. Die alteren Angaben, die von 40-50 km Tagesleistung sprechen 
(CORNELIUS, V. DER BORNE), gehen sicher viel zu hoch; sie beruhten fast 
ausschlieBlich auf mehr oder weniger willkurlichen Schatzungen. 

METZGER verfolgte die Bewegungen gezeichneter Lachse in der Weser 
und fand, daB 125 km in 10 Tagen zuruckgelegt wurden, was einer Tages
leis tung von 12,5 km entspricht. ZSCHOKKE gibt an, daB die groBen 
Fruhjahrslachse von Holland bis Basel 55-60 Tage, die etwas rascher 
aufsteigenden Sommerlachse 45-50 Tage brauchen, also im Tage 12 bis 
IS km wandern. In der Weichsel werden 1000 km in 5 Monaten durch
schwommen (vgl. S. 559), so daB hier die Tagesstrecke 6,6 km betruge. 
Diese Geschwindigkeiten liegen in derselben GroBenordnung, die GREENE 
flir die groBen pazifischen Lachsarten festgestellt hat (vgl. S. 510ff). 

Davon abweichende Angaben macht MALLOCH; er spricht den kleinen 
Fruhjahrssalmen pro Tag eine Wandergeschwindigkeit bis zu 54 km zu; 
die groBen Wintersalme sollen bei kaltem Wetter nur 4-6 km, spater 
aber, wenn das Wasser warmer ist, bis 40 km pro Tag zurucklegen. DaB 
kalte Temperaturen den Aufstieg und die Geschwindigkeit verzogern, 
geht auch schon daraus hervor, daB sich dann die Fische, wie wir bereits 
horten, einlagern. Bei niederen Wassertemperaturen soIl en die Fische 
auBerdem nicht versuchen, Stromschnellen und FaIle zu uberwinden. 
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Der atlantische Lachs zeigt namlich, wie sein pazifischer Vetter, die 
Gewohnheit, kleinere Falle und Stromschnellen mit einem Sprung zu 
uberwinden. Dber die Art und Weise des Springens simi die Angaben 
etwas ungenau; die beiden von WARD fUr den Ketalachs geschilderten 
Sprungtypen werden hier offenbar haufig zusammengeworfen I. DaB sich 
die Lachse, wenn sie sich in Scharen den FluBmiindungen nahem, mit 
gekriimmtem Rucken seitlich aus dem Wasser emporschnellen, wird des 
ofteren angegeben; das gleiche Verhalten zeigen sie auf und in der Nahe 
der LaichpHitze, wie ich zwischen Basel und Augst-Wylen im Ober
rhein' beobachten konnte. Auf dieses Emporschnellen bezieht sich wahr
scheinlich auch die Schilderung von Mc INTOSH: "curving itself, it sud
denly contracts the muscles of the convex side and throws its weight 
body out of the water to a considerable height". 

Mit den Versuchen, einen Fall zu uberspringen, haben diese seit
lichen "Schneller" nichts zu tun. Dort wird nach anderen Angaben und 
nach den Photographien von MENZIES und von BJERKE" u. a. versucht, 
den Fall oder die Stromschnelle durch pfeilgerades HerausschieBen aus 
dem Wasser, wobei der Korper steif gestreckt gehalten wird, zu nehmen, 
genau, wie wir dies bei Oncorhynchus sahen. Die dabei erreichten Sprung
hohen konnen 1-2,25 m betragen. 

Das Verhaltnis der Geschlechter der aufsteigenden Fische schwankt 
in den einzelnen Flussen und in den versclJ.iedenen Jahreszeiten. Meist 
uberwiegen die Weibchen betrachtlich. Fur den Oberrhein gab MIE
SCHER als Gesamtverhaltnis an: Weibchenzu Mannchen = 62,6:37.4, 
HOEK fUr den gesamten Rhein: Weibchen zu Mannchen = 66,8:33,2, 
bzw. in anderen Jahren: 65: 35. Die Verhaltniszahlen fUr die einzelnen 
Monate sind nach HOEK im Niederrhein: 

Tabelle 43. Verteilung der Geschlechter, Weibchen zu Mannchen 
beim Rheinlachs (nach HOEK und MmSCHER). 

im Januar. 64,2 vH:35,8 vH im Juli . .. 62,0 vH:38,0 vH 
" Februar. 70,4,,: 2g,6" "August.. 67,0,,: 33,0 " 

Marz 70,8: 2g,2 September 
" April 66,0 " : 34,0" "Oktober. 53,6" :46.4 " 
" Mai. 72,0 " :28,0" "November 59,6" :40,4 " 
" Juni 66,0 " :34,0" "Dezember 65,9" :34,1 " 

1m Oberrhein hatte 1878/79 MIESCHER festgestellt : 
Mannchen 

im Juli . 24,5 vH im September. 41,5 vH im November 37,0 vH 
" August 25.4 vH "Oktober.. 47.4 vH 

I Haufigwird auch nur von "Schnellen" odereinem "Schneller" gesprochen 
und es ist aus der Darstellung nicht zu ersehen, we1che Art des Springens nun 
gemeint ist, wie z. B. in der Notiz in Dtsch. Fischereizeitg. IgOI, Nr.45, 
Lachssprung beim Schaffhausener Fall. 

" In: Norsk Jaeger og Fisk. Foren, Tidsk. 1924. Deutsch mitgeteilt in: 
Fisch. Ztg.28, 246-247. 1925. 

3 Das Verhaltnis flir den September konnte nicht festgestellt werden. 
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1m Emsgebiet dagegen uberwiegen nach MEYER die l\'Hinnchen be-
trachtlich. ~: d' = 33.4: 66,6. 

Ebenso sollen im Moisi (Kanada) die Mannchen zahlreicher sein. 
In franzosischen Fltissen uberwiegen durchweg die Weibchen. 
Aus den Zahlenangaben von HOEK geht deutlich hervor, daB unter 

den Winter- und Fruhjahrssalmen die Weibchen starker uberwiegen als 
spater. Nicht ganz so stark sind die Unterschiede bei Fruhjahrs- und 
Sommerlachsen im Tweed, wo TOSH in der Nahe der Mundung folgende 
Zahlen feststellt: 

Tabelle 44. Verteilung der Geschlechter, Weibchen zu Mannchen, 

im Februar 
Marz 
April 
Mai . 
Juni. 

bei Lachsen aus dem Tweed (nach TOSH). 

73,3 vH: 26,7 vH im Juli 72,7 vH: 
71,2 28,8 August . . 73,9 
79,5 " . 20,5 September. 70 04 " . 
77,7 22,3 Oktober 46 ". 
77,5 22,S 

27,3 vH 
26,1 
29,6 
54 ,,' 

Fur die Gudena geben JOHANSEN und LOFTING ebenfalls ein star
keres Uberwiegen der Weibchen bei den groBen Winter- und Sommer
lachsen an, wahrend bei den mittleren oder kleinen Sommerlachsen die 
Geschlechter ungefahr gleich verteilt sind, und die J akobslachse, wie 
schon Mters erwahnt, fast ausschlieBlich Mannchen sind. Auf deren Zug 
beruht auch das Ansteigen der Mannchenziffer wahrend der Sommer
monate in anderen Fltissen. 

Fur skandinavische Fltisse stellt NORDQUIST einige Angaben zu
sammen, die ich in folgenden Tabellen, zum Teil etwas umgerechnet, 
wiedergebe. 

Tabelle 45a-d. Verteilung der Geschlechter bei skandinavischen 
Lachsen (geandert nach NORDQUIST 1924). 

Tabelle 45a. 1m Dalelv. 

1882 1886 

Zeit vH Ge· - vH I Ge-l---~H ~1-~--I~l~l~1 
--T-~ samt-:---- samtJ-~--'samt1----lsamt- samt-

({ ~ fang I ({ ~ fang 0- 1 ~ fang ({ ~ J_ fang 1 d' ~ fang 

V 46,41 53,6 I , :1, I 
52,3 i 419 1 40 ,1 726 65,2 34,8 92 '44,4 55,6 293147,7 59,9 509 

1.-15. VI 48,2 51,8 1022138,7 61,3 326[39,8 60.2 522' 34 66 I 609 40,1 59,9 693 
16.-30. VI 42,1 57,9 466 37 63 381144,2155,8 491 36,2 63,81 467 40,8 59,2 338 
1.-15·VII 52,6 47,4 133 44,1 65.9 145 48,915 1,1 182 41,7 58,3 ' 156 }462 53,8 65 r6·-3I.VII 30,3 69,7 ~ 60,9 ,39,1

1 
49i5~3146'7 30 59,1 40,9' 66

1 

' 

1.-9. VIII 28,6 71,4 - :32,5 67,5j 40 - -1 -

, Die Zahlen flir Oktober stiitzen sich auf Fische aus dem Meer, von 
denen aber nur 26 Stiick untersucht wurden. 
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Tabelle 45b. Von der Fangstation Taivakoski im Kemi-FluB. 

1896 

Zeit vH Gesamt-
0 ~ stiickzahl 

3.-15. VII 31,1 64,9 131 
16.-31. VII 76,5 23,5 lI9 
I.-IS. VIII 85 IS 48 

16.-31. VIII 83,8 12,2 31 

Tabelle 45c. Fange im Torneaelv, Danske Fiscp.wehr 1882-1886. 

I M~:~en I W;b~~en I Mar ~hen Wer~hen 
1882 13.-30. Juni 

1.-15. Juli 
16.-31. " 
1.-2. August 

1883 II.-15. Juni 
16.-30. " 
1.-15· Juli 

16.-27· " 
1884 15.-30. Juni 

I.-IS. Juli 
16·-31. " 
1.-2. August 

1885 16.-30. Juni 
I.-IS. Juli 

16·-31. " 
I.-II. August 

1886 12.-15. Juni 
16.-30. " 
I.-IS. Juli 

16,-31. " 
1.-5. August 

Summe: I 

431 II 20 2r,.,8 72,2 
371 436 4~;0 54,0 

50 40 5~,5 44,5 
6 I 8~,7 14,3 
6 40 16,0 77,0 

lI8 5 19 1~,5 81,5 
96 446 1~;7 82,3 
8 12 4P'0 60,0 

77 388 1~,7 83,3 
799 1678 3~,3 67,7 
244 303 4~,6 55.4 

10 3 7~,9 23,1 
142 623 Ip,6 81,4 
753 2122 2~;2 73,8 
293 403 4~,1 57,9 

2 5 2~,6 71,4 
18 49 ¥9 73,1 

279 817 25,5 74,5 
623 2935 17,5 82,5 
244 357 4:>,6 59,4 

3 6 35,3 66,7 
---T--------~---+----~---------

4573 I 12403 I 2D,9 I 73,1 

Tabelle 45d. 1m Morrumsa, auf den Lai hpHitzen. 

Jahr I 18891 1890 1 1891 1 1892 1 18931 18941 18951 18961 I 971 1898 1 1899 1900 

~ I ~; I ~~ I 1~ I 1~ ! 1~ I I~ I ~~ I ~~ ~ I ~~ I ~~ ~~ 
Jahr 1901 1 1902 1 1903 1904 1 1905 1 19Q6 I 19071 19015 I 19091 19IO 1 1911 

§ 2~ i 2~ I ~~ ~~ I ~~ I ;~ I ;~ I ~~ I ~~ I ~~ I ~~ 
In den meisten Jahren iiberwiegen die Weibchen (b s zu 75 vH); fUr die 

Gesamtzeit erhalten wir das Verhaltnis r1: ~ = 41: 59 

Fur amerikanische Flusse liegen nur wenige detaillierte Angaben vor. 
Doch sollen nach ATKINS insgesamt die Verhaltniszahlen ~ : r1 = 63: 37 
sein. 1m Penobscot beobachtete der gleiche Autor 910 64,8 vHWeib
chen und 35,2 vH Mannchen, 

Ergebnisse der Biologie V. 37 
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Die Tatsache, daB unter den aufsteigenden Lachsen bald mehr, bald 
weniger Weibchen sind, wird wohl auch Veranlassung gegeben haben 
zu der Annahme, die bei den alteren Autoren gang und gabe war, daB 
die beiden Geschlechter getrennt bergwarts wanderten. r924 erneuern 
L UBECKIUnd DIXON fUr den Weiehsellaehs diese Behauptung. N aeh all den 
Fangstatistiken, die ieh dar auf hin durehsah, kann sieh diese Behauptung 
nur auf das Erscheinen auf den Laiehplatzen beziehen, wo tatsaehlieh die 
Mannehen etwas eher ankommen, jedoeh ist diese Regel nieht strengr. 

Mit den pazifisehen Lachsen teilt der atlantische die Besonderheit, 
daB er beim Aufstieg im FluB keine oder nur ganz gelegentlich und zu
fallig Nahrung aufnimmt. Dber diese Tatsache, die immer wieder einmal 
angezweifelt wird, besteht ein sehr ausgedehntes Schrifttum. Den alteren 
Autoren (RONDELET, OWEN u. a.) war schon aufgcfallcn, daB der Magen 
der im FluB gefangenen Lachse stets leer war; sie nahmen an, daB der 
Fisch sieh beim Fange erbreche. KNOX, BERTRAM, BUCKLAND und FRA
SER aber behaupteten, daB die Lachse im SuBwasser nicht fraBen und 
WILLOUGHBY wies darauf hin, daB sie auch nach dem Laichen alle sehr 
mager seien'. VON SIEBOLD (r863) und bald dar auf BARFURTH (r874) 
bestatigten, daB der Magen von aufsteigenden Lachsen immer leer ist 
und nur gelegentlich Fischschuppen, kleine Holzstuekchen, Pflanzen
reste und Teile von Insekten enthalt, die wohl zufallig mit dem Atem
wasser aufgenommen und abgeschluckt wurden. Zu den gleichen Fest
stellungen kamen auf Grund eingehender Untersuchungen durch ver
schiedene Methodik MIESCHER, FRITSCH, HOEK, ZSCHOKKE, PATON, 
ARCHER, GULLAND, BROWN, BARTON, GILLESPIE, LOCKART, TOSCH, MEN
ZIES, HEITZ u. a. 

MIESCHER3, FRITSCH, HOEK 4, ZSCHOKKE, ARCHER, PATON und TOSCH s 
untersuchten den Darmtraktus auf seinen Inhalt und stellten uberein
stimmend fest, daB nur gelegentlicb und zufallig Fremdk6rper, ein 
Gammarus oder eine I nsektenlarve aufgenommen werden; letztere sind 
dann nur oberflachlich angedaut. Schon bei Lachsen aus den FluB
mundungen, bei spat aufsteigenden sogar schon im Meere, ist der Schlund 
und Magen etwas kontrahiert und der Darm mit einem gelben Schleim 
angefUllt. 

I In weitaus den meisten Fallen trifft diese Regel ZU, daB auch sie nicht 
ohne Ausnahme ist, konnte ich 1927 im Oberrhein beobachten, wo anfangs 
November in den Schlagfallen weit mehr Weibchen als Mannchen gefangen 
wurden. 

, Zit. nach FRITSCH und CALDERWOOD. 
3 MIESCHER-RuESCH untersuchte 2162 Lachse und fand nur bei zwei ver

laichten Mannchen Spuren von Nahrung. 
4 HOEK untersuchte 2000 Exemplare und bei nur sieben aus der Rhein

mundung vom Marz und April fand cr Nahrungsreste. 
5 TOSCH untersuchte 1442 Lachse aus dem Unterlauf des Tweed; nur 

bei 9 vH waren geringe Nahrungsreste festzustellen. 



Die Wanderungen der Fische. 579 

GULLAND, CALDERWOOD und BARTOK kommen auf Grund von histo
logischen Studien des Dannes zu der Dberzeugung, daB der Lachs im 
FluB nichts friBtI. GILLESPIE und LOCKART schlieBen dasselbe auf 
Grund der Untersuchung der Bakterienflora des Darmtraktus und aus 
Prufung seiner Verdauungsfahigkeiten. Die Reaktion des Darmsaftes 
ist sauer, die eiweiBspaltende Wirkung gleich Null. AuBerdem finden 
sich, besonders bei Fischen aus dem Oberlauf, viele Faulnisbakterien. 

Da erfahrungsgemaB die Darmparasiten bei Hungertieren rasch ver
schwinden, untersuchten ZSCHOKKE, TOSCH und HEITZ die Darmpara
sitenfauna aufsteigender Lachse und kommen auf Grund eines sehr 
groBen Materials zu dem Ergebnis, daB der Lachs in den Fliissen von 
Westeuropa und von Schottland sicher nichts friBt und daB der Ostsee
lachs hochstens ganz gelegentlich einmal Nahrung aufnimmt. 

,Der histologische und physiologische Zustand der Leber und der 
Gallenblase - letztere ist bei Fischen aus dem Oberlauf voUig leer -
dcutet eben falls auf ein volliges Fasten hin (GULLAND). 

Der Zeitpunkt und der Ort, wo die Fische ihre Nahrungsaufnahme 
einstellen, schwankt etwas. Fruh aufsteigende Lachse, deren Geschlechts
organe noch weit vor der Reife stehen, konnen gelegentlich im Unter
lauf noch Fische jagen (BARFURTH, ZSCHOKKE). Spat aufsteigende 
Lachse stellen teils schon im Meer, besonders dann, wenn sie durch nied
rigen Wasserstand am Aufsteigen verhindert werden, ihre Nahrungs
aufnahme ein und legen bereits ihr Laichkleid an (MENZIES). Aus dies en 
Tatsachen geht hervor, daB das Fasten nicht bedingt wird durch den 
Milieuwechsel. 

Der Feststellung, daB die Lachse im SiiBwasser nichts fressen, steht 
die Tatsache gegenuber, daB in manchen Flussen von England, Schott
land, Irland, Island, Skandinavien, Finnland, Kanada und Labrador der 
Lachsangelsport 2 mit der Fliege bluht. Trotzdem betont MALLOCH, einer 
der besten Kenner des Lachses in Schottland, daB die Fische im SiiB
wasser in weitaus ihrer groBten Mehrzahl nichts fressen, wenn auch viel
leicht der eine oder andere ohne GefraBigkeit Nahrung (Fische, Kruster, 
Insekten) schluckt. Nach BROWN ist die gelegentliche Nahrungsauf
nahme abhangig von Klima, Lage, Temperatur und Wassermenge. 
NORDQUIST berichtet, daB in man chen Fliissen Finnlands der Lachs die 

I GULLA~D beschrieb bei aufsteigenden Lachsen einen desquamativen 
Dal'mkatarrh und sieht diesen als eine typische Veranderung an. BARTON 
und CALDERWOOD wenden sich gegen diese Deutung und erklaren die von 
GULLAND beschriebenen Erscheinungen durch schlechte Fixierung seines Ma
terials; eine Ansicht, die auf Grund neuester Feststellungen von SCHEURING 
und GASCHOTT zu Recht besteht. 

2 So wurden im Wye geangelt: 
1m Jahre 1906 

I907 
I908 

468 Lachse 

37* 



580 LUDWIG SCHEURIKG : 

Angel nimmt, in anderen nicht. LONNBERG betont, daB sich der Ostsee
lachs in den Fhissen nicht angeln laBt und glaubt, daB die Exemplare, 
die in Schottland und sons two die Angel nehmen, sterile Tiere sind - eine 
Annahme, die sicherlich nicht fUr alle Falle zutrifft. 

Bei den pazifischen Lachsarten haben wir bereits gehort, daB auch 
diese hin und wieder "spielerisch" die Angel nehmen, wahrscheinlich ist 
das Schnappen der atlantischen Lachse nach der kunstlichen Fliege ahn
lich zu erklaren und beruht, wie dort, auf optischen Reizen. N ach 
FRITSCH schnappen auch die Lachse gelegentlich wie im Spiel auf 
ihren Ruheplatzen nach Insekten. Auffallig bleibt aber auf jeden Fall, 
daB die Angelfischerei auf Lachse nur in FlUssen mit kurzem Lauf bluht I • 

Da dort unser Fisch auch, wie wir bereits sahen, noch andere Besonder
heiten hat (Aufsteigen reifer Exemplare kurz vor der Laichzeit), so 
werden von verschiedenen Autoren Differenzierungen in verschiedene 
biologische Rassen angenommen; ich komme spater auf diesen Punkt 
zuruck. 

Wenden wir uns nun den Laichplatzen und dem Laichgeschaft der 
Lachse zu! Als Laichplatze werden, wie bereits erwahnt, rasch flieBende, 
jedoch nicht rei Ben de Bach- und FluBstrecken mit grobem Sand- oder 
Kiesboden gewahlt; manchmal kann dort das Wasser so nieder sein, daB 
die Rucken£losse der laichenden Fische aus dem Wasser hervorsieht. 
Meist wandern die Fische erst kurze Zeit vor der eigentlichen Laichablage 
zu diesen Platzen, bei deren Auswahl moglichst "alter Boden", d. h. 
solcher, der bei Hochwasser nicht leicht versetzt wird, bevorzugt wird, 
und wenn moglich, werden solche Stellen am liebsten genommen, an 
denen Grundwasser hochkommt, so besonders kurz oberhalb naturlicher 
oder kunstlicher Querschwellen. 

Fur gewohnlich erscheinen die Mannchen zuerst an den Laichplatzen, 
sind recht rauflustig und fUhren unter sich schon vor der Ankunft der 
Weibchen heftige Kampfe. Das Weibchen wirft durch Schlagen mit dem 
Schwanz und durch seitliche Bewegungen 2 m lange und I m breite, 
£lache, selten bis zu I/2 m tiefe Laichgruben aus. Nach FRITSCH werden 
von einem Weibchen mehrere (5-8) solcher Gruben angelegt; jedoch 
konnte er nicht beobachten, ob sie alle zur Laichablage benutzt wurden. 
Andere Beobachter, Z. B. BIELER, sprechen nur von einer Laichgrube. 
Es scheinen die Verhaltnisse in dieser Richtung je nach Umstanden und 
Laichplatzen verschieden zu sein. HOEK glaubt sogar, daB haufig als 
Laichgruben nur solche Stellen gewahlt werden, an den en schon eine 
naturliche Vertiefung (Kuhle) sich befindet, und die Hauptarbeit des 
Lachses darin bestehe, den Schlamm daraus wegzufegen. 

I Angaben iiber geangelte Lachse im Rhein, der Weser, der Elbe und 
Weichsel werden vereinzelt wohl ebenfalls gemacht. Es ist aber in den aller
meisten Hillen wahrscheinlich, daB es sich dann, wie MIESCHER U. a. fiir 
solche Ausnahmen nachwiesen, um bereits verlaichte Exemplare handelt. 
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Den Laichakt schildert FRITSCH folgendermaBen: "Zu dem auf der 
Laichgrube liegenden, mit dem Kopf an einen groBen Stein gelehnten Weib
chen kommt in den Frtih- und Abendstunden das Mannchen, stellt sich mit 
dem Kopf in die Nahe der Genita16ffnung des Weibchens. Sobald dieses, 
durch die Nahe des Mannchens gereizt, etwas Eier auslaBt, schieBt das Mann
chen, dessen Seiten streifend, nach vorn, wobei es die Milch 10slaBt. Es stellt 
sich dann etwa 1 m vor das Weibchen und laBt allmahlich die Milch flieBen 
auf die jetzt im Strom aus dem Weibchen austretenden Eier, welche durch 
die Seitenbewegungen des Schwanzes mit Sand und Geroll bedeckt werden." 
Ahnliche Angaben macht BIELER tiber den Vorgang. Nach ihm wird bei 
Regenwetter oder bei steigendem Wasserstand, nach CALDERWOOD auch bei 
steigenden Temperaturen das Laichgeschaft unterbrochen. Das gleiche 
Parchen bleibt aber in der Nahe der Laichgrube, und andere Mannchen 
werden heftig verfolgt. Die Fortsetzung des Laichgeschaftes erfolgt dann, 
wenn das Wasser wieder klar ist. So kann je nach der Witterung und Wasser
temperatur das Laichen eines einzigen Weibchens in einer Nacht vollendet 
sein - was aber nur selten geschieht - sich aber auch tiber langere Zeit 
erstrecken, und noch Ende Dezember, ja, selbst im ]anuar, kann man im 
Rhein und der Elbe noch Weibchen mit Eiern antreffen, wenngleich dort 
das Laichgeschaft fUr gewohnlich in der zweiten Halfte des Dezember be
endet ist. 

In schottisehen Fltissen dauert nach Ansicht CALDERWOODS das Laich
geschaft eines einzelnen Weibchens 8-10, nach MALLOCH 3-14 Tage und 
kann sowohl bei Tag als in der Nachtzeit erfolgen. Von dem Laichakt selbst 
gibt MALLOCH eine etwas andere Schilderung: "They select a bank composed 
of sand and gravel which is not very liable to shift throughout the season. 
Here the female digs into the gravel with her tail, turns on her side and gives 
a few scoops among the gravel, turning up with each movement and making 
the water quite dirty. The spawn, which is being deposited all the time, falls 
to the bottom and is covered up with each stroke. This process is renewed 
every 5 or 10 minutes, the fish working up-stream all the time .... While 
the female is working, the male, if undisturbed remains beside her and occa
sionally pushes her sideways off the bed for a second or two." 

Ganz ahnlich schildert MENZIES den Laichakt; nach ihm werden grobe 
kiesige Stellen mit Steinen von halber BacksteingroBe vorgezogen. 

Wenn ein anderes hinzukommendes Mannchen das Parchen stort, be
ktimmert sich das Weibchen meistens nicht urn die kampfenden Rivalen, 
und haufig fahrt es mit dem Laichen ruhig fort, wobei dann ein kleines Mann
chen (Parr), die sich meistens zahlreich auf den Laichplatzen herumtreiben, 
Gattenstelle vertritt. Andererseits wird das Laichen unterbrochen, wenn das 
erste Mannchen weggefangen wird; das \Veibchen geht dann auf die Suche 
nach einem anderen, alteren ::vI:annchen und kehrt mit diesem zum Laich
platz zurtick. YOUNG (zit. nach BREHM) beobachtete, daB ein Weibchen 
nacheinander neun Mannchen zu der Laichgrube brachte, und als aueh das 
letzte weggefangen war, mit einer groBen Forelle zurtickkehrte. 

Die Laichzeit der Lachse £alIt immer in die Wintermonate. Das 
Laichen beginnt, wenn die Temperatur des Wassers auf etwa 6-50 C 
gesunken ist. Relativ hohe Temperaturen im Oktober und November 
verschieben das LaichgeschiHt und verzetteln das Laichen. In war
meren Gegenden falIt deshalb die Laichzeit auch spater in den Winter 
als in kaIteren. So z. B. laicht der Lachs in der Dordogne nach dem 
November, in der Bretagne im Februar, am Rhein und der Weser in 



LUDWIG SCHEURING: 

der zweiten Halfte des November bis Weihnachten, in der Elbe von 
Ende Oktober bis Ende November (Hohepunkt Mitte November), in der 
Weichsel im Dezember, in Finnland und Sudskandinavien von der zwei
ten Halfte des Oktober bis Anfang Dezember, in Nordskandinavien, z. B. 
in Norrbottenlan, von September bis Oktober. In den "fruhen Lachs
flussen" von England fallt der Hohepunkt der Laichzeit auf den 7. No
vember, in den "spaten" auf den 8. Dezember. 1m Caithness in Suther
land, im Ness, Spey, Devernon laicht der Lachs im November, im Don, 
Esks und Forth im Dezember und im Ythan, Buvie und Solway erst 
nach Neujahr (MENZIES). Durchweg gilt, daB die zuerst aufsteigenden 
Winter- und -Fruhjahrssalmc etwas fruher laichen als die spater ankom
menden. In den Flussen der Vereinigten Staaten laicht der Lachs 
von Oktober bis November, in Kanada bedeutend fruher. 

Nach dem Laichen verlassen die Weibchen so fort den Laichplatz, 
und suchen tiefere Stellen auf. Die Mannchen sollen sich in der Nahe der 
Laichgruben noch langere Zeit aufhaltcn. Sicher geht der groBte Teil 
der Laichfische nach dem Laichgeschaft ein; die Mannchen zeigen die 
groBere Sterblichkeit, und wohl keines der groBeren Exemplare uber
lebt.Die anderen wandern nach dem Meere zuruck. Es sind magerc, 
kraftlose Gesellen, die in den verschiedenen Landern wiederum verschie
den benannt werden. In Deutschland spricht man meist nur von ver
laichten Lachsen; die Englander nennen sie "kelt", und die Franzosen 
"charognards" . 

Die Art und Weise, wie diese Abwanderung sich vollzieht, sowie deren 
Tempo scheint verschieden zu sein. Altere Autoren haben angenommen, 
daB der verlaichte Lachs sofort in ~tarker Fahrt dem Meere zueile, andere 
wieder glaubten, daB er sich mehr oder weniger kraftlos und passiv ab
warts treiben lieBe. Dem gegenuber wurden in neuerer Zeit verschiedene 
Beobachtungen gemacht, die darauf hinweisen, daB sich der verlaichte 
Lachs noch langere Zeit in der Nahe der Laichplatze herumtreiben kann. 
MALLOCH betont, daB die verlaichten Fische manchmal sogar Hochfluten 
gut uberstehen, daB sie sich im Tay erst im April auf den Weg 
machen und erst im Juli die Gezeitenzone erreichen, wo sie sich eine 
Zeitlang aufhalten, urn sich an das Salzwasser zu gewohnen. Wahr
scheinlich wandern die verschiedenen J ahresklassen verschieden rasch 
abo Nach MENZIES und CALDERWOOD scheinen jungere Laichlachse, be
sonders Grilse, groBere Eile zu haben, das Meer wieder zu erreichen 
als altere. Besonders alte Weibchen treiben sich manchmal lange in 
dem FluB herum und werden auch durch Hochwasser nicht abge
trieben, denn MENZIES sah solche in Seen noch 6 Monate nach dem 
Laichen. Besonders lange scheinen Weibchen, die ihre Eier nicht los 
wurden, im Flusse zu bleiben; sie erhalten wieder eine "blanke Livree" 
und werden in England "Rawners" genannt. In Danemark beobachtete 
LANDMARK, daB gestreiftc und wieder ausgesetzte Fische sogar berg-
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warts wanderten und versuchten, einen FischpaB zu fiberwinden. (An
gaben fiber das Geschlecht der Fische fehlen.) Auch im Penobscot konnte 
ATKINS ein sehr langsames Abwandern beobachten. Hier solien die 
ersten Fische im Friihjahr das Meer erreichen, die Mehrzahl sich aber 
dann noch im Flusse befinden. 

Nach anderen Angaben wandert das Gros der verlaichten Lachse 
rasch abo BARFURTH konnte in der Koblenzer Gegend am 10. Januar 
keine verlaichten Exemplare feststellen; nach MIESCHER, HOEK und 
ZSCHOKKE sind die ersten Rheinlachse anfangs Januar bereits im Meer. 
In der Speymiindung kommen die ersten verlaichten Weibchen, die noch 
hiiufig das Laichkleid tragen, schon Ende Dezember an. 

Die Frage, ob diese verlaichten Fische unter natiirlichen Bedingungen 
im Flusse Nahrung aufnehmen, kann nicht eindeutig beantwortet wer
den. MIESCHER fand nur selten Nahrungsreste (WeiBfische) im Darm. 
Dieser zeigte wieder basische Reaktion. HOEK berichtet nur von leeren 
Darmen. FRITSCH glaubt, daB die Mehrzahl keine Nahrung zu sich 
nimmt, daB aber einige "Vagabunden", die sich langere Zeit (bis Marz 
und Mai) im FluB aufhalten, Phryganiden fressen, und besonders auch 
den Salmlingen nachstellen. Die gleichen Beobachtungen werden hin und 
wieder beim Rheinlachs gemacht. So wurde am 18. Marz 1926 noch ein 
II8 cm langer und 5,5 kg schwerer Lachs bei Grenzach (Oberrhein) be
obachtet und gefangen, als er WeiBfische jagte. Er trug noch das Laich
kleid. Ebenso stellten ATKINS, BARTON, CALDERWOOD, PATON, ARCHER, 
MALLOCH, TOSH, HEITZ U. a. fest, daB abwandernde Lachse nicht selten 
fressen, daB aber nur besondere Verhaltnisse sie veranlassen, langer im 
FluB zu bleiben, wo sie dann gierig auf Insektenlarven und Fische Jagd 
machen. 

Wahrend der Abwanderung beginnen sich die sekundaren Geschlechts
merkmale und das Laichkleid zurfickzubilden. Die nicht verbrauchten 
Teile der Gonade werden resorbiert und das Muskelgewicht des Fisches 
nimmt deshalb urn ein geringes zu (MIESCHER, PATON, DUNLOP), wahrend 
das Gesamtgewicht aber weiter abnimmt und in 2-3 Monaten urn 
1/2-1 kg sinken kann (MENZIES). Der Magen und der Darm wird wieder 
weiter, die Verdauungskraft des Magensaftes steigt und die Gallenblase 
fUIlt sich wieder (GULLAND, GILLESPIE). 

Fische, die gezwungen wurden, im SfiBwasser zu verbleiben (Versuche 
von ATKINS und CALDERWOOD), verweigerten bis zum Herbst die Nah
rung, fraBen dann den Winter fiber recht gut und waren besonders im 
Frfihjahr sehr raubgierig. 1m Juli stellten sie die Nahrungsaufnahme ein 
und wurden im Oktober laichreif. Die Mannchen lieferten normale, be
fruchtungstiichtige Milch, die Weibchen jedoch nur schlechte Eier, die 
sich nicht entwickelten. Nach der zweiten Laichzeit erholten sich VOn 
zwei Mannchen und zwei Weibchen ein Mannchen und beide Weibchen 
und fraBen im Mai und Juni wieder gut. (ATKINS.) 
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Ins Meer zuriickgekehrt, erholt sich der verlaichte Lachs rasch von 
seinen Reisestrapazen. Er legt wieder ein Silberkleid an und nimmt rasch 
an Gewicht zu. Besonders in Schottland und Irland wurden sehr viele 
verlaichte Lachse markiert, und wir sind tiber ihre Gewichtszunahme gut 
unterrichtet. Aus der groBen Anzahl dieser Daten wahlte ich einige 
heraus und errechnete auch die prozentuale Gewichtszunahme pro Monat. 

Aus Tabelle 46 geht hervor, daB in den ersten Monaten des See
aufenthaltes die prozentuale Gewichtszunahme am starksten ist. CAL

DERWOOD unterscheidet Fische mit kurzem Seeaufenthalt (ungefahr 
I ] ahr!) und solche mit langem, und nach seiner Ansicht sollen die letz
teren starker zunehmen. Ein Blick auf die Tabelle lehrt, daB diese Fest
stellung nur fUr die absolute Gewichtszunahme, wie eigentlich selbst
verstandlich, Geltung hat, nicht aber fUr die prozentuale. 

Tabelle 46. Gewichtszunahme verlaichter Lachse im Meere 
(nach verschiedenen schottischen Autoren zusammengestellt). 

Gewicht in kg Monate Gewichtszunahme vB Gewichtszu-
beim Aussetzen im Meer in kg nahme im Monat 

2,7 2 1,35 24,8 
1,8 3 2,65 48,9 
2,25 3 0,7 10,2 
2,5 4 1,6 16 
2,7 4 0,9 8,3 
1,8 5 0,9 10 

4,05 5 1,8 8,9 
2,7 5 4,5 30 
2,7 6 2,81 17.4 
2,7 6 I,ll 7,05 
5,85 6 4,95 14,2 
2,25 7 3,15 20 
2,7 7 1,35 7,05 
2.7 7 2.25 11,9 
2,05 8 2,5 15,2 
5,85 9 3,6 6,75 
2,93 I I 4,72 14,4 
4,5 II 4,05 8 
2,05 13 4,7 17,6 
2,25 13 2.25 7,6 
2,7 14 5.85 15,15 
4,95 14 7.2 10,3 
5,85 IS 1,8 2,3 
5,85 15 4,95 6,17 
6,10 15 2,93 3,12 
3,6 16 4,50 7,8 
4,3 16 7093 11,6 
2 17 3,15 9 
2,25 17 5,85 12,9 
7,2 17 14,85 1l,2 
3,6 18 5,4 8,35 
4,05 18 3,15 4,20 
6,3 18 14,4 12,7 
4,5 20 8,1 9 
5,4 24 3,6 2,78 
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Die Behauptung, die 
von anderen Autoren, z. B. 
CALDERWOOD, gemacht 
wird, daB groBe Kelts 
starkere Gewichtszunah
men als kleinere zeigten, 
kann ich nicht teilen (vgl. 
Tabelle 46). Wahrschein
lich wird das Tempo der 
Gewichtszunahme, wie 
auch ihr absoluter Wert, 
stark abhangig sein von 
dem Nahrungsreichtum 
desAufenthaltsortes.Zum 
Beweis dafiir fiihre ich an, 
daB, wenn ich die Tabelle 
nach der Herkunft der 
Lachse (ob aus Irland 
oder Schottland) geordnet 
hatte, die Gewichtszunah
men verschieden waren 
undfiir schottische Lachse 
in den gleichen Zeitspan
nen 2,7==4,5 kg, fiir ir
landische 2==5 kg waren. 

Es solI jetzt noch ein 
kurzer Dberblick auf das 
Alter der aufsteigenden 
Lachse geworfen wer
den, unddabei wollen wir 
sehen, ob das Alter der 
abwandernden Lachse 
einen EinfluB auf die 
Dauer des Meeraufent
haltes hat, und ob Be
ziehungen zwischen dem 
Alter der aufsteigenden 
Exemplare und den ver
schiedenen Aufstieg
zeiten sich erkennen 
lassen. 

Die Altersbestim-
mungen von Lachsen 
werden an den Schupp en 

Abb. 26 a. Schupp en eines vierjahrigen Lachses aus der Spey 
(April) . 4,5 kg schwer. Zwei Jahre wurden im Sii£wasser, zwei 

Jahre im Salzwasser zugebracht (nach l\1ENZIES). 

Abb. 26 b. Schuppen ein es 13 Jahre alten Lachses aus dem Moisi
FluB (Kanada) Juni 1 9 12. Zeigt vier Laichmarken. Bei jeder Laich
period e war der Fisch ein Jahr im SiiBwasser. Totalgewicht 17 kg 

(nach MENZIES). 
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durchgefiihrt. Sie lassen, wie Abb. 26a, b zeigt, erkennen, wie lange der 
Salmling im SiiBwasser war, wann er abgewandert ist, wieviel Jahre er 
im Meere gelebt hat und an der Laichmarke, wie oft er in den FluB zum 
Laichen aufgestiegen istr. 

Wir haben bereits geh6rt, daB der Zeitpunkt, zu dem die Junglachse 
abwandem, schwankt, und weitgehend von der geographischen Lage des 
Geburtsflusses abhangig ist; im Norden sind die ins Meer gehenden 
Salmlinge alter als im Siiden, und die Abwanderung fallt dort spater 
ins Jahr als hier. Wir sahen auch, daB sich die beiden Geschlechter ver
schieden verhalten. Die gleiche Feststellung miissen wir auch bei auf
steigenden Fischen machen. Hier zeigen die Geschlechter gerade das 
umgekehrte Verhalten und die Mannchen neigen dazu, wie wir aus dem 
Geschlechtsverhaltnis der Grilse sehen, ihren Seeaufenthalt abzukiirzen. 
Es bestatigt sich auch hier die Regel, daB in nordlichen Gegenden die 
Lachse Hinger im Meer bleiben. So erfolgt nach DAHL und ALM im nord
lichen Skandinavien der Aufstieg nach 3-4 Jahren, in den siidlichen 
Teilen des Landes bereits nach 2 J ahren Seeaufenthalt; aIle nach I J ahr 
in den FluB zuriickgehenden Exemplare sind Mannchen. 

Mit dem hoheren Alter der nordskandinavischen Lachse werden Wir 
wohl auch das groBere Gewicht dieser (siehe Tabelle 37, S. 566) in Be
ziehung bringen miissen; jedoch ist die Frage nicht entschieden, ob die 
dort aufsteigenden Lachse spater geschlechtsreif werden und in ihren 
GeburtsfluB zuriickkehren, oder ob altere Lachse weiter nordwarts wan
demo In den Vereinigten Staaten sind die meisten aufsteigenden Lachse 
2 Jahre (ATKINS); in Ostkanada 3 Jahre (MENZIES) im Meere gewesen, 
so steigen Z. B. im Moisi iiberhaupt keine Fische nach I Jahr Seeaufent
halt und nur ein geringer Prozentsatz nach 2 Jahren auf. 

Bei manchen pazifischen Lachsarten haben wir, wenn auch nicht 
immer, eine gewisse Beziehung zwischen Abwanderungsalter und der 
Dauer des Meeraufenthaltes feststellen konnen. Etwas Ahnliches scheint 
bei den atlantis chen Lachsen vorzukommen, doch sind diese Beziehungen 
nicht iiberall und gleich deutlich zu erkennen. ALM untersuchte auf
steigende Lachse in Siidschweden. 

4,5 vH haben I Jahr, 76,2 vH haben 3 Jahre, 
14,8 " 2 3,7 " 4 " 

im Meere zugebracht. "Es besteht hierin eine gewisse Korrelation mit 
dem Auswanderungsalter, so namlich, daB ein Lachs, der im jungen Alter 
ausgewandert ist, meist eine langere Zeit im Meer zubringt als ein Lachs, 
der im hoheren Alter ausgewandert ist." 

Das Gesamtalter der dort aufsteigenden Lachse ist im Mittel, wenn 

I Die Methode der Altersbestimmungen von Lachsen nach den Schuppen 
wurde zuerst von Lord BLYTHSWOOD (zit. nach HUTTON) und dann von 
JOHNSTON, CALDERWOOD, HUTTON, DAHL, HOEK, HENKING, MALLOCH, 
ROULE, MENZIES u. a. weiter ausgebaut. 
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auch kleine Schwankungen in den einzelnen Jahren vorkommen, aus 
folgender Tabelle ersichtlich: 

Tabelle 47. Gesamtalter aufsteigender siidschwedischer Lachse 
(nach ALM). 

Alter 3 Jahre 4 Jahre 5 Jahre 6 Jahre I 

vH 

Die gleicheFolgerung wie ALM hatte bereits 2 Jahre vorher N. ROSEN, 
wenn auch erst vorsichtig gezogen. Das Gesamtalter der von ihm unter
suchten Lachse aus verschiedenen Fltissen in Prozent des Gesamtfanges 
ausgedrtickt, ist in folgender Tabelle zusammengestellt: 

Tabelle 48. Gesamtalter aufsteigender Lachse aus 
schwedischen Fliissen (nach ROSEN). 

Herkunft Gesamtalter 
3 Jahre I 4 Jahre 5 Jahre 

Luleelv .[2,8 vH 10,7 vH 23.7 vH 

6 Jahre 

28,3 vH 

7 Jah re I 8 Jahre 

H 1 6,8 vH 27,7 v 
Pite, Kalix, 

.1 1,7 Tornea 
" 9,2 " 24,9 " 31,5 ., 27,7 

Dme '1 0,7 " 1 

8 " 57 " 33 " 1 1,3 , 

DANNEVIG untersuchte 301 Lachse aus dem Nidelv; Abwanderung 
und Aufstiegsalter verteilten sich wie folgt in Prozenten: 

Tabelle 49. Abwanderungsalter und Meeraufenthalt von Lachsen 
aus dem Nidelv (nach DANNEVIG). 

Jahre im FluB 2 3 4 

1 J ahr im Meer 
2 Jahre" 0,33 vH 

0,33 

20,12 vH 
24,20 

2,32 vH 
1 

3 2,3 2 0,67 

Die meisten im 4. Jahr als Salmlinge abgewanderten Lachse steigen 
nach 1 Jahr bereits wieder auf. Auch MENZIES gibt an, daB die Mehrzahl 
der Grilse in Schottland als 3jahrige Smolts abgewandert sind. Die hohen 
Smolt-Alter werden bei nach lang em Seeaufenthalt aufsteigenden Lach
sen immer seltener; im Spey findet er folgende Verhaltnisse: Fische, die 
als 3jahrige Smolts abgewandert waren, verteilen sich prozentual auf 
4-6jahrige Lachse wie folgt: 

Tabelle 50. Dauer des Meeraufenthaltes von Lachsen 
aus dem Tay (nach MENZIES). 

Winter im Meere I 1 Jahr 2 Jahre I 3 Jahre 2 

1921 46 vH 48 vH 14 vH 
1922 43 66 10 

I 59 1 Tiere wurden untersucht. 
2 Bei Berechnung der Prozentzahlen ist sicherlich dem Autor ein Rechen

fehler unterlaufen, denn wir erhalten insgesamt 108 bzw. II9 vH, doch wird 
wohl das relative Verhaltnis durch diese Zahlen ausgedruckt. 
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Wie vorsichtig man jedoch bei der Feststellung solcher Beziehungen 
sein muB, geht aus den Untersuchungen von HUTTON und ESDAILE 
hervor. Zuerst hatten beide Autoren auf Grund gemeinsamer Unter
suchungen an 52I Lachsen aus dem WyefluB festgestellt, daB die 
Mehrzahl der Fische, die mit I J ahr zur See gingen, dort 2 Jahre und 
langer blieben, und daB Salmlinge, die mit 3 J ahren abgewandert waren, 
eine gewisse Neigung zeigten, ihren Meeraufenthalt abzukurzen. Spater 
kommt ESDAILE an einem graBeren Material zur Ablehnung dieser 
SchluBfolgerung. Ihre Resultate sind in der folgenden Tabelle zusam
mengestellt : 

Tabelle 51. Abwanderungsalter und Meeraufenthalt von Lachsen 
aus dem WyefiuB (nach ESDAILE). 

Jahre Seeaufenthalt 

2 

3 
4 

Jahre FluBaufenthalt 
I [ 2 [ 3 

I 9,3 vH I 0,7 vH 
0,5 vH 61,7" I,6" 
I,9 2I,7" 0,6" 

0,93" [ 

Fur den Rhein gilt, daB die meisten Grilse nur I Jahr im SuBwasser 
zugebracht haben, obgleich dort eine betrachtliche Anzahl der Salm
linge erst im 2. J ahr abwandert. 

Fur die Ostseeflusse Persante und Gudena haben JOHANSEN und 
LOFTING nachgewiesen, daB die Jakobslachse I-3 Jahre im SuBwasser 
gewesen waren. 

Aus vorstehenden Angaben geht also hervor, daB das Alter der auf
steigenden Grilse je nach der Gegend recht verschieden sein kann. Ihr 
Aufsteigen nach kurzem Seeaufenthalt kann somit nicht ausschlieBlich 
bedingt sein durch ein relativ hohes Alter der abwandernden Salmlinge. 
Ware dies der Fall, so muBten ja in nardlichen Gegenden immer mehr 
Grilse auftreten, was aber nicht zutrifft, da, wie wir schon harten, das 
Alter der aufwandernden Lachse in Nordskandinavien graBer ist und 
dort, wie auch in den nardlichen Flussen von Ostkanada, z. B. im Moisi, 
die Grilse vallig fehlen. Andererseits gibt aber auch ATKINS an (vgl. 
S.550), daB in den sudlichen Flussen der Vereinigten Staat en eben falls 
keine Grilse vorkommen. 

Das Aufsteigen nach kurzem Seeaufenthalt, das die Grilse charakte
risiert, muB somit noch durch andere Bedingungen ausge16st werden, 
auf die ich spater noch eingehen werde. 

Die als "kleine Sommerlachse" bezeichnete GraBenklasse der auf
steigenden Fische hat durchweg 2 Jahre in der See gelebt. Fur groB
britannische Lachse wurde dies von allen englischen Autoren bestatigt, 
fUr die franzasischen von ROULE, fUr Lachse der westlichen Ostsee von 
LOFTING; weiter nardlich finden sich dann aber Tiere, die 3 Jahre im 
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Meere waren, und das Gesamtalter dieser Klasse schwankt somit infolge 
des verschiedenen Abwanderungsalters der Salmlinge zwischen 3 bis 
7 Jahren. 

Die "groBen Winter- und Sommersalme" sind weitaus in ihrer Mehr
zahl 3-4 Jahre im Meere gewesen, in den siidlicheren Teilen des Ver
breitungsgebietes sind einige darunter, die nur 2 Jahre, im Norden solche, 
die sogar S--7 Jahre Seeaufenthalt hinter sich haben. 1m Rhein hat 
z. B. REDEKE (1927) 617 Exemplare dieser GroBenklasse untersucht; 
aus seinen Angaben habe ich die folgende Tabelle errechnet und zu
sammengestellt : 

Tabelle 52. Abwanderungsalter und Meeraufenthalt groBer 
Winter- und Sommersalme vom Rhein (nach REDEKE). 

Jahre I Jahre vH der 
im SiiBwasser im Meer untersuchten Fische 

2 4 0,1 

4 3,5 
2 3 1,3 

3 91 
2 2 4,3 

Wir ersehen daIaus, daB die Hauptmenge der dort aufsteigenden 
Lachse 4 Jahre alt ist. Auf dieser Tatsache beruht auch die 4jiihrige 
Periodizitat der maximalen Ertrage der Lachsfischerei, die auBer im 
Rhein (FEHLMANN) auch in anderen mitteleuropaischen Fliissen, z. B. 
in der Gudeni'!, und der Persante beobachtet wird. 

In Schottland sind die "mittleren Friihjahrs- und Sommersalme" 
2 + 2 oder 2 + 2 I /2' die groBen 2 + 3 und die allergroBten 2 + 4 Jahre 
alt, wobei die erste Ziffer das Abwanderungsalter angibt. JOHNSTON hat 
auch ein Exemplar mit 2+63/ 4 Jahren beobachtet. Weiter nach dem 
Norden ist sowohl das Abwanderungsalter, als auch der Seeaufenthalt 
urn 1-2 Jahre hoher, wie aus den im Text bereits angefiihrten Daten 
ersich tlich. 

Wie oft kann nun ein Lachs laichen, und wie groB ist der Prozentsatz 
der zum zweiten oder noch Ofteren Laichgeschaft aufsteigenden Fische? 
Friiher traute man in dieser Richtung dem Lachs etwas zu viel zu, wenn 
z. B. ATKINS drei- bis viermalige Aufstiege fUr die Regel halt und VIO
LETTE sechs- bis acht-, ja zehnmaliges Wandem annimmt. Auch MIE
SCHER spricht von der Moglichkeit dreier Bergwanderungen, zwischen 
denen beim Weibchen 2-3, beim Mannchen 2 Jahre Zwischenraum 
liegen sollen. Jedoch meinte er, daB allem Anschein nach diese Verhalt
nisse von Stromgebiet zu Stromgebiet verschieden seien, je nach der 
Lange des Weges im Strom und der Ausdehnung des Verbreitungs
gebietes, d. h. der Futtergriinde im Meer. Andere Autoren (LANDMARK 
und ARMISTEAD) lieBen den Lachs jedes Jahr aufsteigen, wahrend die 
meisten zwischen zwei Aufstiegen zweijahrigen Zwischenraum annahmen 
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(FRITSCH, KUNSTLERI, BUREAU). Da sich diese Behauptungen nicht auf 
Altersuntersuchungen sttitzten, sind sie meist mehr Vermutungen. 

BIELER schatzt im Rhein hochstens 10 vH zum zweitenmal auf
steigende Lachse. Vnter 87 Exemplaren, die ROULE in der Bretagne unter
suchte, waren nur sieben, die den zweiten Aufstieg unternommen hatten. 

DAHL untersuchte aus Norwegen 3350 Fische. Der Prozentsatz der 
zum zweitenmal aufsteigenden Individuen variierte in den verschie
denen Fltissen und einzelnen J ahren, wie aus Tabelle 53 hervorgeht: 

Tabelle 53. Prozentsatz der zum zweiten Male laichenden Lachse 
in Norwegen (nach DAHL). 

Ortlichkeit 
Prozentsatz der Fische mit erster 
Laichmarke auf den Schuppen 

1908 I90 9 

Christiansand 
Trondhjem 
Ostfinmarken 

8 
2 
2 

6 
6 

JO 

Die Fische waren nach verschieden langen Zwischenraumen aufge
stiegen, was die nachste Tabelle (54) demonstrieren wird. 

Tabelle 54. Meeraufenthalt zwischen zwei Laichzeiten 
norwegischer Lachse (nach DAHL). 

Ortlichkeit 

Christiansand . 
Trondelagen . 
Ostfinmarken. 

I908- J909 

. I[ Zahl und vH-Satz (in Klammern) der 
Zahl derFlsche Fische nach dem ersten Laichen betrug: 
mit Laichmarke I I I Sommer I 2 Sommer 3 Sommer 

.1 133 52 (38) I 79 (60) 2 (2) 

.'1 25 6 (24) 19 (76) 
3 1 (3) I 28 (90 ) 2 (7) 

Die Fische hatte I, 2, 3 Jahre im Meere gelebt, ehe sie zum zweiten 
Male aufstiegen; auch der zweite Seeaufenthalt dauerte im Norden langer 
als weiter stidlich. 

ALM fand unter seinem nicht sehr groBen Material aus Stidschweden 
3,7 vH, ROSEN im Norrbotten 3 vH, im Vasterbotten 4 vH zum zweiten
mal aufsteigender Fischc. Zwischen den beiden Laichperioden lag 
I J ahr Zwischenraum. DANNEVIG sah unter den aufsteigenden Fischen 
des Nidelvs 16 vH zum zweitenmal laichende. HUTTON und ESDAILE 
hatten unter 521 Lachsen aus dem WyefluB flinf Exemplare, die zum 
zweitenmal aufstiegen und nur einen Fisch, der zum drittenmal laichte. 
An anderem Material stellte ESDAILE 6,4 vH zweitmaliger Laicher fest, 
die I bis tiber 2 Jahre im Meer gelebt hatten. 

I KUNSTLER (1889) gibt an, daB die verlaichten Fische den folgenden 
Sommer und Winter im Meer verbringen und im iibernachsten Herbst wieder 
aufsteigen. 
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ME~ZIES fand unter einem sehr umfangreichen Material im Durch
schnitt 4 vR Lachse, die zum zweiten Male laichten. Ihr Aufstieg fallt 
in verschiedene Monate und sie kannen 15-16 vR der Gesamtzahl aus
machen; am schwachsten sind sie in den Sommermonaten vertreten. An 
der Westkiiste GroHbritanniens ist der Prozentsatz etwas haher als an 
der Ostkiiste. Die Schwankungen in der Anzahl der zum zweitenmal 
laichenden Fische in verschiedenen englischen und schottischen Fliissen 
und verschiedenen J ahren soH die folgende Tabelle 55 erlautern: 

Tabelle 55. Prozentsatz der zum zweitenmal laichenden Lachse 
in schottischen und englischen Fl iissen (nach MENZIES). 

1m Firth ....... 1912 1,8 vH 
" Moray Firth 1913 5 
" East Sutherland Coast 1914 2,7 " 

" Thurso Bay. 
" Spey. 

1915 1,3" 
1920 6,9 " 
1921 4 
1922 4,3 " 

" Dee . 1921 3,0" 
1922 1,7" 

Ganz extrem hohe Werte von Fischen, die mehrfach laichten, wurden 
im Add in Argylshire gefunden, namlich 34 vR, darunter 6,5 vR, die 
zum drittenmal, 2,9 vR, die zum viertenmallaichten, und ein verlaichtes 
Exemplar hatte das Laichgeschaft fiinfmal hinter sich. 

Die Zeitraume, die zwischen dem ersten und zweiten Aufstieg liegen, 
lassen insofern eine gewisse Beziehung zu den GraHenklassen erkennen, 
als die Grilse etwas mehr dazu neigen, nach wenigen Monaten oder im 
nachsten Jahr wieder aufzusteigen, wahrend die Friihjahrs- und Sommer
fische meist langer in der See bleiben. Der Zeitpunkt des zweitmaligen 
Aufstiegcs im Jahr schcint gleich zu sein mit dem des erstmaligen, d. h. 
die Grilse kommen als Sommerfische wieder und die Friihjahrs- als Friih
jahrsfische. So beobachtete MENZIES, daB unter einem Material von 191 
zum zweitenmal zuriickkehrenden Fischen im Spey von 99 Friihjahrs
fischen 89 wieder im Friihjahr aufstiegen, und von 92 Sommerlachsen 
91 wieder im Sommer zuriickkehrten. 

Ferner zeigen die Untersuchungen DAHLS, daB diejenigen Fische, die 
nach einem kurzen Seeaufenthalt zum erstenmal aufsteigen, mehr Aus
sicht haben, zum zweitenmal zu laichen, als die, die vor ihrer ersten 
Laichzeit einen langen Meeraufenthalt hinter sich haben. (Tabelle 56.) 

Unter den von MALLOCH markierten Laichern kehrten einige von 
den weiblichen Grilse sagar wieder im gleichen Jahr in den FluB zuruck, 
die meisten aber im nachsten Jahre, vereinzelte erst nach 2 Jahren. 

Die Fische, die spater im J ahr aufsteigen, haben anscheinend graBere 
Aussichten, die Anstrengungen der Laichzeit zu iiberleben als die Winter
und Friihjahrssalme. SchlieBlich hangt, wie schon aus der Tabelle von 
DAHL hervorgeht, das Dberstehen der Laichzeit von dem absoluten 
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Tabelle 56. Erster :\Ieeraufenthalt und zweiter Aufstieg. 

Ortlichkeit 

Christiansand. ."11 
Trondelagen . 
Ostfinmarken . 

Zahl der 
Fische mit 
Laichmarke 

133 
25 
31 

Anzahl und vH-Satz (in Klammern) der zum 
zweitenmal laichenden Fische nach 

2. Winter 3. Winter i 4. Winter 
erstmaligem Meeraufenthalt. 

124 (93) 
I4 (56) 
8 (26) 

2 (8) 
3 (9) 

Alter des Fisches ab - so sind unter den zweitmalig Aufsteigenden weit 
mehr solche Fische, die als Grilse zum erstenmal gelaicht haben, als solche, 
die ihren ersten Aufstieg als Sommerlachse oder Wintersalme aus
gefiihrt haben. - MALLOCH findet unter den zum zweitenmal aufsteigen
den Fischen 10 vR, die als Salme aufgestiegen waren und 19 vR, die 
zum erstenmal als Sommerfisch in den FluB gekommen waren, aIle 
ubrigen hatten als Grilse zum erstemal gelaicht. 

Vergleicht man die Anzahl der zum zweitenmal aufsteigenden Lachse 
in den verschiedenen FluBsystemen, so zeigt sich, daB die Fische in 
Flussen mit kurzem Lauf anscheinend etwas groBere Aussichten haben, 
zum zweitenmal aufzusteigen. 

SchlieBlich ergibt sich, daB bei den zweimaligen Laichern die 
Zahl der Weibchen die der Mannchen weit ubertrifft - wir haben ja 
auch bereits auf die groHe Sterblichkeit der Mannchen nach dem Laich
akt hingewiesen. MALLOCH z. B. betont, daB seine markierten Grilse und 
Fruhjahrsfische besonders starke Sterblichkeit unter den Mannchen 
zeigten, und daB nicht ein einziges markiertes Mannchen wieder erbeutet 
wurde. MENZIES fand unter einem sehr umfangreichen Material aus 
Schottland vereinzelte Mannchen, die merkwurdigerweise bis zum erst en 
Aufstieg als auch zwischen diesem und dem zweiten 3 Jahre im Meer 
gelebt hatten. Die Zahl der Fische, die mehr als zweimal gelaicht haben, 
ist wie aus den bereits mitgeteilten Angaben hervorgeht, auBerst gering. 
DAHL fand unter seinem ganzen Material nur 0,1 vR solcher Fische, die 
zum drittenmal die Bergreise ausfiihrten. Diese waren ebenfalls wieder 
I, 2, 3 Jahre in der Zwischenzeit im Meer gewesen. MENZIES stellt I927 
auf Grund eigener Untersuchungen und Literaturangaben die Fange 
von mehrmals laichenden Lachsen zusammen. Danach wurde im Con on 
ein Exemplar, das viermal gelaicht hatte, erbeutet. NOLL ("Salmon- and 
Trout-Magazin 1925") fandim Loch Maree ein Weibchen, das zum vierten
mallaichte; es war I3 Jahre ali' und immer als Fruhjahrslachs aufgestie
gen. Ein anderes, viermallaichendes Exemplarist aus dem Moisi (Kanada) 
bekannt (Abb.26b). Es war 2 Jahre im StiHwasser, 3 Jahre im Meer und 
zwischen den verschiedenen Aufstiegen je I Jahr in der See. Die Ge
wichte und Langen dieser Tiere sind: 
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Aus dem Add ... . 5.1 kg 90 cm 
Conon .. . 8,55" 89" 
Loch Maree 13,3 109 " 
Moisi 17,10 

Ein Fisch aus dem Conon, der 5 Jahre ohne aufzusteigen im Meer 
gewesen ist, wiegt im Verhaltnis zu diesen Zahlen 20,25-31,5 kg. 

Wenn wir die Gewichte der mehrfach aufsteigenden Lachse tiberhaupt 
mit denen gleichaltriger Tiere vergleichen, die nur einmal aufgestiegen 
waren, so sind die der ersteren bedeutend geringer, z. B. gibt DAHL fo1-
gende Durchschnittsgewichte. 

Tabelle 57. Durehsehnittsgewicht und -Lange von Lachsen, die 
insgesamt 3 Jahre im Meere waren (naeh DAHL). 

2 Jahre 3 Jahre 
kg I em kg em 

Fisehe oh~e Laiehmarkel 4,1 73 8,8 91 
"mIt" 2,3 i 6r,2 4,3 75 

Die lange Unterbrechung der Nahrungsaufnahme und der starke 
Substanzverlust wahrend der Laichzeit sind gentigend Grund fUr das 
Zurtickb1eiben dieser Individuen. 

c) Physio1ogische und theoretische Betrachtungen. 
Schon mehrfach wurde erwahnt, daB alle Lachse wahrend des Auf

stiegs oder zum Teil schon im Meer ihr Farbkleid wechse1n. AuBerdem 
fallen bei manchen Arten z. B. bei O. gorbuscha die Schuppen auf dem 
Rticken aus, und bei allen zeigen sich, besonders bei den Mannchen, auf 
der Haut schwammige Schwartenbi1dungen. Die Mannchen aller Arten 
erhalten ein ausgesprochenes, auffallendes sekundares Geschlechts
merkmal in Gestalt des Hakens I • Der Unterkiefer, besonders die knorpe
ligen Teile desselben wachs en sehr stark nach oben; die Zahne der Maxil
laren und Dentalen werden bis 1 und 1,5 cm lang, wahrend diejenigen 
des Vomers und der Zunge haufig ausfallen (vgl. Abb. 27). 

Weiter wurde schon ofters betont, daB zur Zeit des Einstieges die Go
naden in noch unentwickeltem Zustand sein konnen, und daB alle Lachse 
wahrend ihres Aufstieges keine oder nur ganz gelegentlich Nahrung auf
nehmen. All die Energie, die die Fische zu ihrer weiten Wanderung be
notigen, alle die Stoffe, die sie zur Ausbildung und Reifung ihrer Ge
schlechtsprodukte brauchen, all das Material, das zur Ausbildung des 
Laichkleides und der Raken verwendet wird, muB aus Korperreserven, 
die der Lachs im Meere aufgestapelt hat, gedeckt werden. Uber den Weg, 
auf dem diese Umformungen sich vollziehen, tiber die Menge der ver
brauchten Energien, sind wir in groBen Ztigen unterrichtet, wenn auch 

I Den Raken erwahnt bereits ALBERTUS MAGNUS um 1260. 1633 hat 
J ONSTON (zit. nach FRITSCH) bereits festgestellt, daB die Elblachse beim 
Laichen metallene Farben erhielten und der U nterkiefer zum Raken auswachst. 

Ergebnisse der Biologie V. 
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noch die eine oder andere Einzelfrage genauerer Aufklarung harrt. 
Die Arbeiten von HIS, BARFURTH, FRITSCH, MIESCHER-RuESCH, HOEK 
und vor aHem die von PATON und seinen Mitarbeitem und die von 
GREENE haben uns einen tiefen Einblick in die physiologischen Ab- und 
Aufbauvorgange im Lachskorper tun lassen. Die Untersuchungen von 
P. SCHMIDT und TSCHERNAWIN haben bei Oncorhynchus-Arten und bei 
SalnlO salar die Veranderungen des Sehadels wahrend der FluBwande-

b 

Abb. 27 a, h. Kop(e von "salmo salar. a Kopfskelett cines Lachsmannchens aus dem l\ieere . b Kopfskelett 
eines Lachsmannchens von den ,Laichplatzen (nach TSCERNAWIN). 

rung genauer untersuehtr. Sie bleiben bei manchen Oncorhynchus-Arten 
z. B. O. gorbuscha nieht auf den Schadel beschrankt, sondem greifen 
aueh auf die ersten Wirbel tiber, deren Interspinalia verlangert werden 
und den Buckel dieses Laehses bilden. Diese starken Veranderungen, 
die nicht mehr zurtiekgebildet werden konnen und die starke Atrophie 
des Darmes (vgl. Abb. 18 S. 500) sind sieher die Grtinde dafiir, daB wahl 
aHe Oncorhynchus nach dem Laichen absterben. Beim atlantisehen Lachs 
sind die Veranderungen nicht so monstros, sie konnen wieder rtickgangig 
gemaeht werden, weshalb di~ser die Laichzeit tiberleben kann. 

I Ich will im einzelnen nicht auf all diese morphologischen Verande
rungen eingehen und verweise auf TSCHERNAWIN. 
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Da die Ausbildung des Laichkleides bei den Lachsen, die spat mit 
schon weit entwickelten Gonaden aufsteigen, weiter vorgeschritten ist, 
als bei denen die fruh im Jahre, wenn ihre Geschlechtsorgane noch un
schein bar sind, kommen, so ist eine Abhangigkeit der Ausbildung dieser 
sekundaren Geschlechtsmerkmale von der hormonalen Tatigkeit der 
Geschlechtsdruse offensichtlich. Ob aber diese Bildungen auch einen 
Wert fur die sexuelle Zuchtwahl haben, scheint mir sehr zweifelhaft. 
Nach eigenen Beobachtungen am Rheinlachs haben haufig diejenigen, 
besonders alte Mannchen, die den sch6nsten Laichschmuck tragen das 
schlechteste, zur Befruchtung untaugliche Sperma. 

Die Unterschiede zwischen einem noch unreifen und einem laichenden 
oder verlaichenden Lachs sind so groB, daB wir, wie bereits erwahnt, fUr 
die verschiedenen Stadien in allen Sprachen verschiedeneN amen besitzen. 
Es bestehen zwischen ihnen nicht nur auBerliche, morphologische Unter
schiede, sondern auch innere in bezug auf die Zusammensetzung und das 
Gewicht der Muskulatur, derverschiedenen Organe und derGonaden; ver
liert doch ein Laichlachs bei seiner \Yanderung mehr als ein Drittel seines 
Muskelgewichtes. Das Fleisch des Meerlachses oder de.s fruhzeitig ein
gestiegenen im Unterlauf der Flusse ist fett und infolge dessen haufig 
rot oder rosa, das des verlaichten Fisches weiB und miBfarben, weil es 
fast aUes Fett verloren haU. 

1ch will im folgenden kurz die Umwandlungen, die sich beim auf
steigenden Lachs im FluB vollziehen, scliildern und stutze mich haupt
sachlich auf die Arbeiten von PATON und seinen Mitarbeitern. 1hre Re
sultate, alle Einzelwagungen und Analysen, sind immer auf einen Stan
dardfisch 2 umgerechnet, so daB ihre Werte reprasentativ und ohne weite
res vergleichbar sind, wahrend MIESCHER 3 und HOEK immer nur abso
lute, individuelle Daten angeben. 

I Der erste, der diese Umwandlungen in der Fleischfarbe erwahnt, war 
BALBU-l (1679). 

2 In ausgedehnten statistischen Untersuchungen wurde von ARCHER und 
PATON die Methodik der Umrechnung auf den Standardfisch von I m Lange 
begriindet und von ersterem der Nachweis erbracht, daB die spater unter
suchten Fische fiir die einzelnen Klassen reprasentativ sind. Die Fehler
grenzen betragen fiir J uli und August nicht mehr als 4 vH, fiir solche von 
Oktober und November 1-1,5 vH. 

3 MIESCHER hattc Fische yom Oberrhein zu vcrschiedcnen J ahreszeiten 
miteinander verglichen. Er hatte gefunden, daB sie yom 21. Mai bis 12. Ok
tober 6 vH ihres Korpergewichtes verloren. Die Ovarien wuchsen zu gleicher 
Zeit von 1,1 auf 23 vH des Korpergewichtes. Muskelanalysen zeigten im 
Juli und August 23 vH Albumin, im ~ovember und Dezember nur 13 vH. 
Das Muskelfett wurde errechnet; es geht in gleicher Zeit von 5 vH auf 2,2 vH 
zuriick. Die Verluste der Muskeln an EiweiB und Fett sind hinreichend, urn 
die Ovarien zu bilden. Bei den schottischen Untersuchungen wurden Fische 
aus verschiedenen Abschnitten verschiedener Fliisse (Helmsdale, Spey und 
Dee) ebenso wie dies MIESCHER und HOEK im Oberrhein taten, zu verschie
denen J ahreszeiten untersucht. 
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Tabelle 58. Ovarialgewichte in g aufsteigender Lachsweibchen 
(Standardfisch) (nach PATON). 

Monat 
I 

An der lschwankungen 1m Oberlauf Schwankungen Miindung 

II 
I 

58-

I 

77 101 
III 80 77- 92 
IV 106 79- 151 

V-VI 
I 

121 53- 175 263 104- 4IS 
VII-VIII i 284 109- 479 510 353- 691 

X--XI 
[ 1439 13 10- 193° 2230 1815-2888 

Wir haben gehort, daB die graBen Sommerlachse meist schwerer 
sind als die Wintersalme, weil sie im Meere weiter fressen. Deutlich geht 
diese Tatsache aus den Muskelgewichten aufsteigender Lachse, die an 
den FluBmiindungen gefangen werden r , hervor. Sie nehmen von Fe
bruar bis Oktober urn 3-5,8 vH zu. Spater werden sic aber geringer, 
weil die Fische, wie auch Magenuntersuchungen beweisen, schon im 
Meere im Herbst ihre Nahrungsaufnahme eingestellt haben (vgl. S. 579) 
und bereits Muskelsubstanz zum Aufbau ihrer Ovarien verwenden 
(ARCHER 1895)2. Die gleiche Tatsache geht aus neueren Versuchen von 
MENZIES hervor, die auBerdem nochmals beweisen, daB im FluB die 
Nahrungsaufnahme eingestellt wird. AIle seine vor den FluBmiindungen 
im Meer markierten Lachse (Mannchen und Weibchen) und 1-4 Monate 
spater im Flusse wieder gefangenen Lachse hat ten an Gewicht abge
nommen. Die nach relativ kurzer Frist wieder erbeutet wurden, hatten 

I Es wurden die Muskeln der genau gemessenen Tiere losgelost und 
Seiten und Riicken (dicke und diinne Muskulatur) getrennt gewogen. 

2 Diese Tatsache hatte MIESCHER geleugnet und behauptet, erst im SiiB
wasser beganne die Entwicklung der Gonade. NORDGAARD hatte aber be
reits diese Behauptung durch Wagungen an skandinavischen und HOEK an 
hollandischen Lachsen widerlegt. Nach letzterem betragt das Gewicht der 
Gonade von Januar bis November einen steigenden Prozentsatz des Korper
gewichtes: 

Tabelle 59. Gonadengewichte in vH der Korpergewichte 
aufsteigender Lachse (nach HOEK). 

Monat vH des Korpergewichts 
Weibchen I Miinnchen 

I 0,35- od7 vH I 0,085-0,097 vH 
II 0,39- 0,40" 0,086-0,097" 

III 0,42- 0,47" I 0,091- 0,100 " 
IV 0,49- 0,S6" I 0,100-0,104 " 
V 0,6S- 0,85" 0,13°-0,161" 

VI 0,97- 1,25" 0,186-0,201" 
VII 1,42- 1,81" i 0,190-0,280 " 

VIII 2,52- 3,30" I 0,290-1,110 " 
IX 5,80-II,70" 2,3S0-6,150" 
X 15,70-16,90" 5,150-7,10 

XI 19,00-20,30 " 5,000 
(XII die Ovarien laichreifer Weibchen wiegen etwa 23 vH des Korpergewichtes. 
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pro Tag ungefahr 0,1 vH, die erst nach 4 Monaten wieder gewogenen 
nur 0,01 vH ihres Gewichtes verloren, woraus hervorgeht, daB letztenl 
sich noch Hingere Zeit vor der Mundung aufgehalten und gefressen haben. 

Die M uskelgewichte von Lachsweibchen aus dem Oberlauf haben sich 
gegenuber der yom Mundungsgebiet verringert. Die Differenzen be
tragen flir Mai und Juni 478g = 7,63 vH, fur Juli und August 1014 g = 
14,69vH und ffir Oktober und NovemberJ2r04 vH. Entsprechend haben 
sich die Ovariengewichte erhOht I (Tabelle 58). 

Auch in der Tabelle 58 zeigt sich wieder, daB bei den spat in dem Mun
dungsgebiet ankommenden Fischen die Ovarien schon weiter entwickelt 
sind; ihr Zuwachs betragt fur Fische aus dem Oberlauf, verglichen mit 
solchen aus dem Unterlauf im Mai und Juni II7 vH, im Juni und August 
81 vH und im Oktober und November nur 55 vH. 

Das M uskelgewicht der an die FluBmiindungen neu ankommenden 
miinnlichen Tiere ist etwas hoher als das der Weibchen. Die maximalen 
Gewichte werden im Juli und August erreicht, die kleinsten im Oktober 
und November beobachtet. 1m Maiund Juni ist das Muskelgewicht 
fUr mannliche Fische im Ober- und Unterlauf praktisch gleich (FluB
lauf ist kurz), wird aber dann im Oberlauf im Juli undAugust urn 22 vH; 
im Oktober und November urn 25 vH geringer; entsprechend w~rden die 
Hoden gegen den Spatsommer und Herbst sowohl von Fischen in den 
FluBmiindungen als von solchen im Oberlauf groBer. 

Die Gesamtgewichte der Muskeln und Gonaden geben nicht ganz di~ 
tatsachlichen Verhaltnisse wieder, weil der Wassergehal.t zu den ver
schiedenen Jahreszeiten und an den verschiedenen Ortenschwankt. In 
Tabelle 60 sind die Trockengewichte und Prozente der Trockensubstanz 
bezogen auf die nasse Substanz gegeben, aIle Werte sind auf Standard
lange umgerechnet. 

Daraus folgtfur die Weibchen: 
Der Trockenruckstand der Muskulatur der Fische ist an der Mundung 

durchweg hi:iher als im Oberlauf. Bis August zeigt er an beiden Orten 
nur unbetrachtliche Abnahme, spater £alIt er und der Wassergehalt der 
Fische nimmt dann sowohl an der Mundung, als im Oberlauf urn 8 bzw. 
12 vH zu. Die Ovarien nehmen sowohl absolut wie in Prozenten an 
Trockengewicht zu; der Gesamttrockenruckstand ist bei den Miindungs
fischen durchweg niedriger (weil sie fetter sind), als bei solchen aus dem 
Oberlauf. Es zeigen Fische an der Miindung- von Mai bis August einen 
Durchschnittsverlust an Muskeltrockensubstanz gegenuber denen yom 

I Entsprechend der Zunahme der Ovarien nimmt die GroBe der Eier 
von Februar bis November stetig ZU, sie betragt; 
Monat; II. III. IV. V. VI. VII. VIII. IX. X. XI. 
EigroBe; 1,5 2 2 2,5 3 3,25 3,5 4,5 5,5 6,25 mm 

(HOEK). 
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Oktober und November von 
1360 g, wahrend zu gleicher 
Zeit die Ovarien 741 g zu
nahmen. Fur Bewegungs
energie bleiben somit 619 g 
ubrig. 

Die Mannchen weisen ganz 
ahnliche Verhaltnisse auf, nur 
ist an der Mundung ihr 
Trockenruckstand etwas ge
ringer als der der Weibchen. 
Die prozentualen Anderungen 
zwischen Fischen yom Ober
und Unterlauf sind ahnlich, 
wenn auch nicht ganz gleich 
wie bei den Weibchen. Die 
Hodenniasse ist kleiner als die 
der Ovarien; auch sie zeigt 
gegen Herbst deutliche Zu
nahme. Einem Muskelsub
stanzverlust bei Mundungs
fischen aus Mai und August 
von Iz65 g verglichen mit 
solchen aus dem Oberlauf von 
Oktober und November steht 
em Hodenzuwachs von nur 
55,6 g gegenuber, so daB 
fUr Bewegungsenergien 1zo9 g 
ubrig bleiben. Es stehen also 
den Mannchen weit groBere 
M uskelenergien zur Verfugung. 

Die Untersuchung ver
laichter Exemplare (Weib
chen) im Fruhjahr zeigt, daB 
das Gesamttrockengewicht der 
Muskulatur kaum geringer ist 
als das der Laicher yom Ok
tober und November, daB 
diese aber prozentual an 
Trockengewicht weiter ver
loren hatten (zl,6 vH gegen 
z8,6vH). DaB die Ovarien be
deutend kleiner waren (Durch
schnittsgewicht = 9,z8 g) ist 
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selbstverstandlich, auf die Einschmelzung der Reste derselben ist das 
Gleichbleiben des Gesamtmuskeltrockengewichtes zu setzen. 

Genau das gleiche Bild wie fUr die Gesamtsubstanz der Muskeln er
halt en wir nach den Untersuchungen von DUNLOP in bezug auf den 
Stickstojjumsatz. Es zeigten sich fUr Fische von Standardlange folgende 
Stickstoffmengen: 

Der N-Verlust der Muskeln von Fischen aus dem Mundungsgebiet 
von Mai und August gegenuber solchen aus dem Oberlauf von Oktober 
und November betragt fUr Weibchen 101 g, fUr Mannchen 78 g, dem 
eine N-Zunahme der Gonaden fUr Weibchen von 80,30 g, fUr Mannchen 
von 8,46 g gegenubersteht, so daJ3 fUr den Energieumsatz 20,70 bzw. 
69,54 g Stickstoff zur Verfugung stehen. 

Auch die Umschichtung des Phosphor- und Eisengehaltes im Fisch
korper wurde von MIESCHER, besonders aber dann von PATON, NEW
BEGIN und GREIG beim aufsteigenden Lachs naher verfolgt. Es geht aus 
diesen Untersuchungen wiederum hervor, daJ3 auch die anorganischen 
Bausteine zum Aufbau der Geschlechtszellen, z. B. der N ukleinsaure, aus 
der Muskulatur genommen werden. 

Nicht nur EiweiBe werden beim Aufstieg in Bewegungsenergien 
umgesetzt oder zur Bildung der Gonaden verbraucht, sondern vor 
allem Fett'. Dies liegt in den Muskeln, sowohl inter- als intrafibrillar 
(MAHALANOBIS und GREENE). Die TropfengroBe und reihenfOrmige An
ordnung derselben ist fUr die verschiedenen Muskelgruppen (Korper
oder Flossenmuskeln) charakteristi~ch. Die Anderung in der Menge des 
Fettes kann mikroskopisch und chemisch verfolgt werden. Beim Ein
tritt in die FluJ3mundungen finden sich groBe Mengen von Fett zwischen 
den Fasern der Korpermuskulatur in reihen£ormig angeordneten Tropf
chen unter dem Sarkolem liegend, als auch besonders bei den tiefer liegen
den Muskeln innerhalb der Fasern. Besonders stark sind nach GREENE 
(1913) die oberflachlichen Muskeln mit Fett beladen. Je weiter der Fisch 
aufsteigt und die Jahreszeit fortschreitet, und der Lachs sich dem Lai
chen nahert, schwinden 2 diese Fetttropfen, und beim laichenden Lachs 
ist das interfibrillare Fett meist vollig, das intrafibrillare nahezu vollig 

I Wir haben schon auf den Unterschied in der Farbe des Fleisches vom 
aufsteigenden Salm gegentiber dem Laichlachs hingewiesen. Die mehr oder 
weniger intensiv rotc Farbung des Lachsfleisches riihrt von einem Lipochrom 
her, tiber dessen Herkunft bzw. rote Farbe eine betrachtliche Literatur 
existiert, auf die ich hier nicht eingehen kann, besonders deshalb, weil die 
Verhaltnisse noch nicht restlos geklart sind, und zudem, wie wir auch bereits 
geh6rt haben, die fettesten King Salmon haufig weiBes Fleisch haben. Nach 
Untersuchungen von GREENE und NEWBEGIN handelt es sich bei diesem 
Farbstoff um ein Lutein, dann um ein Lipochrom, das weitgehend dem in 
den 01- und Fetttr6pfchen von Copepoden und Crustaceen iihnelt. 

2 Die L6sung des Fettes erfolgt durch eine Lipase, die von dem diffusen 
Pankreas wahrend der Wanderung in die Gewebszwischenraume sezerniert 
wird und von da ins Blut gelangt. 
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geschwunden, jedoch tritt nie volliger Schwund ein (GREENE). Degene
rationserscheinungen der Muskelfibrille, wie sie MIESCHER angenommen 
hatte, treten nicht auf. 

PATON vergleicht auch den verschiedenen Fettgehalt der Muskeln I 

und der Gonade von Fischen des Miindungsgebietes mit denen des Ober
laufs. Es zeigen sich nun die gleichen Verhaltnisse wie bei den Gesamt
muskelgewichten. Wie diese, so nehmen auch die Fettmengen bei auf
steigenden Lachsen im Miindungsgebiet den Sommer iiber zu, urn dann 
zu fallen; im oberen FluBgebiet sind sie zu den gleichen Jahreszeiten 
immer geringer. Der Fettgehalt der Gonade wird im Laufe des Jahres 
und mit dem Hohersteigen der Fische groBer. Die Durchschnittsfett
mengen von Mannchen und Weibchen bezogen auf Standardlange sind 
in Tabelle 61 zusammengestellt: 

Tabelle 61. Fettgehalt aufsteigender Lachse (nach PATON), 

Fische aus dem Miindungsgebiet: Fische aus dem Oberlauf: 
Monat Weibchen .1 Mannchen weibchenl Mannchen 

Muskeln Ovarien Muskeln I Hoden Muskeln I Ovarien Muskeln I Hoden 
g g g g g g g g 

V-VI 768 12 

I 

591 

I 

0,6 448 

I 

29 

I 

561 

I 

1,73 
VII-VIII 770 18 922 0,88 476 46 428 2,41 
X-XI 426 145 254 8,08 159 204 103 6,34 

Wir sehen, daB nicht alles Muskelfett in der Gonade wieder erscheint, 
und daB der groBere Teil in Bewegungsenergie umgesetzt wird. Es sind 
dies fiir die weiblichen Lachse aus dem Estuarium von Mai und Juni, 
verglichen mit solchen des Oberlaufes aus Oktober und November 422 g, 
fiir die Mannchen 647 g, dazu kommt noch, daB das Fett am Darm und 
an den Pylorusanhangen vollig schwindet, was bereits BARFURTH, HIS, 
und MIESCHER festgestellt hatten. Nach PATON betragt die Menge des
selben bei aufsteigenden Lachsen von der Miindung im Mai 40 g, bei 
Laichfischen im Oberlauf im November 1,3 g, ist also praktisch vollig 
aufgezehrt. Geringere Mengen von Fett finden sich auch in der Leber; 
sie haben das gleiche Schicksal: von 25 g verschwinden 21 g. 

PATON hat nun auch die fiir Bewegungsenergien wiihrend der Wande
rung verbrauchten Gesamtmengen von EiweiB und Fett zusammen
gerechnet. Es ergaben sich fUr Lachse von Standardlange vom November 
an den Laichplatzen gegeniiber solchen aus dem Miindungsgebiet vom 
Mai folgende Energiemengen in kg/m/sec. 

Tabelle 62. Energieumsatz aufsteigender Lachse (nach PATON). 
Weibehen Mannehen 

Aus Fett 1658460 2523300 kg/m/see. 
___ ,_,~E~iw_e_i_B _____ 270000 

Summe I 928 460 
763 000 " " 

3 286 300 kg/m/see. 
I PATON trennt in allen seinen Analysen dicke und diinne (dicke = 

Riieken-, diinne = Seiten-) Muskulatur. Ieh gebe der Einfaehheit halber 
die aus seinen Daten erreehneten Gesamtwerte. 
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Den Mannchen stehen also bedeutend groBere Mengen von Bewe
gungsenergien zur Verfugung. Tatsachlich sind die Mannchen die leb
hafteren Fische, die auBerdem unter sich, wie wir sahen, Kampfe aus
fuhren. Andererseits hangt mit dem starken Stoffverbrauch wohl auch 
ihre starkere Erschopfung zusammen, die bewirkt, daB die Sterblichkeit 
der Mannchen nach der Laichablage bei weitem groBer ist, als die der 
Weibchen. 

Es ist nun noch zu untersuchen: Welche F aktoren veranlassen den 
Lachs, in den Fluf3 einzusteigen und seine Bergwanderung zu volljiihren. 
Ich fasse im folgenden die Beobachtungen sowohl fUr den pazifischen als 
fUr den atlantischen Lachs zusammen. 

In ihrem Endzweck haben wir in der Bergwanderung eine Laich
wanderung groBen Stiles und gewaltigen AusmaBes vor uns. Die Frage 
erhebt sich: wird der Aufstieg liur durch den Fortpflanzungstrieb aus
gelOst - wird er nur bedingt durch einen bestimmten Zustand und Aus
bildungsgrad der Gonade? 

Hierauf ist auf Grund von vielen Untersuchungen - ich nenne nur 
die Namen MIESCHER, HOEK, CALDERWOOD, PATON und seine Mit
arbeiter, GREENE, ROULE, NORDQUIST, MENZIES u. a. - mit "Nein" 
zu antworten I . Die GroBe und der Zustand der Gonade ist wie wir bereits 
gesehen haben, zur Zeit des Einstieges in die FluBmundungen ganz ver
schieden, sowohl bei den Grilsen als bei den Lachsen, verschieden bei 
den aufeinanderfolgenden Schwarmen des gleichen Flusses, verschieden 
bei zu gleicher Zeit in die verschiedenen FluBsysteme eindringenden In
dividuen. Die Unterscheidung in die verschiedenen GroBenklassen, deren 
Geschlechtsorgane zur Zeit des Einstieges ganz verschieden ausgebildet 
sind, ist Beweis genug dafUr, daB die mehr oder weniger nah bevorstehende 
Laichreife nicht einzig und allein fUr das Aufsteigen verantwortlich ge
macht werden kann. Auch werden bei den aufsteigenden Schwarm en 
und selbst auf den Laichplatzen hin und wieder sterile Exemplare an
getroffen. Und doch muB ein gewisser innerer Zustand des Korpers, eine 
"Reaktionsnorm" und damit vielleicht ein gewisser Ausbildungsgrad 
oder eine Reaktionsmoglichkeit der Gonade vorhanden sein, die bedingen, 
daB der anadrome Wandertrieb erwacht und auf gewisse auBere Reize 
hin ausgelOst wird. Nur so ist es verstandlich, daB der Fisch auf 
bestimmte Reize, zu bestimmten J ahreszeiten mit dem Elnsteigen in den 
FluB antwortet. DaB der Fisch einen gewissen (inneren) Zustand erreicht 

I ESDAILE geht sogar soweit zu sagen, daB das Wandern der Lachse 
Sache der Person, nicht der Art sei, worunter ich mir nicht viel mehr vor
stell en kann, als daB der Zeitpunkt und die Umstande des Aufstieges indivi
duellen Schwankungen unterworfen sind. Sie 'Vergleicht sogar die aufstei
genden Lachsschwarme von ganz verschiedener Zusammensetzung mit einem 
Haufen Menschen mit v611ig verschiedenem Alter, die sich zufallig in einem 
Konzertsaal zusammenfinden, urn ein Konzert zu h6ren! 
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haben muB, urn auf auBere Reize mit dem Aufstieg zu antworten, geht 
auch daraus hervor, daB nicht alle Fische, besonders nicht alle Grilse, 
die in Ufernahe sind, aufsteigen, wie aus dem Vergleich der Fange vor 
und in schottischen Fliissen gefolgert werden kann (CALDERWOOD). 

GURLEY stellt sich diese Beziehungen zwischen Gonade und Fisch
korper so VOf, daB er mit einem bestimmten "Vergiftungsfaktor" rech
net, der, von den Geschlechtsorganen ausgehend, einen von den Eltern 
ererbten Wanderinstinkt auslOstI. JOHNSTON f1ihrt diese Theorie weiter 
aus und meint, daB 1nkretstoffe des Ovars und Hodens den Fisch ver
giften und ihn veranlassen, Wasser von anderer bestimmter Beschaffen
heit aufzusuchen. Er glaubt, daB die Hormone schuld sind an der er
hohten Stoffwechseltatigkeit des Fisches, und daB sein ferneres Verhalten 
von diesen Faktoren abhangt. 

ROULE schreibt zu diesen Punkten: Es muB ein richtender EinfluB 
sein, ein regelndes Gesetz geben, das das Eindringen in das SiiBwasser 
auch auBerhalb der Laichzeit beherrscht; es ist dies die Fortpflanzungs
funktion, die sich nicht nur zeigt bei der sexuellen Reife, sondern schon, 
wenn die Bildung der Geschlechtsorgane einsetzt. Anderen Ortes sagt 
er, daB, wenn Fische, die in diesem Zustand sind, in die "zone d'appel 
en mer" kommen, sie mit dem Aufstieg reagieren. 

Andere Autoren sehen im Erniihrungszustand des Fisches eine den 
Wandertrieb auslOsende Ursache. Der Lachs mtisse das Meerwasser ver
lassen, da er infolge seines hohen Fettgehaltes fiir das Salzwasser zu leicht 
sei! (TAYLOR.)2 1ch brauche auf diese Ansichten nicht einzugehen und 
weise nur darauf hin, daB haufig auch magere Lachse einsteigen (CALDER
WOOD). 

Nach NORDQUIST zerfallt das Problem der Lachswanderung in zwei 
Unterfragen: 1. Warum steigen Fische verschiedenen Alters und auch 
verschiedenen Geschlechtes zu verschiedenen Zeiten in die FluBmtin
dungen ein? 2. Weshalb findet der Aufstieg in verschiedenen Fliissen zu 
verschiedenen Zeiten statt? Es ist aber nur eine Umschreibung der 
Kardinalfrage, wenn er, darauf fuBend, daB z. B. in bottnischen, finni
schen und schottischen Fltissen einige Exemplare, die dann ihr Laich
geschaft in Meernahe verrichten, erst kurz vor dem Laichen aufsteigen, 
und daB in Fliissen mit kurzem Lauf die frtihzeitig aufsteigenden Lachse 
fehlen, folgert: Es bestehen gewisse Beziehungen zwischen der Lange 
des Flusses und der Zeit des Einsteigens vor dem Laichen. Er stellt sich 
VOf, daB diese Zusammenhange phylogenetisch erworben seien, wenn sie 

I Eine Vergiftung des K6rpers durch die Gonade hatte ja auch HEINCKE 
beim Hering angenommen. 

2 Altere Erklarungsversuche, wie z. B. der von v. SIEBOLD, daB der 
Lachs im Meer zufett ware, urn, wenn er dort bliebe, Geschlechtsprodukte 
zu bilden, sind eben falls keine Erklarungen, sondern nur Umschreibungen 
von Tatsachen. 
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auch noch nicht zu einem konstanten Charakter geworden waren, und 
daB verschiedene Lachsrassen in verschiedenen oder im gleichen FluB 
vorkommen. 

Die Frage: Weshalb steigen die Grilse so relativ spat auf, und wes
halb ist ihr Bestand in verschiedenen Fliissen und verschiedenen J ahren 
so starken Schwankungen unterworfen? sucht NORDQUIST durch deren 
Ernahrungszustand zu erklaren. Er argumentiert damit, daB die Mann
chen ein Jahr friiher reif wiirden, als die Weibchen, und da die auf
steigenden Fische im FluB nicht fressen, eine geniigende Menge von 
Nahrungsreserven fiir die Wanderung aufgestapelt haben miiBten, und 
daB die Grilse diesen notwendigen Betrag erst spater im J ahr erreichten. 
Genau das gleiche galte fUr die Grilseweibchen. Aus dem Aufspeichern
miissen von einem bestimmten Betrag von Reservestoffen erklart sich 
nach NORDQUIST auch die Tatsache, daB im Norden die Grilse fehlen. 
Dort wandern die Smolts, wie wir sahen, spater im J ahr ab; ihre FreB
periode im Abwanderungsjahr ist 1-3 Monate kiirzer, so daB sie bis 
zum nachsten Sommer nicht genug Reservestoffe aufspeichern konnen. 
NORDQUIST folgt dies em Gedanken, daB trophische Griinde das Auftreten 
der Grilse verzogern, noch weiter, urn zu erklaren, weshalb manche Fliisse, 
z. B. die der siidostlichen Ostsee, viele - die in Nordschweden oder Finn
land weniger - oder gar keine Grilse haben. Er macht die Nahe und den 
Reichtum der dem Lachs zur Verfiigung stehenden Futtergriinde fUr das 
verschiedene Wachstum und damit fUr das Auftreten von Grilsen ver
antwortlich. So konnte nach seiner Ansicht auch das Fehlen der Grilse 
in den Fliissen von Maine und ihr Vorkommen nordlich davon, in Ka
nada, damit zusammenhangen, daB dort, in der Lorenzobucht, mehr 
Futter vorhanden sei als weiter siidlich. Auch die jahrlichen Schwan
kung en der Menge der Grilse in dem gleichen FluB konnten durch wech
selnden Futterreichtum in den benachbarten Meeresabschnitten bedingt 
sein. 

Zu diesen Betrachtungen von NORDQUIST mochte ich bemerken, daB 
die Annahme, die Mannchen und Weibchen wanderten auf, wenn sie eine 
gewisse Menge Reservestoffe aufgespeichert hatten, doch von NORDQUIST 
seIber mit einem Fragezeichen versehen wird. Er kann damit seIber nicht 
erklaren, weshalb sich das Einsteigen der Grilse in manchen Fliissen 
auf eine relativ lange Zeitspanne erstreckt, und weshalb die spater an
kommenden Exemplare in sehr vielen Fltissen schwerer sind. AuBer
dem miiBten dann ja auch die langer im Meer bleibenden Lachse lang
samer wachsen und erst im nachsten Jahr mit einem Gewicht ahnlich 
dem der Grilse des Vorjahres aufsteigen. AuBerdem kann NORDQUIST 
mit seiner Annahme auch die Erscheinung nicht erklaren, daB in einigen 
wenigen Fliissen Finnlands und Schottlands die groBten Grilseexemplare 
im Juni erscheinen und die spater ankommenden kleiner sind. Anderer
seits haben wir verschiedene Anzeichen dafUr, daB die frtihzeitig, im 
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ersten Jahr abgewanderten Smolts, die im FluB rasch herangewachsen 
waren, dieses rasche Wachstum beibehalten ahnlich, wie wir dies auch 
von den Kingsalmon her kennen. Gerade diese Fische zeigen aber eine 
gewisse Tendenz (wie S. 587ff. ausgefUhrt) langer im Meer zu bleiben, 
wahrend mancherorts die alten Smolts nach I Jahr als Grilse zuruck
kehrten. Ich verweise nochmals auf die Tabelle der Rheinsalme, wo 
9I vH der groBen Wintersalme, die 3 Jahre im Meer gelebt haben, mit 
I Jahr abgewandert sind. Auch in der Gudena ist ein groBer Teil der 
groBen Winter- und Sommerlachse, die 2 1/2-3'/2 Jahre im Meer waren, 
mit I Jahr abwanderten. 

Etwas vorsichtiger nimmt MENZIES zu der Frage Stellung, ob das 
Auftreten von Grilsen von gewissen trophischen Bedingungen abhangt. 
Er stellt eine Theorie zur Diskussion, von der er seIber sagt "more a 
question of speculation than an matter of fact". 

Da von ausgehend, daB einegewisse, wenn auchlose Beziehung zwischen 
dem Abwanderungsalter der Smolts und dem Aufstiegsalter der Lachse 
besteht, betont MENZIES, daB (in schottischen Fltissen) mit 3 Jahren ab
gewanderte Salmlinge das Hauptkontingent der nach einem Jahr auf
wandernden Grilse stellen. Der Zuwachs der jungen Fische ist bedingt 
durch Temperatur und :Nahrungsreichtum der Geburtsgewasser. Wenn 
nun infolge des Ruckganges des Lachsbestandes die dem Einzelindi
viduum in den Bachen zur Verfugung stehende N ahrungsmenge gr6Ber 
wird, so wird dieses raseher wachs en und eher abwandern k6nnen, und, 
da die fruher ins Meer gehenden Fisehe eine schwaehe Tendenz haben, 
langer in ihm zu bleiben, wurde der Ruckgang der Grilse in sehr vielen 
Flussen erklart werden k6nnen. 

Tatsachlieh haben in den Flussen wie z. B. im Tweed mit dem Ruek
gang der Grilse die Anzahl der Lachse etwas zugenommen. Es besteht 
aber nach meiner Ansicht noch eine andere M6glichkeit, die fUr den 
Ruckgang der Grilse haftbar gemacht werden k6nnte, und die spater 
erwahnt werden wird. 

Die Faktoren, die die Fisehe in Kustennahe bringen, sind uns nieht 
bekannt, k6nnen aber sehr versehieden sein. Ich glaube, wir gehen nieht 
fehl, wenn wir der Nahrungssuehe eine wiehtige Rolle zuschreiben. Wir 
haben ja bereits gehort, daB der Lachs gem dem Sandaal nachstellt, der 
sich nur in Kustennahe findet. Die Beziehungen zwischen dem Auf
treten von Heringsschwarmen vor den FluBmundungen zu der Menge 
der in den FluB einsteigenden Lachse wurde eben falls schon erwahnt. 
Daneben konnen wahrscheinlich auch noch hydrographische Bedingun
gen richtend wirken. 

Wenn die Lachse in der Nahe von FluBmundungen sind, konnen sie 
von den verschiedenen Reizen, die von dem FluB aus in das Meer aus
strahlen erreicht werden. Als solche Reize kommen in Betracht die 
Starke des ausstromenden Wassers (Wasserhohe) und die Unterschiede 
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in der Temperatur, dem spezifischen Gewicht (Salzgehalt) und der Sauer~ 
stofftihrung, oder die verschiedenen Reize wirken zusammen. 

Wir haben schon ofters hervorgehoben, daB in sehr vielen Fltissen, 
sowohl bei dem atlantis chen Lachs, als bei den pazifischen Arte? Be
ziehungen zwischen der H ochwasser/uhrung und dem A ufstieg bestehen. 
Besonders wenn das Hochwasser im Verlaufen ist, treten die meisten 
Lachse in den FluB ein. Schon GISLER (1752) erklartdiese Zusammen
hange so, daB das StiBwasser zu diesen Zeit en weiter ins Meer aus
strahle. Es ist deshalb auch eigentlich ganz selbstverstandlich, daB der 
Hauptaufstieg erst mit dem Verlaufen des Hochwassers einsetzt, weil 
dieses eine gewisseZeit braucht, urn sich im Meer auf eine groBere Strecke 
hinaus zu verteilen. 

NORDQUIST setzt das Zusammentreffen des Hauptlachszuges mit 
Hochwasserftihrung ganz auf Rechnung der Wasserhohe und der Starke 
der Ausstr~mung. Besonders deutlich fallen die Hauptaufstiege und 
Hochwasserftihrung in skandinavischen und finnischen Fltissen zu
sammen; bei IS Fltissen von 28 stimmen beide tiberein, bei 6 folgt der 
Lachsaufstieg dicht auf das Hochwasser. Fltisse die durch Seen flieBen 
haben durchweg ihr Hochwasser spater, als solche ohne Sammelbecken 
und in ihnen ist es auch hoher und ausgepragter und dauert ktirzereZeit. 
Diese Fltisse z. B. der Ijo haben einen frtihen und zeitlich zusammen
gedrangten Lachsaufstieg. Der Kumo und Kymene, die durch Seen 
flieBen, zeigen einen weit spateren Lachsaufstieg, obgleich sie stidlicher 
munden und eher eisfrei sind. Der WyefluJ3 in Schottland hatte in den 
Jahren 1908-17 sein HochwasserEnde Marz, der maximale Lachsfang 
fiel in April. Vor Southerland markierte Grilse wanderten sofort nord
lich, wenn dort die Fltisse Hochwasser ftihrten (MENZIES). Von deutschen 
Fliissen laBt besonders die Elbe eine deutliche Beziehung zwischen 
Lachsaufstieg und Hochwasserftihrung erkennen, wahrend diese im 
Rhein, der Weser und der Weichsel nicht so deutlich in Erscheinung 
tritt, obgleich hier auch die Fangminima mit dem niedrigsten Wasser
stand zusammenfallen. 

Niedrigwasser verzogert den Lachseinstieg. Flusse, die den ganzen 
Sommer tiber einen niedrigen Wasserstand besitzen, zeigen nur einen 
spaten "run". 1m Severn verschob sich im Jahre 1890 bei extrem 
niedrigem Wasserstand wahrend des Sommers der Lachsaufstieg bis 
zum November. CHAMBERLAIN (1907) beobachtete, daB sich Oncorhynchus 
tschawytsc:ha und O. nerka wahrend einer Trockenperiode lange Zeit vor 
der FluBmtindung herumtriehen und erst bei Hochwasser einstiegen. 

Starke Unterschiede in der Wasserftihrung eines Flusses konnen so
gar den Aufstieg der Lachse, selbst den einer GroBenklasse, auseinander
reiBen. So wandern in Frankreich manchmal die Grilse in zwei Gruppen 
auf, eine im Frtihjahr und eine im Spatsommer, dazwischen setzt im 
Sommer wahrend der Niedrigwasserperiode der Zug vollig aus (ROULE). 



606 LUDWIG SCHEURING: 

Auch starke Kalte, die einen Riickgang der Wasserfiihrung zur Folge 
hat, zerreiBt z. B. im Dalelv den Aufstieg der Winterlachse, die zum 
Teil im Herbst und dann erst wieder im Friihjahr (Mai) im FluB er
scheinen (NORDQUIST). 

Dauernde Anderungen in der Wasserfiihrung eines Flusses miiBte zu 
dauernden Verschiebungen in der Menge der aufsteigenden Lachse fiihren. 
MALLOCH setzt z. B. den Riickgang der Grilse im Severn auf den starken 
Entzug von FluBwasser durch die Stadt Liverpool. In den Jahren 1896 
bis 1900 wurden jahrlich 9278 Stiick Grilse gefangen, nachdem dem FluB 
taglich 454000001 Wasser entzogen werden, gingen diese in den Jahren 
1919-1924 auf jahrlich 319 Stiick zuriick. 

Stromungsreize werden von Fischen im allgemeinen scharf beant
wortet, so konnten SHELFORD und CHIDESTER durch sie Fische selbst 
in vergiftetes Wasser locken. Wir haben auch gesehen, wie sich die 
Lachse vor den FluBmiindungen gegen die Gezeitenstr6mungen in be
stimmter Weise orientieren. Die pazifischen Lachse sollen nach iiber
einstimmenden Angaben gegen die Gezeitenstr6mungen anschwimmen, 
wahrend der atlantische Lachs mit der Flutspitze gegen die FluBmiindung 
und mit der Ebbe besonders bei Niedrigwasser des Flusses zuriick gegen 
das Meer wandern solI. Deshalb solI z. B. in schottischen Fliissen der 
Lachseinstieg immer am starksten sein bei Springfluten und den zwei 
vorhergehenden Flutwellen, nur wenige Fische sollen mit den 2-3 
folgenden Fluten in den FluB iibertreten (ARMISTEAD, CALDERWOOD, 
MALLOCH, MENZIES). AuBerdem solI ein auf die FluBmiindung stehen
der Wind den Aufstieg begiinstigen. Lachse stiegen aber nach Be
obachtungen von MENZIES unbekiimmert urn Flut und Ebbe in den FluB 
ein, wenn dieser Hochwasser fiihrte, und es ist erstaunlich, wie die 
Fische dann den raschen Wechsel von Salz- und SiiBwasser ertrugen. 

NORDQUIST hat die alte, oft von Fischern geauBerte Behauptung, 
daB die Windrichtung EinfluB auf den Einstieg der Lachse habe, nach
gepriift und nicht bestatigt gefunden. MALLOCH gibt an, daB Ostwind 
in Schottland die Lachse in Ufernahe bringt, diese aber aTYl liebsten 
bei Westwind aufsteigen l • 

Auch im FluB mag die jeweilige Str6mung und Starke der Wasser
fiihrung einen bedeutenden EinfluB auf die Aufwarts bewegung der Lachse 
haben. Wir haben ja auch schon geh6rt, daB der Einstieg von Lachsen 
in die Nebenfliisse, z. B. im Rhein bei maBiger Hochwasserfiihrung er
folgt, genau wie der Zuzug zu den Laichplatzen dann am starksten ist. 
Starke Hochwasser aber veranlassen haufig die Fische sich einzulagern, 
oder sie werden, wie dies wiederholt in Schottland beobachtet wurde 

I Es ist mir nicht ganz klar, wie MALLOCH, dessen Behauptungen sich 
hauptsachlich auf den Tay beziehen, an anderer Stelle ebenfalls die Angabe 
macht, auf den FluB stehende Winde wiirden den Einstieg begiinstigen. 
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(MALLOCH), von den Fluten sogar eine Strecke zu Tal getragen. Anderer
seits suchen die aufsteigenden Fische nicht immer bei Zusammenfliissen 
den Arm mit der starksten Stramung auf, was besonders WARD fUr den 
Red Salmon hervorhebt. 

Es miissen also noch andere Faktoren bestimmenden EinfluB auf 
die Wanderbewegungen der Lachse haben und von vielen Autoren wer
den diese in Temperaturreizen gesehen, wobei immer betont wird, daB 
nicht die absoluten Temperaturen, sondern deren Relativitat aus
schlaggebend ist '. Wir haben bereits gehart, wie besonders WARD fUr 
Oncorhynchus nerka nachzuweisen versucht, daB dieser im FluB immer 
dem kiihlen Wasser entgegenziehe. Auf der anderen Seite haben wir 
auch gesehen, daB Kalte die Aktivitat des atlantis chen Lachses herab
setzt. Er lagert wahrend des Eisganges in Kolken oder Seen ein, springt 
z. B. in Schottland bei kaltem Wetter nicht iiber FaIle, und die Friih
jahrslachse stellcn ihrcn Aufstieg voriibergehend ein, wenn die Fliisse 
Schneewasser fUhren. Es halt schwer Temperaturreize und Lachs
wanderungen unter einen Nenner zu bringen. So wurden auch Tempe
raturdifferenzen zwischen Salz- und FluBwasser fUr das Einsteigen ver
antwortlich gemacht, aber der eine Forscher meint, daB der Lachs das 
kalte Meerwasser verlasse, urn das haher temperierte FluBwasser aufzu
suchen, der andere macht genau die entgegengesetzte Annahme und 
auchdie Ansicht, d~B beide gleich temperiert sein miiBten, fehlt nicht. 
Wir haben ja auch schon gesehen, daB sich in manchen Fliissen der 
Lachsaufstieg iiber das ganze Jahr erstreckt, und daB in dieser Zeit 
die Temperaturverhaltnisse zwischen SiiB- und Salzwasser ganz ver
schieden, ja entgegengesetzt sein miissen, liegt auf der Hand. In dem 
eincn oder andercn FluB magen sich gewisse Beziehungen zwischen dem 
Aufstieg und der \Vassertemperatur ergeben, ich glaube aber nicht, daB 
sich eine allgemeingiiltige Regelableiten raBt, was einige Beispiele er
lautern magen. So betont CALDERWOOD (1908), daB wohl die besten 
schottischen Lachsfliisse, die einen guten Friihjahrsrun haben, die
jenigen sind, die aus schneefreiem Hiigelland kommen, und man des
halb angenommen hatte, daB der Lachs ihr warmeres Wasser dem kalten 
Nordseewasser vorzage; Temperaturmessungen haben aber ergeben, daB 
das FluBwasser im Januar mit 7-100 C kalter als das Meerwasser und 
es auch meistcns bis April bleibt. Die gleichen Temperaturen weisen 
einige westschottische Fliisse auf, die keinen Friihjahrsrun haben. 

Auch in der Weichsel findet der Hauptaufsticg vom warmeren Meer
wasser in das kaltere SiiBwasser statt, dessen Temperaturen sogar wah
rend des Haupteinstiegcs nach den Messungen von SELIGO und der Zu
sammenstellung von NORDQUIST zwischen I-3D C betragen. Diese ge
ringen Warmegrade liegen sogar schon unter der Grenztemperatur, bei 

, Nach SHELFORD reagieren Fische auf Temperaturunterschiede von 
0,20 C. 
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der nach den Angaben von CALDERWOOD schottische Lachse ihren Auf
stieg unterbrechen. NORDQUIST, der die Abhangigkeit zwischen Wasser
temperatur und Lachsaufstieg in mehreren Arbeiten untersuchte, kommt 
1924 ebenfalls zu einer Ablehnung der Theorie und laBt nur gelten, daB 
wenn das Auftauen des Eises spater stattgefunden hat, auch das Auf
steigen der Lachse gewohnlich spater beginnt. 

CHAMBERLAIN behauptet, daB die groBeren amerikanischen Lachs
arten yom ktihleren Meer- ins warmere FluBwasser gehen und weist nach, 
daB Fltisse, die aus Seen kommen, eine relativ hohere Sommertemperatur 
haben, als solche ohne Seen. 

CHIDESTER spricht der Temperatur einen groBen Einfl'.1B auf die 
Wanderbewegung der Lachse zu, verkennt aber nicht, daB "ein ganzes 
komplexes System, vielleicht auch ein geheimnisvoller noch unbekannter 
Sinn" mitspricht. 

GURLEY glaubt, daB ktihles Wasser die Entwicklung der Gonade 
fOrdere und daB die Lachswanderungcn durch Temperaturreize aus
gelOst wtirden, wahrend Stromungsreize fUr die FortfUhrung der Wan
derung im FluB maBgebend seien. 

Neben physikalischen Faktoren konnen chemische Reize richtend auf 
die Wanderbewegung der Lachse wirken. In einer Reihe von Arbeiten 
hat in letzter Zeit ROULE versucht, darzutun, daB der Lachs Wasser 
mit hoherem 02-Gehalt aufsuche. Nach 02-Bestimmungen, die von 
LEGENDRE im Estuarium ausgefUhrt wurden, sinkt der 02-Gehalt in der 
Mischzone zwischen Salz- und Sti/3wasser, urn haufig sowohl gegen das 
reine Salzwasser, als auch gegen den Flu/3 zu wieder anzusteigen. ROULE 
sucht nun zu beweisen, da/3 der Lachs nur in solche Fltissen aufsteige, 
deren 02-Gehalt in der Mischzone hoher sei als in der Salzwasserzone, 
und nUf solche Estuarien und Fltisse aufsuche, deren Oz-Gehalt gleich 
oder hoher als der Sattigungsgrad sei. 

An einem speziellen Beispiel im I/Avent in der Bretagne wies ROULE 
nach, daB sich das FluBwasser auf dem Salzwasser ausbreitet, ehe sich 
beide mischen, so daB verschiedene Schichten mit nach unten steigendem 
Salzgehalt tibereinander lagern ; der O2 -Gehalt steigt im umgekehrten Sinn 
und ist an der OberfHiche hoher, in reinem StiBwasser 7,27 pro Liter, 
in der brackischen Mischzone in I m Tiefe 6>48 und im Salzwasser in 
3,5 m Tiefe 5,14. Naher an den FluB heran werden die Unterschiede 
noch deutlicher. 

Wie sind aber die Verhaltnisse bei Wind? Wie bei Hochwasser
fUhrung des Flusses? Dartiber fehlen Angaben. Wohl sagt ROULE, daB 
im Frtihjahr das FluBwasser nahezu mit Oz gesattigt oder sogar tiber
sattigt sei, daB bei Uberschwemmungen und Trtibungen aber der Sauer
stoffgehalt urn 2 ccm sinke und erst spater wieder ansteige. Konnen dann 
die weniger O2 -haltigen Gewasser bei HochwasserfUhrung des Flusses 
dem Lachs den Weg weisen? MtiBte der Lachs dann nicht umkehren, 
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wenn ihm im FluB eine HochwasserweIle entgegenkame? oder wenn er 
einmal eine verunreinigte Stelle mit weniger 02-Gehalt trafe? Wir sehen 
aber, daB z. B. im Rhein und anderen groBen Fliissen solche SteIlen glatt 
iiberwunden werden. Auch die Beobachtung von WARD, daB manchmal 
klare Nebenfliisse gemieden und der triibe HauptfluB beibehalten wird 
oder umgekehrt, spricht dagegen, daB der Lachs sich stark nach dem O2-
Gefalle orientiere. In einigen Fallen mogen wohl die Erklarungsversuche 
ROULES mit Tatsachen zusammenfallen I , von genereller Bedeutung 
scheinen sie mir nicht zu sein, und auch NORDQUIST lehnt sie in seiner 
neuesten Arbeit abo 

POWERS hatte sich bereits friiher gegen die 'Oberschatzungen dieses 
Faktors gewendet, wenn er auch zulaBt, daBalle Fische wahrend der 
Entwicklung der Gonade infolge ihres hohen Stoffwechsels sauerstoff
bediirftiger sind, was auch beim Lachs - worauf PRINCE 1920 hinwies -
seinen Ausdruck darin findet, daB zum Laichen Wasser mit hohem 
Sauerstoffgehalt aufgesucht wird. 

DaB andere chemische Reize ebenfalls einen EinfluB auf die Wander
bewegung der Lachse ausiiben, darf wohl als sicher angenommen werden, 
wenn wir auch noch nicht wissen, welche. Es ware zunachst an die 
Reaktion des Wasset's zu denken. ExperimenteIl haben SHELFORD und 
WELLS, und SHELFORD und POWERS diese Frage untersucht und ge
funden, daB schwachsaure Medien von den meisten Fischen vorgezogen 
werden, weshalb POWERS auch darauf hinweist, daB CO2-Anreicherungen 
einen auslosenden Faktor fUr die Wanderung mariner Fische bilden kon
nen; fUr den Lachs fehlen Experimente in dieser Richtung. 

Ganz merkwiirdig ist es, welch feines Empfinden Oncorhynchus nerka 
ffir solche Fliisse hat, die aus Seen kommen. Er geht Z. B. in den Yukon, 
der erst in 3080 km Entfemung von der Miindung einen See hat und 
ebenso in den Boca di Quadra, der aus einem See nur 1 1 /. km von der 
Miindung entfemt kommt. BABCOCK (mitgeteilt von JORDAN), beob
achtete, daB sich Red Salmon in einem FluB urn den Auslauf eines 
Wasserrohres sammelten, das Wasser aus einem Strom, der aus einem 
See kam, in den FluB iiberleitete. 

Interessant ist auch die Beobachtung, die von verschiedenen ameri
kanischen Autoren gebracht win;l, daB zu Zeiten von niedrigem Wasser 
vor der FluBmiindung, die dann vollkommen durch eine Sandbarre vom 
Meere getrennt ist, Lachse in Mengen sich sammeln. SoIl man hier den 
schwachen Stromreiz oder geringe Temperaturunterschiede oder chemi
sche Differenzen zwischen dem durch die Barre hochsteigenden Druck
wasser und dem Salzwasser als anziehenden Faktor annehmen? 

I CHEVEY, ROULE und VERRIER (1927) ftihren Z. B. auch die Tatsache, 
daB die Dordogne (NebenfluB der Garonne) nicht mehr zum Aufstieg be
nutzt wird, auf eine Abnahme des 02-Gehaltes in diesem Flusse zurUck. 

Ergebnisse der Biologie V. 39 
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DaB die Harte des Wassers ein ausschlaggebender Faktor fUr die 
Wanderung der Lachse ist, ist kaum wahrscheinlich, da Flusse aus 
Granit- als aus Kalkgebirgen ausgesucht werden. 

Zu erwahnen ware nur noch, daB nach Beobachtungen in Schottland 
der Lachs wahrend Gewittern und bei fallendem Barometerstand nicht 
aufsteigt. 

Die ratselhafteste Erscheinung in der Biologie der Lachse wird durch 
den Ausdruck "Elternstrom-Theorie"I gekennzeichnet. Nach ihr suchen 
die aufsteigenden Lachse ihren GeburtsfluB, ja ihre Geburtsstatte in ihm 
auf, urn hier zu laichen. Eine ganze Reihe von Beobachtungen und Tat
sachen sprechen fUr die Richtigkeit dieser Theorie, wenn es auch schwer 
wird einen so komplizierten Instinkt, der die Fische leitet, zu verstehen 
und zu begreifen. 

Vor allem haben die groB angelegten Markierungsversuche von SYN
DER,GILBERTund WILLIS (vgl.S.s07ff.)an OncorhynchusnerkaErgebnisse 
geliefert, die nur im Sinne der Elternstrom-Theorie gedeutet werden kon
nen, und fUr GILBERT ist sie "keine Theorie, sondern die Konstatierung 
einer unerklarlichen Tatsache". Markierte abgewanderte Junglachse 
aus Flussen, die in die Bristol-Bay munden, finden sich aIle auf den 
Abwachsgrunden im Suden von Alaska. Hier markierte erwachsene 
Lachse teilen sich schon im Meere in verschiedene Scharen, die auf be
stimmten Routen (Isanotski StraBe-Bristol-Bay) ihren Geburtsflussen 
bis hinauf zu dem Yukon zustreben. Lachse, die aus einem Netzzug 
stammten, konnten sich auf 20 verschiedene Fliisse verteilen. 

Die in den gleichen FluB eingewanderten Fische verhalten sich an 
den Mundungen von Zuflussen ebenfalls verschieden, die einen wandern 
ohne Zogern im HauptfluB weiter, die anderen dringen in die Nebenflusse 
ein. GILBERT schlieBt aus Wachstumsuntersuchungen an laichenden 
Lachsen, daB sie nicht nur in ihren GeburtsfluB zuruckkehren, sondern 
sogar die Stelle ausfindig machen, an der sie als Setzlinge gelebt haben. 
ROBERTSON sucht diese Behauptung durch Eimessungen zu beweisen. 
1m Frasergebiet erscheinen in den gleichen Creeks, ja an den gleichen 
Laichplatzen Laichschwarme mit groBer RegelmaBigkeit zu ganz be
stimmten Zeiten. Die Zusammensetzung dieser Schwarme ist auf dem 
gleichen Brutbett nach der GroBe der Individuen im Laufe von mehreren 
Jahren fast gleich. ROBERTSON machte nun in den Jahren I9I4-I920 
Eimessungen, die zeigten, daB die EigroBe in 3 verschiedenen Creeks deut
lich verschieden am gleichen Laichplatz (im gleichen Creek) aber nahezu 
gleich war. In eine I m lange schmale Rinne gingen im Durchschnitt: 

I Fur versehiedene andere Fisehe, die zum Laiehen yom Meer ins SuB
wasser aufwandern, ist die "Elternstromtheorie" ebenfalls Gegenstand leb
hafter Diskussion geworden, besonders fur versehiedene Heringsarten. 1eh 
verweise auf die betreffenden Kapitel. 
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im Morris Creek . 164,3 (- 1,5, + 2A) Eier 
" Harrison Creek ISlA (-1,6, + 2,1) 
" Cuitus Creek . 183,3 (-2,0,· + l,g) 

Da von anderer Seite angegeben wird, daB die EigroBe proportional 
der KorpergroBe sei, betont ROBERTSON ausdrticklich, daB bei seinen 
Beobachtungen dies nicht zutraf. 

Ftir den atlantis chen Lachs fehlen solche exakte Beobachtungen noch; 
trotzdem sind die iilteren Autoren so auch HEINCKE bis zu ZSCHOKKE 
fast ausnahmslosAnhanger der Elternstrom-Theorie. Von neueren Beob
achtern ist ARMISTEAD tiberzeugt, daB der Lachs nicht nur den gleichen 
FluB, sondern auch den Ort, an dem er erbrtitet wurde, als Laichplatz 
wahlt. BIELER gibt an, daB in Fliissen, die durch Wehre abgesperrt sind, 
sich Lachse in groBerer Anzahl einfinden und das Hindernis zu tiber
springen versuchen, 3 Jahre nachdem ein Hochwasser das Passieren des 
Wehres gestattet hatte. 

FEHLMANN sttitzt auf die Elternstrom-Theorie seine Behauptung, daB 
der Lachsfang im Oberrhein abhangig sei von der Menge der dort ge
tatigten Brutaussetzungen. STEINMANN nimmt eine Rasse "Hochrhein
Lachs" an, die aussterbe, nachdem durch die Kraftwerke Laufenburg 
dort diese Lachse nicht weiter im Rhein hochsteigen und ihren Geburts
platz erreichen konnten. 

Auch GURLEY ist tiberzeugt, daB die Lachse in den GeburtsfluB und 
zum Geburtsort zurtickkehren. 

Nicht unbedingt neigen der Elternstrom-Theorie z. B. CALDERWOOD 
und LEONHARDT zu. Ersterer meint, daB wohl gewohnlich die Mehrzahl 
der Lachse zum GeburtsfluB und zum Geburtsplatz zurtickkehrten, daB 
aber auch andere Laichgelegenheiten benutzt, und daB besonders im 
gleichen FluBsystem die Nebenfltisse unterschiedlich besucht wtirden. 
Seine Markierungsversuche an Salmlingen und verlaichten Lachsen in 
Schottland haben gezeigt, daB 8,75 vH in anderen, sowohl nordlichen als 
stidlichen Fliissen bis 165 km Entfernung gefangen wurden. Bis zu einem 
gewissen Grad scheinen die groBeren Strome mit starker Wasserftihrung 
strikter beibehalten zu werden; so wurden aIle im Tay markierten Lachse 
wieder im Tay gefangen. In klein en schottischen Fliissen soIl es aber vor
kommen, daB halb verlaichte, groBere Mannchen den FluB verlassen und 
in der gleichen Laichperiode in dem benachbarten wieder gefangen wer
den. LEONHARDT glaubt, ebenso wie eine groBe Reihe anderer Autoren, 
z. B. JORDAN, daB die Tatsache, daB viele Lachse den HeimatfluB auf
suchen, damit erklart werden konne, daB die Mehrzahl der Fische sich 
nicht allzu weit von der FluBmiindung entferne und zwangslaufig beim 
Rtickwandern auf den Elternstrom stoBen mtisse. 

DAHL und FIEDLER stehen der Elternstrom-Theorie skeptisch gegen
tiber. Letzterer fiihrt dagegen besonders an, daB auf Bornholm gelegent
lich Lachse in Fltissen und Bachen gefangen werden, die keine Laich-

39* 
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pHitze besitzen. Ersterer stellt auf den Markierungsversuchen von 
LANDMARK I fuBend fest, daB ein gewisser Prozentsatz -ungefahr 1/3 -

markierter Fische zum zweitenmal in den nordlicher miindenden Fliissen 
gefangen wurde. 

Ohne Zweifel wiirde die Annahme, daB die Lachse sich nicht weit von 
der Miindung ihres Geburtsflusses im Meer entfemen, deren Riickkehr in 
diesen leichter erklaren. Dort konnten sie von den rhythmisch im Laufe 
des J ahres von dem FluB ausgehenden Reizen erreicht werden und ihr 
Aufstieg vollzoge sich dann in einem jahrlich ungefahr gleichbleibenden 
Tumus, da gewisse meteorologische und hydrographische Bedingungen 
ebenfalls zyklisch auftreten. Ob man dann aber auf den Begriff des 
Heiminstinktes verzichten konnte und die Aufwanderung im FluB ganz 
auf ein Reagieren auf verschiedene Reize setzen konnte, bleibe vorder
hand dahingestellt. Aber wie erwahnt machen sicher viele Lachse weite 
Meerreisen; ich erinnere nochmals an die Ostseelachse, die alle, auch 
die der bottnischen und finnischen Fliisse, in der westlichen Ostsee 
aufwachsen. 

Wenn die Eltemstrom-Theorie den Tatsachen entspricht, dann folgt 
daraus, daB jeder FluB bzw. jeder NebenfluB oder Laichplatz seine eigene 
Rasse hat, die sich in Anpassung an das verschiedene Auftreten von 
zyklisch wiederkehrenden, meteorologischen und hydrographischen Be
dingungen herausgebildet hat, eine Annahme, der viele Forscher z. B. 
PRINCE, GILBERT, ROBERTSON, STEINMANN, NORDQUIST, zuneigen. Die 
betreffende Rasse besitzt gewisse Gewohnheiten (Aufstiegzeit, Aufstieg
alter, Reagieren auf bestimmte Reize usw.), die erblich fixiert sein miis
sen. Die charakteristischen, biologischen Eigentiimlichkeiten (z. B. auch 
das Auftreten und Zahlenverhaltnis von Winterlachsen und Grilsen) 
miiBten durch Selektion herausgeziichtet sein. Wie diese Selektion ar
beitete, ist ebenfalls schwer zu verstehen. Experimentelle Beweise in 
Form groBer systematischer Transferierungsversuche fehlen uns noch. 

Immerhin konnte man sich ja vorstellen, daB bei den Lachsen erblich 
fixierte Lokalrassen auftreten, die einen bestimmten, morphologischen 
und physiologischen Merkmalkomplex, eine gewisse Reaktionsnorm im 
WOLTEREcKschen Sinn besitzen, und unter verschiedenen Bedingungen 
nach verschiedenen Richtungen reagieren konnen. Urn diese Frage aber 
zu diskutieren, bediirfte es noch einer weit groBeren Vertiefung unserer 
Kenntnisse der Biologie der Lachse. Erst dann konnte vielleicht auch 
Licht auf die Abhiingigkeit des Zeitpunktes fiir den Einstieg zur Aus
bildung der Gonade, der schon so oft diskutiert wurde, geworfen werden. 

I LANDMARK berichtet, daB von 800 gezeichneten Lachsen 41 wieder 
gefangen wurden, von diesen waren 37 in Fliissen, 4 im Meere markiert 
worden. 9 wurden auf offener See erbeutet, 28 im gleichen FluB, in dem sie 
gezeichnet waren. Die Zeit zwischen Aussetzung und Wiederfang betrug 
wenige Tage bis zu 18 Monaten. 
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Bis jetzt konnen wir nur feststellen, daB alte Fische mit wenig ausge
bildeten Geschlechtsorganen Hinger vor der Laichzeit aufsteigen, und 
daB Fische, die erst kurz vor der Laichzeit in den FluB kommen, nahezu 
reife Gonaden besitzen. Ferner steht fest, daB erstere nur in Flussen mit 
langem Lauf, letztere nur in solchen mit kurzem Lauf auftreten. AIle 
die bisher geauBerten sogenannten Erklarungsversuche sind aber nur 
Umschreibuhgen der Tatsachen oder mehr oder weniger teleologische 
Betrachtungen. 

Neben der Wanderform des Lachses haben wir noch eine stationare 
Form: den SuBwasserlachs oder Land-locked Salmon, der dauernd im 
SuBwasser bleibt und als Reliktform anzusehen ist. Dieser stationare 
Lachs ist in mehrere Lokalrassen aufgespalten und besonders in den ver
schiedenen Seen von Maine und im nordlichen Teil von New York State 
und im Suden von Labrador, haben wir eine ganze Reihe verschiedener 
Stamme. Diese Rassen wurden fruher als eigene Arten angesehen, von 
denen Salmo sebago und S. gloveri die bekanntesten sind. Diese Binnen
lachse besitzen geringeren Wandertrieb. Sie gehen zur Laichzeit Ende 
Oktober bis Ende November nur zu den lu- oder Ausflussen ihres Heimat
sees, wobei die Mannchen den Anfang machen. AIle diese Standformen 
behalten langer ihr J ugendkleid als die Wanderlachse und bleiben kleiner, 
wenn sie auch in ihrer GroBe stark variieren. Ihr Fleisch ist nicht so 
fett und sie bilden keine so ausgesprochenen sekundaren Geschlechts
charaktere und Laichkleid aus. Die Eier sind groBer als die der Wander
fische, aber hinfalliger. Einzelne Rassen zeigen verschiedene Wuchsigkei t ; 
so wachst der Sebago Salmon, der sein Hauptverbreitungsgebiet im 
Presumpscott River und Sebago-See hat, auf 21/2 kg heran. Andere von 
ATKINS unterschiedene und nach ihrem Vorkommen benannte Rassen 
sind: der Sebec Salmon, der Union und der St. Croix Salmon, die meist 
nicht uber I '/2 kg schwer werden. Bei allen diesen Stammen uberwiegen 
die Weibchen betrachtlich an lahl. 

In Europa haben wir Binnenlachse im Wenersee in Schweden -
fruher als S. salar hardini (lacustris) - und im Ladogasee in RuBland 
und in einigen Flussen Norwegens, z. B. in der OtnL 1m Wenersee 
erreichen diese Lachse nach TRYBOM 10-12, nach NORDQUIST6-8 kg, 
im Otra-FluB sind sie nur bis zu 30 cm lang und 375 g schwer. Die 
Wenerseelachse steigen in die luflusse auf, z. B. in den Gullspang haupt
sachlich im Juli und August, vereinzelt noch im Oktober. Die Laichzeit 
fallt in den Oktober bis Dezember. Gelegentlich wird auch ein sparliches 
Wandern vom See fluBabwarts beobachtet (FREIDENFELT). 

Die Ladogalachse steigen hauptsachlich in den Vuoksen auf und 
werden hauptsachlich wenige Kilometer oberhalb der EinfluBsteIle im 
Juli und August gefangen, wenn auch vereinzelte Fische schon im Juni 
und noch welche im September aufsteigen, wie aus folgender Statistik 
einer 30 km oberhalb des Sees gelegenen Fangstation hervorgeht. 
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Tabelle 63. Fangstatistik der Ladoga-Lachse. 

Datum Anzahl 

I 
vH 

I 
vH Anzahl vH 

I 
vH 

1896 c1 ~ 1897 c1 ~ 

I.-IS· VI. I - - 4 - -
6.-30. VI. 2 - - 63 39,7 60,2 
I.-IS. VII. 57 29,8 70,2 90 31,1 68,9 
6.-31. VII. 125 51,2 48,8 274 40,1 59,9 
1.-15. VIII. 102 42,2 57,8 157 51,0 49,0 
6.-31. VIII. 80 38,8 61,2 155 55,5 44,5 
I.-IS· IX. 80 29,2 70,8 63 47,6 52,4 
6·-3°· IX. 80 46,2 53,8 98 44,8 55,2 

Summe: I 55 1 40 ,6 59,4 901 43,9 56,1 

Die Laichzeit fallt auch hier in den Oktober. 
SchlieBlich hat es auch nicht an Versuchen gefehlt, die Meerform ans 

SuBwasser zu akklimatisieren und in Binnenseen z. B. den Genfer See 
zu uberfUbren, und wir haben ja auch bereits gehOrt, daB sie dann reife 
Geschlechtsprodukte bilden kann. Jedoch ist das Wachstum dieser 
Fische gering, und die Eier sind sehr hinfallig. Ebenso habensich wieder
holte Versuche, Lachse mit Bachforellen zu kreuzen, nicht bewahrt, da 
die Nachkommenschaft nicht viel starkeres Wachstum wie die Bach
forelle, aber starkeren Wandertrieb zeigt und mindestens nach 2-3 Jah
ren abwandert, wenngleich nach Angaben von FEHLMANN die F I-Gene
ration fruchtbar sein solI. 

Einbfugerungen des atlantischen Lachses nach Neuseeland waren 
ebenso wie die des King Salmon von Erfolg begleitet. Jedoch sind mir 
keine Daten uber die Wandergewohnheiten in dieser neuen Heimat 
bekannt. 

d) Salmo fario-Gruppe. 
I. Die Bachforelle. Die Forelle (Salmo jario) zeigt morphologisch 

sowohl, wie biologisch eine auBerordentlich groBe Plastizitat und frUber 
wurde die Art in mehrere aufgespalten, deren bekannteste Vertreter 
die Bachforelle (Salmo fario), die Seeforelle (Salmo lacustris) und die 
die Meerforelle (Salmo trutta) sind. Wenngleich es heute noch Stimmen 
gibt, die sich fur die Aufteilung in verschiedene Arten einsetzen, so will 
ich doch der meistverbreiteten Ansicht von SMITT, DAHL, CLIGNY, MAL
LOCH, NORDQUIST, HUITFELDT-KAAS usw. folgen und alle als Varietaten 
von Salmo fario ansehen. Denn so groB auch die morphologischen, wie 
biologischen Unterschiede zwischen den verschiedenen Vertretern sein 
mogen, so sind sie doch flieBend und gehen ineinander uber; weiter kann 
man durch Transferierungen sowohl die biologischen, als die morpholo
gischen Charaktere andern, und drittens sind die verschiedenen Formen 
unter sich fruchtbar und erzeugen fertile Nachkommenschaft. Die drei 
Varietaten unterscheiden sich hauptsachlich in ihrem Wachstum und 
in ihren Wandereigentumlichkeiten. 
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Salmo fario kommt in ganz Europa yom Nordkap bis zum Vorgebirge 
Tarifa vor, wird im Uralgebiet und auch in Kleinasien angetroffen. 

Die Form, die am wenigsten wandert, wahrend ihres ganzen Lebens 
ein gleichmaBiges Wachstum zeigt und fUr gewohnlich nur MittelgroBe 
t;rreicht, ist die Bctchforelle. Sie bewohnt vorziiglich die obersten kiihlen 
Regionen der Gebirgsbache, die nach ihr den Namen "Bachforellen
region" fiihren bis hinauf zu 2500 m Hohe, geht aber auch in geeignete 
Bache der Ebene, sofern diese kiihl, raschflieBend und sauerstoffreich 
sind und einen festen, am besten steinigen oder sandigen Untergrund 
haben. In den nahrungsreicheren Fliissen und Stromen des Hiigellandes 
und der Ebene zeigt die Bachforelle ein besseres Wachstum, als in den 
steinigen, kalten, nahrungsarmen Wildbachen der Vorgebirge und des 
Hochgebirges, wo sie als "Steinforelle" ein kiimmerliches Dasein fristet. 
Hier erreicht sie kaum mehr als 150-200 g. 1m Mittelgebirgsbach sind 
Exemplare von iiber 2 kg nicht selten und in Fliissen werden gelegentlich 
Bachforellen zwischen 2-10 kg und mehr gefangen. Richtige Bach
forellen kommen auch in kiihlen Gebirgsseen vor, wo sie sich dauernd 
aufhalten konnen (von HUITFELDT-KAAS als Mountain-trout bezeichnet). 
Gelegentlich werden auch erwachsene "verirrte Exemplare" in Meeres
buchten, z. B. in der Ostsee, gefangen. 

Das Farbkleid der Bachforellen ist auBerst wechselnd und veranderlich. 
Immer aber fehlt bei normalen Exemplaren der ausgesprochene Silberglanz, 
der die Seeforelle und Meerforelle auszeichnet. Gewohnlich ist die Bach
forelle recht bunt und besonders charakteristisch sind die roten bis orange
gelben Tupfen, jedoch kommen auch dunkle und fast schwarze Varietaten 
vor. 1m Jugendstadium sind aIle yarietaten gleich und tragen 13 dunkle 
Querbinden. 

Die Nahrung der Bachforelle, die ein ausgesprochener Raubfisch ist, be
steht aus kleinen Krustern - der Speisezettel der Salmlinge (S. 530) gibt ohne 
weiteres auch die Diat der jungen Bachforelle wieder -; altere und groBere 
Fische jagen vorziiglich kleinere Fische und aIle haschen im Friihjahr und 
Sommer iiber dem Wasser tanzende Insekten. 

Die typische Bachforelle muB als ein Standfisch angesehen werden. 
Altere und groBere Fische wahlen einen bestimmten Stand: eine iiber
hangende Uferboschung oder eine Hohlung unter einem Stein, von dem 
aus sie nur kurze Nahrungsstreifen, am liebsten in der Dammerung, 
unternehmen. Auch wenn sie durch Hochwasser oder zur Laichzeit ver
anlaBt werden, diesen zu verlassen, so kehren sie meist dorthin zuriick. 
Kleinere Nahrungswanderungen werden mancherorts wohl auch im Marz 
eine Strecke bachaufwarts unternommen, wenn dort die Luftnahrung 
in den Biischen iiber dem Wasser reichlicher vorhanden ist. 

Die Laichreife erlangt die Bachforelle mannlichen Geschlechtes meist 
im zweiten, manchmal sogar schon im ersten Jahre, die weiblichen Ge
schlechts imdritten. In kalteren, nordlicheren Gegenden konnen die Zeit en 
urn I, ja urn 2 Jahre hinausgezogen werden. Die groBten und altesten 
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Laicher sind 8-12 Jahre, jedoch sind sie sehr seIten, und 4-6jahrige 
Fische stellen die Rauptmenge. Die Laichzeit, wahrend der keine Nah
rung aufgenommen wird, falIt in den hoher gelegenen Bachen und im 
Norden des Verbreitungsgebietes in die Monate Oktober bis Dezember, 
in den Niederungsbachen oder in warmeren Landstrichen beginnt sie im 
Dezember und zieht sich bis Marz hin. Die Farben beider Geschlechter 
werden dann leuchtender, und aIte Mannchen bilden haufig einen kleinen 
Laichhaken aus. AuBerdem treten an den Flossen, besonders an der 
Schwanzflosse Epithelverdickungen, sogenannte Schwarten, auf. 

Von ihrem Standort ziehen die Fische zur Laichzeit meist nur eine 
kurze Strecke bachaufwarts, die im FluB stehenden Forellen weiter, als 
die im Bach vorkommenden, bis zur nachsten klaren, seichten, 2o-30cm 
tiefen, kiesigen Stelle oder sie wandem von Seen zu den sandigen Dfem, 
besonders, wenn dort Quellen hochkommen. Rier wlihIt das Weibchen, 
je nach der GroBe, eine 20-40 cm lange, 15-25 cm breite und 5-15 cm 
tiefe Laichgrube aus, in die die Eier, ahnlich wie beim Lachs, abgesetzt 
werden. Das Verhaltnis Mannchen zu Weibchen ist 50:50 (eigene Be
obachtungen, wenn auch in der Literatur hin und wieder hohere Mann
chenzahlen angegeben werden). 

Die EigroBe schwankt etwas mit dem Alter der Fische; auf I kg 
Korpergewieht kommen 1000-2000 Eier. Sie brauehen zur Erbrlitung 
rund 410 Tagesgrade, und die im Januar bis April ausschllipfende Brut 
halt sich zwischen Steinen und Geroll auf, bis der Dottersaek je naeh der 
Wassertemperatur in 2-6 Woehen aufgezehrt ist. Dann treiben sieh 
die Jungen an flaehen Stellen umher, wo sie vor Nachstellungen ihrer 
aIteren Artgenossen sieher sind und erreiehen im ersten Jahr je naeh dem 
Nahrungsreiehtum des Baches, 5-10 em Lange und 10-20 g Gewicht. 
1m Winter werden tiefere Stellen aufgesueht, und im Friihjahr gehen die 
Fisehe mit zunehmender GroBe weiter abwarts. 1m Alter dringen sie 
in die Asehenregion ein und die groBten Exemplare werden noeh tiefer 
in der Barbenregion angetroffen. 

2. Die Seeforelle, aueh Grundforelle, Laehsforelle, Seelachs, Forehe, 
Illanke, Rheinanke genannt, ist eine Spezialitat von Seen des alpinen Typs 
bis zu 1800 m liber dem Meeresspiegel. 1m Flachland fehIt sie. Sie findet 
sich in allen groBeren Seen der Alpen von Genf und Neuenburg bis 
Gmund; weiter ist sie besonders in Seen von Schottland ("Loeh Leven
trout") und als "Runner-trout" im Mjos Sjo (Norwegen) bekannt, kommt 
aber auch in anderen Seen Skandinaviens, Z. B. im Kroka, Chaigijok, 
Sandvandsee und in einigen Seen Finnlands vor. 

pie Seeforelle unterscheidet sich hauptsachlich in ihrer Farbe, ihrer GroBe 
und der Gestalt ihres Vomers und in einigen biologischen Eigentumlichkeiten 
von der Bachforelle. Die Zahne des Vomers, die bei der Bachforelle auf dem 
Stiel zweireihig stehen, bilden bei der Seeforelle nur eine Zeile, wenn auch 
Dbergange vorkommen. Es fehlen der Seeforelle die roten Punkte und Flecken; 
aber auch ihr Farbkleid ist sehr variabel, wenn auch grau-gelbliche und 
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silbrigeTone vorherrschen, die durch unregelmaBige, massige, dunkleFlecken 
auf dem Riicken und den Flanken unterbrochen werden. 

Das Gewicht der Seeforelle kann bis auf 10 und 15 kg ansteigen und in 
den groBeren Seen, wie z. B. dem Chiemsee, Schliersee und Konigsee, sind 
schon Exemplare bis zu 25 kg erbeutet worden. In hoher gelegenen und 
in skandinavischen Seen bleibt sie kleiner (21-60 cm), jedoch ist aus dem 
Silsersee im Engadin noch ein 6 kg schweres Exemplar bekannt. Die See
forellen zeigen von samtlichen Forellenvarietaten das beste Wachstum und 
erreichen das hochste Alter. HUITFELDT-KAAS erwahnt ein Exemplar aus 
dem Tinsjo mit 20 Jahren. 

Sowohl in der Gesamtkorperform als auch in der Gestalt der Schwanz
flosse, die bei der Seeforelle meist gerade abgeschnitten ist, kommen Ober
gauge zu der Bachforelle vor. Einige typische Merkmale besonders der Far
bung der Seeforelle sind jedoch konstant und erscheinen wenigstens einige 
Generationen lang auch, wenn man ihre Brut in Bache oder Teiche einsetzt. 
Bei Kreuzungen zwischen Bachforelle und Seeforelle, die in jedem Verhaltnis 
moglich ist, erweist sich das Farbmuster der Seeforelle als dOIninant. 

Zur Laichzeit, wabrend der nichts gefressen wird, und die in den Ok
tober und November falit, sich aber auch bis Ende Dezember erstrecken 
kann, ziehen die Seeforellen entweder in die Zu- oder Abflnsse der Seen, 
oder sie gehen an kiesige Stellen mit Quellen des Sees seIber, besonders 
wenn die Zufliisse wasserarm oder unpassierbar sind, urn dort ganz nach 
der: Art der Bachforelle zu laichen. Beim Aufstieg werden meist von 
mehreren Zufliissen einige bevorzugt oder gar nur einer befahren, wie 
z. B. im Chiemsee alle Seeforellen in die Ache bis nach Marquartstein 
aufsteigen. 1m Genfer See ziehen nach VOGT die meisten Seeforellen in 
die Rhone, diese abwarts und von da in die Arve aufwarts. Der Auf
stieg in die Laichbache vollzieht.sich, wenn diese reines klares Wasser 
haben und wird unterbrochen, wenn sie trnbes Schmelz- oder Regen
wasser fnhren (TSCHUDI). 

Meist werden keine sehr weitgehenden Wanderungen ausgefnhrt, und 
die Mannchen erscheinen in der Regel zuerst auf dem Laichplatz. Je
doch erfolgt das Einwandern in den FluB meist schon I Monat vor der 
Laichzeit und kann bereits Ende September beginnen, einige Nach
zngler kommen aber erst gegen SchluB der Laichzeit. 

VOGT sab, daB auf dem Laichplatz ein Weibchen meist von mehreren 
Mannchen begleitet, und daB eine Laichgrube manchmal von mehreren 
Weibchen benutzt wird. Meist ist das Laichgeschaft eines Weibchens 
in 2-4 Tagen erledigt. 

Bald nach dem Ablaichen kehren gewohnlich alle Laicher in den See 
zurnck. An manchen Orten, z. B. in der Arve, halt en sich aber auch 
Seeforellen das ganze Jahr nber im FluB auf. 

Sicher wird das Laichgeschaft mehrere Jahre wiederholt, jedoch sind 
die Laichmarken auf den Schuppen meist nur schlecht ausgebildet und 
ihr Erkennen ist schwierig. Wir wissen auch bis jetzt noch nicht, welche 
Zeit zwischen zwei Laichperioden verstreichen muB. Der Aufenthalt im 
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See ist an den groBeren Zuwachsstreifen der Schuppen gut zu erkennen 
und wurde von DAHL fUr die Mjos Sjo-Forellen mit I-II Jahren, fUr 
die Krokil.-Seeforellen mit 1-6 Jahren festgestellt. 

Die Erbrtitungszeit der Eier, die etwas groBer als die der Bachforellen 
sind, dauert ungefahr gleich lang wie dort, und die Brut gleicht im Be
nehmen und Aussehen vollig der der Bachforelle. Sie bleibt in den Vor
alpenseen 2 Jahre im FluB oder Bach und wandert im Herbst oder im 
Winter dem See zu. Dabei lassen sich die Fische nach den Beobach
tungen von VOGT mit dem Kopf gegen die Stromung gestellt, passiv 
abwarts treiben. In den Mjosen Sjo wandern die jungen Seeforellen aus 
dem Laagen, 18-38 cm groB und 3-6 Jahre alt, ein. 

1m See wechselt nun die Forelle ihre Lebensweise und wird aus dem 
Crustaceenfresser zum Fischrauber. Sie stellt hauptsaehlich im Frtihjahr 
und Friihsommer den Lauben und anderen kleineren WeiBfisehen nach 
und folgt im Mai und Juni deren Sehwarmen in oberflachliehe Wasser
sehiehten und in Ufernahe, wobei sie aueh haufig Insekten tiber dem Was
ser abschnappt. Wenn das Wasser warmer wird, sueht die Seeforelle 
wieder groBere Tiefen, am liebsten unter 40 m, auf und stellt haupt
saehlich den Felchen naeh, deren Nahrungswanderbewegungen sie mit
maeht. In den nordischen Seen bildet neben Maranen der Stint ihre 
Hauptnahrung. 

Uberall, wo Seeforellen vorkommen, konnen wir fertile und sterile 
Exemplare antreffen. Letztere sind als Silber- oder Schwebforellen, Mai
fOhre und unter anderen Namen bekannt; sie haben schlankere Form, 
spitzen Kopf, kleine, spitzige, paarige Flossen, ausgesehnittene Sehwanz
flosse und sind besonders charakterisiert durch eine eintonige Silber
farbung, die auch auf dem Rtieken nur einige dunklere Tone aufweist. 
Diese Form halt sich vorzugsweise in den oberflachliehen Wasserschieh
ten auf, wo sie mit Vorliebe im Sommer auf Insekten Jagd maeht. 

Wir sind tiber diese Silberforellen noch nicht gentigend orientielt. 
Ihre Geschlechtsorgane sind entweder gering entwickelt oder entartet. 
Es ist aber noch unbekannt, ob diese Exemplare dauernd oder nur vor
tibergehend steril sind. Dort, wo die Anzahl der Schwebforellen tiber die 
der Grundforellen tiberwiegen kann, wie z. B. im Bodensee, wo ?ie 80 vH 
des Gesamtfanges ausmacht, sind erstere immer die kleineren Exemplare 
(von 1/2 -5 kg Gewicht). Es ist deshalb sehr wahrscheinlieh, daB diese 
Exemplare, wie auch die meisten Autoren annehmen, spater noeh laieh
reif werden. 

Da aueh Baehforellen und Regenbogenforellen in Zuchtanstalten und 
in Baehen hin und wieder steril und dann an einer ahnliehen blanken 
Farbe zu erkennen sind, habe ieh einige dieser Tiere markiert und konnte 
beobaehten, daB ein groBer Prozentsatz im nachsten Jahre gesehlechts
reif wurde. Es zeigte sich dabei, daB dies sowohl fUr Mannchen als 
Weibehen zutrifft, und ich moehte diese Tatsache aueh fUr Seeforellen 
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verallgemeinern, wenn man auch aus der Literatur haufig den Eindruck 
gewinnt, daB dort nur weibliche Tiere steril seien. 

Da unter meinen markierten Fischen aber auch soIche waren, die 
bereits als Laichfische gedient hatten und dann steril waren, diirfte so
gar obige Annahme dahin erweitert werden, daB m6glicherweise unter 
den Schwebforellen Fische sind, die bereits gelaicht haben und die zwi
schen zwei Laichperioden eine langere Ruhepause einschieben. Die 
Schwebforellen wer.den dauernd im See angetroffen und steigen nicht in 
die Zufliisse ein. 

3. Die Meerforelle oder Lachsforelle, Silberforelle, Silberlachs, 
Schwarzlachs, Strandlachs, am Niederrhein und in Holland Schotje, in 
England White trout, Salmon trout, auch Bull trout, Grey trout, Peel 
oder Sewin genannt, ist ein ausgesprochener Wanderfisch, der in seiner 
Biologie weitgehend dem Lachs gleicht. 

Die Meerforelle kommt in fast allen europaischen Fliissen, die in den 
Atlantik und die anschlieBenden Becken miinden, vom Nordkap bis zur 
Westkiiste Frankreichs vor und wird haufig mit dem Lachs zusammen 
gefangen und auch oft mit ihm verwechselt. Besonders haufig ist die 
Meerforelle in der westlichen Ostsee, wo sie in gr6Beren Mengen als der 
Lachs gefangen wird. In den Statistiken ist sie jedoch oft mit diesem 
zusammengeworfen, weshalb letztere fUr meine Zwecke unbrauchbar 
sind. Zahlreich kommt sie auch in den schottischen und nordirischen 
Fliissen vor, ebenso auf den Shetlands, Orkneys und Hebriden und in 
Island. Sie fehlt im Mittelmeer und im Donaugebiet. 

Von der Bachforelle unterscheidet sich die Meerforelle durch ihre massige 
und gedrungene Korperform. Die Farbung ist in der J ugend die der Bachforelle, 
imAlter wird sie der des Lachses ahnlich; imHochzeitskleid zeigt das Mann
chen starke Anklange an die Farbung der Bachforelle, ist aber durch einen 

Tabelle 64. Abwanderungsalter junger Meerforellen in Schweden 
(nach ROSEN). 

Fangplatz 

N orrbottenlan. 
Vasterbottenlan . 

Anzahl I Prozentsatz der verschiedenen Jahresklassen 
3 Jahre 4 Jahre I 5 Jahre 6 Jahre I ? Jahre 

~~ I ~;,5 ::,1 I 2~'3 9 I 2 
--------------~~-

66 I 33,3 42,4 I 16,6 6 I 1,5 

Tabelle 65. AbwanderungsgroBe junger Meerforellen in Schweden 
(nach ROSEN). 

Fangplatz Anzahl I Mittlere Lange Maximale Minimale 
Lange Lange 

N orrbottenlan 740 

I 

23,9 39,2 12,8 
Vasterbottenlan 19 23,4 31,0 16,4 

--_. 

759 23,8 12,8 
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Tabelle 66. Lange der abwandernden jungen Meerforellell 

Abwanderungs. Lange im I. Jahre Lange im 2. Jahre Lange im 3. Jahre 
Anzahl alter I Maxim. Mittel I Maxim. Mittel Minim. Minim. Mittel Maxim. Minim. 

N orrbottenlan 
12 3 Jahre 6,0 10,7 4,1 13,3 17,9 I 9.1 18.9* 22,4* 12.8* 
20 4 " 5,2 8,2 2,9 11,9 15,8 7,7 18,8 24,7 14·3 
10 5 " 5,3 8,0 3,8 11,9 16,0 8,5 16,9 22,0 13,2 
4 6 

" 4,6 5,8 3,7 11,0 14.5 8,4 15,7 18,4 13.3 
I 7 " (5,3) - - (9,8) - - (13,4) - -

47 I 3-7 Jahre 5,4 I 10,7 I 2,9 I 12,1 I 17,9 I 7,7 I 18,1 I 24,7 I 12,8 

Vasterbottenlan 
10 3 Jahre 6,1 

1 
8,3 

I 

3,8 

1 

14,8 
1 

19,3 I 9,2 121'9* 1 26,7* I 16,4* 
8 4 " 5,4 

I 
6,8 3,9 13,6 

I 
18.6 10,3 19,9 I 25,0 15,9 

I 5 " 6,4 - - 12,8 -I - (18,1) - -

19 I 3-5 Jahrel 5,8 I 8,3 I 3,8 I 14,2 I 19,3 I 9,2 I 20,8 I 26,7 I 15,9 

* gibt die Abwanderungsgr6Be und Jahre an. 

starken Laichhaken ausgezeichnet. Unterschiede und Varietaten in der 
Farbe sind ebenfalls sehr zahlreich. Der Vomer der Meerforelle tragt auf 
der Platte nur eine Querreihe, auf dem Stiel meist nur auf dem vorderen 
Tell eine Zeile von Zahnen, die im Alter oft v611ig ausfallen. 

Die GroBe der Meerforelle schwankt in ihrem Verbreitungsgebiet; ge
wohnlich erreicht sie 1-5 kg und 30-70 cm Lange. 1m Rhein ist die Mehr
zahl der Meerforellen klein - 50 cm lang und bis I kg schwer - und nur 
gelegentIich werden Exemplare von 70 cm und 4 kg gefangen. Aus dem Ostsee
gebiet kennt man 15 kg schwere Stucke; die Mehrzahl ist jedoch auch hier 
kleiner, z. B. aus dem Morrumsa etwa I kg schwer. Dieselben VerhaItnisse 
haben wir in den schottischen Flussen, wo die DurchschnittsgroBe '/.-1 kg 
ist, jedoch aus dem Tay auch Exemplare mit 8 kg bekannt sind. 

Genau wie bei der Seeforelle, finden wir auch bei der Meerforelle 
Exemplare mit ausgesprochener Silberfarbung, die ebenfalls temporar 
steriI zu sein scheinen. 

Die Meerforelle wird im FluB geboren. Hier werden von Oktober 
bis Dezember die Laichprodukte an kiesigen, flachen, gut durchstromten 
Stellen in Flussen und Bachen ganz wie beim Lachs abgesetzt. Haufig 
sind sogar die Laichplatze von Lachs und Meerforelle in kleinen Flussen 
die gleichen; aber nur ganz selten liegen die der Meerforelle so weit 
im Binnenland wie jene vom Lachs. Das Laichgeschaft vollzieht 
sich genau wie bei der Seeforelle in 2-4 Tagen. Beide Geschlechter 
zeigen SchwartenbiIdung auf der Haut. Die verlaichten Exemplare 
ziehen sich dann in Tumpel zuruck und beginnen sehr bald mit dem Fres
sen, gehen aber erst im nachsten Friihjahr von Januar bis Mai in das 
Meer zuriick. 

Die Brut, die meist im Februar schlupft, verhalt sich zunachst ganz 
so wie die der Bachforelle. Nach einer bestimmten Zeit aber wandert 
sie ab; in deutschen Fliissen haufig schon im nachsten Herbst, einige 
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und errechnetes jahrliches Wachstum in Schweden (nach ROSEN). 

N orrbottenlan 
- I - -

25,7*1 33,0* 1 

- - I -- - - - -
24,3*1 30,6* 18,1* -- - - - - - -
21,9 29,0 15,1 17,9* - I - -- - - -
20.6/ 23,3 17,1 24,8 / 29.0 

I 
20.0 28 5* / 33,9* 21.9 - - -

(17,9) - - (23.2) - - (30 :3) - - (39.2*) - -
23.0 30,6 I 15,1 I 254 I 33.0 I 17.9 I 28,6 I 33.9 I 21,9 I (39.2) I 

Vasterbottenlan 

2~9* II 3~0* ,I 21,2*1- = II = 
21.3 - - (26,6*) - I = I I = I = I = / 1- -/--1 
24.6 I 31,0 I 21,2 I 26,6 I I - I I - I - I I 

* gibt die Abwanderungsgr613e und Jahre an. 

jedoch erst im iibemachsten Friihjahr. Weiter nordlich ist das Ab
wanderungsalter genau wie beim Lachs hoher. So schwankt es z. B. 
in Schweden nach ROSEN von 3--7 J ahren, wobei die hochsten Ziffern 
auf die nordlicheren Teile kommen, wie Tabelle 64 zeigt. 

Die GroBe der betreffenden Fische bei der Abwanderung ist in 
Tabelle 65 zusammengestellt. 

Entsprechend dem hoheren Alter sind die Fische aus Norrbottenlan 
etwas groBer. Jedoch findet ein starkes Auseinanderwachsen in den ein
zelnen Jahren statt, wie aus Tabelle66, auf der die Jahreslangen aus den 
J ahresringen der Schuppen errechnet sind, ersichtlich ist. 

Wir ersehen aus dieser Tabelle auch, daB die raschwiichsigen Exem
plare etwas eher abwandern, und daB die starkste Abwanderung ins 
dritte Jahr faUt. 

Das Wachstum ist'selbstverstandlich naeh Klima und Nahrungs
reichtum verschieden; so wandern naeh ALM im Morrumsa 48,2 vH im 
zweiten und 51,8 vH im dritten Jahr abo Die entspreehenden GroBen 
sind im ersten Jahre IO,5-II cm, im zweiten Jahre 16 em und im dritten 
Jahre 20 em, die Gewiehte 14,5, 46-52 und 86-90 g. 

DAHL findet, daB die Abwanderung und die GroBe der zum Meer 
ziehenden Forellen in der Umgebung von Trondhjem ebenfalls sehr 
sehwankt (Tabelle 67). 

Tabelle 67. Abwanderungsalter junger Meerforellen in Norwegen 
(nach DAHL). 

Prozentsatz der nach 
Anzahl 2 3 145 6 

Wintem abwandemden Forellen 

192 13 39 0,6 
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Ihre GroBe schwankt (errechnet nach den Schuppenzuwachsstreifen 
aufsteigender Fische) zwischen IO und 26 cm (Tabelle 68). 

Tabelle 6S. AbwanderungsgroBe und Abwanderungsalter 
norwegiseher Meerforellen (naeh DAHL). 

Erreehnete Anzahl der Alter vor der Abwanderung (Winter) 
untersuehten Lange in em Fisehe 2 Winter 3 Winter 4 Winter I 5 Winter 

IO 

I 
I I - - -

II 5 2 3 - -
12 I 7 4 3 - -
13 13 2 9 2 -
14 19 2 7 IO -
IS IS I 7 10 -
16 13 - S 4 I 
17 12 I 3 7 I 
IS II I 5 4 I 
19 5 - 2 2 I 
20 7 - - 4 3 
21 2 - - 2 

I 
-

22 I - - I 
1 

-
23 - - - - I -
24 - - - -

I 

-
25 2 - - I I 
26 2 - - I I 

Gesamtzahl I IIS 47 9 

Durehsehnittslange in em 13,1 I6,S 20,1 

Es haben also die abwandemden Fische schon ganz respektable 
GroBen. Weiter zeigen die Mannchen, ebenso wie beim Lachs, eine 
schwache Neigung, langer im FluB zu bleiben. So findet man z. B. im 
Daloselv, wo keine Bachforellen vorkommen, vierjahrige Mannchen, 
die reife Gonaden zeigen. In Schottland haben wir ahnliche Verhaltnisse 
wie in Siidschweden; auch dort sind die abwandemden Forellen, hier 
"Whitling" genannt, groBer als das entsprechende Parr- oder Smolt
stadium des Lachses. 

Die AbwanderungsgroBen und AbwanderungsaIter sind also noch 
weit schwankender als beim Lachs. Der Grund dafiir ist der, daB, be
sonders nach den Beobachtungen von DAHL und CLIGNY, dauemd eine 
Rekrutierung des Meerforellenbestandes aus der Bachforellenpopulation 
des Flusses erfolgt, die hauptsachlich altere Jahrgange stellt. CLIGNY 

machte folgende Beobachtungen: Der FluB Liane ist kurz oberhalb der 
Brackwasserzone durch ein Wehr gesperrt, das keinen Aufstieg von Meer
forellen zwecks Laichen erlaubt. Es konnte aber ein dauemdes Abwan
dem von Bachforellen in das Estuarium festgestellt werden. DAHL fol
gert aus seinen Beobachtungen aus der Umgebung von Trondhjem: 
"in my opinion the fresh water forms of the trout also contribute to 
the abundance of trout in the sea. Thus, trout continually descend 
from the fresh waters to the sea; trout which are not direct descendents 
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of the trout form of the sea but belong to the various trout forms of 
the fresh waters. Having reached the sea these fishes become sea trout." 
CLIGNY b~obachtete auch noch, daB die Zahne des Vomers bei diesen Bach
forellen ausfallen und das Dentitionsbild der Meerforelle erreicht wird. 

Die Auswanderung der jungen Meerforellen und Bachforellen voll
zieht sich zu verschiedenen Jahreszeiten, und man hat den Eindruck, 
daB sie in manchen Gegenden ziemlich kontinuierlich erfolgt, in anderen, 
hauptsachlich in den Frtihjahrsmonaten der Dbertritt in die Brack
wasserzone vor sich geht. So gibt DANNEVIG an, daB er das ganze Jahr 
tiber im Nidelv (Norwegen) in der Brackwasserzone wenige Zentimeter 
groBe Forellen in der Tangregion gefunden habe, die anscheinend schon 
a]s Brut abgewandert waren, denn die Untersuchungen der Schuppen 
zeigten keinen Dbergang vom langsamen zum raschen Wachstum, wie dies 
DAHL u. a. fUr in hoherem Alter abgewanderte Fische festgestellt haben. 

Wo ein mehr saisonell begrenztes Abwandern stattfindet, fant dieses 
mit den Frtihjahrs- und Sommerhochwassern zusammen. 

Der Dbertritt vom StiBwasser ins Salzwasser vollzieht sich genau wie 
beim Lachs allmahlich, und es findet ein langeres Verweilen in der Brack
wasserzone statt. Experimente von DAHL zeigten, daB Steinforellen, 
direkt ins Salzwasser gebracht, sofort starben. Wenn die Dberftihrung 
jedoch ganz allmahlich bis zu 20 vH vorgenommen wurde, tiberlebten 
die meisten. Da nun im Frtihjahr und Sommer die Brackwasserzone 
diese Konzentrationen zeigt, und da der Dbergang vom FluB zur Brack
wasserzone sehr allmahlich ist, ist das Anpassen an den hoheren os
motischen Druck auch experimentell erhartet. 

Beim Dbertritt ins Salzwasser vollzieht sich eine allmahliche Farb
anderung, und von den Englandern wird dieses, dem Smolt des Lachses 
entsprechende Stadium als "yellow fin" bezeichnet. 

1m Meer angelangt, unterscheidet sich die Meerforelle in einigen 
Punkten wesentlich vom Lachs. Zunachst wird von allen Autoren fest
gestellt, daB sie ein entschieden langsameres Wachstum aufweist als 
dieser. ALM findet Z. B., daB Forellen, die im ersten bzw. zweiten Jahr 
abgewandert waren, naeh 1-2 Jahren Meeraufenthalt nur 13,6-28 em 
maBen. Weiter ist sieher, daB die Meerforelle sieh viel starker als der 
Lachs an das Estuarium und in Landnahe halt. Nach DAHL wandert 
die Meerforelle fUr gewohnlich nieht weit, wenn aueh mitunter einige 
Exemplare von Makrelenfischern 65 km vor der skandinavisehen Ktiste 
erbeutet werden. Markierungsversuehe von LANDMARK zeigten, daB die 
Fische sieh meist nur in die inneren Teile des Fjordes begaben, in die 
ihr HeimatfluB mtindete. TRYBOM markierte verlaiehte Fische im 
Skeppersa; 23 vH wurden innerhalb 5 Monaten in 1-31 km nordlieh oder 
stidlieh der Mtindung wieder gefangen. Nur einer war etwas weiter ge
wandert und in 86 Tagen 65 km stidwarts gekommen. Besonders die 
kleineren Exemplare von 20-30 em werden in den Estuarien der sehot-
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tischen Fliisse, wo sie bei Niederwasser im Juni in groBen Mengen vor
kommen, das gauze Jahr iiber gefangen, an der pommerschen Kiiste 
hauptsachlich von Januar bis Mai und von September bis Oktober. 

Wenn groBere Mengen von Schmelzwasser in kleinere Buchten ein
stromen, so werden diese anscheinend, wohl wegen der Triibung, von 
den Meerforellen etwas gemieden. So berichtet BENECKE fUr die ost
preuBische Kiiste: "Sie ziehen im Friihjahr an die Kiiste, fliehen jedoch 
das dann durch das Tief von Pillau und Memel ausstromende SiiBwasser 
der Schneeschmelze. Kommt das SiiBwasser gleichzeitig von der Memel 
soweit siidlich, das von der Pillau soweit nordlich, daB dazwischen nur 
mehr ein schmaler Zwischenraum von Salzwasser ist, so werden hier 
groBe Mengen von Strandlachsen gefangen." 

Der Aufenthalt der Meerforelle im Meere, wo sie sich ahnlich nahrt, 
wie der Lachs, ist meist kiirzer als bei diesem, wenn auch starken Schwan
kungen unterworfen. Charakteristisch fUr die Meerforelle ist, daB nicht 
nur solche Exemplare in die Fliisse aufsteigen, die im gleichen Jahre 
noch laichen, sondern daB sich die Mehrzahl aller Meerforellen im Herbst 
und Winter in den FluB zuriickzieht (HOEK, ROSEN, MALLOCH, DAHL, 
ALM). Die jiingeren, noch unreifen bleiben meist nur kurze Zeit im FluB, 
die Laicher konnen dort von ihrem Einstieg bis zu ihrem Laichgeschaft 
9-II Monate zubringen. 

Die Meerforelle wandert im FluB meist etwas rascher als der Lachs 
und kaun wegen ihrer geringeren GroBe auch seichte Stellen und Wehre 
iiberwinden, die fUr diesen unpassierbar sind. Selten wandert sie aber 
hoch hinauf bis zu den Quellgebieten der Fliisse. 1m Rhein z. B. dringt 
sie selten bis zur Mainmiindung vor und zweigt meist schon vorher in 
die Nebenfliisse, besonders in die Mosel, abo Meerforellen finden sich das 
ganze Jahr iiber im FluB. 1m Unterrhein verteilen sich die Fange am 
Kralingschen Wehr bei Rotterdam (berechnet fUr die Jahre I886-I89I) 
im Durchschnitt auf die verschiedenen Monate wie folgt: 

Tabelle 6<). Fangstatistik fur Meerforellen vom Kralingschen Wehr 
(Holland) (nach HOEK). 

!Tiil' 
~ 

III 

31 

I IV 

I 46 

V VI I 

29 13 I 

VII VIII I IXI I X XI I XII 

29 cj5 I 146 I 177 4 I 44 

Von Marz bis September sind unter diesen Fischen solche, die noch 
im gleichen Jahre laichen, die anderen sind unreife Exemplare. 

In der Elbe und in der Weser steigt die Meerforelle ebenfalls nicht 
sehr weit hinauf. Der Hauptzug kommt in den Monaten August bis 
Oktober, in der iibrigen Zeit werden nur vereinzelte Exemplare getroffen, 

I Dabei ist zu bemerken, daB das Maximum im September und Oktober 
noch ausgepragter ware, wenn zu dieser Zeit nicht der Fang mit Zugnetzen 
untersagt ware. 
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Von der Ostsee wandert die Meerforelle sowohl in die kleineren als 
in die groBeren Fliisse auf. In der Oder und der Weichsel werden weite 
Strecken zuriickgelegt und in letzterer der Dunajeck erreicht, wo die 
ersten Laicher im Mai erscheinen. Der Hauptzug erfolgt hier, wie auch 
in den kleineren Fliissen von Holstein und Pommem, im Herbst (Ok
tober bis Dezember). 

In Norrland, Norrbotten- und Vasterbotten-Lan steigen Laicher und 
unreife Fische hauptsachlich von Juni bis Ende September auf; groBe 
Exemplare kommen zuerst, wie aus folgender Tabelle 70 hervorgeht. 

Tabelle 70. Gewicht der aufsteigenden Meerforellen im Tornea 
(nach ROSEN). 

F Itz 
Juni Juli 

angp a 
und Jahr 

I 
Anzahl I Ges.- Stiick- Anzahl Ges.- Stiick.-

Gew. kg Gew.kg Gew.kg Gew,kg 

Tomea 1908 - - - - - -

" 1909 5 23 4,6 6 18 3 
" I9IO 2 7 3,5 - - -

" I9II 

I 

- - - -

I 

- -
" 1912 - - - - - -

" 1917 - - - - - -

Fangplatz 
August September 

und Jahr Anzahl Ges.- Stiick.- I Anzahl I Ges.- Stiick.-
Gew. kg Gew. kg Gew.kg Gew. kg 

Tomea 1908 15 41,5 2,8 2036 1860,7 

I 

0,9 

" 1909 53 186 3,5 I034 II55 1,1 
,. I9IO 26 I02,5 3,9 857 II 18,5 1,3 

" 1911 16 58 3,6 731 952 1,3 

" 1912 33 146 4.4 16IO 1503 0,9 

" 1617 32 109,5 3,3 582 666 1,1 

In anderen siidschwedischen Fliissen talIt die Hauptzugszeit in den 
Juli undAugust (ALM). 89 vH dieser Meerforellen sind bereits nach I Jahr 
Meeraufenthalt wieder aufgestiegen und nur ein geringer Prozentsatz der 
bald nach dem Abwandem wieder aufsteigenden Fische laicht (z. B. in 
der Morrumsa) noch im gleichen Jahre. 

1m Nidelv (Norwegen) werden das ganze Jahr iiber Meerforellen 
gefangen, die wenigsten von Januar bis Marz (DANNEVIG). Laichreife 
und unreife Meerforellen steigen in die Fliisse Norwegens ebenfalls haupt
sachlich im Spatsommer und Herbst auf. Die unreifen, jungen Fische 
sollen mehr in FluBmitte, die alten mehr am Ufer ziehen und bald in die 
Nebenfliisse abbiegen, wahrend erstere, wenigstens vereinzelte groBere 
Exemplare, ziemlich weit hinauf wandem. Folgende Tabelle 71 (umge
rechnet nach Angaben von DAHL) enthalt mehr unreife als reife Fische 

Ergebnisse der Biologie V. 40 
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und gibt einen Dberblick fiber den Meeraufenthalt, DurchschnittsHinge 
und -gewicht der in Flfisse aus der Umgebung von Trondhjem aufsteigen
den Meerforellen: 

Tabelle 71. Meeraufenthalt, Lange und Gewicht aufsteigender 
norwegischer Meerforellen (nach DAHL). 

Winter im Meer 

I 

2 

3 
4 

vH-Zahl der Fische 
aus 174 Stiick 

68 
25,8 

2,9 
3,3 

Durchschnitts- I Durchschnitts-
I lange I gewicht 

30,1 cm I 0,27 kg 
38,8 ., 0,56 " 
47,7" I O,II" 
55,7 " 0,15 " 

Fische, die Hinger im Meer gelebt haben, sind, wie zu erwarten, 
schwerer und groBer. Vergleicht man das Abwanderungsalter mit der 
Lange des Meeraufenthaltes, so laBt sich eben falls, wie beim Lachs, eine 
gewisse Tendenz feststellen, daB spater abgewanderte Forellen langer im 
Meer bleiben. 

In schottischen Fliissen zeigen sich die ersten Meerforellen sparlich 
bereits im Januar, die letzten im Oktober; der Hauptrun £allt von April 
bis Mitte Juli; so zieht z. B. im Tay, Cognet und Tweed die "bull-trout" 
hauptsachlich im Juni bergwarts. Auch hier kommen sehr viele unreife, 
jugendliche Exemplare, im Juni schon soIche, die nur 3-4 Monate im 
Meer gewesen waren. Von Dezember bis Mai geht die Mehrzahl dieser 
Fische, die im SiiBwasser weiter fressen, ins Meer und steigt nach weiteren 
3-4 Monaten (April bis Juli) , 500-600 g schwer, wieder in den FluB, 
urn im Oktober, 3 Jahre alt, zu laichen. 

Die skandinavischenForscher finden meist ein hoheresLaichalter der 
Meerforelle. Nach DAHL ist die minimale GroBe laichreifer Exemplare 
im Orkla 30 cm und fUr gewohnlich sollen die Mannchen erst im vierten 
Jahr, nach I Jahr, die Weibchen nach einem zweijahrigen Meeraufent
halt laichen. Jedoch sind im Kvernvant und im Molenbugtelv schon 
2jahrige Fische, sowohl Mannchen wie Weibchen, in Laichreife beob
achtet worden. ROSEN meint aber, daB fUr gewohnlich in Norrbottenlan 
die Fische erst nach 3 Jahren Seeaufenthalt, 60 cm groB, zum erstenmal 
laichreif werden. 

Das Geschlechtsverhaltnis der aufsteigenden Meerforellen ist schwan
kend und in verschiedenen Fliissen recht variabe!. DAHL gibt an, daB 
Mannchen und Weibchen ungefahr gleich verteilt seien, wahrend HOEK 
und DANNEVIG ein starkes Dberwiegen der Weibchen feststellten: Ersterer 
ein Verhaltnis Maunchen zu Weibchen = 26:74, letztere 28:72. Die 

. geringe Anzahl der Mannchen wird wohl dadurch ausgeglichen, daB einige 
der Hinger im FluB zurfickbleibenden Mannchen, gerade so wie beim 
Lachs, bereits geschlechtsreif sind; auBerdem konnen auch Bachforellen
mann chen sich bei dem Fortpflanzungsgeschaft der Meerforelle beteiligen. 
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Die Abwanderung der verlaiehten Fische erfolgt nach MALLOCH erst 
von Januar bis MaL Skandinavische Autoren dagegen berichten von 
dem raschen Abwandem der verlaiehten Exemplare, DAHL konnte z. B. 
soIche in der Orklamiindung schon im Oktober feststellen. 

Die Frage, wie oft und in weIchen Intervallen die Meerforelle laicht, 
ist noch nicht entschieden, weil die Laichmarken auf den Schuppen nur 
schlecht ausgebildet sind. Wahrscheinlich wird, was schon BADE betont, 
nieht jedes Jahr gelaieht; andererseits ist sieher, daB zwischen zwei 
Laiehperioden die Fische in den FluB zuriickkehren. MALLOCH gibt an, 
daB von den von Januar bis Mai angelaichten Fischen die ersten schon 
wieder im Juli, etwas iiber I kg schwer, die anderen im Januar, 1,3 bis 
2,25 kg schwer, und die letzten im Juli, 2,25-3,8 kg schwer, im FluB 
wieder erscheinen. 

Meerforellen lassen sich an dauemden See-, FluB-, Bach- oder sogar 
Teichaufenthalt gewohnen und verlieren dann ihren Wandertrieb. 

e) Salmo irideus-Gruppe. 
Genau die gleiehen biologischen Besonderheiten und Aufspaltungen in 

verschiedene Rassen, Varietaten und Stamme wie in Europa die Gruppe 
"Bachforelle", bietet in Amerika die Gruppe "Regenbogenforelle". Sie be
siedelt den ganzen ge birgigen Westen N ordamerikas westlich des Missouris 
bis zum Meer, im Siiden bis ZUlU Rio-Grande (ungefahr 27° nordl. Br.), im 
Norden bis nach Zentralalaska; nahe verwandte oder die gleichen Formen 
bewohnen die Nordostecke des asiatischen Kontinents. Die Systematik 
dieser Gruppe ist durchaus noch nieht geklait. Ich will mit JORDAN (1905) 
drei "Serien" nennen I: 

Cut throat trout-Serie Salmo ctarkii 
Rainbow trout-Serie . S. irideus 
Steelhead trout-Serie S. gairdneri = S. rivularis 

und die ganze Gruppe zusammen behandeln, da auch EVERMANN und 
GOLDSBOROUGH und CHAMBERLAIN feststellen, daB die Unterschiede 
zwischen den drei Serien besonders bei Brut und J ungfischen, sieh v6llig 
verwischen. 

I In spateren Arbeiten von JORDAN und dann besonders in denen von 
KENDALL und LEACH werden "steelhead" und "rain-bow" als identisch und 
nur als verschiedene Varietaten oder Rassen angesehen. Auf jeden Fall ist 
die Systematik der amerikanischen Regenbogenforelle sehr wenig geklart, 
wie mir auch in Gesprachen mit namhaften amerikanischen Fischkennern 
(F. D. A. COCKERELL, H. B. WARD, G. O. SNYDER, C. REIGHARD und C. L. 
HUBBS) bestatigt wurde. Hinzu kommt noch, daB infolge der groBen Eig
nung der Regenbogenforelle fur die kunstliche Fischzucht in Teichen eine 
starke Durchkreuzung der verschiedenen Rassen und Stamme getatigt wurde, 
wodurch die systematischen Verhaltnisse nicht klarerwerden. So istes auchfast 
unmoglich, heute festzustellen, we1che Stamme oder Rassen bei den Trans
ferierungen der Regenbogenforelle nach Europa, wo sie heute uberall heimisch 
ist, sowie bei den Verpflanzungen nach Neuseeland in Frage kamen. 

40 * 
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Salmo clarkii I wird gefunden in den Stromen, Fliissen und Seen von 
Utah, Colorado, Wyoming, Montana, Oregon, Washington, Idaho, British 
Columbia bis hinauf nach Alaska und den dort vorgelagerten Inseln; 
in Kalifornien ist sie selten. 

In diese Gruppe gehOren aller Wahrscheinlichkeit nach folgende, teils 
als Arten, teils als Varietaten angesehene Formen: 

Salmo henshawi und Salmo tahoensis in dem Lake Tahoe und im Tukee 
River, im Carson und Humboldt und im Gebiet des Lake Lahotan, 

Salmo clarkii virginalis im Utah Lake (Utah), 
Salmo clarkii bouvieri im Wahe Lake (Washington), 
Salmo clarkii stoneias im Platte und Arcansas River, 
Salmo clarkii macdonaldi im Twin Lake (Arkansasgebiet), 
Salmo clarkii pleuritictts im Colorado, 
Salmo clarkii iordani im Lake Sutherland, 
Salmo clarkii declivirons im Lake Sutherland, 
Salmo clarkii spilurus im oberen Rio Grande-Gebiet und von Utah siid

lich bis nach Chihuahua. 
Die Angehorigen der rain-bow-Serie sind am haufigsten in den Fliissen 

von Kalifornien und Oregon; hierher gehoren wahrscheinlich: 
Salmo irideus shasta, haufig im Mount Shasta und in der Sierra Nevada, 

besonders bekannt aus dem Mc Cloud., 
Salmo irideus gilberti aus dem Kern River, 
Salmo irideus stonei im Sacramento River, 
Salmo irideus masoni im Columbia und Oregon, 
Salmo irideus mykis aqua bonito in den Gewassern von Mt. Whitney, 

Colorado. 
Die steelheads sind haufig in den Kiistengewassern von Kalifornien 

bis nach Alaska und gehen in die Fliisse von Oregon, Washington, z. B. 
in den Snake River und Klakamath. Zu der Gruppe gehoren wahrschein
lich die V arieta ten S. crescentis im Crescent Lake (Washington), S. beards
leei und S. bathaecestor. 

Bei den "Regenbogenforellen" kennen wir die gleichen Differenzierun
gen in Stand-, See- und marine Wanderformen wie bei der Bachforelle. Die 
Unterschiede in ihrer Biologie sind durch Milieubesonderheiten bedingt, 
die, da die Regenbogenforelle, nicht wie die Bachforelle kalt, stenotherm 
ist (die Regenbogenforelle vertragt noch 270 C, ja voriibergehend selbst 
300), noch viel mannigfaltiger sein konnen, und ein noch groBeres Va
rietatenspiel bedingen. 

Die Laichgewohnheiten der Regenbogenforelle gleichen vollig denen 
der Bachforelle. Die Laichzeit falIt immer in die zweite HaUte des Win
ters oder ins Friihjahr und dauert z. B. in: 
Wythwill. . I. November bis I. Marz, Alaska... Ende April bis Mai, 
Kalifornien. I. Februar bis Mai, Idaho . . . Mai bis J uni, 
Colorado. . Marz bis J uli, Deutschland. J anuar bis April. 

I Gewohnlich nur 2-3 kg schwer, kann sie in manchenSeen, z. B. im Tahoe 
Lake, im Klamath River und in den Fjorden des siidostlichen Kanada 12 bis 
15 kg erreichen. J edoch ist ihre GroBe sehr variabel und im Fish Lake (Idaho) 
wird sie mit 16-20 cm Lange und einem Gewicht von 200 g bereits laichreif. 
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Die Streuungen in der Laichzeit sind, wie dies auch in unseren Zucht
anstalten beobachtet wird, sehr viel sHirker, als bei Bachforellen. So 
konnten z. B. EVERMANN und MEEK im September unter 1512 Exem
plaren 804 vH Mannchen und 19,8 vH Weibchen und im Oktober unter 
5179 Tieren 467 Mannchen und 900 Weibchen feststellen, deren Ge
schlechtsorgane schon nahezu im Reifezustand waren. Das gesamte Ge
schlechtsverhaltnis betrug Mannchen: Weibchen = 35: 65. Nach eigenen 
Feststellungen ist es in Bayern 50: 50. Die Erbrtitungszeit der Eier ist 
ungefahr die gleiche wie bei der Bachforelle. 

Die Brut erscheint je nach der geographischen Lage vom April bis 
Juli. Die Lebensweise der Brut und der Jungfisehe ahnelt weitgehend 
der der Baehforelle; jedoeh werden stillere Buehten und KoIke starker 
als von dieser zum Aufenthalt bevorzugt. In der Nahe der Laiehplatze 
haben die Jungfisehe z. B. in Alaska (CHAMBERLAIN), nieht so stark das Be
streben, sieh in Sehwarmen zusammenzuhalten. Die altere Regenbogen
forelle zeigt starker als die Baehforelle die Tendenz, fluBabwarts in stillere 
Regionen zu gehen. So werden z. B. bei uns die groBten und starksten 
Regenbogenforellen in der Barben-, vereinzelt auch in der Blei( =Brach
sen)region gefangen. Mit dieser Tendenz, abwarts zu wandern, hangt auch 
die Tatsache zusammen, daB die Meerform der Regenbogenforelle, die 
"Steelhead", weit zahlreicher zu sein scheint als die Meerforelle. 

Dber die Abwanderung von jungen Steelhead ins Meer sind mir nur 
wenige Daten bekannt. Sie geht anscheinend bei sehr verschiedenem 
Alter und sehr verschledener GroBe vor sich; CHAMBERLAIN fand in 
Alaska im Unterlauf von Fltissen Brut von Juli bis September; MEEK 
gibt an, daB die Regen bogenforelle zwischen 2 I /2 und 4 J ahren und 
bei durchschnittlicher GroBe von 17,5 em abwandere. Ob ein dauern
der Zuzug von FluBregenbogenforellen ins Meer stattfindet, wo sie zu 
Steelheads werden, kann ich aus der Literatur nicht sicher ersehen, halte 
es aber nach einigen Angaben fiir moglich. 1m Meere scheint sich die 
Regenbogenforelle (Steelhead) nicht sehr weit von der Ktiste zu ent
fernen. Die Aufenthaltsdauer betragt 2-3 Jahre. Die Mehrzahl der auf
steigenden, laichreifen Fische solI 6jahrig sein. 1m FluB werden die Mann
chen meist im zweiten, vereinzelt im erst en Jahre laichreif. Von den 
laichreifen Weibchen sind I vH 2jahrig, 50 vH 3- und 35 vH 4jahrig; 
14 vH sind steril, sie konnen aber, wie ich bereits bei den Seeforellen 
erw§.hnte, im folgenden Jahre geschlechtsreif werden. 

Der Aufstieg der Steelhead erfolgt im Sommer und Herbst meist zur 
selben Zeit und oft gemischt mit dem Coho- oder Silber Salmon. Der 
"run" kann sehr stark sein; so wurden 1909 in den Fltissen der Verei
nigten Staaten 2700000 kg Steelhead erbeutet. Das Gewicht dieser auf
steigenden Tiere ist 4-7 kg im Durchschnitt, im Maximum 20 kg. 

Das Verhalten der Fische vor der FluBmtlndung ist ahnlich wie bei 
den Oncorhynchus-Art en. Die Steelheads treiben sich 5-30 Tage im 
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Mtindungsgebiet herum, urn sich an das StiBwasser zu gewohnen. Ihre 
Wanderungsgeschwindigkeit im FluB wurde von GREENE mit I3 km pro 
Tag bestimmt. 

Die Steelhead-Forelle wandert zum Teil sehr hoch hinauf und dringt 
im Sacramentogebiet bis zum Salmon River in Idaho vor. Jedoch sind 
die Wanderstrecken in verschiedenen Fltissen sehr verschieden. 

Bei den nach Europa transferierten Regenbogenforellen, unter denen 
sich nach EHRENBAUM sicher auch Steelhead-Forellen befanden, wurde 
bis jetzt ein Abwandern in das Meer nur gelegentlich festgestellt, ver
einzelte Regenbogenforellen kamen in den schleswigischen unddanischen 
Fjorden vor. Eine regelrecht anadrome Form hat sich noch nicht heraus
gebildet, auch nicht eine typische Seeforellenform, obgleich die Regen
bogenforelle in ganz Deutschland, sowohl in Bachen, Fltissen als auch 
Seen vorkommt. 

Von verschiedenen amerikanischen Autoren, z. B. Mc MURRICH, wird 
eine "land locked Steelhead trout" in den Seen von Britisch-Columbia 
erwahnt. Damit sind sicherlich die Seeformen der Regenbogenforelle 
gemeint. Von den zwei verschiedenen Varietaten, die im Tahoe-See vor
kommen, geht Salmo henshawi im Frtihjahr in die Zufltisse und laicht 
dort im April, Salmo tahoensis dagegen im See seIber. Wir haben hier 
somit wieder ganz ahnliche Verhaltnisse wie bei der Seeforelle. 

f) Salmo salvelinus-Gruppe, Cristivomer und Salmo hucho. 

I. Saiblinge. Die Gruppe der Saiblinge, die auch schon als Genus 
Salvelinus von dem Genus Salmo abgetrennt wurde, ist nordlich des 
37. Wendekreises zirkumpolar verbreitet und nur auf den japanischen 
Inseln geht sie etwas weiter stidlich (vgl. Abb. 28). 

Der charakteristischste und bestbekannte Vertreter der Saiblinge ist 
Salmo salvelinus L. Er bewohnt vorztiglich Seen des alpinen Typus bis 
hinauf zu 1700 m Rohe und ist sogar aus dem Dosener See (Karnten), 
228I m tiber dem Meeresspiegel bekannt. Flachlandseen werden ge
mieden und nur in den nordlichen Teilen des Verbreitungsgebietes wird 
er auch in Fltissen gefunden. Diese Art neigt anscheinend noch starker 
wie die Regenbogen- oder die Bachforelle dazu, sich in Lokalrassen und 
Stamme aufzuspalten, so daB manchmal der gleiche See zwei oder mehr 
Rassen beherbergtr. Der Saibling kommt in allen Seen des Nordab-

1 Diese Eigentiimlichkeit ist wohl auch der Grund dafiir, daB S. salve
linus unter einer Unzahl von Vulgarnamen bekannt ist, von denen die wich
tigsten sind: Saibling, Salbling, Salmling, Rotforelle, Rotli, Rotling, Ritter, 
Schwarzreuter, Schwarzrotel usw. 

Entsprechend seiner Variationsfahigkeit ist sein Farbkleid auBerst wech
selnd und variiert von hellen, bunten, denen der Regenbogenforelle ahn· 
lichen Tonen, bis zu einem fast gleichmaBigen Dunkel. Zur Laichzeit ist das 
Mannchen durch eine leuchtende, . orange-gelbe oder tiefrote Farbe auf 
dem Bauche ausgezeichnet. 
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hanges der Alpen vor, weiter in solchen der britischen Inseln, von Finn~ 
land, Skandinavien, RuBland bis zum Baikalsee, Lappland, Sibirien, Ja~ 
pan, Gronland, Boothia-Felix, Alaska, Nordostamerika bis zum 820 

nordl. Br. Sicher gehort in die Salvelinus-Serie auch Salmo salvelinus 
alpinus in Skandinavien, wahrscheinlich auch S. salvelinus oquassa in 
Maine, S. salvelinus aureolus und S. salvelinus alipes, S. salvelinus marstoni 
aus Kanada, S. salvelinus stagnalis und S. salvelinus naresi aus Gronland 
und Salmo arcturus aus dem Victoria Lake (arktisches Amerika). 

Der Saibling meidet Temperaturen von tiber I2-I5° C, bewohnt 
meistens die Tiefe und manche Rassen sind typisch an eine bathypela
gische Lebensweise angepaBt, wie z. B. der Tiefsee-Saibling des Boden
sees. Nur in den hochgelegenen Seen, wie z. B. im Jagersee (Karnten) 
mit nur I,5 m Tiefe und in den beiden Hasseck-Seen, I950 bzw. I836 m 
tiber dem Meeresspiegel, ist er ein Obedlachenfisch, der im Sommer leb~ 
haft den Fliegen nachstellt. 

Die Nahrung des Saiblings ist eben falls nach Rasse und See ver
schieden. Bald ist er reiner Planktonfresser, bald mehr Fischrauber. 
1m ersten FaIle halten sich die Fische in Schwarmen, ahnlich wie die 
Schwebrenken, zusammen und fiihren den Planktonwanderungen ent
sprechende tages- und jahreszeitliche Wanderungen aus, wobei aber 
immer die Sprungschicht gemieden wird. 1m letzten FaIle wird mehr 
die Lebensweise der Seeforellen angenommen. Die GroBe der Saiblinge 
schwankt, je nach Rasse und dem Aufenthalt von See zu See, von IOO g 
bis zu I5 kg. Die kleinen Rassen sind immer Planktonfresser. 

Ursprtinglich war der Saibling sicher ein Winterlaicher und suchte, 
wie die Seeforelle, sandige oder kiesige Stellen der Uferbanke auf, oder er 
ging in die Zufltisse. Erstere Gewohnheit hat er in manchem See bei
behalten, wo die Laichzeit von November bis Januar fallt. Von VOGT 
stammt die Beobachtung, daB besonders alte Tiere mit der Laicliablage 
bis zum Frtihjahr und Sommer hinausziehen und dann in der Tiefe laichen. 
Bei anderen Stammen ist dieses Verhalten ein Rassecharakter geworden, 
z. B. beim "Wildfang-Saibling" des Konigsees (wahrend dort aber der 
kleine "Schwarzreuter" Winterlaicher geblieben ist) und bei dem meist 
klein bleibenden, wirklichen Tiefsee-Saibling, der zwischen 20 und 80 m 
Tiefe auf Kiesgrund im Sommer - Juli und August -laicht. Sterile 
Formen scheinen in einigen Seen vorzukommen, wenn auch nicht so 
haufig, wie bei der Seeforelle, so unterscheidet BURESCH von dem Wild
fang-Saibling osterreichischer Seen eine Grund- und eine Schwebeform. 

In SchoUland, Skandinavien und Finnland scheinen die Saiblinge 
zum Teil in Fltisse aufzusteigen (YARRELL), oder sie wandem zur Laich
zeit im September und November an flache Stellen der Seen, gewohnlich 
vor die Einmtindung eines Flusses. 1m Sunapee Lake (N. Hampshire) 
laichen nach KENDALL samtliche Saiblinge (bier S. salvelinus aureolus) 
an offenen, sandigen, 25 cm bis 2 m tiefen Stellen am Ufer. Anfang bis 
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Mitte Oktober ziehen sie von 15-25 m Tiefe zu diesen Platzen, wo das 
Laiehgesehaft ungefahr I Monat lang dauert. Zuerst erseheinen die 
Mannehen, spater die Weibehen und gegen Ende uberwiegen die letzteren. 

Wie bei den Forellen gibt es aueh bei den Saiblingen typisehe eury
haline, anadrome Formen, die eine Zeitlang im Meer zubringen, so wahr
seheinlieh auf den Orkneys und Hebriden, dann sieher in Skandinavien, 
Alaska und Gronland. In Norwegen wandern diese Saiblinge mit 2 bis 
4 Jahren, meist mit 3 Jahren, 18-26 em lang, ins Meer. Naeh den Be
obaehtungen von HUITFELDT-KAAS aus Svolvaervannet, Laksevannet, 
Jaegersvannet, Store Korssjo (Norwegen) sind von August bis Oktober 
gefangene Exemplare versehieden groB und versehieden lang im Meer 
gewesen, so: 

Tabelle 72. GroBe und Meeraufenthalt norwegiseher Saiblinge 
(naeh HUITFELD-KAAS). 

Fisehe von 22-31 em I Sommer im Meer 
" 30-41" 2 

" 39-50 " 3 
" " 51-56" 4 

I Exemplar ,,54 em 5 

Als Unterart von Salmo salvelinus (alpinus) wird von manehen Auto
ren (von anderen als eigene Art) Salmo (salv.) malma WALB. angesehen, 
die sogenannten Malmen oder Dolly trout. Diese Form ist haufig in 
Alaska, aueh in den arktisehen Teilen, fehIt aber im Yukon und reieht 
sudlieh fiber Britiseh-Columbia, Washington, Oregon bis naeh Nord
kalifornien (JORDAN), besiedeIt Kamtsehatka und das transusurisehe Ge
biet, Japan und die kurilisehen Inseln I • 

In Japan wird vom Malmen eine (parrahnliehe) FluBform: Iwana 
und eine aus dem Meer kommende: A memasu untersehieden (KITAHARA), 
und ANDERSEN (STEFAN SON : My life with the Eskimoes 1913) erwahnt 
den Fisch sowohl aus alaskisehen Flussen als von der Kuste. Das Ab
wanderungsaIter seheint sehr zu variieren, CHAMBERLAIN fand in Alaska, 
dieht oberhalb der Gezeitenzone Saiblingsbrut, weIche "pass indifferently 
to and from salt-water" 

ARSENIEW beobaehtete den Malmen im transusurisehen Gebiet an den 
FluBmundungen im Spatsommer und Herbst zusammen mit aufsteigen
den Oncorhynchus keta und O. gorbusha. 

Sieher steigen, ahnlieh wie bei der Meerforelle, sowohl reife als un
reife Tiere auf. Erstere gehen zum Laiehen hoher hinauf, letztere treiben 
sieh hauptsaehIieh auf den Brutplatzen der Buekellaehse herum, deren 
Eier sie auffressen. 

Salmo salvelinus fontinalis MITCHILL, der Baehsaibling oder Brook
trout, bewohnte ursprunglieh die klaren Bache und Flusse von Nord-

I Die japanisehe Form wird oft aueh als S. satvetinus ptuvius, die 
kurilisehe als S. salvelinus kundscha untersehieden. 
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amerika ostlich des Mississippi und Saskatschewan von Nord-Georgia bis 
hinauf nach Kanada. In New Hampshire wird eine Variteat, Salmo sal
velinus agassizi, auch in Seen gefunden und erreicht dort hohere Ge
wichte als in den Bachen. Auch S. fontinalis ist sowohl nach dem Westen 
Amerikas, als auch nach Europa verpflanzt worden. Abwanderungen 
nach dem Meer sind bei uns noch nicht festgesteIIt worden. 

Haufig wird der Bachsaibling mit dem Seesaibling oder mit der Bach
forelle gekreuzt. Ersteres Kreuzungsprodukt, der sogenannte Elsasser Saib
ling, ist fertil, spaltet aber wieder in die Stammformen auf. In seinem Be
nehmen ahnelt er mehr dem Seesaibling. Bei der Kreuzung Bachforelle 
x Bachsaibling, dem sogenannten Tigerfisch, erweisen sich die biologischen 
Eigentiimlichkeiten der Bachforelle als dominierend, jedoch ist dieses Kreu
zungsprodukt unfruchtbar. 

Der Taimen (Salmo taimen) kommt im Schwarz en und Kaspischen 
Meergebiet, im Baikalsee, in Sibirien, im Amurgebiet und Transusurien 
vor. Er scheint in seiner Biologie stark dem Malmen zu ahneln, denn 
ARSENIEW beobachtete ihn mit diesem zusammen. Von Salmo perryi 
aus Sibirien und Japan sind mir keine Angaben tiber Wanderungen be
kannt. 

AIle tibrigen Mitglieder des Genus Salmo sind keine typischen Wan
derfische, wenn sie auch fast aIle zur Laichablage kurze Strecken strom
aufwarts zu kiesigen Banken oder, soweit sie Seen bewohnen, zu sandigen 
Dferstellen wandern. Nur wenige sind dazu tibergegangen, ihre Eier in 
mehr oder weniger groBer Wassertiefe abzusetzen. 

2. Cristimover. Nahe verwandt mit den Saiblingen ist das Genus 
Cristivomer, dessen bekanntester Vertreter C. namaycush WALB., die 
"Great Lake trout" oder "Mackinaw trout" ist. Er ist ein typischer Kalt
wasserfisch Nordamerikas, wo er die GroBen Seen und aIle groBeren Seen 
von New England, Michigan, Wisconsin, Montana, Vancouver, Britisch
Columbia, Kanada bis hinauf nach Arktisch Alaska bewohnt. Besonders 
haufig ist der Fisch im Fraser-, Mackenzie- und Yukongebiet; jm Norden 
bleibt er kleiner, im Stiden kann er bis 45 kg erreichen. Die Laichzeit 
von Cristivomer fallt in den Herbst, im Lake Superior in den September, 
im Huron- und Michigansee in den November und findet IO-I5 m vom 
Dfer entfernt in 5-20 m Tiefe tiber rauhen Felsen, den sogenannten 
honey combed rocks, statt. 

Eine Varietat, Cristivomer namaycush siskawitz, bewohnt die Tiefe 
des Lake Superior, wo auch ihr LaichgescMft stattfindet. 

3. Salmo hucho. Der Huchen, auch Rotfisch oder Donaulachs ge
nannt, ist charakteristisch ftir das Donaugebiet, wo er hauptsachlich im 
Ober- und Mittellauf und in den rechten, von den Alpen herkommenden 
Nebenfltissen heimisch ist und von den linken Zufliissen nur im Regen 
und in der Laber gefunden wird. 

Die Laichreife erMlt der Huchen relativ spat mit 4-5 Jahren und 
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2-3 kg Gewicht r • Ein eigentliches Hochzeitskleid wird wahrend der 
Laichzeit nicht angelegt, wohl aber zeigen besonders alte Mannchen 
schwache Schwartenbildung und einen kleinen Haken. 

Der Huchen ist wie die Regenbogenforelle ein Friihjahrslaicher. 
Erst kurz vor seiner Laichzeit wandert er Anfang Marz in die klein en 
Zu£liisse ein, bleibt aber auch haufig in der Donau, wenn er dort ihm 
zusagende Kiesbanke findet. Nie geht er in so £laches Wasser wie 
bisweilen der Lachs. Beim Aufwandem werden bis zu einem gewissen 
Grad schmelzwasserfiihrende Fliisse des Kalkgebirges bevorzugt, und 
so dringt er im Inn bis nach Tirol vor, in der Salzach bis zum 'PaB Lueg, 
in der Enns bis nach Steiermark und in der Donau bis nach DIm. 

Die Brut lebt wie andere Salmonidenbrut, scheint aber in ihrer Nah
rungsauswahl weit wahlerischer zu sein und bestimmte Insektenlarven zu 
bevorzugen -die kiinstliche Aufzucht gelingt z. B. nur bei Fiitterung mit 
Culex-Larven -. Die Jungfische halten sich zunachst gem in der Strom
mitte auf, etwas groBer gehen sie abwarts nach tieferen Stellen und mit 
2-3 Jahren wird der Huchen zum typischen Bewohner der Aschen- und 
spater der Barbenregion, wo er ein rauberischer Standfisch ist und seinen 
Standort, einen Kolk oder tiefen Tiimpel nur zur Nahrungssuche ver
laBt, urn wieder in ihn zuriickzukehren. Doch kann Hochwasser den 
Huchen hin und wieder veranlassen, an steinige Stellen zu ziehen, wo 
er als der wohl beste Schwimmer unserer Fauna sich gegen starken Was
serschwall halten kann. 

g) Coregonidae. 

Die Gattungen Brachymystax und Stenodus lei ten von den Salmo
niden zu den Coregoniden iiber. 

Brachymystax lenok PALLAS kommt im Baikalsee und den sibirischen 
Fliissen nach Osten bis zur Wasserscheide des Sichote-alin iiberall vor 
und wird bis 30 kg schwer. Vom Baikalsee steigen groBe Scharen zur 
Laichzeit im Marz in die Fliisse (Angara und Selanka) auf, und auch in 
den sibirischen Fliissen wird ein bergwarts gerichteter Wanderzug im 
Friihjahr beobachtet. Ob dieser aus dem Arktischen Meer erfolgt oder 
aus Seen kommt, kann ich aus der mir zuganglichen Literatur nicht er
kennen. Sicher ist, daB der Fisch noch hoch im Oberlauf der Fliisse 
angetroffen wird, so wurde er z. B. im Amurgebiet von ARSENIEW im 
Bikin beobachtet. 

Stenodus mackenzie RICH., der "Inconnu", macht diesem Namen noch 
Ehre. Er kommt im Gebiete des Mackenzie, Slave River und Yukon 
vor, wo er im letzteren bis zu den White Horse Rapids aufsteigt (GIL
BERT). Hauptaufstieg und Laichzeit fallen anscheinend in das Friihjahr. 

I Die Eier sind relativ groJ3, auf 1 kg Korpergewicht rechnet man 
1000 Eier. 
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Winters fiber wird der Fisch im Delta des Mackenzie und auch im Eis
meer angetroffen. 

Noch weniger ist fiber Stenodus nelma (= St.leucichthys?) bekannt. 
Diese Art wird in der Dwina, dem Ob und Yenessei, der Lena und Ko
lyma und auch in der Wolga gefunden und steigt in diese Fliisse eben falls 
im Friihjahr auf. 

Das Genus Coregonus L. hat den Systematikern schon viel Kopf
zerbrechen gemacht. Von ihm sind die beiden weiteren Gattungen 
Argyrosomus AGASSIZ und spater Leucichthys DYBOWSKI abgespalten 
worden. Da die Zuteilung der einzelnen Arten zu den verschiedenen 
Genera aber durchaus nicht einheitlich ist, und weil es auf der anderen 
Seite fUr Einen, der sich nicht jahrelang mit der Systematik der Corego
niden befaBt hat, unmoglich ist, sich in dies em Wirrwarr auszukennen, 
will ich die ganze Gruppe unter der Dbergattung Coregonus besprechen. 
Die Behandlung der Biologie, speziell der Wanderungen der Coregoniden, 
wird dadurch erschwert, daB wir eine auBerordentlich plastische .Gruppe 
vor uns haben, bei der fast jede Art in eine Fiille von biologisch und 
morphologisch verschiedenen Lokalrassen und -stamme aufspaltet. 

Die Verbreitung der Coregoniden ist aus der Kartenskizze (Abb.29) 
zu ersehen. 

Biologisch kann man die europaischen Coregoniden in zwei Gruppen 
trennen: Erstens in die mehr oder weniger stationaren Seebewohner, die 
nur innerhalb dieser Becken umherziehen und die Wandermaranen, die 
vom Meer oder von groBen Binnenseen aus weit in Fliisse bergwarts vor
dringen; dabei sei aber betont, daB mit diesen biologischen Unterschieden 
nicht immer artliche einhergehen. Seemaranen zerfallen wieder in zwei 
natiirliche Typen, in Schwebeformen und in Grundformen; erstere sind 
Planktonfresser und lassen sich - wenigstens die europaischen Formen 
- mit FATIO zu dem "Dispersus-Typ", den Kleinrenken zusammen
fassen, letztere nahren sich von Kleintieren der Bodenfauna und bilden 
den Artenkomplex, der als "BaUeus-Typ", GrofJrenken (FATIO) be
kannt ist. 

Es ist unmoglich, alle Arten, die hier in Betracht kommen, getrennt 
zu behandeln, weil erstens die Identitat vieler noch nicht sicher fest
steht, weil zweitens jede Art in mehrere Lokalrassen und Stamme auf
spaltet und weil haufig die Biologie der betreffenden Formen noch nicht 
geniigend bekannt ist. Ich will deshalb nur die besser bekannten Arten 
oder Varietaten herausgreifen und beginne mit der "Dispersus"-Reihe. 
Am besten unterrichtet sind wir iiber Coregonus wartmanni BLOCH, den 
Blaufelchen des Bodensees. E. WAGLER hat in seiner jiingsten Arbeit 
unsere ganze Kenntnis iiber die Biologie dieses Fisches zusammengefaBt I • 

I Ich verweise auch hier auf das sich dort findende ausgedehnte Litera
turverzeichnis. 
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LUDWIG SCHEURING: 

Der Blaufelchen ist ein gesellig lebender Fisch, der sich einen groBen 
Teil des Jahres fiber in Schwarm en zusammenhalt. Diese Schwarme 
verschieben sich im Laufe des J ahres, wie aus den Ertragen der 
Hauptfangplatze hervorgeht. 1m Frfihjahr stehen die Fische mehr in 
den oberen, ostIichen Teilen des Sees und wandern im Laufe des Sommers 
immer mehr gegen des sen AusfluB (Konstanzer Trichter) zu, urn ab Sep
tember wieder nach dem oberen Seeteil und nach Osten gerichtete 
Bewegungen zu zeigen. 

AuBer diesen Horizontalwanderungen beobachtet man auch vertikale 
Bewegungen. Diese sind sowohl von der Tageszeit als von der Jahreszeit 
abhangig, da sie Beziehungen zu der tageszeitIichen bzw. saisonellen Ver
teilung des Planktons, als auch zu der jeweiligen Sichttiefe des Wassers 
und wohl auch zu dessen Temperaturen haben. Der Blaufelchen meidet 
aber nicht, wie frfiher haufig angenommen wurde, das Epilimnion mit 
seinem warmen Wasser; ja, er scheint dieses wegen seines groBen Plank
tonreichtums zeitweise zu bevorzugen. Dies geht schon daraus hervor, 
daB der Hauptfang des Fisches im Sommer mit dem Klusgarn getatigt 
wird, das nur bis zu 10 m Tiefe fangig ist und somit, besonders von Juli 
bis September, noch nicht einmal bis zur Sprungschicht reicht. Sieher 
veranlaBt die Nahrungssuehe den Felchen, so hoch zu steigen. Er ist 
ein typisehes "Augentier", das, wie besonders die Untersuchungen von 
KRINNER im Walchensee und WAGLER im Bodensee beweisen, ein "Wahl
fresser" ist und aus dem Plankton die ihm zusagenden Formen heraus
pickt. Nachts, wenn infolge der Dunkelheit die Fische nichts sehen, 
gehen sie tiefer und die best en Fange werden unterhalb 10 rn gemacht, 
nur in hellen Mondnaehten stehen die Felchen hoher, weil sie auch dann 
der Nahrung naehgehen. 

Inwieweit die Schwarmbildung und die horizontalen Verschiebungen 
der Schwarme mit der Sehwarmbildung und ungleichmaBigen Horizontal
verteilung der Planktonten in Beziehung stehen, ist noch nieht genfigend 
bekannt; daB Abhangigkeiten bestehen, wird dadureh bewiesen, daB 
im Herbst, wenn die Zirkulationsstromungen die thermisehe Schichtung 
und damit auch eine Planktonschichtung aufheben, die Felchen aus den 
oberflachlichen Schichten verschwinden, tiefer gehen und sich "ver
laufen"; ihre Schwarme 16sen sich auf. 

In besonders dichten Schwarmen, auf raumlich ziemlich engbegrenz
tern Areal treten dann die Laichfische wieder auf. Die Laichzeit des 
Blaufelchen falIt im Bodensee meist in die erste Dezemberwoche - nie 
vor den 25. November und dauert 2-3 Wochen. Sie beginnt, wenn die 
oberflachlichen Schichten auf 7° C abgekfihlt sind und fUr eine relativ 
dicke Wasserschicht die Homothermie erreicht ist. Wird dieser Zeit
punkt durch meteorologisehe Umstande hinausgeschoben, so verzettelt 
sich das Laichgeschaft; wird das oberflachliche Wasser starker abge
kfihlt, wird es abgekfirzt. 
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Der Laichakt seIber findet in den oberfHi.chlichen Wasserschichten 
statt, meist tiber den tiefsten Stellen des Sees, doch konnen kleine Ver
schiebungen der LaichpHitze im Laufe der Jahre beobachtet werden. 
Zum Laichgeschaft ziehen die Fische, die dann einen starken Laich
aUSSChlag tragen, aus der Tiefe heran und die Mannchen machen den 
Vortrab; einige Tage spater folgen die Weibchen. Diese gehen auch, 
sobald sie in lebhaftem Liebesspiel, meist im Laufe einer Nacht, ihre 
Eier abgesetzt haben, wieder in groBere Tiefen zurtick, wahrend die 
Mannchen langer an der Oberflache bleiben. Diese Tatsachen werden 
gut aus nachstehender Tabelle erhellt, die ich nach den Angaben von 
BAYERSDORFFER und SCHEFFELT zusammenstellte. 

Tabelle 73. Der Felchenfang im Bodensee wahrend 
der Laichzei t 1922. 

Anzahll Gesamt- Mannchen Weibchen 
Datum der Tiefe in m fang 

Netze in Stuck davon reif davon reif 

22.-23. XI. I 42 I 7,5-15,5 24 I 17 7 7 1 
17,0-23,0 59 35 9 24 3 
23,0-30,5 98 56 14 42 9 

25.-28. XI. 50 7,5-15.5 37 28 24 9 4 
17,0-23,0 I 66 24 II 22 6 
23,0-30,5 49 21 10 28 14" 

29.-30. XI. Sturm Hochlaich 
1.-4. XII. 50 I hoch I 81 61 60 20 20 

I 
mittel 

I 
39 25 25 14 13 

tief 25 9 4 36 32 

Herrscht wahrend der Laichzeit mehrere Tage Sturm, der das Wasser 
stark aufwiihlt, so ziehen sich die Fische in groBere Tiefen zurtick und 
das Laichgeschaft wird verzettelt. 

Die Mehrzahl der Felchen in den Laichschwarmen ist 3jahrig; altere, 
5-7j1i.hrige Fische sind selten; sind jedoch welche darunter, so erscheinen 
diese zuerst an der Oberflache. 

Die FortpflanzungszifferI des Blaufelchen ist sehr hoch;auf I kg 
Korpergewicht kommen 30000 Eier. Diese sinken, wenn sie befruchtet 
sind, langsam zu Boden. Die Larven steigen anscheinend wieder an die 
Oberflache empor - im Aquarium sind sie stark positiv phototaktisch 
- doch ist ihre Biologie noch nicht gentigend geklart. Kleine, 1/. bis 
II/.j1i.hrige Blaufelchen werden im Sommer in Schwarmen in den ober
flachlichen Wasserschichten und auch tiber der Halde beobachtet. 

Ebenfalls dem "Dispersus"-Typ gehOrt Coregonus macrophthalmus 

I Das Geschlechtsverhaltnis der Laicher auf den LaichpUitzen neigt sich 
oft sehr stark zugunsten der Mannchen, wird aber nur dadurch bewirkt, 
daB sich diese Hinger in den oberfHi.chlichen Wasserschichten aufhalten; 
werden Fange untersucht, die fiber das ganze J ahr verteilt sind. so sind 
ungefahr gleich viel Mannchen als Weibchen vorhanden. 
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NUSSLIN an, der Gangfisch. Er zeigt im Bodensee in seiner Biologie 
weitgehende Anklange an den Blaufelchen, scheint aber mehr groBere 
Tiefen zu bevorzugen, wenn er auch sommers liber nahe an die Ober
flache kommt. Seine Laichzeit fallt im Bodensee 14 Tage bis 3 Wochen 
frliher als die des Blaufelchen. Die Mehrzahl der Fische, wenn nicht alle, 
wandert zur Laichablage nach Westen in den Konstanzer Trichter, wo 
die Eier auf der seichten Barre, die den Obersee vom Untersee trennt, in 
3 m Tiefe abgesetzt werden. 

Von sehr vielen Renken des Dispersus-Typus der librigen alpinen 
Seen ist liberhaupt noch nicht sicher entschieden, ob sie Rassen des Blau
felch ens oder des Gangfisches sind. 

Der "Blauling" des Ziirichersees zieht im September und Oktober 
in groBen Scharen nach den oberen Teilen des Sees, wo er gegen Ende 
Dezember auf Sandgrund in einer Tiefe von 25-30 m nahe der Mfindung 
der Linth, des Bollingen und Schmerikon laicht. Auch hier wandern 
alte Fische den jungen voraus. 

Die "Ammersee-Renke" und die "Schwebrenke' des Starnberger Sees 
laichen im November an der Oberflache meist in Seemitte. Ebenso scha
ren sich die Renken des Walchen- und Kochelsees Mitte Dezember liber 
den tiefsten Stellen an der Oberflache zusammen, urn hier zu laichen. 

Die Renken anderer Seen sind mehr Vferlaicher. Die "Chiemsee
renke" zeigt wahrend der Laichzeit keine so ausgesprochene Schwarmbil
dung, sie laicht in kleineren Scharen in der erst en Dezemberhalfte an 
kiesigen und sandigen Stellen in I-IS m Tiefe. Altere und groBere 
Fische bevorzugen dabei die flacheren Stellen. 

Der "Riedling des Traunsees" zieht das Jahr fiber meist die tieferen 
Stellen des oberen Seeteiles als Aufenthaltsort vor, wird aber im Sommer 
auch an seichten Platzen und an der Oberflache gefangen. Er laicht 
zur Nachtzeit im November an mit Ried - Schilf und Rohr - bestan
denen Stellen des Vfers. 

Die "Kleinrenken des Hallwyl- und Bladeggsees" ziehen im November 
und Dezember zur Verrichtung ihres Laichgeschaftes zu ganz flachen 
Vferstellen. 

Die "Rheinanke des Traunsees" findet sich Mitte November bis Mitte 
Dezember in Scharen an dem rechten steinigen Vfer des Sees ein und 
wandert von da zur Nacht oft betrachtliche Strecken in die Traun ein, 
urn dort zu laichen I. Die Fische kehren aber sofort, meist in der gleichen 
Nacht, wieder in den See zurfick. Einige laichen auch im See seIber an 
steinigen Stellen, wo Bache einmfinden. 

Zu ausgesprochenen Tiefenlaichern sind die "Bondelles" des Bieler
und Neuenburgersees geworden. Sie halten sich den groBten Teil des 
Jahres fiber in Schwarmen an bestimmten Standort en in der Tiefe auf, 

I Diese VerhiHtnisse erfuhren in den letzten J ahren Anderungen, weil 
die Traun durch Fabrikabwasser verunreinigt war. 
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wo sie auch im Januar laichen. Der "Albock des Zugersees" ist ebenfalls 
Tiefenlaicher, seine Laichzzeit fallt in September und Oktober. 

Dber die Laichwanderungen und den Ort des Laichgeschaftes des 
"Albock" im Thuner und Brienzersee gehen die Angaben auseinander und 
sagen, daB im April sowohl in der Tiefe gelaicht werde, als eine Laich
wanderung in die Aare sowohl bergwarts als tal warts stattfinde. 

In noch anderen Seen sind die Renken Sommerlaicher, so z. B. der 
"Edelfisch" im V ierwaldstiittersee, der im August in einer Tiefe .von 100 

bis 150 m am Rande der steilen unterseeigen Felswande zwischen Gersau 
und Beckenried laicht. Auch die" WeijJfische" des gleichen Sees scheinen 
diese Gewohnheit zu haben. 

Dem "Dispersus-Typ" gehort auch die Kleine Marane, Coregonus 
albula L. an. Dber ihre Biologie sind wir durch eine Reihe neuerer Ar
beiten gut unterrichtet. Dieser Fisch neigt so stark zu Aufspaltungen 
in Lokalrassen und -stamme, daB wir haufig im gleichen See oder 
Seengebiet mehrere, getrennte Bestande haben, die sich an Wtichsigkeit 
und anderen biologischen Eigenschaften voneinander unterscheiden, 
wenn auch unter bestimmten giinstigen, lokalen Verhaltnissen eine Ver
mischung der Schwarme stattfinden kann. Besonders in finnischen und 
skandinavischen Seen, wo sich die Maranen infolge der langer dauernden 
Kalteperiode, eine groBere Zeit des Jahres tiber in der Tiefe aufhalten, 
sind diese Differenzierungen in verschiedene Bestande weit starker, als 
in Deutschland. JARVI geht deshalb sogar soweit zu behaupten, daB dort 
in den groBeren Seen jedes Seebecken und jede durch Barren geschiedene 
Vertiefung ihren eigenen Maranenbestand habe. 

Die Kleine Marane kommt in sehr vielen tieferen Binnenseen der die 
Ostsee umschlieBenden Lander vor, geht aber auch in die starker aus
gestiBten Teile dieses Meerbeckens seIber. So wird sie dauernd am Nord
en de des Bottnischen Meerbusens (SANDMANN 1903 und LEVANDER 1916) 
in den stid- und westfinnischen Scharen und in dem Finnischen Meerbusen 
(JARVI 1920) gefunden, und solI selbst noch gelegentlich in der Kieler 
Fohrde und in den Scharen von Sodermanland angetroffen werden 
(MOBIUS und HEINCKE). Dorthin gelangt sie zweifelsohne aus mit dem 
Meere durch kurze Kanale in Verbindung stehenden Binnenseen, Z'o B. 
aus dem P16nersee. Nicht alle Binnenseen werden von der Kleinen Ma
rane bewohnt. In OstpreuBen kommt sie nach der Statistik von WILLER 
in 80 unter 975 tiber 5 ha groBen Seen vor. 1m allgemeinen werden 
groBere Seen vorgezogen, am liebsten solche von tiber 20 m Tiefe, wenn 
auch in solchen von nur 7 m, wie z. B. im Haleksee (Kreis Lyk) die Kleine 
Marane gefunden wird. Bedingung fUr das Vorkommen der Kleinen Ma
rane ist ein relativ hoher Sauerstoffgehalt, besonders keine starke Sauer
stoffzehrung im Sommer im Hypolimnion und eine mittlere Sichttiefe. 

Fruher n'J.hm man an, daB die Kleine Marane in ihrem Heimatsee 
und auch zwischen benachbarten Seen regelmaBige Wanderungen aus-
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fiihre (BENECKE, SELIGO). Die starke Sonderung in einzelne Schwarme 
deutet aber eindringlich darauf hin, daB die Kleine Marane ein Stand
fisch ist. Weiter beweisen dies Brutaussetzungen an bestimmten Stellen 
eines Sees, wo an der Einsatzstelle die Jungen noch nach einem Jahr 
beobachtet wurden. 

Die Kleine Marane ballt sich wie der Blaufelchen zu Schwarmen 
zusammen, die im Sommer, wenn viel Plankton zur Verfugung steht, 
dichter sind als im Winter, wenn Nahrungsknappheit die Schwarme 
lockert. Diese stehen im Sommer an der Oberflache, in der kalten 
Jahreszeit ziehen sie sich in tiefere Regionen zuruck. 

Die Laichzeit der Kleinen Marane fallt in den Herbst, wenn das 
Wasser auf 7-80 Coder sogar auf 4° C abgekuhlt ist. Deshalb liegt die 
Laichzeit im Norden etwas fruher als im Suden: z. B. in Mji:isee (COLLET, 
HUITFELD-KAAS) im Oktober, im Wetternsee (Schweden) in der zweiten 
Halfte von November, in finnischen Seen (JARVI) im Oktober und No
vember, in OstpreuBen im November (BENECKE, SELIGO, WILLER). Die 
Dauer des Laichgeschaftes hangt stark von der Witterung ab und wird 
durch Temperaturen von 4° C stark verklirzt. Sturm kann das Laich
geschaft liberhaupt unterbinden, da er die Schwarme zersprengt. 

Die Laichplatze liegen in den verschiedenen Seen meistens in Ufer
nahe, liber festem, sandigem Boden; ein passives Ankleben der Eier an 
Wasserpflanzen (Charabestande) findet nur ausnahmsweise statt (WIL
LER). Gewi:ihnlich liegen die Laichplatze nicht sehr tief, der Abhang des 
Schaarberges wird bevorzugt. NORDQUIST gibt 2-10 m Tiefe an. Nach 
JARVI liegen die Laichplatze im Keitelsee an den Enden der von den 
unterseeischen Vertiefungen ausgehenden Fjorde in ungefahr IO m Tiefe. 
Manchmal werden Stellen vor der Einmlindung der Zufllisse bevorzugt, 
so gehen z. B. im Peipussee und von Mji:isee die Maranen in den EinfluB 
des Laagen. 1m Wetternsee aber sollen sie nach ECKMAN in 20-IOO m 
Tiefe laichen. 

Das Laichgeschaft findet nachts statt und die Weibchen verlassen. 
ebenso wie beim Blaufelchen eher den Laichplatz als die Mallnchen. 
Das Heranziehen der Schwarme zu den Laichplatzen erfolgt im Gegen
sat;z; zu den Nahrungswanderungen immer dicht liber dem Boden. 

Die Zusammensetzung der Laichscliwarme ist in den einzelnen Ge
bieten schwankend. 1m Norden und in Finnland wird der gri:iBere Pro
zentsatz der Mannchen schon im zweiten Jahre laichreif; in Deutsch
land nur vereinzelte. Die Hauptmenge der Fische ist 2-4jahrig, altere 
J ahrgange sind selten. Das Geschlechtsverhaltnis ist nach JARVI 6': 'i2 
= 73: 27, nach WILLER 76,3: 23,7. Das wohl scheinbare Uberwiegen der 
Mannchen wird sicherlich durch deren langeres Verweilen auf dem Laich
platz bewirkt. 

Die schottische Form C. vandesius ist wahrscheinlich eine Rasse 
von C. albula. 
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Wenden wir uns nun zu den GrofJ-Renken, dem "Balleus-Typ" 
(FATIO), die wir auch als Boden-Renken zusammenfassen konnen, ob
wohl wir darunter auch Planktonfresser und die echten Wanderformen 
haben. 

Von unseren einheimischen Renken gehoren hierher Coregonus fera, 
JURINE, der Sandfelchen und C. acronius, RAPp, der Kilch und C. (la
varetus-holsatus) maraena L., BLOCH, die GrofJe Marane. Letztere wurde 
vielfach in die Alpenseen eingesetzt und dadurch wurde die systematische 
Verworrenheit verstarkt, da Kreuzungen zwischen "Fera" und "Ma
raena" vorkommen konnen. Die "Fera"-Form ist auf Alpenseen be
schrankt, im Norddeutschen Flachland und in den die Ostsee einrahmen
den Landern ist C. lavaretus-holsatus-maraena weit verbreitet. 

Ich betrachte zuerst wieder die alpin en Formen und beginne mit dem 
Kilch. 

C. acronius des Bodensees lebt seewarts der Halde in 20-100 m 
oder mehr Tiefe iiber sandigem und schlammigem Grunde. Er geht aber 
vor Bach- und FluBmiindungen etwas hoher, wenn dort seine bevorzugte 
Nahrung - Pisidien - reichlich vorhanden ist. Die Fischerei auf den 
Kilch wird von Mai bis Oktober in 50-80 m Tiefe ausgeiibt. Auch 
Magenuntersuchungen deuten auf eine abyssale Lebensweise. 

1m September steigt der Kilch zwecks Laichens bis auf 20 und 10 m 
Tiefe gegen die Oberflache (SCHILLINGER), wird aber bereits Ende Ok
tober schon wieder in 30-60 m und im November in 100 m Tiefe ge
fangen; im Dezember steht er in 130-140 m und friBt hier hauptsachlich 
Blaufelchen-Eier. Die Laichplatze liegen im Obersee bei Langenargen, 
im Untersee bei Steckborn. 

Der "Ammersee-Kilch" halt sich gewohnlich in 60 m Tiefe auf, wenn 
er auch bis zu 85 m hinunter steigt und im Hochsommer voriibergehend 
in 30-40 m gefangen wird. Er ist ein Sommerlaicher geworden und voll
zieht sein Laichgeschaft im Juni und Juli wie andere Sommerlaicher 
unter den Salmoniden, in der Tiefe. 

Der "Attersee Kropfling" steht wahrend eines groBen Teiles des 
Jahres an den tiefsten Stellen des Sees, in 100-120 m Tiefe und nur im 
Sommer kommt er hoher. Sein Laichgeschaft solI er urn Weihnachten 
herum in 100 m Tiefe ausiiben. Morphologisch gleicht er stark der 
"Gravenche" des Genfersees. Diese laicht im Winter an seichten Ufer
stellen. 

Die Bodenrenke C. fera umschlieBt wohl auch den FATIOschen 
Formentyp "asperi" und "schinzii". 1m Bodensee ist der Sandfelchen 
(in Bodenfisch der Halde und des Schaarberges und laicht auch 
am Rande der Halde im November. Spater steht er wieder tiefer. 

Dem Sandfelchengleichen in ihrer Biologie die, ,Balchen" des Vierwald
statter-, Zuger-, Thuner- und Brienzersees. Auch der Balchen (Palee) des 
Bielersees laicht in der erst en Novemberhalfte iiber Sandboden in ganz 
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seichtem Wasser. 1m Murtensee aber vollzieht sich das Laichgeschaft 
erst von Dezember bis Januar iiber steinigem Grunde. 1m Neuenburger
see beginnt das Laichen am sandigen Nordufer in sehr geringer Tiefe im 
Dezember; beim Kalterwerden des Wassers ziehen sich die Fische aber 
immer mehr in die Tiefe zuriick und Palees laichen noch bis Mitte Fe
bruar in 50 m Tiefe. 

Der "Fera" des Genter Sees halt sich den Sommer iiber naher an der 
Oberflache auf und macht auch auf Insekten J agd. Die Fische wandern 
hin und her und treten im Mai scharenweise in den sogenannten "Kleinen 
See" vor dem Genfer Hafen ein; dann ziehen die Schwarme Mitte Juli 
mehr langs des Savoyischen Vfers nach Osten in den "GroBen See". 
Mit der kalten Jahreszeit geht Fera tiefer auf 100 ja bis 200 m hinab. 
Die Laichzeit erstreckt sich hier auf eine ziemlich lange Periode; nach 
VOGT werden sowohl im Januar, als noch im Marz und Aprillaichreife 
Weibchen gefangen. 

1m Starnberger- und Schliersee laichen Bodenrenken in der zweiten 
November- und erst en Dezemberhalfte an bestimmten Stellen in der Nahe 
des Vfers am Grunde in 2-3 m; im Tegernsee im Dezember und Januar 
in 10-20 m Tiefe. 1m Attersee wandert die "Rheinanke" zur Laich
zeit scharenweise in den unteren Seeteil und von Februar bis Marz 
findet von 20-40 m Tiefe das Laichgeschaft statt. In der iibrigen Zeit 
des Jahres lebt sie meist in der Tiefe und nur wahrend der Friihjahrs
zirkulation wird sie auch manchmal in den oberflachlichen Wasser
schichten gefangen. 

Die Gruppe Coregonus maraena-lavaretus-holsatus. Die Grope Ma
rline ist die gr6Bte Renke Europas. Sie ist ein Bewohner der groBen, 
tiefen Seen des norddeutschen Flachlandes, des baltischen H6henriickens, 
derfinnischen Seenplatte und Skandinaviens, kommt aber auchin Sibirien 
vor und auch in England und Schottland wird sie (Gwyniad) in einigen 
Seen gefunden. 

C. maraena spaltet ebenfalls in eine groBe Reihe von Stammen und 
Rassen auf, wie schon die vielen Vulgarnamen: Grope Marline, Edel
marline, Madiii-, Peipus-, Ladogamarline us'¥. beweisen. In der Jugend 
ist der Fisch ein Planktonfresser, geht aber bald zu Bodennahrung iiber; 
Insektenlarven, kleinere Kruster, Muscheln und kleinere Fische werden 
verzehrt. Seine Nahrungstiere sucht er hauptsachlich aql Schaarberg 
- in 20-30 m Tiefe - geht aber auch gelegentlich in die Uferregion. 
Zur Laichzeit im November zieht die groBe Marane in Scharen an das 
flachere Vfer und setzt dort auf Steingrund oder iiber harten Wasser
pflanzen ihre Eier ab - 10000 auf I kg K6rpergewicht I • 

Eine Form der GroBen Marane C. lavaretus lebt in den salzarmeren, 

I Das Laichalter der groBen Marane ist fiir Deutschland 4-5 Jahre, fiir 
skandinavische Stamme schwankt es zwischen 5-9 Jahren, im Norden und 
in hoch gelegenen Seen ist es h6her als im Siiden. 
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ostlichen Teilen der Ostsee. Diese Rasse der Ostseeschniipel, oder die 
Meermariine wird bis 3,5 kg schwer. Sie ist eine richtige Wandermarane; 
im Herbst zieht sie in groBen Schaaren in das kurische Haff, das Putziger 
Wick, den Lebasee, in danische, schwedische und finnische Seen, wo sic 
am liebsten an steinigen, flachen Stellen laieht. Nach dem Laiehen 
bleiben die Tiere noch eine Zeitlang bis zum Friihjahr oder Friihsommer 
im SiiBwasser und kehren dann ins Meer zuriick. Die Brut folgt ihren 
Eltern bald nacho 

Ieh sehlieBe hier die Edelmarane, C. generosus PETERS an, ohne dabei 
etwas iiber die systematisehe Stellung dieser Form sagen zu wollen. Sie 
ist nach den Untersuchungen von KULMATYCKI und THIENEMANN in der 
Hauptsache ein Planktonfresser und kommt in bereits in Eutrophierung 
begriffenen Seen der Baltisehen Seen platte vor. Sommers iiber halt sie 
sich meist unterhalb der Sprungsehicht auf. 1m November und Dezem
ber laicht sie in Scharen in Ufernahe auBerhalb des Sehilfgtirtels. 

Coregonus oxyrhynchus L., der Schnapel, Nordseeschnapel, Schnesen, 
Tielemann oder Dtittelmann kommt an den Stidkiisten der Nordsee vom 
westlichen Holland tiber das Skagerrak und Kattegat bis in die west
liehe noch salzreiehere Ostsee hinein vor. Er entfernt sich anscheinend 
nicht sehr weit von den Ktisten und bewohnt sommers tiber die Watt en , 
wo er sich von Bodentieren nahrt. 

1m Spatsommer nahert sich der Schnapef den FluDmtindungen und 
steigt im Herbst in die Fltisse ein. Er dringt aber nicht sehr weit berg
warts vor, sondern laicht im Oktober bis Dezember auf geeigneten Sand
banken des Unterlaufs. Vereinzelte Schwarme scheinen aber auch bis 
in den Mittellauf aufzusteigen, und es wurden schon welche im Rhein 
bei Speyer und StraBburg?, in der Weser bei Hameln und in der Elbe bei 
Torgau beobachtet. 

Dber das Abwandern der Jungfische, das anscheinend im nachsten 
Frtihjahr und Sommer vor sich gebt, sind mir keine genaueren Daten be
kannt. Interessant ist, daD sich diese Art auch im Binnenlande in Teiehen 
ztichten laBt; so wurden schon Sehnapel in den Weihern von Bernried 
bei Miinchen bis zur Geschlechtsreife herangezogen. 

AuDer diesen atlantis chen Binnen- und Kiistenformen sind eine ganze 
Reihe - IO-I2 - von arktiseh-pazifischen Arten bekannt, von denen 
ich nicht entscheiden kann, wieweit es sich urn echte Arten oder urn 
Rassen handelt. Einige dieser FluBrenken machen zur Laichzeit groBe 
Wanderungen die PECHUEL-LoESCHEI dramatisch schildert: "Renken, 
insbesondere die Njelma, Coregonus leucichthys GULD., der Sirok. C. 
syrok C. V., Moksun, C. muksun PALL., Tschokor, C. nasus, PALL. und 
Sjeld, C. merkii, GRTHR. beleben Ob und Irtisch vom Obis chen Meer
busen an bis in die oberen Zufltisse in unendlicher Menge ... Alljahrlich 

I Zit. nach BREHM. 



LUDWIG SCHEURING: 

vor oder nach dem Eisgang beginnen sie ihre Wanderungen, ziehen in 
unschatzbaren Scharen zu Berge, die einen dem Anschein nach nur bis in 
die unteren Zufliisse, die anderen bis in das obere Stromgebiet vor
dringend, erreichen ihre Laichstatten gegen Ausgang des Sommers, 
pflanzen sich urn diese Zeit fort und kehren nunmehr langsam wiederum 
nach ihren Winterplatzen zuruck. Ob man letztere im Eismeer selbst 
oder im Obischen Meerbusen zu suchen hat, ist zur Zeit unermittelt ... 
Einzelne der genannten Renken legen ungefahr 7000 km zuruck. Ob
wohl die wandernden Renken sich unterwegs nicht der Nahrung ent
halt en ... erliegen doch sehr viele von ihnen .. der Entkraftung infolge des 
Laichens ... Der Zug der Fische faUt immer in dieselbe Zeit, richtet sich 
aber jedenfalls nach der jeweiligen Warme des Wassers. Taut es fruh 
im Jahr, so geschieht es zuweilen, daB die Renken nicht allein unter, 
sondern auch uber dem Eise, in dem letzteres uberstromenden Tau
wasser, zu Berge ziehen; in so1chem Falle meist aber elend zugrunde 
gehen, wenn es wieder gefriert . .. FaJlt im Fruhjahr nach dem Eisgang 
viel Regen, so verfruht und beschleunigt sich der Zug ... regnet es wenig, 
so findet das Umgekehrte statt. Die starksten Wanderfische halten sich 
in der Mitte des Hauptstromes ... Der Ruckzug beginnt im August, meist 
gegen Ende des Monats, ftihrt die Fische aber nicht in so zahlreichen 
und gleichartigen Heeren, wie wahrend der Bergwanderung, sondern in 
kleineren und gemischten . Trupps zu den Winterstatten zuruck." 

Auf dem amerikanischen Kontinent werden einige 30 verschiedene 
Coregonus-, Argyrosomus- Leucichthys-Arten unterschieden, von denen 
wohl die groBeren, die als "White-Fish" bekannt sind, dem Balleus-Typ 
entsprechen und die kleineren "Lake Hering" dem Dispersus-Typ analog 
sein durften. Am nachsten kommt der GroBen Marane C. clupeiformis in 
den "GroBen Seen" und anderen groBeren Seen von New England und 
Kanada bis hinauf zu dem Nordmeer. Der "Common White Fish" ist 
der groBte aller Coregonen und wird bis 10 kg schwer. Er bringt den 
groBeren Teil des Jahres in betrachtlichen, kuhleren Tiefen zu, wo er sich 
hauptsachlich von Krustaceen und Mollusken nahrt. 1m Oktober und 
November steigt er an das flache Ufer empor und dringt mancherorts 
auch in die Zuflusse ein. Seine Laichzeit dauert von Oktober bis De
zember und beginnt gewohnlich, wenn das Wasser auf 7° C abgekuhlt ist. 
Als Laichplatz werden steinige, flache Stellen gewahlt. Die Jungen er
scheinen im Marz und April und schwimmen einzeln nahe der Ober
flache umher, such en aber bald tieferes Wasser auf. 

Die anderen haufigsten Arten der Seen von Ost-, Mittel- und Nord
amerika und Sudkanada sind (Coregonus, Argyrosomus) Leucichthys 
harengus RICH., L. arteti, LA SUEUR, L. hoyi, L. prognathus, L. nigripin
nis. Sie alle ahneln in ihrer Biologie dem "Common-White Fish". Leider 
sind in den systematischen Werken nur wenig Daten uber die Biologie zu 
finden. L. (A.) artedi halt sich nach FORBES und RICHARDSON im Som-
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mer und im Winter in grtiBeren Tiefen in Lake-Michigan auf, kommt aber 
im Friihjahr zwecks Nahrungssuche dem Vfer naher, und dann wieder 
im November, wenn der Fisch an flachen, sandigen, gelegentlich auch an 
schlammigen Vferste11en laicht. 

C. labradoricus in verschiedenen Seen von Ostkanada, New Brun
swick und Maine und in den GroBen Seen, wandert in Flfisse, so z. B. 
vom Huron-See den St. Mary River aufwarts nach Lake Superior. 

Von den alaskischen Formen wandem sicher einige, wie C. lauretti 
und C. kennicotti ahnlich wie ihre sibirischen Verwandten vom Meere in 
die Flfisse. 

h) Thymallidae und Osmeridae. 

1. Thymallidae. Die Familie der Thymallidae, der Aschen, leitet von 
den Salmoniden zu den Osmeriden fiber. IhreArtenzahl und Verbreitung 
geht aus Abb.30 hervor. Am best en sind wir fiber die europaische Form 
Th. vulgaris orientiert. Sie bevorzugt die Region der FlieBgewasser, die 
nach ihr benannt ist, d. h. die nicht mehr rasch stromt, warmer ist und 
zahlreiche KoIke besitzt, geht aber gelegentlich auch in Seen und in stark 
ausgesUBte Meeresabschnitte. Die Asche ist kein eigentlicher Wa:nder
fisch, aber doch ein unsteter Geselle und kein so ausgesprochener Stand
fisch wie die Bachforelle. Besonders junge Tiere ziehen oft in SchwarmeQ. 
umher, altere sind seBhafter. ' 

Zur Laichzeit - Mii.rz bis Mai - zu der die Farben beider Geschlech
ter lebhafter werden, und das Mannchen eine Art Schwarte auf dem Rfik
ken zeigt, ziehen die Tiere meist paarweise zur nachsten Sandbank. Aus 
Seen gehen die Aschen gem in Zuflfisse und die Jungen bleiben ein Jahr 
im FluB oder Bach, ehe sie in den See einwandem. Diese Festste11ungen 
beziehen sich besonders aufnorwegische Seen I , z. B. auf den Lille Korsjo. 
Aus dem bottnischen Meerbusen wandern die Fische zur Laichzeit in 
die FlUsse auf. 

Die in Kanada und Alaska heimische Th. signiler soli ihr Verbrei
tungsgebiet siidlich bis nach Michigan erstrecken und dort eine Zwerg
rasse Th. tricolor bilden; eine andere Th. ontariensis solI in Michigan und 
dem Yellowstone-Park vorkommen, und eine weitere Th. montana ist 
aus West Montana bekannt. Sie alle ahneln biologisch der Th. vulgaris. 
Soweit sie Bewohner von Seen sind, steigen sie zur Laichzeit in die Zu
flfisse auf. 

2. Osmeridae. Die Osmeriden sollen hier als Unterfamilie angesehen 
werden, sie umfassen marine Salmoniden, von denen sich aber einzelne 
Arten und Rassen an einen dauemden Aufenthalt im Brack- oder SfiB
wasser gewohnt haben. Wir unterscheiden folgende Gattungen: Osmerus, 

1 In diesem wachsen die Aschen auch rascher als in Fliissen, werden aber 
spater laichreif, so auch im Mjosen erst im 4. Jahr. Bei uns erlangt die Asche 
ihre Geschlechtsreife mit 2 oder 3 Jahren, bei 20-23 cm Lange; die Gewichte 
der Laichaschen bewegen sich zwischen 200-15°0 g. 
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Mallotus, Taleichthys, Hypomesus (Mesopus), Lauroglossus, Salanx (Sa
langichthys) und Retropinna. 

Der Stint, Osmerus eperlanus L kommt an den Kiisten des Nordost
atIantischen Ozeans von Nord-West-Frankreich - inklusiv des Ostsee
beckens I - bis zur Murmankiiste vor; in GroBbritannien reicht jedoch 
sein Verbreitungsgebiet nicht bis zu den nordlichen Teilen von Cale
donien. AuBerdem wird er noch im Kaspischen Meer angetroffen. 

Der Stint kommt sowohl voriibergehend als dauernd in rein em SiiB
wasser vor, er wird aber auch in Meeren von ganz verschiedenem Salz
gehalt angetroffen. In den unteren FluI31aufen der Seine, des Rheins, 
der Ems, der Weser und der Elbe 2 ist er zu bestimmten ]ahreszeiten 
der gemeinste Fisch; in Strandseen und Haffen kann er in sehr groBen 
Mengen vorkommen - merkwiirdigerweise ist er im Frischen Haff spar
lich, im Kurischen Haff aber massenhaft vorhanden. - Von Binnen
seen werden als Wohnort solche bevorzugt, die gerade im Begriff sind 
von dem oligotrophen Typ in den eutrophen iiberzugehen, und nach 
WILLER hat ein See sein "Stintmaximum", wenn die Eutrophierung so 
weit ist, daB die Sichttiefe des Wassers 5-7 m betragt. NORDQUIST 
betont ebenfalls, daB der Stint Seen mit nicht ganz klaren, dunklem 
Wasser bevorzuge. Der Fisch kommt auf jeden Fall auch noch dort VOl', 

wenn auch nicht mehr massenhaft, wo die Seen schon typisch eutroph 
geworden sind, und in denen im Hypolimnion die Sauerstoffzehrung im 
Sommer so stark wird, daB die Kleine Marane in ihnen nicht mehr fort
kommt. 

Ober den Aufenthalt der Stinte im Meer wissen wir noch nicht ge
niigend Bescheid. EHRENBAUM glaubt, daB sie vor den FluBmiindungen 
in maBiger Tiefe in Scharen zusammenstehen; MOREAU erwahnt sie vor 
der Miindung der Loire. 1m Bottnischen Meerbusen halt en sich die 
Stinte nach NORDQUIST im Winter auch unter dem Eise in 28-30 m 
Tiefe auf und werden hier von November bis April 0,3 m iiber dem 
Boden in etwa I m hohen Stellnetzen gefangen. Die groBeren Exemplare 
stehen etwas tiefer (30-33 m), die kleineren gehen bis zu 15 m hinauf. 
Hauptsachlich werden von den Fischen immer die salzarmeren Teile -

I 1m Ostseegebiet fallt das Verbreitungsgebiet des Stintes mit der Er
streckung des postglazialen Yoldia-Meeres zusammen, transgrediert aber 
dieses Areal gelegentlich (vgl. Abb. 31), was NORDQUIST damit erklart, d~B 
der Fisch urspriinglich ein Bewohner des Salzwassers, dUrch seine anadromen 
Wanderungen sein Verbreitungsgebiet ausgedehnt und sich im SiiBwasser 
der Landseen eingebiirgert habe. WILLER dagegen glaubt, daB der Stint 
urspriinglich ein SiiBwasserfisch war, der durch erdgeschichtliche Verande
rungen ins Brack- und Salzwasser gedrangt sei und deshalb noch anadrome 
vVanderungen zeige (vgl. hierzu S. 660). 

2 In der Elbe ist der Stint so massenhaft heimisch, daB im Sommer und 
Herbst nach den Angaben von EHRENBAUM allein taglich 3500 kg junger 
Stinte = 1000 000 Stiick als Koder fUr Aalreusen Verwendung finden. 
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Salzgehalt 2-6 vT - bevorzugt. 1m Sommer halten sich die Stinte wahr
scheinlich an den gleichen Stellen auf; jedoch ist unsere Kenntnis durch 
Fangdaten nicht belegt, da die Stintfischerei, wegen der leichten Ver~ 
derblichkeit der Fische, nur im Winter ausgeiibt wird. 

In Binnenseen suchen die Stinte im Sommer hauptsachlich ihre 
Nahrung am Schaarberg in 12-30 m Tiefe; sie zerstreuen sich dabei 
ziemlich weit und gehen auch gelegentlich an die Oberflache, ja sie sprin
gen nicht selten iiber das Wasser, worauf der niederdeutsche Volks
spruch "lustig wie ein Stint" Beziehung hat. Bei Sturm gehen die Stinte 
tiefer und ballen sich zusammen. 1m November, wenn die Gonaden 
einen bestimmten Entwicklungsgrad haben, massieren sie sich zu Schwar
men und ziehen in der Tiefe umher. 

Die N ahrung des Stintes schwankt an den verschiedenen Orten. Die 
J ungen nehmen hauptsachlich Planktonten, besonders Entomostraken 
(EHRENBAUM, ALM, KUTSCHIN), und in manchen Seen sind Copepoden und 
Cladoceren auch die Hauptnahrung der alteren (HEYNEMANN, KUTSCHIN, 
WILLER) ; in anderen aber werden auch Insektenlarven, besonders Corethra, 
genommen (NORDQUIST). GroBere Exemplare gehen gelegentlich oder auch 
ausschlieBlich zu Raubfischgewohnheiten uber und stellen jungen Stinten 
und jungen Zandern und der Kleinen Marane nach (NORDQUIST, EHRENBAUM, 
JAASKELAINEN, HUITFELDT-KAAS, WILLER). 1m Meere nahrt sich der Stint 
anscheinend hauptsachlich von Mysideen und Gammariden. 

Das Wachstum und die Lebensdauer der Stinte ist verschieden. HOEK, 
EHRENBAUM, NORDQUIST und WILLER haben das Wachstum der verschie
denen J ahresklassen im Rhein, in der Elbe, in der ostlichen Ostsee, in ost
preuBischen und in finnischen Seen verfolgt. Wenn dies nun auch betracht
liche ortliche Schwankungen aufweist, so konnen doch wohl die von WILLER 
ermittelten Mittelwerle als ungefahr reprasentativ angesehen werden: 

Tabelle 74. Alter und GroBe des Stintes (nach WILLER). 

Alter des Stintes I 1 Jahr 2 Jahre 3 Jahre 4 Jahre I 5 Jahre 

Lange im mm I 82,3 92,7 II 8,2 126,2 I 156,5 

Die maximaIe DurchschnittsgroBe des dreijahrigen Stintes ist wohl 
18 cm. Altere und groBere Exemplare sind Ausnahmen (WILLER). Noch 
groBere Langen gibt WIDEGREN aus dem Wenernsee = 37,5 cm, LILL]E
BORG aus dem Malarnsee (27 cm) und LEVANDER aus dem finnischen Meer
busen (22 cm) an; groBere "Seestinte" werden vereinzelt auch in den Haffen 
gefangen. 

Die Laichreife erlangt der Stint wohl meist im 2. Jahr (HOEK, EHREN
BAUM, SANDMANN. NORDQUIST. WILLER) in Norwegen, z. B. im Mjosensee 
ini. dritten (HUITFELDT-KAAS). Viele Fische gehen schon nach dem ersten 
Laichakt ein, und besonders die Weibchen scheinen starkere Sterblichkeit 
zu zeigen, wie aus dem Geschlechtsverhaltnis von 2- und 3 jahrigen Tieren 
hervorgeht: 

2 jahrige c1 : !j? = 57: 43, 
3jahrige c1: ~ =77:23. 

Fur die Gesamtpopulation scheint das Verhaltnis schwankend zu sein. 
NORDQUIST findet c1 : !j2 = 67 : 33. 
WILLER findet c1 : !j? = 55 :45. 



Die Wanderungen der Fische. 

Wenn die Scharen der Stinte sich im November zusammenballen be
tragt das Gewicht ihrer Ovarien 5-6 vH des Korpergewichtes. 

im Februar . . . . 11-12 vR, 
vor dem Laich. . . 18-19 vR. 

Die Mannchen besitzen einen deutlichen Laichausschlag. 
Das Laichgeschaft erfolgt immer im StiBwasser, meist in einem FluB, 

nur in einigen wenigen Seen am Ufer auf Steingrund. Jedoch scheint der 
Stint nicht sehr wahlerisch und nimmt auch mit Schlammboden vorlieb, 
wie NORDQUIST im See Alholcht (Prov. TawastIand) und EHRENBAUM 
in der Unterelbe feststellten. 

Kurz naeh der Schmelze des Eises beginnt die Laichwanderung. Ge
wohnlich steigt der Stint nicht weit hinauf und macht immer an der 
ersten Stromschnelle halt. 1m KumoeIf geht er z. B. hochstens 30 km 
aufwarts (NORDQUIST). Auch in der Memel (KIOK) und dem Pregel 
(BENECKE) gehen die Stinte nur in den Unterlauf. Wie weit die Schwarme 
in den groBen Stromen bergwarts wandern, ist nicht vollig sicher. Sie 
sollen in der Seine bis Rouen und selbst bis Pont-de l' Arche (MOREAU), 
in der Weser bis Minden und in der Elbe bis Anhalt und Sachsen VOf

dringen. Sicher ist auf jeden Fall, daB das GroBteil der Stinte schon viel 
weiter unten laicht. EHRENBAUM hat nachgewiesen, "daB der Stint auch 
in der Unterelbe, d. h. unterhalb Hamburg in reichlichem MaBe seinen 
Laich absetzt" und die Hauptlaichgebiete in der Elbe liegen hier bei 
Kohlbrand zwischen Altona und Hamburg und in der Stiderelbe zwischen 
Hamburg und Harburg. 

Das Aufsteigen in die Fltisse erfolgt relativ langsam. EHRENBAUM 
fand 1891 Ende Februar die ersten Stintztige in der Nahe der Oste
mtindung, in der ersten Marzwoche unterhalb von Gltickstadt. 

Die Laichzeit seIber kann sich auf mehrere Wochen erstrecken; in der 
Elbe von Ende Marz bis Anfang Mai, in finnischen Seen von Ende April 
bis Ende Mai und im Norden noch entsprechend spater. Sie scheint nicht 
scharf an bestimmte Temperaturen gebunden zu sein. EHRENBAUM maB 
zu Beginn der Laichzeit in der Elbe 2-3° C, NORDQUIST wahrend der 
Laichzeit in finnischen Seen zwischen 3,8-14° C. 

Die Eier sind sehr klebrig und haften an Sand, Steinen und lebenden 
und toten Wasserpflanzen. In den FluBmtindungen werden sie haufig 
durch die Gezeitenstromungen losgerissen und flottieren, da sie Olkugeln 
enthalten, tiber dem Grunde. Die kleinsten J ungen erscheinen in der 
Elbe in der ersten Maiwoche. N ach den vorliegenden Angaben errechne 
ich eine Erbriitungszeit von 220-270 Tagesgraden. 

Die jungen Larven halten sich manchmal in geradezu fabelhafter 
Menge in den Fliissen auf. EHRENBAUM zahlte in einem Fang - 80 cm 
Netzdurchmesser, yom verankerten Boot aus IO-IS Minuten im Strom 
gefischt - 23500 und I0700 Larven. Gegen September und Oktober 
haben in der Elbe die Larven die Stintform angenommen und gehen nun 
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langsam ins Meer. Viele von den einjahrigen Fischen schein en im nach
sten Fruhjahr, wenn auch noch nicht laichreif mit den Laichschwarmen 
in die Flusse aufzusteigen, pflegen sogar manchmal diesen vorauszu
gehen. 

Verlaichte Fische gehen anscheinend bald nach der Laichablage ins 
Meer oder in den See zuruck. 

Dem europaischen Stint ist in seiner Biologie sehr ahnlich der ameri
kanische "Smelt": "Osmerus mordax", dessen Verbreitungsgebiet sich 
von New Jersey bis nach Labrador erstreckt (Abb.· 31). Er umfaBt 
ebenfalls eine anadrome, marine Form und mehr stationare SiiBwasser
rassen. Erstere steigt zahlreich auf in aIle Flusse von New Brunswick, 
Nowa-Scotia, Maine und New Hampshire und in einige von Massachusetts, 
Rhode-Island, Connecticut, New York State, Long-Island und New 
Jersey. Die Fische wandern aber nicht sehr hoch hinauf und kehren 
bald nach der Laichablage - in kleineren Flussen zum Teil schon in 
der gleichen Nacht - zum Meer zuruck. 

In sehr vielen Seen nordlich von Massachusetts ist der Smelt "land
locked" und steigt von dies en zum Laichen in die Zuflusse auf, in einigen 
Seen aber laicht er auch an flachen Ufern uber Gras und Pflanzen. 
Der Stint scheint hier mit seinem Wohnort nicht sehr wahlerisch zu sein; 
er kommt in den ganz groBen, tiefen Seen vor, als auch in flachen mir 
7-10 m tiefen. Morphologisch, als auch biologisch zeigen die Stinte ver
schiedener und manchmal auch des gleichen Sees oft betrachtliche 
Unterschiede, weshalb (COPE) verschiedene Arten aufstellte. - Ich kann 
hier nicht entscheiden, ob diese zu Recht bestehen, oder ob es sich bei 
ihnen nur urn Stamme und Rassen handelt. - So wird auch die Meer
form manchmal den SuBwasserformen als eigene Art gegenubergestellt. 
In einigen Seen von Maine gibt es Stinte bis zu 30 em Lange und 1/. kg 
Gewicht, daneben andere - besonders in den flacheren Seen ~ die nur 
12-15 em lang sind. In einigen groBen, tiefen Seen solI noch eine ganz 
kleine, durchscheinendf' Form vorkommen, die mit 5-6 cm Lange schon 
geschlechtsreif ist. Die groBen Formen sind typische Raubfische, die 
kleineren haufig Planktonfresser, in manchen Seen aber, z. B. im Suna
pee-Lake ebenfalls schon bei einer GroBe von 8-10 em rauberisch. 

In den groBen, tiefen Seen halt sich der Smelt meist in einer Tiefe von 
15-25 m auf, kommt aber an trubenTagen und in der Dammerung 
auch in die Nahe der Oberflache und springt, besonders abends dort nach 
Flugnahrung. 1m Herbst steigen die Stinte in vielen Seen etwas h6her 
und zu dieser Zeit zeigen Magenuntersuchungen, daB sie sich hauptsach
lich von Insekten nahren. Die jungeren und kleineren Tiere werden 
ofterund zahlreicher in den oberflachlichen Wasserschichten angetroffen, 
als die groBen. 

Zum Laichen steigen die Stinte im Fruhjahr direkt nach dem Eisgang 
in die Zuflusse auf; im nordlichen New York z. B. Mitte April, weiter 
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nordlich entsprechend spater. Die graBen Formen beginnen mit dem 
Aufstieg oft schon unter dem Eis. Meist erfolgt der Aufstieg, der nie 
hoch hinauf gebt, bei Nacht. 1m Anfang der Laiehzeit, die 4-6 Wochen 
dauert, kommen erst klein ere Schwarme; die groBten zu deren Hohe
punkt. 

Das Laichgeschaft volIzieht sich nach den Beobachtungen von KENDALL 
und CREASER in Schwarmen, eine Paarung findet nicht statt, wahl aber 
scheinen sich die Tiere aneinander zu reiben. Das Geschlechtsverhaltnis der 
Laichschwarme wurde meines Wissens nur von KENDALL festgestelIt; die 
Mannchen iiberwiegen sehr stark: ~; 4? = 83 :17. 

Von den verlaichten Fischen bleiben nur wenige einige Tage in der 
Nahe der Laichplatze; sie beginnen sofort mit dem Fressen und ver
schonen dabei auch die eigenen Eier nicht. Am langsten halten sich 
die Mannchen an den Laichplatzen auf, wodurch wohl aueh das er
wahnte, sicher abnorme, Geschlechtsverhaltnis vorgetauscht wird. Von 
dies en gehen viele, ohne auBere Verletzungen oder Krankheitserschei
nungen zu zeigen, ein. Auch spater werden in den Seen und an deren 
Vfer viele tote Stinte beobachtet, so daB wohl, genau wie beim euro
paischen Stint, viele Tiere nach dem Laichakt eines physiologischen 
Todes sterben. Eine andere Analogie in dem Verhalten von O. mordax 
und O. eperlanus ist, daB die groBen Tiere, die einen Monat frtiher vom 
Meere in die Fltisse aufsteigen, bei beiden Arten vorwiegend aus Mann
ehen bestehen. 

Die jungen amerikanischen Stinte gehen wie die europaisehen im 
Laufe ihres Geburtsjahres in den See oder in das Meer. 

Die anderen Osmerus-Arten, O. thaleichthys, AYRES, von San Fran
cisko bis nach Alaska, O. dentex, STEINDACHNER in Alaska, Nordchina, 
japan und Ostsibirien, O. albatrossis, JORDAN und GILBERT (Abb. 3I), 
sind marine Stinte mit anadramen Laichwanderungen, tiber die unsere 
Kenntnis aber noeh gering ist. 

Mallotus villosus (Lodde oder Capelin) hat eine fast zirkumpolare 
nordliehe Verbreitung und reicbt von Spitzbergen und Nova-Semnia und 
der Murmanktiste, langs des nordlichen Teiles von Norwegen bis stid
lich von Island, findet sich im Osten, Stiden und Westen Gronlands, gebt 
an der amerikanischen Ktiste stidlich bis zum Cape Cod, bevolkert die 
Hudson-Bay und wird wieder angetraffen im Eismeer von Nordalaska, 
der BeringstraBe, der Ostktiste von Kamtschatka und der Nordostspitze 
von Asien (Abb.3I). 

Der I4-I8 em lange Fisch ahnelt in seiner Biologie in mancher Be·· 
ziehung dem Hering und kommt wie dieser zu bestimmten jahreszeiten 
in fast unermeBlichen, oft mehrere kilometerlangen Zugen an bestimmte 
Kusten, urn dort zu laichen. Diese Scharen werden dann von graBen 
Mengen von Walen, Seehunden, Mowen, Haifischen und besonders von 
Dorschen und Kohlern begleitet. Mit den Heringszugen teilen die des 
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Capelins die Besonderheit, daB sie einige Jahre lang mit groBer Regel
maBigkeit an der gleichen Stelle auftreten, dann aber wieder in einem 
Jahre, oder auch fiir langere Zeit v6llig wegbleiben .oder nur sparlich 
auftreten. In anderen Gegenden wieder zeigen diese Scharen bestimmte, 
mehrjahrige Periodizitat. 

Mallotus villosus scheint, soweit unsere jetzige Kenntnis reicht, sich 
im Sommer und Herbst mehr in den Tiefen der Eismeere aufzuhalten, 
wo er gelegentlich von Walfischfangern auch im freien Meer beobachtet 
wird. Dort stellt er hauptsachlich Copepoden und Schizopoden nacho 
Moglicherweise halt er sich aber auch weiter siidlich in groBer Tiefe auf; 
wenigstens trifft dies fUr den Herbst und Winter zu. Dafiir sprechen 
Funde von frisch gefressenen Capelins in den Magen von Dorschen aus 
dem Varanger-Fjord und der St. Mary-Bay (Neufundland). 

1m Spatwinter und Friihjahr bis in den Sommer hinein erscheinen 
die Laichschwarme an den Kiisten; in Finmarken Z. B. von April bis 
Juni, in Gronland von Mai bis Juli. Jedoch kann der genaue Zeit
punkt ihres Eintreffens stark schwanken. Die Schwarme konnen so 
dicht sein, daB sich die Fische aus dem Wasser heraus und an das Land 
drangen, besonders auf der Flucht vor Verfolgern. Wenn die Fisch
schwarme auf die Kiiste stoBen, so wandern sie dieser, meist gegen die 
Windrichtung, entlang. Landwinde bringen sie dicht ans Uferheran, See
winde veranlassen, daB sie weiter in das Meer hinausgehen. Bei dies en 
Wanderungen zu den Laichplatzen sollen die Weibchen voraus ziehen 
(FABRICIUS); aber auch das Gegenteil wird behauptet (MEEK). 

Das Laichen erfolgt auf steinigem Grund in 4~35 m Tiefe. Zwei 
Mannchen - sie zeigen einen Laichausschlag - sollen beim Laichakt 
immer ein Weibchen fast ganz bedecken. Mit der Flut gehen die Capelins 
gelegentlich wahrend ihres Laichgeschaftes bis in das Brackwasser. Die 
Eier bedecken den Boden in einer gelben Schicht und das Wasser wird 
triibe von dem ergossenen Samen. 

Nach dem Laichen sterben anscheinend sehr viele Tiere ab, besonders 
die Mannchen zeigen starke Sterblichkeit, und JORDAN halt es fiir mog
lich, daB sie alle eingehen. Die Laichschwarme bleiben gewohnlich noch 
eine Zeitlang in Kiistennahe und verschwinden dann wieder in der Tiefe, 
an der norwegischen Kiiste anscheinend in siidwestlicher Richtung. 

Die Brut erscheint 8-ro mm lang ungefahr einen Monat nach dem 
Laichgeschaft. Sie ist vOllig durchsichtig und fiihrt ein pelagisches 
Leben. In manchen Fjorden von Norwegen, Gronland und Kanada und 
auch siidlich von Island wird sie in ungeheurer Menge gefunden. 

Dber Alter und Laichreife des Capelins sind mir keine Untersuchungen 
bekannt. Aus der Tatsache, daB mancherorts, z. B. an der norwegischen 
Kiiste der Reichtum und Umfang der Schwarme eine fiinfjahrige Perio
dizitat zeigen, darf man vielleicht auf einen fiinfjahrigen. Lebenzyklus 
von M allotus villosus schlieBen. 
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Osmerus thaleichthys = Thaleichthys pacificuS, RICH. kommt an der 
pazifischen Kiiste von Oregon bis Alaska vor (Abb. 31) und ist unter 
dem Namen "Eulachon, Ulchen" oder "Candle fish" bekannt. Er steigt 
zwecks Laichen im Fr~hjahr noch vor dem King Salmon in groBen Mengen 
in die Fliisse nordlich von Columbia bis nach Siidalaska, dringt aber 
meist nur kurze Strecken in den FluBlauf ein. Zu dieser Zeit sind die 
Fische so fett, daB sie von den Eingeborenen getrocknet als Kerzen be
nutzt werden sollen, und z. B. am NaB-River dem Haupt-Eulachon
FluB, zur Olfabrikation verwandt werden. 

Hypomesus (Meso pus) pretiosus GIRARD, der "Kalifornische" oder 
"Surf (Brandungs) Stint", kommt von Kalifornien bis Oregon vor. Diese 
Art laicht im Spatsommer in der Brandungszone - "They come in 
with the flood-tide, and when a wave breaks upon the beach they crowd 
up into the very foam, and as the surf recedes many will be seen flapping 
on the sand and shingle, but invariably returning with the undertow to 
deeper water" (JORDAN). 

Ober eine andere Hypomesus-Art H. japonicus sind mir keine An
gaben iiber Wanderungen bekannt. H. olidus, PALLAS der "Pond smelt" 
von Alaska, Japan und Kamtschatka steigt in Seen und Teichen auf 
urn dort zu laichen. Er ist aber auch stellenweise zu einem SiiBwasser
fisch geworden. 

Leuroglossus stilbius, GILBERT aus Unalaska und Retropinna richard
soni aus Neu Seeland sind nur wenig bekannt. 

Das Genus Salanx (Salangichthys) lebt in mehreren Arten an der 
Kiiste von Ostsibirien, China und Japan. Die kleinen 6-10 cm langen 

. Fische dringen in groBen Scharen in die Fliisse ein urn dort zu laichen. 
Einige Stamme oder Arten haben sich ans SiiBwasser angepaBt. 

i) Galaxiidae, Haplochitonidae, Argentina, 
Plecoglossus und Riickblick. 

I. Galaxiidae und Haplochitonidae. Die beiden Familien werden in 
neuerer Zeit von T. REGAN in die Nachbarschaft sowohl der Salmoniden 
im engeren Sinne, als von Salanx und Retropinna gestellt und sol1en ein 
Bindeglied zu den Osmeriden sein. Sie sind auf die siidlichen Teile der 
siidlichen Kontinente beschrankt und kommen hier in 4 Gattungen (vgl. 
Abb.32) und zahlreichen Arten vor. 

Am besten bekannt ist Galaxias attenuatus, der in den Fliissen der 
Siidspitze von Siidamerika und Feuerland, in Australien und Neuseeland 
wohnt und wie noch einige andere Galaxias-Arten auch im Meere vor
kommt (BOULENGER1 ). Nach MCCULLOCH' solI diese Art eine katadrome 
Laichwanderung ausfiihren. Er fand Ende August 38 mm lange Larven 

I Vgl. Nature I902 und D. S. JORDAN, S.205. 

2 MCCULLOCH, A. R.: The migration of the J oIly-Tail or Eel-Gudgeon 
Galaxias attenuatis. Austral. Zool. I, 47. I915. 
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dieser Art in der Miindung eines kleinen Flusses bei Sidney, die nach 
seiner Ansicht beim Aufstieg in den FluB waren. MEEK (1916) I bezwei
felt die Richtigkeit dieser Deutung, gegen die das Verhalten der nachst
verwandten Arten und Genera sprache, und glaubt, daB Galaxias
Arten anadrome Laichwanderungen ausftihren, und daB, die von MCCUL
LOCH beobachteten Stadien auf der Abwanderung waren. 

Das Genus Neochanna umfaBt Schlammfische, die im Schlamm ver
graben oft weit entfernt vom Wasser angetroffen werden. 

2. Das Genus Argentina' umfaBt Tiefsee-Salmoniden, deren Ver
breitung und einzelne Arten aus Kartenskizze Abb. 33 ersichtlich ist. Am 
besten bekannt sind die beiden europaischen, besser atlantischen Arten: 
A. situs (ASCAND) und A. sphyraena L. Erstere kommt im Nordatlantik 
von Neufundland bis nach Norwegen und von Island bis Irland vor und 
ist auch in der Nordsee im Sommer nicht selten. Letztere hat etwas 
mehr siidlichere Verbreitung, kommt im Mittelmeer vor, langs der 
spanisch-atlantischen Kiiste, reicht aber hinauf bis nach Schottland und 
wurde nach SMITT auch schon in Norwegen festgestellt. 

A. sphyraena wird nach RISSO in nahezu laichreifen Exemplaren im 
westlichen Mittelmeer nicht allzu weit von der Kiiste im Friihjahr ge
funden. Etwas spater zeigen sich die Fische in der Nahe der britischen 
Inseln und im Sommer wurden nach SMITT schon Exemplare im nor
wegischen FluBmiindungen und Fliissen erbeutet. 

SCHMIDT hat im Friihjahr und Sommer 1906 die Eier beider Arten an 
verschiedenen Stellen des Atlantiks und die von A. sphyraena auch im 
Mittelmeer festgestellt. Letztere wurden gefunden zwischen Schottland 
und den Faroers, in der nordlichen Nordsee und besonders haufig in der 
Nahe der spanischen Kiiste. Die groBen Eier sind bathypelagisch, gehen 
jedoch nicht sehr tief; ihre Hauptmenge wurde in Tiefen von 50-100 m 
gefischt. Die Eier von A. situs sind 3-31 /, mm groB. SCHMIDT fand sie 
im Sommer im Atlantik hauptsachlich zwischen 1000-1700 m Tiefe von 
Island bis zur Siidwestspitze Irlands, von Mai bis September auch in 
der Nordsee besonders am Skagerrak. 'Ober ihre dortige Verteilung 
macht SCHMIDT folgende Angaben: 

Tabelle 75. Tiefenverbreitung der Eier von Argentina situs 
(nach SCHMIDT). 

Tiefe in m 100 ISO 

Anzahl der Eier 2 9 

I MEEK, S.147. 
, Betreffs Literaturangaben verweise ich auf: 

700 

SMITT, F. A.: A history of Scandinavian fishes 2, 912-919. 1895. 
SCHMIDT, J.: On the larval and postlarval stages of the Argentines. 

Argentina situs ASCAND. and A. sphyraena L. MEDDEL. Kommiss. Havunder
sogl. Fisk 2, Nr. 4. 1906. 
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Es scheint als ob beide Arten zur Laichzeit im Friihjahr und Sommer 
nordwarts und kiistenwarts gerichtete Wanderungen untemehmen, urn 
sich spater wieder in groBere Tiefen zuriickzuziehen, ein Verhalten, wie 
es auch verschiedene makrelenartige Fische zeigen. 

3. Plecoglossus. Ein Salmonide mit katadromer Wanderung ist 
Plecoglossus altivelis TEM. und SCHD., der Ayu in Siid Hokhaido bis 
Formosa. Er wird IO-30 cm lang und lebt die groBere Zeit seines 
Lebens in dem Mittel- und Oberlauf der Fliisse. 1m Herbst zieht er in 
den unteren FluBlauf und setzt an sandigen Stellen seine Eier nach Art 
vieler Coregonen abo Die Larven und Jungfische gehen ins Meer bis sie 
6-Iocm erreicht haben. 1m Marz und April steigen sie in den FluB auf. 
Dabei andem sie sowohl ihre FreBgewohnheiten als ihr GebiB. 1m Meer 
Planktonfresser, gehen sie nun hauptsachlich zur Diatomeennahrung 
iiber, und verlieren die Larvenzahne. 1m FluB bleiben die Fische bis 
Herbst, urn dann nach der Miindung zu ziehen, zu laichen und zu 
sterben; denn die meisten werden im ersten Jahre laichreif und gehen 
ein; zjahrige Fische sind selten. 

Ruckblick. Wenn wir nun nochmals die ganze Gruppe der Salmo
noideen iiberblicken, so stellen wir fest, daB weitaus die meisten Genera 
und Spezies auf der nordlichen Halbkugel verbreitet sind, daB ein groBer 
Teil SiiBwasserbewohner sind und daB mit Ausnahme von Plecoglossus, 
alle Arten - fiir die Galaxiiden und Haplochitoniden steht diese Tatsache 
noch nicht sicherfest -zum Laichen anadrome Wanderungen ausfiihren. 
Die marinen Formen suchen flachere kiihlere Meeresabschnitte oder die 
Fliisse und Bache auf, die SiiBwasserbewohner wandem zu seichten Ufer
stellen, oder zu oberhalb ihres gewohnlichen Aufenthaltsortes gelegenen 
Platzen. Immer wird kalteres Wasser aufgesucht und durch diese Ten
denz finden auch die Ausnahmen, wo die Fische, wie manche Saiblings
stamme in der Tiefe laichen, ihre Erklarung. 

Aus der Verbreitung der Salmonoideen und aus der Tatsache, daB sie 
zum Laichen kaltes Wasser aufsuchen lassen sich Schliisse auf ihre Her
kunft und ihr friiheres Verbreitungsgebiet ziehen. Beide Tatsachen 
deuten auf ein kaltes, nordisches Gebiet (wahrscheinlich nordpazifisch) 
als ihre Urheimat. Soweit sind sich alle Forscher wohl einig, nicht aber 
dariiber, ob die Salmonoideen urspriinglich SiiBwasser- oder Salzwasser
tiere waren. 

Die Mehrzahl der Fischsystematiker und -Biologen ist wohl heute 
noch der Ansicht, daB die Urheimat der Salmonoideen im SiiBwasser war. 
Die anadromen FluBwanderungen der Salmoniden und Coregoniden ist 
fiir diese Ansicht eine wichtige Stiitze. Nur einzelne Vertreter dieser 
Familien sollen sich nach dieser Theorie im Laufe der Zeiten aus dem 
SiiBwasser an das Salzwasser, besserer Nahrungsbedingungen halber, an
gepaBt, sich gewissermaBen trophischer Vorteile zuliebe in dieses ver
irrt haben. Von dort wandem sie nach einer FreBperiode, wenn der 
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Fortpflanzungstrieb erwacht, in die Bedingungen zuriick, unter denen 
ihre Vorfahren gelebt haben. 

Es spricht vieles fiir diese Theorie. Ein Beweis fiir ihre Richtigkeit 
ist aber noch nicht erbracht und sie kann sich in letzter Zeit nicht mehr 
der allgemeinen Anerkennung erfreuen. Ich deutete in der Einleitung 
bereits an, daB wir in diesem oder jenem Falle aus erdgeschichtlichen 
Geschehen das eine oder andere Motiv fiir die jetzigen Wanderungen der 
Fische abzuleiten versuchen konnen. Ein solcher Versuch ist voneiner 
Reihe von amerikanischen Forschern fiir die Wanderung der Salmoniden 
gemacht worden, nachdem BOULENGER durch gewichtige Griinde die 
Annahme, daB die Salmonoideen im SiiBwasser entstanden seien, er
schiittert hatte. 

Nach diesen neueren Ansichten, die auch noch nicht bewiesen, jedoch 
fiir mich mehr Wahrscheinlichkeit als die alten fiir sich haben, sind die 
Salmonoideen urspriinglich durchweg marine Fische gewesen und haben 
in Ufernahe gelaicht - wie die Mehrzahl aller marinen Fische und wie 
besonders die ihnen am nachsten stehenden Clupeiden. Am Ausgang der 
Trias und im friihen Tertiar, als unsere jetzigen Kontinente sich langsam 
hoben, wurden die Laichplatze immer mehr an das Ufer heran, ins Brack-, 
ins SiiBwasser und schlieBlich ins Binnenland verlegt. 1m Laufe von 
Jahrmillionen konnten sich, da die Fische auBerst konservativ an den 
Laichplatzen festhielten, die Zustande herausbilden, daB heute die Lachse 
Hunderte von Kilometern yom Meere entfernt tief im Binnenlande ihre 
Eier in Fliissen und Bachen absetzen I • DaB sich dann auch viele Arten 
an einen dauernden Aufenthalt im SiiBwasser anpaBten und ihr Ver
breitungsgebiet vergroBerten (vgl. Ostseestint) ist nicht zu verwundern, 
haben wir doch heute die letzten Relikte der altesten (urspriinglichsten) 
Fischfamilien durchweg im SiiBwasser. 
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1. Vorkommen und Besonderheiten der tierischen 
GeschwUlste. 

Geschwiilste sind bei allen Klassen der Wirbeltiere, mit Ausname der 
niedersten (Akranier und Cyclostomen), angetroffen worden, am haufig
sten bei Saugetieren, V6geln und Fischen, selten bei Reptilien und Am-
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phi bien. Bei den Haustieren finden sich auch die meisten der beim 
Menschen vorkommenden Geschwulstarten vertreten. 1m Verhaltnis zu 
Menschen sind Karzinome des Verdauungstraktus (besonders des Schlun
des, Magens, Darmes), sowie des Uterus und auch der Mamma bei Pfer
den, Rindem und Schweinen sehr seHen (R. HARTL). Schon eine all
gemeine Betrachtung lehrt sonach, daB bei den verschiedensten Klassen 
der Wirbeltiere gut- und b6sartige Blastome beobachtet sind. Zwischen 
dem Menschen und den h6heren Wirbeltieren bestehen bezuglich des 
Auftretens von Geschwiilsten eine Reihe von Ubereinstimmungen, 
manche Tierarten sind besonders haufig Trager von Tumoren (auch ma
ligner Formen), wie Maus, Ratte, Hund, Katze, Pferd, Rind, bei den 
V6geln die Huhner (BORST). Die bei Menschen gemachten Erfahrungen, 
daB die Sarkome mehr das jugendliche Alter, die Karzinome mehr die 
spateren Lebensjahre bevorzugen, haben auch fUr die Tiere Giiltigkeit 
(BASHFORD, BORST). Dagegen sehen wir, daB gerade beim Krebs die fUr 
den Menschen als Pradilektionsstelle geltenden K6rperteile (z. B. Uterus, 
Magen, Lippen) bei den Tieren nur selten von derartigen Neubildungen 
ergriffen werden, daB auf der anderen Seite die Milchdruse des Hundes 
bezuglich des Karzinoms sich v611ig analog der Mamma des Menschen 
verhalt (JOST und KOCH). 

Manche Tiere zeigen auch noch eine gewisse Pradisposition fUr be
stimmte Geschwulstformen; wie CASPER nachwies, sind Sarkome relativ 
haufig bei Schweinen, Karzinome bei Hunden, :3arkome bei Pferden, die 
auch recht oft an Melanosarkom erkranken; wahrend die Mause be
sonderc Neigung zu den epithelialen Blastomen besitzen (EHRLICH), ist 
dies bei Ratten fUr die Sarkome der Fall. Krebsbildungen werden zahl
reich unter den Cami- und Herbivoren angetroffen. 

Die Vergleiche zwischen Menschen- und Tiergeschwiilsten sind da
durch eingeschrankt, daB eine groBe Reihe unserer Haustiere - die weit
aus die Hauptmenge des Beobachtungsmaterials liefem - schon in 
fruhen Altersstufen geschlachtet werden. Wir treffen die meisten Neo
plasmen bei solchen Tierarten, die am langsten und besten beobachtet, 
sowie die langste Zeit am Leben erhalten werden, wie Hund, Rind, Pferd 
im Gegensatze zu Huhn, Katze usw. Bei einem Vergleiche der Lebens
alter von Mensch und Tieren ergibt sich, daB zwischen der Dauer des 
jugendlichen Alters, als dessen endlichen AbschluB wir die Vollendung des 
definitiven Gebisses ansehen, und dem jeweilig h6chst erreichbaren 
Lebensalter der verschiedenen Spezies, kein konstantes Verhaltnis be
steht; so verhalten sich beide Perioden beim Menschen wie I: 5, dagegen 
beim Hunde (der bezuglich der Beziehungen von Zahnwechsel und Ge
schlechtsreife dem Menschen analoge Zahlen aufweist), wie 1:33. Diese 
Verschiedenheiten in den Altersperioden beim Mensch und Tier spielen 
auch bei der Frequenz der Geschwiilste eine nicht unwesentliche Rolle. 
Wir sehen, daB bestimmte Tumorarten bei Mensch und Tier in gleicher 
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Weise auftreten, daB andere dagegen beim Menschen haufig, bei den 
Tieren oder einzelnen Klassen selten vorkommen, ferner auch die Loka
lisation der Blastome im tierischen Organismus nicht immer iiberein
stimmt mit deren Sitz im menschlichen Korper. Unter Beriicksichtigung 
dieser und noch weiterer Verschiedenheiten, die zwischen Geschwiilsten 
von Menschen und Tieren festgestellt sind, hat TEUTSCHLANDER die 
Tiergeschwiilste eingeteilt in gewohnliche und besondere Gewachse; 
zur ersten Gruppe gehoren die bei Menschen und Tieren haufig beob
achteten Geschwiilste, zur zweiten Gattung jene Neubildungen die den 
humanen Blastomen gegeniiber Eigenttimlichkeiten besitzen, und zwar 
in atiologischer, histologischerund biologischer Hinsicht ("atiologischoder 
klinisch biologisch besondere Geschwiilste", ferner "histogenetisch be
sondere" oder "typische Organgeschwiilste", sowie schlieBlich "histolo
gisch und biologisch besondere Geschwtilste"). Die hierzu gehorenden 
Formen werden weiter unten an entsprechender Stelle erwahnt. Der 
folgenden Abhandlung solI die jetzt allgemein geltende Einteilung der 
Gewachse zugrunde gelegt werden, wie sie auf den Grundlagen ihrer Hi
stogenese von BORST aufgestellt worden ist, indem die Klassifizierung der 
Blastome nach ihren Muttergeweben geschieht, mit Unterscheidung von 
reifen (typischen, homoio-homologen) und unreifen (heterotypischen, 
heterologen) und gemischten - aus verschiedenen Bindesubstanzen und 
Epithelgeweben zusammengesetzten - Geschwtilsten (Teratoide oder 
Teratome). 1m AnschluB an die spontan auftretenden Blastome wird 
eine Ubersicht tiber die flir die vergleichende Onkologie besonders wich
tigen artefiziellen N eoplasmen folgen. 

Hierbei sind in der Hauptsache die Geschwiilste unserer Haustiere zu 
beriicksichtigen und die in Zoologischen Garten der Beobachtung zugang
lichen wilden Tiere. Unter diesen zeigen (nach Untersuchungen des Zoo
logischen Laboratoriums zu Philadelphia) etwa 24 Arten von Saugetieren 
und Vogeln Blastome, und zwar weniger die Affen, haufiger die Nage- und 
Beuteltiere, Fleichfresser und Papageien, wahrend die niederen Tiere in 
groBerer Menge Gewachse innerer Organe (Tumoren ektodermaler Herkunft 
seltener wie solche meso- und entodermalen Ursprungs) darbieten. Die wil 
den Saugetiere erkranken ofter an Neoplasmen wie die Vogel, wobei nament
lich Leber, Uterus, Thyreoidea und Mamma befallen sind, ferner mannlich
Individuen die Mehrzahl bilden. Die Gewachse der wilden Vogel bevorzugene 
die Harn- und Geschlechtsorgane, die Papageien sind haufiger wie aIle an
deren Vogelarten als Geschwulsttrager erkannt worden (ZIEGLER). 

A. BindesubstanzgeschwUlste. 
In diesem Abschnitte sollen zunachst die Gewachse behandelt werden 

die ihren Ausgang nehmen von dem fibrillaren Bindegewebe, dem 
Schleim- und Fettgewebe, sowie dem Knorpel- und Knochengewebe die 
als "Bindesubstanzgeschwiilste" im engeren Sinne bezeichnet zu werden 
pflegen (BORST, 4). Darauf folgen die Blastome der GefaBe, des blut
und pigmentbildenden, schlieBlich jene des Muskel- und Nervengewebes 
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die als "reife" (homologe, homoiotypische) und als "unreife" (heterologe, 
heterotypische) Formen auftreten. 

Zu den reifen Neoplasmen rechnen wir demnach die Fibrome, My
xome, Lipome, Chondrome und Osteome, femer die Angiome, Lym
phome, Myelome, die Melanome, Myome. Neurome. 

I. Reife Geschwiilste der Bindesubstanzen. 

a) Fibrome (Fi.) 

Die Neubildung besteht aus Fibroplasten mit mehr oder weniger 
stark entwickelter Zwischensubstanz die aus feinen Fasem sich zu
sammensetzt, sie kann deshalb auch als "Fibroblastastom "bezeichnet 
werden. Je nach der gr6Beren oder geringeren Menge dieser Zwischen
substanz und der sie begleitenden BlutgefaBe lassen sich harte und weiche 
Fibrome (Fibroma durum und Fibroma molle) unterscheiden. Beide 
Formen sind beim Menschen wie den Tieren sehr verbreitet. 

Sie kommen bei den Saugern meistens in dem Unterhautgewebe, bei den 
Vogeln dagegen am haufigsten in der Bauehhohle vor, zuweilen in groBer 
Menge, so daB der ProzeB als "Fibromatosis" bezeiehnet werden kann. Bei 
einigen Haustieren gibt es Pradilektionsstellen flir die Fibroblastome; so 
werden von W. FREI (3) genannt beim Pferde die Vorbrust (harte Fi.), beim 
Rinde derTriel und das Sehweifende, beimHunde der Ellenbogen (harte Fi.). 

Von Bedeutung ist bei Tieren das Vorkommen der Fibrome am Herzen, 
wo sie, vom sub- und endokardialen Bindegewebe ausgehend, besonders bei 
Rindern, die haufigsten Gewaehse darstellen (KITT 1); sie finden sieh aueh 
bei Pferden im Gegensatz zum Mensehen, der nur in selteneren Fallen solehe 
Tumoren am Herzen darbietet. Sie treten am Perikard und dem Myokard 
auf, zum Teil aueh gestielt in den Herzbeutel oder die Herzhohlen hinein
hangend. KAUFMANN beobaehtete einen gestielten fibrosen Polypen an der 
Hinterwand des Perikards, der fingerartig verzweigt, drei Lappen hatte 
(einer von der GroBe eines Apfels vorn an der Umsehlagfalte gelegen). 

Bei Tieren erreichen solehe Gebilde oft betraehtliehe GroBe, so daB sie 
den Herzbeutel oder die Herzhohlen zum graB ten Teile erflillen. 

Die weiteren Beziehungen zwischen den Fibromen beim Menschen 
und den Tieren sind in der nachstehenden Tabelle zusammengestellt: 

Bei S. finden sieh, wie beim M., haufiger Fi. der Mamma versehiedener Art, 
die solitar oder multi pel, inter- und intrakanalikular auftreten, Mters bedeu
tende GroBe erreiehen, aueh in Verbindung mit Adenomen vorkommen. Beim 
M. treten sie aueh neben Karzinomen auf oder mitten in diese eingesehlossen 
(KAUFYlANN 1). Wenn aueh bei Tieren diesc Kombinationen nieht genauer be
sehrieben sind, so kommen hier aueh (besonders bei Hunden) Anklange an 
solche Misehgewaehse vor, wie Verfasser sieh iiberzeugen konnte; ebenso 
trifft man Umwandlung des Fibromgewebes in Sarkom, oder des Adenom
,wteiles in Karzinom! Die Blastome sind hier sehr oft "Misehgesehwiilste" ; 
neben typischen homologen Wucherungen des Bindegewebes erseheinen aueh 
Beimengungen, die diesen Typus storen (KITT 1). Besonders ist dies zu 
sehen bei alteren Hiindinnen. FREESE flihrt diese Veranderungen darauf 
zuriiek, daB infolge des Ausfalles der inneren Sekretion des Genitalorgans 
cine Ungleiehheit eintritt im Proliferationsvermogen der Organe, ferner daB 
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Tabelle I. Fibrome (FL). 

II Mensch (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
I Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.) 

I Selten, bei S. dagegen ofters (Rd., PL), im Peri- und 
i Myokard. Endokardial gestielt, sehr groB, konge

nital (odema- und myxomatos). ]OEST, BRIE, 
W. FREI, BECK. Gestielte Polypen: "Fi.-Myx. pen
dulans" . 

Nur bei M. bekannt. LANGEN BECK. 

3. Mund, Rachen M. Gaumen, Tonsillen. S. Zunge, Lippe, Zahnfleisch. 

4. Qsophagus 

5. Magen 

6. Darm 

7. Nase 

8. Lunge 

9. Mamma 

10. Ovarium 

II. Uterus 

12. Vagina 

13· Tube 

14· Hoden 

15· Penis 

16. Niere 

17· Harnblase 

18. Harnrohre 

19· Haut 

KAUFMANN, ROLOFF, PETIT, WIESNER, KITT, LOT
TERMOSER. S. "periodentale Fi." Pf.: Epulis. 

Bei M. und S. gestielte Fi. (papillar), Fi. polyposum und 
Fi. molle. KAUFMANN, KITT, ]OEST. THORLYRUSEN: 
Fi. moUe und Fi. durum. 

, Bei M. und S. submukos und seros, reine Fi., Myxo
und Neuro-Fi. 1m Vormagen (S.) selten. ]OEST. 

Bei M. und S. selten, nur im Rektum (Polypen), bei 
Vogeln subseros. Reste von Dotterkugeln (EHREN
PREIS und MICHAELIS). 

Bei S. im Gegensatze zu M. selten, ebenso in Luftrohre 
und Kehlkopf (polypose Fi.), Fi. moUe bei Pi. 
0,017 vH, auch am Stimmband und bei Rd. 

I· Selten bei M. und S., an der Pleura. Multiple Fi. (Pf.). 
]OEST. 

M. und S.: Haufig solitar und multipel, intra- und inter
kanalikular, auch Mischformen mit Ca., Sa., Ad., be
sonders bei Rd. KITT, FREESE. Bei alten Rd. haufig 
(LUBARSCH), ferner Pf., Rd. Bei Pf. bis 12 kg 
schwer! Ad. und Fi.-Sa. Fi. auch bei Schw. 

Seltener als epith. Tu. bei M. und S. R. FREI, BUCH
HOLZ. Fi. cyst. dpl. SEUBERT. 

1 1m Gegensatz zu M. bei S. sehr wenig: Rd. und Pf. 
Bei Pf. 2: 5000. FUCHS. 

1m Gegensatz zu M. bei S. sehr haufig (Konzeptions
und Geburtshindernis (Pyometra, Hydronephrose). 
Submukose Fi. Pf., Rd., Hd. CASPER. 

Bei M. auch mit Ad. und My. gemischt. Multipl. zir-
kuUir. Fi. Uteri. PEREZ. 

M. und S. selten: Pf., R., Esel. GALLI. 

Multipel bei Pf. LLOYD. 

M. haufig, "Hamartome". ALBRECHT. 

Bei Rd., Pf., H., solitar und multipel. 

M. gestielt: Polypen. 

M. und S. sehr verbreitet, flach, gestielt, glatt, gelappt, 
solitar und multipel: Rd., Rd., Pf., H. Pf.: Fi. duro 
und moUe an Euter und Schweif. 
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Organ 

20. Meningen 

Tabelle I (Fort~etzung). 

Mensch (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd., ) 
Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.) 

I Bei S. seltener als bei M.! (Fi. psammos. und vascul.). 

21. Hirn, Riicken- Bei Tieren sehr selten, nur Fi. Plexus chorioid. 
mark 

22. Nerven Bei S. haufig! intrakranielle und periphere Nerven-Fi. 
mit gJiosen und neurogliosen Elementen. Reine Fi., 
"Rankenneurome" wie bei :M., doch bei S. mit rie
sigen Dimensionen (Abb. lund 2). 

embryonale Keimversprengungen hierbei mitwirken: abgekapselte Zellein
lagerungen in dem Tumor und Auftreten epidermoidaler Elemente in der 
Tiefe. Es finden sich bei den Haustieren die verschiedenen Formen der Fi
brome in ihren Beziehungen zum Kanalsystem wie beim Menschen, des
gleichen die Myxo- und Adenofibrome als Gewachse von betrachtIicher GroBe. 

Die Muskulatur zcigt bci M. und S. Bildung von Fi., die aus dem Binde
gewebe der Muskeln wie der Faszie herstammen (bei M. besonders in der 
geraden Bauchmuskulatur) , bei S. in der Kaumuskulatur (Masseter). Bei 
Fischen werden sie seltener gefunden als reine Fi. (linke Bauchwand der 
Brachsen), als Lipo-Fi. (in der Muskulatur, Hecht), als Myxolipom am Kopfe 
(Flunder), in der Haut "Narbenkeloid" (Forelle), schlieBlich Fi. der Bauch
hohle (vom dorsalen Bindegewebe abstammend) mit den Darmen ver
wachsen (PLEHN 4, WINOKUROFF, SCHMEY 3). 

b) Myxoblastome, 
d. h. nur aus Schleimgewebe und GefaBen bestehende Gewachse, sind nicht 
sehr haufig. 

Wir sehen sie beim Menschen namentlich im subkutanen Gewebe (be
sonders der Nabelgegend), in der Subserosa (vornehmlich des Mesenteriums), 
im submukoscn Bindegcwcbe (z. B. Harnblase, auch multipel), am Periost, 
Knochenmark, der Mamma (Myxoadenom), an den peripheren Nerven 
(multiple, auch Rankenmyxome) (BORST 1). AuBerdem trifft man derartige 
Blastome in der Nase, dem Larynx, an den Herzklappen (und zwar an den 
Semilunarklappen ventrikelwarts, an den Segelklappen atrialwarts gelagert, 
BERGSTRAND) am Endokard. AIlerdings werden auch hier manche FaIle 
von odematosen Fibromen oder "Herzthromben" zu den Myxomen gezahlt. 
Dies gilt auch fUr die Herzmyxome der Tiere (namentlich die weichcn Fi
brome konnen mit Myxomen verwechselt werden). Solehe myxomatose oder 
gelatinose Fibrome werden recht haufig am Myokard der Rinder beobachtet, 
meist subs erose Blastome, auch intramuskular bei sehr jungen Tieren (4 Wo
chen alten Kalbern), in die Hohlen vorragende Tumoren ("Fibromyxoma 
pendulum" oder "planum" an den Offnungen der Atrioventrikularklappen, 
den Klappenoberflachen, Sehnenfaden und Trabekeln, fleck- oder gruppen
weise, z. T. nur aus Granulationsmassen bestehend (KITT 1, ACKER
KNECHT 1, 2). 

Dagegen sind in der Mamma die Myxome beim Tiere - im Gegensatz 
zum :vI:enschen - auBerst selten, kaum sicher festgestellt (W. FREI 2). Bei 
Hunden werden mitunter Myxome des Euters erwahnt, doch ist nicht immer 
ausgeschlossen, daB hier odematos oder myxomatos veranderte Fibrome, 
"Adenomyxome", vorliegen. Dagegen sind - ahnlich wie beim Menschen-
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die Nasenhohlen der Pferde und Rinder der Sitz von Myxomen bzw. Fibro
myxomen. Ferner werden d'iese Blastome in der Speiserohre, sowie im Darm 
gefunden bei Pferden (bis zum Gewicht von 25 kg), mit Verlegung der Lich
tung (Umfang der Geschwulst bis 75: 45 cm, REICHENBACH). Auch gestielt 
als "Darmpolypen", und im Rektum in Form des Myxofibroms, sogar schon 
beim Fohlen (FROHNER 3, TRUELSEN). REICHENBACH sah im Grimmdarme 
des Pferdes ein 25 kg schweres Myxom, das 50 cm Lange aufwies. 

Beim Menschen sind Myxome im Gehim und der Dura spinalis beob
achtet mit zentraler Erweichung (muzinose Fliissigkeit enthaltend), aber 
nur als seltene Vorkommnisse. Bei Tieren sind an diesen Stellen die Myxome 
gleichfalls sehr selten. TRAUTMANN (1, 2) stellt ein soIches Schleimgewachs 
in der Rypophyse des Rindes, VALENTA in der Neurohypophyse beim gleichen 
Tiere fest. 

Die in der Vagina bei Kindem ofters erscheinenden papillaren Myxome, 
"Myxosarkome" (teils auch als Mischgeschwiilste, die noch quergestreifte 
Muskulatur enthalten), fehlen bisher bei Tieren, ebenso wie die Myxome 
der Sehnenscheiden und Schleimbeutel. 

c) Elastome. 

Wucherungen elastischer Fasern sind beim Menschen als isolierte 
Gewachsbildungen nicht bekannt, vielmehr bleibt der groBte Teil aller 
benign en und malign en Tumoren ganzlich frei von elastischen Elementen, 
ferner wird das bereits in einem Neoplasma praformierte elastische Ma
terial durch mechanische Einfliisse oder Auflosung zum Schwinden ge
bracht (B. FISCHER, KINK). Anders verhaJt es sich bei den Gewachsen 
der Tiere, wenigstens ist von KINK ein soIches Blastom beim Rinde (in 
der Nackengegend) festgestellt und damit der Beweis erbracht worden, 
daB die elastische Substanz nicht allein in Form einer funktionellen Hy
perplasie oder in vikariierender Weise fUr gewohnliches Bindegewebe, 
gehauft in Tumoren erscheinen kann, sondem daB sie auch durch eigenes, 
selbsttatiges blastomatOses Wachs tum zum spezifischen Neoplasma, dem 
"Elastoblastom" oder "Elastom" zu fiihren vermag. Wir diirfen sonach 
in der Tierpathologie unter den homoiologen Gewachsen der Bindesub
stanzen neben den Fibromen auch die "Elastome" schildern. 

d) Lipoblastome. 

haben ihren Sitz an den Korperstellen, die schon normalerweise Fett
gewebe enthalten, ferner aber auch an soIchen Partien, die als Jettarm 
gelten konnen (Submucosa). Sie sind auBerordentlich verbreitet, sym
metrisch und multipel angeordnet (BORST, r). Bei den Tieren sind diese 
Blastome nicht haufiger und umfangreicher als bei den Menschen ent
wickelt (bei einigen Arten wahrscheinlich noch begiinstigt in der Ent
stehung durch Fettmast). 

Beim Menschen sehen wir die Lipome haufig in der Raut, solitar oder 
multipel, auch gestielt, als weiche, reine Fettgewachse oder festere, derbe 
"Fibrolipome", daneben auch noch soIche mit Schleimgewebe ("Myxo
lipome"), haufig schon kongenital (namentlich die mehrfach entwickelten 
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Formen, besonders als Begleiterscheinung von Spina bifida). Bei den er
worbenen Fettgeschwiilsten werden mechanische Momente als Ursachen an
gegeben, wie Reibungen, Druckwirkung (KAUFMANN 1), in manchen Fallen 
zeigt die Rautdecke des Blastoms Pigmentierung und Behaarung, so daB 
es sich um "lipomatose N dvi" handelt. Die Tiere zeigen diese Gewachse bei 
Pferden und Runden, gleichfalls als Einzel- oder Massentumoren, erstere 
namentlich in der Gegend der Kniegelenke und am Biceps femoris, als ,Li
poma subcutaneum", "pendulum", "durum" oder "fibrosum", auch schon 
bei recht jungen Individuen (FROHNER sah Fohlen mit Fettgewachsen von 
mehr als 1 kg Gewicht an den Hiift- und Kniegelenken) beim Runde in der 
Zirkumanalgegend und Schenkelinnenflache). Manche derartige Neoplasmen 
erreichen sehr bedeutenden Umfang und ein Gewicht bis zu 26,5 kg, z. B. 
am Biceps femoris (MOLLER), andere sitzen in der Regio praepatellaris des 
Pferdes (Tumoren bis 5 kg, subkutan an der Vorderflache des linken Knie
gelenkes herabhangend, beschreibt MESA beim 9jahrigen Pferde), auch Kom
bination der Rautlipome mit Atheromen der Kutis sind beobachtet, gleich
falls bei Pferden (MORKEBERG). 

In der folgenden Tabelle 2 sind die Lipome des Menschen mit denen 
der Tiere verglichen bezuglich ihres Vorkommens in den einzelnen Organ
systemen und ihrer Formen. 

Fettgeschwiilste sind ferner auch bei Fischen gefunden worden. BERG
MANN sah bei Pleuronectes platessa L. (Goldbutt) im Unterhautgewebe ein 
so1ches Blastom (25 g schwer), das insofern bemerkenswert sein diirfte, als 
die Fische - im Gegensatze zu den warmbliitigen Tieren - ein subkutanes 
Fettpolster nicht besitzen. Nur die Aale lassen dort wenige Fettzellen wahr
nehmen, auch Flundern zeigen ahnliche Befunde, dagegen jedoch reichliche 
Fettansammlungen intramuskular, in der Gegend des Stiitzskelettes der 
Flossenstrahlen, die auch im vorliegenden Falle als Ausgangsstelle des Fett
tumors zu gelten haben. Ein weiteres Lipom hat BERGMANN bei Esox lucius 
gefunden an der seitlichen Bauchwand subkutan, nahe dem Anus (160 g 
schweres Gewachs). 

e) Chondrome. 

Diese von Chondroblasten gebildeten Gewachse treffen wir bei Men
schen und Tieren reichlich, und in den gleichen Formen vertreten, meist 
ausgehend von dem Skelett, namlich d~n perichondralen und ostealen 
Geweben, von den Weichteilen, den Gelenkkapseln, sowie - wenn auch 
allerdings seltener - von den Geweben der inneren Organe (BORST, 1,2). 
Derartige Neubildungen kommen angeboren vor, auch im jugendlichen 
Alter sind sie 6fters zu finden, ferner erscheinen sie mehrfach als Beglei
tungsvorgange von Entwicklungsstorungen. 

Mit Riicksicht auf den Ausgangspunktsind die Chondrome von KITT 
eingeteilt worden in zwei Rauptgruppen: I. in hyperptastische Chondrome, 
"Chondrosen", die von einem knorpeligen Standorte herkommen, namlich 
den Gelenkflachen der Epiphysen, von den Rippenknorpeln, dem Peri
chondrium des Kehlkopfes, der Luftr6hre oder Ohrmuschel, und 2. in hetero
tope Chondrome, "Enchondrome", we1che in Weichteilen oder aus dem Pe
riost, oder der Marksubstanz des Skelettes sich entwickeln, sich herleiten 
aus embryonaler Zeit, bei Bildung cler Kiemenb6gen, Urwirbel, Rippenan
lagen, von versprengten Knorpelteilen gebildet. 
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Organ 

1. Haut 

2. Mamma 

3. Herz 

4· Nase 

5. Kehlkopf, 
Lunge 

6. Mund, Rachen 

7· Magen 

8. Mesenterium 

9· Darm 

10. Leber 

II. Niere 

12. Hoden 

13· Uterus 

14· Gehirn 
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-Tabelle 2. Lipome (Li.). 

Mensch (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Schwein (Schw.), Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.) 

M. und S. haufig (solitar und vielfach), L. pendul., du
rum, fibrosum bei Pf. (Hiift- und Kniegelenkgegend, 
Hd. (Zirkumanalregion!, Schenkelinnenflache), 
Mischtumoren, Pf. (Atherom und Lipom). FROHNER, 
MOLLER, MORKEBERG. Hahn: Kamm, Hamangio
lipom. Bei Pf. schon in der Jugend. Fohlen mit Li. 
von mehreren Kilogramm Gewicht! 

Selten bei M. und S. (nur Hd.!), auch paramammar! 
STOCKFLEHT, BANG, MONTFALLET. Intraglandular 
mit Zysten! 

Haufiger als peri- und myokardiale Li. (M. und S.). 
Intraperikardiale gestielte Li. bei S., weit ofter wie 
bei M. CASPER. In den Herzhohlen (Pf., Schw., 
Esel). RIEVEL. 

Besonders bei Pf. (reine Li., Fi. und Ch.-Li.), von Sep
tum oder Siebbein ausgehend. KITT, BRUCKMULLER. 

Selten bei M. und S. (kugelig oder gestielt), subpleural 
und im Parenchym (Pf.). Li. der Pleura diaphrag
mat. 

M. (Gaumen, Tonsillen), Zunge und Lippe, ebenso bei 
S., im Hypopharynx (M.). 

S. haufiger als bei M. 

Bei S. haufig, auch im Bauchfelle (Pf., Rd.). "Stran
gulat. Li." 

Submukose Li. bei M. und S., auch freie Li. WIEDE
MANN, FROHNER, JOEST. H., Gans: Federzysten-Li. 
Zirkular subseros und submukos. H. ACHILLES. 

Bei Hd. Li. bis zu KinderkopfgroBe! 

M. und S. perirenale und intrarenale Li., Mischformen, 
Li., Myom und Angiom, selten Sa. 

M. und S. sehr selten, ofter an Nebenhoden und Vas 
defer. (M. und Hd.). 

Bei Rd. bis zu 75 kg! Selten in Vagina (Pf.). Sub
mukose Vaginallipome. 

Nur bei Schw. im Seitenventrikel. KITT. 

Anmerkungen zu Tab. 2. 

Zu 2. Die Milchdriise ist beim Menschen wie bei den Tieren selten der 
Sitz von Lipombildung, die bis jetzt nur bei Hunden festgestellt ist als 
weicher, lappiger, oft recht groBer (vielfach aber nur paramammar liegender) 
Tumor (auch kommt intraglandulare Fettwucherung vor mit Zystenbil. 
dungen, die die Fettkristalle enthalten (STOCKFLEHT, BANG, MONTFALLET). 
Solche Mammalipome zeigen ofters auch noch Fett und Bindegewebe, das 
Driisenlappchen enthalt; das bindegewebige Stroma liefert Facher, die das 
eigentliche Lipomgewebe einschlieBen (J OEST 1). Die menschliche Milch
driise zeigt ebenfalls solche abgegrenzte Fettgewachse, auBerdem diffuse 
Hyperplasien des Fettgewebes, sowie analog den beim Hunde gefundenen 
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Bildungen ~ subkutane neben oder hinter dem Organ lokalisierte para
mammare Lipome. 

Zu 10. Solche "Lipome" der Leber werden auch bei Vogeln erwahnt (RATZ) 
doch hat J OEST (1) darauf hingewiesen, daB stark verfettete Leberzellen
adenome auch fUr Lipome gehalten werden konnen, eine Diagnose ist hier 
erst durch den histologischen Befund zu sichern. Das Gekr6se der Pferde 
enthalt after neben Lipomen auch noch lappige Fettgewebshyperplasien, die 
auch gestielt und bei der Peristaltik durch Abdrehung frei werden konnen, 
dann aber nicht den vorhin angefiihrten Appendices epiploicae des Menschen 
entsprechen (sie erreichen die GroBe einer WalnuB oder eines Hiihnereies, 
selten noch hohere MaBe). Bei stark gemasteten Tieren treten im Netze, 
am Darm und dem perirenalen Gewebe, zuweilen sehr harte, umfangreiche, 
abgegrenzte Fettmassen auf, die <ils "Fettsteine" bezeichnet werden, aber 
nicht immer den Lipomen gleichzustellen sind. Die GroBe intraabdominaler 
Lipome fUhrt beim Tier mehrfach zu schweren Kompressionserscheinungen 
der Eingeweide (besonders des Magens der Pferde), wie sie beim Menschen 
nicht bekannt sind. Seltener liegen die Lipome im Becken, doch sind auch 
hier, z. B. auf der Harnblase, Gewachse bis zu 700 g Schwere gesehen (von 
MAUDERER mit Erfolg per vaginam exstirpiert) worden. 

Zu II. Die perirenaten Gewebe zeigen ~ entsprechend der schon nor
malerweise reichlichen Fettansammlung ~ ofters Neigung zur Lipoment
stehung, auBerdem treten im Nierenparenchym der Tiere (Hund), wie auch 
des Menschen, multiple kleine Fettumoren auf mit fibroser Hiille im Mark; 
wir sehen daselbst auch Mischformen (Lipome mit Myomen, Angiomen von 
benignem Charakter, (nur selten sarkomatose Typen), aber im Gegensatz 
zu den anderen Nierenmischgewachsen wenig oder keine epitheliale Elemente 
enthaltend (KAUFMANN). 

Neben den reinen, nur aus Knorpelgewebe bestehenden Tumoren kom
men auch solche vor, die noch andere Bestandteile enthalten, wie Binde-, 
Fett-, Schleim-, Knochengewebe und demnach als "Chondrofibrome, -lipome, 
-myxome, -osteome" zu bezeichnen sind. 

Organ 

1. Skelett 

2. Weichteile 

3· Mamma 

4· Nase 

5· Larynx 

6. Lunge und 
Bronchien 

Tabelle 3. Chondrom (Ch.). 

Mensch (M.), Saugetiere (5.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Schwein (Schw.), Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.) 

Sehr verbreitet bei M. und S. als Ek- und Enchondrome, 
auch multipel, besonders klein en Rohrenknochen 
(M.), Becken und Rippen. Obcr- und Unterkiefer 
bei T. wie bei M., besonders Pf. Ch. mit Lungen
metastasen (Rd.) am Sternum. KATAGOSCHTSCHEW. 

Aus Gewebsmetaplasie oder verlagerten Keimen. bei M. 
und S. Bei S. Perforation der Haut und Metastasen. 
KITT, JANSON, GURLT. Haut-Ch. bel Schw., H., Pf. 
STOSS. 

Besonders bei Hd., auch Rd. Reines Ch. oder Fi.-Ch. mit 
Kalk- und Knochenbildung. Ch. mamillae. BIANCHI. 

Bei M. im oberen Teile (auch yom Oberkiefer und den 
Nebenhohlen her). Bei Pf. am Septum. 

I M. selten (Fi., Myxo., Ch.) bei S.? 

I Bei Rd., Hd., Esel, Tumoren der Bronchien, Misch
formen bei PI. (Adeno-Ch.). 



7· 

8 . 

9 · 
10. 

II. 

12. 

13· 

14· 

Organ 

Zunge, Magcn 

Darm 

Pankreas 

1 iere und 
rethra 

Hoden 

Ovarium 

Zentrales Ner-
vensystem 

Muskel 
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Tabelle 3 (Fortsetzung) . 

Mensch (M.), Sau"'etiere (S .), P ff' rd (Pi.), Rind (Rd .) , 
chwein (Schw.), Hund (tid.), Vog 1 (V.), Ruhn (1:-1.) 

I Ebenso in Gaumen und Tonsillen bei L kongenital, bei 
S. fehlend, dagegen im Magen. besonders Jungtiere 
(Kalber). Inklu ionen fota len Knorpels im Magen 
(Kalb). KrfT. 

Besonders bei PI. als 1\1ischiormen , FL. Ch. (Darminvag.) 

Bei M. beobachtet. bei S.? 

6fter bei M. und 

Solide und zystiscbe Tumor n . Mischformen in reti
nierten Hoden bei M. und S. (Pf.). 

ei M. auch in der V ulva. KAUF~1ANN. chw. und Rd . 
aucb mit Fi. und Li. vermischt (Abb. I ). 

M. selten (Plexus chorioid .) . Ausgang bildet das Pri
mordialkranium. uch an der Pia von den \ 'Virbeln 
her. S.? 

Selten bei M. und S .. von abgesprengten Knorpelkeirl1el1 
benacbbarter S).eletteile. 

Abb. I. Cltondrrifibrom des Eil'Ystodts beim Scltrrfe (links Uteru s) nach KITT (Lehrbuch de! 
Allgemeinen Pathologie S. 451 , Fig . 133, 1918. Stuttgart , F. Enke). 

Anmerkungen zu Tab. 3. 
Zu 6. Bcim M. statt der selteneren Ch. oiters Mischformen (Fi .• Myx .• 

Ch.). Bei S. in Bronchien und Lungen (Rd .. Rd., Esel, Ch. bis 5,5 kg!. an 
Stelle der Lungen den Brushaum erfiillend) (KITT bei Rd.); bei Pf. besonders 
Ad., Ch. (SCHMIDT: Tumor beider Lungen, 31 kg! aus Driisenschlauchen, 
mit Knorpelinseln). Bei M. ahnlich, solitare Knoten, aber weniger wahre 
Ch., als Hamar- bzw. Choristome (versprengte Knorpelkeime), Netzknorpel 
mit Verknocherung, auch Mischtumoren mit quer gestreifter Muskulatur und 
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rudimentaren Respirationskanalen, ausgehend vom Bronchial- oder Rippen
knorpel (KAUFMANN, SIEGERT, BORST). Analoge Tiergewachse wiirden glei
cher Hcrkunft sein (JOEST 1). Pleurale Ch. konnten noch von posttraumati
scher Callusbildung stammen, auch die multiplen, verkalkten und ver
knocherten Ch. des Lungenfelles. 

Wie die histologischen Befunde ergeben, handelt es sich bei solchen Ge
wachsen in Hoden und Eierstocken nicht immer urn "reine Chondrome", 
sondern es finden sich auBer dem Knorpel noch andere Gewebsbestandteile, 
die dafiir sprechen, daB wir es mit "teratoiden NeopZasmen" zu tun haben, 
wobei allerdings, wie man sich ofters iiberzeugen kann, die Wucherungen der 
Knorpelzellen ganz oder teilweise in dem Vordergrunde stehen. Wahrend 
bei den menschlichen Ovarien die Enchondrome seltener sind, kann man sie 
bei Mensch und Tier im Hoden Ofters beobachten in den gleichen Formen 
als solide oder zystische Gebilde, besonders bei Pferden; je genauer diese 
Gewachse untersucht werden, desto eher gelingt es, noch andere Strukturen 
auBer dem Knorpel zu entdecken, so daB der Charakter des Mischtumors 
immer wahrscheinlicher wird. Verfasser hat mehrere solcher Geschwiilste 
bei retinierten Hoden beobachtet. 

In den Ovarien von Schafen und Kalbern sind Chondrome in Gemein
schaft mit Fibrom- und Lipombildung beschrieben worden (KITT 1). Sehr 
selten kommen die vorliegenden Blastome in den auBeren Geschlechtsteilen 
vor. KAUFMANN (1) erwahnt ein Chondrom in der Vulva beim Menschen. 

f) Osteom. 
Die Gewachse des knochenbildenden Gewebes sind in ihren reinen 

Formen seltener anzutreffen, haufiger sieht man Verbindungen des 
Osteoblastoms mit Fibromen und Chondromen, zum Teil auch mit 
osteoidem Gewebe. Diese Neoplasmen treten vornehmlich am Skelett 
auf, in den Weichteilen entstehen sie aus verlagerten Knorpelkeimen, die 
sich weiter entwickeln, ebenso wie auch verschiedentlich die vorher ge
schilderten Chondrome sich differenzieren zu Knochengewachsen. In 
der auBeren Form, wie auch dem histologischen Bilde, stimmen die Oste
orne des Menschen mit den en der Wirbeltiere iiberein. Nur beziiglich 
der Lokalisation, der Frequenz, sowie der eventuellen Beziehungen zu 
den iibrigen Organen, bestehen manche Unterschiede. 

Die Osteome der Tiere kommen vor als Ost. spongiosum oder eburneum, 
die Herkunft solcher Knochengewachse ist noch nicht vollkommen einwand
frei erklart. Es wird ein phylogenetischer und embryogener Zusammenhang 
angenommen. Bei Krokodilen zeigcn die Inscriptiones tendineae zentrale 
Verknocherungen, bei Hund und Fuchs sind am POUPARTschen Bande Bil
dungen vorhanden, die mit den Beutelknochen der Marsupialier vcrglichen 
werden konnen. Chondrome der Mamma beim Menschen werden zuriick
gefiihrt auf Gewebsteile der Rippen und Schliisselbeine (BORST), "aus solchen 
Chondromen konnten sich die Osteome entwickeln. Die Rippenbildung 
durchlauft ja auch erst bestimmte Stu fen (hautiges, knorpeliges, knochernes 
Stadium)". Andere Autoren weisen auf Knochenbildungen aus dem Haut
bindegewebe hin, in Analogie mit den "Deckknochen", dem "Exoskelett". 
Die histologischen Bilder dieser Vorgange konnten fiir die Richtigkeit einer 
solchen Anschauung sprechen. Man trifft in der Milchdriise in den vorliegen
den Fallen Spindelzellen und faseriges Bindegewebe, dazwischen 1nseln von 
faserigem und hyalinem Knorpel, zum Teil konfluierend mit Petrifikation 
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(Kalkknorpel) und Ossifikation (enchondral, metaplastisch, Auftreten von 
Knochenkorperchen). An vielen Stellen lassen sich Dbergange finden vom 
Bindegewebe zum Knorpel (KITT). 

Organ 

Tabelle 4. Osteom (Ost.). 

Mensch (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.) 

1. Schadel 1M. kortikale Ost., bei S. am Sieb- und Keilbein (PL, Rd.). 

2. Nase und Ne- Bei M.: "Hohlen-" und tote "Ost.' KAUFMANN. S. 
benhohlen ebenfalls, festsitzende, gestielte, freie Ost. (Pf., Rd.). 

3. Kiefer 

4. Haut 

KITT, MEDERLE. Ost. spongios. fibros. (Pf.). HEN
KEL. Besonders bei J ungtieren, mit Einbruch in die 
Schadelhohle. 

Bei M. und Pf. (besonders Unter- und Zwischenkiefer). 
"Latente intramaxillare (zentrale) Osteome" (Pf.). 
J OEST. "Diskontinuierliche Zementosteome". "La
tente Polyodontie'. "Odontoma verum". GL tiCK. 

Bei M. sind kutane Ost. sehr selten, bei S. nur kutane 
Ost., beim Hd. LEISERING, (DIHLMANN beim Pf.). 
Ost. der Skrotalhaut (Rd.). SCHLEGEL. Subkutanes 
Ost. am Hals (H.). HIERONYMI. Intra- und inter
muskulare Knochenbildung, entziindliche Ost.-Bil
dung. 

5. Mamma 1m Gegensatz zu M. bei S. haufig (Hd., Rd.). 1m Gegen-
satz zu M., bei S. keine Verkalkung nach chronischer 
Entziindung, dagegen "verknocherte Hamatome". 

i HAHN, KITT. "Ossificatio plana racemosa" bei Hd. 
I und Rd. 

6. Zentralnerven-, Bei M. Verkalkung und Verknocherung an Dura und 
system ' Pia, bei S. reine Ost. hier sehr selten. Psammome 

der Dura nur bei M. 

7. Lungen 

8. Muskulatur 

9. Hoden 

10. Auge 

Petrifikationen bei M. und S. nach Entziindung (Tuber
kulose), reine Ost. bei M. sehr selten, bei S.? Lu
BARSCH, SIMMONDS, POLLACK. 

M.: Ost. der Zunge bei Kindem (seIten), in anderen 
Muskeln bei M. und S. nach Erkrankungen oder se
kundar von benachbarten Skeletteilen her. Ver
sprengte Knorpel-Knochenkeime als Ursache. 

Bei Pf. auch verbunden mit Ch. und Teratomen, ebenso 
bei M. 

Spongiose Ost. im Corp. vitreum (Pf.). 

Anmerkungen zu Tabelle 4. 
Zu 1. Bei den Fischen sind die Ost. bisher nur wenig gefunden worden. 

BEATTI sah multiple Ost. bei Chromis (aus der Gruppe Corvina) langs der 
Wirbelsaule mit glatter Oberflache, ausgehend von den \Virbeln. PLEHN 
fand die gleichen Gewachse an der Schwanzflosse des Hechtes, beim Karpfen, 
SCHRODER an der Haut der Flunder. 

Zu 4. Osteombildung in der Haut muJ3 als Seltenheit gelten, JOEST fand 
sie einmal beim Hunde (LEISERING), auch bei Vogeln ist ein solches Gewachs 
beobachtet von HIERONYMI als kugcliger Tumor (von 6 cm Durchmesser und 
IIO g Gewicht), beim Huhn in dem Unterhautgewebe des Halses. Beim 
Menschen sind "kutane Osteome" gieichfalls als groJ3e Seitenheit zu bezeich-
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nen; manche hierfiir angesprochenen Knochenbildungen gehoren wohl nicht 
in die Gruppe der Blastome; vielmehr diirfte es sich hierbei urn ahnliche 
Gebilde handeln, wie sie auch in den Skelettmuskeln als "intra- und inter
muskulare Knochenbildung" oder "entziindliche Osteombildung" gefunden 
werden, bei denen teils Traumen, teils chronische Entziindungsvorgange als 
Ursache gelten. Die lokalisierten oder multiplen Knochenwucherungen im 
Muskelgewebe oder zwischen den einzelnen Muskeln ("Myositis ossificans 
circumscripta" oder "multiplex") zeigen sehr mannigfache Formen, z. B. 
platte, zackige Spangen, walzenartige Knochenmassen, Knochenbriicken, 
geweihartige, auch lange strangartige "griffel"fOrmige Knochenmassen 
(KAUFMANN 1). 

Verschiedcne der bei Tieren gefundenen subkutanen oder intramusku
laren Osteome diirften solcher Neubildung beim Menschen entsprechen. So 
ein an der Skrotalhaut des Pferdes von KITT (1) erwahntes Osteom, das 
IISO g schwer und 17: 13! cm groB war. 

DIHLMANN sah bei Pf. solche Knochengewachse, schwer verschieblich, 
dicht unter der Haut der Hinterbacke (20: 8: 9 cm! 200 g Gewicht!), durch
lochert von iiber 40 Foram. nutrit., sowie in derTiefe des Musculus semitendi
nos., rings urn diesen entwickelt (4 cm dickes, scharfrandiges Knochenstiick 
mit spitzen Fortsatzen) und nimmt, im AnschluB an KITT, als Entstehungs
ursache die Metaplasie fibrillaren Bindcgewebes in kalkhaltige Grundsub
stanz mit Umwandlung von Knochenkorperchen in Bindegewebe an. Die 
Praparate zeigen groBe Ahnlichkeit mit den von KAUFMANN beim Menschen 
im Musculus ileopsoas gefundenen zackigen, entziindlichen Osteomen (Psoas
abszeB, Karies der Lenden, Wirbelsaule und des Os sacr.). SCHLEGEL fand 
Osteombildung (Knochengrundsubstanz mit wenig Knorpel) in der Skrotal
haut beim Rd., C. HAHN eine sehr harte Knochenplatte (5 cm dick) an glei
cher Stelle beim Pf. 

Zu 5. Die Milchdruse ist bei Hunden und Rindern nicht selten der Sitz 
von Osteombildung in Gestalt knolliger Tumoren, die sehr bedeutende GroBe 
(bei Kiihen bis 2 kg Gewicht) erreichen, die Haut nurverdrangen, nicht durch
brechen und vielfach aus den schon oben erwahnten Chondromen durch 
Ossifikation, in gleicher Art wie bei der normalen Knochenbildung, ent
stehen. Dagegen trifft man - im Gegensatze zum Menschen - bei Tieren 
eine Verkalkung nicht an, sie erscheint dort nach chronischen Entziindungen, 
in den epithclialen Auskleidungen alter Zysten und in bestimmten Ge
wachsen, namentlich Karzinomen - den "scirrh6sen" Formen - zuweilen 
in recht reichlichem AusmaBc. 

g) Gewachse des muskelbildenden Gewebes. 

Die Myoblastome - Myome - treten zunachst und am haufigsten auf 
als die von den Elementen der glatten Muskulatur herstammenden 
Leiomyome, die beim Menschen - im Gegensatze zu den Tieren - sehr 
zahlreich im Uterus vorkommen als zirkumskripte, recht haufig auch, 
multiple Gewachse, teils unter Schleimhaut und Serosa, teils in dem 
muskularen Abschnitte der Wand gelagert. Es kommen schlie13lich auch 
hier, ganz diffus ausgebreitet, Gewachse zum Vorschein - allerdings nur 
selten -, die als Myomatosis uteri bezeichnet werden. 

Diese Tumoren zeigen eine ganz bestimmte Gruppierung ihrer Zellen 
die wir auch in pflanzlichen Geweben, im menschlichen und tierischen Or
ganismus beobachten konnen: Rhythmische Strukturen. 

Ergebnisse der Biologie V. 45 
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Solche Strukturen kommen vor bei der Maserung des Holzes, bedingt 
durch die mit den Jahreszeiten wechsel,nden Lebensbedingungen, bei der 
Ruhestellung der Kerne in der Muskulatur verodeter Wurmtortsiitze (hier 
stehen die Kernreihen der Muscularis urn die verodete Achse des Appendix 
wie die Schaufeln eines \Vasserrades), ferner bei den Neurinomen, lVIyomen, 
Sarkomen wegen des perivaskuliiren Baues der Gewachse (zentrales GefaB 
als Achse, auf dem abwechselnd kernreiche und kernarmere Schichten auf
gereiht sind), in Gliomen, wo aufeinander gereihte, plattgeriickte Rosetten 
vorliegen (PICK). 

In Spindelzellensarkomen tritt die perivaskulare Form besonders her
vor, ebenso auch in Myomen. 

LAUCHE bezeichnet als "rhythmische Struktur" einen Aufbau aus ver
schieden gebauten Bestandteilen, die in gleichmaf3iger 'Weise miteinander 
abwechseln. Die auf3ere Form dieser Gebilde und ihr auf3erer Bau kann 
ganz verschieden sein. Der rhythmische Bau ist bedingt durch eine rhyth
mische Verteilung der Kerne und gilt als Folge eines rhythm is chen Wachs
tums (primare Form) oder rhythmischer Kernteilung (sekundare Form), die 
von mechanischen Einfliissen abhangig und nur nach Aufhebung der mecha
nischen Funktion des Gewebes (der glatten l\1uskulatur) moglich wird. Fiir 
das Auftreten rhythmischer und gleichzeitiger Kernteilungen wird als wesent
lich eine perivaskulare Zellanordnung angesprochen und ein Gefaf3 mit 
seinem perivaskularen Zellmantel als ein Baustein hoherer Ordnung in den 
Geschwiilsten aufgefaf3t. 

Die nachstehende Tabelle bringt eine vergleichende Dbersicht der 
Verbreitung des Myoms im menschlkhen und tierischen Organismus 

Organ 

I. Uterus 

Tabelle 5. :Ylyome (My.). 

Mensch (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.) 

I Bei :\1. sehr haufig, bei S. selten (mehr fibrose als rein 
muskulare Gewachse), Rd., Pf., Hd., Maus, Kanin
chen, Nashorn, Schw., Katze, Lowe, Elefant, als 
Leio-:\Iy. ferner - wie beim M - als Fi.-Li.-My., 
zystische und skleromyxomatose ::Vly. EBER, FREI, 
MALVIACoII, JOEST, HENSCHEN. Bei S. wie bei M.auch 
multiple My. (bei Elefanten bis 100). (Abb.2.) 

2. Vagina Bei M. selten, haufiger bei Hd. 

3. Ovarium Sehr selten. Bei Rd. (SEUBERT) doppelseitig, zugleich 
Uterus-My. 

4. Hoden und 'Bei M. und S. selten. Adeno- und Zysto-My. (M. und 
Nebenhoden: Pf.). 

5. Osophagus I Leio- oder Fi.-My. bei M. und S. von allen drei Muskel-

6. Magen 

lagen abstammend. 1m Verdauungsschlauche sind 
My. bei M. und S. haufig. 

Bei ::\1. intramural, submukos und seros, auch bei Kin-
dem (an Kardia, J\littelteil und Pylorus). Bei Rd. 
an der Pars cardiaca, an der groBen Kurvatur des 
Hd., an der Osophaguseinmiindung des Pf. Auch 
bei Kaninchen. COLELLA. Pylorus (H.). My. ver
schiedener Lage und GroBe. Bei S. ist der Sitz des 
My., je nach dem Bau des Magens, verschieden. 



Organ 

7. Darm 

8. Leber 
9. Gallenblase 

10. Harnblase 

II. Herz 

12. :Muskulatur 

13. Haut 

------------ ------------------
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Tabdle 5 (Fortsttzung). 

Mensch (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.) 

Bei M. und S. verbreitet in gleicher Lokalisation und 
ahnlichen Folgen (Invagination!). Am Rektum (Hd. 
Schw., Pi.)'. Adeno-My. (H.). 

Bisher nur beim Hd. gefunden. 
Wie beim M., teils polypos in der Blase, teils nach dem 

Cavum abdominis hin ausgebreitet, an den Gallen
wegen (Adeno-My.-Fi.) und sarkomatose Formen. 
LUND und ARENDS (Hd.). 

Zeigt gleiches Verhalten, bei S. erreichen die My. ofters 
bedeutende GroBe, z. B. Gewicht bis 3 kg bei Hd. 

Leio-My. hier selten bei M. und S .. dagegen ofter die 
Rh.-My. Kongenitales Rhabd.-My. bei Schw. (HIE
RONYMI). 

Bei lV!. und S. selten, an den Extremitaten (Pf.). My. 
der Rumpfmuskulatur der Taube, auch infiltrierend 
wachsend. 

My. von GefaBmuskeln, den Musc. arrect. pi!. und 
SchweiBdriisen (lV[. kongenital und bei Kindern, sel
ten), bei S. haufig: PI. und Katze. KAUFMANN, KITr 
Boll. 

Anmerkungen zu Tab. 5. 
Zu 7. Myome der Darmwand, die in das Lumen einwachsen, fiihren mit

unter bei Tieren wie bei Menschen zu Invaginationen, in anderen Fallen 
kommt es zu weiteren schweren Krankheitserscheinungen, so beschreibt 
M. LEHMANN' ein Leiomyom am Huftdarm des Pferdes, das zu intermittieren
der Kolik gefiihrt hatte, ferner ist (ebenfalls beim Pferde) vollig zirkuZiire 
MyombiZdung gefunden worden, die zu Darmstenose und infolge der hoch
gradigen Chymusstauung, zu Magenruptur AnlaB gegeben hatte. 

Auch Fische bleiben von dieser Geschwulst nicht verschont, es wird be
richtet iiber ein Leiomyom im Magen einer Bachforette, das Ubergange zu 
FibrombiZdung darbot. 

Zu II. Die solitaren, multiplen und diffusen Rhabdomyome (Rhb. My.) 
des Herzens bilden (nach UEHLINGER): I. selbstandige, groBe, der Wand 
aufsitzende Tumoren, auch zwischen die Trabekelmaschen gelagerte Knot
chen, vom iibrigen Myokard geschieden durch zarte Bindegewebsziige, 
auch Zirkulationshindernisse (Ostienstenose, PONFICK), 2. das Myokard er
setzende Blastome (ohne seine Gestalt zu verandern), samtliche Herzmuskel
fasern aus Rhb. My.-Fasern gebildet. Multiple Rhb. My. sind oft begleitet 
von tuberoser Hirnsklerose und Nierenmischgeschwiilsten, stellen sonach 
wahrscheinlich lokale GewebsmiBbildungen dar, wahrend bei I. eher Sto
rungen der Gesamtanlagen vorliegen, wofiir die Kombinationen: Hirnsklerose, 
Nierengewachse, multiple Darmpolypen, Ang., Li. der Leber (MITTASCH) 
und PankreasmiBbildungen (KAMMURA) sprechen diirften. 

h) Geschwiilste des GefaBgewebes. 
Hiim(mgiome. Die Angiome zeigen bei Mensch und Tier groDe 

Ubereinstimmung beziiglich ihres Vorkommens, der Lokalisation und 

lAuch Fi.-My. (Pf.). TETZNER. 
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histologischen Struktur, doch sind auch bei dieser Tumorart gewisse Ver
schiedenheiten festzustellen. So zeigt sich, daB bei den Haustieren die 
Haut seltener von den Angiomen befallen ist wie beim Menschen, wo sie 
als "Naevi vasculosi" recht haufig zu sein pflegen. 

Sie stellen hier kongenitale oder erst zur Wachstumsperiode hervor
tretende Bildungen dar, in den oberen Schichten oder im ganzen Corium, 
zuweilen in den tieferen Hautlagen oder dem subkutanen Gewebe, dem Fett, 
einzeln oder mehrfach auftretend, wobei die Haut unverandert bleibt oder 
Vermehrung der fibrosen Bestandteile erleidet, in Gestalt der fibrosen Hyper
plasie, ja selbst elefantiastischer Verdickungen machtigen Grades, "Ele
phantiasis haemangiomatosa" oder "Naevus vasculosus giganteus". Eskann 
das Hamangiom derartigen Umfang erreichen, daB es auch, z. B. bei Sitz 
am Halse, ein Geburtshindernis bildet (KAUFMANN). Allerdings handelt es 
sich bei als "Angiorne" gemeinhin bezeichneten Gebilden nicht imrner urn 
wahre Autoblastome, sondern vielfach liegen hier statt einer Neubildung 

Abb. 2. Leiomyom in der.\Vand eines Tragsackhornes vom Schwein. Aus KITT: Allgemeine Pathologie 
1918 , 4. Aufi., Fig. 139, S.457. 

von GefaJ3gewebe nur praformierte Arterien, Venen oder Kapillaren vor, 
die stark erweitert, auch gewuchert und, wie RIBBERT, ALBRECHT u. a. ge
zeigt haben, in die Gruppe der GewebsmiB- oder Fehlbildungen, der "Ha
martien", zu rechnen sind, aber schlieBlich infolge machtiger Dilatation der 
Lumina, zuweilen auch unter Wucherung der Wandung sowie des angren
zenden Bindegewebes, ganz erhebliche Ausdehnung erreichen, schwammig
knotige Formen erhalten und deswegen zu den "Hamartoblastomen" ge
horen. Solche "Teleangiektasien" werden bei den Haustieren weniger be
obachtet als der Naevus flammeus s. vasculosus des Menschen, sie werden 
leicht verdeckt durch die Behaarung und Farbung der tierischen Haut, aber 
ofters gefunden bei Hunden, vereinzelt bei Pferden, als blauschwarze, durch 
die Haut schimrnernde BlutgefaBknoten bis zur GroBe von Hiihnereiern, 
besonders an der Unterseite der Schwanzwurzel (KITT 1). 

Ebenso wie beim Mensch ist auch beim Tier die Leber besonders oft 
von Angiomen besetzt, und zwar sowohl den einfachen (teleangiekta
tischen, wie den kavernosen). 

Diese Teleangiektasien sind, wie KITT hervorhebt, namentlich haufig 
bei Rindern, wo sie zahlreiche, rundliche oder zackige, bis markstiickgroJ3e 
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dunkelrote, bei langerem Liegen violett bis blauschwarz werdende Flecken 
bilden, die seicht vertieit liegen, einen iein lakunaren, netzartigen Bau 
zeigen und nur fliissiges Blut enthalten ("Angioectasia maculosa"). Hierbei 
gibt es auch Ubergangsformen von kapillaren Teleangiektasien zu Kaver
nomen, auch diese werden von RIBBERT (1) - wie die Teleangiektasien -
zuriickgefiihrt auf' embryonal abgeschlossene Gefa13gebiete, wiirden also aus 
Kapillarektasien hervorgehende Hamartome vorstellen (KITT). 

1. 

2. 

3· 

4· 

5· 
6. 

7· 

8. 

9· 

10. 

II. 

12. 

13· 

Organ 

Haut 

Mund und 
Rachen 

Darmkanal 
und Leber 

Nasenhohle 

Kehlkopf 

Lunge 

Milz 

Kiere, Blase u. 
Urethra 

Vagina 

Zentralnerven-
system 

Periphere 
Nerven 

Mamma 

Herz 

Tabelle 6. Hamangiom (HAg.). 

Mensch (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.) 

HAg. bei S .. seltener wie bei M. Naevus vasculosus beim 
Hd., weniger beim Pf. Te1eangiektasien bei S., sel
tener wie bei 1\1. 

Bei M. haufiger, auch in der Zunge, beim Pf. am Gau
men (Ag. cavernosum). Bei Vogeln Ag.-Li. bis in 
den Kropf hineinreichend. 

Beim M. als Ag. cavernosum, ebenso im Mesenterium 
(Ileus), beim Pf. im Kolon (Inversio Coeci). Ag. dif
iusum Recti. KAUFMANN, KAUSCH. 

Besonders Ag. plexiformc (Pf.) mit todlichen Blu
tungen. KITT. Ag. der Nase konnen "Rotzknoten" 
ahnlich sehen. 

Beim M. Ag. cavernos., ofters bei S.? 

Bei M. und S. besonders an der Pleura (Rd., Pi.). Zu
gleich Ag. in Leber und Milz. 

Bei S. zugleich Haut- und Leber-Ag. M. zeigt ofters die 
gleiche Kombination. 

M. und S. vertreten, auch polypose Form, doch nicht 
immer sicher, ob reines Ag.? oder Teleangiectasia 
cavernosa? 

M.: selten, vorhanden bei Pf. und Rd. "Ag. fibrosum". 
KITT. Bei alteren Pi. auch gro13e kapillare Angiek
tasien. "Ag. pulsans", bei Rd. mit todlicher Ruptur 
intra partum. EGGELING. 

M.: Ag. cavernos., racemosum et serpentinum oder Ag. 
arteriovenosum an Pia und Hirnrinde, bei S.? 

Bei M. in groBerer Ausbreitung, bei S.? Ag. der Hypo
physis bei Pf. STIETZ. 

S. wie M.: Ag. simplex, cavcrnos. (mit Komprcssion der 
Driisenalveolen (und Ausfall der Mi1chproduktion!). 

I Ag.-Leio-My. im Septum cordis beim Rd. beobachtet. 
KITT. 

Anmerkungen zu Tab. 6. 
Zu 3. Bei M. und S. erscheinen auch in Gewachsen verschiedenster Her

kunft sehr ausgebreitete GefaBbildungen mit wei ten Blutraumen (infolge 
mechanischer Einwirkungen), die A.hnlichkeit mit Hg. besitzen, aber nicht 
ihnen zugehoren. Das Hervortreten derartiger kavernoser oder teleangiek
tatischer Gefa13veranderungen kann auch bedingt sein durch die Beschaffen
heit des Mutterbodens so1cher Blastome (KITT, BORST). Sie iinden sich ofters 
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in der Leber, die auch haufig Sitz echter Hg. beimM. und den S. ist, besonders 
bei Rd. (in 7-8vH, seltener bei Kalbern), sehr wenig bei Pf., Sch. und 
Katzen, gar nicht bei Schw.! Die fibrosen Kavernome (d. h. Kavernome 
im engeren Sinne), die bald mehr wie Geschwiilste, bald mehr wie einfache 
Kapillarektasien aussehen, meist multi pel, seltener vereinzelt erscheinen, 
trifft man fast nur bei erwachsenen Rd., Pf., Hd., Katzen, auch Rehen 
(J OEST). Ihre Entstehung wird zuriickgefiihrt auf "neugebildete" oder "er
weiterte" GefaBe, zwischen beiden Typen treten auch Mischformen auf (aus
giebige oder beschrankte Verbindung der Kavernome mit den Kapillaren 
des benachbarten Lebergewebes), eine vollstandige Abgeschlossenheit wurde 
bei dieser Form noch nie gefunden (JOEST). Hier bestehen Gegensatze zur 
Humanpathologie: Die Kapillarektasien werden als erworbene Bildungen 
angesehen, teils lokal (durch Leberzellembolie oder Zirrhose), teils die 
ganze Leber betreffend (abnorme VergroBerung oder Verlagerung). Nach 
KITT waren die Leberteleangiektasien die Folgen emhryonaler Fehlbildungen, 
inselformig mangelhaft gebliebener Entwicklung der Leberzellbalken, durch 
welche die zwischenliegenden Kapillaren ausdehnungsfahiger geworden sind, 
gewissermaBen die leeren Raume einnehmen. Durch Stauung (zeitweilige 
Magenblahung und Uberfiillung) werden die Kapillaren zu groBeren Blut
lakunen umgestaltet. 

Zu 13. Hg. des Herzens sind selten bei S., bisher bei Pf. und Rd. (Hg.
Leiomyom des Septum cordis) beobachtet. 

Die Hg. kommen noch vor in Verbindung mit Wucherungen von Fibro
Libroblasten oder Myoblasten als "Fibro-, Lipo-, Myoangiome", erstere bei 
Pf.; Fi.-Ag. sitzen am Myokard des Kalbes (siebartig von Arterien und 
Venen durchsetzte Tumoren). 

Organ 

I. Haut 

2. Serose Haute 

3. Darmkanal 

4. Harnblase 

5. Muskulatur 

Tabelle 7. Lymphangiom (LAg.). 

I 
Mensch (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 

Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.) 

1

.1\1. haufig in Kutis und Subkutis, solitar und multipel, 
als "kavernose und hyperplastische LAg. Ebenso 

I 
Kombinationen (Hamangio-LAg.), pigmentierte 
Navi und kongenitalc Warzcn. Bei S. sehr selten, 

I dagegen ofter Lymphangiektasien, besonders in der 
Mammaregion (Katze) und Skrotalhaut (Hd.). LAg. 
der Subkutis (Hd.) in der Schwanzwurzelgegend. 
HIERONYMI. 

M. besonders am Mesenterium ("Chyluszysten"), sel
tener an der Pleura, hier dagegen bci Pf. multipel. 
MARKUS, v. HARREVELT. Lymphangiektasien bei S. 
haufig! MARKUS, SCHINDELKA. 

Selten hei YL und S.: im Rektum (M. und Pf.) "LAg. 
cystii". (KAUFMANN.) "LAg. myxomatosum" (P£., 
Kolik!). ROUAND. 

Submukos und intramural (Rd.). KITT. 

In der Zunge (M.l "LAg. cysticum" (Makroglossie und 
-cheilie); bei S.? 

Am Mesenterium des Menschen (WINKLER 4) und der Tiere kommen 
zystische Gebilde vor, die nicht zu den Lymph- oder Chylangiomen gehoren, 
sondern als "Retentionszysten" zu gelten haben, vielleicht auch zuriickzu
fiihren sind auf Entwicklungsstorungen am LymphgefaBapparate. Der-
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artige multiple Lymphzysten mit sehr zarten Wandungen wurden von BER
TOLINI bei Rindern beobachtet, sie konnen die GroJ3e eines Hiihnereies er
reichen. JOEST besehreibt diese Zysten beim Kalbe, beim Jaguar und beim 
Huhn (JOEST 1, KITT 1). 

Das Lymphangioma cavernosum zeigt bei Tieren Formen, die der Makro
eheilie bzw. -glossie entsprechen, an der Haut - ahnlich wie "kongenitale 
Elephantiasis" des Menschen - z. B. bei Hunden in der Gegend des Peri
neums, ferner am Praputium, sowie in der Umgebung der Vena saphena 
und der Subkutis am Hiiftgelenk der Pferde (KITT 1). An den serosen 
Hduten sind ,die Lymphangiome beim Menschen Mters im Bereiche des 
Mesenteriums vorhanden ("Chyluszysten"), seltener an der Pleura. Hier 
sind solche Gebilde in groJ3er Anzahl beim Pferde festgestellt worden, zum 
erstenmal von MARKUS. 

i) Endo- und Peritheliom. 

Die von den Blut- und Lymphgefaf3endothelien, zum Teil vielleicht 
auch von "indifferenten Mesenchymzellen" abstammenden Endotheli
ome werden ebenso wie die von den Adventitiaelementen abgeleiteten 
Peritheliome zu den unreifen Angioblastomen gerechnet, obgleich sie haufig 
nur lokale Verdrangung oder Destruktion, manchmal auch Rezidive, je
doch n ur sehr selten Generalisa tion der N eu bild ung bewir ken (BORST 5,1, 3). 

Sie sind bei den Tieren weniger haufig als beim Menschen an den serosen 
Hauten der Brust- und Bauehhohle, den Meningen; die histologischen Bilder 
stimmen im wesentlichen mit den in der Humanpathologie bekannten Struk
turen iiberein, indem neben solid en aueh kanalisierte Zellstrange, intra
und perivaskulare Zellproliferationen auftreten. Je nach deren Zusammen
setzung, nach der Gruppierung, der Form jener Zellen, kann mehr oder 
weniger starke Ahnliehkeit mit karzinomatosen Neoplasmen vorhanden sein. 
Es findet sieh ferner hyaline Entartung, so daB Bilder entstehen, die an 
"Zylindrome" erinnern oder auch Kalkablagerungen (psammose Endotheliome). 
Starkere Beteiligung des Bindegewebes liefert Tumoren, die als Fibroendo
theliome zu bezeichnen waren oder selbst sarkomahnlicheu Bau zeigen. Beim 
Mensehen sind die Endotheliome der Dura mater we it haufiger als bei den 
Tieren, als alveolare oder plexiforme, ferner als zirkumskripte Gewaehse 
(Psammome), als Hamangioendotheliome oder als Peritheliome; derartige 
Blastome sind bei Pferden, Rindern, Sehafen, aber nur in geringer Zahl, 
gefunden worden. An der Pleura trifft man sie namentlich bei Hunden. 
KITT erwahntViliositaten, die naeh Pleuritis erscheinen als massige trauben
formige Behange, die das Perikard, Zwerchfell, die Lungen bedeeken, Bau 
und Aussehen endothelialer Papillome aufweisen, oder als platte, wie aueh 
gestielte, Gewaehse erscheinen ("endotheliale Papillomatose", naeh SCHLEGEL), 
aueh im Herzbeutel lokalisiert sind, in Gestalt hiihnereigroJ3er, in den Kam
mern sitzender, mit den GefaJ3stammen verbundener Blastome; sic finden 
sieh aueh gleiehzeitig am Brust- und Bauehfelle, aber im Vergleieh zum Men
sehen selten. Die an der Dura befindliehen Tumoren konnen auch das Krank
heitsbild der JAcKsoNsehen Epilepsie aus16sen (Beobaehtung von STADLER 
beim IOjahrigen Hunde). 

k) Geschwiilste des Nervengewebes (Neuroblastome). 

Diese treten in zwei Formen auf als Blastome der gliosen und der 
nervosen Gewebe. 
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Die erste Art, die Gliome oder Gliobilatome, besteht aus Gliazellen und 
Fasern, die Auslaufer dieser sehr verschieden aussehenden Elemente dar
stellen, von teils lang- oder kurzstrahliger, pinselartiger oder spinnenahn
licher Struktur oder auch vielfach sternfOrmige Gebilde liefern, "Astro
cyten", weshalb die vorliegenden Geschwiilste auch als "A strocytome" be
zeichnet werden (BORST 1). Da sie schon im fruhesten Kindesalter, sowie 
angeboren, auftreten, mit lokalen MiJ3bildungen des Zentralnervensystems 
vereint sind, wird auch eine kongenitale Anlage dieser Gliome schr wahr
scheinlich (BORST 1, 3). Sie kommen am Gehirn, dem Knochenmark, der 
Retirp, seltener an den Hirn- und Ruckenmarksnerven vorl, zeigen wech
selnden Gehalt an fibrosem (mesenchymalem) Stiitzgewebe und GefaJ3en 
("teleangiektatische", "kavernose", "apoplektischc" Gliome, BORST 1). 

I. Gliome. Bei Tieren kommen diese Neoplasmen intrazerebral und 

intramedulHir vor als reine Gliome (am Gehirn, Riickenmark, Auge), wie 

auch als sehr zellrciche Form, die den Sarkomen nahesteht oder zugch6rt; 

Tabelle 8. Neuroblastome. a) Gliome (Gl.). 

Organ 

1. Zentralnerven
system 

2. Nerven 

I. Haut 

2. Plexus sympa
thieus 

I ;Wensch (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.) 

I 
Reine Gl. bei M. und S. intrazerebral und intramedullar, 

am Auge, besonders bei Hd. (Riickcnmark). KITT, 
. MARCHAND und PETIT, GRATIA und PLANA, PECARD, 
I JOEST. Retrookulares G. beim ·Wellensittich. H. A~-

I 

DERS. Epcndym-GI. nur beim M. beobachtet. 
KAUFMANN, MUTH:\IANN, SAUERBECK. 

I Rd. (Cauda equina). JOEST. Pf. (Trigeminus). GMELIN. 
I Rd. Bei S. sah KITT "Syringomyelia gliomatosis". 

b) Neurome (N.). 

I Solitare und kutane oder subkutane N., besonders M. 

Bei M. am linken Sympathikusstrang, Ggl. cael. und 
uterin., bei S. haufig und sehr stark entwickelt: am 
Plexus hepaticus (J OEST und SCHLEGEL), solaris, 
mesenter., cranial., namentlich beim Rd., auch dop
pelseitig (PI. bracchial., intercostal., lumbal., car
dial.) (Basis und groJ3e GefaJ3e) als "Neurofibro
matosis multiplex" oder "Neurofibroma racemos.", 
wie die RECKLINGHAUSENsche Krankheit bei M.! 
Bei Rd. am Peritoneum und Niere. Bei S. zum Teil 
Fi.-Neurom, zum TeilMyxoneurom (SCHLEGEL). Rei 
S. sclten intrakranial (Rd.) HENSCHEK, wie beim 
M. Ubergange zu Sa. (Abb. 3 u. 4). 

3. SpinaleWurzeln Neuromyxome bei Haustieren ofters. Ganglioneurome 
n ur beim 1'1.! 

4. Hirnnerven 

Typisches "Neurinom" mit den charakteristisehen 
"rhythmisehen Strukturen" wurde - wie beim M. 
(VEROKAY, ANTONI, NESTMANN) -am Plexuslumbal. 
des Rd. gesehen. GLOJlIBICK. Neurinom mit raum
lieher Anordnung in kernreiche und kernarme Zoncn. 
LAUCHE. 

Bei Rd. am Nerv.oculomotorius. STENSTROM. Ex
ophthalmus, Atrophie der Kaumuskeln! 
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aile derartigen Gewachse 
sind hier weit seltener als 
beim Menschen. 

2. Neurome. Diese aus 
mar klosen ( " Neuroma 
amyelinicum") oder aus 
markhaltigen ("Neuroma 
myelinicum") Nerven be
stehenden Blastome kom
men als reine Formen zur 
Beobachtung, oder ent
halten auch Ganglien, deren 
Menge recht schwankend 
bleibt ("Neuroma gangli
onare" oder "Ganglioneu
rom"). AuBer diesen Tu
moren tritt noch eine dritte 
Art von N ervengewachsen 
auf, die aus Nervenfasem 
besteht und demnach als 
"Neurinom" beziechnet 
wird. Aile drei Arten sieht 
man nicht selten beim 
Menschen, dagegen bei den 
Haustieren nur in geringem 
MaBe vertreten. 

2. Unreife Geschwiilste der Bindesubstanzen. 
Diese als "Sarkome" bezeichneten Gewachse sind charakterisier

durch mangelhafte Gewebsreife, die in einer mehr oder weniger weit 
gehenden Abweichung von den Strukturen des normalen Muttergewebe3 
zum Ausdruck kommt, wobei die zelligen Elemente uberwiegen und das 
Parenchym der Blastome darstellen, wahrend die Bildung von soge
nannter "Grundsubstanz" sich sowohl quantitativ als qualitativ mehr 
oder weniger unvollkommen erweist (BORST, 1, 2, 3). 
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Die Sarkome sind auBerordentlich verbreitet, nicht allein beim Men
schen und Saugetieren, sondern auch bei den VogeIn, besonders den 
Hiihnern, aber auch unter den niederen Wirbeltieren, bis zu den Fischen 
hinab, sind sie beobachtet worden. 

Die Tabellen enthalten eine Gesamtiibersicht iiber das Verhalten der 
vorliegenden GeschwuIstarten. In den darauffoigenden Anmerkungen 
solI auf besonders auffallende Verschiedenheiten in dem Auftreten ein
zeIner Sarkome bei den Tieren im Vergieich zu den menschlichen Ge
wachs en naher eingegangen werden. 

Organ 

I. Mund-, Ra
chenhohle 

2. Kiefer 

Tabelle g. Sarkome (Sa.). 

Mensch (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Schwein (Schw.), Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.), 
Rz. (Riesenzellen-), Spz. (Spindelzellen-), Rdz. (Rund-

zellensar kome) 

Bei 1\1. und S. im Gegensatz zum Ca. selten!, besonders 
in dcr Zunge: Rz.-, Spz.-Sa. (Pf.) und Implantations
Sa. der Wange, sekundar: Melano-Sa. (Zunge) bei S. 
Sa. mixt. Rachen beim H. GUERRINI. 

Haufiger bei M. und S. ("Epulis") als Fi., Sa., Myxo-, 
Ch.-, Ag.-Sa. und Fi., Ost., Sa.! "Periodontale 
Epulis sarcomatosa" (Hd.). Auch bei S. (wie beim 
M.) periostale und myelogene Rz.-Sa. Bei Pf. und 
Hd. Epulis-Sa., bei Rd.: Myxomy-Sa. ossific. Ro
LOFF, SCHLEGEL. Osteoblastisches Rz.-Sa. beim 
Schw. W. MEYER. 

3. Speicheldriisen Seiten, bei 1\1. und S. mit gieichem Bau. 

4. Osophagus 

5. Magen 

6. Darm 

M.: meist Spz.- und Rdz.-Sa., seiten Melano- oder 
Lympho-Sa. Bei S., besonders Rd. (submukos, intra
muskular mit Perforation und Stenose). SCHLEGEL. 
Auch "primare Multiplizitat". J OEST. Bei M. Ca. 
und Sa. gleichzeitig und Ca.-Sa. REITH, HERXHEI
MER, FRANGENHEIM. Sekundar bei M. selten, bei S. 
ofters Melano-Sa. 

I 
Bei M. in 10 vH aller Magentumoren (besonders Py-

. lorus und groJ3e Kurvatur), bei Wiederkauern in 

. allen' drei Vormagen. "Sa. capsulare omasi", "Pan
sen-Panzer-Sa.". KITT. Rd. und Maus (transplan
tabel!). HANAU. 1m Driisen- und Muskelmagen, 
Rdz.- und Spz.-Sa., besonders H. Auch submukose 
Sa. mit Zerstorung der Keratohyalinschicht. SCHLE
GEL. 

Seltener bei M. und S. Bei Pf. besonders Dickdarm
Sa. Rei Hd., Rd., Schw., Rdz.-Sa., bei Pf. (auch 
Rektum) und Hd. Spz.-Sa., Rz.-Sa" Sa. mixt und 
alveolare. Lympho-Sa. (wie bei M.), besonders Pf. 
(Blinddarm), Melano - Sa. (Schimmel). Metastas.: 
regionar und Leber. ACHILLES, JOEST, CSOKOR. 1m 
Gegensatze zum M. ist Darm-Sa. der Tiere haufiger 
als Ca. des Darmes. Nicht so haufig wie bei S. am 
Diinn-, Dickdarm und Gekrose. 
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Organ 

7. Peritoneum 

8. Leber 

9. Pankreas 

10. Herz undHerz
beutel 

II. Nase und Ne
benhohlen 

12. Kehlkopf und 
Luftrohre 

13. Lungen 

q. Niere 

Tabelle 9 (Fortsetzung). 

Mensch (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Schwein (Schw.), Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.), 
Rz. (Riesenzellen-), Spz. (Spindelzellen-), Rdz. (Rund-

zellensar kome) 

Primar bei M. selten (auch Li.-Sa.), bei S. Ly.-Sa. Ofter 
wie Sa:.simplex (Pf. bis 20 kg!). Auch Lymphoma
tosis (Ahnlichkeit mit Ly.-Sa. I), Spz.-Sa. am Netz 
(Hd.), auch retroperitoneal wie bei M. Bei H. 
"Leukomyelose" mit sehr groBen Tumoren. Mit 
Lageveranderung: und Atrophie der Nieren. Bei Hd. 
ofters Spz.-Sa. und verschiedene Sa.-Typen gleich
zeitig. ]OEST, BROOKE und VOGEL. Ferner Perithel
Sa., Angio-Sa. plexiforme. ZIETSCHMANN, ]OHAN
NIMLOH. (Fi., Sa. myxoma-teleangiectodes) bei Rd. 

Sekundiire Sa.: (.Ahnlichkeit mit Perlsucht) als Fi.-Sa. 
bei Pf. "lmplantationsmetastasen' , bei Pf. CHRI
STIAN, GOHRE, FRANKE. Bei Vogeln am Pleuro
peritoneum in 13,5 vH, seltener wie Ca.! "lmplan
tationsmetastasen" bei S. haufig, auch bei der 
"Lymphosarkomatose" (Pf.), namentlich auch Me
lano-Sa. ]OEST. Bei Vogeln nicht so oft wie Ca., 
aber haufig wie bei S. 

1m Gegensatze zum M. bei S. haufiger, solitar und mul
tipel (bis 283 Tumoren!) und als groJ3e diffuse In
filtrate. Bei Rd., Pf., Hd.: Spz.-, Rdz.'-Sa., ferner 
Rz.- und Ang.-Sa., Melano-Sa. (Pf.), "Mischtumoren", 
Radiar-Sa. Auch in zirrhotischer Leber (LUND), wie 
bei M. Bei Vogeln polymorph. Sa., groBzelliges Sa. 
STICKER. 

Bei M. und S. sehr sclten!, bei Hd. und Rd. OTTO, 
HUNTERMANN. 

Bei M. seltener, bei S. haufiger: Rdz.-Sa. (Rd.), Ly.-Sa. 
und Spz.-Sa. (Hd.), Osteo-Sa. (Pf.), sehr groBe Ge
wachse, endo-, epi- und myokardiale Sa .. besonders 
an der Basis und Spitze! Myokard-Sa. bei Rd., auch 
an den Klappen mit Stenose, ferner bei Rd. und 
Schaf. MAGNUSSEN, BARTH, KITT. 

Sekundiire Sa. bei M. und S. haufig, besonders bei Hd. 
und Rd. an den Klappen, Endo- und Myokard (zir
kumskript und diffus). Bei Vogeln sehr sclten; bei 
Fischen Spz.-Sa. (Scorpaena parcus). SCHMEY. 

Bei M. und S. nicht haufig. Bei Pf. und Maultier. 
AGHION. 

Bei S. noch seltener wie bei M.! Pf., Rd. HARMS, KITT. 

Selten bei M. und S. (Pf., Rd., Schaf, Rd.). BRIEG, 
PAINE, LOMBARD, LUND. Schwimmblasen-Sa., Spz.
Sa. Gadus morrhua. 

M. selten (kongenital und Kindesalter), Ad.-My.-Sa., 
Spz.-, Rdz.-Sa. bei S. ahnlich, sekundiir haufig (M. 
und S., besonders bei Generalisation der Sa.), bei 
Rd. mit sehr ungleicher Verteilung auf gewisse Lap
pen!, ebenso bei Schaf, bei Schw. mit Hunderten 
von Sa.-Knoten! Lympho-Sa. bei Schw. LEBENDER, 
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Tabelle 9 (Fortsetzung). 

;'Iensch (M.), Saugetiere (S.), pterd (Pt.), Rind (Rd.), 
Sclmein (Schw.), Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.), 
Rz.) (Riesenzellen-), Spz. (Spindelzellen-), Rdz. (Rund

zellensarkome) 
-------------7--------.---------

IS. Harnblase 

16. Hoden 

17· Samenblasen-
strang und 
Prostata 

18. AuBere Geni-
taliw 

19· Ovarium 

20. Tube 

21. Uterus 

22. Vagina 

23. AuBere Geni
talien 

24. Mamma 

HENSCHEN, HA:"fDSCHUH. Bei Vogeln seIten. Rdz.-
'. Sa. FLORSCHUTZ. Sa. bei H. Sekundar otters. Beim 
I Hecht. SCH:VLEY, PLEHN. 

1\1.: ;'Iischgeschwiilste (embryonale Entwicklungssto-
~ rungen), reine Sa. (tuberos und infiltrierend), selten. 
, ASCHOFF, KAUFMANN. Bei S. noch wenig bekannt, 

bei Pf. (poymorph. Sa.). FRIIS. Sekundar: Pt., Rd., 
Schw., Hd. 

, 1\1.: Sa. im Gegensatze zu Ca., im ]ugend- und triihen 
;'Iannesalter; bei ;'1. und S. auch in verlagerten Ho
den (Pt.), auch bei Rd. mit machtigen Metastasen. 
Bei Vogeln selten. BARIAG, SMITH, KITT. "Zwi
schenzelltumoren" (Hd.). KAUFMANN, BERBLINGER, 
DijRCK, POLL, A. FRA"K, STOPPATO. Zwischenzell
tumoren bei Vogelmischlingen. 

Bei ;'1. selten, bei S.? Bei M. (] ugendliche) Sa. und 
.:VIischgeschwiilste (Rhabdo-My.). 'vV. H. SCHULTZE, 
SOC I", KAUFMAN". Bei S.? 

Bei M. und S. an Penis, Praputium, Skrotum: Rd.: 
Spz.-Sa., Ang.- und Melano-Sa., besonders Pt.! 

Zahlreich bei M. und S., verschiedenste Formen (Rdz.-, 
Spz.-, Rz.-Sa., Myxo-Sa., Osteo-, Ch.- und Melano-Sa. 
(Alle bekannten Arten mit ihren Variationen.) Zysto
Sa., Sa. luteinicum (SPARAPANI). Besonders Rd., 
P£., Schw. (ein- und doppelseitig), groBe Analogie 
zwischen M. und S.! "Granulosazelltumoren." 
R. MEYER, ASCHNER, V. 'vVERDT. Bei Vogeln: alle 
Sa.-Formen des M. und der S. (besonders Rdz.-Sa.), 
lmplantationsmetastasen an dem Peritoneum!, ha
matogene Ausbreitung. SEUBERT. Rupturen mit 
todlicher Hamorrhagie, vorwiegend Spz.-Sa., Misch
tormen. 

lm Gegensatze zum;'1. sind bei S. hier Sa. nicht bekannt. 

Bei M. verschiedenste Sa.-Formen bekannt. Bei S. bil-
den sie groBte Seltenheiten! 

I Bei S. nicht selten (wie bei M.), Pf., Rd., Hd. (Rdz.-, 
i Spz.-, Misch-Sa.). 
I Seltener bei M. und S., nur Melano-Sa. ofters bei Pf. 

(Vulva-Sa. in II,1 vH gegen 55,5 vH Cal), an der 
Klitoris des Pi. bilden Sa. den Hauptanteil (85 vH 
cler Tumoren). 

: Bei Hd. hautiger wie bei M. und anderen S., als Ch.-
und Osteo-Sa.! Adenomatose Mischtumoren bei M. 
und S. ofters! Bei S. besonders: Hd., Pt., Rd. 
(Spz.-Sa.), Metastasen in Leber und Uterus, auch 
doppelseitig, seltener bei Katzen. HORST, FREI, CI
NOTTI, RAVENNA. Osteoblast. Sa. (primar multipel). 
] OEST. Daneben zystische Formen: "Cystosarcoma 
papilliferum", Melano-Sa. 

Sekundiire Sa. bei M. selten, bei S.? 
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Tabelle 9 (Fortsetzung). 

Mensch (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Schwein (Schw.), Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.), 
Rz. (Riesenzellen-), Spz. (Spindelzellen-), Rdz. (Rund-

zellensarkome) 

Zentralnerven-! Bei S. bedeutend seltener als bei M.: Dura-Sa. (Spz.-
system, Me- und Fi.-Sa. ofters), dagegen seltener Rdz.-Sa. und 
ningen, GeJ polymorph. Sa. wie beim M., Fortschreiten auf Ge-
him, Me- him und Schadel (bzw. Medulla und Wirbelsaule), 
dulla und meist bei Hd., Pf., Rd. 

Nerven 

Am Gehim bci diesen auch in allen Teilen. Melano-Sa. 
primar (wie bei M.), sehr selten! Auch von Pig
mentierung der Pia her (Rd. und Schaf). JOEST. 
Psammo-Sa. bei M. und S. 

Sekunddre Sa. sehr haufig bei S. und M., auch "miliare 
Melano-Sa. !" 

Primar von den fibrosen Hiillen (bei S. selten), meist 
sekundar von der Lmgebung aus (ahnliche Verhalt
nisse bei ':\I. und S.). Bei Vogeln: Glio-Sa. des Ge
hirns (Papagei), Rdz.-Sa. ebendort. Rdz.-Sa. in der 
Orbita. 

26. Auge Die beim M. haufigen ::\Ielano-Sa. sind bei S. seltener! 

27. Schilddriise 

28. Thymus 

29· 

30 . 

Hypo- undEpi-
physe I 

Nebennieren, ! 
akzessori
sche Neben- I 
nieren I 

Primare Rdz.-Sa. beim Pf. (von der Retina aus), 
Sa. mit sub- und epichorioidealer Ausbreitung. Bul
bus-Sa. recht selten (Pf. und Rd.). 

Sekunddre Sa. auch beim S. (Hd.), kleinzellige medullare 
Rdz.-Sa. HUEBNER. Spz.-Sa. (Taube). 

6fters wie bei M. unter den S. zu finden: Pf., Rd., Hd. 
(Rdz.-Sa., Misch-Sa., Ch.-, Osteo-Sa., besonders Hd., 
auch Sa. und Ca. an verschiedenen Stellen und Sa -
Ca. (analog den Tumoren des M.), Sa.-Zellen neben 
Ca.-Zellen gelagert. Verbreitung und Metastasen 
wie bei 1\1. HOCK, J OEST. 

Bei M. nur Spz.-Sa. als Thymus-Sa. anzusehen, Rdz.-Sa. 
gehoren zu den Lympho-Sa. Bei S.? "Thymogene" 
Sa. nicht sicher, wahrscheinlich handelt es sich bei 
solchen Gewachsen urn Sa. des Mediastinums. 

Primar bei :vI. und S. selten, meist von der Nachbar
schaft iibergreifend. Rdz.-Sa. der Hypophyse beim 
Pf. (Pars gland.). WOLFF. 

Beim M.: pigmentlose und melanotische Sa. bei Pf. und 
Hd.: Spz.-, Myxo-, Angio-Sa. mit ausgedehnter Me
tastasierung. 

Bei M. und S.: teleangiektatische und kavernose Rdz.-

l
und Spz.-Sa. 

Sekunddre Sa. in den Nebennieren auch doppelseitig 

31. Milz 
I 

(meist hamatogen), nicht selten!, bei M. und S in 
gleichen Fromen. 

Primar bei S., noch seltener wie beim M., meist Rdz. 
und Spz.-Sa.! Bei Pi. besonders Melano-Sa., da
gegen sekundare Sa. haufiger als sekundare Ca. (M. 
und S.). Primare Spz.-Sa. (Hd.). LIPPMANN. Bei 



Organ 

32. Lymphknoten 
und Ivmph
adenoldes 
Gewebe 
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Tabelle 9 (Fortsetzung). 

:Vlenseh (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Sehwein (Sehw.). Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.), 
Rz. (Riesenzellen-). Spz. (Spindelzellen-), Rdz. (Rund-

zellensarkome) 

Hd. und besonders Rd. multiple Tumoren (im Gegen
satzc zum M.), "Splenom", "Myeloidom", "Lym
phom". Rdz.-Sa. beim H. primar und metastatiseh! 

Seltener als beim Ca. Dei M. und S. sekundar, dann in 
erster Linie primar: bei M. als region ares und gene
ralisierendes Ly.-Sa .• weit haufiger bei S., besonders 
Rd. (Kalber!), Hd .. Sehw., Ziegen. "Malignes Lym
phom" mit Beteiligung von Herz, Leber, Niere, vie! 
mehr ausgebreitet wie beim M. Haufiger als die ein
faehen Sa. sind im Gegensatze zum M. bei den S. 
die Lympho-Sa., besonders bei Hd. (bis 7 kg Ge
wicht) und Pf. (KIT'r), mit Tumoren von 20 kg. Bei 
der "progressiven Lymphomatose" der Hd. und 
Kalber treten ahnliche Gewachse der Lymphknoten 
auf. Ebenso liefert bei Hiihnern die "Leukomyelose" 
graJ3e weiche Gewachse in der Bauchhohle, die oft 
von Sa. kaum zu unterscheiden sind. Auch bei S. 
zeigt die Peritonealh6hle mitunter Blastome, die 
groGe Ahnlichkeit mit "Lympho-Sa." besitzen, aber 
als "Lymphome" anzusehen sind. Die Lymphoma
tosc ist charakterisiert dadureh, daJ3 aueh die Fol
likel der Milz, wie die Darmlymphknoten, die noduli 
lymph at. der Haut, des Mediastinums, stark ver
gr6J3ert, in klein ere und gr6J3ere Knoten umgewan
delt sind. Auch beim 1\1. k6nnen die bei Leukamie 
auftrctenden Knotenbildungen eine gewisse frber
einstimmung mit primaren. besonders aber mit se
kundaren. multiplen Gewaehsen aufweisen. 

Anmerkungen zu Ta b. 9. 

Zu 5. Das Sa. capsulare vereinigt massenhaft vorhandene Tumorknoten 
in zusammenhangende Geschwulstlager, so daG schon au13erliche sichtbare 
Blastome entstehen, die, ebenso wie beim M., groJ3e Neigung zu regressiven 
Metamorphosen haben (zentrale H6hlenbildung unter starker Vermehrung 
noch erhaltencr auJ3erer Muskelschichten). Die Sa. der S. sind in der Mehr
zahl Spz.-Gewachse, seltener Rdz.-Tumoren. die dann recht gefiiJ3reieh, 
weich, "hirnmarkahnlich" sind. Hierbei erfahrt die Magenwand noch mach
tigere Verdickungen wic beim M.! (bis 6 em Durchmesser!). Der Driisen
magen der S. zeigt submuk6se (vom Bindegewebe oder den Lymphfollikeln 
gebildete), auch knollig lappige, subser6se Sa. (weiche teigige Beschaffen
heit) mit stark hypertrophischer Muscularis, die schalenartig das Gewachs 
umgibt; zugleich finden sieh Verkalkungen oder Ulzerationen wie beim 
menschlichen Magen. ebenso reichliche Metastasierung nach Leber und 
Lungen. Meistens sind Spz-Sa. bei Pf. und Hd. (gro13e Tumoren der Curvat. 
maj. bis in den Pylorus reichend). Bei Rd. auch multiple Rdz.-Sa., auch 
Myo- und Lympho·Sa. Beim M. sind die Metastasen starker verbreitet in 
fast allen Organen, aueh der Haut, als beim S. 

Sekundare Sa. bei M. sehr selten (Rdz.-Sa. und Melano-Sa.)' bei S. un
gewi13. Bei M. kann Leukamie ein Sa. vortauschen, ahnlich beim Rd.: im 
Labmagen starke, oft diffuse Verdickungen der Wand durch "Lympho-
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matose"; aueh Ly.-Sa.tose (gehort wohl eher zur Lymphadenose wie zu den 
Blastomen. JOEST). 

ZU 8. Sa. der Leber bei M., im Gegensatze zu S., selten und bei Jugend
lichen, urn so haufiger Friih- und Spatmetastasen! Sa. sind meist von man
gelnder Gewebsreife (Rdz.-, Spz.- und Polymorphz.-Sa.) zum Teil sind es 
angioplastisehe Gewaehse (Angio-Sa. und Peritheliome. ASCHOFF). Bei S. 
haufiger multiple und diffus infiltrierende Gesehwiilste, doeh aueh weniger 
als andere Tumoren (wegcn des geringeren Bindegewebsgehaltes der Leber), 
Spz.-Sa., Rdz.-Sa., Angio-Sa. (Ahnliehkeit mit Chorionepitheliomen), pig
mentierte Sa. (bei Pf. I), Ly.-Sa. (besonders sekundar), Misehtumoren, sowie 
Radiar-Sa. ,Bei S. wie bei M. groBe Neigung zu Invasion naeh den Blut
bahnen. Sa. myxomatos., wie bei M., so aueh bei S. (LUND, BERGHINZ). 

Zu 10. Sa. am Herzen sind bei S. haufiger als bei M. (unreife Rdz.-, 
Spz.- und Rz.-Sa.), bei Hd. in Vorhof und Kammer (FROHNER, aueh am Sub
endocard.), aueh mit Klappenstenose (Hd., JOHNE). Fi.-Sa. der Mitralis 
(Rd., GOLZEN), Sekundar-Sa. bei S. we it haufiger als Ca.! (MAGNUSSEN, 
ACKER KNECHT ). 

Zu 13. 1m Respirationstraktus sind Sa. bei M. und S. selten, besonders 
in den Lungen ist Primar-Sa. weit weniger vertreten bei S. als bei M. (bei 
Pf., Rd., Sehw., Hd., FROHNER, BRIEG, PAINE), ohne Metastasen bei Hd. 
(LOMBARD). LUND sah primares Alveolar-Sa. in BlutgefaBe perforierend, 
nur Lokalmetastasen!, bei Hd. 

Zu 14. Kongenitale Nieren-Sa. bei M. und S. meist Misehtumoren, ge
bildet vom Mesoderm vor seiner Differenzierung in das Myo-, Sklero-, 
Nephrotom, sehr selten sind reine Formen (Spz.-Sa.). JOEST und HENSCHEN 
sahen sekundares osteoplastisehes Sa. (Hd. naeh primarem Eutergewaehs). 
O. EWALD fand sekundares Rdz.-Sa. der Katzenniere (naeh Halsgesehwulst). 
Die beim M. bekannte retrograde Sa.-Bildung ist bei S. noeh nieht naeh
gewiesen. 

Zu 16. Zwischenzellentumoren des Hodens bei S., wie beim M., von Be
deutung (bei alteren Hd. in 50 vH aller Blastome), oft doppelseitig, in atro
phisehen Hoden mit Untergang des Driisenparenehyms, ohne Organver
groBerung. KUNZE). Naeh KUNZE bilden diese Tumoren zusammen mit 
den groBzelligen Hodenblastomen eine autoehthone, nur auf die Hoden be
sehrankte Gruppe in Analogie mit dem 1\1. Bei V. Misehlingen gleiehfalls 
Zwisehenzellentumoren der Hoden (POLL, STOPPATO, FRANK). 

Zu 19. Sa. der Ovarien bei S. und V. reiehlieh vertreten, wie beim M., 
mit allen Variationen (perivaskulare Hamangiosa-Sa., Endotheliome, Zylin
drome, aueh an Ca. erinnernde Strukturen, besonders Alveolar-Sa. WOLFF, 
KAUFMANN). Zystenbildung (mukinoser und hamorrhagiseher Inhalt). 
Ebenso ist Sa. luteinicum (SPARAPANI) bekannt. Bei S. haben besonders Rd., 
Pf., Sehw. (aueh sehr junge Individuen), analog dem M" sehr groBe Ovarien
Sa. (10 bis 122 kg!) mit versehiedenster Metastasierung. Ebenso aueh Miseh
formen (wie bei M.), besonders Myxo-Sa., Fi.-::Wyxo-Sa. (ABTS, SEUBERT, 
JOEST). 

Granulosazellblastome bei M. und S. vertreten. Reiehlieh sind regressive 
Prozesse bei M., S. und V., besonders Hamorrhagien naeh Erweiehung mit 
Rupturen (Hamaskos I), Implantationsmetastasen sehr oft bei V., bei ihnen 
aueh hamatogene Aussaat, analog den S. und 1\1. und exquisit destruktives 
vVaehstum mit sehrankenlosem infiltrativem Vordringen der Sa.-Zellen (SEU
BERT) und generalisierter Sarkomatose. Bei Hd. sind Rdz.-Sa. seltener als 
Spz-Sa. (JOEST und ERNEST!, ELSNER, SCHOPPLE]{). Am Eileiter der V. 
fehlen, im Gegensatze zum M., die Sa.! (dagegen ist Myombildung bekannt). 
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Zu 21. Sa. des Uterus, im Gegensatze zum M., bei S. au Berst selten!, 
dagegen sind in der Vagina bei Pf., Rd., Hd., wenn auch selten, Sa. gefunden 
(Rdz.-, Spz. -, Myo-, Angio-Sa.), isoliert, multipel, konfluierend, a uch polypos, 
gestielt! Melano-Sa. bci Pf. bckannt (Sa. sind hier, wie beim M., weit sel
tener als Krebs). 

Zu 24. Mamma zeigt bei M. und allen S. Sa. (rein und Mischformen, 
aber weniger oft wic die Krebse). Bei M. sind Sa. mit chondroid en und 
osteoid en Elementen selten, bei Hd. sehr haufig; dagegen sind "adenoma
tose Mischtumoren" bci M. und S. (besondcrs Hd.) haufig (bei Pf. und Rd. 
auch Fi.-, Osteo- und Chondro-Sa.). Bei mannlichcn S. ist Sa. sehr selten 
(bei Hd. CINOTTI). Doppelte Sa. beim M. seltcn (BORST), bei S. multiple 
Sa., bei Hd. (Zwei gleichgroBc Osteoblast-Sa. bei Hd. mit Metastasen in 
Leber, Nieren, Blase, Ly.-Knoten sah J OEST ("Mischgeschwulst als spora
dische atavistische Skclettanlage".) Die Variation en im Bau des Sa. sind 
beim M. groBer (Sa. und Ca. zugleich, "Sarkokarzinom", "Chondrosarco
carcinoma pseudocysticum", KAUFMA,:./N) wie bei S., dagegen sind Zysten
bildungen bei M. und S. gleich mit allen Kombinationen (Cysto-Sa. papilli
ferum, Fi.-, Chondro-, l\Iyxo-, Osteosarcoma). Melano-Sa. bei S. selten (bei 
Schw., \VOLSELEV). FREESE sah bei S. Gewachse mit Zwischengewebe aus 
unverbraucht liegengebliebenen Mesenchymkeimen und epithelialen Zellen 
aus Ektodermanlagen: "kongenitale abgekapselte :VIischgeschwtilste" (Zysto
fibrochondrome mit Papillen und hyalinem Knorpel, papillare Blastome mit 
teils sarkoma-, teils myxomatoscm Grundgewebc, Myxofibrosa-Sa. und Zysto
fibroadenome, Kombinationen von Chondro-Sa.-Fibroma myxomatodes und 
Cystadenoma proliferans). Beim Hd. kommen in verschiedenen Eutern 
Angiofibro-Sa. und Osteo-, Chondro-, Fibro-Sa. myxomatodes mit adeno
matosen \Vucherungen VOL Somit finden sich auch bei S. typische histioide 
Blastome mit Gewebsbeimengungen, die den reinen Typus st6ren und Mcta
plasien mit Sekretretentionen, dadurch mannigfache Umgestaltung des 
auBeren Bildes, wic der Strukturen (KITT). 

B. Epitheliale GeschwUlste. 
Diese nehmen ihren Ausgang von den Deckzellen der Raut und 

Schleimhaute, wie der Drusen, das Stroma ist mehr oder weniger gefaB
reiches Bindegewebe, dessen Beziehungen zum Epithel von groBer Be
deutung fUr den Aufbau und die weitere Entwicklung der epithelialen 
Blastome werden. Wenn auch bei ihnen der Gegensatz zwischen Paren
chym und Stroma in der Neubildung weit weniger deutlich zum Aus
druck kommt, wie dies der Fall war bei den frither betrachteten Formen, 
den von Bindesubstanzen herstammenden Tumoren, namentlich man
chen Sarkomen. Das Epithcl ist verschiedenartig, so daB Pflaster
epithel, auch mehrfach geschichtet, ferner Zylinder- und Flimmerepithe
lien, oder auch Ubergangsformen zwischen diesen Zellarten in den epi
thelialen Blastomen gefunden werden. Der weitere Aufbau dieser Neo
plasmen ist abhiingig von den Beziehungen zwischen dem Bindegewebe 
und dem Epithel. Durch deren geordnetes Zusammenwirken entstehen 
organoide Bildungen, die einerseits den Papillarkorper der auBeren Raut 
oder die zottige Struktur einer Darmschleimhaut, andererseits den Typus 
der tubulosen, alveolaren, follikularen Drusen - allerdings oft in sehr 
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grot esker Form - kopieren (BORST, 1,3). Wir konnen demnach unter
scheiden bei den fibroepithelialen Geschwiilsten einmal das "Epithelioma 
papillare" oder "Papillom" und zweitens das "Epithelioma adenomato
sum" oder "Adenom". 

I. Reife epitheliale Geschwiilste. 

a) Epithelioma papillare (Papillome). 

Die Gestalt dieser, bei Mensch 
und Tier sehr verbreiteten Ge
wachse ist ebenso mannigfaltig 
wie ihre Zahl und GroBe, sie 
bilden knollige, breitbasige oder 
keulenfOrmige, zum Teil gestielte 
Wucherungen, deren Oberflache 
mehr oder weniger tiefe Einzieh
ungen, Buchten und Vertiefungen 
aufweist und damit dem ganzen 
Gebilde zottige, traubige oder an 
"Blumenkohl" erinnernde For
men verleiht. 

J e nach dem Gehalt an Binde
gewebsfasern ist die Konsistenz 
fester oder weicher (" Papilloma du
rum" und "Papilloma molle"), in 
manchen Fallen sind die BlutgefaBe 
nicht bloB recht reichlich vorhan
den, sondern auch noch stark er
weitert (" Papilloma angioma to
sum" oder "teleangiectaticum", 
"cavernosum"). 

Fur die vergleichende Darstel
lung der bei Mensch und Tier vor
kommenden Papillome ist hier 
ebenfalls die Tabellenform gewahlt 
worden. 

Abb. s. Papillom des Osophagus des Rinds. 
Xach KITT: Allgemeine Pathologie 1918. 

4. Auft., Fig. 159, S. 490. 

Tabelle ro. Papillome (P.). 

Organ Mensch (M.l, Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Schwein (Schw.), Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.) 

I. Mund Bei M. Mundschleimhaut, Zunge, Lippen (auch mit Ver-
homung: P. durum), Ahnlichkeit mit Ca. Weit hau
figer bei S. und in groBer Menge an Zunge und Wange 
(Rd., Hd., Schw.), knollig, zottig (P. "coralliforme"), 
P. durch mechanische (Pf.) oder infektiose Ursachen 
(Hd.) im Gegensatz zum M. Epitheliom der Lippen 
bei Barben. SCHMEY. 

2. Osophagus Bei M. gestielte "polypose P.", selten auch solitar. Bei 
S. haufig und multipel auf der ganzen Wand ver-

Ergebnisse der Biologie \". 46 



Organ 

3. Magen 

4. Nierenbecken, 
Ureter und 
Blase 
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Tabelle IO (Fortsetzung). 

Mensch (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Schwein (Schw.), Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.) 

breitet, als P. "tuberosum", "myxomatodes", "fili-" 
und "coralliforme" und P. "sarcomatosum" (Abb. 5). 
F. SCHMIDT. 

Nur im von Plattcnepithel bekleideten Vormagcn der 
S.!, dagegen im Driisenmagen bei M. und S. nur 
Adenome! P. tuberosum haufig bei Rd. (50 und 
noch mehr Geschwii]ste), polypose myxomatose P. 
am Omasus (Rd.). 

Bei ::\1. ,besonders im Nicrenbecken und der Blase, auch 
multipel, solide oder zo~~ige Formen, ebenso beim 
Hd., in der Blase, auch Ubergange in Ca., wie beim 
:VI.; ebenso bei Pf. Auch Rd. zeigen groBe Blasen-P. 
(blumenkohlartig) mit Hamaturie (akute Verblu
tung!), selten bei Schw. (P. fungosum oder villosum). 

I HENSCHEN, KITT. 

5. Penis und Pra-I Besonders bei Pi., Maultier, Hd., Rd., bis zu 2>4 kg Ge-
put. I wicht (ohne Beteiligung der Glans, wie beim M.). 

HENSCHEN. 

6. Vagina und I Spontan und nach Infcktionen bci M. (Kondylome) und 
auBere weib- S. (Fibro-P.); bei M. auch karzinomatose Formen 
liche Genita-! (bei Rezidiven, bei S.?). 
lien, Mamma 

7. Haut Sehr haufig: Bei :VI. entweder soli tar (kutan und sub-
kutan) oder weiche P., bei S. mehr papillomatose 
und verrukose P. (blaB oder pigmentiert), kongenital 
oder auf infektioser Basis, beim Rd. (Kalbern), be
sonders am Euter, Pi. am UnterfuB, Hd. auBere 
Genitalien und Lippen, Schw. und Ziege (Euter). 
"Dystrophia papillaris et pigmentosa cutis" der S. 
ent~pricht der "Akanthosis nigra". UNNA, HIERO
NYMI. Bei Fischen: an Kopf- und Rumpfhaut bei 
Karpfen, Barben, Labyrinthfischen, Schleien 
"Pocken". PLEHN, SCHMEY. 

Anmerkungen zu Tab. 10. 

Zu 1. Die Zunge von Rd. und Katzen zeigt ofters borstenartige Um
wandlung der Papill. filiform., ahnlich der "schwarzen Haarzunge" beim M., 
doch liegen hier verschiedene Prozesse vor, da beim M. Wucherung, Ver
hornung des Epithels und Farbung dieser Zellen durch Nahrungsbestand
teile (chemischer ProzeB) auftreten. 

Zu 2. Das Papill. coralliform. liefert im Osophagus der Rd. auf 1 qdcm 
go bis 600 P. mit groBer Varietat der Formen (nach F. SCHMIDT 7 Typen!), 
analog der bei Epithelwucherung an der Rattenzunge vorkommenden Wuche
rungen (STAHR) des Epithels. 

Zu 3. In der Haube bei Rd. finden sich (besonders an derVorderwand, an 
der Schlundrinne und Cardia), im Psalter an der Haubenpsalteroffnung und 
dem Blattergrunde auch noch symmetrische "rosettenformige" P. (JOEST, 
DE JONG). Am Vormagen der Pf. zeigen die P. haufig Verhornung des Plat
tenepithels (warzige polypose Proliferationen am Margo plicatus). 

Zu 6. Die Milchdruse der S. ist, im Gegensatze zum M., haufig besetzt 
von P. in recht verschiedener Verbreitung, an der auBeren Haut, wie der 
l\lucosa cysternae. 
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Zu 7. Die warzenartigen P. der Haut sind (in Analogie zum M.) haufiger 
bei alteren S. (Pf., Hd.), die reine Warzenbildung ist jedoch bei S. seltener 
wie beim M. H~ERONYMI unterscheidet hier reine epitheliale Bildungen (Be
teiligung der Stachelzellen (akanthoide Warzen), oder der Hornzellen (kera
toide Warzen). 

Die P. der Jungtiere kommen wieder zur Riickbildung, sie entstehen 
meist im 3. und 4. Lebensmonate und sitzen bei Tieren von r/. bis 2 Jahren 
besonders am Hals, Unterbauch und Euter, als vergangliche Warzen (meist 
nach chronischen Hautreizen entstehend bei einigen besonders empfang
lichen Rd.-Rassen, schwinden aber vollig mit Pubertatsbeginn. WIRSCHING, 
WEBER). Ebenso treten im Klauenspalt der Rd. auch "endemische" Pa
pillomatosen auf (SCEJELETBJERG). 

b) Adenome (Ad.). 

Bei einer zweiten Gruppe von Epitheliamen besteht das Stutzgeriist 
eben falls aus Bindegewebe und GefaBen, dagegen ist der Oberflachen
belag gebildet von Zylinderzellen, Flimmerepithelien oder Obergangs
jarmen zwischen diesen Elementen und den Plattenepithelien. 

Wir finden solche Neubildungen an den Schleimhauten des Magen-Darm
kanats, der Atmungsorgane, des Uterus, der Galtenbtase und Galtenwege als 
meist weiche, zottige, mehr flache oder gestielte polypose Neoplasmen, die 
aber im allgemeinen seltener sind als die reinen Schleimhautwucherungen, 
die als einfache Schleimhautpolypen oder als adenomatose Polypen be
zeichnet und oft in groJ3erer Menge als mutiple Neubildungen gesehen werden 
("Potytyposis adenomatosa' '). 

In den folgenden Tabellen ist eine Ubersicht der beim Menschen und 
den Tieren vorkommenden Adenome gegeben, Formen, die fUr die ver
gleichende Pathologie besonderes Interesse darbieten, so namentlich die 
Gewachse der Leber, Schilddriise, Nieren und Geschlechtsorgane. 

Organ 

I. Mund und Ra
chen 

2. Osophagus 

3. :Magen 
4. Darm 

Tabelle II. Adenome (Ad.). 

Mensch (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Schwein (Schw.), Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.) 

Bei M. an der Zunge, der Lippen- und Wangenschleim
haut, auch gestielt, ebenso in den Speicheldriisen 
(Cystadenoma papiIliferum), bei S. dagegen? 

I Bei M. kleine gelappte Tumoren. KAUFMANN. Bei S. 
nicht beobachtet. 

Bei S. im Driisenmagen und Darm wie beim M. nicht 
selten (isoliert, multipel, flach, beetartig, erhaben 
und gestielt, "polypos"); Pf., Hd., Schw., weniger 
im Labmagen der kleinen Wiederkauer!, bei Schafen. 
"Polyposis adenomatosa" nach chronischer Ent
ziindung bei M. und S., besonders bei S. infolge 
parasitarer Reizung ("Adenoma verminosum" bei 
Pf.). KAUFMANN, ZIETSCHMANN, PETIT und GER
MAIN. Noch haufiger Ad. im Darm bei allen Haus
tieren, besonders Pf. und Schw. Bei M.; Fi.-Ad. 
papillare als "prakankeroses Stadium", ferner neben 
Ad. auch Ca.! Ad. tubulosum ode1 Ad. Papillom 
durch Dispharagus uncinatus bei Ta ben. 
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Organ 

5. Leber 

6. Pankreas 

7. Nase, Larynx, 
Lunge 

8. Thyreoidea 
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Tabelle II (Fortsetzung). 

Mensch (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Schwein (Schw.), Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.) 

I. Leberzellen- und 2. Gallengangs-Ad. bei M. und S., 
Gallen gangs-Ad. bei Lachsforellen, Leber-Ad. beim 
Hai beobachtet. SCHMEY, PLEHN. 

Bei S. weil seltener wie bei M., altere Rd. zeigen in 
wenigen Fallen multiple Tumoren. Bei S. fehlen die 
Ad.der L"-NGERHANSschcn lnseln und dieZystadenome 
des M. ganzlich. Reine Ad. konnen machtigen Um
fang (bis 45 kg Gewicht bei Rd.) erreichen. KURTZ
WEG, L."-NG. 

, 1m Respirationstraktus sind Ad. bei M. und S. selten, 
bei S. weniger wie bei .M. bekannt: Hd. (Ad.-Fi. und 
odematose Fi.-Ad.). STOBENER. Adenomatose Po
lypen in Larynx und Trachealsystem bei S. weit sel
tener als bei M. Bei Schafen "Polyad. bronchiale", 
auch bei Katzen (infolge parasitarer'Einwirkungen?). 
Adenomartige Bildungen an den Bronchien hei Meer
schweinchen. 

Bei M. und S. nicht selten ("Struma adenomatosa"). 
Bei S. (Pf. und Rd.) im Gegensatz zum :\1. keine 
1Ietastasen! 

! Struma colloides und cystic a bei 1\1. und S. haufig, auch 
kongenital (bei samtlichen Tieren des gleichen \Vur
fes). Bei Lowen und Tigern (bis 368), Kamelen, 
Dromedaren, Giraffen, 1\Iaultieren (sehr haufig!), 
Biberratten, Waschbaren. Aneurysmatische, kaver
nose, varikose Strumen und Struma basedowificata 
(Pf., Rd., Schaf, Hd., besonders weibliche S.) . 
. -\myloidstruma des M. fehlt bei S.! Struma cystica 
(Hahn). HALASZ. H. mit Struma basedowificata. 
TRAUHIANN, KITT. (Abb.6, S.727.) 

9. Thyreoidea 
cessoria 

ac- Bei M. ofters, bei S. selten (Hyperplasie, zystischer oder 
I Kolloidkropf: Hd., Pf., Ziege, Schw.). HENSCHEN. 

10. Thymus 

I "Struma intrathoracica" bei M. und Hd. ("Ad. gld. 
thyreoid. juxta aorticae" und "Ad. parathyreoidea 
intrathoracale"). MOLLER-SORENSEN. 

1m Gegensatz zur Schild druse bei S. sehr selten Ad.
Bildung! Thymom (Hd., zum Teil sarkomatos und 
epitheliale Proliferation). J OEST. 

II. Hypophysis . 1m Gegensatz zu M. bei S. sehr selten (bei Pf. und Hd.). 
TRAUT:VIANN, LUKSCH. 

12. Epiphysis , Hochst selten, bei S, weniger wie bei M. bekannt (Ad. 
I bei Ziegen). TRAUD1ANN. 

13. Nebennieren I Wie bei M., auch bei S. haufiger: "Ad. adrenale", "Hy
pernephrom", "Adrenal om" bei Rd., Pf., Hd., we
niger bei Ziegen und Kalbern, "medullare" und "kor
tikale" Ad. (wie bei M.!). SCHLEGEL, BECK, KITT. 
Hypernephrom der retroperitonealen Beizwischen
nieren und pararenalen Organe bei Pf., Hd., "me
dullare" Ad. bei Pf., Rd., Schw., weniger bei Kalb und 
Ziege. SCHLEGEL, KLAWITTER, PAWLOWITSCH, CESAR!. 



Organ 

14. Niere 

IS. Hoden 

16. Ovarium 

17. Prostata 

18. Uterus 

19. Mamma 

20. Haut 
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Tabelle I I (Fortsetzung). 

Mensch (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Schwein (Schw.), Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.) 

I Bei M. und S. solitar und multipel, einfach oder papillar, 
bei Hd. und Schafen, sehr groBe Ad. bei Rd., Pf., 
weniger bei Katzen, Schwein, Maus, Ratte, Ka
ninchen, mit Obergangen in Ad.-Ca.! Bei Finken 
und Hennen. 1m Nierenbecken papillomatose Ad. 
(Rd.), teils gut-, teils bOsartig!, bei Pf. diffuse Ad. 
und adenomatose Hyperplasien. HENSCHEN. Ad. 
medullare cystic. beim Aal. SCHMEY 3. 

Bei M. und S. im skrotalen und ektopischen Testis, 
auch beim S. Neigung zu zystischen und malignen 
Adenombildungen, ebenso am Nebenhoden, schon 
in friihen Stadien Obergang in "Ad. malignum" (Ca. 
adenomatosum). SCHLEGEL. 

Haufig (M. und S.) Cystadenom. glandularis oder papil
laris (ein- und doppelseitig), auch carcinomatosum. 
SEUBERT. Rd., Pf., Schw., Hd. (bis 50 kg Gewicht), 
Ratte (Ad. papillaris). SECHER. Ad.ovarii bei H. 
(bis 135 gil. JOEST, ERNEST!. 

, Bei alteren Hd. wie beim M.! als reines Ad. oder als 
Fi.-My.-Ad. (analog den Tumoren des M.). 

Bei M. haufig, auch diffuse Ad. (Ofters Ausgangsstellen 
von Ca.!), bei S. hachst selten, nur bei Kaninchen 
als "Hyperplasia glandularis" oder "Adenomyoma
tosis". Ad.-My. auch bei Hd. STILLING und BEITZKE, 
G. A. WAGNER, PASKAL, JOEST, KITT. 

Bei M. noch groBere Raritat wie bei S., auch als Kom
binationsformen: Cystad. papilliferum oder proli
ferans und Myxo-, Ch.-Ad., Fi.-Ad. mit Zystenbil
dungen. Pf., Katze, Rd. SCHLEGEL. 

Talg- oder SchweifJdrusenblastome hiiufig (M. und S.), 
bei Hd. "Ad. sebaceum", Ad. der Zirkumanaldrusen 
(Hd.), "Trichoepitheliom" (Pf.). DORNES, HIERO
NYMI, SIEDAMGROTZKY. 

Anmerkungen zu Tab. II. 
Zu 3. u. 4. Ad. der S. sind, ebenso wie beim M., von den malignenMagen

tumoren unterschieden dadurch, daB sie keine Neigung zeigen zu Degenera
tions- und Zerfallserscheinungen. Die tubularen und polyposen Ad. des 
Darmes bei Pf. und Schw. treten multipel auf oder in Gruppen vereint, 
mit groBeren oder kleineren Abstanden; an der Oberflache erscheint die 
Lappung oder der zottig-papillare Bau mehr oder weniger deutlich, bei M. 
finden sich gleichfallsbeide Formen sehr zahlreich und in verschiedensten 
GraBen, als einfache Driisenwucherung mit Zerrung der Mukosa oder mit 
fibrosem vaskularisiertem Stroma, so daB mehr der Typ des "Fibroadenoma" 
hervortritt. 

Zu 5. I. Leberzellen-Ad. (Ad. simplex, icterosum. viride, flavidum he
patis), besonders bei Rd. und Pf. (isoliert und multipel), zum Teil auch als 
Fi.-Ad. Die soliden Leberzellen-Ad. zeigen, wie beim M., auch bei S. zwar 
Neubildung von Leberzellenbalken, aber nicht von Leberlappchen, die Bal
ken sind zusammengefiigt zu verschieden groBen Haufen mit wenig GefaBen, 
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ohne Gallengange, auch hier ofters so reichliche Bindegewebsfasern, daB 
Fi.-Ad. entstehen (JOEST). 

2. Gatlengangs-Ad. als kompakte Gebilde in das gesunde Gewebe ein
dringend oder (wie beim M.) als porose Neoplasmen, aus einer Menge la
kunarer, mit Zylinderzellen bekleideter Hohlraume bestehend. 

SchlieBlich treten bei Tieren (analog dem M.) neben festen auch kaver
nose Neubildungen als "Mischformen" beider Arten auf, schon in fruhem 
Alter (besonders bei Kalbern). Zuweilen zeigen die Gallengangs-Ad. der 
Tiere auch infiltrierendes Wachstum mit Dbergangen in Krebs ("Ad. cystic. 
hepatis malignum") neben dem Zystadenom auch Ca. solid. (bei Hd. JOFFE). 
Das Gallengangs-Ad. hat Ahnlichkeit mit den Gallengangswucherungen in 
cirrhotischen Lebern (wie beim M.!) oder bei Coccidiose der Kaninchen 
(Entzundungsprodukt). Die Leber-Ad. konnen als dysontogenetische Bil
dungen gelten, da die Leber besondere Disposition besitzt zu ortlichen Ent
wicklungsstorungen. Bei der Katze sah J OEST Lebertumoren, teils ein
faches Gallengangs-Ad., teils Zyst-Ad., mit kleinen Zystadenomen (in der 
ganzen Leber und auf dem Bauchfelle verstreut. Metastasen?). 

Zu 7. Bei Meerschweinchen treten im chronisch entzundeten Lungen
gewebe ahnliche Umwandlungen des Bronchialepithels auf, wie soIche unter 
ahnlichen und gleichen Verhaltnissen beim M. beobachtet sind ("prakanke
rose Veranderungen"): atypische Wucherungen eines dem Plattenepithel 
nahestehenden Dbergangsepithels der Bronchiolen mit Bildung von Horn
massen bei Bronchiektasien, die als echte "metaplastische" Vorgange, jeden
falls nicht als "Pseudometaplasien" (BRACK) und als Etappen auf dem Wege 
von der einfachen Epithelmetaplasie zur Ausbildung des Basalzell- bzw. 
verhornenden Plattenepithelkrebses gelten. Dagegen sind "adenomartige" 
Bildungen der Meerschweinchenlungen als "akzessorische Lungen" bzw. in
folge Dreiteilung der Luftrohre (CHIARI) entstanden und finden ihre Analogie 
in der Humanpathologie ("echte Oberschu(3bildungen" der Bronchien, "ak
zessorische Lungenlappen", Verlagerungen des rechten eparteriellen Seiten
bronchus auf die Luftrohre, "Dreiteilung der Trachea"), urn so mehr, als 
die "Nebenlungen" des Meerschweinchens iiberwiegend der rechten Lunge 
angehoren (CHIARI, HERXHEIMER, STERNBERG, PAGEL). 

Zu 8. Das Ad. fetale der Thyreoidea der S. wird zu der Struma nodosa 
des M. gerechnet (J OEST, WOLFLER); sie tritt auf bei Pf., Hd., Rd., Zg. 
(LITTY, HEDIN, HAMMER) und zeigt die netzmrmig angeordneten Blaschen
strange, an Perlenschnure erinnernd (LANGHANS, KAUFMANN). 

Die als parenchymatose oder kolloide Typen auftretenden Adenome zeigen 
bei alteren Tieren nach J OEST auch diese beiden Formen nebeneinander, 
bei Pf. und Rd. haufig die kolloide Umwandlung "Adenoma gelatinosum" 
oder auch "cysticum" mit blasiger Bildung ganzer Knoten, ebenso die fibrose 
Struktur ("Adenoma librosum") , wie sie beim Menschen auf tritt, auch bei 
Hd. und Rd., schlieBlich desgleichen das Bild des "Adenoma calcilicatum" 
"petrosum" oder "osseum". 

Die Herkunft des Adenoms wird zuruckgefiihrt entweder auf unent
wickelte Zellen, die, wie bei normaler Schilddrusenentwicklung (auch beim 
M. in der Pubertat und Graviditat), zwischen den Follikeln liegen oder 
auf deren Epithel (JOEST). 

Dieses "Adenoma letalis" bildet bei Pf. die haufigste gutartige Struma, 
gewohnlich erst im 10. Lebensjahre hervortretend (LITTY) und dann - wie 
beim M. - mit dem weiteren Alter wachsend. Ebenso beobachtet man dieses 
Blastom bei alteren Rd., Zg. und Hd. ohne bedeutende Vermehrung der 
MaBe und Gewichte. Die beim M. nicht seltenen Falle von "Struma acces-
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soria gland. Thyr.", die an recht verschiedenen, in der Nachbarschaft der 
Schilddriise liegenden Stellen zu finden sind, werden bei Tieren nur in wenigen 
Beobachtungen erwahnt als "Hyperplasien" oder "kolloide", auch "zystische 
Kropfe" (Hd., Pf., Rd., Zickel, Schw., J OEST). A. MOLLER-SORENSEN be
richtet tiber zwei intrathorakale Strumen beim Hd., und zwar ein Adenoma 
gland. Thyr. juxta aorticae (7 : 5 : 5 cm) und ein Adenoma parathyreoidea intra
thoracale (3: 2 cm) bei einem IIjahrigen Colley. 

1m Gegensatze zu der menschlichen Geschwulst bleiben die Tieradenome 
der Thyreoidea ohne Metastasen (bei Pf. und Rd.), treten auch weit haufiger 
auf als jene und konnen darum auch nicht - wie KITT hervorhebt - als 
die Vorstufen der malignen Neubildung (Adenokarzinom) gelten (JOEST). 

Art. C('-1'ol. COJIIIJI. s;", 

I~.j"g,,' . .. d1l. 

/i,,/U!1' . Ist 

der 

Abb.6. Schilddriisengeschwulst oebn Huhn (Struma: Adenoma angiomatosum). Nach E. FRITSCHI: 

Beitrag zur Strumafrage beim Huhn (Virchows Archiv, Bd. 260, S.428, Abb. 2). 

Zu 16. Ad. des Ovariums sind bei S. wie bei M. haufiger, allerdings die 
reinen Formen seltener, dagegen die weiteren Stadien Zyst.-Ad. vom Ober
flachenfollikelepithel oder Urnierenresten (SEUBERT). Nicht selten (wie bei 
M.) zystische Umbildung des gesamten Ovariums! 

Zu 18. Ad.-Myome des Hd. zeigen Neubildung von Driisenschlauchen, 
die durch die verdickte Muskulatur bis zur Seroa reichen (mit vielen intra
muskularen Zysten) als heterotope Schleimhautwucherung mit Muskelhyper
trophie (Entwicklungsstorung nach JOEST). Bei Lymphadenosis general. 
tritt symmetrische Verdickung des Uterus (Hd.) auf, besonders subseros, 
bis in die Vagina hinab, mit starken Leukozyteninfiltraten zwischen ge
ringem Retikulum. 

Die beim M. hiiufigen papillaren Fi.-Ad. sind bei S. selten (z. B. Fi.-Ad. 
Pf., KlTT), Ad. pericanaliculare myx;omatos. (Katze, SCHLEGEL), Ad. papil
lare cystic. (Rd., SCHLEGEL, BOUCEK) . 
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Bei Hydrometra und Endometritis chron. proliferans von Katzen treten 
symmetrisch in den stark dilatierten Uterush6rnern, direkt an der Stelle 
der Plazentarzone (wo die :\1ukosa wahrend des Ovarialzyklus, der Gra
viditat und Geburt am meisten in Anspruch genommen wird), Ad. macro
und microcystic. auf (UZUPIS). 

2. Unreife epitheliale Geschwiilste. 

1m Gegensatz zu den vorher geschilderten typischen Epithelblastomen 
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Organ 

5. Leber 

6. Gallenblase 
und -gange 

7. Pankreas 

Tabelle 12 (Fortsetzung). 

Mensch (M.), Saugetiere (S.), Pierd (Pi.), Rind (Rd.), 
Schwein (Schw.), Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.), 

Fische (F.) 

1m Enddarm (wie beim M.) Plattenepithel-Ca. Mul
tiples Ca. bei M. und S. Anal-Ca. bei Rd. und Katze 
(von den Gld. circumanal.). Bei der Maus nur ein Fall 
von Ca. des Darmes bekannt. TEUTSCHLANDER, V.: 
wenig Ca. bekannt: Adeno-Ca. im Blinddarm, Duo
denum, Diinn- und Dickdarm bei H., Peritoneal-Ca.! 

1m Gegensatze zu den seltenen Krebsen des 1\1. bei S. 
ofters als Ca. hepato- und cho1angocellulare. Beim 
S. ist "Cirrhosis carcinomatosa" der Leber? 

Bei S. umgekehrtes Verhalten wie bei M (Fchlen der 
Cholelithiasis beim S.), bei Rd. Adeno-Ca. SCHLEGEL. 

1m Vergleich mit dem :VI. beim S. sehr selten: Ca. so-

I lidum oder adenomatosum bei Rd., Hd., Katze. 
Auch Skirrhus des Pankreas ist beobachtet. KITT. 

8. Nase und Ne-i Dei S. oiter als bei ::\1., besonders bei Pi. EBERLEIN, 
benhohlen I FROHNER. 

9. Kehlkopi i Bei S. iehlt das Ca. im Gegensatz zum hauiigen Ca. 
!, beiM. 

10. Lunge 

11. Thyreoidea 

12. Nebennieren 

13. Niere 

14. Ureter und 
Blase 

IS. Roden 

16. Prostata 

Selten bei M. und S.: Plattenepithel-Ca. der Bronchial-
schleimhaut bei Pi. und Rd. TROTTER, TRABusso. 
Zylinderzellkrebse der Bronchialschleimhaut bei Pf. 
FROHNER. Ca. solidum bei Hd., Rd., Maus. NIE
BERLE, SCHMORL Ca. bei Kaninchen, bei Ratten 
(mit Verhornung, TEUTSCH LANDER) nach chronisch 
bronchiektatischer Pneumonie. 

Bei :VI. unctS., besonders Hd., SchaL Bei F. (Salmo
niden) (Abb. 7 und 8 S. 732). 

Adeno-Ca. bei S., wie bei :VI., bei Rd. TRAUTMANN, 
SCHLEGEL, KITT. Pi. und Rd. zeigen gleiche Ver
breitung der Kebennieren-Ca. wie der M.. Dagegen 
sekundare Ca. im Gegensatze zum M., bei S. sehr 
selten. 

Frequenz und Formen bei M. und S. gleich (Pi., Hd., 
Katze, Rd., Schw., Schaf, Kaninchen, Ratte, Maus), 
mit hamato- und lymphogener Metastasierung 
und Peritoneal-Ca.! KRIEGBAUM, SIEDAMGROTZKY, 
FRANCO. Transplantable Ca. bei Ratten! (NICHOL-

I SON). 
I Bei S. selten (Hd.), ebenso die Nierenbecken-Ca. 
I Blasenkrebs haufig wie bei M.: Zottenkrebs (Pi., 

Hd., Ziege), auch mit starker Ramaturie (SUST-

I 

MA:-.fN bei Pi.). 

Bei M. nicht haufig, bei S., besonders bei Pi. und Hd., 
mit starker Metastasierung wie beim M. SCHLEGEL, 
KITT. Das Ca. ist seltener als Sa. (Ca. in II vH, 
Sa. in 44 v H). K U:-.fNEMANN. 

Bei Rd. wie bei M., aber ohne die Skelettmetastasen, 
n-::lrnpn+l;r-h ';lle: Arlp.nn_r':l 
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17. Penisynd pra-I 
putlUm 

IS. Uterus 

19. Ovarium 
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Tabelle 12 (Fortsetzung). 

Mensch (M.). Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Schwein (Sehw.), Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.), 

Fische (F.) 

Haufiger als bei M., als papillomatose, skirrhose Ge
wachse mit Ulzeration, besonders bei Wallachen 
("Kastration schafft Krebsdisposition". TEUTSCH
LANDER). Ca. der Glans penis bei Pi. und Rd., sel
tener bei Hd. (Implantations-Ca. auf der Praputium
schleimhaut und Metastasen in regionaren Lymph
knoten), haufiger als bei M. 

Bei S., im Gegensatze zum M., recht selten (Pf., Rd., 
Hd., Katze, Kaninchen), meist Adeno-Ca., dagegen 
der (bei lV1.) so haufige Plattenepithelkrebs der Portio 
vaginalis nur einmal (Katze) gefunden. 

i Wie bei M. haufig, b~sonders bei Rd., (aueh Ca. psam-
; mosum), ferner bel Pf., Katzen, Hd., Schw., sodann 
. Mischformen (Adeno-Ca. sehr haufig), Rd., Katze, 

Maus. FRE£, SEUBERT. Auch doppelseitig und mit 
peritonealer Metastasierung. V. : ha ufig (med ullar und 
zirrhos), solid und zystisch (papillar) und zysto
psammos. Am normalen rechten und rudimentaren 
linken Ovarium mit Hamorrhagien und Spontanrup
turen. 

! Bei S. seltener wie bei .M., als "Ca. papillomatodes", 
als verhornendes Plattenepithelgewachs oder "Ulcus 
rodens carcinomatosum". 

Ahnlich wie beim M., Ca. der Klitoris und Vulva (P£., 
Rd.). Ca. scirrhosum, sowie Sa.-Ca.-Kombinationen 
bei Rd. (KUST, JOEST und BIEDERMANN, FREI, 
SCHD1KL) mit "Kontaktinfektionen" an der Sehweif
haut. 

1m Gegensatz zum M. bei S. selten, ausgenommen der 
Hd. und Maus. Katze und Meersehweinehen "starke 
Disposition" nach TEUTSCHLANDER, dagegen bei 
Ratten und Kaninchen auBerst selten! Bei Rd. und 
Hd. meist Adeno-Ca. Skirrhus bei Hd., Rd., Katze 
(Lowin), Maus. GaJlertkrebs, im Gegensatz zum M., 
bei S. selten. Ca. der Mamma virilis bei S.? Knorpel
Kalk-Knochenbildung bei Hd. (in ahnlicher Form 
wie in der Parotis des M.), die Ca. der Maus sind 
transplantabel. 
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Tabelle 12 (Fortsetzung). 

Mensch (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Schwein (Schw.), Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.), 

Fische (F.) 

hier das Fi.-Epitheliom Pocken (namentlich bei 
Schleien) durch tief infiltrierendes Wachstum des 
Epithels, Ahnlichkeit mit Ca. PLEHN, LOWENTHAL. 
Benigne Epithelverdickungen der Fischhaut unter
scheiden sich bloB graduell yom echten Krebs! 
(SCHlvrEY), dieser ist auch beim Meeresstichling (SPi
nachia) vertreten, ebenso auch Epitheliombildungen 
beim Zingel (Aspro zingel L.). PLEHN. 

Ca. adenomatos. der Haut der S. und Amphibien fehlt 
den V. und Reptilien. Reichtum der Driisen schafft 
"histologische Disposition", deshalb Rd. ein Ca.
Tier mit familien- oder sippentypischen Driisenbla
stomen (Ca. der Glandul. circumanal.) (TEUTSCH
LANDER). Der vollwertige Organbau dieser Driisen 
kann durch "sekundare Anaplasie verloren gehen, 
bei ii berstiirztem V\' achstum eine A usdifferenzierung 
der verfetteten Talgdriisen nicht mehr eintreten; die 
dann entstehende Geschwulst ware ein ,Basalzellen
krebs' der wie Sa. infiltrierend vordringt, deshalb 
auch als Ca. sarcomatodes angesehen werden kann" 
(JAGER). Die Driisenkrebse sind bei Hd. und Katze 
haufiger als Plattenepithelblastome, die, wie beim 
M. und anderen S., an den Beriihrungsstellen von 
Mukosa und Epidermis auftreten (Lippen, auBere 
Genitalien usw.l. Bei lYIausen sind bloB drei ortho
plastische Hautkankroide, bei Kaninchen und Meer
schweinchen keine Haut-Ca. bekannt. 

Bei V. sind Haut-Ca. sehr zahlreich (beim H. am Mittel
fuB in 25 vH, Analregion in 18,4 vH, Schnabelwinkel 
in 4 vH, Brusthaut in 3,5 vH aller malign en epithe
lialen Gewachse) ; sie stimmen auch histologisch iiber
ein mit dem Krebs oder Kankroid des M., doch be
steht geringere Mannigfaltigkeit der Form, es fehlen 
nicht verhornte Ca., dagegen tritt Bildung von 
"Hauthornern" iiber dem Blastom auf (TEUTSCH
LANDER). Die Hautdriisengewachse der Amphibien 
erinnern an die adenomatosen oder medullaren Zy
linderzellentumoren des Saugerdarmes. Adeno-Ca. 

·sind bisher weder bei Amphibien und Reptilien, noch 
bei Fischen (deren Haut nicht ganz ohne Driisen ist) 
festgestellt worden, ebensowenig bei den V., die 
auBer Ohrenschmalz- und Biirzeldriisen keine drii
sigen Organe der Haut aufweisen (TEUTSCHLANDER) 

Anmerkungen zu Tab. 12. 

Zu 3. Ca. des Digestionstraktus sind bei Tieren, im Gegensatze zum M., 
sehr selten, weil nach TEUTSCHLANDER jene von diesem Organ einen natiir
licheren, zweckmaBigeren Gebrauch machen, weshalb diese Befunde auch 
gegen die Ansicht, daB mechanische Reize, denen die Tiermagen haufig 
ausgesetzt sind, oder einmalige Traumen imstande seien, Ca. zu erzeugen. 
Die Formen des Magenkrebses sind von denen beim M. haufig unterschieden. 
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Z. B. der Pansenkrebs (Rd.), Ca. scirrhos. omasi, bildet ulzerose oder luxu
riose Wucherungen, "gelappte Tumoren" (\Vandperforation und lympho
gene Peritoneal-Ca.). Beim Pf. zeigt der Cardiakrebs stark prominierende 
blumenkohlahnliche :\1assen oder tiefe Geschwlirskrater mit wallartigem 
R and, wie beim:\1. Hier sind Plattenepithel-Ca. (auch mit Verhornung) 
bekannt, doch selten. Beim S. fehlen Metastasen oder sind sehr zahlreich 
in fast allen Organen (TROTTER). Ferner tritt am Vormagen auch das Ca. 

Abb. 7. Ca. tltyr. (Bachforelle) , die ganze Mund- und 
Rachenhohle ausfUllend. (Nach GAYLORD, Fig. 26). 

papillare fungosumlobatum, alle 
vVandschichten durchdringend 
(KITT, JOEST, TROTTER) ein . 

Zu 5. Sekundiires Ca . der 
Leber stammt (wie beimM.) aus 
dem Magen-Darmkanal oder 
Pankreas, hamatogen (mit Phle
bitis carcinomatosa); sie zeigen 
beim M. mehr Variationen als 
bei Tieren, ebenso Auftreten in 
fruher J ugend (" em bryonales 
Ca."!) (RosENBuscH). Bei Tie
ren, besonders Hd., Katze, 
Schw. ergriffen. 

Leberkrebs der S. zeigt, wie 
beim M., fruhzeitig Perforation 
in Vena portae, hepat. und 
cava, auch als "Cysto-Ca. pa

pilliferum", als "Ca. cavernos." und "mixtum". Die kavernosen Typen 
zeigen Analogie mit den Ca. hep. beim M. (Ruptur und Hiimaskos i). 

Zu 10. Wahrend Ca . laryngis bei S. fehlt, ist der Lungenkrebs hier (im 
Gegensatze zum M.) haufiger, nach TEUTSCHLANDER infolge der Trocken

nahrung (Pf., Rd., Schw.), 
Aspiration rauher Pflanzen
teile mit dauernder Reizung, 
ferner Parasiten (Maus, Ka
ninchen, Meerschweinchen). 

Zu II. Schilddriisenkrebs 
ist besonders beim Hd. ver
treten (auch in akzessorischen 
Strumen), wobei die Meta
stasen (wie beim M.) neben 
Krebs auch funktionierendes 
Gewebe enthalten konnen 
(EWALD). Bei den F. sind 
auBer den Salmoniden auch 
noch Cyprinodonten, Haie, 
Meeresperciden und Kletter

Abb. 8. Ca. t!tyr. (Bachforelle), die ganze Kiemengegend aus- fische als Trager der :Thyre
fi.illend. (Nach GAYL ORD , Fig. 27)' oideaca. gefunden (PLEHN) 

("lokale generelle Schadigung durch Wasser" (PICK) und infolge "heredi
tarer Disposition" (PLEHN). 

Das Schilddriisen-Ca. zeigt bei M. und Tier verschiedene Analogien: 
Kongenitale Kropfe, embryonale Struma als Geburtshindernis (Hd.), here
ditare Struma, enzootisch, auch bei kropffreien Eltern! und Individuen 
gleichen Wurfes (KITT, besonders Zicklein), tiefsitzender Tumor (intra-
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thorakal), zirkulare Gesehwulst, Zystenbildung (auBer bei Katzen) sehr ver
breitet; kolloide, kavernose, varikose, aneurysmatisehe Tumoren. 

Der Schilddriisenkrebs bietet noeh in vielerlei Hinsicht Ubereinstim
mungen zwischen 1\1. und S., besonders beim Hd., sowohl in der Struktur 
(Ca. simplex, adenomatosum, fibrosum), wie auch in der Verbreitung (sehr 
ausgedehnte Metastasierung), Einbrtiche in die Halsvenen mit Ca.-Throm
ben, darauf massenhafte Tochtergewachse auf hamatogenem vVege, be
sonders Lungenherde, ferner Krebsknoten in der Milz, Niere, Herz, Leber, 
Hoden, selten in Haut, Nebenniere, Mamma, Darm und regionaren Lymph
knoten. 

Zu 12. Die Nebennierenkrebse zeigen bei M. und S. gleichen Bau (reines 
Ca. oder Ad. malignum. vVahrend beim M. Tumoren der Niere aus ver
lagerten Nebennierenkeimen (hypernephroide "GRAWITZsche Gewachse") 
vorkommen, fehlen sie in der Niere der Tiere ganz, sind aber, im Gegensatze 
zum M., in den Nebennieren haufiger wie in den Nieren (STEINKE). Beim 
S. haben die Ad.-Ca. der Nebennieren gleichen Bau wie die adenomatosen 
Adrenalome (KITT), die durch Atypie als maligne Blastome sich erweisen. 
Beim M. ist der Unterschied zwischen den homo- und heterologen Neben
nierenblastomen nicht immer deutlich ausgepragt, auch hier gibt es Uber
gangstypen. Wie beim M. haben auch bei S. die Nebennieren-Ca. Neigung 
zum Einbruch nach den venosen GefiiBen. Vergleichende Untersuchungen 
tiber die Hypernephrome bei Rd. und M. ergeben, daB die groBen Hyper
nephrome der Nebennierenrinde bei jenen mit den en des M. iibereinstimmen 
im Bau, den regressiven Veranderungcn, wie im Glykogen- und Lezithin
gehalt. Da es in den Nebennieren der Haustiere versprengte Nieren- und 
Nebennierenkeime nicht gibt, ebensowenig wie "GRAWITZsche Tumoren", 
dagegen beim M. angeblich Nebennierenkeime in der Nierensubstanz und 
GRAwn:zsche Blastome haufig sind, wtirde dies ftir die hypernephrogene 
Abstammung dieser Gewachse sprechen (STEINKE, BECK). 

Zu 13. Die Nieren-Ca. zeigen ofters starke Atypie, weitgehenden Poly
morphismus, wobei die soliden und tubularen Strukturen immer weiter 
schwinden und Ahnlichkeit mit Spindelzellformen entsteht. Manche Nieren
Ca. bei Ratten sind transplant abel (NICHOLSON), sie zeigen, wie beim M., 
auch bei S. oft riesige GroBe (bei Pf. bis 10, bei Schw. bis IS kg!). Bei 
V 6geln sind die epithelialen Xierenblastome im allgemeinen selten. SCHlVIEY 
fand beim Aal ein destruierendes Nierenadenom, das aber, wie die Ca. thy
reoideae der Salmoniden, ohne Metastasen blieb. Da die Nieren der Fische 
mit den Urnieren identisch sind, handelt es sich hier urn ein Gewachs des 
\VOLFFschen Korpers. 

Zu IS und 19. 1m mdnnlichen Sexualapparat zeigt das Ca. keine wesent
lichen Unterschiede zwischen M. und S., urn so mehr dagegen im weiblichen. 
Hier variiert nach TEUTSCHLA~DER die Krebsfrequenz, entsprechend der 
phylogenetischen Entwicklung und der Beziehung zwischen Mutter und 
Kind, so ist das Ovarium des Hd. (im Gegensatze zum Eileiter) ("Durch
gangsschlauch"), entsprechend seiner auBerordentlichen und kiinstlich ge
steigerten Inanspruchnahme, ein Pradilektionsort fUr Ca.; bei S. zeigt um
gekehrt der funktionell viel mehr belastete Uterus weit ofter das Ca. wie 
der Eierstock. Doch bildet diese "funktionelle Inanspruchnahme" keinen 
unbedingt wesentlichen Faktor, denn bei Kuh ("Milchkuh") und Maus ist 
Ca. uteri, bei Rd. und Pf. ist Ca. mammae sehr selten. Die Uterus-Ca. der 
S. haben nicht die histologische Mannigfaltigkeit wie beim M., beim S. iiber
wiegt das beim M. seltenere Ca. corporis. 

Zu 22. Ca. mammae bei Hd. bis 50 vH aller Krebse. Bei M. ist Gravi
ditat als "Schutzfaktor" anzusehen (PELLER). Die Haufigkeit des Mamma-
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Ca. ist urn so groBer, je zahlreicher und schlechter geschiitzt die Milchdriisen 
sind (Hd. und Maus) und urn so geringer, je geschiitzter lokalisiert (Pf., Rd.) 
die Driise, je geringer die Exposition ist (TEUTSCHLANDER). 

SchlieI3lich sei an dieser Stelle noch eine der M iiusehaut eigentumliche 
Geschwulstform geschildert, die TEUTSCHLANDER zuerst gefunden und 
bisher neunmal beobachtet hat, nicht als besondere Wachstumsform 
eines gewohnlichen Karzinoms, sondern als biologisch, morphologisch 
- vielleicht auch histogenetisch - eigenartigen Plattenepitheltumor, 
der bisher nur bei Miiusen gefunden wurde und sich auszeichnet durch 
lappigen, sehr regelmaI3igen radiaren Bau, dichotomisch verzweigte 
Hornstrahlen mit peripheren Blindsackbildungen. Zweifellos gehort das 
Gewachs in die Gruppe der Choristoblastome (E. ALBRECHT). 

Abh. 9. Triclwkoleo1ll der Jfa1fs, Strahlen fast g leichma8ig dunn. Aus TEUTSCHLANDER: Zei tschrift 
fur Krebsforschung, Rd . 23, 1926, S. 214, Bild 2. ,;Hornstrahlentumor der IVlaus". 

Sein Ausgang ist nicht sicher (ob von den Ausfiihrungsgangen der Mamma 
oder einem Haarfollikelkeim?), deshalb als "Hornstrahlengeschwulst" oder 
"Trichokoleom", "Haarscheidentumor" bezeichnet. Sein Wachstum ist plan
maBig korrelativ und kompliziert organotyp, wie es bei bosartigen Blastomen 
bisher noch nicht beschrieben wurde; ferner dichotomisch, wie bei den Spei
cheldriisen (HEIDENHAI:-I), auch bei niederen Tieren und Pflanzen, z. B. 
Dichyota dichotoma und Fucus serratus, also mancher Braunalgen, ferner 
Polypen : Bongainvillea ramosa. 

Dieses gesetzmaBige \V'achstum "Organotypie" ist bei epithelialen ma
lignen Blastomen bisher noch nicht, oder nur in Spuren gefunden, stets 
destruierend. Es kann deshalb auch als "Karzinom" bezeichnet werden, 
wenn es sich auch durch dieses charakteristische Wachstum unterscheidet 
von den Adenokankroiden der :\'laus. 

Der H ornstrahlentumor zeigt, daB es auch bosartige epitheliale Ge
schwiilste mit verhaltnismaBig kompliziertem planmaBigem Wachstum gibt, 
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deren \Vachstumsweise sich nicht einfach durch die Richtung der geringsten 
\Viderstande (Lymphbahnen) und ahnliche Ursachen erkHiren HiBt, sondern 
nur durch die dem Keime von Hause aus innewohnende "organoplastische 
W achstumsenergie", die sich allen \Viderstanden zum Trotz geltend macht 
(Abb.9). 

C. Melanoblastome. 
Die Gewachse des pigmentbildenden Gewebes finden wir an erster 

Stelle in der Raut, beim Menschen haufig als Naevi pigmentosi (Unna). 
Beim Tier sind dagegen die von kutanen Pigmentzellen gelieferten Neu
bildungen weit seltener, es kommen hier vielmehr weit ofter deren ganz 
unreife Formen vor als "Melanosarkome", besonders bei Pferden. 

Organ 

1. Haut 

Tabelle 13. Melanoblastome (Mb.). 

Mensch (M.), Sa.ugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Schwein (Schw.), Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.) 

I "Naevi pigmentosi" beim M. haufig, bei S. weit seltener, 
I meistens dann als Melano-Sa., besonders bei Schim-
< meln (Mohren-, Rot-, Braunschimmeln), sehr selten 

bei Braunen und Rappen. Sitz: Schweifrtibe, auBere 
Genitalien, Euter, Lippe, Gehorgang. Metastasie
rung weit reichlicher wie bei M. Ferner bei Hd. und 
Rd. Bei Vogeln: Tauben. BECK. 

Pigmentmaler der Tiere liegen in der Haut oder ragen 
tiber sie empor, zeigen entweder nesterartige Grup
pierungen der Zellen oder diffuse Ausbreitung, da
neben sieht man auch Chromatophoren im Stratum 
papillare oder reticulare mit langeren, auch ver
zweigten Fortsatzen, mit groben Pigmentkornern 
(im Gegensatze zu den Melanoblasten). Die Naevi 
pigmentosi oder pilosi sind als lokale Entwicklungs
storungen aufzufassen, zuweilen ausgezeichnet durch 
sehr reichliche Zellwucherung, die ihnen den Cha
rakter blastomatOser Gebilde verleihen kann. Die 
Pigmentzellen treten in zwei Arten auf: als Epider
miskeimzetlen ("epitheliale Melanoblasten"), sowie 
als spindelige und verastelte Chromatophoren des 
Papillarkorpers und Stratum reticulare (BORST 1,3,5). 
Demnach werden epitheliale und bindegewebige 
Formen der Melanome bei diesen von LUBARSCH 
als "Metanozytobtas/ome" bezeichneten Gewachsen 
unterschieden. Da tiber die Frage der Pigmentbil
dung und der Natur der Naevuszellen eine Einigung 
bis jetzt noch nicht erfolgt ist, wird man bei den 
unreifen malignen Formen dieser Neoplasmen nach 
KAUFMANN an der Scheidung in ePithetiate ("mela
notische Karzinome") und bindegewebige ("melano
tische Sarkome") M elanoblastome festhalten mtissen. 

Nach Untersuchungen von FLECHNER tiber die Lage des 
Pigmentes in der Haut der Pf. ("Dopareaktion") 
liegt dieses bei normal farbiger Haut in den Zylinder
zellen des Stratum germinativum, wo esim Proto
plasma dieser Zellen autogen entsteht, wahrschein-
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Tabelle 13 (Fortsetzung). 

i }lensch (M.), Saugetiere (S.), Pferd (Pf.), Rind (Rd.), 
Schwein (Schw.), Hund (Hd.), Vogel (V.), Huhn (H.) 

lich als Produkt eines fermentativen Prozesses. Zur 
Pigmentbildung in der normal farbigen Haut sind 
aIle Zellen des Rete Malpighi befahigt, doch ist nicht 
sicher festzustellen, ob den eigentiimlichen "dendri
tischen" Zellen eine besondere Rolle bei dies em Yor
gange zukommt. Das Haarpigment entsteht ebenfalls 
autogen, wahrscheinlich auf fermentativem Wege 
in den Zellen cler Haarmatrix selbst, auJ3erdem sind 
die auJ3eren Haarwurzelscheiclen uncl Follikeltrichter 
zur Pigmentbildung befahigt. Albinotischen Haaren 
und albinotiseher Haut fehlt wahrscheinlich in ihren 
Zellen clas Ferment, cleshalb kann kein Pigment ge
bildet,. werden. 

Bei }I. weit mehr verbreitet als bei S., namentlich an 
der Pia (Einwachsen in die Hirnsubstanzen). 

Bei S. ist Pigmentverbreitung normalerweise starker 
wie bei M., deshalb sind Primartumoren innerer Or
gane dort nicht selten. 

Bei S. ofters, im Gegensatze zum M., namentlich bei 
Pf., Rd., Schafen. 

Am Pasnen des Rd. GOR1G . 

Bei 1\1. nur sekundar, dagegen primare Mb. bei Pf., Rd., 
Schafen. 

Beim Saugkalbe mit :'IIetastasen (Lunge, Leber, Endo
kard, Muskel). Primar an der Schadelbasis. BOL
LI~GER. 

D. Teratome. 
Teratome sind bei den Haussaugetieren otters zu finden, sie bilden 

nach SCHLEGEL, nachst den Karzinomen und Sarkomen, die am haufig
sten auftretenden Blastome, ausgezeichnet durch sehr bunte Zusammen
setzung (kongenital entstanden, aber meistens erst im spateren Alter 
weiter auswachsend) und zwar vom Entoderm gelieferte, mit Zylinder
epithel ausgekleidete Kanale und Zysten, ferner finden sich daselbst me
sodermale Bestandteile (Muskulatur, Bindegewebe, Knorpel, Knochen) 
und epidermoidale Bildungen, die vom auBeren Keimblatte geliefert 
werden. Solche Teratome sind auch experimentell erzeugt worden (vgl. 
die spater zu erwahnenden Untersuchungen ASKANAZYS); es gelang ande
ren Autoren (WILMS, V. HANSEMANN, ROSSLE, PETROW u. a.) Gewachse 
zu erzeugen, in denen Abkommlinge von zwei, oder auch allen drei Keim
blatt ern nachweisbar waren. 

Fiir die Entstehung der hochkomplizierten Teratome kann nur ein toti
potentes, der Eizelle annahernd entsprechendes Material, in Betracht kom-
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men, also Zellen der ersten Furchungsstadien des befruchteten Eies (Blasto
meren) und l7rgeschlechtszellen. Der Rekurs auf letztere ist vor aHem fur 
die Teratome der Keimdriisen und des Coloms (Brust-Bauchhohle) gerecht
fertigt; er erkHirt vor allem das multiple Vorkommen von Teratomen ("kom
plizierten Dermoidzysten") in den Generationsdriisen, besonders im Ova
rium. Ferner kann fiir diese Ansicht das Fehlen der Geschlechtsorgane 
(Mangel von Hoden und Ovarium) und fetaler Ernahrungsorgane (Mangel 
von Eihauten) in diesen Teratomen angefiihrt werden (BORST 2, 3). 

Die Teratome sind nach BORST (4) "organismoide Bildungen" (zu
sammengesetzt aus Produkten aller drci KeimbHitter nach Art eines 
fehlgegangenen Organismus), die so gut wie immer Organe oder Korper
teile in ausgepragter oder mehr angedeuteter Form enthalten, als "Tera
toma adultum s. coetaneum" (mit Geweben, die ausschlieI31ich den en des 
Tragers gleichaltrig erscheinen) und "Teratoma embryonale" (fast bloB 
embryonale oder frtihfetale Gewebe enthaltend), die beide im ganzen 
menschlichen Korper von den Beinen bis zum Kopfe, von der Bauch
wand bis zum Wirbelkanal verbreitet sind. 

v. HIPPEL hat am Kaninchenauge einen (1: 0,6 cm gra13en) knochen
harten episkleralen Tumor hervorgerufen, zusammengesetzt aus Knorpel, 
Knochen (mit Kana1chen und Mark), einem Zahn, Muskel, lymphoidem Ge
webe, Haare, Epidermiszellen (in Zysten, mit Haarbalgwurzeln und Riesen
zellen), Pigmentepithel, Ganglienzellen?, so da13 blo13 die Elemente des Ento
derms vermi13t wurden PETROW konnte am Meerschweinchenhoden (selbst 
bei Benutzung eines vollentwickelten Embryos von I cm Gro13e) ein "Tri
dermom" (Teratom mit Beteiligung aHer drei Keimblatter) erzeugen. 

1m Hoden des Menschen treten solide, klein- und vielzystische Tera
tome auf, daneben Mischformen "Zystochondromyome", "Zystokarzinome", 
dagegen sind einfache Dermoidzysten selten (KAUFMANN 1). Bei Tieren 
sehen wir derartige Blastome im Hoden von Rindern ("malignes Myxolipo
myoadenom", bei einem 3 Wochen alten Kalb) (KITT 1) und von Pferden 
(namentlich Kryptorchiden) mit Beteiligung der Gewebe aller Keimblatter; 
teilweise iiberwiegen bestimmte Formen vom Typus der Adenome, Adeno
kystome, Chondrokarzinome, Zystokarzinome (KITT 1, jOEST 1), eben so 
kommen im Eierstock des Pferdes und anderer Sauger Teratome vor, z. B. 
beim Pferde (H. SONNENBERG). 

Die auf eine dreikeimblatterige Anlage zuriickzufiihrenden systematoi
den Gewachse sind die "wahren" echten Teratome (auch "Embryome" ge
nannt), sofern sie in der unreifen Form als eigentliche "Btastome" auftreten, 
nennt man sie auch "Teratoide", "Embryoide" oder embryonale btastoma
tose Teratome (" Teratobtastome") , im Gegensatze zum Teratoma simplex s. 
parasiticum s. adultum, s. coetaneum. Es kommen hier die mannigfachsten 
Kombinationen der reifen und unreifen Form, die also teils Mi13bildungen, 
teils echte Geschwiilste sind, ebenso wie partielle krebsige und sarkomatose 
Entartungen, z. B. Krebsbildung in komplizierten Dermoidzysten (BORST) 
zur Beobachtung. 

Reichlich sind die genannten Tumoren beim Hahn vertreten als "Hoden
embryome" mit sehr mannigfacher Struktur (lockeres, myxomatoses, gefa13-
reiches Bindegewebe, mit Inseln hyalinen Knorpels, Knochenbalkchen, 
glatten Muskeln, kleinen Herden von Plattenepithel auch mit Hornperlen 
und kleinen Zysten. SCHLEGEL). \VIXOKUROFF. COHRS sah beim Haushahn 
ein Hodenteratom mit Kankroidcharakter (monogerminales, dreikeimblatte-
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riges, solides Teratom, "Tridermom", mit Driisen- und Bindegewebe, Herden 
aus verhornendem Plattenepithel, iiber die Halfte des Tumors wird gebildet 
von ektodermalen Bestandteilen mit karzinomatOser Differenzierung ("Kan
kroid"). 

Die bisherigen Beobachtungen lehren, daB der Hoden beim Menschen, 
den Haussaugetieren und Vogeln der Lieblingssitz von Teratomen ist, 
die meist entstehen aus Genitalzellen, die nicht in die Genitalstrange 
eingedrungen und darum aus dem naturlichen Verbande ausgeschaltet 
geblieben sind. 

Die andere Gruppe der vorstehenden N eubildungen, die als "teratoide 
zystische Blastome" ("Balggeschwiilste") bezeichnet werden, treten auf: 
einmal als Atherome und zwar entweder als postnatale "Retentionszysten 
der Talgdriisenausfiihrungsgange" (VIRCHOW, ORTH, ASCHOFF), auch 
"H aarbalgzysten" oder "Talgdriisenzysten" auch "F ollikelzysten", echte 
einfache Atherome, deren groBere Formen meist aus Raarbalgen ent
stehen (KAUFMANN). Ferner kommen so1che Gebilde vor als "richtige 
N eubildungsatherome" (KAUHIANN), "Dermoide" und "Epidermoide" 
(aus versprengten Epidermiskeimen) (jESIONEK, FRANKE). Sie finden 
sich beim Tier wie beim Menschen haufig an der Kopfhaut (von Rund 
und Pferd am blinden Ende der Nasentrompete, bei Rindern am Vorder
schenkel), im Corium wie der Unterhaut gelegen, und haben zum Unter
schiede von den Dermoiden (deren Wand Papillen, Epithel und Drusen 
zeigt) nur eine dunne Epithellage in der Zystenhulle. 

Eine zweite Art der teratoiden Blastome stellen die "Dermoide" dar, die 
kongenital entstehen durch Abschnurung von Kiemengangsresten oder 
Inklusion von Raut oder epithelialen Teilen in der Tiefe des Coriums 
oder dem subkutanen Gewebe; ihre fissurale Lage deutet auf Beziehungen 
zu den "SchluBlinien" der Leibesoberflache hin (KAUFMANN). Sie er
schein en beim Menschen tatsachlich auch besonders an den Korperstel
len, die wahrend der Entwicklungsperiode Sitz derartiger Einstiilpungen 
sind. Beim Menschen findet man sie am Kopfe, Nacken, GesaB, und 
besonders den "SchluBlinien", ebenso bei Tieren, z. B. Rindern (Rals-, 
Triel-, Nabelgegend), bei anderen Tieren, namentlich Runden und 
Schweinen, kommen so1che Dermoide auBerst selten vor, auch sind die 
bei Menschen festgestellten karzinomat6sen Atherome und Dermoide bei 
Tieren nicht bekannt. 

Die Dermoidzysten sind unter den Haustieren besonders bei Pferden 
und Rindern zu treffen als branchiogene oder an den embryonalen N aht
stellen (wie beim Menschen) lokalisierte Blastome, am Auge, der Rornhaut 
finden sie sich beim Rinde am haufigsten, dann bei Runden, Schafen, 
Pferden, Schweinen (KITT) auch mitunter doppelseitig als halbkuglige 
Vorragungen, mit Linsenbildungen bis zur GroBe eines Taubeneies, mit 
hautahnlichen Resten amniotischer Strange, am Bulbus, an der Rorn
haut oder auch an Cornea und Conjunctiva ausgebildet (bei Pferden, 
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Rindern, Schafen, Hunden, Schweinen, Katzen). Dabei treten im histo
logischen Bilde aIle Bestandteile der Haut auf, SchweiJ3- und Talgdrusen, 
Knorpel und Haare, die immer die spezifische Form der betreffenden 
Tierart zeigen, so daJ3 z. B. bei Schafen typische Wolle vorkommt; auch 
sind solche Dermoide multipel vertreten bei mehreren oder allen Tieren 
des gleichen Wurfes an Cornea und Conjunctiva beider Augen (KITT). 

Andere Dermoide sitzen intrakraniell, zeigen Binde-Fettgewebe, quer
gestreifte Muskulatur, Augenrudimente usw. (JOEST). Dermoidzysten mit 
Zahnbitdungen sind am Hoden beobaehtet, bestehend aus Lederhaut mit 
Haaren, sowie verunstalteten Backzahnen (naeh WINOKUROFF handelt es 
hier sieh urn teratoideTumoren, urn "rudimentare Embryome"). Besonders 
reiehlieh finden derartige Zysten sieh im Eierstock und zwar beim Menschen 
in komplizierterer Gestaltung als "zusammengesetzte Dermoidzysten" oder 
"zystische Teratome", die entweder vollig ausgebildete Gewebe ("Em
bryome", auch "rudimentare Parasiten") oder "solide Teratome" ("em
bryoide Tumoren") sind, mit regellosem Wachstum der einmal differen
zierten embryonalen Gewebe unter Beihehaltung dieses fotalen Charakters, 
ohne zu fertigen Organen auszuwaehsen (WILMS, KAUFMANN). Die Ovarial
dermoide der Tiere zeigen, ahnlich wie die menschlichen Gewachse, einen 
derben fibrosen Balg mit Verknocherungsinseln, auch Haaren und Talg
drusen, "Dermoidcystis pili/era". 

Bei den Vogetn treffen wir ebensolche Bildungen als "Federbalgzysten" , 
in denen die Federn in einer Richtung oder an beiden Polen des Sackes 
stehen (vis a vis und sich kreuzweise beriihrend), oft freiliegend, von der 
Naehbarschaft oder dem Ovarium selbst stammend und spater sieh ab
losend, in die Brusthohle vordringend. Neben den Federn sind in diesen 
Blastomen noch weitere versehiedene Bestandteile vorhanden: Fett, Knor
pel, yluskulatur, Schleimgewebe (" Teratoma dermoides penni/erum"). 

In der Veterinarpathologie finden wir die "teratoiden T umoren" star
ker verbreitet wie beim Menschen, namentlich was die von den Zahnan
lagen herstammenden Blastome betrifft, ferner sehen wir solche Neu
bildungen, die von dem Hautgewebe abzuleiten sind und - in ahnlicher 
Form wie beim Menschen auftreten - als meist "zystische Blastome, 
"Balggeschwiilste", als "Atherome", "Dermoide" oder "Dermoidzysten" 
und schlie13lich als "traumatische E pithelzysten". Die erste Gruppe um
faJ3t die "Adamantinome", "Odontome" und "Zementome". 

Die von Rudimenten des Schmeb;organes gelieferten (teils soliden, teils 
zystischen) Adamantinome kommen beim Menschen angeboren, wie auch im 
friiheren Kindesalter vor ("di//erenzierte Basatiome") , sie sind auch beim 
Tier relativ seltene Geschwiilste: Vnter den Tieren sind gewohnlich Rinder 
und Katzen von der Neubildung befallen, die in der Gegend der unteren 
Schneidezahne (selten am Oberkiefer) sich ausbildet, zuweilen erhebliche Aus
dehnung erlangt (Tumor im Vnterkiefer einer Kuh von 10 : 12 : 17 em GroBe). 
Zwischen derartigen einfachsten, lediglieh in einer Wucherung von un
differenzierten Keimen (ohne Sehmelzbildung!) bestehenden Adamanti
nomen gibt es LJbergange bis zu den zahnartigen, aus Dentin und Schmelz 
bestehenden, Hartgebilde erzeugenden, "multidenti/eren proti/erierenden 
Odontomen" ("hoher differenzierten Adamantinomen"), die alle diese tera
toiden Zahngesehwiilste als Produkte ahnlicher Entwicklungsstorungen der 
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Zahnanlage oder des odontogenen Gewehes erscheinen lassen (J OEST 1). Diese 
Odontome gelten zum Teil als einfache :\IiGbildungen. zum Teil als Teratoide 
(TEUTSCHLANDER 1) und finden sich besonders bei Pferden, Rindern, 
Ziegen, Schweinen, ferner dem Nilpferd (Beobachtung eines lncisivus mit 
blatteriger Kronenwucherung), am StoGzahne des Elefanten mit Bildung um
fangreicher mamellonierter Auswi.ichse, beim Murmeltier und dem Aguti 
(TEUTSCHLANDER 1). Diese Blastome erscheinen als "nichtdentifizierendes 
Odontoma molle und durum", mit Dentifikation als "Odontoma simplex 
partiale s. adhaerens" (coronar. vel radiculare) oder als "totales Odontom" 
Die erste Art findet sich meist bei Pferden (an Backen- und Schneidezahnen), 
die zweite auch als "odontogenes Pseudoosteom". Schlie13lich wird noch 
ein "Odontoma multidenti/erum proli/erans" beschrieben, weiche, halbharte 
und harte Form infolge von Dentin- und Schmelzbildung sowohl bei Men
schen wie bei Tieren, doch hier selten auftretend (J OEST). 

Bei Tieren kommen noch intrakranielle branchiogene Zahnheterotypien 
und daraus entstehende Gewachse vor bei Pferden ("intrakranielle Dentalo
stosen", ROTH), "versteinertes Gehirn". lm Gehirn der Tiere sind die 
Teratome im Verhaltnis zu den bindegewebigen Tumoren selten, ehenso die 
Mischgeschwiilste, jedoch im ganzen noch haufiger wie beim Menschen (in 
4-5 vH, nach GIEGRICHIN o,{ vH aUer Gewachse) (TEUTSCHLANDER). 
J OEST sah beim Rinde in der Kleinhirngegend ein solches Blastom (mit rudi
mentarem Auge, Binde-Fettgewebe, quergestreifter Muskulatur, Haaren). 
Beim Menschen finden sich diese Neubildungen an der Hypo- und Epiphyse, 
bei Tieren hier nicht bekannt, auGer der Beobachtung von MARGLIES (Tera
toid der Kaninchenhypophyse), auch an der Dura spinalis des Menschen 
wurden solche Geschwiilste festgestellt aus Knorpel- und Fettgewebe (in 
der sacral-coccygealregion), kongenital, meist median gclegen. vVahrend 
beim Menschen auch die Brusthohle, besonders das vordere Mediastinum 
und die Thymusregion, als Sitz der vorliegenden Neoplasmen in Betracht 
kommt, sind sie daselbst bei Tieren selten, dagegen ist Hoden und Eierstock 
als besondere EntwicklungssteUe sowohl beim :\'Ienschen wie den Tieren (auch 
den Vogeln) zu bezeichnen. 

II. Experimentale Geschwulsterzeugung. 
a) Geschwulsterzeugung durch chemische Reize 

("Teerkrebs"). 

Wahrend der letzten Jahre sind eine groBe Reihe experimenteller 
Untersuchungen ausgefUhrt worden tiber die Fahigkeiten lokaler chemi
scher Reize, atypische Epithelwucherungen zu erzeugen. Rierzu wurden 
in erster Linie Teerpraparate verwendet bei weiBen Mausen und Kanin
chen, deren Raut sich als besonders empfanglich fUr derartigc Einfltisse 
erwies, so daB es in der Tat gelang, Zellproliferationen zu erzeugen, die 
mehr oder weniger deutliche Dbereinstimmung in ihrem auBeren Ver
halten wie dem histologischen Bilde mit den bei den genannten Tieren, 
und selbst den bei Menschen vorkommenden nattirlichen Rautkarzino
men darboten. Besonders YAMAGIWA, TsuTsUI und ISHIKAWA ist es 
gelungen, sowohl an der Rtickenhaut der Mause, wie den Ohren des Ka
ninchens, epitheliale Neubildungen zu erzeugen, die schlieBlich nicht bloB 
das Bild papillarer Epitheliome zeigten, sondern auch in ihrem ganzen 
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Charakter (namentlich bei langerer Dauer der Teerapplikationen) den 
Typus des Plattenepithelkarzinoms erkennen lieBen und auch verschie
denartige Metastasen lieferten. Es konnten auch die einzelnen Zwischen
stadien von der einfachen Epithelvermehrung (Hyperkeratose) zum 
Papillom und spater dem ausgesprochenen Hautkrebs verfolgt werden. 
So vermochte auch DEELMANN die Entwicklung derartiger Teerkrebse 
an der Mausehaut in allen Phasen zu verfolgen, und festzustellen, daB 
bereits in der I.-II. Versuchswoche Epidermisverdickungen auftreten, 
aus denen in fortlaufender Ausbildung zunachst typische Papillome ent
standen, die sich schlieBlich weiter differenzierten bis zum karzinomati.isen 
Ulcus, wobei etwa folgende drei Stadien festzustellen waren: im Anfange 
nur Prozesse allgemeiner Hypertrophie und Hyperplasie, sodann Bildung 
lokaler Auswiichse, die nach gewisser Zeit zur Krebsbildung fiihren: 

I. Gutartige lokale W ucherungen. 
I. Rein papillomatoses Wachstum. 
2. Wucherung des Epithels und der Haarsackchen. 
3. Wucherung des Epithels der Talgdriisen. 

II. Z wischenstadium. 
a) ZellenvergroBerung, Protoplasma und Kern sind proportional be

teiligt. 
b) Verlust der gleichmaBigen Farbefahigkeit des Protoplasmas. 
c) Basalzellen werden unregelmaBig, gleichmaBige Zellreihen werden 

unterbrochen durch Abschnitte ordnungsloser Zellverteilung. 
d) Der BildungsprozeB der Zellkomplexe entwickelt sich nicht aus

schlieBlich zentral, die Hornsubstanz wird unregelma13ig zwischen die 
EiweiBzellen verteilt, auch Auftreten von Hornsubstanz im Protoplasma. 
Diese atypischen Erscheinungen sind als "pracanceroser Zustand" zu 
bezeichnen. 

e) Energische Neubildung der Gefaf3e in diesen Bezirken der Zell
atypie und dem tiefer gelegenen Bindegewebe. 

Bei der Kohlenteerwirkung ist multizentrale Krebsentstehung an
zuerkennen. 

III. H autiinderungen, die als ursprungliche Stadien der Karzinombildung 
gelten. Ferner Faile mit so starkem Fortschritt des Karzinomprozesses, 
daB kein Bild der Geschwulsthistogenese vorliegt. 

TEUTSCHLANDER und SCHUSTER haben die Histopathogenese der
artiger artefizieller Mausekarzinome studiert und verschiedene Vor
stadien der Krebsentwicklung angcnommen mit bestimmten Verande
rungen der Tumorzellen: In dem durch einfache Hyperplasie charakteri
sierten, durch Pachydermie und Haarausfall (BANG, MERTENS) ausge
zeichneten ersten Stadium waren im allgemeinen nur sehr wenige, sowie 
unsichere unregelmaBige Teilungsbilder oder gar keine Zeichen von Mi
tose vorhanden. Ahnlich verhielt sich die zweite Phase (unterstiitzungs
bediirftiges Wachstum mit herdf6rmigen Wucherungen, Papillomen 
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"Folliculoepitheliomen" nach YAMAGIWA, aber mit guter Heilungsten
denz), die auch fehien kann. Sie lieferte weder pluripolare noch asym
metrische Mitosen, oder tiberhaupt Bilder, die man fUr unregelmaBige 
Karyokinesen halten konnte oder gleiche Befunde wie vorher. Dagegen 
waren in dem nun folgenden Entwicklungsvorgang der "latenten Malig
nitat" oder des" Pracancers" hochgradige Anisozytose, Atypie der Epi
thelzellen und zahlreiche Mitosen zu finden, die Epithelien groBer, die 
Basalzellen meistens mehrschichtig, die Zellverbande gelockert, un
scharfe Abgrenzung gegen das Bindegewebe, Ubergange zum fertigen 
Karzinom. SchlieBlich bot der fertige Krebs (letztes Stadium der aus
gesprochenen Malignitat mit offensichtlich bosartigcm autonomen Wachs
tum), groBere Tumoren von wechselnden AusmaBen wie vorher (kleiner 
bei Cancroiden, groBer bei Basaliomen), wobei die Atypie abhangt yom 
Differenzierungsgrade, der Zellen (kein Charakteristikum, sondem Se
kundarerscheinung, LUBARSCH). Durch diese Untersuchungen ist auch 
erwiesen, daB den Mitosen im pracancerosen Stadium - entgegen der 
Annahme BOVERIS und v. HANSEMANNS - beztiglich ihres Verhaltens 
keine Bedeutung zukommt, da UnregelmaBigkeit und Asymmetrien der 
Mitosen sich auch bei reparatorischen und entztindlichen Vorgangen am 
Epithel ebenso wie im Karzinomgewebe, nachweis en lassen. 

Andere Studien tiber die Histogenese des artefiziellen Hautkarzinoms 
liefem eine Reihe von Beitragen zu der Frage "wie verhalten sich die 
bindegewcbigen Elemente der Epidermis zu dem wuchemden Epithcl?"; 
es lassen sich nach den Erfahrungen von STEFKO hierbei in der Wirkung 
des aufgepinselten Teers zweierlei Ph as en unterscheiden, die erste -
etwa 80 Tage umfassend - ist charakterisiert durch energisches Ober
flachenwachstum des Epithels mit Hyperkeratose, zeigt sonach eine be
deutende Steigerung seines physiologischen Wachstums, wahrend in der 
zweiten Periode - die zirka 130 Tage einschlieBt - das Wachstum der 
Plattenepithelien nach dem Inneren beginnt, also die "infiltrative Form" 
der Zellproliferation hervortritt, die, wie beim Menschen, als Zeichen des 
malign en Charakters gelten darf. 

Die histologische Untersuchung ergab an den Invasionsstellen des Epi
thels Zunahme von Elastin, nicht selten entstanden durch Abbau der nor
malen GewebseiweiBe. Die elastischen Fasern und die Mastzellen ver
schwinden, die Grenzen des Epithels breiten sich aus wie nach Durchbrechung 
einer schwer iiberwindbaren Schranke, ungehemmt im Bindegewebe. Mit 
dem karzinomati:isen \Vuchse in das Bindegewebe schwindet allmahlich die 
Reaktion des letzteren. Nach BIERICH hangt die allgemeine, allmahlich 
seitens des Epithels und Bindegewebes eintretendc Reaktion davon ab, daB 
unter dem EinfluB des Kohlenteers in den Bindegewebs- und Epithelzellen 
Anderungen der friiheren und die Erwerbung neuer biologischer Eigenschaf
ten vor sich gehen, was wieder eine Anderung der Funktion und Struktur 
der Zellbildungen beider Schichten zur Folge hat. 

BORST hat an den elastischen Systemen der Mausehaut im Verlaufe 
der Teerung die gleichen Veranderungen gefunden, halt es jedoch fUr 
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unbewiesen, daB die Zu- bzw. Abnahme der elastischen Fasern in einem 
kausalen Zusammenhange mit dem Epithelwachstum steht. Sie diirfte 
eher eine Folge der gleichen Einwirkung sein, die auch die Ursache der 
Epithelwucherung darstellt, wobei die chronische Entziindung eine 
groBe Rolle zu spielen scheint. Die Wirkung der genannten Tierversuche 
wird durch verschiedene Faktoren mehr oder weniger stark beeintrachtigt, 
hierher gehoren die Nahrung, ferner die Einfliisse bestimmter Hormone. 
Dahingehende Studien fiihrten zu der Annahme, daB die "H ormonkar
zinome" der Mause dem Menschenkrebs viel naher standen als reine 
Teerblastome I • 

BORZA und MELLY haben Mause bloB in der iiblichen Weise mit Teer, 
eine zweite Gruppe noch mit Adrenalin, Glanduitrin, Testikulin und 
Schilddriisenextrakten behandelt: 

Bei den mit Adrenalin, Testiculin, Extr. Thyreoideae und Teer be
handelten Tieren entstanden die Teerkarzinome in bedeutend kiirzerer Zeit; 
etwas spater, doch immerhin friiher als bei der einfachen Teerpinselung, 
bei ~Iausen, die Glanduitrin erhalten hatten. Diese Tiere zeigen viel star
kere Auspragung der Bosartigkeitsmerkmale als bei dem einfachen Teer
krebs, denn dieser besteht zum groBten Teile aus Hornmassen uild weist 
groBe Hornretentionen auf, wogegen den Hauptbestandteil der Hormon
geschwiilste die aIle Zeichen der Bosartigkeit zeigenden, atypisch gewucher
ten Epithelzellen tragen (Anaplasie, atypische Mitosen, Riesenzellen, viel
kernige Zellen usw.). Beim Teerkarzinom ist die Zellvermehrung gering 
neben den groBen Hornmassen. Eine "Stamm disposition" spielte bei diesen 
Untersuchungen keine Rolle, denn Mause aus der gleichen Zucht brachten 
bei den Teerpinselungen (MELLY und ORNSTEIN) nach 6 Monaten bloB in 
10 vH Krebs, ausgezeichnet durch enorme Verhornung. Bei Mausen des 
gleichen Stammes bekamen BORZA und MELLY aber schon in 2 1 /2 Monaten 
Karzinom. 

Die Tiere werden sonach durch Darreichung von Hormonen zur Ent
stehung des Krebses weit empfindlicher gemacht, ebenso zeigte der qua
litative Unterschied der gewonnenen Gewachse, daB der ungiinstige Um
sturz des endokrinen Gleichgewichtes eine wichtige Rolle bei der Ent
stehung des Krebses spielt. 

SEEL konnte bei Teerversuchen am Kaninchenohr das Auftreten der 
Epithelgeschwulst wesentlich verzogern durch gleichzeitige Gaben von 

1 BORST hat im AnschluB an seine Untersuchungen liber die Ent
stehung des bindegewebigen Stromas in Teerkarzinoiden die Moglichkeit 
betont, daB auch postembryonal sich jene Vorgange wiederholen konnen, 
die im Embryo zur Entstehung von Stiitzgeweben aus Verbanden epithe
lialer Natur fiihren, mit dem Hinweise, daB Parenchym und Stroma dieser 
Neubildungen, jedenfalls in gewissen Phasen ihrer Entwicklung, eine Ein
heit in der Form eines protoplasmatischen Syncytiums darstellen und sich 
unterscheidbare Grenzen erst bei fortschreitender Differenzierung ausbilden. 
Die hier vorliegenden Bilder wiirden noch dafiir sprechen, daB auch bei 
postembryonalen Neubildungen BlutgefaBe selbstandig, also ohne Zu
sammenhang mit praformierten Syncytien, in ahnlicher Weise entstehen 
konnen wie im Embryo. 
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Hypophysenhinterlappenextrakt (Pituglandol ROCHE), sowohl der gut
artigen Papillome, wie der Karzinome; auch kamen die malign en Bla
stome seltener zustande als bei den Kontrolltieren. SEEL nimmt an, daB 
der Hautstoffwechsel durch das Pituglandol verlangsamt, sowie auch 
das Allgemeinbefinden des Tieres beeinfluBt wird; die Bildung der Ge
schwulst trat mitunter erst einen Monat nach Aufhoren der Teergaben 
(300 Tage hindurch fortgesetzt) ein, als Ulcus mit aufgeworfenen harten 
Randern, das als Karzinom mikroskopisch sichergestellt wurde. 

Die weiteren Untersuchungen lehrten jedoch, daB Papillome (War
zenbildungen usw.) keine Vorbedingung darstellen fUr die Karzinom
genese bei Teermausen, vielmehr konnte MERTENS nachweisen, daB 
Teerkrebs auch im Anschlu13 an Nekrosen der Haut entsteht, daJ3 ge
kappte Warzen glatt heilen, da13 aber an den Stellen, wo eine noch gut
artige Warze entfernt wurde, sich ein Karzinom entwickeln kann, welche 
Erscheinungen in Zusammenhang mit Vorgangen im Bindegewebe ge
bracht wurden; ferner, da13 bei demselben Tier wahrend der Versuchs
dauer an drei verschiedenen Stellen das Karzinom sich ausbilden kann, 
auch an Gegenden, die niemals von der Teerapplikation betroffen wurden. 
Es ergaben sich sonach eine Reihe von Resultaten, die fUr ein verschieden
artiges Verhalten der Haut sowie dafUr sprachen, daB auch noch andere 
Momente als wie eine direkte Einwirkung des chemischen Reizes an der 
Krebsbildung mitwirken mussen. Ebenso wurde gefunden, da13 nur cine 
sehr eng begrenzte Gruppe von Tieren fUr diese Untersuchungen brauch
bar ist. STEFKO hat nachgewiesen, daB die experimentelle Krebser
zeugung durch Kohlenteer nur bei man chen Saugetieren moglich ist, da
gegen bei Amphibien derartige Versuche vollig negativ bleiben; deren 
phylogenetisch junge Epidermis erweist sich vielmehr durchaus nicht 
fahig, der Giftwirkung des Praparates sich anzupassen, ihr zu wider
stehen; vielmehr gehen die Tiere nach kurzer Zeit an der Intoxikation 
zugrunde unter Auftreten schwerer Schadigungen an Herz, Leber, Lun
gen. Die Haut laBt Neubildungen der Schleimdrusen in der Basal
schicht erkennen, namentlich scharf ausgepragte Anderungen der Basal
menbran, und - in man chen Fallen - Entwicklung von Lymphangio
men; zugleich werden beobachtet Neubildungen von Hautdrusen und 
Lymphspalten an vielen Hautbezirken in einer fortlaufenden Reihe von 
Stadien. Durch das Entwickelungsbild des Lymphangioms wird be
wiesen, daJ3 echte Neubildungen vorliegen (STEFKO). 

Bisher zeigt sich, daB die Emptanglichkeit der Tiere fUr die Teer
pinselungen sehr beschrankt ist, also eine bestimmte "Disposition" vor
handen sein muJ3, wenn die Teerwirkung Erfolge bewirken solI. Auch 
der Ort der Behandlung ist nicht gleichgultig; bei Mausen gelingen die 
Versuche an der Ruckenhaut am besten, beim Kaninchen am Ohr. Na
turlich sind auch nicht aIle Teerarten gleichwertig in dieser Beziehung: sie 
enthalten eine ganze Anzahl karzinogener Substanzen (teils regelmaBig, 
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teils bloB ausnahmsweise vorhanden); ihre krebserregende Wirkung ist ab
hangig von der Herkunft und Herstellungsart, sie ist eine komplizierte, 10-
kale und allgemeine, indirekt relativ spezifisch (TEuTscHLANDER). Weitere 
Untersuchungen ergeben, daB verschiedene Prozesse bei der Krebsent
wicklung im Teerexperiment zu berucksichtigen sind. TEuTscHLANDER 
konnte bei seinen Studien tiber den Nachweis karzinogener Komponenten 
im Heidelberger Gasteer nachweisen, daB die Krebsbildung das ResuItat 
des Zusammenwirkens dreier, sehr variabler gleichwichtiger atiologischer 
Faktoren ist, des "relativ spezijischen exogenen Agens", der "Exposition" 
und der "Disposition", wobei die beiden letzteren streng zu unterscheiden 
sind. 

Die Exposition umfaBt daher nicht nur die Gelegenheiten, die sich 
durch zufallige Lebensbedingungen (Beruf, Lebensweise, Experiment) er
geben oder aber konstitutionell bedingt sind (Wassertiere, Landtiere, 
Carnivoren, Herbivoren u. a.), sondern auch anatomische (Engen des 
Osophagus, taschen- oder sackartige Vertiefungen des Osophagus, der 
Korperoberflachc oder sonstige Aufenthaltsangelegenheiten fUr Reiz
stoHe, wie Praputialsack oder Circumanalbeutel des Hundes), physio
logische (Laktation, Stillungsgeschaft, Smegmaretention beim Wallach 
im Gegensatz zum Hengst u. a.), histologische: (Zahl und Art der das 
Stratum germinativum uberdeckenden Epithelschichten) und endlich 
chemisch-physikalische Momente (Hornbildung, FettgehaIt bzw. Perme
abilitat der Epidermis). 

AUe drei sind gleichwertig. Das Moment der Exposition wird zu sehr 
unterschatzt, meist wohl deshalb, weil die Exposition von der Disposition 
nicht streng genug geschieden wird. TEuTscHLANDER versteht unter 
"Disposition" aIle endogenen Faktoren, weIche schrankenloses Wachstum 
normalerweise bloB regenerationsfahiger Zellen ermoglichen, unter "Ex
position" die Gelegenheit zur Einwirkung des karzinogenen Agens auf 
die regenerationsfahigen Zellen, von denen die Krebsbildung ausgeht. 

"Konstitu,tionsanomalien und chronischer Reiz" sind die Faktoren, 
die nach den Untersuchungen LEWINS die Umwandlung der normalen 
Zelle zur malign en Zelle bewirken. Bei der Transplantation reagieren 
z. B. nur wenige Tiere auf die Reizung durch uberimpfte Tumorzellen 
mit der Bildung eines eigenen malign en neuen Tumors. DaB gerade 
diese Tiere allein eine angeborene Keimanlage an der Stelle der Impfung 
besitzen, ware eine nur sehr willkurliche Annahme. Aber daB die all~ 
gemeinen konstitutionellen Bedingungen fUr die blastomatose Umwand
lung normaler Zellen nur bei relativ wenigen Individuen vorhanden sind, 
das ist eine sinnfallige Erscheinung, die wir ganz klar an der geringen 
Zahl jugendlicher Individuen beobachten, die zu karzinomatoser Er
krankung neigen. Erst das Studium der konstitution ellen Verhaltnisse 
neben der Betrachtung der Einwirkung auBerer Faktoren wird uns in der 
Frage der Entstehung primarer maligner Geschwiilste neue Wege weisen. 
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Eine bestimmte Einwirkung auf die Genese und Weiterentwicklung 
artejizieller Karzinome wohnt dem Arsen inne und zwar konnen kleine, 
dauernd verabreichte Gaben die Entstehung des Blastoms hinausschie
ben, aber nicht verhindern, sein Wachstum wird vielmehr sogar be
schleunigt; die Forderung des Organismus durch das Praparat vermag 
die des Krebses zu tibertreffen, aber nur in beschranktem MaBe, denn so
bald dieser Vorteil durch eine raschere Entwicklung des malignen Ge
wachses kompensiert wird, ist die Lebensdauer des Geschwulsttragers 
nicht mehr zu verlangern (W. SCHILLER). 

Wenn es auch bis heute noch keinerlei chemische oder physikalische 
Vorstellungen tiber die Wirkung des Teers auf die Tierzellen gibt, so 
scheint doch nach B. FrscHER-WASELS die "Lipoidloslichkeit" der wirk
samen Teersubstanzen von Bedeutung, so daB wir wohl annehmen kon
nen, es spiele eine Beeinflussung des Grenzflachensystems, eine "Um
wandlung der Metastruktur der Zelle", cine Rolle, dadurch erzeugt, daB 
der Teer in geeigneter Konzentration an undifferenzierten und sich ent
wickelnden Zellen cine Erkrankung des Kernes, eine wesentliche Ande
rung seiner Metastruktur hervorruft. 

Die Umwandlung der empfindlichen Zellen in Geschwulstelemente 
konnte erklart werden durch seine Fahigkeit, oxydationshemmende Wir
kungen auszu16sen, unter Berticksichtigung des Umstandes, daB die er
wahnten empfindlichen Zellen, die in ihrem biologischen Verhalten den 
Blastomzellen nahestehen (Gahrungsstoffwechsel zum Unterschiede von 
Normalzellen), durch die Oxydationshemmung in Geschwulstzellen um
gewandelt werden (B. FrscHER-WASELS). 

Andere Versuche, die am Ohr des Kaninchens vorgenommen wurden, 
haben ahnliche Ergebnisse geliefert wie sie vorher erwahnt sind. Da
neben fanden sich auch FaIle, in den en die Wirkung des Teers rascher und 
weit umfangreicher auftrat wie dort, so gelang es BITTMANN bereits nach 
I4-36 Tagen sehr zahlreiche atypische Zellwucherung zu erzielen: baso
zellulare adenoide Karzinome, wie sic von RIBBERT und KROMPECHER beim 
Menschen beschrieben sind, ferner Fibroepitheliome (auchin Kombination 
mit dem Carzinoma spinocellulare keratodes, zugleich mit Metastasen in 
den regionaren Lymphknoten, mit Krebszellen in deren Sinus). 

Die Teerwirkung erfolgt nach dem Autor an den Zellenzentrosomen, 
ofters sind diese, bevor die Teilung der Zellen auftritt, verandert; es finden 
sich mehr als zwei von ungleicher GroBe und Farbbarkeit; es ist moglich, 
daB sie durch die chemischen Einwirkungen des Prozesses beeinfluBt 
werden. 

Am Kaninchenohr lassen sich, wie KRoTKr;>iAs Mitteilungen zeigen, auch 
Tumoren von sehr betrachtlichcr Ausdehung erzielen, z. B. (Abb. 10) nach 
20 Monaten ein atypisches verhornendes Plattenepithelkarzinom, das bis 
auf den Kiefer, die regionaren Lymphknoten weitcrgewachscn war und 
Lungenmetastasen erzeugte; insbesondere hat hier die zweimalige Probe
exzision stark beschleunigend gewirkt. Ahnlichen Einflul3 des Traumas auf 
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die Epithelproliferation sah BORST: Bei einem Kaninchen waren naeh Pin
selung mit verschiedenen Teerpraparaten an den Stellen, wo die Erkennungs
metallmarken im Ohr befestigt wurden, zuerst Fibrome aufgetreten, auBer
dem am ganzen Ohr Papillome. In der Folgezeit wandelten sieh diese Fi
brome in Papillome um und diese wiederum zu machtigen Gewachsen mit 
Ulzeration zu Karzinomen; ferner bildete sich noeh ein selbstandiges Kar
zinom an der Ruckenhaut, also an Stellen, die nicht von dem Teer beruhrt 
wurden. Dieser letzte Befund ist insofern interessant, als er zeigt, daB die 
Wirkung des angewandten Praparates nicht lokal bleibt; dies konnte auch 
MERTENS nachweisen, der annimmt, daB zur Krebsbildung ein "W irkstoff" 
geh6rt, der entstehen und wieder verschwinden kann und daB die Tumor
zelle nur solange Tumorzelle bleibt, als sie im Tumorplasma geziichtet wird, 
demnach ein unbekanntes Plus besitzt, das sie verlieren kann, worauf sie 

Ahh.lo. Teerkrebs beim Kaninchell. l\Hichtiges geschwiirig zerfallendes krebsiges Infiltrat. Das vVachs
tum winl durch 2 Probeexcisionen stark beschleunigt. 20 J\'Ionate und 7 Tage nach Anfang des Ver
slIches. Au:.; N. KIWTKI::-.'_\: Ein auHergewbhnliches experimentellcs Teercarcinom beim Kaninchen. 

Zeitschrift flir Krebsforschung, Bd.22, 1925, S. 127, Bild 3. 

wieder zugrunde geht. Die Annahme eines solchen "Wirkstoffes" erklart 
auf einfache Weise die beim Menschen beobachteten wirklichen Heilungen 
und Riiekfalle, die dann neue Erkrankungen sind, so daB das Krebsproblem 
aueh ein "Stoffwechselproblem" darstellt (BLUMENTHAL). 

Bei parakutaner Teerwirkung sah MERTENS zunachst - wie bei der 
Rautteerung -- Raarausfall, Vermehrung der Mastzellen, Schadigung 
innerer Organe in derselben Form, sodann Rerabsetzung der Wider
standsfahigkeit und Reilneigung gegentiber 'gesunder Raut, womit sich 
die Entstehung von Karzinom auch auf teerferner Raut erklart. Das 
subkutan eingebrachte Teerol wird von vornherein tiberaus langsam, 
das intraabdominell angewandte zuerst schnell, dann auch bald lang
samer resorbiert. 

Die Teerbehandlung wurde nicht blol3 an der Raut, sondern auch den 
Schleimhiiuten, namentlich des 1v[agens und des Uterus in Anwendung 
gebracht, besonders bei Tieren, deren Decke sich gegentiber solchen Ein-
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wirkungen vOllig negativ verhalt wie die Ratte, derEln Magen Platten
epithel (im Vormagen mehrschichtig mit Stachelzellen), Verhornung, 
Papillenbildung, im Fundus Zylinderzellen mit Drusen besitzt. BUSCRKE 
und LANGER fan den nach Teergaben hier entzundliche tumorartige 
Epithelwucherungen mit uberaus starker Hyperkeratose ("maligne 
Hyperkeratose"), die groBe Ahnlichkeit erkennen lieB mit den durch 
NematodenfUtterung erzeugten Magenveranderungen (doch ohne De-

struktion und Metastasierung), wie solche 
FIBIGER feststellen konnte. PURR be
richtet uber solche experimentelle ge
schwulstartige Plattenepithelwucherungen, 
Hyperplasie (nach 26 Tagen), Papillome 
nach 32 Tagen, Erosionen (nach 44 Tagen). 
TEUTSCRLANDER gelang es am Rattenuterus 
nach intravaginaler Teerinjektion ausge
dehnte Plattenepithelneubildungen zu er
zeugen, die auch nach Aufhoren del' Teer
gaben sich weiter entwickelten, so daB 
173 Tage nach der letzten Einspritzung 

_.I"bb. II. Teerkrebs im Bterus der (242 Tage nach Versuchsbeginn) beide 
Ratte: In beiden Utcrushc;rnern orts- Uterushorner mit verhornendem Platten
llngehi:iriges yerhornendes Platten-

epithel, rechts hochgradig ,erhor- epithel fast vollstandig ausgekleidet waren, 
nende Papillome, mitten in diesen 
ein in die Bauchhohle durchgebro- das auch ein Papillom und ein Cancroid 
chenes Cancroid: 173 Tage naeh der gebildet hatte, mit Durchbruch in die 
letzten (14.) Teerinjektion lInd 70 Pin-
sdungen. Versuchsdauer 242 Tage. Bauchhohle (Abb. II U. 12). 

TEuTscHLXNDER: ZeitschriftfiirKrebs- Die zahlreichen Tierversuche, von denen 
forschung, Bd. 23, I926, S. r67, Bilcl2. 

nur einige hier Erwahnung finden durften, 
zeigen Epithelwucherungen in verschiedener Ausdehnung und mannig
fachem Verhalten zur Nachbarschaft, so daB sich die Frage aufdrangt: 
haben wir es hier zu tun mit echten Karzinomen odeI' nur mit Epithel
wucherungen, die in gewissen Fallen groBe Ahnlichkeit mit Krebs
bildung, aber nicht deren typische Charaktere erkennen lassen? Sind diese 
Gebildc den spontanen, bei Mensch und Tier vorkommenden malign en 
epithelialen Blastomen gleichzustellen, oder handelt es sich bloB urn 
Epitheliome ohne die Eigenschaften der bosartigen Gewachse?I, 

I Die als Karzinorne der Tiere bezeichneten Neubildungen bedtirfen 
in jedem FaIle einer sorgfaltigen Prtifung, da es hier nicht immer ganz 
sicher ist, daJ3 tatsachlich wahre Krebse (und Sarkome) vorliegen. Dies 
gilt besonders auch fur die artefiziellen Karzinome der Tiere. BORST mahnt 
bei deren Beurteilung zu graJ3ter Vorsicht und Skepsis, namentlich bei den 
krebsartigen Tumoren der Mause und RaUen: "das Wachstum ist bei ihnen 
mehr expansiv, weniger infiltrierend und destruierend, obwohl dies auch vor
kommt, ebenso sind echte (besonders makroskopische) Metastasen seltener, 
Rezidive finden sich, dagegen fehlt bei nicht ulzerierten Gewachsen die 
dem Menschenkrebs eigene Kachexie; ferner haben Tierkarzinome haufig 
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DODERLEIN hat in einer besonderen Studie tiber den Tcerkrebs der 

Maus festgesteUt, daB ein derartiges Teerkarzinom der Maus ein vollig un
differenziertes Karzinomwachstum besitzt, eben so das Karzinom des 
Menschen, so daB zwischen beiden weder morphologisch noch biologisch 
ein Unterschied besteht. Das Mausekarzinom zeigt, daB der Krebs seinen 
Weg nimmt stets aus dem normalen Epithel der Baut und ihrer Anhange 
tiber die typisch gebaute Byperplasie, sowie daB dieser Krebsbildung 
selbst stets eine durch Atypischwerden und Auflosung des Gewebsver
bandes gekennzeichnete grtindliche Anderung und Auflosung des Ge-

Abb. 12. Verhornte Papillome im rechten 'Cternshorn der Ratte nach Teerapplikation (wie vorher mitten 
in diesell c in nach lier BUlichhohle durchgebrochenes Cancroid). Nach T EUTSC HLAND ER (wic Abb. II). 

webs verb andes vorangeht. Diese Tatsache ist ftir die vergleichende Pa
thologie der Gewachse von weittragender Bedeutung; sie zeigt, daB eine 
Reihe von Gewebswandlungen erst zur Entstehung des typischen ma
lignen epithelialen Blastoms erforderlich sind. Wie auch die Erfahrung 
ergibt, ist es bei vielen Versuchen nicht bis zu der letzten Ausdifferen
zierung der Tumorelemente gekommen, so daB nur Vorstadien des Kar-

Neigung zu spontaner Riickbildung, die beim Menschen recht selten auf tritt, 
auch besitzen sie weit starkere Resistenz gegeniiber der Strahlenbehandlung 
(PENTIMALLI) wie die Maustumoren" (BORST). Dies gilt namentlich fiir 
Kaninchen, das bei Cholesterinfiitterung nach Teerpinselung am Ohre, schon 
4 \Vochen spater ein typisches Plattenepithelkarzinom darbot. Nach Probe
exzision ist dieses Blastom jedoch ganz spontan spur los geschwunden. \Vie 
die Versuche von B. FISCHER, BORST und ihren Schiilern zeigen, neigen Ka
ninchen besonders leicht zu atypischen Epithelproliferationen. BORST be
zweifelt die Moglichkeit, dort wahre Karzinome zu erzeugen und lehnt es 
ab, die histologisch dem Plattenepithelkarzinom v611ig gleichenden Epithel
wucherungen der Kaninchen als "Karzinome" zu bezeichnen, da sie spontan 
zuriickgehen und nicht mit Erfolg transplantabel sind. 
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zinoms erzielt wurden, die vielfach groBe Ahnlichkeit, aber keine vollige 
Gleichheit mit dem Krebs des Menschen erkennen lassen. Es kann trotz 
gewaltiger Atypie des Epithels der neugebildete Tumor nur als "Can-

Abb . 13. Lci chte Epithelverdickung am Kan inchen
ohr nach subcutaner Injektion von Olivcnoi, 16 Tage 
alt. Lupenvcrgrof3erung (LEITZ, Objektiv I). Aus 
B. FISCHER: Uber experimentelle Erzeugung gro ger 
Flimmerepithelcystcn der Lunge usw. Frankfurter 

Zeitschrift fur Pathologic, Bd. 27, 1922. 

croid" bezeichnet werden, wie auch 
DODERLEIN sah, da ihm das infil
trierende Wachstum in die sub
kutane Muskulatur fehlt. Bei 
langerem Leben konnte gewiB ein 
Karzinom (auch mit Metastasen) 
aus demCancroid entstanden sein, 
wozu leichtes Trauma oder ein 
anderer Insult mitwirken kann, urn 
das schon "krebsbereite" Epithel 
zu Karzinomzellen mit allen ihren 
typischen malignen Eigenschaften 
werden zu lassen. Auch das gleich
zeitige Vorkommen von Cancroid 
und Karzinom bei demselben Tier 
- wie von DODERLEIN beobachtet 
- wurde gegen die Vermutung 
sprechen, daB chemische Besonder
heiten d~r angewandten Teerprii
par ate die Ursachen fUr das, im 
Sinne der Malignitiit , verschieden 
biologische Verhalten der erzeugten 
Neubildung sein mochten. 

Bereits vorhin ist gezeigt wor
den, daB auch bei den artefiziellen 
Tierkarzinomen die Neubildung 
eine Reihe von verschiedenen Ent
wicklungsstufen darbietet, die all
mahlich den Ubergang von der 
einfachen Hyperplasie der Epi

thelien bis zum vollendeten Blastom vermitteln, und daB derartige Vor
giinge als "pracancerose Stadien" angesehen werden. Da diese Gewebs
formen auch bei histologischer Begutachtung epithelialer Neoplasmen 
des Menschen ofters von nicht geringer Bedeutung sein konnen, ist es 
von Interesse, jene Ergebnisse des Tierversuches naher zu betrachten. 
Die Untersuchungen von BORST und seinen Schtilern ergeben nun, daB 
jenemorphologischen Vorstadien, jene verschiedenen Grade von "Atypie" 
der neugebildeten Zellen, die unter dem Namen "pracancerose Verande
rungen" bekannt sind, keineswegs bei jedem Karzinom vorhanden zu 
sein brauchen, daB sie aber in den meisten Fallen uberhaupt gar nicht zur 
Krebsbildung fUhren. Wie die Erfahrung lehrt, liegen hier auch tat-
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sachlich nicht immer wirklich "Vorstadien" eines Karzinoms vor, in 
vielen Fallen sehen wir auf Grund der experimentellen Einwirkungen die 
verschiedensten Arten der Zellproliferationen (als einfache Hyperkera-

Abb. 14. Epithclwucherung am Kaninchenohr nach subcutaner Scharlachinjektion, 16 Tage alt. 
(Lupenvergro:Berung, LEITZ Objektiv T.) Aus B. FISCHER (wie vorher). 

tosen bis zur Entwicklung von Warzen, Papillomen und dergleichen), 
ohne daB tatsachlich ein Karzinom entsteht wie beim Spontantumor 
vom Mensch und Tier. BORST halt den Ausdruck "pracanceros" darum 
auch fUr irrefUhrend, da man nie weiB, was aus solchen "prakarzinoma
tosen Veranderungen" wird, bis sie tatsachlich in Krebs ubergegangen 
sind, und dieser Obergang nicht immer stattfindet, sogar Ruckbildungen 
der sogenannten pracancerosen Veranderungen auftreten. 
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B. FISCHER hat bereits vor 20 Jahren, also lange ehe die "Teer
eperimente begonnen wurden, Wucherungen des Hautepithels am Kanin
chenohr erzeugt durch Injektion von Scharlachol, und hat diese Versuche 
mit seinen Schtilern weiter durchgefUhrt mit giinstigen Erfolgen (Abb. 13 
und 14); es gelang bei Injektion in die Gewebe schon nach 8-14 Tagen 
akute Epithelwucherungen zu erzielen - im Gegensatz zu den Teer
pinselungen -, die jedoch noch nicht die Spuren der malignen Neubil
dung trugen. Zu deren Entstehung gehort die Mitwirkung anderer Fak
toren, die unten naher geschildert werden sollen. Weitere Experimente 
ergaben in den Lungen (bei Injektion von Granugenol) an den Randern 
der mit Olinjektion erzeugten Infarkte Epithelwucherung mit deutlicher 
Riesenzellenbildung und in derartigem Umfange, daB dort, wo die ty
pische Lungenstruktur zugrunde ging, zellreiche und mehrschichtige 
ZylinderzellenschIauche auftreten. AuBerdem - besonders bei Gebrauch 
von Granugenol - regelmaBig Epithelblasen mit mehrschichtigem Zy
linderepithel ausgekleidet und vollig mit Luft gefUllt, mit mehreren 
gr6Beren oder kleineren Bronchien im Zusammenhange. 

Wie das Scharlachol, gibt es noch eine ganze Anzahl von lipoid lOs lichen 
Substanzen, welche die Epithelwucherung hier auslOsen und stark begiin
stigen; besonders geeignet ist das "Granugenol". Sehr bald nach Ausbil
dung der Nekrose erfolgt \Vucherung des Alveolar- und Bronchialepithels. 
Bei Eindringen der Luft wird der nach Resorption und Verfliissigung des 
Infarktgewebes entstandene Spalt vom einwachsenden Epithel ausgekleidet, 
woran sich beicle Arten (Bronchial- und Alveolar-) Epithel beteiligen (Abb. 15). 

Diese Ergebnisse haben zu der Uberzeugung gefiihrt, daB beim Zu
standekommen des Karzinoms auBer der Einwirkung der betreffenden 
Subs tan zen (ScharlachOl, Granugenol, Teer), noch ein anderer Faktor 
von groBer Bedeutung sein muB, namlich die an jener Stelle sich ab
spielenden regenerativen Entwicklungsvorgange bzw. Storungen. Nachdem 
DEELMANN und VAN ERP die Teerapplikation kombiniert hatten mit 
Scarifikationen der behandelten Rautstellen, sahen sie im Bereiche der 
daselbst auftretenden Narbenbildung auBer einfachen Papillomen, auch 
echte Karzinome sich entwickeln und zwar in weit kiirzerer Frist, als 
bei Tieren ohne Lasionen der Raut zu erwarten war. FISCHER nahm an, 
daB in solchen Fallen kein rein lokaler Vorgang in Betracht kame, son
dern einmal die lokale schwerc Schadigung der Raut durch den Teer, 
der aber auBerdem noch die betreffende Partie zu immer wiederholter 
Regeneration zwingt, und zudem eine besondere Allgemeindisposition 
fUr die Geschwulstbildung schafft. Demnach kommt dem "Latenzsta
dium der experiment ellen Karzinombildung" eine besondere Bedeutung 
zu, d. h. "die wiederholte Epithelschadigung und die dauernde Schadi
gung der Regeneration ziichten die Krebszelle heran" (MASAO, YAMAU
CHI, B. FISCHER). Diese Auffassung findet in den neueren Mitteilungen 
des genannten Autors eine weitere Stiitze; denn es gelang bei Kombina
tion der Teerpinselungen mit Rautlasion (durch thermische Einfliisse) 
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innerhalb 3-5-IO Wochen bei Mausen Tumorbildung zu erhalten und 
zwar bei dem gleichen RegenerationsprozeB und demselben Tiere sowohl 
ein gutartiges Papillom als auch ein Karzinom (verhornendes Platten-

Abb. IS. Krebsahnliche Wucherung in der Umgebung 'eines anamischen Lungen-Infarctes beim Kaniu4 
chen nach 8 Injektionen Kreosatalgranugenol. Versuchsdauer 25 Tage. Schwache Vergro£erung. LEITZ 
Objektiv 3. Zwei Gesichtsfelder kombiniert. Aus B. FISCHER: -Oller experimentelle Erzeugung groBer 

Flimmerepithelcysten der Lungeusw. Frankfurter Zeitschrift ftir Pathologic, Bd.27, 1922. 

epithelkarzinom) ; bei einem anderen Tier zuerst ein PapiIlom, auf seinem 
Boden ein Karzinom und in einem dritten FaIle gleich ein Karzinom nach 
anfanglicher Geschwiirsbildung. Die Zellen am Regenerationsorte ver
halten sich hier - ahnlich wie embryonale Zellen - in lebhafter Ver
mehrung und Neudifferenzierung ("Dislokation der Mitosen", DEEL-

Ergebnisse der Biologic V. 
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MANN und ERP}. Da die embryonale Zelle in ihrem Stoffwechsel sich nur 
graduell von demjenigen der Krebszelle unterscheidet (W ARBURG und 
A. FISCHER), mag es kommen, daB gerade diese Zellen leicht in Ge
schwulstzellen umgepragt werden konnen. In ahnlicher Weise miissen 
wir uns die Entstehung eines Tumors am Orte der Regeneration vor
stellen; durch Umstimmung des Organismus (infolge monatelanger Teer
aufnahme) entwickeln im Zustande lebhafter Vermehrung befindliche 
Zellen sich zu Tumorzellen (B. FISCHER). 

Wahrend B. FISCHER die Entstehung der experimentellen Tierkar
zinome in Zusammenhang bringt mit pathologischen Regenerationsvor
giingen, vertritt BORST die Anschauung, daB die Teerwirkung allein nicht 
geniigt zur Karzinomgenese. Es laBt sich in diesen Experimenten bei 
der Maus nur dann Krebs erzeugen, wenn die natiirliche Resistenzkraft 
des Tierkorpers gegen Tumorbildungen von Anfang an zu schwach und 
auch keiner solchen Steigerung fahig ist, daB den einwirkenden Reizen 
ein Gegengewicht geboten werden konnte. Halten sich die Krafte wenig
stens annahernd die Wage, dann sehen wir vielleicht eine Neubildung sich 
entwickeln, die wir als "Karzinoid" zu bezeichnen pflegen. Verfiigt der 
Tierorganismus jedoch iiber ein gut entwickeltes Wachstum, iiber ein 
regulierendes System, dann verlauft das Tierexperiment - wie mehr
fach zu beobachten ist - vollig negativ (DODERLEIN). Die Untersu
chungen von BORST und seinen SchUlern ergeben aber, daB zu der direk
ten Wirkung des Teerpraparates noch ein zweiter, nicht weniger mach
tiger Faktor, hinzutritt: "der Reiz der chronischen Entziindung". Sie 
schafft im Verein mit dem Teer aus der normalen Epidermis ein Organ, 
das zwar wohl noch aus Bindegewebe und bedeckendem Epithel besteht, 
deren Hauptbestandteile aber so von Grund aus umgewandelt sind, daB 
von normaler Gewebskorrelation, von normaler Lebensfunktion keine 
Rede mehr sein kann. Immer wird bei dem Mausekarzinom das unter den 
morphologischen Zeichen der Atypie zur biologischen Malignitat sich um
wandelnde Epithel tiber einem schwer alterierten Bindegewebe entarten 
(BORST, DODERLEIN). Ebenso wie es sich bei den Ergebnissen FISCHERS 
urn Wucherungen von Zellen handelte, die durch den langer dauernden 
und immer wieder von neuem angeregten, sowie mannigfaltig beein
£luBten pathologischen Regenerationsvorgang verandert waren, sehen 
wir bei den Resultaten BORSTS und seiner SchUler, wie ein chronischer 
EntztindungsprozeB an dem Epithel und dem Bindegewebe so schwere 
Umwandlungen der Zellcharaktere zustande bringt, daB schlieBlich jene 
Entartung zur Ausbildung gelangt, die sich in der Karzinomstruktur 
darstellt. Hierbei gleichen auch die Zellformen des Plattenepithelkar
zinoms nicht immer vollig den Elementen der Epidermis; es kommen 
auch mitunter bei diesen artefiziellen Blastomen mehr langliche Gebilde 
vor, die eine gewisse Ahnlichkeit mit den Spindelzellen der mesoderma
len Neoplasmen erkennen lassen, wie sie auch in den als "Carcinosar-
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komen" bezeichneten Tumoren zutage tritt. Es kann sich aber auch 
hier noch urn reine Karzinome handeln, bei denen, wie DODERLEIN an
gibt, verschieden gereifte und unreife Teile vorhanden sind. Die Ge
schwulstzellen nehmen eine Sonderstellung ein, die sich kennzeichnet 
durch ihr biologisches Verhalten, besonders bei der experimentellen 
Zuchtung und Verpflanzung, in ihrem autonomen Wachstum, ihrem 
Mangel an Regulations- und Anpassungsfahigkeit. Sie ordnen sich weder 
dem normal en noch dem regenerativen, weder dem funktionellen, noch 
dem Stoffwechselbauplan des Organismus ein und zeigen ihre weitere 
Besonderheit in ihrem morphologischen, chemischen und physikalischen 
Verh alt en , wie in ihrem Gahrungsstoffwechsel. Diese Kataplasie der 
Zelle ist letzten Endes auf cine besondere Anderung ihrer M etastruktur 
zuruckzufUhren, deren spezifischer Charakter bis heute in seinem Wesen 
noch nicht erkannt oder nachgewiesen ist (B. FISCHER-WASELS und 
BUNGELER). Der Tierversuch an der Teermaus hat eine schon lange fUr 
den Menschen bekannte Tatsache bestatigt, die Bedeutung der chroni
schen Reize fUr die Krebsgenese, und auch gelehrt, daB der auBere Reiz 
allein noch nicht ausreicht, urn ein Karzinom herbeizufUhren, sondern 
daB hierbei stets der Korper als Ganzes zu betrachten ist; die Bedin
gungen sind eben in jedem Organ und jedem Organismus verschieden; 
kein Karzinom gleicht in seiner Genese, seinem Wesen, seiner ",rachs
tumsart und nicht zuletzt seiner Heilungstendenz vollig dem anderen 
(DODERLEIN). Der modern en Geschwulstforschung ist es gelungen, bos
artige Primargeschwtilste bei Tieren willkurlich zu erzeugen und, wie 
die Erfahrungen aus der menschlichen Pathologie lehren, mit den aller
verschiedensten Reizen, die nicht spezifisch sind, aber die gleichen Re
sultate bewirken; die Entstehung der malignen Geschwulstzelle bleibt 
nach wie vor ein Ratsel (BORST). 

LIPSCHUTZ sieht auf Grund seiner Untersuchungen "uber die Ent
stehung des experiment ellen Teerkarzinoms der Maus" das maBgebende 
Moment fUr die Karzinombildung in der uberragenden Rolle, die dem 
Gesamtorganismus bei der Krebsentstehung zukommt: die "Causa 
essentialis" scheint demnach beim Teerkarzinom dieser Tiere der durch 
die Vorbehandlung ausgelOste, allgemeine, den Stoffwechsel des Organis
mus beeinflussende Krankheitsvorgang im Mausekorper darzustellen. 
Das Blastom durfte sonach in Zukunft als ein "allgemeiner Krankheits
vorgang des Organismus" gedeutet werden, fUr den die Wachstumsvor
gange der Zellen bloB das "biologisch-zytologische Signal" abgeben. Fur 
die Genese des Teerkrebses der Maus scheint nach LIPSCHUTZ die syner
getische Wirkung des kausal wichtigen endogenen Faktors eigenartiger, 
experimentell erzeugter allgemeiner Krankheitszustande des Organis
mus, infolge der chronischen Teervergiftung mit dem als Reizmittel 
in Betracht kommenden exogenen Faktor (Entzundung und Regenera
tion) ausschlaggebend zu sein. 
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b) Gcschwulstcrzeugung durch Transplantation. 
Fur die vergleichende Pathologie der Geschwtilste durften auch die 

Versuche, kiinstliche Gewachse bei Tieren durch Transplantation zu er
zeugen, von Interesse sein. Auch auf diesem Gebiete ist in den beiden 
letzten Jahrzehnten eine groBe Reihe von Erfahrungen gesammelt wor
den, die hier nur in den wesentlichsten Punkten angefUhrt werden konnen. 
Es sind sowohl typische wie atypische Blastome zu diesen Experimenten 
benutzt worden mit wechselnden Erfolgen; bei den malignen Gewachsen 
gelingen die Dbertragungen leichter wie bei anderen Tumoren. Rierfur 
besitzen wir eine Reihe von Beispielen beim Tier, aber auch beim Men
schen, es sei nur erinnert an die gunstige Entwicklung von Tumorzellen 
in Stichkanalen, Operationsnarben ("I mpf-", "Pl~nktions" - Geschwiilste) , 
wie auch an die Ausbreitung von namentlich Karzinomen auf bcnach
barte und gegenuberliegende sich beruhrende Stellen ("Abklatsch"- oder 
"Kontakt"blastome). Fur homo- und hetcrologe Neoplasmen kann als 
Regel gelten das biologische Gesetz:1 Artfremde Zellen gehen im Orga
nismus zugrunde, da sie den gegen die einzelnen Zellarten (wie gegen 
artfremde EiweiBsubstanzen uberhaupt) sich bildenden spezifischen An
tikorpern auf dem auch sonst fUr ihre Existenz ungeeigneten fremden 
Boden (Athrepsie nach EHRLICH), fruher oder spater unterliegen, wes
halb die Impfung mit heterologem Material von ungezahlten MiBer
folgen begleitet wird (TEUTSCHLANDER). Bei solchen Versuchen wurden 
zur Dbertragung Gewebsteile von embryonalen, jungen und ausgewach
senen Tieren benutzt. Gutartige Geschwtilste konnten bei Runden und 
Ratten ubertragen werden, unter den malign en Epitheliomen, besonders 
oft die Mammakrebse der weiBen Miuse (vereinzelt auch der japanischen 
Tanzmaus und der grauen Maus), Plattenepithelkarzinome; bei Ratten 
gelang es FIBIGER die in seinen Versuchen mit Spiroptera erzeugten 
Karzinome zu transplantieren, andere Autoren hatten gleiche Erfolge 
bei Experimenten mit Mischgeschwiilsten, bei Kaninchen mit Sarkomen. 
GAYLORD und MARSH haben das Schilddrusenkarzinom der Salmoniden 
bei diesen Fischen durch Implantation verbreitet. TEUTSCHLANDER 
konnte die Homoioplastik mit positiven Ergebnissen bei Hiihnern durch-

I Die Erfolge mit Transplantation embryonaler Zellen sprechen nicht 
gegen dieses biologische Gesetz, denn nach TEUTSCHLANDER ist der unaus
gereifte oder embryonale Organismus nicht so spezialisiert in bezug auf die 
hierbei in Frage kommenden biologischen Eigenschaften; er besitzt noch 
nicht die ausgesprochene Spezifizitat wie der reife, es kommt sonach das 
Moment der Artfremdheit hier weniger zur Geltung. Aueh sind solche Ver
suche bisher auf die heterogene, daher zweideutige Gruppe der Sarkome 
beschrankt. Dasselbe wurde gelten fur die Sarkominokulationserfolge bei 
nahverwandten Arten. Die Heteroplastik gelingt im allgemeinen auch nicht 
mit Gesehwulstgewebe, hier besteht zwischen Mensch und Tier vollige Dber
einstimmung, nur die Homoioplastik zeigt Unterschiede; denn den zahl
reichen Impferfolgen, besonders bei Nagern, stehen beim Menschen keine 
einwandsfreien Resultate zur Seite (TEUTSCHLANDER). 
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fUhren (Spindelzellensarkom in drei Generationen), NOWINSKI hatte 
gleiche Resultate am Hund mit Nasenkrebs (in zwei Generationen), BASH
FORD hat ein derartiges Mammakarzinom des Hundes durch drei Gene
rationen hindurch verfolgen konnen. 

Die Transplantation embryonaler oder fetaler Gewebe auf ein Tier der 
gleichen oder einer fremden Art stellt die experimentelle Prufung der 
von COHNHEIM stammenden Erklarung der Geschwulstgenese dar und ist 
in zahllosen Versuchen studiert worden, sowohl bei Saugetieren, wie Am
phibien (Tritonen, Froschen, Kroten), wobei ofters Fruhstadien der Ent
wicklung (Morula, Gastrula) benutzt wurden, ohne daB es gelang, sichere 
maligne Gewachse zu erzeugen. Bessere Erfolge erzielte ASKANAZY mit 
Injektion von breiartigen Gewebspartikeln aus Rattenembryonen bei 
Ratten, indem "teratoide Neubildungen" entstanden, in recht ver
schiedener Zusammensetzung ("Dermoid" - und "Epidermoidzysten", 
Knochen, Knorpel, glatte Muskulatur, auch Gebilde, die mehr oder 
weniger an Organ anlagen erinnern). Bei Verwendung sehr junger Feten 
konnte ASKANAZY durch lange Ausdehnung der Versuchsdauer (bis gegen 
2 1 / 2 Jahre!) maligne Blastome entstehen sehen (Sarkom, in anderen Fal
len Plattenepithelkarzinom). Diese extreme Seltenheit der Bildung des 
malignen Neoplasmas mahnt schon zur Vorsicht in der Beurteilung sol
cher Ergebnisse, und spricht dafUr daB, wie BORST (4) angibt, dem Mo
ment der Transplantation eine ausschlaggebende Bedeutung nicht inne
wohnt, da auch obendrein nicht einmal festzustellen ist, ob die bosartige 
Geschwulst auch tatsachlich von dem verpflanzten Embryonalgewebe 
selbst herstammt. Die COHNHEIMsche Theorie durfte hierbei weniger 
oder gar nicht in Betracht kommen. 

Die COHNHEIMsche Theorie der versprengten Keime ist ja uberhaupt 
keine Theorie der kausalen Genese der Geschwiilste. Weshalb die em
bryonalen Zellen sich nicht einfach ausdifferenzieren, sondern in aty
pisches, geschwulstmaBiges Wachstum geraten, diese Frage bleibt offen. 
Sie konnen von pathologischen Reizen getroffen werden, aber dieser 
Rekurs auf die Reize laBt auch bei den embryonalen Keimen das Ratsel 
unge16st, auf welche Weise die Reize die Entstehung der Geschwulst
zelle bewirken. 

ASKANAZY hat nun in jungster Zeit die Veranlagung ausgeschalteten 
fetalen Gewebes zum Stammaterial fUr Blastoide und Blastome kom
biniert mit der Wachs tum anregenden Wirkung des Arsens, und hat 
nach Futterung mit kleinen Dosen dieses Praparates Sarkombildung fest
stellen konnen; in einem FaIle nach Injektion des Arsens unter die 
Haut ein groBes Spindelzellensarkom des Peritoneums mit Metastasen; 
in seinem Inneren lag eingekapselt ein Cysticercus fasciolaris. 

ASKANAZY nimmt auf Grund der Ergebnisse seiner Versuche an, daB 
zur Genese eines Blastoms vier Faktoren wirksam sind, namlich einmal die 
allgemeine Korperbereitschaft des betreffenden Tieres (z. B. weiBe Maus, 
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Ratte usw.), ferner eine ortliche Bereitschaft, bedingt durch ein vegetativ 
aktiviertes, in Vermehrung begriffenes Gewebe (embryonal oder durch patho
logische Proliferation entstanden bei chronischer Entziindung - die keine 
unentbehrliche Vorbedingung ist -, bei Hyper- oder Metaplasie), drittens 
ein unter der Schwelle der Entziindung bleibender, lange wirkender Reiz, 
ein Stoff von oligodynamischer Wirkung (z. B. kleinste Arsendosen). Bei 
der Blastomatose wird dieser primare von einem sekundaren Reiz ersetzt, 
der den wichtigsten Faktor darstellt, aber, beziiglich seiner Personlichkeit 
(ob endogen oder exogen?), noch nicht naher bekannt ist, mit Ausnahme des 
von Rous aus H iihnersarkomen gewonnenen "filtrierbaren Agens". N ach 
ASKANAZY bleibt es noch eine offene Frage, ob der entziindliche Reiz bei 
der chronischen Entziindung durch seine Abschwachung zum primaren Ge
schwulstreiz werden kann, da spezifische und nicht spezifische Entziindungen 
doch nur sehr selten zur Blastomatose AnlaB geben. 

Die Experimente mit Spontantumoren zeigen, daB die Transplan
tation von Mensch zu Mensch, aber nicht von Mensch auf Tier oder von 
diesem auf artfremde Individuen gelingt. Falls solche Versuche auch 
zunachst Erfolg versprechen, ergibt sich doch, daB die "iibertragene" 
Geschwulst sich in kurzer Zeit zuriickbildet. Dagegen sind 6fters posi
tive Resultate verzeichnet worden bei Verwendung von Tieren der 
gleichen Art und Rasse, auch mit Weiterverbreitung durch mehrere 
Generationen (BORST, UHLENHUT und WEIDANZ). Diese auf ein gesundes 
Tier iiberpflanzten Tumoren behalten nicht immer regelmaBig ihre ur
spriingliche Struktur bei, sondern zeigen ofters Veranderungen in der 
Form und Anordnung ihrer Zellen und weitere Modifikationen, die den 
Charakter des Gewachses sehr erheblich verandern k6nnen. In ahnlicher 
Weise wie bei Mensch und Tier die Metastasen eines Blastoms nicht 
stets aIle Eigenschaften des Muttergewebes dauernd festhalten, sondern 
- durch ihr Wachsen auf neuem Boden - diese umwandeln oder ver
lieren, sehen wir auch bei Trans- und Implantationsgewachsen Modifi
kationen, besonders des histologischen Bildes, eintreten, die so weit rei
chen, daB statt eines Karzinoms Gebilde entstehen, die sich dem Sar
kom nahern oder ihm vollig gleich werden, auch umgekehrt, daB Driisen
krebse den Bau des verhornenden Plattenepithelgewachses darbieten. 
Durch geeignete Einwirkung auf das Tumormaterial vor der Dberimp
fung gelingt es die verschiedenen Gewebskomponenten eines Mischtumors 
getrennt zur Entwicklung zu bringen, oder auch kiinstliche Tumor
mischungen herzustellen (Karzinom und Sarkom, Sarkom und Chon
drom) und bei weiterer Verimpfung dieser Gewebe entweder Misch
tumoren zu erzeugen, oder (z. B. durch Kalteeinwirkung) eine der bei
den Komponenten des Mischtumors zu unterdriicken (BORST 1,3). Diese 
Vorgange lehren, daB auBere Momente (wie Temperaturanderungen 
usw.) nicht bloB fUr die Ausbildung des Transplantates, sondern auch 
dessen histologischen Bau und Charakter von Bedeutung sind' . 

I Vorhin wurde erwahnt, we1chen groBen EinfluB chemische Alterationen 
des Organismus auf die Entstehung, Form und Struktur der aus implan-
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Eine besondere SteHung unter den transplantablen Blastomen neh
men die Sarkome der Hiihner ein, da bei diesen zur Erzeugung der Ge
wachse bei anderen Tieren der gleichen Art, nicht lebende Tumorele
mente nCitig sind, sondern auch positive Ergebnisse erzielt werden, wenn 
zu den Versuchen Material benutzt wird, das (durch Filtration, Hitze
wirkung usw.) von Geschwulstbestandteilen befreit ist, oder in vitro er
zeugte Zellen, ferner Bestandteile des Blutes, der Milz, schlie13lich auch 
embryonale ZeHgruppen. Es haben verschiedene Forscher mit zell
freiem Tumorbrei, sowie mit Geschwulstpartikeln gearbeitet, die vorher 
gefroren oder im Exsikator getrocknet waren, mit Glyzerin- und Al
koholextrakten derartiger Pulver, mit dem Blut sowie den PreBsaften 
der Niere, und doch positive Resultate erhalten (Rous und MURPHY, 
BURGER, FUJINAMI, INAMOTO, TY,TLER, TEUTSCHLANDER u. a.) (REIN
HARDT). SO gelang es Spindelzellen-, Myxo- und Osteochondrome bei 
dem Versuchstier zu erzeugen. PENTIMALLI sah auch bei der Metasta
sierung ahnliche Vorgange, namlich zunachst die gleiche Entstehungs
art wie beim Menschen auf hamatogene oder lymphogene Weise, dann 
aber auch dadurch, daB das von den Geschwulstzellen getrennte Virus in 
den Saftekreislauf eintrat und somit Verbreitung fand. Die Tumor-

tiertem Embryonenbrei geztichteten Blastome haben (Versuche ASKA~AZYS 
mit Arsenpraparaten). Der EinfluB solcher chronischer Intoxikationen des 
Transplantattragers auf das Zustandekommen, noch mehr aber auf die spe
zifische Entwicklung des artefiziellen Blastoms, muBte zu neuen Unter
suchungen anregen tiber die Rolle derartiger Beeinflussungen des Organi5-
mus bei anderen Entstehungsweisen der artefiziellen Neoplasmen. B. FI
SCHER hat mit BtNGELER Versuche angestellt tiber die Richtigkeit der Auf
fassung, daB das Gemeinsame all der postembryonal entstehenden, gewi:ihn
lich als "Reiztumoren" bezeichneten Geschwiilste darin gegeben ist, "daB 
ein meist lange dauernder, regenerativer ProzeB in Verbindung mit einer 
weiteren Schadigung, insbesondere einer Allgemeinschadigung, zur Bildung 
der Geschwulstkeimanlagc und damit zur Entwicklung auch der bi:isartigen 
Geschwtilste flihrt" 

B. FISCHER-WASELS ist es gelungen, unter Mitwirkung von BtNGELER 
bei Mansen durch Verbindung der "Allgemeinschadigung des Tierkorpers" 
("chronische Vergiftung mit geringen Arsengaben") und eines "Regenera
tionsreizes" zugleich mit Einwirkung des Scharlachrotgranugenols an der 50 
behandelten Milchdrtise, typische Adenokarzinome zu erzeugen (Metastasen 
in regionaren Lymphknoten und den Lungen), die - trotz der beim Mamma
karzinom bekannten Buntheit des histologischen Bildes - in allen flinf 
Fallen die gleiche Struktur darboten, wobei - ebenso wie bei den in Ver
brennungsnarben durch Teer herbeigeftihrten Regenerationskarzinomen -
die hohe Bedeutung der sensiblen Periode flir die Blastomgenese deutlich 
hervortrat. Denn die erzwungene Regeneration geht urn so haufiger in Ge
schwulstbildung tiber, je langer die Allgemeinschadigung andauert. "Vomit 
wiederum ein experimenteller Beweis erbracht ist ftir den engen Zusammen
hang zwischen Allgemeinschadigung und in besonderer Weise gesti:irter Re
generation auf der einen Seite und der Entstehung echter, auch bi:isartiger 
Geschwtilste auf der anderen Seite. 
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verbreitung wurde in beiden Fallen durch besondere Disposition der 
Gewebe begiinstigt wie sie (nach friiheren Untersuchungen des Autors 
iiber Gewebsverletzungen als Faktoren der Tumorentwicklung und iiber 
die Elektivitat der Wirkung des Hiihnersarkoms) das Proliferations
stadium zelliger Elemente infolge einer erlittenen Verletzung darbieteL 
So fielen die Impfungen in den Brustmuskeln bedeutend leichter positiv 
aus, sobald das Berkfeld-Sarkomfiltrat kleine Mengen Kieselgur enthieltr. 

Die Ergebnisse des Experimentes lassen sich nur erklaren durch ein 
von den Tumorzellen trennbares, belebtes oder unbelebtes, wahrschein
lich nicht fermentartiges Agens (REINHARDT). Einige Autoren nahmen 
an, daB die Dbertragung des Blastoms vermittelt wird durch Proto
zoen (Chlamydozoen). Wenn dies der Fall sein und die Chlamydozoen
hypothese zu Recht bestehen sollte, dann ware, wie TEUTSCHLANDER er
klart, mit dem Roussarkom endlich eine Bresche in den heterogenen 
Block der Sarkome gelegt. Die Hiihnersarkome konnten als "Sarkosen" 
bzw. "Blastosen" eine neue Gruppe bilden als Bindeglied zwischen 
Blastomen und Granulomen. Der Block "Sarkome" wiirde in folgende 
wohl zu unterscheidende Gruppen zerfallen. 

1. Sarkome: bosartige mesenchymale Blastome. 
2. Sarkosen: von ersteren vielleicht durch ihre infektiose Natur unter

schiedene Sarkome (durch Filtrat iibertragbare Hiihnersarkome, Hiihner
leukamie). 

3. Pseudosarkome: verkannte epitheliale Geschwiilste, manche FaIle 
von Spindelzellenkarzinom und Karzinoma sarkomatodes, wenig differen
ziertes Blastem in Mischgeschwiilsten, epitheliale Rundzellentumoren. 

4. Pseudoblastome: "Granulome". 
Falls tatsachlich eine Zelliibertragung vorliegen soUte, so ware ge

zeigt, daB Tumorzellen ganz iiberraschende Eigenschaften besitzen kon
nen, wie soIehe bisher nur von niederen, besonders einzelligen Tieren 
bekannt sind und durch die sich diese Sarkomzellen kaum noch unter
scheiden von k6rperfremden einzelligen Parasiten. 

TEUTSCHLANDER und lUNG konnten in soIehen zur Impfung benutz
ten Filtraten auch noch Fragmente von Zellen bzw. Kernen nachweis en, 
so daB eine "subzellulare Transplantation" nicht ausgeschlossen ist, 
d. h. Verimpfung von Bioblasten, von ZeUteilen, die spater sich zu voll
kommenen Zellen entwickeln. 

I Die zur Erzeugung von Hiihnersarkomen (in vitro) brauchbaren Zellen 
haben den Charakter der "undifferenzierten Embryonalzelle" oder anderer 
undifferenzierter Elemente (z. B. die groBen Monocyten im Blute und der 
Milz); sie stimmen mit der Blastomzelle auch noch insofern iiberein, als sie 
einen Gdhrungsstoffwechsel haben k6nnen, ebenso wie Regenerationszellen; 
auBerdem besitzen sie Beweglichkeit, isolierte Teilungsfahigkeit, Phago
cytose, Hihigkeit der Plasmolyse, der Ausdifferenzierung usw. (ALB. FI

SCHER, B. FISCHER-WASELS). 
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PE);,TDL\LLI fand bei seinen Studien iiber die elektive Wirkung des Virus 
des Htihnersarkoms, daB Zellen, die infolge einer Uision in Proliferation ge
raten sind, sich im Zustande der Entdifferenzierung befinden, und nur diese, 
nicht die normalen Zellen, werden von dem Virus beeinfluBt, weil dieses 
sich nur an ihnen fixiert. Eine solche Affinitat fur bestimmte Zellarten 
scheint nach dem Autor eine charakteristische Eigenschaft vieler filtrier
barer, pathogener Agentien zu sein und stellt vielleicht nur einen Sonderfall 
jener allgemeinen Eigenschaft viekr pathogener :vIikroorganismen dar, sich 
leichter an ein Gewebe anzupassen, als an andere. Unter den filtrierbaren 
Virus, die sozusagen spezifisch auf bestimmte Zellterritorien wirken, uben 
einige die Affinitat auf nervose Gewebe (Lyssa, Polymyelitis) aus, andere 
auf blutbildende (Huhnerleukamie, perniziose Anamie der Pferde), andere 
endlich auf die Kutis (dermotropes Virus nach LIPSCHUTZ). "Es ist inter
essant, hervorzuheben, daB man analog meinen Befunden am Sarkomvirus 
durch intra venose Injektion von Vaccinevirus in Kaninchen oder des Virus 
des kontagiosen Vogelepithelioms in Tauben, die Krankheit an den Stellen 
der Kutis hervorrufen kann, die vorher in verschiedener Weise (Rasieren, 
Skarifizieren, einfaches Rupfen) verletzt worden waren, wie die Unter
suchungen von CALMETTE und GUERIN!, v. PROWAZEK und YAMAMOTO (2) 
u. a. beweisen" (PEl'TDIALL 1). 

Es sei noch kurz erwahnt, daB es gelang, auch durch Filtrate von 
Tumoren anderer Tiere bei Htihnern Sarkome zu erzeugen: Mauseadeno
karzinomfiltrate mit Brei von Htihnerembryonen bewirkten bei Htihnern 
Sarkome mit Metastasenbildung (Rundzellensarkome), diese konnten 
aber nicht weiter tibertragen werden; bei Mausen dagegen vollig negativer 
Erfolg! BISCEGLIE, der diese Versuche anstellte, betont: Tumorfiltrate 
enthalten kein filtrierbares, kultivierbares Virus, das Tumorentwicklung 
hervorrufen konnte. Bei den Versuchen von GYE kann diese Moglich
keit vorgetauscht worden sein, da das von ihm isolierte Virus von Sar
komen und Karzinomen der Mause, Ratten und Menschen nicht imstande 
ist, von sich seIber Tumor zu erzeugen, wahrend diese Fahigkeit gleich 
entsteht, sobald es mit inaktiviertem Rous-Sarkomextrakt vereinigt 
wird. Daher ist anzunehmen, daB (lieses Virus bloB das inaktivierte 
Rous-Sarkomextrakt aktiviert. Nach all dem wird die onkogene Um~ 
wandlung der normalen ZeBen durch aktiv blastische Substanzen ver
ursacht, die durch den alterierten Stoffwechsel der neoplastischen Zellen 
entstehen, wie in Halien zuerst CENTANNI behauptet hat. Dieser "al
terierte Metabolismus" der Zellen, d. h. der Trager der onkogenen Sub
stanzen, wtirde nicht der Effekt spezifischer, sondern verschiedenster 
aspezifischer Ursachen sein, wie es die Versuche, Tumoren mit Teer, 
Arsen, Rontgenstrahlen, Spiropteteren, Bact. Blumenthali zu erzeugen, 
vermuten lassen. Wahrend einerseits die im Tumor vorhandenen wachs
tumsfordenden Substanzcn oder "Blastine" diejenigen Agenticn sind, 
die das unbegrenzte Wachs tum des Tumors hervorrufen, konnen sie 
andererseits - wie es auf Grund der hier vorliegenden Versuche zu ver
muten ist - den Embryonalzellen einer bestimmten Tierrasse und Zell
form in einer bestimmten Periode ihres Lebens den malignen Charakter 



~- -~~ ---------~ 

K. Wr,,"KLER: 

verleihen. Es ist also notwendig, daB das Tumorfiltrat seine Aktion auf 
die Zellen austiben kann, die die Pradisposition fur die onkogene Um
wandlung besitzen sollen, und daB diese Disposition, weIche hochst
wahrscheinlich in einem bestimmten biologischen Zustande der Zellen 
besteht, vorhanden ist. Ob <fiese Aktion sich an allen Embryonal-, Fetal-, 
Erwachsenen-, Epithelial- und Bindegeweben auswirken kann, denen in 
irgendeiner Weise die Pradisposition zur onkogenen Cmwandlung ex
peri men tell eingefloBt wird, solI durch spatere Versuche gepruft werden 
(CENTANNI). 

N ach einer Zusammenstellung von B. FISCHER-'WASELS ist es bisher 
gelungen, im Reagenzglasversuche aus den nachstehenden Zellarten 
Sarkome beim Ruhn zu erzeugen. Zunachst aus den J10nzyten des 
Hiihnerblutes mit Zusatz von Filtraten spontanen Ruhnersarkoms, 
ferner von Filtraten von Teerkarzinomen, schlief31ich durch Filtrate von 
Saugetiertumoren. Diese Experimente stammen von CARREL und ALB. 
FISCHER. In anderen Versuchen wurden angewendet: Embryonalzellen 
des Ruhns mit Zusatz von arseniger Saure (CARREL) oder Beimengung 
von Indol (CARREL), Teer (MURPHY und LANDSTEI:-IER) oder Zusatz von 
Mausekarzinomfiltraten (BISCEGLIE). AuBerdem hat noch ALB. FISCHER 
die gleichen Resultate erzielt aus den Makrophagen der Milz mit Zusatz 
von Arsen oder Teer. Schon die oben erwahnte Beurteilung der vor
liegenden Gewachse durch TEUTSCHLANDER laf3t Zweifel aufkommen, ob 
hier tatsachlich in allen Fallen wahre Sarkome vorliegen. Auch andere 
Autoren sind nicht von der Sarkomnatur dieser Neubildungen tiber
zeugt. So halt TILP sie fur "Granulome", ahnlich wie auch manche 
durch bestimmte Parasiten hervorgerufenen ~eoplasmen, die zunaehst 
zu den Sarkomen gezahlt wurden, sieh als Granulome erwiesen (z. B. 
"infektioses Rundesarkom" von STICKER). 

Es lassen sich die beim Hiihnersarkom gefundenen Verhaltnisse nieht 
ohne jede Einschrankung tibertragen auf die malignen Neoplasmen der 
Saugetiere, doeh sind gewisse Analogien nicht von der Rand zu weisen. 
Auch wurde, wie B. FISCHER-WASELS annimmt, der wesentlichste Unter
schied bisher nur darin bestehen, daB bei dies en die Tumorzelle zwar auch 
besondere Wuchsstoffe liefert, daB diese Produkte, dieses "Ens maligni
tatis" aber hier weder so einfach von der Zelle zu trennen, noch so leicht 
auf andere Zellen zu ubertragen ist, wie wir dies beim Rtihnersarkom 
kennen gelernt haben. Wie ASKANAZYS Experimente (Implantation von 
Embryonalbrei) beweisen, gelingt es auch hier bei genugend langer Arsen
intoxikation, statt der benignen Neubildungen aueh bosartige Sarkome 
hervorzurufen, als Folge einer Kombination der chemisehen Wirkung 
(Oxydationshemmung durch Arsen) mit Verlagerung der hochempfind
lichen Embryonalzelle (ASKANAZY, B. FISCHER-WASELS). 

BORST warnt ~ gerade auf Grund der mit den Hiihnersarkomen ge-· 
machten Erfahrungen ~ zur Vorsicht bei Identifizierung der malignen 
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Tumoren von Tieren und Menschen; da wir auch in der Humanpatho
logie noch lange nicht soweit sind, daB wir aIle Neubildungen sicher und 
unbestritten in das System einreihen k6nnen, urn wieviel schwieriger ist 
die Klassifikation der tierischen Gewachse. Das Karzinom der Maus 
unterscheidet sich morphologisch und erst recht biologisch nicht un
wesentlich vom menschlichen Krebs. Sob aId wir auch noch die Krebs
krankheit als Ganzes betrachten, dann treten die Differenzen noch viel 
eindrucksvoIler hervor, und wenn soIche Unterschiede schon in der 
Saugetierklasse bestehen, urn wieviel schwieriger wird es dann sein, Ge
schwiilste bei V6geln und Fischen mit dem menschlichen Karzinom und 
Sarkom zu identifizieren! 

Die Metastasenbildung der Hiihnersarcome ist von TADENUMA einge
hender untersucht worden bei Spindelzeltengewiichsen, dem "zweiten Ty
pus" von FUJINAMI und KATO mit folgenden Ergebnissen: 

I. Es bilden sich bei wiederholten starken Blutungen Metastasen. 
2. Es gibt viele Falle von Metastasen bei infizierten Hiihnern, auch wenn 

der iibertragene Tumor durch Amputation vollstandig entfernt wird. Meta
stase kann bei langsamem Wachstum des Tumors entstehen, ohne daB dieser 
beseitigt wird. 

3. Metastase entsteht durch intravenose Injektion von Tumorzellen, 
auch bei starkem Wachstum des iiberpflanzten Tumors. 

4. Metastase entsteht beim gesunden Huhn durch intravenose Injektion 
einer Emulsion von Tumorzellen. 

5. Die Lage der Metastase bei Injektionen ist von der bei Blutungen 
oder Amputationen sehr verschieden. 

Die Bildung von Metastasen in nur einigen Fallen, wahrend sie in an
deren vollstandig ausbleibt, auch wenn groBere Mengen von Tumorzellen 
in die Blutbahn eingedrungen sind, zeigt, daB diese Unterschiede auf Ver
schiedenheit der Wachstumsbedingungen des Tumors und der Widerstands
fahigkeit des Korpers beruheu. Die Griinde, weshalb in einigen Fallen eine 
bosartige Geschwulst keine Metastase bildet, mogen nicht nur darin zu suchen 
sein, daB die Zellen in der Blutbahn zerstort werden, sonderu auch darin, daB 
einige Zellen sich an Stellen festsetzen, die ihre Vermehrung nicht zulassen. 

Ebenso wie die Metastasenbildung ist auch die Zytologie der Hiihner
surkome in mehrfacher Hinsicht von Interesse, ROSKIN fand bei seinen 
Untersuchungen liber die RiesenzeIlen in diesen Gewachsen, daB ihre 
Bildung und ihr Wachstum in engem Zusammenhange stehen mit be
stimmten Veranderungen in der Struktur ihres Plasmas. 

Die beiden charakteristischen Schichten verlieren ihre deutlichen Um
risse; man kann zuweilen noch die Reste der Innenschicht bemerken; je 
groBer aber die Zelle wird, urn so eintoniger wird ihre und ihres Plasmas 
Struktur. Zugleich verandert sich auch die Struktur der durchsichtigen 
auBeren Schicht der Zelle. Die Bildung einer homogenen plasmatischen Masse, 
die sowohl in ihren auBeren wie auch den inneren Schichten sich fast ganz 
gleichmaBig farben laBt, beendet den ProzeB der Riesenzellbildung. An 
der auBeren Schicht ist nur eine merkliche Vakuolisierung festzustellen, aber 
die Wande dieser zahlreichen Vakuolen bestehen aus demselben Plasma wie 
auch der Innenteil der Zelle (soweit die Praparate dies beurteilen lassen). 
Diese Vorgange sind von CASTREN auch bei tuberkulosen Riesenzellen be
obachtet worden: Hier ist die perizentrische Plasmadifferenzierung der 
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Hauptsache nach von gleicher Beschaffenheit wie in den Epitheloidzellen, 
wird aber mit zunehmencler ZellgroBc und Kernzahl immer uncleutlicher, 
inclem der Gegensatz z\\ischen clen verschieclenen Plasmaschichten sich ab
schwacht uncl clie Abgrenzung cliffuser wircl. 

Das Protoplasma cler "abgerundeten Sarkom::elle" (,,::Vlakrophag", CAR
RELS) besteht aus zwei plasmatischen Zonen: cler inneren clichten uncl cler 
auBeren durchsichtigen, wahrscheinlich hyclratisierten uncl hochdispersoiden 
EiweiBe. 

Der normale Jdakrophag, d. h. die nicht abgerundete Zelle, besteht, wie 
auch jede andere Zelle, aus einem System cler EiweiBe von verschiedenem 
Dispersionsgrade. ::VIan kann sich denken, daB ein gewisser Faktor, der die 
Umwandlung eines normalen ::Vlakrophagen in eine Sarkomzelle bewirkt, 
das plasmatische Gleichgewicht in cler Zelle starker start, was sich mor
phologisch in der Bildung einer besoncleren auBeren Plasmaschicht auBert. 
Es ist sehr wahrscheinlich, daB die hesonclers hohe Aktivitat cler Sarkom
zelle im Zusammenhange steht mit cler Bilclung clieser plasmatischen Schicht 
auf ihrer Oberflache. 

Fiir clie abgeruncleten Sarkomzellen erscheint als besonclers charakte
ristisch ihre Eigenschaft, sich mit Hilfe von aus hellem fliissigem Plasma 
bestehenclen "Pseudopodien" zu bewegen. Das Geschwulststroma wird von 
Fibroplasten gebilclet, sie stell en aber keine normalen Zellen clar und cleren 
fadig kornige Struktur spricht dafiir, claB sie nichts anderes als "gereizte 
Fibroblasten" bedeuten. 

Das Mitochondriensystem zeigt sowohl im ::Vlakrophagen, als auch im 
Fibroblasten, nichts besonderes in seiner Struktur im Vergleich mit clem, 
was sonst iiber die ::VIitochondrien bekannt ist. 

Interessante Einblicke in die Biologie der Transplantationstumoren, 
namentlich des Mausekrebses, gewinnen wir aus den Studien uber die 
Bedeutung von Geschu'ulstjiltraten fUr die Entwick1ung des artefizieIlen 
Karzinoms sowoh1 am Tiere, \vie im Reagenzg1ase (Zuchtung des B1a
stoms in vitro). BrscEGLIE hat bei einer Reihe derartigcr Experimente, 
die mit dem Adenokarzinom der weiBen Maus vorgenommen wurden, 
festgestellt, daB bei der Obertragung auf mit Filtrat behande1te und 
nachher mit Karzinom geimpfte Mause der Tumor in einer sehr kurzen 
"Latenzperiode" gedeihen und sich stark entwicke1n kann. Die Evolu
tion und Entwick1ung des Neop1asmas bekommt einen ausgepragten 
Charakter und groBe ;\fa1ignitat: Frtihzeitige Ulceration, infiltrativer 
Charakter des Neop1asmas, zah1reiche Metastasen, aIles Eigenschaften, 
die bei den Kontrolltieren feh1ten oder nur sehr sparlich auftraten. 

Andere Versuch e hei Gesch\\ulstkulturen der gleichen lVIauseadeno
karzinome in vitro er gaben Resultate, die fiir die erste Anlage der Gewachse, 
sowie deren we it ere Ausbildung lehrreiche Aufschliisse enthalten diirften. 
BISCEGLIE sah, daB derartige Krebsfiltrate auf die in den ersten Lebens
stunclen emigrierten Zellelemente eine positive "blastotrophische" Reaktion 
ausiiben, daB ferner die Neubildung an der dem Filtrat gegeniiberliegenden 
Seite viel friiher entsteht und sich viel lebhafter, uncl iippigcr entwickelt, 
als an den iibrigen Stellen des Fragmcntes. Demnach muB in den Krebs
zellen ein Substrat vo rhanden sein, clas die Tumorzellen standig reizt. Dieser 
Reizzustand ist mit dem an normalEm Embryonal- uncI Erwachsenengewebe 
vorhanclenen nicht zu verwechseln, die - wie bekannt - auf die Tumor-
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entwicklung einen hemmenden EinfluG haben. Die vom Tumor erzeugte 
blastische Substanz muG eine elektive Aktion ("Autoblastine") auf das eigene 
Gewebe ausiiben. Die neoplastische Zelle wiirde sonach die Fahigkeit be
sitzen, den Reiz seIber erzeugen zu konncn, der sie zu unbegrenzter Pro
liferation anregt; dadurch wird die schon entstandene Transformation der 
normalen Zellen in neoplastische, durch ihren eigenen Stoffwechsel zu un
begrenzter Entwicklung gereizt. Die "Reizsubstanzen" oder "Blastine" 
miiGten also als "A utokatalysatoren" bezeichnct werden, die kontinuierlich 
morphogenetische Phiinomene hervorrufen. 

Dieses passive Verhalten de3 11/[ itochondriensystems muG unterstrichen 
werden. Man kann zwischen den lVlakrophagell und den Fibroplasten eine 
Reihe von" Ubergangsjormen" aufstellen. 

Die sarkomatose Zelle beim H uhn stellt in \Virklichkeit einen "M akro
phagenhistiocyt", "Wanderzelle J\;L-\XIl\lOWS" dar (C.-\RREL und A. FISCHER) ; 
es gibt hier zwei Grundarten von Zellen: 1. 1\/[ akrophagen, d. h. abgerundete 
Zellen und 2. Fibroblasten (ausgezogene Zellen des Stromas), 3. Ziemlich 
haufig auch Riesenzellen. Zwischen den abgerundeten und ausgezogenen 
Zcllen, also zwischen "Makrophagen" und "Fibroblasten" gibt es eine ganze 
Reihe von Zellen, die zytologische Zwischenstujen bilden. 

Die vorerwahnten Mitteilungen iiber die iibertragbaren Hiihner
sarkome haben trotz der wertvollen Beobachtungen, die sie fUr die Bio
logie der Geschwiilste auch zutage fi:irderten, eine befriedigende Er
klarung aller uns hier entgegentretenden Erscheinungen bisher nicht 
liefern ki:innen. Man darf BORST nur beipflichten, wenn er sagt: wir 
stehen dies en Hiihnersarkomen gegeniiber vorlaufig vor einem Ratsel; 
wenn verimpfte, wirklich zellfreie Filtrate die Gewebe erzeugen, so kann 
die Entstehung des Sarkoms doch wohl nur von den Geweben des ge
impften Tieres ausgehen. Das ist ein ganz anderer Modus als bei allen 
anderen Impftumoren, bei dencn die vcrpflanzten Zellen die neue Ge
schwulst bilden, und das geimpfte Tier nur das Stroma liefert; es wiirde 
sich also urn die Erzeugung einer neuen Geschwulst, und nicht urn Trans
plantation handeln. Welches Agens hier wirksam sein solI, ist unbekannt 
(BORST). Jedenfalls zeigen aber diese, ebenso wie die iibrigen Experi
mente iiber die Trans- bzw. Implantation der malign en Blastome, daB 
die Zahl der positiven Impfresultate stark beeinfluBt wird durch auBere 
Momente verschiedener Art und Starke wie solche oben angefUhrt wur
den. Es geht deshalb nach TEUTSCHLANDER nicht an, auf Grund der 
kleinen Zahl der bei Menschen und Tieren erhaltenen Ergebnisse eine 
nur gewissen Tiergeschwiilsten eigene, "homologe Transplantabilitat" zu 
bchaupten. Ein und derselbe Tumor verhalt sich, wie die Experimente 
dartun, je nach der Eignung des Impftieres; dcmnach scheint auch be
ziiglich der homologen Ubertragbarkeit ein iibereinstimmendes Verhalten 
der bi:isartigen Tier- und Menschengeschwiilste zu bestehen; es ist also 
-wie bei der Auto- und Heteroplastik - bis auf weiteres ein unterschied
liches Verhalten beziiglich der Homoioplastik anzunehmen, und es ist 
auch nicht bewiesen, daB die Transplantabilitat als solche gewisser
maBen ein Privileg der N agerblastome ist (TEUTSCHLANDER). 
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c) Geschwulstbildung durch Parasiten. 

AuBer durch Dbertragung von Geschwulstmaterial auf andere Tiere 
ist auch versucht worden, Blastome mittels der Einwirkung von be
stimmten Parasiten auf die Gewebe zu erzeugen und zwar sind hierzu 
sowohl tierische wie pflanzliche Erreger benutzt worden. Unter den 
ersteren zunachst die Larve der Taenia crassicollis der Katze: BULLOCK 
und CURTIS ist cs gelungen, durch sie Sarkome in der Leber von Ratten 
zu erzeugen; in anderen Fallen konnte durch Einbringen der Spiroptera 
bei den gleichen Tieren Karzinom zustande gebracht werden. FIBIGER 
hat tiber das Spiropterakarzinom der Ratte und Maus eine Reihe von 
Experimentaluntersuchungen mit positiven Erfolgen angestellt. Sie 
ergaben: Das Spiropterakarzinom zeigt den typischen Bau des gewohn
lichen Plattenepithelkarzinoms, wuchert in Gewebe und Organe ver
schiedener Art invasiv hinein, bildet Metastasen und laBt sich trans
plantieren. Die Beziehung der Spiropterainfektion beschrankt sich auf 
Hervorrufen der Entwicklung der primaren Geschwulst, deren Wachs
tum und Verbreitung in den Vormagen und die Zunge fortdauernd sich 
fortsetzt, sei es daB die Parasiten in diesen Organen verbleiben, oder sie 
zum Teil oder ganz (Zunge) verlassen. An der Entwicklung der Meta
stasen und der transplantierten Geschwiilste haben die Parasiten keinen 
Anteil. Die vorliegenden Gewachse lieBen sich aber nicht bei allen Ratten 
der gleichen Rasse erzeugen; ebenso fand sich bei verschiedenen l~assen 
dieser Tierart Ungleichheit in der Empfanglichkeit, wahrend bei weiBen 
l\1ausen erst nach langerer Dauer der Versuche die Neubildung entstand, 
so daB "Individual-Rassen" und "Artdisposition" vorhanden sind. Ahn
lich verhalt es sich auch mit den Organen und Geweben; denn im von 
Plattenepithel ausgekleideten Vormagen entwickelten sich die Karzi
nome, im Osophagus jedoch - der gleichen Zellbelag tragt - ebenso
wenig wie in der mit Zylinderzellen versehenen tibrigen Magenschleim
haut (FIBIGER, BORST). Es liegen hier ahnliche VerhaJtnisse vor wie bei 
dem "Bilharziakrebs" der menschlichen Harnblase und zwar: Dauernde 
und immer wiederholte Schadigung des Epithels, dadurch dauernde und 
stetig wiederholte Regenerationen, deshalb auch ungewohnlich lange 
Latenz zwischen primarer Schadigung und Karzinombildung. Ahnlich 
ist es mit solchen Blastomen, die nach Schufiverletzungs-Fisteln mit 
jahrzehntlanger Fisteleiterung entstehen oder nach anderen Verletzungen, 
z. B. Ulcus pedis nach Eririeren (im Alter von 8 Jahren) und Karzinom
bildung nach 50 Jahren (VERSE, B. FISCHER)'. 

I BORST mahnt auch hier zur Yorsicht bei Versuchen, menschliche und 
tierische Blastome zu identifiziercn, namentlich auch in atiologischer Be
ziehung; denn wenn Parasiten fur diese eine grone Bedeutung besitzen, "so 
ist damit nicht gesagt, das fur den :\Ienschen das gleiche gilt; daB das, was 
fur die Ratte recht, nicht auch fur den Menschen billig ist, das hat sich ge
rade auch gezeigt bei den Studien zur Behandlung maligner Tumoren. Der 
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Der Parasit lebt in der Epithelzelle, die sich demnach im Zustande 
dauernder regenerativer Wucherung befindet, woraus sich eine oder 
mehrere Karzinomanlagen entwickeln k6nnen; wenn auch bei den Rat
ten diese schon nach 55-66 Tagen erscheinen, so ware diese Zahl- ent
sprechend der klirzeren Lebensdauer dieser Tiere, gegenliber dem Men
schen - mit 30 zu multiplizieren, was einen Zeitraum von 3-4 Jahren 
ergibt (FIBIGER und DONALDSON) I. Wahrend auf Grund dieser Ergeb
nisse FIBIGER wieder flir die Bedeutung der "Reiztheorie" bei der Genese 
des Krebses eintritt, wendet B. FISCHER ein, daB diese hier versagt, 
denn sie erklart nicht, warum bei den gleichmaBigen Reizungen nur ein 
einziger "Geschwulstfokus" (FIBIGER) entsteht. Dieser Vorgang ent
spricht aber ganz der Bildung einer Organ anlage in der embryonalen 
Entwicklung. Bei der Regeneration finden sich Analogien. Die groDe 
Zeitspanne zwischen Reizwirkung und Krebsbildung tallt auf, die Scha
digung kann liber 10 Jahre fortfallen und dennoch tritt Krebs auf, z. B. 
Anilinarbeiter = Blasenkrebs. 

Zur Erklarung der langen Latenz nimmt FIBIGER an: "Einwirkung einer, 
im Laufe der Jahre immer steigenden "Summierung der Reize". Krebs
bildung erfolgt aber auch, wenn die Reizung lange Zeiten aussetzt; ferner 
kame auch in Betracht die Wirkung der Anpassungsfiihigkeit des Korpers 
gegenuber den verschiedensten mechanischen Noxen, sowie auch anorga
nischen Giften. Die "Summierung der Reize" bringt keine Erklarung. 
Anders jedoch verhalt es sich mit Schadigungen, die zu Regeneration fuhren, 
die - entsprechend der Anpassungsfiihigkeit - auf denselben Eingriff 
immer starker, rascher und lebhafter wirkt; gerade auf dem Boden dieser 
verstarkten regenerativen Tatigkeit unter ungunstigen Bedingungen kommt 
es zur Bildung der Geschwulstanlage (FISCHER). Das Wesen der meist 
graBen Latenzzeit liegt darin, daB zwischen die Schadigung und die Ge
schwulstbildung stets ein lebhafter regenerativer PrazeB eingeschaltet ist. 
Nicht jede Regeneration erzeugt Karzinom, ihre Art wird sicher eine groBe 
Rolle spielen; aber eine lange, wiederholte, gleichartige Schadigung - die 
immer wieder yon neuem den regenerativen ProzeB entfacht - wird be
sonders leicht zur Krebsbildung fUhren, wie die Entstehung des Teerkarzi
noms in dem durch genugendlange Zeit fortgesetzten Versuche! (B. FISCHER). 

Die vorliegenden Ergebnisse des Tierexperimentes haben somit auch 
hier wieder die schon langere Zeit bestehende Streitfrage berlihrt, ob 
bei solchen Krebsbildungen als Ursache der Geschwulstentstehung die 
"Reiztheorie" VIRCHOWS Geltung hat, oder ob regenerative oder ent
zlindliche Prozesse von langerer Dauer daflir verantwortlich sind. Nach 
Ansicht des Verfassers werden gerade die beiden letztgenannten Momente 
fur die Blastogenese von EinfluB sein, namentlich der chronische Ent-

~Iausekrebs kann durch verschiedeneMittel zum Schwinden gebracht wer
den, durch Selbstauflosung und Resorption, die beim Menschen vollIg er
folglos bleiben; deshalb ist zu warn en vor ubereilten SchluBfogerungen und 
Hoffnungen in bezug auf \Vesen, Ursache und Behandlung der Gewachse 
beim Menschen." 
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zundungsvorgang und die mit ihm in Verbindung stehenden oder durch 
ihn ausgelOsten reparatorischen Gewebsveranderungen, die Regenera
tionsproliferationen mit ihren vielseitigen Wachstumserscheinungen, die 
von der Intensitatr des Entzundungs- bzw. Reparationsverlaufes ab
hangen. Magen die Karzinome bei Menschen oder Tieren durch mecha
nische, physikalische, chemische Reize erzeugt werden, stets handelt es 
sich urn die Beeinflussung des Gewebes durch irritative Momente, urn 
Traumen im weitesten Sinne des Wortes (BORST 4), nicht urn spezi
fische Wachstumsreize. Denn die auDeren Schadigungen rufen ja auch 
nicht bei allen in gleicher Weise Geschadigten das Karzinom hervor. 
Dagegen werden diese "Irritationen" als gelegentlich mitwirkende Ur
sachen gewiD von groDer Bedeutung sein; sie unterhalten chronische Ent
zundungen und regenerative Prozesse, in deren Verlaufe Veranderungen 
des Zellcharakters auftreten, unter Umstanden soIche, weIche der Ma
lignitat zuneigen. BORST (1) erwahnt, daB ja auch die sogenannten 
"Rontgenkarzinome" wohl nicht immer echte Krebse sind, sondern viel
fach nur Geschwure mit sehr hochgradigen atypischen Epithelwuche
rungen, wie sie sich im AnschluB an die starken degenerativen und ent
zundlichen Veranderungen im Corium und die schweren GefaBverande
rungen, weIche die Bestrahlung erzeugt, ausbilden '. 

Regenerationsvermogen und Disposition zur Krebsbildung stehen in 
einem umgekehrt proportionalen Verhaltnis zueinander in der Phylo-, 
Onto- und Organogenese: Je graBer jenes (Invertebraten, Amphibicn, 
Embryonen, Nervcnsystem!), desto geringer ist auch diese, je geringer 
jenes, desto graBer diese (Saugetiere und Altersdisposition). Die Ge
schwulstbildung erscheint demnach geradezu als Beweis fUr eine durch
schnittlich geringe physiologische Regenerationsfahigkeit eines Organs, 
selbst aber als ein hemmungsloser, anisogener RegenerationsprozeB, als 
Rest oder lokales Wiederauftreten eines in fruheren Entwicklungs
perioden starker gewesenen Regenerationsvermagens, wie es auch 
v. HANSEMANN annimmt (TEUTSCHLANDER, 1). 

Die Versuche FIBIGERS zeigen in ihren Ergebnissen grone Uberein
stimmung mit den durch Teer am Rattenmagen geschaffenen Zell
proliferationen. BuscHKE und LANGER sahen hierbei entzundliche 
tumorartige Epithelwucherungen mit uberaus starker ("maligner") 
Hyperkeratose, allerdings ohne Destruktion und Metastasierung. Sie 

I Unter dauernd veriinderten, physikalisch-chemischen Lebensbedin
gungen, ausgeschaltet von einer, durch ein geordnetes ~erven- und GefiiB
system gewiihrleistetcn Erniihrung, sowic unter immer erneut angefachtem 
Wachstumsreiz entstehen bei der Teermaus im Laufe der Monate aus nor
malen Epithelzellen allmahlich selbstandige Zellen abnormen Charakters, 
die im Kampfe um ihre Lehensnotwendigkeit aggresiv geworden sind: die 
Krebszellen. 1st es erst durch das Zusammentreffen chemischer und mecha
nischer Reize zu dies em biologischen Effekt gekommen, dann ist der ProzeB 
irreversibel, dann ist das Karzinom im vollen \Vachstum lDoDERLEIN). 
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nehmen beziiglich der papillomatosen, erosiven und ulcerosen Prozesse 
an, daB sie durch toxisch wirkende resorbierende Stoffe entweder iiber 
das vegetative Nervensystem der Bauchorgane als "Reflexwirkung" 
ausgelOst werden, oder daB es sich urn "nervos sympathische Reaktio
nen"mit Veranderung des GefaBsystems handelt, urn Giftwirkungen auf 
das innersekretorische System oder Disposition des Vormagens auf bla
stogene Reize. 

SchlieBlich hat es auch nicht an Versuchen gefehlt, bestimmte Bak
terien als Erreger der malignen Blastome zu finden, jedoch sind irgend
welche positive Erfolge nicht nachzuweisen gewesen. Wenn an den 
Geschwiirs- und Narbenbildungen, die nach bestimmten Infektionen 
auftreten, sich spater Karzinome entwickeln, so ist auchhieranzunehmen, 
daB die Entziindungs- und Regenerationsvorgange, aber nicht be~timmte 
Bakterien die Tumorbildung ausgelOst haben. Nach den Untersuchungen 
von AULER, BLUMENTHAL und MEYER konnen verschiedene Parasiten 
in tierischen Geweben Krebsgeschwiilste erzeugen, sie alle sind "Krebs
erreger" jedoch nur verschiedentlich und indirekt; sie geben den chro
nischen Reiz ab, welcher die normalen Zellen allmahlich so verandert, 
daB sie mehr oder weniger leicht zu Krebszellen werden (ORTH und A. 
DIReH). Durch den parasitaren Reiz entsteht zunachst eine pracancerose 
Erkrankung, die spater in Krebs iibergeht. Der Parasit ist nicht in die 
Krebszelle eingetreten, ffir ihre weitere Entwicklung (Metastasen usw.) 
haben weder er, noch seine Produkte eine Bedeutung; das Blastom zeigt 
ohne seine Mitwirkung autonomes Wachstum, die Metastasen sind Fort
pflanzungen der Metastasen des Primartumors. 

Es gibt Beobachtungen, die beim Menschen daffir sprechen, daB auf 
dem Boden parasitarer Krankheiten (z. B. Tuberkulose oder Syphilis) 
sich Karzinome entwickeln. JENSEN gelang es durch Pseudotuberkel
bazillen bei Ratten ein Sarkom zu erzeugen, das von LEWIN durch 14 Ge
nerationen weiter geziichtet wurde (BLUMENTHAL). Die vorerwahnten 
Autoren konnten zum ersten Male aus dem Sekret eines menschlichen 
Mammakarzinoms das Bacterium tumefaciens oder einen dies em nahe
stehenden Parasiten ziichten und mit ihm an Tieren maligne Blastome 
experimentell erzeugen, die sich durch Generationen weiter fortpflanzen 
lieBen, dabei Karzinom- und haufiger Sarkomcharakter zeigten. Diese 
neuen Stamme des Bact. tumefaciens bewirken transplantable Gewachse 
ohne jedes Reizmittel (wie die in anderen Versuchen mit Erfolg gebrauchte 
Kieselgur); diese bilden sich aber spontan zuriick, falls ein derartiger 
Faktor fehlt, sie konnen als "neoplastische Gruppe" bezeichnet werden. 
Kieselgur oder ahnliche Reizstoffe entsprechen im Experiment der Dispo
sition bei spontaner Krebsgenese. BLUMENTHAL und HIRSCHFELD halt en 
es ffir au~eschlossen, daB ein Parasit yom Typus des Tumefaciens bei 
dem menschlichen Krebs eine Rolle spielt, und betrachten auch die 
Frage, ob tatsachlich die durch den Tumefaciens gebildeten Tumoren 

Ergebnisse der Biologie V. 49 
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spater aus sich selbst heraus, d. h. ohne seine Mitwirkung, weitere Tu
morbildung veranlassen, als noch nicht entschieden, obwohl ihre Ver
suche an Pelargonien die JENsENsche Meinung zu stiitzen scheinen. Die 
Autoren nehmen aber an, daB die Bejahung dieser Frage durchaus mit 
dem Mechanismus in Einklang steht, den wir beim Menschen und Tier 
kennen, wenn maligne echte Tumoren unter Mitwirkung von Parasiten 
entstehen. Gegen eine parasitare Entstehung der Geschwulste im Sinne 
der Existenz spezifischer Erzeuger blastomat6sen Wachstums sprechen 
nach BORST (1, 3) viele Momente, so die "Mannigfaltigkeit des Baues, 
besonders der heterotope und gemischte Charakter mancher Blastome, 
die angeborenen GeschwUlste, das Wachstum der primaren Blastome und 
der Metastasen aus sich heraus", also das Fehlen einer homologen In
fektion. Nach den bisher vorliegenden Untersuchungsergebnissen ist 
es nicht gelungen, beim Menschen oder Tiere einen bestimmten Bakterien
stamm oder anderen pflanzlichen Erreger zu finden, der mit Sicherheit 
als Ursache der Bildung maligner Tumoren angesehen werden kOnnte. 
Zur Gruppe des Tumefaciens gehorende Bakterien durften vielleicht 
gelegentlich bei der Entstehung krebsartiger GeschwUlste eine Rolle 
spielen, jedenfalls wirkt aber nicht jeder Stamm, und selbst ein- und der
selbe Stamm nicht ohne wei teres cancerogen, auch scheint es (selbst nach 
den neuesten Mitteilungen CARRELS) nicht annehmbar, daB der Tume
faciens als Ubertrager eines invisiblen Krebserregers wirkt (TEUTSCH
LANDER und KRONENBERGER). 

d) Beeinflussung der Geschwulstbildung durch verschiedene 
Faktoren. 

Die neueren Arbeiten aus dem Gebiete der vergleichenden Geschwulst
lehre haben eine Reihe interessanter Beobachtungen geliefert, die fUr die 
Biologie der Menschen- und Tiergewiichse, namentlich des Krebses, von 
Bedeutung sein durften. Mit Rucksicht auf die Grenzen der vorliegenden 
Abhandlung konnen nur einige von diesen Ergebnissen berucksichtigt 
werden. Zunachst sehen wir, daB Erniihrung und Stoffwechsel des Or
ganismus von EinfluB auf die Blastomentwicklung sind. Beim Mause
karzinom zeigte zellsalzarme Nahrung keinen EinfluB auf das Krebs
wachstum, ebenso Phosphatfutterttng, dagegen wurde durch Kalifiltterung 
die Impfausbeute verbessert, die Metastasenbildung nicht beeinfluBt, 
wahrend jene durch Kalziumfutterung vermindert wurde, ebenso die 
Wachstumsgeschwindigkeit (HANDEL). Bei transplantablen Ratten
karzinomen hat einseitige Erniihrung verbunden mit Insulin- und Phlor
rhizininjektionen ergeben, daB eine Wachstumsbeeinflussung durch 
Phlorrhizin ausblieb, daB die kohlehydratreich genahrten Ratten infolge 
der Insztlingaben geringe Wachstumsbeschleunigung aufwiesen, und daB 
bei einseitig mit Kohlehydraten angereicherter Ernahrung das Krebs
wachstum rascher erfolgte als bei der einseitig mit EiweifJ bzw. Felt an-
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gereicherten Kost (HANDEL und TADENUMA). Bei Gaben von Chole
sterin und Scharlachrot zur Nahrung haben bei experimentellem Mause
krebs die Entwick1ung des B1astoms wie seiner Metastasen l:>esch1eunigt 
(EBER, KLINGE und WACKER) und zwar, wie die Autoren annehmen, 
durch Wirkung des ersteren Praparates, denn es trat nach Cho1esterin
darreichung bei gleicher Nahrung -- auch bei nichtgeteerten Mausen und 
cho1esterinreich emahrten Kaninchen - sehr oft gallengangahnliche 
Wucherung von Leberzellsch1auchen auf dem Boden einer zirrhoseahn
lichen Leberschadigung ein. Nach ERDMANNS Untersuchungen fiber 
Im-, Ex- und Reimp1antation werden die das hemmungs10se Wachs tum 
der Krebszellen erzeugenden Stoffe ge1iefert vom Stroma, und zwar bei 
Imp1antationen von den Bindegewebse1ementen des neuen Wirtes. Die 
Stromazelle ist demnach der Trager des Agens,' das bei der Rfickver
impfung in den norma1en Bindegewebszellen sich dann weiter entwickelt. 
Bei Mauseimpftumoren fand ROOSEN durch intraperitoneale Olfarbstoff
injektionen (B 588, mit Isaminb1au VI B nahe verwandt) Wachstums
hemmung, vollkommene wie unvollkommene Rfickbi1dung wie soIche 
weder durch intravenose und subkutane noch durch alleinige subkutane 
Einbringung erzie1t werden konnte. Ahnliche Wirkungen verursachten 
auch Injektionen von reinem 01 oder Lezithin (NAKAHARA, BRAILSFORD 
und BURNETT), wobei den Lymphozyten eine wesent1iche Rolle fUr das 
Zustandekommen der Geschwu1stimmunitat zugesprochen wurde (NA
KAHARA). 

Die verschiedenen Studien iiber das Verhalten in vitro gewachsener und 
wieder dem Tierk6rper eingepflanzter Blastomzellen zeigten nicht bloB we
sentliche Unterschiede zwischen Epithet und Stroma, beziiglich des histo
logischen Bildes und des Stoffwechsels, sondern ergaben, wie ERDMANN mit
geteilt hat, auch, daB die Bindegewebe sich in zwei, fUr die Aufklarung ihrer 
Erscheinungen wichtigen Eigenschaften von den Epithelzellen unterscheiden: 
sie wachs en in vitro hemmungslos und haben eine starkere Wachstumsten
denz wie die Karzinomzellen. Auch die Epithelzellen k6nnen zu hemmungs
losem Wachstum gebracht werden, aber erst dann, wenn sie sich vollstandig 
in Reinkultur - ohne jedes Bindegewebe - befinden. Diese Eigenschaft 
erklart, daB bei gemischten Tumoren so oft der karzinomat6se Anteil bei 
fortlaufender Reimplantation verschwindet. 

Ferner besitzt die Bindegewebszelle eine zweite besondere Eigenschaft, 
die man bei der Epithelzelle bisher noch nicht gefunden hat. Diese brallcht 
namlich zu ihrem Wachstum eine Gleitflache, jene aber nciht, sie kann viel
mehr frei in halbfesten Fliissigkeiten auswachsen. Deshalb gelingt auch mit 
Leichtigkeit die In-vitto-Kultur von embryonalem und erwachsenem Binde
gewebe. Dauernde In-vitro-Kulturen sind aber nur dann zu erhalten, wenn 
dem Medium eine wachstumsf6rdernde Substanz zugesetzt wird und zwar 
entweder I. aus Embryonalextrakt oder 2. aus Plasma sehr junger Tiere, 
oder 3. aus Leukozyten oder Knochenmarksextrakt und Sekreten Ie bender 
Leukozyten. 

Die Oberflachenspannung des Gewebes stellt nach BAUER eine meB
bare GroBe dar, von deren Betrag die Entstehungs- und Wachstums-

49* 
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moglichkeit des Karzinoms abhangt. Eine kiinstliche Erniedrigung der 
Oberflachenspannung hat nach den Versuchen von KAGAN eine das 
Wachstum transplant abler Mausekarzinome befOrdemde Wirkung; das 
gleiche Phanomen erhielt BAUER im BIutserum Krebskranker, ebenso 
beschleunigtes Wachstum von Ascariseiern in Fliissigkeiten mit ver
minderter Oberflachenspannung. Demnach werden die Zellen bei nor
maIer Spannung der Oberflache durch eine bestimmte Kraft im Zustande 
einer normalen Gewebskorrelation zusammengehalten. Sobald dieser 
EinfluB abgeschwacht wird, tritt fUr die Zellen die Moglichkeit zu freier 
Isolierung ein, mit darauf folgender unbegrenzter Teilung (BAUER, 
HERBST). SOLOWIEW konnte feststellen, daB Extrakte aus malignen 
Blastomen eine bedeutend erniedrigte Oberflachenspannung zeigen im 
Vergleich zu den Extrakten benigner Tumoren und normaler Gewebe, 
woraus sich die Annahme ergeben wiirde, daB die Erniedrigung der 
Oberflachenspannung von Krebsextrakten, deren Malignitatparallel geht, 
also die Oberflachenspannung urn so geringer wird, je mehr der Neu
bildung zunimmt. Erniedrigung der Oberflachenspannung, die nicht 
bloB im BIute, sondern auch im Karzinomgewebe des Kranken in loco 
auf tritt, kann, sobald sie im umgebenden Milieu einsetzt, schon geniigen, 
urn Isolierung und Teilung der Zellen hervorzurufen (LOEB, HERBST, 
GlRAUDEL, BAUER, SOLOWIEW). Fiir die Oberflachenspannung des 
menschlichen und tierischen Organismus kommt auBer den sehr wich
tigen Ca-Jonen auch noch wesentlich in Betracht die von W. DUNKAN 
und A. CUERIE nachgewiesene Erhohung des Fettsauregehaltes, da diese 
bedeutende Herabsetzung der Oberflachenspannung auslosen kann. So
LOWIEW weist darauf hin, daB bei Veranderungen der Ionenkonzentra
tionen (welcher Art sie auch sein mogen), sehr wohl eine Potentialdiffe
renz in den Gewebskolloiden entstehen kann, die eine entsprechende 
Veranderung der Oberflachenspannung bewirkt. Da Anilinfarben diese 
erniedrigen, sind derartige Feststellungen von Wichtigkeit fiir die Genese 
des Karzinoms der Anilinarbeiter! Ebenso konnte das Auftreten ex
perimenteller Teerkrebse vielleicht so erklart werden, daB der chronische 
Teerreiz im ganzen Organismus chemisch-physikalische Veranderungen 
in den Geweben und Saften auslOst. Fiir die COHNHEIMsche Theorie 
konnten die vorliegenden Ergebnisse auch Verwendung finden, da in der 
Verminderung der Oberflachenspannung der Korpersafte und -gewebe 
vielleicht eine jener Bedingungen gegeben sein diirfte, die versprengte 
und lange im latent en Zustande weilende Zellen zu lebhaftem Wachstum 
anregen (SOLOWIEW). 

Die beim Karzinom vorhandene Neigung zu Verminderung der Ober
flachenspannung finden wir auch wahrend der Graviditat, die durch 
rasches Wachstum und lebhafte Ausbreitung (Metastasierung) maligner 
Blastome bekannt ist. 
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e) Biologie der Geschwulstzellen. 
Andere Untersuchungen haben sich mit der Biologie der Geschwulst

zellen befaBt, besonders mit ihren Abweichungen von den Normalzellen. 
ERDMANN konnte zeigen, daB die Tumorzelle ihre charakteristischen 
Eigenschaften nur solange bewahrt, als sje in Tumorplasma lebt und sie 
im normalen Plasma verliert, sich also der normalen Metazoenzelle nahert 
oder zugrunde geht, jedenfalls selbst unter den gunstigsten Umstanden 
nicht mehr flihig ist, Geschwiilste zu erzeugen. Hierbei sind die Mause
karzinome widerstandsfahiger als die Rattenkrebse, auch ergab sich, daB 
die Stromazellen fUr das Zustandekommen neuer Gewachse (bei Reim
plantation) von wesentlicher Bedeutung sind. ERDMANN schlieBt aus 
seinen Versuchen, daB im Stroma Stoffe vorhanden sein mussen, die im 
Korper das hemmungslose Wachstum der Krebszellen bewirken, und 
zwar mussen bei der Implantation die Bindegewebszellen des Wirtes 
diese neuen Stoffe erzeugen. Die Stromazelle ist demnach der Trager 
des Agens, das bei der Ruckverimpfung in den normalen Bindegewebs
zellen sich dann weiter entwickelt. A. FISCHER fand die Unterschiede 
zwischen normaler und bosartiger "tumorerzeugender" Zelle darin ge
geben, daB diese die Fahigkeit besitzt, sich unbegrenzt aus einem 
einzigen isolierten Zellkeim zu vermehren, ferner das Blutplasma und 
Protoplasma lebender normaler Gewebszellen in Stoffe zu verwandeln, 
we1che dem Aufbau des eigenen Protoplasmas der bosartigen Zellen 
dienen konnen, schlieBlich auch koaguliertes Blutplasma hinzuschmelzen. 
Diese Vermogen der Sarkomzellen im Organismus zu proliferieren und 
gleichzeitig das Fibrinfaserwerk Zl.1. beseitigen, erklart das Versagen der 
regenerativen Bestrebungen seitens der normalen Gewebe sowie auch das 
bunte Bild der Metaplasie; wenn die perizellularen Verhaltnisse in phy
sikalischer Hinsicht verandert werden, wie dies unter dem Einflusse 
bosartiger Gewebszellen der Fall ist, ist es nicht erstaunlich, daB die 
regenerativen Bestrebungen der normalen Gewebe versagen. 

Eine wesentliche Bereicherung unserer Kenntnisse von den Sto//
wechselvorgiingen in der Tumorzelle bedeuten die Untersuchungen 
W ARBURGS und seiner Schiiler. Urn die Art der das Krebswachstum unter
haltenden Energiequellen festzustellen, hatte W ARBURG Vergleiche an
gestellt zwischen der Atmung des uberlebenden Karzinomgewebes und 
derjenigen des gesunden Epithels, wobei sich ergab, daB jene keine Steige
rung, sondern im Gegenteil, eine Abnahme erfahrt, daB sonach in der 
Krebszelle andere energieliefernde Reaktionen intensiver ablaufen mus
sen, als es in der normalen Epithelzelle der Fall zu sein pflegt, und daB 
diese Reaktion gegeben ist durch das Vermogen des Karzinomgewebes 
Traubenzucker zu Mi1chsaure zu vergahren. Diese glykolytische Fahig
keit ist beim Rattenkrebs (FLEXNER-JOBLING) bei SauerstoffabschluB 
pro Stunde und Milligramm Trockengewicht etwa 0,12 mg (LASNITZKI), 
d. i. etwa 120mal so groB wie die des Elutes und 200mal groBer als beim 



774 K. WINKLER: 

Froschmuskel wahrend hochster Arbeitsleistung. NEGELElN konnte 
nachweisen, daB Geschwulstpartikel im Serum ebenso stark wie in 
RlNGERScher Losung glykolysieren I . Die Experimente von WARBURGS 
SchUler OKAMOTO lehrten, daB Krebsgewebe bei Anwesenheit von Trau
benzucker noch bis 24 Stunden am Leben bleibt, denn die Glykolyst' 
dauert an und die Geschwulstteile lassen sich mit Erfolg weiter iiber
tragen. Die Starke der Glykolyse steigt mit Abnahme der Wasserstoff
ionenkonzentration und mit Zunahme der Bikarbonatkonzentration in 
der Ringerlosung; ferner besitzen die Temperatur sowie die Konzen
tration des Traubenzuckers gewissen EinfluB, auch ist die Glykolyse ge
bun den an die Unversehrtheit der Zellstruktur (LASNITZKl), schliel3lich 
ist sie im Gegensatz zur Atmung, gegen Blausaure nur wenig empfind
lich. Werden die Versuche bei Sauerstoffzutritt ausgefiihrt, wobei wir 
eine aerobe (Milchsaureschwund) und eine anaerobe (Milchsaurebildung) 
Stoffwechselphase unterscheiden miissen (LASNITZKl), so verliert das 
Krebsgewebe nur einen sehr geringen Bruchteil des anaeroben Wertes 
im Gegensatz zum Muskel, wo er vollig schwindet; dadurch ergibt sich, 
daB die Karzinomzelle sich wie eine Hefezelle verhalt, ferner daB ihr 
aerober Kohlehydratstoffwechsel eine Mischung darstellt von Oxyda
tions- und Spaltungsstoffwechsel lund ihre Atmung im Verhaltnis zur 
Glykolyse zu gering ist, urn die in der anaeroben Stoffwechselphase auf
getretene Milchsaure ganzlich zum Schwinden zu bringen (LASNITZKl, 
WARBURG, OKAMOTO). Nach Feststellung dieser Befunde an Tiergewach
sen (Rattensarkom von JENSEN und Hiihnersarkom von Rous, beson
defs aber Rattenkrebs von FLEXNER-JOBLING), hat WARBURG mit 
seinen Mitarbeitern auch Karzinome, spater auch noch Sarkome des 
Menschen untersucht, wobei sich gleiche glykolytische Wirkungen der 
Geschwulstzellen ergaben, wahrend normales Gewebe romal schwachere, 
das Bindegewebe sogar kaum feststellbare Werte darbot und sie schlieB
lich bei SauerstoffabschluB am Epithelgewebe meist vollig fehlten (LAS
NlTZKl). 

Weitere Untersuchungen, wie sie WARBURG im Reagenzglas aus
gefiihrt hatte, wurden mit gleichen Erfolgen am lebenden Tiere (Mausen 
und Ratten mit Karzinomen) von C. F. und G. T. CORl unternommen 

I Embryonales Gewebe zeigt die auch bei benignen Blastomen bestehen
den Verhaltnisse zwischen Spaltungs- und Oxydationsstoffwechsel, sogar 
noch weit starker ausgepragt, namentlich das Dberwiegen des letzteren: Bei 
Fehlen von Sauerstoff bildet der Hiihnerembryo in gr6Berem Umfange 
Mi1chsaure (pro Milligramm Trockengewicht und Stun de rund 0,09 mg), da
gegen geht die Glykolyse v611ig verloren, sobald Sauerstoffzutritt erm6g1icht 
wird. Demnach ist der aerobe Kohlenhydratstoffwechsel beim embryonalen 
Gewebe, im Gegensatze zum Tumorstoffwechsel, fast ein reiner Oxydations
stoffwechsel, andererseits ergibt sich, daB die anaerobe Glykolyse der Ge
schwulst nichts anderes darstellt, als die anaerobe Stoffwechselphase des 
Embryos (LASNITZKI). 
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und lehrten, daB nach Injektionen von Traubenzuckerlosungen in den 
Peritonealraum die Gewachse sowohl Erhohung des Glukose- wie des 
Milchzuckergehaltes aufwiesen I. 

LASNITZKI weist darauf hin, daB diese experimentellen Befunde auch 
die ErkIarung abgeben fiir eine den Klinikern seit langem bekannte Er
scheinung, namlich die Erfahrung, daB bei Magenkrebs im Mageninhalte 
Milchsaure vorkommt und daB, wie auch die Befunde von MENDEL und 
ENGEL zeigen, diese nicht (wie man bisher annahm) ein Bakterienprodukt 
darstellt, sondern in engem Zusammenhange mit der Tatigkeit des Tumor
epithels steht. Auch Mause mit Implantationsblastomen (Karzinomen und 
Enchondromen) bieten gleiche Erscheinungen dar, wogegen normale und 
an Sarkom erkrankte Tiere keine Milchsaure liefern. 

1m AnschluB hieran ist noch zu berichten iiber die Fahigkeit der 
Krebszellen, lipolytische Wirkungen zu entfalten. Untersuchungen ver
schiedener Autoren ergaben, daB Karzinomextrakte in jeder Konzen
tration nur ein geringes Spaltungsvermogen besitzen, ebenso wie solche 
Praparate, die aus Herz, Gehim oder Skelettmuskeln bereitet wurden. 
RONA und LASNITZKI sahen (bei Verwendung von Tributyrin als Sub
strat), daB die FLEXNER-JOBLINGSchen Karzinome (bei Ratten), ver
glichen mit Leber- und Nierengewebe des Tieres, eine 2-3fache Herab
setzung der lipolytischen Wirkung aufwiesen. Bei Versuchen mit in 
RingerlOsung bereiteten Extrakten fanden die Autoren, daB die Unter
schiede in der lipolytischen Wirkung noch erheblicher waren als bei 
Gebrauch von Gewebsschnitten, und daB bei einer Reihe von Geweben 
cin gewisser Antagonismus zwischen glykolytischem und lipolytischem 
Vermogen unverkennbar war, besonders deutlich hervortretend, sobald 
einerseits Karzinomgewebe, Milz und Skelettmuskulatur, andererseits 
Leber- und Nierengewebe gegeniibergestellt wurden. 

Unter Anwendung der Vitalfarbung lieBen sich auch gewisse Unter
schiede zwischen den Impftumoren verschiedener Tiere nachweisen; so 
ergaben J ensentumoren und Mausekarzinome elektive Speicherung einiger 
sauren Farbstoffe, der Triphenylmethansulfosaure (Fuchsin S, Rot
violett, Lichtgriin und Isaminblau). Dagegen verhielten Ratten- und 
iiberimpfte Mauseteerkrebse sich negativ. 

1 RUSSEL fand bei Zusatz von Glukose, Lavulose und Maltose in Leber
und Nierengewebe einen Anstieg des respiratorischen )Quotienten gegeniiber 
den Kontrollversuchen mit reiner (nicht zuckerhaltiger) Salzl6sung~ Da
gegen zeigten Galaktose, Saccharose und Laktose keinen EinfluB. Die Er
h6hung des respiratorischen Quotienten betrug in Experimenten mit einem 
Sarkom und mehreren Karzinomen nur um ein Geringes mehr, als bei den 
normalen Geweben. Galaktose und Saccharose lieBen auch hier den respira
torischen Quotienten unbeeinfluBt, Laktose schien in zwei Fallen geringen 
Anstieg zu bewirken. Bei Verwendung von Pentosen (Arabinose, Xylose, 
Rhamnose) ergab sich ein maBiger Anstieg des respiratorischen Quotienten 
gegeniiber normalen Geweben, nur hatte in der Leber die Arabinose ge
ringere Erh6hung zur Folge. 
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liche Wanderungen 
279· 
mysticetus, jahres
zeitliche Wanderun
gen 267, 277. 
sieboldi, jahreszeit
liche Wanderungen 
280. 

Balaenoptera borealis, 
jahreszeitliche Wan
derungen 274. 



Balaenoptera musculus, 
jahreszeitliche Wan
derungen 266, 274. 

- physalus, jahreszeit
liche Wanderungen 
268, 273. 

- rostrata, jahreszeit
liche Wanderungen 
265, 266, 268, 274. 

Ba1chen, Vorkommen, 
Laichen 643. 

Balggeschwiilste 738. 
Barbagtella barbastel

Ius, jahreszeitliche 
Wanderungen 259. 

Bartschweine, Wande
rungen in Sumatra 
258. 

Basaliom, differenzier
tes, Vorkommen 739. 

Basipodium, Begriff 
292. 

Bathymyzon, Verbrei
tung 413. 

Bdellostoma s. Polisto
trema. 

Beckengiirtel, Normal
entwicklung und Ki
nematik 349. 

- der Vogel, Determi
nation 366. 

Behaarung als Tran
spirationsschutz 95. 

Beluga, jahreszeitliche 
'Vanderungen 272. 

Beriihrungsreiz barkeit 
bei Keimlingen 216. 

- bei Ranken 175, 205, 
207. 

Bilharzia-Karzinom 766. 
Bindegewebe und Epi

thelzellen in vitro, 
schiedene Wachs
tumstendenz 77 I. 

- Kulturmedium fUr 
77 I. 

Bindesubstanzge
schwiilste 694. 

Bioblasten-Uberimp
fung und Ge
sch wulstentstehung 
760 . 

Biskayawal s. Balaena 
glacialis. 

Sachverzeichnis. 

Bison, amerikanische, 
jahreszeitliche Wan
derungen 240. 

Blauling, Vorkommen, 
'Vandern, Laichen 
640 . 

Blastemdetermination 
333· 

Blastine, Geschwulst
wachstumdurch 76I. 

Blastom-Entstehung, 
Faktoren 757. 

- Ernahrungs- und 
Stoffwechselwirkung 
bei Entstehung 770. 

- teratoides zystisches 
738. 
durch Transplanta
tion fetaler Gewebe 
757· 

Blatt-Dicke und Tran-
spirationsstarke, Be
ziehungen 86. 

- -Gestalt, Umwe1t
einfluB 139. 

- -GroBe, -Gestalt und 
-Zahl und Dampf-
hunger der Luft II5. 

- -GroBe und Tran
spiration 108. 

- junges und altes, 
SpaltOffn ungenan
zahl, Tabelle 135. 
-Lange an trocke
nem und feuchtem 
Standort 143. 
Luftwegigkeit 84. 
mehrjahriges, Spalt
offnungsanzahl, Ta
belle 136. 
-nachahmende Ver
dunstungskorper fUr 
Transpirationsmes
sungen 89. 

- -Querschnitt von 
Festuca glauca, hy
gromorphe und xe
romorphe Differen
zierung 121. 

- von Spiraea ulmaria, 
anatomische Diffe
renzierung zu ver
schiedener J ahres
zeit 142. 

Blatt-Stellung und 
Transpirationsver
haltnisse 12 I. 

- - und Verdunstung 
im Wiud 45. 

- -Temperaturen 66. 
- transpirierendes, 

Temperatur in be
wegter und unbe
wegter Luft 7I. 

- -Wachstum an 
Ranke- und Winde
pflanzen 2 I I. 

- Warmehaushalt 62. 
Blattklimmer 214. 
Blattranken 214. 
Blattstiele, phototro-

pische Beweglich
keit bei Winde- und 
Rankenpflanzen 2 II. 

Blaubock, Stand wild 
228. 

Blaufe1chen s. Corego
nus wartmanni. 

Blausaure-Empfindlich
keit der Geschwulst
zelle 774. 

Blauwal s. Balaeno
ptera musculus. 

Boden-Temperatur und 
Transpiration 106. 

- -Verdunstung und 
Transpiration der 
Pflanzen 102 ff. 

BohnensproB, kreisen
der, intermittierende 
Aufnahme 20I. 

- wiederholtes Erfas
sen der Stiitze 204. 

Bombinator, Schulter
und Beckengiirtel, 
Determination der 
Achse 353. 

Bondelles, Vorkommen, 
Wandern, Laichen 
640 . 

Bowiea volubilis, Uber
kriimmungsbewe
gungen 199. 

Brachymystax lenok, 
Vorkommen, Wan
derungen 635. 
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Braunfisch, jahreszeit
liche Wanderungen 
271 . 

Brevoortia tyrannus, 
Verbreitung, Wan
derung, Laichen 48S. 

BRowNsche Bewegung 
in Zellkernen 9. 

Bruchdreifachbildung, 
Schema 338. 

- und symmetrische 
Ordnung der lndi
viduen 378. 

Brunstzeit der .Saigas 
236 . 

- der SpringbOcke233. 
- der Wapiti in Nord-

amerika 240. 
Brustflosse eines Sela

chiers, Schnittfiih
rung zur AuslOsung 
360. 

Brutpflege bei Amiidae 
440 . 

Buckelwal, jahreszeit
liche Wanderungen 
26S, 266. 

Buschbock, Leben am 
FluBufer 226. 

C ... s. auch K .... 
Calamichtys calabarius, 

Verbreitung 441. 
Calcium, Geschwulst

wachstum bei Fiitte
rung mit 770. 

- -lonen und Ober
flachenspannung des 
Korpers 772. 

Callorhynchus, Verbrei
tung 430. 

Calystegia dahurica, 
steile und flache Win
dung 204. 

- sepium in Kreisbe
wegung 193. 

- - kreisender Gipfel 
mit Stiitze 203. 

Cancroid, pracancerose 
Stadien 7So. 

- im Uterus 748. 
Capelin s. Mallotus viI

losus. 

Sachverzeichnis. 

Carcharias glaucus, Ver
breitung 427. 

- japonicus, Verbrei
tung 427. 

- littoralis, Verbrei
tung 427. 

- nicaraguensis, Ver
breitung 427. 

- taurus, Verbreitung 
42 7. 

- zambesiensis, Ver-
breitung 427. 

Carcinom s. Karzinom. 
Caspiomyzon wagneri, 

Wanderungen 416. 
- - Wanderung, Lai

chen 420. 
Celloidinkorper-Trans

plantation in die Sei
tenwand des 
Schwanzknospensta
diums bei Triton327. 

Cellophanmethode fiir 
Transpirationsbe
stimmung 82. 

Centracionidae, Wande
rungen 42S. 

Centrina salviani, Ver
breitung, Wande
rung 428. 

Centrosomen -Verande
rung durch Teerpin
selung 746. 

Cephaloscyllium, Ver
breitung 42S. 

Ceratodon monodon, 
jahreszeitliche Wan
derungen 267. 

Cetorhinus maxima, 
Verbreitung, Wan
derungen 427. 

Chaetoessus, Verbrei
tung, Anpassung an 
SiiBwasser 444. 

Chanos chanos, Verbrei
tung, Wanderungen 
444· 

Chimaera monstrosa 
[und Unterarten], 
Verbreitung, Wan
derungen 429. 

Chirocentridae palaon
tologische Befunde, 
Verbreitung 444. 

Chlamydoselache angui
nea, Vorkommen 
42S· 

Chlamydozoen bei Bla
stomiibertragung 
760. 

Chlorcalcium-Zufuhr, 
Blattgestalt nach 
139· 

Cholesterin -Fii tterung, 
Karzinomwachstum 
nach 771. 

Chondrofibrom des Ova
riums 702. 

Chondrom, Aufbau, 
Ausgangspunkt,For
men 699. 

- beiMensch und Tier, 
Tabelle iiber Lokali
sation 701. 

- Osteombildung aus 
70 3. 

Chondrosen 699. 
Chondrostei, Verbrei

tung, Lebensweise, 
Laichen 431. 

Chromosomen, Abbau 
16. 

- Anastomosenbil. 
dung 16. 

- -Bildung bei Tha
lictrum IS. 

- -Dispersion 20. 
- Entstehen und Ver-

schwinden 13. 
- Kolloidchemie 18. 
- Lichtbrechungsver-

mogen und Vakuoli
sation 16. 

- -Transport 2S. 
- -Zahl und Chromo-

zentren 12. 
Chromozentren und 

Chromosomenzahl 
12. 

- in Zellkernen von 
Thalictrum 7. 

Chyluscysten, Lokali.sa
tion 711. 

Clupea s. auch Hering. 
- bassensis, Verbrei

tung 44S. 
- caerulea, Vorkom

men 478. 



Clupea dobrogica, Vor-
kommen, Wande-
rungen 477. 
harengus, Verbrei
tung, Wanderungen 
445· 
harengus membras, 
Vorkommen, Lai
chen 470. 
longiceps, Vorkom
men 478. 
neopilchardus, Vor
kommen 478. 
pallasii, Vorkommen, 
Wanderungen 47I. 
pilchardus, Verbrei
tung, Laichen, Le
bensweise, Wande
rung 475. 
pseudohispanica, 
Vorkommen 478. 

- sprattus, Verbrei
tung, Lebensweise, 
Rassen, Laichen 474. 

Clupeidae, palaontolo
gische Befunde, Ver
breitungskarte 445, 
447. 

- Wanderbewegungen 
489. 

Cobaea, Ablauf der auto
tropischen Reaktion 
207. ! 

scandens mit Blatt- I 

ranken 216. 
Contranatante Wander

bewegung der Fische 
40 9. I 

Coregonidae, Systema-' 
tik, Biologie, Verbrei-I 
tungskarte 635ff.,! 
637. 

Coregonus acronius, 
Vorkommen, Le
bensgewohnheiten, 
Laichen 643. 
albula, Rassen, Vor
kommen, Wandern, 
Laichen, Lebensge
wohnheiten 642. 
arktisch-pazifische 
Arten 645. 
Ergebnisse der Biologie V. 

Sachverzeichnis. 

Coregonus clupeiformis 
in Nordamerika, Le
bensgewohnheiten 
Wandern, Laichen 
646. 

- fera, Vorkommen, 
Lebensgewohnhei
ten, Laichen 643. 

- generosus, Vorkom
men, Laichen 645. 

-- kennicotti, Wandern 
647· 

- labradoricus, Vor
kommen, Wandern 
647· 
iauretti, Wandern 
647· 

- laveratus, Vorkom
men, Wandern, Lai
chen 645. 

- macrophthalmus, 
V orkommen, Le
bensgewohnheiten 
639, 640. 
maraena, Rassen, 
Vorkommen, Le
bensgewohnheiten, 
Wandern, Laichen 
644· 
oxyrhynchus, Vor
kommen, Wandern, 
Laichen, Lebensge
wohnheiten 645. 

- vandesius, Lokal
rasse von C. albula 
642 • 

- wartmanni,Vorkom
men, Biologie,Fang
statistik, Schwarm
bildung 636. 

Cristivomer nama ycush, 
Vorkommen, Ge
wicht, Laichen 634. 

Cromeriidae, Verbrei
tung 443. 

Crossopterygii, Syste
matik, Verbreitung 
441. 

Crossorhinus, Verbrei
tung 425. 

Cucurbitaceen, Ablauf 
der autotropischen 
Reaktion 207. 

Cucurbitaceen, Fiihl-
tiipfel an der Ranke 
209· 

Cuscuta europaea, Win
den und Ranken bei 
213. 

Cuticulartranspiration, 
Begriff 1I2. 

- Kollodium bei Be
stimmung 82. 

-- Systeme der 113. 
Cyclostomata, Verbrei

tung 410, 411. 
Cystadenoma papillife

rum, Lokalisation 
72 3. 

Cystophora cristata, 
jahreszeitliche Wan
derungen 284. 

Cystosarcoma papillife
rum, Lokalisation an 
Mamma 716. 

Cytologie der Hiihner
sarkome 763. 

Damarazebra, Wande
rungen 227. 

Dampf-Spannung im 
Blatt und osmoti
sche Werte 92. 

- - in parheliotro
pisch gestellten Bla t
tern 122. 

Dampfdruck in Blatt
system und Luft 9I. 
gleicher, Stromungs
linien und Ellipsen 
62. 

Dampfhaube, analy
tisch-geometrische 
Zedegung 62. 
iiber freier Wasser
flache und Poren
system 69. 

- iiber Thermometer 
68. 

Darm beiOncorhynchus 
nach Laichen 594. 

- bei Oncorhynchus 
tschawytscha 500. 

-- der Salmen beim 
Aufstieg, Darmsaft
zusammensetzung 
578. 
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Darmpolypen, gestielte 
Blastome 698. 

Dasselfliegen und Renn
tierwanderungen 
255· 

Deckknochen und 
Osteombildung 703. 

Delphinapterus Jeucas, 
jahreszeitliche Wan
derung 272. 

Delphinus leucopleurus, 
jahreszeitliche Wan
derungen 265, 269. 

Denatante Wanderbe
wegung der Fische 
40 9. 

Dentalostosen, intrakra
nielle 740. 

Dermoid, Vorkommen 
738. 

Dermoidcysten durch 
Injektion von Ge
webebrei 757. 

Determination der An
lage zu Extremita
ten, Zeitpunkt 30!. I 

der Extremitaten, 
Stadien des Ablaufs : 
333· 

- von Vorder- und 
Hinterextremitaten, 
Nervensystembe
deutung 38!. 

-, des Wachstums der 
Extremitat 388. 

Determinationsfeld der 
Extremitat und 
Symmetriehypo
these 377. 

- und Reaktionsfeld, 
Extremitatenanlage 
30 4. 

Dicrostonyx torquatus, 
Wanderungen 249ff. 

Differenzierungszen
trum 350. 

Diffusion durch perfo- ! 
rierte Membran 58. : 

- durch Spaltoffnung, 
Formel 55. 

Diffusionskoeffizient 
undVerdunstung 35. 

Sachverzeichnis, 

Diploides Gewebe durch 
Dberpflanzung ha
ploider Implantate 
345· 

Dipnoi, Systematik, 
Verbreitung 442. 

Dispersionsmittel des 
Zellkernes 3. 

Disposition fiir Karzi
nombildung und Re
genera tionsvermo
gen 768. 

- fur Teerkarzinom
entstehung 744. 

Distalregenerat .338. 
Doppelbildung der Ex- I 

tremitaten bei Knob
lauchkrote i68. 
der Extremitat,Vor
kommen und Grad' 
367. 
der Extremitatenan- ' 
lage und Bruchdrei
fachbildung 379. 

Doppelporometer zur 
Untersuchung am
phistoma tischer 
Blatter 85. 

Dorsoventralachse der 
Extremitat, 'Zeit- i 

pu~kt der Determi- I 
nahon 323. 

Dreifachbildung, spie
gelbildliche 373. 

Ducker, Leben im Sand
feld 226. 

- Stand wild 228. 

Ecdeicolea monosta
chya, Stengelrinne 
mit Spaltoffnungen 
131. 

Ectoderm und Determi
nation der Extremi
tat 307. 

Edelfisch, -Laichen 64!. 
Ei-GroBe' bei Lachsen 

597· 
- von Oncorhynchus, 

Inkubationszeit 514. 
- von Salmo salar, In

'kubationszeit 529. 
Eichhornchen, Wande

rungen 242. 

Einbettung fiir Lebend
beobachtung an Zell
kernen 3. 

Eisen-Stoffwechsel bei 
Lachsen 599. 

Eishai s. Laemargus bo
realis. 

EiweiB-Futterung, Kar
zinomwachstum bei 
770 . 

Elasmobrahchii, palaon
tologische Befunde 
42 4. 

Elastin im Epithel nach 
Teerpinselung 742. 

Elastom, Aufbau, Vor
kommen 698. 

Elefant, Wanderungen, 
Pfade 225. 

Elektrische Ladung in 
Kolloiden 25. 

Elenantilope 228. 
- jahreszeitliche Wan

derungen 226. 
Ellipesurus, Verbrei

tung 429. 
Elliptische Bewegung 

einer Sicyosranke 
180, 185. 

Elops lacertaund sau
rus, Verbreitung, 
Wanderung 444. • 

Embryom, Embryoid, 
Teratoblastom 737. 

Enchondrom, Ehtste
hung, Ausgangs
punkt 699. 

- in Geschlechtsotga
nen 703. 

Endokrine Drusen und 
Extremitatenwachs
tum 388. 

Endotheliom, Entste
hung, Vorkommen, 
Aufbau 71I. 

Engraulis engrassicho
Ius, Verbreitung, 
Wanderung,Lai
chen 486. 

- mitchilli, Vorkom
men, Laichen 489. 

- mordax, Verbrei
tung, Wanderung, 
Laichen 485. 



Entdifferenzierung Ia
dierter Zellen und 
Sarkomentstehung 
761. 

Entenwal, jahreszeit
liche Wanderungen 
266. 

Entosphenus tridenta
tus, Laichzeit 421. 

-- -- Wanderungen 
416, 418. 

Entzundung, chroni
sche, und Karzinom
entstehung 754. 

Epidermis-Dicke und 
Transpirationsdicke 
bei BIattern II6. 

Epidermoid, Vorkom
men 738. 

Epidermoidaltranspira
tion, Begriff II2. 

Epidermoidcysten 
d urch In j ektion von 
Gewebebrei 757. 

Epistomatische BIatter, 
TabeHe 123. 

Epithel und Bindege
webe in vitro, ver
schiedene Wachs
tumstendenz 771: 

-- -Verdickung nach 
Olivenolinjektion 
750 . 

-- -Wucherung durch 
Granugenol 752. 

-- -- nach Scharlach
injektion 7tH, 752. 

-- -- durch Teerpinse
lung 742. 

EpithelialeGeschwiilste, 
reife, Entstehung, 
Aufbau, Formen 
720ff. 

-- -- unreife, Entste
hung, Aufbau, For
men 728ff. 

Epithelioma papillare, 
Formen, Aufbau, Lo
kalisationstabelle 
721 ff. 

-- durch Teerwirkung 
748. 

Sachverzeichnis. 

Eptesicus nilssonii, jah
reszeitliche Wande
rungen 260. 

Erdeichhornchen, Le
ben im Sandfeld 227. 

Erdferkel, Leben im 
Sandfeld 227. 

Erignathus barbatus, 
Wanderungen 284. 

Ernahrung s. auch Nah
rung. 

-- und Blastoment
wicklung 770. 

Euphorbia-Transpira
tion 109. 

Evaporation in Gasat
mosphare 97. 

-- -Kurve und Tran
spirationskurve, Ver
gleich 90. 

-- undVerdunstung 32. 
-- bei wachsender 

Windgeschwindig
keit69. 

Evaporationshaube und 
Transpirationshaube 
59· 

Evaporimeter fUr Tran
spirationsmessungen 
88. 

Exoskelett und Osteom
bildung 703. 

Extremitaten s. auch 
Hinterextremitaten. 

-- -Anlage, Determina
tionsablauf 308. 

-- -- funktionslose, 
Formbildung des 
Skeletts 387. 

-- -- gegenseitiger 
EinfluB benachbar
ter 379. 

-- -- harmonisch-aqui
potentieHes System 
334· 

-- -- von Saugetieren, 
Determination 367. 

-- -- scheibenformige 
293, 294. 

-- -Defekte und Mittel
hirndefekte; Bezie
hungen 385. 

-- Doppelbildung und 
Rotation 310. 
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Extremitaten, Doppel
bildung durch Spal
tung der Anlage 370. 

-- -- Vorkommen und 
Grad 367, 368. 

-- -Entwicklung, Funk
tion als determinie
render Faktor 385. 

-- -- Nervensystem
bedeutung 381 ff. 

-- -- der paarigen 
292. 

-- freie, und Schulter
giirtel, Beziehungen 
zwischen den Anla
gen bei Amphibien 
354· 

-- Induktion 344, 347· 
-- -Muskulatur, Kine-

matik und Determi
nation 356. 

-- nervenlose, Ent
wicklung 382, 383. 

-- -Skelett, Differen
zierung 292. 

-- Spaltung der Anlage 
370. 

-- -SteHung, Regula
tion durch Rotation 
342, 343. 

-- in symmetriefreier 
Ordnung 369. 

-- in symmetrischer 
Ordnung 371. 

~ -Transplantation 
zwischen Amblysto
ma punctatum und 
tigrinum 391. 

-- -- an Anurenlarven 
302. 

-- -- Lokalisatiori und 
Wirkung der deter
niinierenden Ursa
chen 336. 

-- uberzahlige, . indi
ziert durch implan
tierte Gehorblase 
347. 

-- der Vogel, Determi
nation 364. 

-- ~ -- Normalent
wicklung 363. 

-- -Wachstum, Deter
mination 388. 

52* 
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Extremitaten-Wachs
tum, Umwelteinfliisse 
394· 

Extremitatenfeld bei 
Vogeln, Ausbreitung 
364. 

- Wirkung auf 
Schwanztransplan
tat 306. 

Fadenranken 214. 
Facherbildung an der 

Hinterextremitat 
nach orthotoper he
teropleuraler Trans
plantation 376. 

Farbe des Fleisches von 
Lachsen vor und 
nach Laichakt 595. 

Farbstoff-Speicherung 
durch Jensentumor 
und Mausekarzinom 
775· 

Farbwechsel des Salmo 
salar 537. 

Fame, Transpiration 
112. 

Femurkopf, funktionelle 
Struktur in nerven
und funktionsloser 
Extremitat 387. 

Fett-Fiitterung, Karzi
nomwachstum bei 
770 • 

Fettsaure, Oberflachen
spannung im Korper 
bei EinfluB von 772. 

Fettsteine bei gemaste
ten Tieren 70I. 

Fettstoffwechsel bei 
Lachsen 599 ff. 

Fibroangiom, Vorkom
men 710. 

Fibroblasten, gereizte, 
und Geschwulstent
stehung 764,765. 

Fibroendotheliom, Auf
bau 71I. 

Fibroepitheliom durch 
Teerpinselung 746. 

Fibrolipom, Vorkom
men 698. 

Sachverzeichnis. 

Fibrom, Aufbau, For
men, Vorkommen, 
Lokalisation an be
stimmten Organen 
695 ff. 

- multiple, der Cauda 
equina 713. 

- durch Teerpinselung 
747· 

Filtrierpapier, bedeck
tes und unbedecktes, 
Transpirationsver
suche mit 119. 

Finnfisch, jahreszeit
liche Wanderungen 
266. 

Finnwal s. Balaeno
ptera physalus. 

- langhandiger s. Me
gaptera nodosa. 

Fische, Wanderungen 
40 5. 

Fischziige und Wande
rung der Waltiere 
264. 

Fixierung, Zellkem
inhalt-V edagerung 
durch 15. 

- Zellkemsol-Verande
rung durch 10. 

- von Zellkemtei
lungsstadien 14. 

Flachenfeld verdunstung 
52. 

Flankenkriimmung und 
autonome Nutation 
198 . 

- einesWindesprosses, 
Schema 194. 

Flechten, Transpiration 
109, 110, 111. 

Fledermaus, Wande
rungen 259. 

Flughunde, jahreszeit
liche Wanderungen 
263. 

FluBheringe s. Alosa. 
Follikelzysten 738. 
Forelle s. Salmo. 
Fossile Fische 424. 
Fruchtreife und Tier-

wanderungen inSiid
afrika 228. 

Fucus-Transpiration 
bei Ebbe und Flut 
109. 

Fiihltiipfel an Cucurbi
taceenranken 209. 

Furchenwal, jahreszeit
liche Wanderungen 
271. 

Gabelgemse, jahreszeit
liche Wanderungen 
240 . 

Galaxias attenuatus, 
Vorkommen, Wan
dem, Laichen 656. 

Galaxiidae, Arten, Ver
breitungskarte 656, 
657. 

Galeus canis, Verbrei
tung, Wanderungen 
428. 

Gallenblase der Salmen 
beim Aufstieg 579. 

Gangfisch s. Coregonus 
macrophthalmus. 

Gas-Diffusionsmetho
den fiir Transpira
tionsmessung 86. 

Gastheorie, kinetische 
33· 

Gazellen, Leben im 
Sandfeld 226. 

GefaBe bei Trocken
pflanzen 139, 140. 

Gehorblase-Implanta
tion, iiberzahligeEx
tremitat durch 347. 

- -Transplantation in 
die Seitenwand des 
Schwanzknospen
stadiums bei Triton 
32 7. 

Gelbildung, Chromoso
menentstehung 
durch 13. 

- im Zellkem 8. 
- - - als Kunstpro-

dukt 3, 4· 
Gelenkhohlenbildung 

bei EinfluB implan
tierter Extremitat 
355· 
durch iiberzahligen 
Humerus 388. 



Gemsbock, Leben im 
Sandfeld 226. 

Gene in Chromosomen 
19· 

Geotorsion 199. 
und Flankenkriim
mung der Sprosse 
174· 

Geotria, Entwicklung, 
Wanderung 423. 

Geotropismus, negati
ver, Lateralgeotro
pismus als Abwand
lung 201. 
und "Oberkriim
mungsbewegungen 
186. 

Geschlechterverteilung 
bei Coregonus albula 
am Laichplatz 642. 
der Felchen auf den 
Laichplatzen 639. 
der Salmen beim 
Aufstieg 576ff., 626. 
der Stinte am Laich
platz 651. 

Geschlechtsorgane der 
Salmen und Nah
rungsaufnahme 579. 

Geschwulst durch Bak
terien 769. 
der Bindesubstanz, 
reife 695. 
durch chemische 
Reize 740ff. 
-Entstehung und 
Allgemeinschiidi -
gung des Korpers 
755, 759· 

- - Reiztheorie 767. 
- - verschiedene 

Faktoren 770. 
- epitheliale reife, Ent

stehung, Aufbau, 
Formen 720ff. 

- - unreife, Entste
hung, Aufbau, For
men 728ff. 
des GefaBgewebes 
70 7. 
Heteroplastik, Ho
moioplastik 756. 
homo- und hetero
loge, Wachstum 756. 

Sachverzeichnis. 

Geschwulst, Identifizie
rung bei Mensch und 
Tier 763. 

- -Immunitat, Lym
phocytenbedeutung 
fiir 771. 

- -Kulturwachstum 
bei Karzinomfiltrat
wirkung 764. 

- des muskelbildenden 
Gewebes 705. 

- des Nervengewebes, 
Formen, Lokalisa
tion 711. 

- durch Parasiten 766. 
- Stoffwechsel in den 

Zellen 773. 
- Strukturumwand

lung nach Trans
plantation 758. 

- der Thyreoidea beim 
Huhn 727. 

- tierische, Vorkom
men und Besonder
heiten 692. 

- durch Transplanta
tion 756. 
-Transplantation 
auf mit Geschwulst
filtraten behandelte 
Tiere 764. 

- unreife, der Binde
substanz 713. 

- durch versprengte 
Keime, COHN HEIM
sche Theorie 757. 

- -Wachstum, Auto
blastinewirkung 765. 

- -Zellen, Biologie 773. 
- - Eigenschaften 

der Filtrate 760. 
Gewebe, embryonale, 

Transplantation 756. 
- fetale und embryo

nale, Transplanta
tion 757. 

Giraffe, Leben im Sand
feld 226. 

Gleichgewichtslage der 
Ranke 181. 

Gliom, Formen, Vor
kommen, Lokalisa
tion 712. 
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Glykolyse dUTCh Karzi
nomzellen 773. 

Gnu, jahreszeitliche 
Wanderungen, Le
bensweise 226, 228, 
229· 

Gonorhynchidae, Ver
breitung 443. 

Gramineengrannen als 
Hygrometer 82. 

Granugenol, Epithel
wucherung durch 
752 . 

Granulation in Zellker
nen der Wurzel
haube 4. 

Granulom durch Neo
plasmenfiltrate 762. 

Gran ulosazelltumoren, 
Lokalisationstabelle 
716, 719. 

Grauwal s. Rhachianec
tes glaucus. 

Gravenche, Laichen 643. 
Greifbewegungen bei 

windenden Pflanzen 
171. 

Grenzschicht zwischen 
Karyotin und Ka
ryolymphe 15. 

- von Kernfaden und 
Chromosom 15. 

Grilse s. Salmo. 
GroBrenken s. Corego

nus. 
Gymnarchus niloticus, 

Verbreitung 443. 

Haarbalgzysten, Ent
stehung 738. 

Haare auf Blattern und 
Transpirationswi
derstand II7, II9· 

- als Hilfsorgane an 
Windepflanzen 212. 

Haarscheidentumor der 
Maus 734. 

Hamangiom, Vorkom
men, Lokalisations
tabelle, Aufbau 
70 7ff . 

Hamatom, verknocher
tes 704. 
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Haftballen an Winde- i 
und Rankenpflanzen 
2I2. 

Haie s. Selachii. 
Hakea suaveolens, 

Spaltoffnungsquer
schnitt 130. 

Haken des Unterkiefers 
bei Salmen 593. 

Hakenklimmer 2I4. 
Halsbandlemming 249ff. 
Hamartoblastom, Ent-

stehung, Aufbau 708. 
Hammerhaie s. Zygae

nidae. 
Haplochitonidae, Ar

ten, Verbreitungs
karte 656, 657. 

Haploides Gewebe, Im
plantation in diploi
de Larven 345. 

Haptotropismus der 
Ranken 205. 

- - - stammesge
schichtliche Entste
hung 216. 

Harriotta, Verbreitung 
430 . 

Hartebeest, Leben im 
Sandfeld 226. 

Hasen, jahreszeitlicher 
Standortswechsel 
222. 

- Wanderungen 242. 
Haut-Karzinom, Histo

genese 742. 
- -Lasion, Karzi

nombildung in Nar
bengewebe 752. 

Heideformation, Was
serokonomie der I07. 

Herdenordnung der Sai
gas 236. 

- wandernder Sauge
tiere und Auflosung 
der Ordnung 229. 
der Wapiti 240. 

Hering s. auch Clupea. 
- Ernahrung, Laichen 

Lebensweise 456ff. 
- Fangergebnisse-Ta

bellen 461. 
- - in Norwegen 466. 

Sachverzeichnis. 

Hering, Laichplatze, 
Verbrei tungskarte 
452, 453. 
norwegischer, Laich
platz und Wande
rungen 466. 

- Rassen 450ff. 
- Schuppen in gutem 

undschlechtemFreB
jahr 467. 

- - verschiedener 
Rassen 464. 

- -Verteilung in der 
Nordsee und Nord
seestromungen 462, 
463. 

- Wachstum verschie
dener Rassen 465. 

- Wanderungen 458ff. 
489. 

Heringslarven 458. 
Heringszuge und Wan

derungen der Wal
tiere 269. 

Hermelin, jahreszeit
licher Standorts
wechsel 222. 

Heteropleural, Begriff 
293· 

Heterotis niloticus,Vor
kommen, Wande
rungen, Laichen 443. 

Heterotop, Begriff 293. 
Hexanchus cinereus, 

Wanderungen 425. 
- griseus, Wanderun

gen 425. 
Hilfsorgane der Winde

und Rankenpflanzen 
212. 

Hinterextremitat der 
Amphibien, Muskel-

I

' 

bildung 357. 
der Anuren, Deter-, 
mination 328. 
- - Entwicklung 
299· 
Determination der 
Anlage 302. 

- von Rana arvalis,' 
Entwicklung 300. 

- -Skelett der Vogel, ! 

Determination der I 

Abschnitte 364, 365. I 

Hiodontidae, Verbrei
tung 443. 

Hodengewicht von jun
gen Salmo salar 539. 

Holocephalen, 'Vande
rungen 429. 

Holostei, Systematik, 
Verbreitung 439. 

Homopleural, Begriff 
293· 

Horizon talgeotropism us 
s. Lateralgeotropis
mus. 

Hormonkarzinome 743. 
Hornhygroskop bei 

Transpirationsbe
stimmung 82. 

Hornstrahlengeschwulst 
der Maus 734. 

Huchen s. Salmo hucho. 
Hyanen, braune und ge

fleckte 227. 
Hygrometer fur Trans

pira tions bestim
mungen 82. 

Hygromorphe Differen
zierung des Blattes 
von Festuca glauca 
121. 

Hyla, Extremitatenent
wicklung 299. 

Hyperkeratosen und 
pracancerose Sta
dien 751. 

Hypernephrom 724. 
Hyperoartia, Verbrei

tung 413, 414. 
Hyperoodon ampulla

tus, jahreszeitliche 
Wanderungen 273. 

- rostratus, jahreszeit
liche Wanderungen 
266. 

Hypomesus japonicus 
und H. olidus, Wan
dern, Laichen 656. 
pretiosus, Wandern, 
Laichen 656. 

H ypophyse-Hintedap
penextrakt, Teer
karzinomwachstum 
nach Z ufuhr von 744. 

Hypostomatische Blat
ter, Tabelle 123. 



Induktion von Extre
mitaten 344. 

- heterogenetische 
347· 

- homogenetische 345. I 

Infiltrationsmethode 
fiir Transpirations
messung 87. 

Inkubationszeit der Eier 
von Oncorhynchus 
nerka 514. 

- - - von Salmo 
salar 529. 

Innervation der Mus- I 

keln bei Amphibien ; 
358. I 

Insulin, Geschwulst
wachstum nach In
jektion von 770. 

Interzellularraume bei 
Solanum tuberosum 
113. 

Interzellulartranspira
tion, Begriff 1I2. 

Ionenkonzentration im 
K6rper und Ge
schwulstwachstum 
772 . 

Isodrome Tiere, Deter
minationsgeschwin
digkeit der Extre
mitatenanlage 327. 

Jakobslachse, Wande
rungen, Lebensweise 
548 . 

J apanwal s. Balaena sie
boldi. 

Jod-Ather-Infiltration 
fiir Transpirations
messung 87. 

K ... s. auch C ... 
Kali-Ffttterung, Ge

schwulstwachstum 
bei 770. 

Kaninchen, amerikani
sche, jahreszeitlicher 
Standortswechsel 
224· 

Karyolymphe, Karyo
tin 2. 

- Solnatur 12. 
Karyotin, Gelnatur 12. 

Sachverzeichnis. 

Karyotin, \Vasserauf- I 

nahme vor Zellkern- I 

teilung 14. 
Karzinom-ahnliche Wu

cherung neben ana
mischem Lungenin
farkt 753. 

- Arsenwirkung 746. 
-Entstehung, allge-
meiner Krankheits
vorgang des K6rpers 
755 ff., 759· 

- - Disposition und 
Regenerationsver
m6gen 768. 

- - bei fehlender Re
sistenzkraft des K6r
pers 754. 

- Exposition als Fak
tor fiir Entstehung 
745· 

- Glykolyse der Zellen 
773· 

- Lipolyse, durch 775. 
- Lokalisationstabelle 

728ff. 
- Magen-, Milehsaure 

im Mageninhalt 775. 
- melanotisches 735. 
- pracancer6se Sta-

dien 750. 
- durch Reizwirkung, 

lange Latenzzeit767. 
- Spiroptera-, Trans

plantation 756. 
- Stoffwechsel der Zel

len 773. 
- Teer- 740ff. 
- - bei Kaninchen 

747. 
- - Metastasenbil-

dung 747. 
- - im Uterus 748. 
- der Thyreoidea 732. 
- Tier-, Riickbildung 

748. 
-W achstum und 
Oberflaehenspan
nung des Gewebes 
772 . 

- - Stromazellenbe-
deutung 77I. I 

- Zellteilung, zellver-I 
bandlockerung 742. 

Katadrome Wanderbe
wegung der Fische 
40 9. 

Keimblatter und Laub
blatter, Transpira
tionsunterschiede 
136. 

Kileh s. Coregonus acro
nius. 

King Salmon s. Onco
rhynchus tschawyt
seha. 

Klappmiitze s. Cysto
phora cristata. 

Kneriidae, Verbreitung 
443· 

Knoblauchkrote, Extre-
mitatenverdoppe
lung 368. 

Kobaltmethode und Po
rometermethode, 
Vergleich 85, 86. 

- fiir Transpirations
bestimmung 80. 

- fiir Transpirations
forsehung an Son
nen- und Schatten
blattern 145. 

Kohlehydrat-Fiitte
rung, Geschwulst
wachstum bei770. 

- -Stoffwechsel der 
Karzinomzelle 774. 

Kollodium iiber Blat
tern, Transpirations
bestimmung 82. 

KompaBpflanzen, 
Transpirationsver
haltnisse 122. 

Konstitution und Kar
zinomentstehung 
745· 

Kontaktblastome 756. 
Kontaktreizbarkeit bei 

Windepflanzen 202. 
Kopfmuskeln der Am

phibien, Herkunft 
und Determination 
358. 

- -Bildung vort den 
Myotomen 360. 

Kopfskelett von Salmo 
salar 594. 



Kopulation der Petro
myzontiden 421. 

Kreisbewegung. Ablen
kung d urch geotro
pische Reizung 188. 
in Ansicht von oben, 
Schema 182. 
von Bohnenspros
sen, intermittierende 
Aufnahme 201. 
aus elliptischen 
Schwingungen 185. 
eines Linkswinders, 
Schema 196. 

- von Pharbitis his
pida urn eine ge
neigte Achse 198. 

- von Pilogyne suavis 
neben Stiitzen 208. 

c- der Ranken 176. 
- - - bei Ausschal

tung geotropischer 
Impulse 200. 

- Schema der Stadien 
177. 

- einer Sicyosranke 
180. 

- der SproBgipfel von 
Pilogyne 178, 179. 

- stammesgeschicht
liche Entstehung 
216. 

- durch verschiedene 
Wachstumsge
schwindigkeit 179. 

-- der Windepflanzen 
190 • 

- - - in bestimm
ter Richtung 193. 

Kropfling des Altersees, 
Lebensgewohnhei
ten, Laichen 643. 

Kropfantilopen, jahres
zeitliche Wanderun
gen 234. 

Kriimmung, \Jberkriim
mungsreaktion 183. I 

- eines zylindrischen. 
Korpers 176. 

Kryptogamen -Transpi
ration II2. 

Kudu, jahreszeitliche 
Wanderungen 226. 

- Standwild 228. 

Sachverzeichnis. 

Kulan, jahreszeitliche 
Wanderungen 235. 

Kultur von Geschwulst
zellen bei Karzinom
filtrat-Einwirkung 
764. 

- von Mischgeschwiil
sten, Wachsturns
tendenz des karzino
rna tosen Anteils 77 I . 

Larven der Petromy
zontiden 422. 

Lasiomycteris noctiva
gus, jahreszeitliche 
Wanderungen 262. 

Lasiurus borealis, jah
reszeitliche Wande
rungen 262. 

- cinereus, jahreszeit
liche Wanderungen 
262. 

Lachse s. Salmo. Lateralgeotropismus, 
Laemargus borealis, Abwandlung des ne-

Verbreitung 424. gativen Geotropis-
- - - Wanderun- mus 201. 

gen, Lebensweise - Begriff 173. 
428. - Theorie 194, 196. 

Langenwachstum der i Lateralitat, Determina-
Ranken bei langem tion 308. 
Kontakt mit der Lateralwirkung, stam-
Stiitze 209. i mesgeschichtliche 

Laichen der Acipense- Entstehung 216. 
riden 434ff. - Theorie 200. 

- der Coregoniden 638. Leber der Salmen beim 
- der Forellen 615ff. Aufstieg 579. 
- der Holostei 439ff. Lecithin-Injektion, Ge-
- mehrfaches, der schwulstwachstum 

Salme 590. nach 771. 
- von Oncorhynchus Leiobalaena australis, 

gorbuscha 526. jahreszeitliche Wan-
- - - nerka 512. derungen 264. 
- - - tschawitscha Leiomyom im Tragsack-

501 . 
- der Petrornyzonti

den 421. 
- der Stinte 652. 
Laichhaken bei rnann

lichern Lachs 500. 
Laichplatze der He

ringe, Verbreitungs
karte 452, 453. 
der Salrne, Laichakt 
und -zeit 580. 

Laichwanderung, In
stinkthandlung 408. 

Larnna cornubica, Ver
breitung, Lebens
weise 427. 

Larnpreta fluviatilis, 
Ernahrung, Laichen 
418. 

- - Synonyma 418. 
- Wanderungen 
416. 

horn des Schweines 
708. 

- Vorkommen,Aufbau, 
Lokalisation 705 ff. 

Lernrninge, Wanderun
gen, Vermehrung 
244ff. 

Lernmingfieber 252. 
Lepidosiren, Verbrei

tung, Lebensweise 
442 . 

Lepidosteus osseus, Ver
breitung, Wande
rungen, Laichen 440. 
platystomus, Ver
breitung, Wande
rungen, Laichen 440. 

- viridis und tropicus, 
Verbreitung 440. 

Leucichthys-Arten, Vor
kornrnen, Laichen 
646. 



Leukomyelose bei Huh
nern 718. 

Leuroglossus stilbius, 
Vorkommen 656. 

Lichtbrechung durch 
Chromosomen 16. 

- durch Zellkerne 5. 
Lichtwirkung, Blattbe

einflussung 144. 
- und Vertikalorientie

rung der Blatter 122. 
Linsen-Determination 

durch den Augen
becher 305. 

Lipoangiom, Vorkom
men 710. 

Lipoblastom, Vorkom
men bei Tieren und 
Menschen 698. 

Lipochrom im Lachs
muskel 599. 

Lipofibrom, Vorkom
men 697. 

Lipoidloslichkeit der 
Teersubstanz und 
Karzinomentste
hung 746. 

Lipolyse durch Karzi
nomzellen 775. 

Lipoma bei Mensch und 
Tier, Lokalisation in 
verschiedenen Or
gansystemen, Ta
belle 699, 700. 
subcutaneum, pen
dulum, durum, fi
brosum 699. 

Lodde s. Mallotus villo
sus. 

Lowen, Wanderungen 
227· 

Luftdruck und Tran
spiration 93. 

Luftfeuchtigkeit und 
Transpiration 91. 

Luftwegigkeit des Blatt
systems, Nachweis 
84· 

Lungen-Infarkt, kar
zinomahnliche Wu
cherung in 753. 

Lymphangiom bei Am
phibien durch Teer
pinselung 744. 

Sachverzeichnis. 

Lymphangiom-Formen, 
Lokalisation bei 
Mensch und Tier 
7IOff. 

Lymphocytenund Ge
schwulstimmunitat 
77 I. 

Lymphom, Lokalisation 
an der Milz 718. 

Lymphomatose, Lokali
sationstabelle 718. 

Magen, Epithelwuche
rung nach Teerfut
terung 748. 

- der Salmen beim 
Aufstieg 578. 

Makrophagen der Milz 
mit Arsen- und Teer
zusatz, Geschwulst
bildung durch 762. 

- und Sarkomentste
hung 764. 765. 

Makrophagenhistiocyt 
und Sarkombildung 
765. 

Makrophthalmia-Sta
dium der Geotria
Arten 424. 

Malacopterygii, Ver-
breitung, Systema
tik 443. 

Mallotus villosus, Vor
kommen, Wandern, 
Laichen 654. 

Mamma-Karzinom, 
Transplantation 756. 

Marane s. Coregonidae. 
-- kleine, s. Coregonus 

albula. 
- groBe, s.Coregonus 

maraena. 
Markierungsversuche 

bei Oncorhynchus 
nerka 507. 

- an Oncorhynchus 
tschawitscha 499. 

- an Salmo salar 542. 
Maus (Mus oeconomus), 

Wanderungen 242. 
Mediolaterale Achse der 

Extremitat, Zeit
punkt der Determi
nation 323. 

Medium fur Bindege
webekultur 77I. 

Meerforelle s. Salmo 
trutta. 

Megachiropteren, jah
reszeitliche Wande
rungen 263. 

Megalops atlanticus und 
cyprinoides, Verbrei
tung, Wanderungen 
444· 

Megaptera 'nodosa, jah-
reszeitliche Wande
rungen 268, 275. 

Melanoblastom, Vor
komtnen, Lokalisa
tionstabelle 735 ff. 

Melanosarkom, Vorkom
men 714, 715, 735· 

Melanozytoblastom, 
Vorkommen 735. 

Membran des Zellkernes 
2. 

Mesoderm und Deter
mination der Extre
mitat 307. 

- -Transplantation 
[rechte GliedmaBe 
auf rechte Seite] un
ter Inversion 313. 

Mesodermaler Anlage
bezirk in der Vorder
extremitat 297. 

Metamorphose der Pe
tromyzonten 422. 

Metapodium, Begriff 
292. 

Metastasen-Bildung763· 
Milchsaure-Bild ung 

durch Karzinomge
webe 773, 774· 

- im Mageninhalt bei 
Magenkarzinom 775. 

Mischgeschwulste, Ent
stehung 758. 

- -Kultur,Wachstums
tendenz des karzino
mati:isen Anteils 77I. 
Transplantation 756. 

Mitochondrien im Ma
krophagen und Fi
broblasten bei Ge
schwulstbildung 
764, 765. 



Mittelhim-Defekte und 
Extremitatende
fekte, Beziehungen 
385. 

Mobula, Lebensweise 
429· 

Monocyten des Hiihner
blutes und Sarkom
filtrate, Geschwulst
entstehung durch 
762. 

Mopsflederma us, j ahres
I':eitliche Wanderun
gen 259. 

Mormyriden, Verbrei
tung 443. 

Murmeltiere, jahreszeit
licher Standorts
wechsel 222. 

Muskel-Analyse bei 
Lachsen vor und 
nach Laichzeit 595. 
der Extremitaten 
von Amphibien, Ki
nematik und Deter
mination 356. 
-Geschwiilste 705. 
-Gewicht aufsteigen- ' 
der Lachse 597. 
Kopf- und Thorax-, 
von Amphibien,Her
kunft und Determi
nation 358. 
nervenfreier Extre
mitaten 384, 385. 
der Vorderextremi
tat bei Urodelen, 
Schema der Anlage 
359. 

Mustelus vulgaris, Ver
breitung, Wande
rungen 428. 

Sachverzeichnis. 

Myom, Vorkommen, 
Aufbau, Lokalisa
tion in verschiede
nen Organen 705, 
706 ££. 

Myopus schisticolor, 
Wanderungen 251. 

Myositis ossificans, For-
men 70 5. i 

Myotis lucifugus, jah
reszeitliche Wande- i 

rungen 263. ! 

Myxine glutinosa, Ver
breitung, Wande
rungen, Laichen, 
Entwicklung 412. 

Myxoadenom, Vorkom
men 697. 

Myxoblastom, Aufbau, 
Vorkommen 697. 

Myxofibrom, Vorkom
men 697. 

Myxolipom, Vorkom
men 697, 698. 

Myxom bei Menschen, 
Lokalisation 698. 

- bei Tieren, Lokali
sation 697. 

Myxosarkom, Vorkom
men 698. 

Naevus, lipomatoses, bei 
verschiedenenTieren 
699· 
pigmentosus, Vor
kommen 735. 
vasculosus 708. 

Nahrung junger Salmo 
salar 530. 

Nahrungsaufnahme der 
Lachse im Aufstieg 
578 . 

- verlaichter, abwan
demder Salme 583. 

N ahrungssuche und 
Wanderung der 

Myeloidom, Lokalisa
tion an der Milz 718. I 

Myliobatis aquila, Ver- i 

breitung, Wande
rungen 429. , Saugetiere 226. 

Myoangiom, Vorkom
men 710. 

Myoblastom, Vorkom
men, Aufbau, Loka
lisierung in verschie
denen Organen 705, 
706ff. 

I Narben, Karzinombil
dung nach Teerpin
selung in 752. 

Narbenkeloid, Vorkom
men 697. 

Narval, jahreszeitliche 
Wanderungen 267. 

Neoceratodus forsteri, 
Verbreitung 442. 

Neochanna, Vorkom
men 658. 

Nerven und Schulter
muskeln der Anuren, 
Schema 359. 
-Verletzung und Ex
tremitatenentste
hung auf Aktivie
rung der Determina
tionsfelder 349. 

Nervensystem und Ex
tremitatenentwick
lung 381 ff. 

- und Geschwulstent
stehung 769. 

Nestbau bei Amiidae 
440 . 

- bei Petromyzonti
den 421. 

Neunauge s. Petromy
zon. 

Neuroblastom, Formen, 
Lokalisationstabelle 
7II, 712 . 

Neurofibromatose an 
Achselflechten 713. 

Neurom, Lokalisation, 
Aufbau, Vorkom
men 712, 713. 

NEWToNsches Gesetz 
der Partialdruck
summe 35. 

Nordamerika, Wande
rungen der Sauge
tiere 237. 

N ordsee-Strom ungen 
und Heringsbewe
gungen 462, 463. 

Notidanus s. Hexan
chus. 

Notopterus, Verbrei
tung 443. 

Nucleolen, Kolloid
chemie 13. 

- bei Zellkemteilung 
14· 

Nutation, autonomeund 
asymmetrische 172, 
L73· 
- Theorie 197. 
rotierende, Begriff 
170, 180. 



Kyctalus noctula, jah-I 
reszeitliche Wan de
rungen 259. 

Oberflachenspann ung 
des Gewebes und 
ICarzinomwachstum 
771. 

Oblemming, Wande-
rungen 249. 

Odontoma verum 704. 
- Vorkommen 739. 
01, atherisches, Partiar

druck und Verdun
stung 95. 

- -Injektion, Ge
schwulstwachstum 
nach 771. 

- aus Thaleichthys pa
cificus 656. 

Olfarbstoff-Injektion, 
Geschwulstwachs
turn nach 77 I. 

Ohr, Epithelverdickung 
nach Olivenolinjek
tion 750. 

- Epithelwucherung 
nach Scharlachinjek
tion 751. 

Ohrenrobbes. Otariidae. 
Oncorhynchus gorbu

scha, Lange, Ge
wicht, Verbreitung, 
Wanderung, ICopf~ 
formen 522. 

- keta, Verbreitung, 
Wanderung, Lebens
weise, ICopfformen, 
Laichen 5 17. 
kisutsch s. Onco-
rhynchus milk-
tschitsch. 

- masou, Verbreitung, 
Laichzeit 522. 

- milktschitsch, Ver
breitung, Wande
rung, Lebensweise 
516. 

- nerka, Elternstrom
Theorie 610. 

- - Verbreitung,Far
bung, Lebensweise, 
Laichen 507££. 

Sachverzeichnis. 

Oncorhynchus tscha
wytscha, Verbrei
tung, Wanderung, 
Lebensweise, Lai
chen 495. 

Organisationsfeld, Wir
kungsbereich der or
ganisierenden Po-

OVIs orientalis, jahres
zeitllche Wanderun
gen 237. 

Oxydationshemmung in 
Geschwulstzellen 
nach Teerpinselung 
746. . 

tenzen 306. Pantodonidae, Verbrei-
Organoplastische tung 443. 

Wachstumsenergie Papillom, Form, Auf-
der ICarzinome 735· bau, Lokalisations-

Orthotop, Begriff 293· tabelle 721. 
Oryx, Herdenbildung, - des Osophagus 721. 

Salzsuche, Lebens- III _ durch Teerpinselung 
weise 228, 230. 747. 

Osmeridae, Arten und - im Uterus nach Teer-
Rassen, Verbrei- . applikation 749. 
tungskarte 647, 653. PapillODlatose, endo-

Osmerus eperlanus,Vor- , theliale, Lokalisa-
kommen, Meerauf- tion 711. 
enthalt, Wandern, Paraffinol-Infiltration 
Lebensgewohnhei- fUr Transpirations-
ten, Nahrung, messung 87. 
Laichen, Jungfische Parasiten, Geschwulst-
649ft bildung durch 766. 
mordax, Verbrei- i Paratrygon, Verbrei-
tung, Wandern, Lai- , tung 429. 
chen, Lebensgewohn- ' Parheliotropische Blatt-
heiten 652. lage und Transpira-
thaleichthys, dentex tion 122. 
und albatrossis, Partialdruck atheri-
Laichwanderungen scher Ole und Ver-
654, 656. dunstung 96. 

Ossificatio plana race- - Gesetz 31. 
mosa 704. Passiflora, Ablauf der 

Osteoglossidae, Verbrei- autotropischen Re-
tung 443. aktion 207. 

Osteom, Vorkommen, Pellonula, Vorkommen 
Lokalisation bei 445. 
Mensch und Tier, Peritheliom, Entste-
Tabelle 703, 704. hung, Vorkommen 

Ostracodermen, palaon- 711. 
tologische Befunde Petromyzon marinus, 
424. Laichen 419. 

Ostseeschnapel s. Core- - marinus, Verbrei-
gonus laveratus. tung, Lebensweise, 

Otariidae, jahreszeit- Wanderungen 415 f£' 
liche Wanderungen Pferde, wilde, jahres-
285. zeitliche Wanderun-

Ovarium-Gewicht bei gen in Asien 235. 
aufsteigenden Lach- Phanerogamen, Tran-
sen 596. spiration 112. 



Pharbitis hispida in 
Kreisbewegung 198. 

Phlorrhizin, Geschwulst
wachstum nach 1n
jektion von 770. 

Phoca foetida, Wande
rungen 284. 

- groenlandica, jahres
zeitliche Wanderun
gen 283. 

- vitalina, Wanderun
gen 284. 

Phocaena communis, 
jahreszeitliche Wan
derungen 265, 266. 

- leucas, jahreszeit
liche Wanderungen 
265, 268. 

- Orca, jahreszeitliche 
Wanderungen 265. 

- phocaena, jahres
zeitliche Wanderun
gen 27I. 

Phosphat, Geschwulst
wachstum bei Fiitte
rung mit 770. 

Phosphor-Stoffwechsel 
bei Lachsen 599. 

Phototropismus, nega
tiver, bei Ranken 
2I2. 

Phragmopl~sten-Bil
dung 20. 

Pilogyne suavis inKreis
bewegung neben 
Stiitzen 208. 

Pilze, Transpiration 
III. 

- auf verlaichten On
corhynchus tscha
wytscha 505. 

Plagiogeotropismus 
I97· 

Plagiostomi, Systema
tik, Wanderbewe
gungen 424. 

Plecoglossus altivelis, 
Wanderungen, 
GroBe, Laichen 660. 

Pleurodeles Waltlii, De
terminationsablauf 
in der Extremitaten
anlage 328. 

Sachverzeichnis. 

Polaritatsdetermina
tion, partielle, des 
1mplantats 329, 331. 

Polistotrema, Vorkom
men, Wanderungen, 
Laichen 4I3. 

Polsterpflanzen, Tran
spirationsbilanz I2 I. 

Polyodon spathula, Ver
breitung 43I. 

Polyodontie, latente 
70 4. 

Polyposis adenomatosa, 
Vorkommen 723. 

Polypterus, Vorkom
men, Lebensweise, 
Befruchtung 441. 

Pomolus chrysochloris, 
Verbreitung, Wan
derung, Laichen 485. 

- pseudoharengus, 
Verbreitung, Wan
derungen, Laichen 
485. 

Poren-Durchmesser an 
Blattober- und -un
terseite I29. 

- Transpiration durch 
47, 55· 

- -Verdunstung, Ta
bellen 61. 

- - in unbewegter 
Luft 57. 

Porometer-Methode 
und Kobaltmethode, 
Vergleich 85, 86. 

- Nachweis der Luft- I 
wegigkeit eines Blat
tes 84. 

Postaxial, ulnarer und 
fibularer Bezirk 293. 

Potometermethode, 
Transpirationsmes
sung 77. 

Praaxial, radialer und 
tibialer Bezirk 293. 

Pristiophoridae, Kor
perbau, Lebensweise 
428. 

Pristis perotteti, vor-I 
kommen 429. 

Proostei, paUiontologi
sche Befunde, Syste
matik 431. 

Protoplasma bei Tran
spiration in Gas
atmosphare 96. 

Protopterus aethiopi
cus, annectens, dol
loi, Verbreitung, 
Wanderungen 442. 

Protozoen bei Blastom
iibertragung 760. 

Proximalregenerat 338. 
- wirtsseitenverkehr

tes 329. 
Proximodistalachse an 

lIinterextremitat 
der Anuren, Deter
mination, Schema 
332. 

Psamom der Dura 704, 
7II . 

Psammosarkom am Ge
him 7I7. 

Psephurus gladius, Vor
kommen 43I. 

Pseudoblastome, Be
griff 760. 

Pseudopodien der Sar
komzellen 764. 

Pseudosarkome, Begriff 
760. 

Pseudoscaphirhynchus, 
Verbreitung 432. 

Pseudotuberkelbazillen, 
Sarkombildung 
durch 769. 

Psychrometerdifferenz 
in wachsenderWind
geschwindigkeit 69. 

Pterothrinus dorsalis, 
Verbreitung, Larven 
444· 

Querderstadium von 
Lampreta 422. 

Raja abyssicola, Ver
breitung 429. 

- circularis, Verbrei
tung 429. 

- clavata, Verbreitung 
429· 

- fullonica, Verbrei-
tung 429. 

- radiata, Verbreitung 
42 9. 



Rana arvalis, Hinter
extremitaten 300. 

Randfeld verd unstung 
52. 

Ranke, Bewegungsbil
der 181. 
Erfassen der Stiitze 
208. 
Kreisbewegungen 
175, 176. 
Langenwachstum
hemmung bei dau
erndem Kontakt mit 
der Stiitze 209. 

- okologischeundphy
siologische Stellung 
211. 
Reaktion bei Rei
zung der Ober- und 
Unterseite und der 
Flanken 207. 
spiraliges Zusam
menziehen 210. 
Umschlingen der 
Stiitze 205. 
und Windepflanze, 
Unterschied 212. 

Ranken der Pflanzen, 
Geschichtliches 167. 

Rankenpflanzen, Lang
und Kurzsprosse an 
212. 

Rankenmyxom, Vor
kommen 697. 

Raubtiere, Wanderun
gen, jahreszeitliche 
226. 

Raumgitter-Sichtbar
keit in verschiede
nen Fixierungsmit
teln 9. 

- -Struktur als Kunst
produkt 10. 

- - der Zellkerne 7. 
- -U mgestaltung zu 

Zellkernfaden 15. 
Reaktionsfeld, Wir

kungsbereich des 
reaktionsfahigen 
Materials 306. 

Rechtsbewegung bei 
Linkswinder und 
lTberkriimmungs
bewegung 200. 

Sachverzeichnis. 

Regenbogenforelle s. 
Salmo irideus. 

Regeneration -Fahigkeit 
der vorderen Extre
mitat 305. 

- von Geweben, Kar
zinombildung am 
Regenera tionsort 
752f. 
und Karzinombil
dung,Latenzzeit 767. 

Registrierwagen fiir 
Transpirations be
stimmungen 73. 

Regulationsmosaik, Be
griff 354. 

Rehbock, Standwild 
228. 

Renken s. Coregonidae. 
Renntier, Wanderungen 

im ostlichen Zentral
alaska 257. 

- Wanderungen in Si
birien, Zugzeiten 
253 ff. 

Retentionszysten der 
Talgdriisenausfiih
rungsgange 738. 

Rethwal, jahreszeitliche 
Wanderungen 270. 

Retropinna richardsoni, 
Vorkommen 656. 

Rhabdomyom, Vorkom
men 707. 

Rhachianectes glaucus, 
jahreszeitliche Wan
derungen 276. 

Rheinanke, Vorkom
men, Wandern, Lai
chen 640, 644. 

Rhina squatina, Ver
breitung, Wande
rungen 428. 

Rhinochimaera, Ver
breitung 430. 

Rhinodon typicus, Ver
breitung, Wande
rungen 427. 

Riedbock, Lebensweise 
226. 

- Standwild 228. 
Riedling, Vorkommen, i 

Wandern, Laichen I 

640 • I 

Riesenzellen in Epithel
wucherungen nach 
Gran ugenolin jektion 
752 . 

Riesenzellensarkom, 
Vorkommen, Loka
lisationstabelle 714, 
71 5. 

Ringelrobbe s. Phoca 
foetida. 

Robben, jahreszeitliche 
Wanderungen 28 I. 

Rochen s. Batoidei. 
Rontgenkarzinom 768. 
Rollblatt als Transpira-

tionsschutz 120. 
Rooibock 226. 
Rotation und harmo

nische Orientierung 
der Transplantate 
341, 342, 343. 

Rous-Sarkomextrakt, 
Aktivierung 761. 

Riickkriimmung auf 
haptotropische 
Kriimmung, Ur
sache 206, 207. 

Rundzellensarkom bei 
Hiihnern durchMau
seadenokarzinom
filtrate 761. 

- Vorkommen, Loka
lisa tionstabelle7l4ff. 

Sattigungsdefizit der 
Luft und Verdun
stung 89. 

Saibling s. Salmo salve
linus. 

Saiga, jahreszeitliche 
Wanderungen 235. 

Salangichthys, Vorkom
men, Wandern, Lai
chen 656. 

Salanx, Vorkommen, 
Wandern,Laichen656. 

Salmo salar, Abwandern 
aus den Fliissen 540. 

- - - nach Laichen 
583. 

- - abwandernde 
J unglachse in ver
schiedenen Fliissen, 
Tabellen 533, 534· 



Salmo salar, Abwande- ! 
rungszeiten euro- ' 
paischer J ungtiere 
536. 

- - Alter der aufstei- ' 
genden 585ff. 

- - aufsteigende, 
Haufigkeit, Lange 
und Gewichte der 
verschiedenen Jah
resklassen, Tabelle 
546. 

- - brevipesdesWei
Ben Meeres, Anstieg 
und Fangzeit 567. 

- ~ im Dalelv, Ver
teilungderFange563· 

- - in deutschen 
Fliissen 554. 
- in der Dordogne, 
Kategorien und Auf-
stiegszeiten 551. I 

- - in der Elbe 556. , 
- - in englischen Fliis- I 

sen, Aufstiegs- und , 
Fangzeiten, GroBe i 
568f£. 

- - Fangart 541. 
- - Farbkleid, Ge-

schlechtsmerkmale 
593 ff. 

- - Geschlechterver
teilung bei aufstei
gendenTieren 575f£. 

- - Gewicht der ein
und der mehrfach 
aufgestiegenen 593. 

- - Gewichtszunah-
me verlaichter 
Tiere im Meere 584. 

- - in derGudena558. 
- - Haken des Un-

terkiefers 593. 
- - in Holland 552. 
- - im Ijo, Vertei-

lung der Fange 561. 
- - in irischen Fliis

sen, Fangzeit, Gro
Benverteilung 568. 

- - in islandischen 
Fliissen, Aufstieg, 
Fangzeit 568. 

- - im Kemi£luB, 
Fangzeit 561. 

Sachverzeichnis. 

Salmo salar, Kopfske- i 
lette 594. • 

- - im Kumo und, 
Kymme, Fangzeit 
563. 

- - Lange abwan
dernder J unglachse i 
535· 

- - - der ein- und I 

mehrfach aufgestie- I 
genen 593. 

- - Laichplatze, 
Laichakt und -zeit 
580ff. 

- - Markierungsver
suche, Wanderge
schwindigkeit 542 ff. ' 

- - Meeraufenthalt 
und Abwanderungs- i 
alter 586ff. 

- - mehrfaches Lai- ~ 
chen 58gff. 

- - in derMemel559. 
- - imMerrimac,Sta- , 

tistik iiber Anzahl 
und Durchschnitts
gewicht 573. 

- - Nahrung 54!. 
- - Nahrungsauf-

nahme bei Abwan
dern nach Laichen 
583. 

- - - im Aufstieg 
578. 

- - in nordamerika
nischen Fliissen, An
stieg, Fangzeit, 
Durchschnittsge
wicht 572. 

- - in Norwegen, 
Haufigkeit und 
Durchschnittsge
wicht 549. 

- - in norwegischen 
Fliissen, Meeraufent
halt, Lange, Gewicht 
566. 

- - in der Oder 557. 
- - der Ostsee£liisse, 

Abwanderungsalter 
und Meeraufenthalt 
588. 

- - in den Ostsee
provinzen 560. 

Salmo salar im Rhein 
551. 

- - des Rheines, Ab
wanderungsalter und 
Meeraufenthalt 589. 

- - schottischer Fliis
se, Abwanderungs
alter und Meerauf
enthalt 587, 589. 

- - in schottischen 
Fliissen, Fangzeiten, 
GroBenverteilung 
569. 

- - Schuppen und 
Altersbestimmung 
585. 

- - schwedischer 
Fliisse, Alter und 
Meeraufenthalt 587. 

- - in schwedischen 
Fliissen, Fangzeiten, 
Durchschnittsge
wichte 564. 

- - in Skandina vien, 
GroBenverhaltnisse, 
Tabellen 531. 

- - Sprungtypen 575· 
-- - im Tornea, Ver-

teilung der Fange, 
Gewichte 563~ 

- - im Ulea, Vertei
lung der Fange und 
Gewicht 561. 

- - Verbreitung, 
GroBe, Wanderun
gen, Lebensweise 
528ff. 

- - WachstumsgroBe 
544· 

- - Wanderge-
schwindigkeit 574. 

- - in der Weichsel 
558. 

- - Zahlenverhaltnis 
der Lachse zu den 
Grilsen in amerika
nischen Fliissen 550. 

- clarkii, Varietaten 
und Arten der Grup
pe, Vorkommen 628. 

- fario, Vorkommen, 
Lebensgewohnhei
ten, Laichzeit, Ei
groBe 614ff. 



~---------~--------------~----------------------------------

Salmo hucho, Vorkom
men, Laichen, Le
bensgewohnheiten 
634· 
irideus,. Systematik 
der Gruppe, Kreu
zungen 627, 62S. 

-- -- Vorkommen, Lai
chen,Abwandern 
62S, 629. 

-- lacustris, Vorkom
men, Lebensgewohn
heiten,Laichen 616. 

-- rivularis, Vorkom
men, Abwandern, 
Meeraufenthalt, Lai
chen 62S, 629. 

-- salvelinus in Nor
wegen, GroBe und' 
Meeraufenthalt 633. 

-- -- Verbreitungs
karte 631. 

-- -- Vorkommen, Lo
kalrassen, Farbung, 
Lebensgewohnhei
ten, Laichen 630. 

-- taimen, Vorkommen 
634· 

-- trutta, Fangstatistik 
vom Kralingschen 
Wehr 624. 

-- -- in Norwegen, 
Meeraufenthalt, 
Lange und Gewicht 
aufsteigender 626. 

-- -- in norwegischen 
Fliissen, Abwande
rungsalter und 
-groBe 621 .. 

-- -- in schottischen 
Fliissen, Meeraufent
halt, Gewicht,Laich
zeit 626. 

-- -- in schwedischen 
Fliissen, Abwande
rungsalter, -groBe 
und -lange 619ff. 

-- -- im Tornea, Ge
wicht aufsteigender 
625. 

-- ---.:. Vorkommen, 
Farbung, Abwande
rungsalter 619. 

Sachverzeichnis. 

Salmoniden, EigroBe 
597· 

-- Elternstrom-Theorie 
610. 

-- Fleischfarbe vor und 
nach Laichakt 595. 

-- Lokalrassen 612. 
-- Muskelanalysen vor 

und nach Laichakt 
595· 
Ovariumgewichtauf
steigender 596. 

-- palaontologische Be
funde, Systematik, 
Verbreitung, Lai
chen 491 ff., 493. 

-- Stoffwechsel 599. 
-- Trockengewicht von 

Muskeln und Gona
den 59S. 

-- Wanderungen nach 
Einbiirgerung in 
fremdem Gebiet 614. 

-- -- Faktoren, Dber
sicM 601 ff. 

Salnionideae, Dbersicht 
iiber Verbreitung, 
Griinde derWande
rungen, Urheimat 
660. 

Salzhunger und Wande
rungen der Sauge
tiere in Siidafrika 
227,22S. 

Sandfe1chen s. Corego
nus fera. 

Sardelle s. Engraulis. 
Sardine s. Clupea pil

chardus. 
Sarkom durchArsen und 

fetale Gewebe 757. 
-- Au:fbau, Verbrei

tung, Lokalisations
tabelle 713ff. 

-- Einteilung der Grup
pe 760. 

-- -Entstehung, Re
agenzglasversuch 
762. 
-Filtrate, Eigen
schaften, Wirkungen 
760. 

-- Homoioplastik bei 
Hiihnern 756. 

Sarkom der Hiihner 
759 f t 

-- Hiihner-, Cytologie 
763. 

-- bei Hiihnern durch 
Tumor-Filtrate an
derer Tiere 761. 

-- melanotisches 735. 
Sarkosen, Begriff760. 
Sattelrobbe s. Phoca 

groenlandica. 
Sauerstoff im Wasser 

und Lachsaufstieg 
60S. 

Scaphirhynchus platy
rhynchus, Verbrei
tung 439. 

Scharlach-Injektion, 
Epithelwucherung 
durch 751, 752. 

Scharlachrot -Verfiitte
rung, Karzinom
wachstum nach 771. 

Schattenblatter, Spalt
offnungszahl und 
Nervaturlange bei 
144· 

Schein diffusion 5 I. 

Schnapel s. Coregonus 
laveratus und C. oxy
rhynchus. 

Schultergiirtel-Frag
mente von Ambly
stoma punctatum 
351. 

-- und freie Extremi
tat, Beziehungen 
zwischen den An
lagen bei Amphibien 
354· 

-- Normalentwicklung 
und Kinematik 349. 

-- der Vogel, Determi
nation 366. 

Schultermuskeln und 
Nervenvon Anuren, 
Schema 359. 

Schuppen von Heringen 
verschiedener Ras
sen 464.' 

-- von Salmo salar, Al
tersbestimmung an 
585. 



Schwanzknospen-Sta
dium, friihes, Deter
mina tionszustand 
der Anlage 308. 

Schwarzschwanzhirsch, 
jahreszeitliche Wan
derungen 240. 

Schwertfisch, jahres
zeitliche Wanderun
gen 265. 

Scleropages, Verbrei-
tung 443. 

Scyllium canicula, Vor
kommen, Wande
rungen 425. 
catulus, Vorkom
men, Wanderungen 
42 5. 

- profundorum, Vor
kommen 425. 

Seebaren, jahreszeit
liche Wanderungen 
Setzzeit 285. 

Seeelefanten, jahreszeit
liche Wanderungen 
281. 

Seeforelle s. Salmo la
custris. 

Seehund s. Phoca vi
talina. 

Seesaugetiere, Wande
rungen 264. 

Seitenkriimmung und 
Aufkriimmung, ge
trennte Reizvor
gange 195. 

Seitenqualitat der An
lage und Symmetrie
hypothese 378. 

- -Bestimmung durch 
benachbarte Extre
mitatenanlagen 379. 

- der Hinterextremi
tat von Anuren, De
termination im 
Knospenstadium 
328, 330. 

- im Schwanzknospen
stadium 314. 

Seiwal s. Balaenoptera 
borealis. 

Selachii, Flosse, Skelett
und ¥uskelbildung, 
Determination 361. 

Sachverzeichnis. 

Selachii, Verbreitungs- Spalti.iffnungen von 
karte 426. Agave americana 131. 

- Wanderungen, Le- - -AperturenderBlatt-
bensweise 424. ober- und -unter-

Selbstdifferenzierung seite 128. 
einer Anlage mit or- - von Ecdeicolea mo-
ganisierenden und nostachya 131. 
reaktiven Potenzen - -Querschnitt von 
306. Hakea suaveolens 

- des Ectoderms 307. 130. 
- und Nachbarschafts- - Regulation in ver-

wirkung an Extre- schiedener Stamm-
mitatenanlagen 387. hohe 137. 

Sessebe 226. - Verstopfung, Thyl-
Setzzeit der Bison 241. lenbildung 132. 
- der Lemminge 246. -Verteilung an Blat-
- der Saigas 236. tern 123. 

derSeeelefanten 281. -Weite und Trans-
der Springbocke und pirationskurve 90. 
Auflosung der Herde - Windschutzeinrich-
233. tungen 99· 

- der Wapiti 239. - -Zahl bei Geroll- und 
Sicyos angulatus, spira- \Viesenpflanzen, Ta-

liges Zusammenzie- belle II7. 
hen der Ranke, 210. - - und Porendurch-

Skelett-Bildung, Funk- messer verschiede-
tion als determinie- ner Pflanzen, Ta-
render Faktor 385. belle 126. 

- - in Selachierflos- - - und Transpira-
sen 362. tionsgroBe, Bezie-

- der Vogel, primare hungen, Tabelle 127. 
Determination 367. - - an trockenem 

Solbildung im Zellkern ' und feuchtem Stand-
8, 10. 'ort 140, 141. 

- im Zellkernsaft 3. I - - bei Trockenpflan-
Sommerlachse, groBe' zen 139. 

und kleine, Wande- Speitzgen s. Salmo. 
rungen, Lebens- Sphyrnidae s. Zygaeni-
weise 548. dae. 

Somniosus microcepha- Spiegelbildliche Vorder-
Ius s. Laemargus bo- extremitat durch In-
realis. duktionsprozesse 

Sonnen blatter, Spalt6ff-346. 
nungszahl und Ner- Spiegelung bei Mehr-
vaturlange bei 144. fachbildungen der 

Spaltoffnungen, Ab- Extremitaten 372ff. 
druck mittels Kol- Spindel-BildungderDia-
lodium 83. tomeen 25· 
-Abstand und gegen- - - in Spermatocy-
seitige Beeinflussung ten der Heuschrek-
in der Verdunstung ken 25. 
125. I - Konsistenz, Kolloid-
- bei Solanum tu-I chemie, Struktur 21, 
berosum 124. 22, 23. 



Spindelfasern und La
mellen 23. 

Spindelzellensarkom, 
Vorkommen, Lokali
sationstabelle 714ff. 

Spiraea ulmaria, anato
mische Differenzie
rung zu verschiede
ner Jahreszeit 142. 

Spiraliges Zusammen
ziehen der Ranken 
mit Einstellung des 
Wachstums 210. 

Spiropteren, Karzinom, 
durch 766. 

- -Karzinom, Trans
plantation 756. 

Splenom 718. 
Springbock, Herdenbil

dung, Salzsuche 
230ff. 

- jahreszeitliche Wan
derungen 226. 

Springhase, Leben im 
Sandfeld 227. 

Sprosse der Ranken
pflanzen 212. 

SproBgipfel von Pilo
gyne suavis in Kreis
bewegung 178, 179. 

Sprott s. Clupea sprat
tus. 

Spriinge der Oncorhyn
chus 5II. 

Spumoide im Zellkern 
durch Fixieren II. 

Squatina s. Rhina. 
Stacheln als Hilfsorgane 

an Winde- und Ran
kepflanzen 212. 

Standort und Transpi
ration, Beziehungen 
138. 

Steelheadforelle s. Sal
mo rivularis. 

Steinbock, Leben im 
Sandfeld 226. 

- Standwild 228. 
Stenodus mackenzie, 

Vorkommen, Auf
stieg, Laichen 635. 

- nelma, Vorkommen, 
Wandern 636. 
Ergebnisse der Biologie V. 

Sach verzeichnis. 

Sterben von Mallotus 
villosus nach Lai
chen 655. 

- der Oncorhynchus 
nach Laichen 513, 
594· 

- verlaichter Onco-
rhynchus gorbuscha 
52 7. 

,-- - - keta 521. 
- der Salme nach dem 

Laichen 592. 
Stickstoffumsatz bei 

Lachsen 599. 
Stint s. Osmerus. 
Stor s. Acipenseridae. 
Stoffwechsel und Bla-

stomentstehung 770. 
- in Geschwulstzellen 

773 ff. 
- pflanzlicher Systeme 

67· 
- der Sarkomfiltrate 

760. 
- in Zellen nach Teer

pinselung 746. 
Stomatas.Spaltoffnung. 
Stoma tartranspira tion, 

Systeme der 123. 
Strahlenwirkung auf 

Blattemperatur 67. 
- auf Zellkernstruktur 

9· 
StrauB, Wanderungen, 

Salzhunger 230. 
Stromling in der ostli

chen Ostsee 470. 
Stromungslinien glei

chen Dampfdruck
gefalles 39, 52. 

Stromazellen und Kar
zinomwachstum 
771, 773· 

Stiitze fUr Ranken, Er
fassen, Abgleiten 
208. 

Stylopodium, Begriff 
292. 

Siidafrika, Wanderun
gen der Saugetiere in 
226. 

Sukkulenten, Blattober
flache und Dampf
hunger der Luft II6. 

Sukkulenten-Tempera
tur und Lufttem
peratur 92. 

Symmetrieebene in dop
pelten und dreifa
chen Extremitaten 
372. 

Symmetriefaktor zwi
schen rechter und 
linker, ortho- und 
heterotoper Extre
mitat 379. 

Symmetriehypothese, 
Mehrfach bildungen 
von Extremitaten 
377-

Symmetrieordnung, 
Verlust durch Rota
tion der Individuen 
380. 

Syphilis und Karzinom
entstehung 769. 

Syringomyelia glioma
tosis bei Tieren 712. 

Taenia crassicollis-Lar
yen, Geschwulstbil
dung durch 766. 

Tagesschlaf bei Pflan
zen und Transpira
tion 122. 

Talgdriisenzysten 73S. 
Taubildung an unter

temperierten Pflan
zen 92. 

Teer, karzinogene Sub
stanz in verschiede
nen Arten 745. 

- veranderte Oberfla
chenspannung des 
Karzinomgewebes 
durch 772. 

- -Wirkung, paraku-
tane 747. 

Teerkarzinom 740ff. 
- bei Kaninchen 747. 
- Metastasenbildung 

747· 
- im Uterus 748. 
Teerpapillom im Uterus

horn 749. 
Teleangiektasie bei Tie

ren 70S. 

53 



Temperatur-Kurve und 
Transpirationskur
ve, Beziehungen 88, 
92. 
von transpirieren
dem Eichhorniablatt 
und verd unstendem 
Filtrierpapier 71. 

Teratoide 737. 
- Neoplasmen und 

Chondrome in Ge
schlechtsorganen 
70 3. 
Neubildungen durch 
Injektion von Ge
webebrei 757. 

Teratoides zystisches 
Blastom 738. 

Teratom, Vorkommen, 
Entstehung 736ff. 

Testiculin, Teerkarzi
nomwachstum nach 
Zufuhr von 743. 

Thaleichthys pacificus, 
Wandern,Olfabrika
tion aus 656. 

Thermometer-Ventilie
rung bei psychrome
trischen Messungen 
68. 

Thoraxmuskeln der Am
phibien, Herkunft 
und Determination 
358 . 
-Bildung von den 
Myotomen aus 360. 

Thyllen-Bildung bei Ca
melia und Prunus 
Lauracerasus 132. 

Thymallidae, Artenzahl, I 

Verbreitung 647, ' 
648. 

Thymallus signifer, tri- . 
color, ontariensis 
und montana, Ver
breitung 647. 
vulgaris, Lebensge
wohnheiten, Laichen 
647· 

Thymom 724. 
Thyreoidea-Extrakt, 

Teerkarzinomwachs
tum nachZufuhrvon 
743· 

Sachverzeichnis. 

Thyreoidea- und Extre
mitatenwachstum 
388. 
-Geschwulst beim 
Huhn 727. 
-Karzinom 732. 
- der Salmoniden, 
Transplantation 756. 

Torsion, antidrome, bei 
Hemmung der Kreis
bewegung 199. 
antidrome und hom- ' 
modrome 190, 191. 
passive, Entstehung 
19I. 
- Schema 192. 

Trachtigkeit der Tiere, 
Auflosung der Her
denordnung 229. 

Transpiration abge
schnittener Zweige 
von verschiedener 
Stammhohe 137. 
der Acer-pseudopla
tanus-Blatter in ver
schiedenen Monaten 
134. 
-Bestimmung aus 
Aperturweite der 
Stomata 83. 
- Geschichtliches 
76. 
- qualitative 80. 
- quantitative 72, 
77. 
- Relativzahlen 88. 

- Bestimmungsmetho-
den 72. 
Bodentemperatur 
und Pflanzenwuchs 
ro6. 
cuticulare und sto
matare, gesonderte 
Untersuchung 83. 
- epidermoidale, 
interzellulare, sto
matare, juvenile 
II2. 

in dampfgesattig
tern Raume 92. 
Energetik 62. 
der Farne II2. 
der Flechten 109, 
110, 111. 

Transpiration von Fucus 
und Euphorbia 109. 
in Gasatmosphare 
97· 
hygromorpher und 
xeromorpher Syste
me im Wind 100. 
indirekte Messungen 
83· 
bei jungen und alten 
Blattern 133. 
d urch kleinste Poren 
47, 55· 
der Kryptogamen 
II2. 
-Kurve und Evapo
rationskurve 69. 
- KurvenderWas
seraufnahme, Sto
mataapertur, Eva
poration und rela
tive Transpiration, 
Vergleich 90. 
von Lemna und Ver
dunstung freierWas
serflachen im Wind 
lOr. 

und Luftdruck 93. 
und Luftfeuchtig
keit 91. 
bei mittlerer Blatt
groBe in bewegter 
Luft 43. 
- - in unbeweg
ter Luft 50. 
pflanzliche 29. 
der Phanerogamen 
112. 
Physik 33. 
der Pilze II r. 

der Polsterpflanzen 
12I. 
von Sempervivum in 
bewegter und unbe
wegter Luft 50. 
und Spaltoffnungen
zahl, Beziehungen, 
Tabelle 127. 
-Starke, Blattdicke 
und Wassergehalt 
der Gewebe, Bezie
hungen 86. 
- eines Blattes, In
dex 8I. 



Transpiration-Systeme, 
Beziehungen zu aitio
nomen Faktoren 138. 

- wahrend Tages
schlaf der Pflanzen 
122. 
Tempera tureinfluB 
92. 

- nach Temperatur
erh6hung 34. 

- tha1l6ser Pflanzen 
108. 

- in verschiedener 
StammhOhe 136, 137. 

- im Wind, Tabellen 
97, 98, 99· 

Transpirationskalte und 
Atmungswarme 64. 

Transpira tionsschu tz, 
Behaarung als 95. 

Transpirograph von HA
MORAK 74, 75. 

Transplantation embry
onaler und fetaler 
Gewebe 757. 
der Extremitaten, 
Lokalisation und 
Wirkung der deter
minierenden U rsa
chen 336. 
Geschwulsterzeu
gung durch 756. 

- heteropleurale [lin
kes Bein aus rechter 
Knospe], bei Rana 
temp. 329. 

- heteroplastische, von 
Extremitaten zwi
schen Amblystoma 
punctatum und ti· 
grinum 391. 

- heterotope, Achsen
determination der 
Extremitatenanlage 
326. 

- - unter Inversion, 
Ergebnisse in Ta
bellen 315, 316. 

- - [linkes Extremi
tatenmesoderm auf i 

rechte Seite] unter I 

Inversion 324. 

Sachverzeichnis. 

Transplantation, hetero
tope [linke V orderex . 
tremitat auf rechte 
Seite] unter Inver
sion 321. 

- - [rechtes Glied
maBenmesoderm auf 
linke K6rperseite] 
unter Inversion 320. 

- - [rechte Glied
maBenknospe auf 
rechte K6rperseite] 
unter Inversion 314. 

- - [rechtes Glied
maBenmesoderm auf 
rechte Seite] unter 
Inversion 317. 

- - [rechte Vorder
extremitat auf linke 
K6rperseite] 318. 

- - Untersuchung 
iiber den Zeitpunkt 
der Determination 
der Extremitaten
anlage 301. 

- - der Vorderextre
mitat, Verdoppelun
gen 312. 

- homo- und hetero
pleurale, Achsen
orientierung 309, 
311. 

- desMesoderm[rechte 
GliedmaBe auf rech te 
Seite] unter Inver
sion 313. 

- orthotope 316. 
- - Ergebnisse, Ta-

belle 319. 
- heteropleurale, 
Facherbildung an 
Hinterextremitat 
nach 376. 

- ortho- und hetero
tope, Doppelbildun
gen nach harmoni
scher und disharmo
nischer Orientierung 
des Transplantats 
375· 

- Schema der Lage 
und Orientierungder 
Transplantate 294. 

Transplantation, subzel
luHire 760. 

Trekkboken s. Spring
bOcke. 

Trichoepitheliom 725. 
Trichokoleom der Maus 

734. 
Tridermom, experimen

telles 737, 738. 
Triton, Schulter- und 

Beckengiirtel, Deter
mination der Achse 
353· 

- taeniatus, Achsen
determination der 
Extremitatenanlage 
32 5. 

- - mit iiberzahliger 
diploider Extremitat 
345. 

Trockenpflanzen, Blatt
gestaltung bei 139. 

Trygon pastinaca, Ver
breitung, Wande
rungen 429. 

- sabina, Verbreitung, 
Wanderungen 429. 

Tuberkulose und Karzi
nomentstehung 769. 

Tiimmler, jahreszeit
liche Wanderungen 
265. 

Oberkriimmung und 
Geotropismus 186. 

- Theorie 199. 
- und U mschlingen 

einer Stiitze durch 
Windepflanzen 202. 

Uberkriimmungstheorie 
181. 

Ultramikronen in Zell
kemen 8, 9. 

Ultramikroskop fiirZell
kernuntersuchung 
12. 

Umschlingen der Stiitze 
durch Ranken 205. 

- - - durch Winde
pflanzen 202. 

Unterernahrung, Extre
mitatenwachstum 
bei 394. 
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Urodelen, Vorderextre
mitatentwicklung 
295· 

Uterus-Papillom nach 
Teerapplikation 749. 
Teerkrebsbildung 
748. 

Vegetationskegel, ho
mogene Zellkerne in 
4· 

Velasia-Stadium der 
Geotria-Arten 424. 

Verdoppelung s. Doppel
bildung. 

Verdunstung in beweg
ter Luft 40, 42. 

- des Bodens undWas
seraustausch der 
Pflanzen 101. 
-Geschwindigkeit 
von freier Wasser-I 
flache 38, 47. ! 

- - freier Wasserfla
chen und Transpira
tion bei Lemna im 
Wind 101. 
- Gleichung 35. 
aus kreisformigem 
System 40. 
in verschiedenen 
Meereshohen 94. 
multiperforater 
Membranen 62. 
Partiar- und Ge
samtdruck 35. 
pflanzliche s. Trans
piration. 
durch Poren in un
bewegter Luft 57. 

- - - Tabellen 61. 
- eines Porensystems 

. bei steigender Wind
geschwindigkeit 49. I 

und Sattigungsdefi-' 
zit der Luft 89. 
-Steigerung, Fla
chengroBe undWind
geschwindigkeit 46. 
im Wind 41. 

Vererbung und Chromo
somenstruktur 19. 

Sachverzeichnis. 

Vespertilio dasycmene, 
jahreszeitliche Wan
derungen 261. 
murinus, jahreszeit
liche Wanderungen 
259· 

Vesperugo abramus,jah
reszeitliche Wande
rungen 259. 

Vincetoxicum officinale, 
Windefahigkeit 214. 

Virus, filtrierbare, Affi
nitat fUr bestimmte 
Gewebe 761. 

Viscositat der Kern
masse 2. 

Vogel, Extremitaten
transplantation, De
termination 364. 

Vogelembryo, Extremi
tatenwachstum ohne 
nervose Einfliisse 
384. 

V orderextremita t-An-
1age' Achsenlage
rung bei Transplan
tationsversuch 310. 
der Anuren, Deter
mination 328. 
Determination der 
Anlage 302. 

Implantation in die 
Anlage der Hinter
extremitat 346. 
-Knospe vonAnuren, 
Schema 359. 
Muskelanlagen bei 
Urodelen 359. 
der Amphibien, Mus
kelbildung 356. 
der Urodelen, Ent
wicklung 295 . 

- Verbreitung der Po
tenz 304. 

Verkriimmung bei 
Kreisbewegung der 
Windepflanzen 193. 

Wachs auf Blattern und 
Transpirationswider
stand II7, 120. 

Wachstum-Hemmung 
durch Beriihrungs
reiz bei Windepflan
zen 204. 

-Steigerung durch 
Beriihrungsreiz bei 
Ranken 206. 

Wachstumszone am 
Stengel bei Hem
mung der Kreisbe
wegung 199. 

Warme-Austausch an 
verschiedenen Blatt
stellen 71. 
-Haushalt pflanz
licher Transpira
tionssysteme 62. 

Waldlemming, Wande
rungen, Vermehrung 
251. 

Walfische, Wanderun
gen 264. 

WalroB, Wanderungen 
283. 

Wanderzelle nach MA
XIMOW 765. 

Wapiti, jahreszeitliche 
Wanderungen in 
Asien und Nordame
rika 237, 238. 

Wasser-Abgabe der 
Blatter und Blatt
dicke 86. 
-Aufnahme der 
Pflanzen undBoden
verdunstung lOI. 

- und Transpira
tionskurve, Ver
gleich 90. 
-Austausch zwischen 
Atmosphare, Boden, 
Pflanzensystem 103, 
104ff. 

-Diffusion submerser 
Pflanzen II2. 

-Haushalt der Pflan
zen und Blattgestalt 
139· 
-Temperatur und 
Lachsaufstieg in 
Fliissen 568, 574, 
607££. 



Wasserdampf-Druck 
und Konzentration 
34· 

Wasserleitsystem bei 
Winde- und Ran
kenpflanzen 2 I I. 

W asserstoffionenkon
zentration im Ein
bettungsmittel fUr 
Zellkerne 4. 

- der Zellkernbestand
teile wahrend Tei
lung 25. 

Wasserstand der Fliisse 
und Lachsaufstieg 
569, 6°5ff. 

Wassersuche und Tier
wanderungen 228. 

WeiBfisch, jahreszeit
liche Wanderungen 
265,268. 

- Laichen 641. 
Welkungspflanzen, 

Spaltoffnungszahl, 
BlattgroBe und -bau 
bei 144. 

Wildwechsel und Inne
halten fester Wan
derwege 224. 

Wind-Schutz der Spalt
offnungen 132. 

- Schutzeinrichtungen 
bei Pflanzen 99. 

-- Transpirationsbeein
flussung 97. 

- -Verdunstung 41,49. 
Winden der Pflanzen, 

Geschichtliches 167. 
Windepflanze, okologi

sche und physiolo
gische Stellung 211. 

- Ubergangsformen, 
stammesgeschicht
liche Entsteh ung214. 

- Umschlingen der 
Stiitze 202. 
mit unbestimmter 
Bewegungsrichtung 
199· 

Windevorgang, Phasen 
203. 

Windung, Entstehen bei 
Pflanzen 204. 

Sachverzeichnis. 

Windung, freie, bei 
Sprossen ohne Stiitze 
205. 

- steile und flache, bei 
Calystegia dahurica 
204. 

Wirbelveranderung bei 
Oncorhynchus wah
rend FluBwande
rung, Buckelbildung 
594· 

Wirbeltiere, Skelett
und Muskelbildung, 
Determination 361. 

Wucherungen als Hilfs
organe bei Winde
und Rankenpflanzen 
212. 

W und bett-Reinigung 
vor Transplantation 
337· 

Wunden bei verlaichten 
Oncorhynchus tscha
wytscha 505. 

Wurzelhaube, Zellkern
granulation in 4. 

- Zellkernstruktur 
nach Fixierung I I. 

Wurzeln, Trockenge
wicht an verschiede
nem Standort 140. 

Xeromorphe Differen
zierung des Blattes 
von Festuca glauca 
121. 

- Struktur hoch inse
rierter Blatter 136. 

Xylol-Infiltration fiir 
Transpirationsmes
sung 87. 

Yucca-Epidermis als 
Hygrometer 82. 

Zebra, Wanderungen, 
jahreszeitliche 226. 

Zellen, embryonale,Um
wandlung in Karzi
nomzellen 754. 

Zellen, undifferenzierte, 
Metastrukturum -
wandlung durch 
Teerpinselung 746. 

Zellkern, Aggregatzu
stand 2, 8. 

- -Faden, Raumgitter
umgestaltung zu 15. 

- -Fadenbildung 14. 
- -Geriist-Mangel bei 

Thalictrum 7. 
- Lichtbrechungsver

mogen 5. 
- -Membran 2. 
- in Ruhe, polyphasi-

sches System 2. 
- -Sol beiFixierung 10. 
- -Struktur, netzige 4. 
- - Spumoide- und 

Ra umgittera uftre
ten 7. 

- - nach Strahlen
wirkung 9. 

- - Verschwinden 
unter Quellung und 
Volumenabnahme 5, 
6. 

- - in Vegetations
kegel und Wurzel
haube 4. 

- Strukturunterschied 
zwischen Ie ben den 
und toten 7. 
Strukturverande
rungen durch auBere 
Einfliisse 9. 
-Teilung, Kernstruk
turvergroberung, 
Volumenzunahme 
14· 

- - Kolloidchemie 
13· 

- - Spinde1bildung 
21. 

- - Wasseraufnahme 
bei 21. 

- - Wasserstoff
ionenkonzentration 
wahrend 25. 

- -Untersuchung im 
Dunkelfeld 6. 

- - im Mikroskop 3. 



Zellkern der Wurzel
haube nach Fixie
rung II. 

- Zickzackstruktur 5. 
Zellteilung und Karzi

nomentstehung 
741ff. 

- nach Thyreoideaver
fUtterung 389. 

Zementom, Vorkom
men 739. 

Sachverzeichnis. 

Zementosteom, diskon
tinuierliches 704. 

Zentrum fUr Extremi
tatenanlage, Hypo
these 377. 

Zeugopodium, Begriff 
292. 

Zonoskelett, Begriff 292. 

Zugfestigkeit von Ran
ken und Winde
pflanzen 2 I 1. 

Zweigklimmer 214. 
Zwergwal s. Balaeno

ptera rostrata. 
Z wischenzellentumor, 

Lokalisation 716, 
719. 

Zygaenidae, Vorkom
men 428. 

Zylindrische K6rper, 
Kriimmung an 176. 
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