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Uber den Kreislauf bei den Fischen.

Von EMIL VON SKRAMLIK, Jena.

Mit 88 Abbildungen.
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I. Einleitung.

Der Kreislauf des Blutes bei den Fischen ist gegeniiber anderen
Tierklassen bisher in der Forschung stark vernachldssigt worden.
Das hdngt zum Teile damit zusammen, daf} vielfach die Ansicht
vorherrscht, man kénnte alle Befunde bei den Amphibien auch auf
die anderen niederen Wirbeltiere iibertragen, so daf sich eine nihere
Untersuchung der Eigentiimlichkeiten beim Fisch gar nicht lohnt.
Zum anderen Teile hingt dies damit zusammen, daf} sich die Fische
bei verschiedenen Untersuchungen als sehr empfindlich gegentber
verschiedenen Eingriffen erwiesen haben, so dafl man natiirlich lieber
zu denjenigen Versuchstieren griff, die sich durch eine grofie Wider-
standsfdhigkeit auszeichnen, wie z. B. zum Frosch. Zuletzt mag hier
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auch ein ¢konomischer Standpunkt eine Rolle gespielt haben. Sind
ja doch im allgemeinen Fische nicht so leicht zu bekommen und zu
halten wie Amphibien.

Und doch hat sich- gerade bei neueren Untersuchungen heraus-

gestellt, dafl die verschiedenen Anteile des Kreislaufsystems der
Fische Eigentiimlichkeiten aufweisen,
durch die uns die Funktion der glei-
chen Organe bei anderen Tierklassen
in ein neuartiges Licht gertickt wird.
Das ist eben der Vorzug der ver-
gleichenden Forschung, daf} sie sich
nicht auf ein einzelnes Versuchstier
beschriankt, sondern priift, z. B. in wel-
cher Beziehung die einzelnen Kreis-
laufsysteme gleichartig gebaut sind und
funktionieren, und in welcher sie ab-
weichen. Gerade aus den Abweichun-
gen ergeben sich Eigentimlichkeiten,
die manches aufzuzeigen und aufzu-
kliren vermogen, was bei der Be-
nutzung blof einer Tierart entweder
der Beobachtung génzlich entgeht oder
aber in seinem Zweck unverstindlich
erscheint.

In den nachfolgenden Zeilen ist
der Versuch unternommen, alle Eigen- hA;’b-L 501“3“}1? des Fiscuhersens.
tumlichkeiten der Vorgidnge im Kreis- (Nach THLE, o Vggf:;s';msm“z
laufsystem der Fische zu beschreiben,
soweit sie als gesichert gelten konnen. In erster Linie sollen die
Ergebnisse der Untersuchungen der letzten 10 Jahre auf diesem
Gebiete beriicksichtigt werden.

II. Anatomische Vorbemerkungen iiber das
Kreislaufsystem der Fische.

Das Kreislaufsystem der Fische ist, wie das der iibrigen Wirbeltiere,
geschlossen. Die aus dem Herzen hervorgehenden GefiBe teilen sich in
Kapillarsystemen auf, aus denen die Venen hervorgehen, die wieder zum
Herzen ziehen. Da in diesem Kreislaufsystem an verschiedenen Stellen
Klappen eingeschaltet sind, so kann der Blutumlauf in der Regel nur in
eimer Richtung vor sich- gehen.

Das Herz der Fische liegt schwanzwirts von den Kiemen. Da es das
Blut nach den Kiemen treibt, wird es Kiemenherz bezeichnet. Diese Benen-
nung ist allerdings fiir die Dipnoer nicht mehr zutreffend, die neben den
Kiemen auch eine Lunge besitzen, so daB hier von einem kombinierten
Kiemen- und Lungenherz gesprochen werden muB.

Die anatomischen Abteilungen des - Fischherzens sind: Sinus, Vorhof
und Kammer (s. Abb. 1). Die Abschnitte sind unpaarig. Etwas anders

¥
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liegen die Verhaltnisse fiir das Herz der Dipnoer. Hier stoBt von dessen
Dorsalwand in die Herzhéhlen ein median gelegener Wall vor, der die ventrale
Wand von Vorhof und Kammer indessen nicht erreicht (s. Abb. 2). Der
Venensinus ist bei diesen Tieren etwas nach rechts verlagert und miindet
vorzugsweise rechts von dem median gelegenen Wall in den Vorhof ein.
Links von diesem Wall gelangen in den Vorhof die zu einer unpaaren Vene
verschmolzenen Venae pulmonales. In dem Falle der Dipnoer beférdert
also das Herz nicht, wie
bei den tibrigen Fischen,
nur vendses Blut, son-
dern auch arterielles, das
aus den Lungen kommt.
In einem gewissen MaBe
werden aber natiirlich
venOses und arterielles
Blut miteinanderim Her-
zen vermengt, daja durch
den medianen Wall eine
strenge Sonderung des
Herzens in zwei Halften
nicht herbeigefiihrt ist
[vgl. hier Boas (1)].

Im Fischherzen (vgl.
hier auch BENNINGHOFF)
befinden sich an ver-
schiedenen Stellen Klap-
pen, von denen noch bei
der Besprechung des
histologischen Aufbaues
des Herzens die Rede
sein wird. Sie sind an den
Grenzen zweier Herzab-
schnitte gelegen, wund
zwar zwischen Sinus und
Vorhof, Vorhof und
Kammer, sowie Kammer
und Conus arteriosus,
dem Anfangsteil des Ge-

Abb. 2. Schema des Herzens von Neoceratodus, gesehen von der faBsystems.

dorsalen Seite aus. (Nach IHLE, VAN KAMPEN, NIERSTRASZ . AusderKaInmergeht
und VERSLUYS.) ein groBes Gefial hervor,

der Truncus avteriosus.
Sein Anfangsteil wird bei den Kwnorpelfischen Conus arteviosus bezeichnet.
Er ist hier nahezu wie ein Zylinder gebaut. Bei den Knochenfischen weist er
an dem dem Herzen zugekehrten Anteil eine Anschwellung von Zwiebelform
auf [vgl. hier Boas (2)]. Deswegen wird bei diesen Fischen nicht von einem
Conus, sondern von einem -Bulbus arteriosus gesprochen.

Der Truncus arteriosus geht in die Aorta ventralis iiber, von der zu beiden
Seiten, also links sowohl wie rechts, jene Arterien abzweigen, die das Blut
den Kiemen zufithren, die Arteriae branchiales (s. Abb. 3). In der Regel
handelt es sich um fiinf solcher Branchialarterien. Diese Arterien verzweigen
sich in den Kiemen zu einem Kapillarsystem, das in die Avteriae epibran-
chiales fiihrt, die filschlich Kiemenvenen genannt werden. Die Mehrzahl dieser
Arteriae epibranchiales vereinigt sich zu einem paarig angeordneten Blut-
gefdB, das in der Lingsachse des Fischkérpers verlauft. Es sind dies die
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beiden Aortenwurzeln, aus denen kranialwirts die beiden Arteriae carotides
internae, kaudalwirts die unpaarige Aorta dorsalis hervorgehen. Die erste
Epibranchialarterie hat keine Verbindung zu der auf ihrer Seite gelegenen

(Nach IHLE, VAN KAMPEN, NIERSTRASZ und VERSLUYS.)

Abb. 3. Schema des Kiemenblutumlaufes bei den Selachii.

Aortenwurzel. Sie verbindet sich vielmehr mit der zweiten Epibranchial-
arterie und verliuft dann als Arteria carotis externa zum Kopf. Die vier
Carotiden (zwei internae und zwei externae) verlaufen zum Gehirn bzw.
Riickenmark und bilden zusammen den Circulus cephalicus. Der Herzmuskel
selbst wird von einem Gefilzweig versorgt, der durch Anastomosen der
Epibranchialarterien gebildet wird.
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Es handelt sich hier blo8 um eine schematische Darstellung des arteriellen
Anteiles des Kreislaufsystems der Fische, von der verschiedene Abweichungen,
besonders bei den Haifischen, vorkommen.

Bei den Dipnoern stellen die beiden Lungenarterien jeweils einen Zweig
der sechsten Epibranchialarterie dar, die am weitesten kaudalwirts gelegen
ist. Die Lungenarterien fithren das Blut bei diesen Tieren in die Lungen,
von denen es durch die Venae pulmonales zum Sinus des Herzens zuriick-
gelangt. Von einem richtigen Landleben, wihrend dessen die Lungen
gebraucht werden, kann allerdings nur bei bestimmten Arten der Dipnoer
die Rede sein. Wihrend der Trockenperiode findet sich dann in den Caro-
tiden ziemlich viel sauerstoffhaltiges, in der Aorta dagegen vorzugsweise
reduziertes Blut, das nur mit wenig sauerstoffhaltigem Blut vermengt ist.
Dieses stromt aus der dritten und vierten Kiemenbogenarterie zu. In den
Lungenarterien flieBt beinahe véllig reduziertes Blut, in den Lungenvenen
selbstverstandlich mit Sauerstoff gesittigtes Blut, sowie die Lungentitigkeit
eingeschaltet wird. Wihrend der Wasserperiode erhalten dagegen die Caro-
tiden, die Aorta und die Arteria pulmonalis sauerstoffhaltiges Blut. Die
Lungen sind dann nicht gendtigt zu arbeiten.

Die Hauptbahnen, in denen das Blut wieder zum Herzen zuriickstrémt,
sind die paarig angeordneten Venae cardinales anteriores bzw. posteriores.
Die erstgenannten fiihren das Blut vom Kopfteil des Fisches zum Herzen
zuriick. Doch sind dies nicht die einzigen vendsen RiickfluBbahnen. Die
beiden Venae jugulares kommen hier unterstiitzend hinzu. Aus dem Schwanz-
teil selbst geht die Vena caudalis hervor. Dieses GefidB spaltet sich in zwei
Aste, die an der Seite der Nieren verlaufen und sich in die Venae renales
advehentes verzweigen. Diese bilden das Nierenkapillarsystem, aus dem
das Blut in die Venae renales revehentes stromt. Die letztgenannten Venen
gehen in die Venae cardinales posteriores iiber, die in die Ductus Cuvieri
fithren (s. Abb. 4).

Aus dem Daymiraktus stromt das Blut durch die Vena portae zur Leber.
Hier ist ein neues Kapillarsystem gegeben, aus dem die beiden Venae hepaticae
hervorgehen, die ebenfalls in die Ductus Cuvieri einmiinden. In die Ductus
Cuvieri miinden auch die paarigen Venae abdominales, welche in der ven-
tralen Seitenwand verlaufen.

Die Ductus Cuvieri ibernehmen also das Blut aus den beiden Venae
cardinales anteriores und posteriores, den beiden Venae abdominales und
endlich den beiden Venae hepaticae.

Bei den Knorpelfischen, vor allem den Haien, erweitern sich viele Venen
zu groBen Sinus. Die Lebervenen, die Kardialvenen und die Ductus Cuvieri
sind hier auBerordentlich weit. AuBerdem sind bei diesen Tieren stirkere
Seitenvenen vorhanden, die beiderseits unter der Haut oder an der Auf3en-
seite des Bauchfelles gegen das Herz zu verlaufen und ihr Blut in die Ductus
Cuvieri oder direkt in den Sinus ergieBen.

Eigenartige Abweichungen von dem eben beschriebenen vendsen System
finden sich wieder bei den Dipnoern, indem die beiden Venae cardinales
posteriores durch eine unpaare Vena cava posterior ersetzt sind, die unmittel-
bar zum Sinus venosus zieht. Ebenso besteht bei diesen Tieren nur eine
unpaare Vena abdominalis, die in den rechten Ductus Cuvieri iibergeht.

Beziiglich der Entwicklung des arteriellen und venésen Anteiles des
Kreislaufsystems der Fische verweise ich auf zwei neuere Arbeiten von
SHEARER (1, 2) an Embryonen von Torpedo ocellata RUD., Awmia calva sowie
Salvelinus fontinalist.

1 Vgl. hier auch die Untersuchungen von Rtckert, J.: Uber die Ent-
wicklung der ersten BlutgefiBle und des Herzens bei Torpedo in morpho-
logischer und histogenetischer Hinsicht. II. Teil. Z. Anat. 67, 331 (1923).
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III. Physiologie des Fischherzens.
1. Allgemeine Arbeitsbedingungen fiir das Herz.

Wie schon unter den anatomischen Vorbemerkungen gesagt
wurde, setzt sich das Fischherz aus mehreren Abteilungen zusammen,
die meist unpaarig angeordnet sind: Sinus, Vorhof, Kammer und
Truncus arteriosus. Gleich an dieser Stelle soll hervorgehoben sein,

Abb. 5. Herz von Acanthias vulgaris R1sso, in Abb. 6. Herz von Raja clavata L. in natiirlicher
2/, natiirlicher GroBe. Man beachte die starke GroBe. Man beachte die starke Entwicklung der
Entwicklung der Ductus Cuvieri. (Nach BIELIG.) Ductus Cuvieri. (Nach BIELIG.)

daf} sich nicht bei allen Fischen die genannten Herzabteilungen auch
aktiv an der Zusammenziehung beteiligen. Es kontrahieren sich
stets Vorhof und Kammer. Die beiden anderen Herzabteilungen,
der Sinus und der Anfangsteil des groflen arteriellen Gefafles, sind
nur bei den Herzen gewisser Fischarten aktiv kontraktil.

Bau und Anordnung des Herzens schwanken auch schon in makrosko-
pisch-anatomischer Beziehung bei den einzelnen Fischarten auferordentlich
stark. Es gibt Fischherzen, die sich durch eine starke Entwicklung der

Ductus Cuvieri auszeichnen und solche, bei denen die Ductus Cuvieri nicht
sehr weit sind (vgl. hieriiber Abb. 5, 6, 7 und 8). Ferner gibt es Fischherzen,
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die sich durch einen relativ groBen Sinus auszeichnen und solche, bei denen
der Sinus gerade nur angedeutet ist (vgl. in der Abb. 8 das Herz von Gadus
morvhua L., das einen kraftig entwickelten Sinus besitzt, im Gegensatz zu
dem schwach entwickelten Sinus bei Agonus cataphractus Br.). Diese vier
Abbildungen lehren auch, daBl genau so wie der Sinus auch der Vorkof ver-
schieden stark entwickelt ist. Einen besonders groBen Vorhof besitzt das
Aalherz. Allerdings ist er in ‘diesem Falle sehr zartwandig gebaut. Die
Kammer der Fischherzen weist verschiedenartigste Formen auf, doch kann

Abb. 7. Herz von Agonus cataphractus BL. in vierfacher Abb. 8. Herz von Gadus morrhua L. in natiir-
Vergrolerung. Man beachte den relativ kleinen Sinus. licher GroBe. Man beachte die kraftige
(Nach BIELIG.) Entwicklung des Sinus. (Nach BIELIG.)

man von einer gewissen Grundform reden, die sich dadurch kennzeichnet,
daB3 die Kammer vieler Fischherzen, von der Ventralseite des Tieres aus
gesehen, eine Art von prismatischem Kérper darstellt.

DaBl der Anfangsteil der groBen GefiBe, der Twvuncus arteviosus, bei
den Knochen- und Knorpelfischen ganz verschiedenartig gebaut ist, darauf
wurde schon hingewiesen. Der Conus avieriosus der Knorpelfische ist in
seinem Anfangsteil mit Muskulatur ausgestattet und dementsprechend einer
Zusammenziehung fahig. Wegen der aktiven Beteiligung an der Herz-
revolution wurde dem Conus arteriosus von JoHANNES MULLER die Bedeu-
tung eines akzessorischen Hevzens zugeschrieben. Der Anfangsteil des arte-
riellen GefaBes der Knochenfische besitzt Zwiebelform; deshalb wird von
einem Bulbus arteriosus gesprochen. Dieser ist zum Teil einer auBerordent-
lichen Ausdehnung fahig, zieht sich aber infolge Mangels an Muskulatur
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selbstindig nicht zusammen. Er erfiillt einfach die Aufgabe eines Wind-
kessels. Nach v. BRUCKE werden die Kiemenkapillaren durch das Auffangen
groBer Blutmengen im Bulbus arteriosus vor dem unmittelbaren StoB der
Blutwelle geschiitzt. Bei manchen Fischarten ist der Bulbus mit einem
schwammigen, kaverndsen Gewebe ausgefiillt (s. Abb. g).

Das Herz der Knorpelfische ruht (s. Abb. 10) auf einer Knorpelplatte
von entsprechender Aushohlung, die mit Perikard ausgekleidet ist. Bei
den Kwnochenfischen ist das Herz zumeist in einen sehr festen Perikardialsack
eingebaut, der das Herz allseitig umhiillt. Die Menge der in der Perikardial-
hohle vorhandenen Flissigkeit ist stets sehr gering.

Abb. g. Bulbus arteriosus von Abb. 10. Herz von Torpedo marmorata R1SSo, kaudalwirts umge-

Silurus glanis, aufgeschnitten, so klappt zur Anlegung der 1. STANNIUSschen Ligatur, in Y der

da man das kaverngse Gewebe in nattirlichen GréBe. Es bedeuten: D.C. die Ductus Cuvieri, Si. den

seinem Inneren sieht, in %5 der Sinus, A. den Vorhof, V. die Kammer, Co. den Conus arteriosus,
wirklichen GréBe. P. die dem Riicken zugekehrte Wand der Perikardialh®hle.
(Nach v. BRUICKE.) (Nach KOEHNLEIN.)

Interessant ist, da manchmal Verbindungen der einzelnen Herzabtei-
lungen mit dem Perikardialsack bestehen. So ist vor allem darauf hinzu-
weisen, da nach den Beobachtungen von McQUEEN und BIELIG (1) an
Raja clavata L. sowie Raja batis L. die Kammer mit der Perikardialhohle an
der Brustseite durch ein breites Band verbunden ist. Beim Aal bestehen
zahlreiche Verbindungen des Vorhofes sowohl als auch der Kammer mit dem
Perikardialsack durch Bindegewebsfasern verschiedener Dicke (s. Abb. 11).

Eine ganz besonders groBe Rolle spielt beim Herzen zahlreicher Fisch-
arten, vor allem der Kwnochenfische, der sog. Ohrkanal. Es ist dies eine eigen-
artige kurze Verbindung zwischen Sinus und Kammer. Man bekommt sie,
z. B. beim Aalherzen, zu Gesicht, wenn man die Kammer nach Durchtren-
nung ihrer bindegewebigen Verbindungen mit dem Perikardialsack mit
Hilfe eines Finders hochhebt (s. Abb. 12). Man sieht dann, wie sich der
Sinus entlang der Ventralwand des Vorhofes in der Richtung gegen die
Kammer zu fortsetzt. Das eigentliche Vorhofgewebe baut sich auf der rechten
und linken Seite des Ohrkanals auf, wiahrend dieser selbst in die Kammer
einmiindet, und zwar annidhernd in deren Mitte.
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Das Herz der Fische stellt histologisch, genau so wie das der Amphibien,
ein muskuldres' Kontinuum dar, d. h. wir haben in allen Teilen Muskel-
fasern aneinandergeschlossen. Wenn auch an verschiedenen Stellen Binde-
gewebe in groferen Mengen in die Muskulatur eingelagert ist, so besagt dies
noch lange nicht, daB die Muskelfasern nicht etwa kontinuierlich von einer
Herzabteilung auf die andere iibergehen (vgl. hier McWiLLiam, KeiTH und
Frack, KtoLes, Nukapa). Bei der eigenartigen Form des Baues des Fisch-
herzens und seiner anatomischen Anordnung innerhalb der Perikardialhéhle
lassen sich histologische Schnitte durch das Fischherz lang nicht so einfach

Abb. 11. Herz von Anguilla vulgaris L. in 1'/ofacher linearer VergroSerung nach Eroffnung des Perikardial-
sackes. Es bedeuten: P. den Perikardialsack, A. den Vorhof, V. die Kammer, T. den Truncus arteriosus.
Man beachte die zahlreichen Bindegewebsfiden B., mittels derer der Vorhof sowohl wie die Kammer mit dem
Perikardialsack verbunden sind. Vom Sinus ist infolge der eigenartigen Lagerung des Herzens im
Perikardialsack nichts zu sehen. (Nach TROEMER.)

in einer bestimmten Richtung legen, wie dies z. B. beim Amphibienherzen
moglich ist. Deswegen ist es nicht leicht mdglich, die zirkulir angeordneten
Muskelfasern an der Sinus-Vorhof-, Vorhof-Kammer- sowie Kammer-
Bulbusgrenze in einer so einwandfreien Weise zur Darstellung zu bringen,
wie dies beim Froschherzen der Fall ist. Trotzdem kann es auf Grund der
bisher vorliegenden histologischen Untersuchungen keinem Zweifel unter-
liegen, dal im Fisch- genau so wie im Froschherzen die an einzelnen Stellen
vorzugsweise langs gelagerten Muskelfasern zirkuldr gestellt sind. Dies ist in
ganz besonderem Mafle an den obengenannten Grenzen zwischen den ein-
zelnen Herzabteilungen der Fall. Innen ist der Herzmuskel mit Endothel
ausgekleidet, dem, wenigstens beim embryonalen Tier, nach den Befunden
von CITTERIO an der Spdke, eine blutbildende Eigenschaft zugeschrieben
werden muf.

Eigenartig ist der Klappenapparat im Fischherzen. An der Ein-
mindungsstelle des Sinus in den Vorhof befinden sich im allgemeinen
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zwel bindegewebige Sichelklappen (vgl. Rose), welche halbmond-
formig an dieser Stelle an die Muskulatur angesetzt sind (s. Abb. 13).
Bei der Kontraktion dieses Herzanteiles werden die Sichelklappen
iibereinander gelagert, wic die beiden Anteile eines iiblichen photo-
graphischen Verschlusses. Ob allerdings bei der Zusammenziehung
des Vorhofes durch die Anordnung dieser Klappen die Rickstromung
von Blut aus dem Vorhof nach dem Sinus zu véllig unmoéglich gemacht

Abb. 12. Herz von Anguilla vuigaris L. in 1/,facher linearer VergroBerung nach Eroffnung des Perikardial-
sackes. Die Kammer ist mit Hilfe eines Finders eigens in die Hohe gehoben. Es bedeuten: Si. den Sinus,
Si.-0. den Ubergang des Sinus in den Ohrkanal, A. den Vorhof, V. die Kammer, T. den Truncus arteriosus.
Man beachte den eigenartigen allmahlichen Ubergang des Sinus in den Ohrkanal. (Nach TROEMER.)

wird, muf} dahingestellt bleiben. So hatte ich Gelegenheit, bei Forellen-
embryonen einen gewissen Blutriickfluf3 bei jeder Zusammenziehung
des Vorhofes nach dem Sinus zu zu beobachten. Die Menge des
Blutes, das nach der falschen Richtung (nach dem Sinus und den
Ductus Cuvieri zu) fliefit, ist allerdings gering. Immerhin kann man
den Riickfluff des Blutes deutlich sehen.

Zwischen Vorhof und Kammer ist ein Klappenapparat ein-
geschaltet, der bei den meisten Fischen aus zwei Taschenklappen
besteht. Diese setzen sich an zwei einander gegeniiberliegenden
Winden der Kammer an. Bei manchen Fischarten, vor allem den
Ganoiden, sind sie in mehrere kleine Klappen geteilt. Es handelt
sich um einen Klappenapparat, der sehr an den der Amphibien
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erinnert. Der Verschluf§ der Atrioven-
trikularklappen zu Beginn der Kammer-
zusammenziehung  wird vorzugsweise
durch die Kontraktion der ringfoérmig
angeordneten Muskulatur im Atrioven-
trikulartrichter herbeigefiihrt (s. Abb. 14).
Dadurch werden einander die Klappen
bis nahe zum Verschluf§ gendhert. Der
vollkommene Verschlufi wird offenbar
durch das Blut herbeigefihrt, das sich
zwischen Klappen und Wand befindet.
Die Taschen werden in ganz besonderem
Mafle gefullt und so die Klappen gegen
den Vorhof zu ausgebaucht. Ein Durch-
schlagen der Klappen nach dem Vorhof
wird aber durch die zahlreichen binde-
gewebigen Fdden verhiitet, durch die die
Klappen in ihrem dem Kammerinneren
zugekehrten Teile mit der Muskulatur der
Kammer verbunden sind.

Abb. 13. Herz von Acanthias vulgaris
Ri1ss0, von hinten gesehen. Der obere
Vorhofsteil ist abgelost und zuriickge-
schlagen, um Einblick ins Innere des-
selben zu gewdhren. Es bedeuten:
D.C.d. Ductus Cuvieri dexter, D.C.s.
Ductus Cuvieri sinister, Va.d. Valvula
dextra = rechte Sinusklappe, Va.s.

Abb. 14. Schnitt durch die Vorhof-Kammergrenze beim Herzen vonTorpedo ocellata RUD. in 12facher linearer

VergroBerung nach eigenen Praparaten. Man sieht die bindegewebige Klappe trennend zwischen Vorhof (A.)
und Kammer (V.) ausgespannt, ebenso die zirkuldr verlaufenden Fasern des Atrioventrikulartrichters (A.V.T.),
die sowohl nach oben gegen den Vorhof als nach unten gegen die Kammer zu in longitudinal gestellte Fasern

ubergehen.



Uber den Kreislauf bei den Fischen. 13

Ganz besonders interessant ist der Klappenapparat zwischen
Kammer und Anfangsteil der groflen arteriellen Gefifie. Hier kann
man bei den Fischen im wesentlichen zwei Gruppen unterscheiden.
Bei den Kwnorpelfischen ist der Conus arteriosus mit Muskulatur aus-
gestattet, die allerdings je nach der Fischart verschieden hoch in
den Conus hinaufreicht. Bei manchen Knorpelfischen ist dieses bis
zu etwa !/; des Conus arteriosus der Fall; bei anderen ist nahezu der
gesamte Conus arteriosus mit Musku-
latur ausgestattet. Im Inneren des
Conus arteriosus sind klappenartige Ge-
bilde (s. Abb. 15) in mehreren Reihen,
oft 7 und mehr, ibereinander ange-
ordnet, wobei jede Reihe zumeist aus
5—o6.grofleren Taschenklappen besteht,
zwischen die nicht selten kleinere Ta-
schen eingeschaltet sind. Diese Taschen-
klappen sind an ihrem freien Ende zum
Teil mit der Conuswand durch Binde-
gewebsfasern verbunden. Es ist wenig
wahrscheinlich, dafl der Abschlufl des
Blutes gegeniiber der Herzkammer nur
durch die Wirkung dieser Taschen-
klappen zustande kommen sollte. Offen-
bar spielt hier eine ganz ausschlag-
gebende Rolle, dafi der Anfangsteil des
Conus arteriosus mit Muskelfasern aus-  app. rs. Kiappenapparat im Conus arteri-
gestattet ist, durch deren Zusammen- osus von Lepidosteus osseus, 9 Querreihen
ziechung die Taschenklappen einander ‘v:er;gii‘r’?;:'i;:hi‘zir;:e‘fcsilslef:cirz;in‘:
weitgehend genidhert werden. Gleich- zelne Klappen. (Nach STGHR.)
zeitig wird dasLumen des Conus verengt.

Uber die Art, wie sich der Conus arteriosus beim Herzen von
Torpedo ocellata Rup. aus der Kammer entwickelt, gibt die beifolgende
Abbildung von Serienschnitten (Abb. 16), die ich angefertigt habe,
Auskunft. Es zeigt sich da, wie sich, von der ventralen Seite aus
gesehen, der linke Anteil der Kammerhohle zu einer Réhre umbildet,
welche den Anfangsteil des Conus arteriosus darstellt. Diese Réhre
ist mit zirkuldr angeordneten Muskelfasern ausgestattet, welche mit
den Muskelziigen der eigentlichen Kammer in Verbindung stehen.
Erst allmdhlich grenzt sich der Conus arteriosus von dem eigent-
lichen Kammergewebe durch dazwischengelagertes Bindegewebe ab. In
gleicher Hohe finden sich im Inneren des Conus arteriosus eigenartige
bindegewebige Wiilste, an die sich nach weiter oben der Klappen-
apparat anschliefit.

Diese bindegewebigen Wiilste sind offenbar mit jenen Gebilden
identisch, welche in neuerer Zeit Kiscu (1, 3) bei Trygon violaceus

?
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Abb. 16. Horizontalschnitte a bis e durch die Kammer zur Darstellung des Uberganges der Kammer- in die
Conusmuskulatur beim Herzen von Torpedo ocellata RUD. in 12facher linearer VergroBerung nach eigenen
Priaparaten. Es bedeuten: r. rechts, 1. links, v. ventral, d. dorsal. Man sieht, wie sich im Schnitte a der Conus
arteriosus innerhalb der Kammermuskulatur zu gestalten beginnt. Er stellt eine eigene Abteilung der
Kammer dar. Man beachte, da sich bereits Bindegewebe zwischen die wirkliche Kammer und deren Conus-
Anteil einschiebt. Im Schnitte b (etwa 1,2 mm hoher) ist der Conus bereits vollig von der Kammer abgegrenzt.
Man sieht seine zirkular gestellten Muskelfasern, die sowohl auBen als auch innen von Bindegewebe umgeben
sind. Besonders interessant sind die bindebewebigen Wiilste im Inneren des Conus, die sich im Schnitte ¢
(weitere 0,8 mm hoher) zu Klappen formen, die im Schuitte d (wieder 1,2 mm hoher) Gebilde darstellen,
welche den Semilunarklappen des Saugetierherzens dhnlich sind. Die Muskelfasern nehmen im Schuilte ¢
(wieder 1,2 mm hoéher) an Umfang zu. Von den Klappen ist da nur noch sehr wenig vorhanden.
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und bei verschiedenen Rochenarten (s. Abb. 17) gefunden hat. Im
Conus arteriosus von 7rygon violaceus sind sie besonders stark ent-
wickelt und stellen drei gleich grofie pris-
matische, dreiseitige Gebilde derber Art
dar, die auf einer Seite mit der Conus-
wand verwachsen sind.
Bei den Knochenfischen gibt es keinen
eigentlichen conusférmigen Abschnitt.
Dieser ist vielmehr in die Herzkammer
selbst eingebaut und in der Regel so kurz,
dafi man ihn einfach zur Kammer hinzu-
ziahlen kann. Der Abschlufl der Kammer
gegeniiber der eigenartigen Erweiterung
des Truncus arteriosus, des sog. Bulbus,
wird hier durch zwei Taschenklappen be-
wirkt (s. Abb. 18), fiir deren Anniherung
offenbar durch die Zusammenziehung des
benachbarten Herzteiles Sorge getragen
ist. Die Leistungen der Klappenapparate
bei den niederen Wirbeltieren, vor allem Abb. 17. Conus arteriosus von Squatina
aber bei den Fischen, sind in physiologi-  #n¢lus, aufgeschnitten, etwa 1,6fach
scher Beziehung noch lang nicht geniigend o o o beachte die drei Langs-

- . g wiilste im Conus arteriosus. (Nach
untersucht worden. Eine Moglichkeit zu KISCH.)

Abb. 18. Schemata des Herzens einiger Fische: a Selachier, b Amia, ¢ Teleostier. (Nach WIEDERSHEIM.)

ihrer Prifung wire besonders an den Herzen grofier Fische gegeben,
die ja zum Teil ein betrachtliches Ausmaf} erreichen, das das des
Menschen nicht selten stark tbersteigt.

Der Vollstdndigkeit halber erwdhne ich, dafl PArsoNs in neuerer
Zeit den Conus arteriosus der Fische makroskopisch und mikrosko-
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pisch sehr genau untersucht hat, und zwar nicht nur bei den Knorpel-,
sondern auch bei den Knochenfischen. Besonders interessant ist sein
Befund, dafl von den Knochenfischen allein Megalops atlanticus im
Bulbus arteriosus seines Herzens nicht allein zwei, sondern zahlreiche
endokardiale Klappen aufweist.

Gegeniiber der zum Teil recht grofien Masse des Korpers ist das
Herz der Fische als klein zu bezeichnen. Schon aus den bisher vor-
liegenden Untersuchungen geht hervor, dafi das Verhiltnis Herz-
gewicht zu Korpergewicht sehr klein ist. Man kann diese Bezichung
auch in Promille des Kérpergewichtes ausdriicken. Sic wurde als
,,Herzverhiltnis* bezeichnet. Dariiber hat in neuerer Zeit Hesse
zusammenfassend berichtet.

Es schien mir zweckmiflig, die Ergebnisse der ncueren Forschungen
iiber das sog. ,,Herzverhiltnis** bei-den Fischen in Form eciner Tabelle
zusammenzustellen (s. Tabelle 1).

Tabelle 1.
Sog. ,,Herzverhiltnis«
Fischart (Herzgewicht in %/, Beobachter

des Korpergewichtes)
Pryistiurus melanostomus . . . 0,76 HEessE
Raja astevias . . . . . . . 1,00—1,06 .
Trygon violaceus e 2,28 KiscH
Chimaeva monstrosa (Spoke) . | 0,34 HEesse
Cyprinidae e 1,4 MiLNE-EDWARDS
Leuciscus vutilus . . . . . . I,I BRUNINGS
Exocoetus volitans L.?

(fliegender Fisch) . . . . 2,5 MiLNE-EDWARDS
Anguilla (Breitkopf) . . . . 0,92 i HEessE
Anguilla (Schwmalkopf). . . . | 0,59 .
Ophichthys imberbis . . . . . | 0,15 .
Ophichthys serpens . . . . . 0,33 )
Servanus scviba . . . . . . . 0,7 ”
Uranoscopus scaber . . . . . ‘ 0,5 ),
Scombey scombey . . . . . .| 1,17 »
Pleuvonectes platessa. . . . . 0,5 .,
Trachurus . . . . . . . . . 1,52 "
Gadus movvhua . . . . . . . 0,6 .
Lophius piscatorvius . . . . . | 1,10—1,27 .
Sarda sarda (BoniTo) . . . . l 1,08 '

Die ersten Angaben stammen von MILNE-EDwWARDs und betreffen
offenbar Exocoetus volitans L. (MiLNE-EpwarDs spricht allerdings
nur von fliegenden Fischen) und Cypriniden. Weitere Zahlen brachte
Brinings fir Leuciscus ruttlus. Diese ersten Befunde wurden in
neuerer Zeit durch Hesse sowic durch Kisca (2) bestétigt und in
mannigfacher Weise erginzt. Nach Hesse haben das kleinste Herz-
verhaltnis einige aalartige Fische, wie Ophichthys imberbis mit 0,15°/ gy
und Ophichthys serpens mit 0,33%y, welche bis auf den Kopf im
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Sand eingewiihlt auf wehrlose Beute lauern, sich also sehr wenig
bewegen. Hier ist auch die Spdke zu erwiahnen mit einem Herz-
verhéltnis von 0,34%,,. Andere Aalartige und die Lauerfische des
Meerbodens, wie Schollen und Himmelsgucker, haben ein Herzver-
héltnis um 0,5%. Bei den langsam schwimmenden Fischen, wie
Gadus wmorrhua bzw. Serranus scriba steigt das Herzverhiltnis auf
0,5—0,7%0. Die groBiten Herzen unter den Knochenfischen haben die
gewaltigen Schwimmer des Meeres, wie Scomber scomber, Trachurus
und Sarda sarda (Bonito). Bei diesen betrigt das Herzverhiltnis
1,17 bzw. 1,52 bzw. 1,08%,.

Interessant ist das Herzverhiltnis bei zwei Spielarten des Fluf}-
aales. Der rduberische Breitkopf, der sich von Fischen nihrt, hat ein
Herzverhiltnis von 0,02%g. Der Schmalkopf, der vorzugsweise
Bodennahrung zu sich nimmt und sich relativ wenig bewegt, hat
ein Herzverhiltnis von 0,59,

Bei einer Anzahl von Haien und Rochen fand Kiscu (2) ein Herz-
verhiltnis, schwankend zwischen minimal 1,0 und maximal 1,79/g,.
Bei Trygon violaceus, einer Rochenart, ermittelte er ein Herzverhiltnis
von 2,289%,. Diese Zahl wird allerdings durch die alte Angabe von
MiLNE-EpwaRDs iiber das Herzverhiltnis bei Exocoetus volitans 1.
mit 2,5%, tibertroffen. Es fragt sich nur, ob diese Zahl auf ganz
exaktem Wege ermittelt wurde. Dieses groflie Herzverhiltnis ware an
sich glaubhaft, da es sich um den Hochflugfisch handelt, der bekannt-
lich sehr grofle Spriinge vollfiihren kann, nach den Angaben von
Brenm (vgl. besonders S. 327) von 150—200 m, allerdings unter
Voraussetzung giinstiger Windverhiltnisse, d.i. bei Riickenwind.

Es zeigt sich also, dafl das Herzgewicht bei den Fischen, genau so
wie bei anderen Tieren, von dem Ausmafe der Muskelbeanspruchung
des Tieres abhidngt. Je grofier dieses ist, um so grofler ist das Herz-
gewicht und damit im Verhiltnis zum Korpergewicht das ,,Herz-
verhéltnis*. .

Interessant ist, dafl das Herzverhiltnis bei ein und derselben
Fischart unabhéngig davon ist, ob es sich um grofie oder kleine Tiere
handelt. So hatte nach Hesse ein Seeteufel (Lophius piscatorius)
von 268 g Gewicht ein Herzverhiltnis von 1,27%,,, ein solcher von
17000 g Gewicht ein Herzverhiltnis von 1,10%,.

Des Vergleiches wegen sei hier mitgeteilt, dafl das Verhiltnis
Herzgewicht zum Kérpergewicht bei den Menschen und den meisten
Saugetieren 1:217,4 betragt (Herzverhiltnis 4,6%y) (vgl. hieriiber
VIERORDT). Beim Frosch soll es nach GRUTZNER (vgl. hieriiber Fuf3-
note 2 der Arbeit BRUNINGS, S. 601) I: 250 betragen (Herzverhaltnis
4,0%0). Das gegeniiber dem tbrigen Kérpergewicht kleinere Herz-
gewicht der Fische kann in Zusammenhang gebracht werden mit
der Tatsache, daf die Menge des Blutes im Fischkorper relativ gering

Ergebnisse der Biologie XI. 2
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ist. Das Fischherz ist nicht sehr grof}, hat aber auch nicht sehr viel
Blut zu beférdern.

Sehr wichtig fiir dic Vorginge des Kreislaufsystems ist der Ein-
bau des Herzens in einen Perikardialsack bzw. in die Perikardialhéhle,
die bei allen Fischen in eigenartiger Weise versteift sind. Bei der
Zusammenziehung der einzelnen Herzabteilung zur Voranbeférderung
des Blutes wird dadurch gleichzeitig die Moglichkeit gegeben sein,
dafl die benachbarte Herzabteilung gefiillt wird. Zieht sich der Vor-
hof zusammen, so wird in der Perikardialhohle Platz geschaffen zur
Erweiterung der Kammer. Zieht sich die Kammer zusammen, so
wird das Blut in den Anfangsteil der arteriellen Gefafie, den Truncus
arteriosus, und aus diesem in die Arterien und damit aus der Peri-
kardialhéhle herausbefordert. Auf diese Weise wird Platz geschaffen
zur Einfillung des Vorhofs.

Die Fiillung der einzelnen Herzabteilung wird aber nicht allein
durch die Téatigkeit der benachbarten begiinstigt, sondern auch
dadurch, dafi in der Perikardialhohle der Fische stindig ein Druck
herrscht, der geringer ist als der Atmosphirendruck. Auf die Bedeu-
tung dieser Tatsache fiir den Kreislauf wird noch eigens eingegangen.

Von grofiem Interesse ist die Schlagfrequenz des Fischherzens.
Aus der Tatigkeitsweise des freigelegten Herzens nach Totung des
Tieres kann man allerdings gerade bei den Fischen niemals einen
Schlufl zichen auf die Schlagfolge im unversehrten Tierkérper. Bei
keiner Tierart ist dieser Schluf3 gerechtfertigt. Denn es darf nicht
vergessen werden, dafl im intakten Tierkdrper die Tiatigkeit des
Herzens stindig durch die Herznerven beeinflufit und geregelt wird.
Diese Regelung ist allerdings beim Herzen der Fische ganz-besonders
ausgeprigt. Wir konnen sie dahin umreiflen, dafl wir sagen, daf}
das Fischherz im Tierkérper durch die Wirkung des Vagus stindig
gesigelt wird. Daraus geht hervor, dafl im unversehrten Tierkérper
die Herzfrequenz schr viel geringer sein muf}, als nach Tétung des
Tieres oder nach Ausschneiden des Herzens aus dem Tierkorper.
Das haben mehrere Untersuchungen aus neucrer Zeit ganz unzwei-
deutig gelehrt.

Die Zahlen, die fiir die Frequenz des Herzens in Tabelle 2 gebracht
werden, gelten nur fiir die Schlagfolge nach T'6tung des Tieres. Wenn
sich in den Angaben der fritheren Autoren so grofie Unterschiede in
der Schlagfrequenz finden, so ist das zum geringsten Teil auf die
Temperaturunterschiede zuriickzufiihren, vielmehr vor @llem darauf,
daf} nicht geniigend beriicksichtigt wurde, ob ein Einflufi des Vagus
auf das Herz, dessen Frequenz bestimmt wurde, noch moglich war
oder aber nicht. Im allgemeinen fdllt auf, dafl die Frequenz des
Fischherzens ohne Nerveneinflufl sehr betrichtlich ist. Wir finden
bei Zimmertemperatur hiufig Schlagfrequenzen von 50, nicht selten
von viel mehr, ja sogar iiber 80. Diese Herzfrequenzen sind unter
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Tabelle 2. Frequenzen bei verschiedenen Fischherzen, zumeist
nach deren Freilegung.

Nr. ’ Fischart Frequenz Beobachter
1 | Seyllium canicula L. . . . . . 390—48 BieLic (1)
Scyllium canicula L. . . . . . 65 Borrazzi (1)
2 Galeus canis Bp. . . . e 34—40 BiELiG
3  Acanthias vulgaris RISSO .o 40—50 '
4 Raja batis L. . . . . . . .. 21—33 R
5 Raja clavata L. . . . . . . . 38—40 "
| Raja clavata L., im Winter . 16 SCHOENLEIN
" Raja clavata L., im Sommer . 50 -
6 | Cyprinus cm/pio L. ... .. 40—60 Bieric
7 J Tinca vulgaris Cuv. . . . . . 3I—42 "
8 ' Barbus fluviatilis Ac. . . . . 35—58 v
Barbus fluviatilis Ac. . . . . 36—090 KoLrr
9 | Idus Hgck., Abart Goldorfe . . 37—54 BierLic
 Idus Heck., Abart Goldoyfe .. 36— 40 THESEN
10 . Leuciscus mnlus L. .. . .. 50—71 | BieLic
i Leuciscus vutilus L. . . . . . | 18 | BRUNINGS
(kleine Ex.)
11 | Salmo favio L.. . . . . . . . 30—46 Breric
12 | Esox lucius L.. . . . . . . . 38—54 "
Esox ucius L.. . . . . . . . 30—42 Kazem-Beck und
‘ DogieL (2)
13 | Angwilla vulgaris L. . . . . . 48—56 BieLic
Anguilla vulgaris L. . . . . . 46—68 V. BRUCKE
14 | Conger vulgaris Cuv. . . . . . 33—50 BieLic
15 Perca fluviatilis L.. . . . . . 52—66 )
16 | Labvus mixtus L. . . R 40—81 .
17 | Ctenolabrus vupestris C. V .. 50—74 "
18  Scorpaena scvofa L. e I1—24 "
19 | Trigla hivundo L. . . . . . . 62—86 v
20  Agonus cataphvactus BL. . . . | 8r—go ' )
21 | Cottus scorpius L. . . . . . . 55—74 "
22 | Callionymus lyra L. . . . . . 60— 84 "
23  Zoavces viviparus L. . . . . . 71— 86 '
24 | Pleuronectes platessa L. . . . . 54—76 o,
25 wGadus movvhua L. . . . . . . 48—60 .
| Gadus movvhua L. . . . . . . 25—40 THESEN
26 | Motella mustela L. . . . . . . 64—82 BieLiG

sonst gleichbleibenden Bedingungen sehr viel hoher, als bei den
Amphibien bzw. den Reptilien.

Es sei nochmals darauf hingewiesen, daf§ die Werte fiir die Herz-
frequenz der Fische, die von Bieric herstammen, nach Totung des
Tieres festgestellt wurden. Die auffillig geringeren Zahlen, z.B. von
ScuoeNLEIN fiir Raja clavate L., sind nicht durch direkte Zah-
lung, sondern aus der Blutdruckkurve ermittelt. Die Werte von
Brijnings und KorrF wurden durch mikroskopische Beobachtungen
des Strompulses am Schwanze bestimmt, also noch beim unver-
sehrten Tier.

2%
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Daf} die Frequenz des Fischherzens im Tierkérper sehr viel kleiner
ist, als nach Freilegung des Herzens, wenn die nervosen Verbindungen
nach dem Zentralnervensystem unterbrochen sind, geht aus den
Zahlenwerten hervor, die GITTER (1) am Aalherzen gewonnen hat

Tabelle 3. Herzfrequenz des

Aalesimunversehrten Tier-

korper (A) und nach Isolie-
rung des Organes (B).

Versuch A ‘ B
20 17,3 32
23 23,8 50
24 22,6 43
25 24 | 36
26 253 | 38

rerer, zumindest 2—3 Min. zdhlen.

und die in Tabelle 3 zusammenge-
stellt sind.

Als Durchschnittsfrequenz des Aal-
herzens hat GITTER bei Zimmertem-
peratur des Wassers (16° C) etwa
21 Schlage pro Minute festgestellt,
die sich aber durchaus nicht rhyth-
misch folgen. Wegen der Arrhythmien
mufl man die Schlige, um einiger-
mafien brauchbare Werte fiir die Fre-
quenz zu bekommen, wihrend meh-
GITTER hat eigens die Herz-

schlige des Aales mittels eines elektrisch betriebenen Signalmagneten

Tabelle 4. Herzintervalle des Aales im unversehrten Tierkdrper.

Die zeitlichen Abstinde einer Serie von Herzschligen betragen der Reihe nach

Versuch in Sekunden
18 1,94 2,82 2,70 1,99 1,92 1,84 2,06
1,73 1,81 2,27 1,62 1,77 1,06 2,32
1,59 1,85 1,33 2,58
24 2,2 2,86 2,22 3,30 2,72 2,67 2,92
2,59 2,28 2,20 3,10 3,74 2,28 3,08
3,23 2,80 3,05 2,83 1,99 2,10 3,40

verzeichnet. Wie die Zusammenstellung in Tabelle 4 lehrt, folgen
sich die Systolen ganz unregelmiflig, und zwar betragen die Abwei-

Tabelle 5. A lingste und B kiirzeste
Intervalle zwischen Schliagen des
im unversehrten Tier-
korper in Sekunden.

Aalherzens

chungen 4+ Y/, Sek., zumeist
noch viel mehr. Bei einer
Reithe von Versuchstieren
mafl GIiTTER unter Verfol-

gung von 500—600 Schli-

Vouh | A | B | Ve 2 gen die kiirzesten und lang-
1 2,59 | 1,04 17 2,55 | 1,40  stenAbstinde zwischen zwei
12 3,80 | 2,03 18 2,82 | 1,59  aufeinanderfolgenden Schla-
13 2821235 | 19 1300|197 gen Die Werte sind in Ta-
1‘5‘ ig; | ig;’ zz ‘;;Z i’;g belle 5 zusgmmengestellt, Es
16 | 187 | 1,38 26 | 2,69 | 1,72  crgeben sich zwischen den

extremen Werten Unter-

schiede, die bei Zimmertemperatur des Wassers zumindest 0,34, zu-

héchst 1,52 Sek. betragen.

Diese chronische Arrhythmie des Aal-

herzens wurde auch durch die elektrokardiographischen Befunde
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bestdtigt. Auf die Ursache der sehr viel langsameren Frequenz des
Herzens im unversehrten Tierkorper soll spiter noch die Rede ge-
bracht werden.

Fine Beziehung zwischen der Herzfrequenz und der Grofie der
Tiere konnte GITTER (I) nicht feststellen. Die Dinge liegen durchaus
nicht so, dafi etwa kleinere Aale eine hohere Herzschlagfrequenz auf-
weisen als groflere. Ein Tier von 43 cm Linge und 180 g Gewicht
hatte eine durchschnittliche Herzfrequenz von 20, ein Tier von
70 cm Linge und 750 g Gewicht eine solche von 21 Schligen pro
Minute. Die Versuchsergebnisse GITTERs weichen von denen KoOLFFs
ab, die bei kleinen, etwa 35 cm langen Aalen bei einer Temperatur
des Wassers zwischen 10—16° C Frequenzen von 46—68 Schligen
pro Minute fand. Diese grofle Herzfrequenz kann nur so gedeutet
werden, daf} sich die Tiere vor Anstellung der Beobachtung stark
bewegt hatten. Denn es ist eine bekannte Tatsache, die jederzeit
leicht bestitigt werden kann, daf} jegliche Muskelbewegung wie bei
anderen Tieren, auch bei den Fischen zu einer Steigerung der Herz-
frequenz fihrt.

Man wird sich natiirlich fragen, warum denn die Bestimmung der
Herzfrequenz beim lebenden Fische auf so grofle Schwierigkeiten
stof3t. Darauf ist zu erwidern, dafl das Herz bei den meisten Fischen
mit Ausnahme des Aales und der Aalartigen, so tief gelegen ist, dafl
sich duflerlich der Herzspitzenstol in Form von Pulsationen auf der
Haut nicht bemerkbar macht, weder fiir das Auge noch fiir den
tastenden Finger. Es gelingt auch nicht, etwa durch Einstechen
einer Nadel in das Herz die Herzpulsationen zur Darstellung zu
bekommen, ein Verfahren, das beim Sdugetier sehr leicht mit Erfolg
durchzufithren ist. Das habe ich, ebenso wie BriNiNGs vergeblich
versucht. Ebensowenig gelang es bis jetzt, das Fischherz auf dem
Réntgenschirm sichtbar zu machen.

Nur bei embryonalen Fischen kann man infolge ihrer Durchsichtig-
keit die Herzfrequenz direkt bestimmen. So mafl W. PREYER bei einem
44 Tage alten Forellenembryo eine Pulsfrequenz von 120 pro Minute.
Am 69. Tage nach der Befruchtung war die Frequenz niedriger; sie
betrug da nur mehr 57 Schlidge und bei eben ausgeschliipften Forellen
50—72 pro Minute. Interessant ist die Feststellung von PaToN,
dafl die Pulsfrequenz wihrend des Embryonallebens allméhlich an-
steigt. Bei einem 5 mm langen Embryo von Pristiurus betrug die
Pulsfrequenz 16—20 Schlige in der Minute, bei einem 17 mm langen
43—45. Das gleiche Verhalten wiesen sdmtliche von PATON unter-
suchten Selachierembryonen auf. Nach BaBAk und HEPNER war die
Pulsfrequenz bei Forellenembryonen, die eben oder nur wenige Tage
ausgeschliipft waren, von der gleichen Groflenordnung.

Es wurde darauf hingewiesen, dafl ein bestimmter Zusammen-
hang zwischen der Herz- und Atemfrequens besteht. So sah vor allem
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TuESEN das freigelegte Herz der Knochenfische regelmiflig zwischen je
zwei Atembewegungen einmal schlagen. Diese Beobachtung wurde
von Bacgrion (3) fiir eine Reihe von Fischarten, vor allem Scyllium
canicula L., Conger und Hippocampus bestdtigt. Freilich soll die
GesetzmaBigkeit der Isorhythmie zwischen Atem- und Herzfrequenz
nicht mehr gelten, sowie sich das Tier in einem dyspnoischen Zustand
befindet. Offenbar liegen die Dinge auf diesem noch sehr umstrittenen
Gebiete so, dafl Atem- und Herzfrequenz in einem bestimmten Zu-
sammenhang zueinander stehen, der aber jederzeit gelost werden

kann, und zwar in dem Sinne, daf}

WU%WWMMWMMWWMWWMWMM die Herzfrequenz grofler, aber auch
+  geringer ist als die Atemfrequenz. So

fand KoLrr beim Aal die normale

f \h  Herzfrequenz hoher als die Atem-

' il .' iill frequenz. Das umgekehrte Verhalten
konnte von ihr bei Barbus und Telestes,

Abb.1g. Beziehung zwischen Herztatigkeit von BRUNINGS bei Leuciscus fe%tge-
und Atmung beim Herzen von Telestes muti- stellt werden. ScHOENLEIN erwihnt

cellus. (Nach KOLFF.) Obere Kurve: Titig- fir die von ihm untersuchten Fische,

keit des suspendierten Herzens. Untere Kurve: . .
Unterkicforbewegungen (Atmung). Man be. D das Verhiltnis der Zahl der Atem-

achte in der registrierten Herzkurve die peri-  ziige zu der der Herzschlige in der Zeit-
odischenAn—undAbschwellungen..Eshandelt einheit dem Werte von 1 sehr nahe-
sich offenbar um Interferenzwirkungen . o . .
swischen Atmung und Herzbewegung. kommt. Eine exakte Ubereinstimmung
lieB sich indessen nicht ermitteln.
Merkwiirdig ist, daf} die von KoLFF aufgenommenen Suspensions-
kurven des Herzen von Telestes in situ, ebenso wie die von SCHOENLEIN
registrierten Blutdruckkurven bei Torpedineen mitunter eine schwan-
kende Amplitudengrofle aufweisen (s. Abb. 19), die periodisch zu-
und abnimmt. Offenbar handelt es sich in diesen Fillen, wie v. BRCKE

Tabelle 6.
Herz- und Atemfrequenz des Aales im unversehrten Tierkérper.

Versuch Linge Gewicht Wasser- Beobachtungs- Herzfrequenz Atemfrequenz
in om in g temperatur in ° C zeit pro Minute pro Minute
1 64 480 14 1120 25 20
1123 25 20
1128 24 21
! [ 1130 23 25
| | 11% 22 | 24
4 65 510 12 1205 26 24
‘ 1208 26 25
i 1215 15 20
! 1220 20 26
| \ 1238 24 | 28
21 75 850 16 1513 15,5 25,9
169 20,0 35,0
1608 24,6 ‘ 36,0
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vermutet, um eine Interferenzwirkung zwischen Atem- und Herz-
bewegung.

Genauere Messungen {iber die Beziehungen zwischen Herz- und
Atemfrequenz am unwversehrten Tier hat in neuerer Zeit GITTER (I)
vorgenommen. Wie aus Ta-
belle 6 hervorgeht, kommt
die Atem- der Herzfrequenz
sehr nahe. Doch sind die
Werte einander durchaus
nicht gleich. Das ergibt sich
auch aus Abb. 20. In dem
Elektrokardiogramm,das vom
unversehrten Aale gewonnen
wurde, finden sich vor allem
deutlich ausgeprigte grofle
und langgezogene Wellen, die
mit der Atmung in Zusam-
menhang zu bringen sind.
Das konnte Gitrer durch
gleichzeitige Beobachtung der
Atmung feststellen. Bei jedem
Atemzuge wurde vor den
Spalt des Kymographions fiir
kurze Zeit ein Blatt Papier
gehalten, so dafl auf der
Kurve die Atemziige als weifle
vertikale Striche gekenn-
zeichnet sind. Auf den lang-
gezogenen Atemwellen bauen
sich von Zeit zu Zeit kleine
Zacken auf, die mit der Herz-
tatigkeit etwas zu tun haben.
Man kann aus dem Kurven-
zug ohne weiteres erkennen,
dafi Atem-und Herzfrequenz
einander wohl parallel gehen,
aber durchausnicht gleichsind.

Nur in ganz seltenen Fil-
len, ‘bei etwa 7% -aller von
GITTER beobachteten Tiere,
fand sich eine wvollstindige Ubereinstimmung zwischen der Zahl der
Herzschlage und der der Atemziige. Stimmen Herztétigkeit und
Atmung in ihrer zeitlichen Aufeinanderfolge auch nicht véllig iiber-
ein, so kann man im allgemeinen schon von einem gewissen Zu-
sammenhange zwischen diesen beiden Vorgingen sprechen. Denn

Elektrogramm mit Atem- und Herz-

zacken, Zeit in /5 und /s Sek . Die weilen Querstriche geben die Atemziige an. Man beachte, daB die einzelnen Herzschlige ganz
(Nach GITTER.)

unregelmédBig aufeinanderfolgen.

Abb. zo. Elektrokardiogramm vom unversehrten 4al. Registrierung von oben nach unten:
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es geht jeglicher Anstieg oder Abfall der Zahl der Atemziige mit einem
Anstieg oder Abfall der Zahl der Herzschldge einher. Die Beziehungen
zwischen Atem- und Herztatigkeit sind indessen durchaus nicht un-
loslich. Oft setzt die Atmung der Tiere ohne duferlich nachweisbare
Ursache fiir einige Zeit vollig aus. In diesem Falle hort die Herztitig-
keit nicht etwa auf, sondern sie geht, wenn auch in merklich verlang-

Tabell Herzf d samtem Tempo, weiter (s. Tabelle 7).
apelle 7 erz requenz es . . :
Aales bei normaler Atmung Man kann das Tier kiinstlich

(AjundbeiAtemstillstand(B). @Sphyklisch machen, indem man es
aus dem Wasser herausnimmt. Auch

Versuch f A B ¢ X - |
“ i in diesem Falle hért die Atemtatig-
23 238 | 171 keit auf. Die Herzfrequenz sinkt aber
27 32,9 | 127 nicht, wie man nach den vorhin er-
29 19,0 | TIL4 . .
30 236 | 182 wahnten Befunden erwarten konnte,

sofort ab, sondern sie steigt wviel-
mehr zuerst an. So hob sich in einem Versuche die Herzfrequenz
von durchschnittlich 19 bis auf 40 Schldge und blieb auf dieser
Hohe wihrend eines Zeitraumes von 5 Min., von der Herausnahme
des Tieres aus dem Wasser an gerechnet. Sie fiel dann im Ver-
laufe der nachsten 5 Min. bis auf 24 herab und verblieb annihernd
auf diesem Werte wahrend der Zeit von 50 Min. Sowie man wieder
Wasser in den Behilter, in dem das Tier gehalten wird, tut, beginnt
das Tier mit einer Frequenz von 16 Ziigen pro Minute zu atmen. Die
Herzschlagzahl dnderte sich dabei nicht.

Die Téatigkeit des Fischherzens hingt von einer gansen Anzahl
von Faktoren ab. Vor allem ist hier des Einflusses der Erndhrung
und der Temperatur zu gedenken.

Es wire natiirlich sehr erwiinscht, auch iiber eine Néhridsung fiir
das Herz der Fische zu verfiigen. Schon nach den bisher vorliegenden
Untersuchungen kann man aber sagen, dafl die Verhiltnisse fiir die
Erndhrung des Fischherzens lang nicht so einfach liegen, wie fiir die
Erndhrung des Froschherzens, bei dem wir in der Ringerlésung iiber
eine sehr brauchbare Durchspilungsfliissigkeit verfiigen. Bisher sind
wir aber nicht in der Lage, eine Salzlosung anzugeben, die das Fisch-
herz auf die Dauer gut vertragt (vgl. Poscuer). Und selbst wenn
eine solche Losung fur eine Fischherzart angegeben wiirde, ware sie
zweifellos fiir eine andere kaum zu verwenden.

Sicher ist das eine, dafl durch Anwendung von Frosch-Ringer-
losung die Herzen der Fische binnen ganz kurzer Zeit so schwer
geschidigt werden, dafi sie ihre Tatigkeit vollkommen einstellen. Die
einzig brauchbare Nihrlosung stellt das Blut der betreffenden Fisch-
art dar, das indessen nicht leicht in geniigenden Mengen gewonnen
werden kann, schon weil das einzelne Tier nicht sehr viel Blutfliissig-
keit enthalt. Die Herzen mancher Meeresfische, wie z. B. von Torpedo
ocellata Rup. oder von Torpedo marmorata Risso arbeiten, wie ich
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mich in Zusammenarbeit mit KoeuNLEIN (2) iberzeugen konnte,
auch bei Durchspiilung mit Neapler Meereswasser, und zwar lingere
Zeit hindurch sehr kriftig. Verwendet man Meerwasser zur Durch-
splilung der Herzen von Scyllium canicula L., so wird das Herz
binnen kurzer Zeit aufs schwerste geschidigt. Mines (3) durch-
stromte das Herz von Raja clavata L. mit gutem Erfolge auch
mit Amnionflissigkeit, die trachtigen weiblichen Tieren entnommen
worden war.

Schon aus diesen einfachsten Beobachtungen geht hervor, wie
auflerordentlich verschieden sich die Herzen verschiedener Fischarten
gegeniiber der gleichen Durchspiilungsfliissigkeit verhalten. Fir die
Herzen von Scyllium-Arten verwandte Bagrion: (I, 2) eine Losung
von 0,342 m NaCl und 0,368 m Harnstoff. Die Anwendung von
Harnstoff schien geboten, nachdem v. ScHRODER [vgl. auch Kisch (4)]
nachgewiesen hatte, dafl das Blut von Scyllium catulus Harnstoff in
0,435 m Losung enthdlt. Nach den Beobachtungen von BaGLionI
erhoht der Harnstoff den Tonus des Herzmuskels. Wendet man ihn
indessen in zu starker Konzentration an, so bleibt das Herz in Systole
stillstehen.

Es bedarf keiner besonderen Hervorhebung, dafl man den Harn-
stoff zu der Nahrlésung immer frisch zusetzen mufl, da sich seine
Losungen sehr leicht zersetzen und dann natiirlich auch die Selachier-
herzen aufs schwerste schiddigen. Es wire vollkommen verfehlt,
Harnstoff als Zusatz zu Losungen fiir die Knochenfische zu verwenden.
Lussana bekam nach Zusatz von Harnstoff zu Nihrlosungen bei
Knochenfischen, und zwar Schleien und Karpfen, immer eine Ver-
langsamung der Herzschlagfrequenz, und wenn er Harnstoff in star-
kerer Konzentration verwendete, auch eine Herabsetzung des Kon-
traktionsumfanges. Bemerkenswert ist, dafl durch Verwendung
von Harnstoff im Anfang manchmal eine kurze Reihe von sehr
frequenten Schldgen erzielt werden kann.

FouNer hat eine N#hrlosung fir das Selachierherz angegeben,
die neben Harnstoff und NaCl noch geringe Mengen von KCl, NaHCO,
und CaCl, enthdlt! und sich, wenigstens in seinen Versuchen, sehr
viel besser bewdhrt hat, als die von BacLioNI angegebene Kochsalz-
Harnstofflosung. Mines (1) hatte sich bei seinen Durchspilungs-
versuchen von Herzen von Scyllium canicula L., Raja clavata L.,
Raja blanda (offenbar dasselbe wie Raja batis L.) und Rhina squatina L.,
wobei nicht nur die Herzhohlen, sondern auch die Coronargefifle
durchstromt wurden, mit Erfolg der Knowrronschen Lésung bedient.
Sie enthalt an Stelle des NaHCO,; der Fuunerschen Losung eine

1 Einer dhnlich zusammengesetzten Losung bediente sich in neuerer Zeit
auch Lurz (4) zur Durchstromung von Elasmobvanchierhevzen. Sie bestand
aus 0,288 m NaCl, 0,008 m KCl, 0,002 m NaHCO;, 0,0038 m CaCl, und
0,260 m Harnstoff.
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gewisse Menge von Magnesiumchlorid. Die Zusammensetzung der
beiden Nihrlgsungen ist nebenstehend angegeben:

FUHNER KNOWLTON

NaCl . . . . . . . . .. . ... ... 0,343 m  0,220m
KCl . . . . . . -0 0,00I4m 0,007 M
NaHCO,; . . . . e 0,0024 M —

CaCl, (wasserfrel gerechnet) e 0,0018 m 0,004 m
MgCI e e e e e e e e e — 0,005 M.
Harnstoff . . . . . . . . . . . .. .. 0,4I17m  0,333mM

Man ist, besonders mit Hilfe der KnowrTonschen Lésung in
der Lage, die Herzen von Knorpelfischen durch lingere Zeit — durch
mehrere Stunden — in kriftigem Schlagen zu erhalten. Nach einer
Angabe von MINES ist es KNowLTON gelungen, eine schwach alkalische
Nihrflussigkeit fiir das Selachierherz herzustellen, in welcher der
Harnstoff durch Traubenzucker ersetzt ist. Freilich ist dieser Ersatz
des Harnstoffes durch Traubenzucker als ein unvollkommener zu
bezeichnen, denn die Herzen arbeiten niemals lange kriftig (vgl.
hieriiber die neueren Untersuchungen von SiMpsoN und OGDEN an
durchstromten Herzen groBer weiblicher Katzenhate). Nach den
Befunden von Mines kann man das Natrium der Nihrlgsung nicht
etwa durch Lithium ersetzen.

Wichtig ist auch der Gehalt an Calcium. Ersetzt man das Calcium
durch Strontium, so biilen die Herzschldge nach kurzer Zeit an Kraft
ein. Weniger einflufivoll scheint das Magnesium zu sein. MINEs
erwihnt, dal das Herz der Knorpelfische fiir seine Titigkeit das
Magnesium im grofien ganzen entbehren kann. In seinen Versuchen
ergab sich nach einer solchen Verdnderung der Nihrlésung nur eine
schwache Beschleunigung der Herztitigkeit.

Von grofler Bedeutung fiir die Titigkeit des Fischherzens ist das
Kalium. Das hat ZWAARDEMAKER (2) mit seinen Mitarbeitern bei
seinen bekannten Versuchen festgestellt, bei denen das Kalium in
der Durchspiilungsflussigkeit des Herzens fehlte bzw. ihr zugesetzt

Tabelle 8. Empirisch ermittelte Mengen der erforderlichen radio-
aktiven Substanzen in Milligrammen pro Liter fiir die Tatig-
keit des Kaltbliiterherzens (nach ZwAARDEMAKER).

Im Winter [ Radioaktive Substanz Im Sommer
100 } Kaliumchlorid *
150 ‘ Rubidiumchlorid
25 i Uranylnitrat o 5—— 5
50 ; Thoriumnitrat ] 2 —I0
I i Ionium- (Thorium-) Nitrat | 0,5
3 Mikromilligramm | Radium |0,5 Mikromilligramm

1 Fiir Warmbliiter betragt die Dosierung des Kaliumchlorids zwischen
100 und 450 mg pro Liter, des Uranylnitrates zwischen 15 und 60 mg pro
Liter.
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oder durch andere radioaktive Substanzen ersetzt werden sollte. Bei
Mangel an Kalium stellt das Aalherz seine Tétigkeit ein und vermag
sie erst wieder aufzunehmen, wenn man Kalium oder ein anderes
radioaktives Element der Nihrlosung zusetzt. Nach ZwAARDE-
MAKER (I) verhalten sich die Herzen der Kaltbliiter in bezug auf den
erforderlichen Gehalt an Kalium in der Nahrlosung ziemlich gleich-
artig. Merkwiirdig ist die aus Tabelle 8 ersichtliche Feststellung, daf}
bei Herzen von Sommertieren geringere Mengen von radioaktiven
Substanzen benotigt werden als bei Wintertieren.

FEine zu grofie Menge von Kalium in der Nihrlgsung ist indessen fiir
Fischherzen genau so schidlich wie fiir andere Wirbeltierherzen. So
hat THORNER gezeigt, dafl die Herztitigkeit bei Fundulus-Embryonen
nach Einbringen der Tiere in 0,25—2,0 m Lésungen von KCI spite-
stens in I—2 Stunden erlischt. Die Widerstandskraft dieser jugend-
lichen. Herzen ist sehr betrichtlich, denn sie beginnen von neuem zu
arbeiten, sowie man die Tiere wieder in Seewasser zuriickbringt.
Bemerkenswert ist, dafl nach WESTENBRINK und ARONS Aalherzen,
die nach’ Durchspiilung mit kaliumfreier Ringerlosung zu schlagen
aufgehort haben, durch Zusatz von Ammonchlorid in einer Konzen-
tration von 0,01 % wieder zu rhythmischer Tatigkeit gebracht werden
konnen. Diese hilt mehrere Stunden an, besonders dann, wenn man
einen geschlossenen Kreislauf herstellt, so daff also immer wieder
dieselbe Nihrlosung das Herz passiert.

Fischembryonen sind sehr oft zur Prifung von Nihrlosungen fir
das Herz herangezogen worden, weil man die Herztatigkeit hier sehr
leicht beobachten kann. Ich verweise hier auf die neueren, mehr
pharmakologischen Untersuchungen von Hyman und Loven sowie
BriNLEY (I).

Dafl das Herz gegeniiber einem gewissen Sauerstoffmangel im
Blute empfindlich ist, lehren die Untersuchungen von Loes und
WasTeENEYS. Sie sahen nidmlich bei Fundulus-Embryonen nach Ver-
minderung des Sauerstoffdruckes des Blutes die Zahl der Herz-
schlige auf die Hilfte bis ein Drittel sinken. Es mag sein, dafl der
Bedarf des embryonalen Herzens an Sauerstoff sehr grofi ist. Das
Herz des ausgewachsenen Fisches bedarf zur Unterhaltung seiner
Tatigkeit sicher keiner besonders groflen Menge von Sauerstoff. Es
kann namlich, wie einige Vorversuche, die RUDERT in meinem Labo-
ratorium ausgefiihrt hat, gelehrt haben, stundenlang unter artfremdem
Blute arbeiten, das mit Sauerstoff, aber auch mit Kohlenstoffdioxyd
gesittigt ist. (s. Abb. 21, 22). Dafi das Fischherz unter artfremdem
Blute schldgt, ist nicht weiter befremdlich, da ja von den Herzen
der anderen Kaltbliiter, aber auch von denen zahlreicher Sdugetiere
bekannt ist, dafl sie artfremdes Blut vertragen und dabei kraftig
tatig sind. Uberraschend ist nur, dal das Fischherz auch bei einem
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hohen Gehalt an Kohlenstoffdioxyd des zur Durchstromung ver-
wendeten Blutes lange Zeit hindurch mit betrichtlicher Kraft arbeiten
kann, ohne daf} sich Storungen der Herztitigkeit bemerkbar machen.
Ein solcher Gehalt an Kohlenstoffdioxyd im durchstromenden Blute
wirde genigen, um die Froschherstitigkeit binnen ganz kurzer Zeit
aufs schwerste zu beeintrichtigen.

Hierbei muf} allerdings streng voneinander gesondert werden die
Losung, mit deren Hilfe die Herzhohlen durchstromt werden, von der
Losung, die den Herzmuskel selbst durchfliefit und ihn dabei ernihrt.

Abb. 21. Herz von Tinca vulgaris CUv., durchstromt
wihrend einer Stunde mit Kaninchenblut + Ringer-
losung im Verhaltnis 1: 4, mit Sauersioff gesattigt.
Man beachte, daB das Herz kraftig und koordiniert
arbeitet. (Nach RUDERT.) Bei dem raschen Trommel-
gang entspricht r mm der Kurve 0,16 Sek., bei dem
langsamen Trommelgang 290 Sek.

Abb. 22. Herz von Tinca vulgaris CUV., durchstromt
wihrend einer Stunde mit Rinderblut 4 Ringer-
losung im Verhiltnis 1:3, mit Kohlenstoffdioxyd
gesattigt. Man beachte, daB das Herz auch unter
CO, kriftig und koordinjert titigist. (NachRUDERT.)
Bei dem 7aschen Trommelgang entspricht 1 mm der
Kurve o,2 Sek., bei dem langsamen Trommelgang

380 Sek.

Die Kammern der meisten Fischherzen sind nidmlich von eigenen
Gefiflen versorgt, die Blut empfangen, das bereits die Kiemen passiert
hat und arterialisiert worden ist [vgl. BacLioN1 (2}].

Wie aus diesen Bemerkungen hervorgeht, kennen wir bis jetzt
fiir die Herzen der meisten Fische keine geeignete Nahrlosung. Auch
sind wir tiber den Stoffwechsel des Fischherzmuskels nur sehr wenig
orientiert, wenn auch in neuerer Zeit Anstrengungen in dieser Richtung
gemacht werden. Man ist also fiir die meisten Versuche am Fisch-
herzen darauf angewiesen, von einer eigenen Erndhrung im richtigen
Sinne des Wortes vollig Abstand zu nehmen. Zur Befeuchtung des
Herzens, wobei das Herz nicht erndhrt, sondern blofl vor dem Aus-
trocknen geschiitzt werden soll, bedient man sich bei dem Herzen der
Meeresfische des Meerwassers, das im Verhiltnis 1:3 mit defibri-
niertem Blut des Tieres gemischt wird, fiir die Herzen der Séifwasser-
fische der Frosch-Ringerlosung, der ebenfalls im Verhiltnis 1: 3 das
tierische Blut beigemengt wird.
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In neuerer Zeit hat nach persénlicher Mitteilung E.v. SAALFELD
Untersuchungen iber die Durchstromung der Coronararterien am
Herzen von Scyllium catulus angestellt, genau so, wie er das zuvor
am Reptilienherzen getan hat. Hoch am Truncus arteriosus wurde
eine Glaskaniile in eine der Coronararterien eingebunden und dann
die Durchstromung des Herzens geprift. Der Herzschlag ruft eine
deutliche Verminderung des Coronarflusses hervor. Die Coronar-
durchstrémung erfolgt vorzugsweise in der Diastole und erfdhrt
wihrend der Systole eine eigenartige Hemmung. Das Geschehen
spielt sich also nach den Befunden von v. SaarLreLp bei der Coronar-
durchstrémung des Fischherzens genau so ab wie bei der Coronar-
durchstromung des Reptilien- bzw. des Sdugetierherzens.

Vom Fischherzen her ist durch zahlreiche Untersuchungen bekannt,
daf} es sehr viel empfindlicher ist, als das der Amphibien. Das ist nicht
weiter iiberraschend, da wir auf der einen Seite bisher nicht iiber eine
geeignete Nihrfliissigkeit fiir das Fischherz verfiigen, auf der anderen
Seite die Anspriiche dieser Herzen an die Erndhrungsfliissigkeit nicht
ganz gering zu sein scheinen. In bezug auf die Uberlebensdauer und
die Empfindlichkeit des Herzens gehen die Angaben der einzelnen
Autoren bisher stark auseinander. Das liegt sehr nahe, weil sich
offenbar die einzelnen Fischherzen hier auflerordentlich verschieden
verhalten. Als besonders widerstandsfihig haben sich nach den
Befunden von Bievic (1) die Herzen der Hate, Rochen und Aale
erwiesen. Nach den Angaben von Cabpiar arbeitet das Scyllium-Herz
noch 10—12 Stunden nach Tétung des Tieres. Nach Porimantr (1)
erlischt die Tatigkeit des Scorpaena-Herzens auf elektrische Reize im
Durchschnitt nach 8—10 Stunden. Als Grenzwerte gibt er 4—25 Stun-
den an. Bieric erwihnt, daf3 die Herzen der meisten von thm unter-
suchten Fische im allgemeinen I—2 Stunden hindurch regelmifig
und kraftig arbeiteten. Sehr wenig widerstandsfahig zeigten sich die
Herzen der Karpfen, der Forellen, der Hechte, der Lippfische und der
Aalmutter. Es kam selten vor, dafl die Herzen dieser Tiere linger als
etwa eine halbe Stunde regelmiflig und rhythmisch arbeiteten.
Besonders empfindlich ist das Herz der Forelle. Dieses schligt im
blutleeren Zustande, wie auch ich mich oft iberzeugt habe, nur
ganz kurze Zeit, maximal etwa 10—20 Min. rhythmisch und ko-
ordiniert.

Durch zu hohe und zu tiefe Temperaturen wird das Fischhers
genau so wie das Froschhers, selbst bei bester Erndhrung, in seiner
Tatigkeit schwer geschidigt. Man arbeitet an ithm am besten bei
Zimmertemperatur, wobei die Herzfrequenz nicht allzu hoch und die
einzelnen Systolen des Herzens langere Zeit hindurch sehr kriftig
sind. Auf die Abhingigkeit der Herztitigkeit von der Temperatur
komme ich spiter noch eigens zuriick.
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2. Die automatischen Eigenschaften des Herzmuskels.

Das Herz der Fische ist, wie die Herzen der Chordaten, im all-
gemeinen zum automatischen Arbeiten befihigt. Dabei soll unter
Automatie die Eigenschaft des Herzens verstanden sein, unabhingig
von zentralnervisen Antrieben zu arbeiten [vgl. v. SKRAMLIK (16),
S.14f.]. Das Herz der Fische vermag auch im ungefiillten, also
blutleeren Zustande seine Tatigkeit fortzusetzen.

Jedes Stiick Fischherz ist zum automatischen Arbeiten befihigt,
nur ist diese Befdhigung an den einzelnen Stellen ungleich stark ent-
wickelt. Wir kennen im Fischherz Stellen, die mit hoher Automatie
ausgestattet sind, die man als |, Aulomatiezentren'‘ bezeichnen kann.
Sie haben entweder die Fiihrung des Herzens inne oder es besteht
zumindest die Méglichkeit, daf3 sie sie ibernehmen. Sie sind es dann,
die ihre rhythmische Tétigkeit den iibrigen Herzanteilen aufzwingen,
so daf} also einigen wenigen, meist zwei bis drei zur Fithrung befahigten
Stellen zahlreiche untergeordnete gegeniiberstehen.

Von McWiLLiam wurde behauptet, dafl jedes Stick Fischherz,
genau so wie das der Rundméuler (nach CARLSON) zum automatischen
Schlagen befdhigt sei. Diese Angaben bediirfen indessen-noch einer
naheren Nachpriiffung, wobei dafiir Sorge getragen werden muf,
daf} sich an dem betreffenden Stiick Herz nicht auch Teile benach-
barter Automatiezentren befinden. Hierfiir ist gerade beim Fisch-
herzen infolge seines verwickelten Baues leicht die Maglichkeit
gegeben, um so mehr als die Zahl der Automatiezentren nicht ganz
gering ist und sie oft einander sehr benachbart liegen. Jedenfalls
widersprechen sich manchmal die Angaben der Autoren, haupt-
sachlich in bezug auf die Automatie der Kammer, besonders- der
Kammerspitze. Bei Batrachus beobachtete WesLEY-MILLs auch ein
Schlagen der abgetrennten Herzspitze. Auf die gleiche Erscheinung
stief} VIGNAL beim Rochen- und Karpfenherzen, wihrend z. B. McWiL-
LIAM nur sehr vorsichtig von einer Automatie der Kammer spricht.
Sehr hoch kann die Automatie der Kammerspitze im allgemeinen
nicht entwickelt sein. Es wire indessen méglich, daf3 bei den einzelnen
Fischarten Abweichungen gegeben sind.

Zur genauen Feststellung der Automatiezentren eignen sich, wie
vor allem in den Arbeiten von v. SKRaMLIK und seiner Schiiler
BieLic, Brascuko, GITTER, KOEHNLEIN, MARKOWSKY, MARTENS,
J. PREYER und B. TROEMER entwickelt wurde, drei Methoden:

1. Das von Stannius (2) angegebene Verfahren der Abbindung
der einzelnen Herzanteile. Die fithrenden Abschnitte arbeiten nach
einer solchen Abbindung noch weiter, die abhangigen bleiben dauernd
stille stehen.

2. Die von GaskeLL eingefiihrte Methode der Erwdrmung und
Abkiithlung der einzelnen Herzanteile. Dieses Verfahren erweist sich
besonders geeignet zum Ausfindigmachen der Automatiezentren, wenn
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man dafiir Sorge tragt, dafl mit Hilfe geeigneter zugespitzter Ther-
moden die Erwidrmung und Abkithlung des betreffenden Herzanteiles
streng ortlich erfolgt.

Durch eine Temperierung der fiihrenden Herzanteile (vorzugsweise
durch Erwirmen) kann man eine Frequenzinderung des ganzen
Herzens erzielen, durch eine solche der abhingigen kann ein Einflufi
auf die Schlagfolge nicht genommen werden.

3. Durch kiinstliche Reizung der einzelnen Herzanteile zur Fest-
stellung, ob die von ENGELMANN (2) aufgestellte GesetzmiBigkeit von
der Ervhaltung der physiologischen Reizperiode Giiltigkeit hat oder
nicht. Untersuchungen aus neuerer Zeit haben gelehrt, daf} diese
Gesetzmifigkeit nur unter ganz bestimmten Bedingungen gilt [vgl.
v. SKRAMLIK (15)]. Trotzdem ist man imstande, durch kiinstliche
Reizung der Herzanteile einen gewissen Aufschluffi zu bekommen,
ob der betreffende Herzabschnitt als ein fithrender anzusehen ist
oder aber nicht. Freilich mufl dabei die Tdtigkeit simtlicher Hers-
anteile registriert werden.

Mittels dieser Methoden wurden in neuerer Zeit die Automatie-
zentren bei den Herzen der verschiedensten Fischarten bestimmt.
Dabei hat sich durch die Untersuchungen von v. SKRAMLIK (12),
Bieric (1) und KoeHNLEIN (2) herausgestellt, dafl die Anordnung
der Automatiezentren im Herzen der Fische durchaus nicht einheit-
lich, sondern ganz iiberraschend verschieden ist. Wir kénnen in dieser
Klasse, soweit die Ergebnisse von 28 Fischarten zu dieser Aussage
berechtigen, drei Haupttypen von Herzen unterscheiden. Sie wurden
als Typus A, B und C bezeichnet.

Typus A. Es handelt sich um Herzen mit drei Automatiezentren.
Eins davon befindet sich im Sinus und den Ductus Cuvieri, ein zweites
im Ohrkanal und ein drittes im Atrioventrikulartrichter.

Typus B. Es handelt sich um Herzen mit zwei sichergestellten
Automatiezentren. Das eine befindet sich im Sinus, das zweite im
Atrioventrikulartrichter. Wahrscheinlich befindet sich noch ein
drittes, untergeordnetes Zentrum im Anfangsteil des arteriellen
Gefdfistammes.

Typus C. Es handelt sich um Herzen, die ebenfalls zwei Auto-
matiezentren besitzen. Doch befindet sich das eine im Ohrkanal,
in unmittelbarer Nahe der Sinus-Vorhofsgrenze, das zweite im Atrio-
ventrikulartrichter.

Uber die Anordnung der Automatiezentren bei den Fischherzen vom
Typus A, B und C gibt Abb. 23 Aufschlufi.

Herzen vom Typus A besitzen: Anguilla vulgaris L. und Conger
vulgaris Cuv.

Herzen vom Typus B sind vertreten: bei Scyllium canicula L.,
Galeus canis Bp., Acanthias vulgaris Risso, Raja batis L., Raja cla-
vata L., Torpedo marmorata Risso und Torpedo ocellata Rup.
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Herzen vom Typus C haben: Cyprinus carpio L., Tinca vulgaris
Cuv., Barbus fluviatilis Ac., Idus Heck. (Abart Goldorfe), Leuciscus
rutilus L., Salmo fario L., Esox luctus L., Perca [luviatilis L., Labrus
mixtus L., Ctenolabrus rupestris C. V., Scorpaena scrofa L., Trigla
hirundo L., Agonus cataphractus BL., Cottus scorpius L., Callionymus
lyra L., Zoarces viviparus L., Pleuronectes platessa L., Gadus mor-
rhua L., Motella mustela 1.

Soweit die Zahl der bisher unter-
suchten Fischarten einen solchen
Schluf} gestattet, kommen innerhalb
der Klasse der Fische die Herzen vom
Typus A am sellensten, die vom
Typus Cam hdufigsten vor.-—Vom ver-
gleichend physiologischen und zoo-
logischen Standpunkt aus ist die An-
ordnung der Automatiezentren im
Fischherzen wvon hohem Interesse.
Vom vergleichend physiologischen Ge-
sichtspunkt aus ist vor allem zu sagen,
dafl der Typus A durch die Anord-
nung der Automatiezentren eine ganz
besondere Stellung in der Tierreihe
einnimmt. Soweit bisher bekannt ist,
gibt es in anderen Tierklassen kein

¢ si. V. Ta Herz, das zum Vergleich herangezogen
Abb. 23. Schemata von Zahl und Anordnung  werden konnte. Die Herzen vom
i;;ui‘ﬁ?gaifgegfr:?bﬂ Liselhersen YO Typus B erinnern an das Schildkriten-
D.C. die Ductus Cuvieri, Si. den Sinus, A.den /€72, denn auch dieses besitzt ein
Vorhof, V. die Kammer, T.a.den Truncus  fijhrendes Automatiezentrum im Sinus

arteriosus. Die Automatiezentren sind . . . . .
schrafiert gezeichnet, und ein zweites im Atrioventrikular-
trichter. Allerdings unterscheiden sie
sich vom Schildkritenherzen durch die Anwesenheit eines Zentrums
im Anfangsteil des arteriellen Gefifistammes. Denn gelegentliche
Beobachtungen von BIELIG (1) an den Herzen von Haien und Rochen
(Raja batis L. und Raja clavata L.), vor allem aber die Untersuehungen
von KoEHNLEIN (2) an Torpedineen haben gelehrt, dafl im Anfangsteil
des Conus arteriosus sich mit hoher Wahrscheinlichkeit bei allen

Herzen vom Typus B ein weiteres Automatiezentrum findet.

Man kann ndmlich hdufig beobachten, dal von der Kammer-
Conus-arteriosus-Grenze aus nach Anlegen einer 1. STANNIUSSChen
Ligatur spontane Pulse ihren Ausgang nehmen, die sich riicklaufig
tiber die Kammer nach dem Vorhof zu ausbreiten. Die Anwesenheit
eines Zentrums an der Kammer-Conus-arteriosus-Grenze steht in
volliger Ubereinstimmung mit den anatomischen Befunden von
Muskelfasern im Anfangsteile des arteriellen GefaBstammes. Mit
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Riicksicht auf die dort vorhandene Automatie wiirde der Conus
arteriosus der Fische ein Analogon zum Bulbus arteriosus beim
Froschherzen darstellen. Danach wiren — doch miissen dies noch weitere
Untersuchungen lehren — die
Fischherzen vom Typus B, so-
weit Zahl und Anordnung der
Automatiezentren in Frage
kommen, am besten mit dem
Froschherzen zu vergleichen.
Die Herzen vom Typus C er-
innern mit dem fithrenden Zen-
trum im Ohrkanal und dem
untergeordneten im Atrioven-
trikulartrichter an die rechte
HalftedesHerzensdes Menschen,
der Sdugetiere und der Vogel.

Vom zoologischen Stand-
punkte aus sind folgende Tat-
sachen von Interesse: Bei der
ersten Unterklasse der Fische,
den  Knorpelfischen  (nach
Breum) trifft man ausnahms-
los Herzen vom Typus B. Die
Fische der zweiten Unterklasse,
die Knochenfische, weisen Her-
zen vom Typus A und C auf.
Dabei ist hervorzuheben, daf;
sich bei der vierten Unterord-
nung dieser Klasse nur Herzen
vom Typus A finden, soweit
man auf Grund der vorliegen-
den Untersuchungen sagen
kann. Die Fische mit Herzen
vom Typus A haben alle einen
langen, schlanken Leib.

Was die Ausdehnung der
Automatiezentren anbelangt,
so ist das Zentrum im Sinus
und den Ductus Cuvieri bei
den Fischherzen vom Typus A und B zweifellos sehr ausgedehnt.
Wieweit seine Anteile untereinander vollig gleichwertig sind, darauf
wird noch an anderer Stelle eingegangen werden. Das Zentrum, das
sich im Ohrkanal in der Nihe der Sinus-Vorhofsgrenze befindet, hat
eine relativ geringe Ausdehnung. Das gleiche gilt von dem Zentrum
im Atrioventrikulartrichter und im Anfangsteil des Conus arteriosus.

Das

(Nach BIELIG.)

Man beachte, daB nach Anlegen einer 1. STANNIUSschen Ligatur der

Ein Ausdruck dafiir findet sich nicht nur in dem vom Sinus, sondern auch vom

Abb. 24. Herz von Galeus canis Bp. Registrierung von oben nach unten: Sinus, Vorhof, Kammer, Zeit in /s Sek. Tatigkeit des
iibrige Herz arbeitet weiter, wenn auch in einer gegeniiber friiher stark herabgesetzten Frequenz.

Herzens vor und nach einer 1. STANNIUSschen Ligatur.
Vorhof registrierten Kurvenzug, indem die Zusammenziehungen des Sinus auch auf den Vorhofshebel iibertragen wurden.

Sinus in unverminderter Frequenz weiterarbeitet.

Ergebnisse der Biologie XI. 3
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Hier ist nunmehr der Ort, darauf hinzuweisen, welche physio-
logischen Erfolge zu verzeichnen sind, wenn man beim Fischherzen
eine 1. StanNIUssche Ligatur anlegt. Nach Anlegen einer solchen
Ligatur, die beim Froschherzen unfehlbar zum Stillstand von Vorhof
und Kammer fithrt, wihrend der Sinus weiterarbeitet, verhalten sich
die Fischherzen prinzipiell ganz verschieden. Beim Herzen der unter-
suchten Haie, Rochen und Aale arbeitet der Sinus nach einer I. STAN-
N1usschen Ligatur im allgemeinen weiter. Es zeigte sich dabei, daf}
seine Frequenz gegeniiber frither vielfach nicht verindert war (siehe
Abb. 24). Doch 148t sich nicht leugnen, daf§ in zahlreichen Fillen
die Frequenz des Sinus gegeniiber frither eine Verdnderung erfahren
hatte. Bei Galeus canis Bp. hatte z. B. Bierig (1) wiederholt beob-
achtet, dafl die Frequenz des Sinus nach Anlegen einer I. STANNIUS-
schen Ligatur manchmal etwas kleiner war als zuvor. In anderen
Fillen dagegen war sie, wie z. B. bei Acanthias vulgaris Risso und
Raja clavata L. gegeniiber frither gesteigert.

Es handelt sich dabei um Erscheinungen, die wenigstens zum Teil
vom Froschherzen her bekannt sind, deren Ursachen aber noch nicht
ganz klar zutage liegen. Denn man kann sich wohl vorstellen, dafl der
Sinus nach der I. Stanniusschen Ligatur in der gleichen Frequenz
weiterarbeitet, wie vor diesem Eingriff. Auch liegt durchaus im
Bereich der Moglichkeit, dafi die Frequenz des Sinus durch die un-
vermeidlichen Zerrungen und  Quetschungen beim Anlegen der
1. StanN1usschen Ligatur eine Senkung erfihrt. Man kann sich aber
vorerst kaum eine richtige Vorstellung machen, worauf eine Frequenz-
steigerung des Sinus nach Anlegen einer solchen Ligatur zuriick-
zufithren ist.

Bieric hebt hervor, dafl es manchmal unméglich ist, die Sinus-
tatigkeit bei den Haten, Rochen und Aalen nach Anlegen einer 1. STAN-
N1usschen Ligatur durch Beobachtung festzustellen. Oft lassen sich,
selbst mit bewaffnetem Auge, durch lingere Zeit gar keine Kontrak-
tionen des Sinus feststellen. Das war besonders ausgeprigt bei den
Herzen von Raja batis L. und Raja clavata 1.. Vielleicht ist diese
Untétigkeit des Sinus darauf zuriickzufithren, dafl dieser Herzteil
nach dem Anlegen der 1.Stanniusschen Ligatur mit Blut prall
gefillt ist. Jede besonders starke Dehnung der Sinuswand verhindert
kraftigere Kontraktionen. Sie erfolgen so schwach, dafl man sie
auch unter Zuhilfenahme eines Vergrofierungsglases nicht mehr zu
beobachten vermag. Auf gleiche Erscheinungen stiefl auch Kornn-
LEIN beim Arbeiten an Herzen von Torpedineen. Die Verhiltnisse
liegen oft so, dal nach Anlegen einer 1. STtaNNIUSschen Ligatur der
Sinus langere Zeit — wenigstens scheinbar — untétig verharrt und
erst allmédhlich zur Tatigkeit kommt, wobei manchmal, aber durch-
aus nicht immer, die zuvor gegebene Frequenz des gesamten Herzens
erreicht wird.
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Eigenartig ist das Verhalten von Vorhof und Kammer der Herzen
von Haien, Rochen und Aalen nach Anlegen einer I. STANNIUSschen

Ligatur.

Diese Herzabteilungen stellen ndmlich nach diesem Ein-

griff nicht immer ihre Téatigkeit ein, wie das vom Froschherzen her

bekannt ist. Bei Scyllium
canicula L. blieben in den
Versuchen von v. SKRAM-
LIK (I12) und Bievrie (1),
bei den Torpedineen nach

Tabelle 9. Frequenz des Sinus, sowie
der iibrigen Herzabteilungen bei Haien
und Rocken nach Anlegen einer 1. STAN-
N1usschen Ligatur. Argegeben sind fiir
alle Fischarten die Ergebnisse von

denBefundenvonKoEHN- zwel Versuchen.

LEIN (2) Vorhof und Kam- Fischart Ginus | Cbriges
: Herz
mer nach Anlegen einer
I.STA'NNI.TJSSFhenngatu.r Scyllium canicula L. . . . 39 o
zumeist fiir die ganze wei- 48 o
tere"D.auer des Versuches  Galeus canis Be. . . . . . | 34 7
untétig. Vorhof und Kam- 34 6
mer von Galeus canis Bp.,  Acanthias vulgaris Risso . | 40 7
Acanthias vulgaris Risso, 43 ] 12
Raja batis L. und Raja Raja batis L. . . . . . . 24 \ o
clavata L. nahmen da- i 2t 9
gegen nach einem solchen ~R&@ clavata L. ... . . 4‘; 11
Eingriff ihre Tatigkeit 3 3
stets wieder auf, wenn auch in einer Frequenz, die zumeist viel

geringer war, als die des Sinus (s. Tabelle 9).

Bei den Haien (mit Ausnahme von Scyllium canicula L.) und
Rochen (mit Ausnahme
der Torpedineen) beob-
achtete Bieric nach An-
legen einer I. STANNIUS-
schen Ligatur manchmal
eine auflerordentlich fre-

Tabelle 10. Frequenz des Sinus, sowie

der iibrigen Herzabteilungen bei den

Aalen nach Anlegen einer 1. STANNIUS-

schen Ligatur. Angegeben sind fir die

beiden Fischarten die Ergebnisse von
je vier Versuchen.

quente Tatigkeit (‘ier rest- Fischart Simus | Ubriges
lichen Herzabteilungen. Herz
Doch erreichte diese in . .
X . Anguilla vulgaris L. . . . 1
thremAusmafle dieSchlag- § ¢ gi gI
zahl des Sinus nicht véllig. 56 25
Besonders eigenartig . 48 25
ist das Verhalten der Her- Conger vulgaris Cuv. . . . 50 27
zen von Aalen nach An- ;3 zz
legen einer I. STANNIUS- 30 | 24

schen Ligatur. Der Sinus

arbeitet nach einem solchen Eingriff zumeist in der fritheren Frequenz
weiter. Esist aber auch das vom Sinus abgeschniirte Herz, wie aus
Tabelle 10 hervorgeht, in einer merklich hohen Frequenz titig, wenn
auch diese nicht so grof} ist, wie die des Sinus. Im allgemeinen verhalt

3*
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sich die Frequenz des Vorhofs zu der des Sinus nach Anlegen einer
1. Stanniusschen Ligatur bei den Aalen wie 1: 2, was bei den Haien

und Rochen niemals der
Tabelle 11. Frequenz des Herzens vor g, ist. In der Titigkeit

und nach Anlegen einer I. STANNIUS-
schen Ligatur. Angegeben sind fiir die des Vorhofs der Aale nach

verschiedenen Fischarten die Anlegen einer I. STAN-
Ergebnisse von je zwei Versuchen, N1usschen Ligatur haben
Vor | Nach wir offenbar einen Aus-

Fischart Anl i . q- . -
nlegen einer 1. STAN druck dafiir zu erblicken,

N1usschen Ligatur

_ _ i dafl nunmehr jenes Ge-
Tinca vulgaris Cov. . . 34 32 bilde die Fihrung des
42 40 . .
Idus Heck., Abart Goldorfe 37 33 restlichen Herzens iiber-
_ ‘ I 33 33 nommen hat, das von
Leuciscus rutilus L. . . . 58 ! 58 McWiLriam als Ohrkanal
Feor Iucius L ‘ 5‘; 46 bezeichnet wurde und
SOX TUOS Lo e J 24 ‘;Z das mit hoher Automatie
Ctenolabrus vupestris C.V. | 50 ' 40 a.usgeriis.tet ist. Dafl hl?r
| 66 43 ein zweites Zentrum in
Agonus cataphractus Br. [ 90 | 90 die Tatigkeit eingreift,
Cottus scorpius L 3 gé ; 2; dafiir spricht schon die
: e ; 66 | 40 betridchtliche Frequenz,

in der Vorhof und Kam-
mer nach Anlegen einer I. StanNiusschen Ligatur arbeiten.

Abb. 25. Herz von Esox lucius L. Registrierung von oben nach unten (im oberen Teil des Bildes sowie im

unteren): Vorhof, Kammer, Zeit in 1/, Sek. Beim Pfeil Anlegen einer 1. STANNIUSschen Ligatur. Man beachte

die enorme Frequenzsteigerung des Herzens unmittelbar nach diesem Eingriff. Die Frequenzzunahme

halt sehr lange an, wie aus dem unteren Teil des Bildes hervorgeht, das nach etwa 10 Min. aufgenommen
wurde. (Nach BIELIG.)
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Legt man eine 1. StaNNIussche Ligatur bei den Herzen der von
Bieric (1) untersuchten weiteren Fische an, so stellt sich heraus,
daf} das restliche Herz in einer gegen-
iber friher entweder gar nicht oder nur
wenig verdnderten Frequenz weiter-
arbeitet (s. Tabelle 11). Ist diese auch
nicht immer genau gleich der Schlag-
folge, in der das Herz vor Anlegen der
1. StanN1usschen Ligatur titig war, so
kann daraus nicht der Schlufi gezogen
werden, dafl der Sinus fiir die Tatig-
keit dieser Herzen mafigebend ist.
Dazu sind die Frequenzunterschiede in
den meisten Fillen zu gering, was bei
den Aalen ja nie der Fall war. Auch
ergab eine genaue Beobachtung des
Sinus, dafl dieser Herzteil bei den an-
gefithrten Fischen nahezu immer vollig
still stand. Wies der Sinus noch eine
Tatigkeit auf, so arbeitete er, das sei
mit Nachdruck hervorgehoben, aufler-
ordentlich langsam. Wahrscheinlich war
in diesen Fiéllen ein Teil der automa-
tisch tdtigen Muskulatur noch unver-
andert im Zusammenhange mit dem
Sinus geblieben.

Der Vollstindigkeit halber sei er-
wihnt, dafl Bieric (1) nach Anlegen
einer I. StanxNiusschen Ligatur ge-
legentlich bei einem Herzen vom
Typus C (Esox luctus L..) eine enorme
Frequenzsteigerung beobachtet hat
(sieche Abb. 25). Diese betrug etwa
das Fiinffache der fritheren Schlag-
frequenz. Die auflerordentlich rasche
Herztédtigkeit hielt durch etwa 2 bis
3 Min. an und nahm dann ganz all-
mahlich ab, ohne indessen auf den
Wert herabzusinken , den das Herz
vor dem Anlegen einer I. STANNIUS-
schen Ligatur hatte. Eine Erklirung
fir diese eigenartige Erscheinung kann vorerst nur darin gesehen
werden, dafl das Herz zuvor noch unter dem Einflul des Vagus-
zentrums arbeitete, wofir die langsame Frequenz von etwa
16 Schlidgen pro Minute spricht.

Abb. 26. Herztatigkeit von Pleuronectes platessa L. nach angelegter 1. STANNIUSscher Ligatur. Registrierung von oben nach unten: Vorhof,
Kammer, Zeit in/; Sek. Man beachte, daB das Herz einmal regelmiBig schligt, dann wieder seine Tatigkeit fir langere Zeit vollig eingestellt.
(Nach BIELIG.)
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Man beachte die eigenartige Frequenzinderung des Herzens, das einmal rascher, dann wieder langsamer schligt, bei diesen Anderungen aber rhythmisch arbeitet.

Abb. 27. Herztitigkeit von Pleuronectes platessa L. nach angelegter 1. STANNIUSscher Ligatur. Registrierung von oben nach unten: Vorhof, Kammer, Zeit in */; Sek.

(Nach BIELIG.)

Hier ist noch die eigenartige periodisch-
rhythmische Tatigkeitsweise des Vorhofs und
der Kammer nach Anlegen einer 1. STANNIUS-
schen Ligatur bei manchen Fischherzen zu er-
wiahnen. Sie besteht nach den Befunden von
Bieric darin, dafl sich der Vorhof und die
Kammer eine Zeitlang rhythmisch zusammen-
ziehen und plétzlich nach einem verspiteten
Schlag ihre Tatigkeit fiir langere Zeit einstellen.
Nach einer Pause von 20—30 Sek. nimmt der
Vorhof wieder seine Tatigkeit auf, und zwar
mit einer langsam zunehmenden Frequenz, ar-
beitet eine Zeitlang und hort dann wieder zu
schlagen auf. Diese Erscheinungen wurden beim
Herzen von Acanthias vulgaris Risso (Typus B)
und von Pleuronectes platessa L. und Zoarces
viviparus L. (Typus C) beobachtet (s. Abb. 26).
Gelegentlich kommt es, wie aus Abb. 27 her-
vorgeht, nicht zu einem vélligen Stillstand des
Herzens, sondern nur zu einem sehr verlang-
samten Arbeiten, das von Perioden frequenter
Tatigkeit unterbrochen wird. Es handelt sich
hier um eine Erscheinung, die mit dem von
v. SKRAMLIK (6, 7) beim Manteltier- und Schild-
kritenherzen beschriebenen Phinomen von
CHEYNE-STOKES verglichen werden kann.

Nach Anlegen einer 2. StanNI1Usschen Liga-
tur verhielten sich die Herzen sdmtlicher unter-
suchter Fischarten sehr verschieden. In vielen
Fillen stellte Bievic (1) fest, dafl die Kammer
daraufhin nicht etwa, wie das vom Froschherzen
her wohlbekannt ist, thre Tatigkeit wieder auf-
nahm. Bei den Herzen der Hate und Aale blieb
sie zumeist dauernd stillstehen, vielfach auch
beianderen Fischarten. Beibestimmten Fischen
nahm sie (s. Tabelle 12) wieder ihre T#tigkeit
auf, allerdings in einer Frequenz, die betricht-
lich kleiner war, als die des tibrigen Herzens.
Bei einer Anzahl weiterer Fische schlug die
Kammer arrhythmisch und stellte nach Ablauf

1 Periodische Gruppen von Schligen im Sinne
der Lucianischen Gruppen hatte schon MINEs ge-

legentlich bei den Herzen von Raja blanda beobachtet, die mit der KNOWLTON-
schen Losung durchstrdmt waren, in der allerdings der Harnstoffgehalt auf
die Hailfte des Erforderlichen herabgesetzt war.
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von spitestens I Stunde ihre Téatig-
keit vollkommen ein, wéahrend das
iibrige Herz um diese Zeit noch rhyth-
misch weiterarbeitete.

Bei den Haien und Rochen ist auch
die Grenze zwischen Kammer und Conus
arteriosus gegeniiber allen Eingriffen
auferordentlich empfindlich. Man kann
sowohl durch eine Ligatur an dieser
Stelle als auch durch Einstiche mit
Nadeln lange Pulsationsreihen von
durchschnittlich etwa 20 Schldgen er-
zielen (s. Abb. 28). Diese Zusammen-
zichungen folgen einander nicht etwa
streng rhythmisch. Ihre Frequenz ist
im Anfang etwas hoher und geht all-
mahlich bis auf Null herunter, d. h. die
Pulsationen erloschen vollig. Man kann
sie aber nach Abklingen durch einen
erneuten Einstich wieder hervorrufen.
Es handelt sich hier um ein dhnliches
Verhalten, wie es vom Atrioventri-
kulartrichter des Froschherzens her
bekannt ist. Bemerkenswert ist, daf}
sich die Pulsationen des Anfangsteiles
des Conus arteriosus zumeist riick-
laufig auf Kammer und Vorhof aus-
breiten, freilich unter der Voraus-
setzung, dafl das Herz zuvor durch
eine I. Stanniussche Ligatur still-
gestellt wurde. McQUEEN stellte das
Auftreten riicklaufiger Systolen am
Aalherzen nach Durchstromen der
Kammer mit konstantem Strome fest.

Tabelle 12.

Abb. 28. Tatigkeit des Conus arteriosus bei einem nach einer 1. STANNIUSschen Ligatur stillstehenden Herzen von Torpedo ocellata RUD.

auf einen duBeren Reiz hin. Registrierung von oben nach unten: Vorhof, Kammer, Reizmoment, Zeit in!/, Sek. Man beachte, daB auf den

Eingriff hin (beim Pfeil) durch die darauf einsetzende Tatigkeit des Conus arteriosus riickliufig die Kammer und auch der Vorhof in

Tatigkeit gebracht wird. Die ersten Zusammenziehungen folgen einander sehr rasch, die spiteren immer langsamer, bis sie vollig
erloschen. (Nach KOEHNLEIN.)

Frequenz des ganzen Herzens und der Kammer nach Anlegen
einer 2. STaNnNIUsschen Ligatur bei verschiedenen Fischarten.

Frequenz des ganzen

Frequenz der Kammer

Fischart Herzens nach einer nach einer
1. STANNIUSSchen 2. STANNIUSschen

Ligatur Ligatur
Tinca vulgaris Cuv. 34 14
Barbus fluviatilis Ac. 50 7
Salmo fario L.. 42 6
Esox lucius L.. 40 10
Labrus mixtus L. 72 16
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Bei durchspiilten Herzen von Haien und Rocken beobachtete
Mines (1) ein abwechselndes Schlagen in der einen und anderen
Richtung. Zeitweise nahmen die Erregungen ihren Ursprung im
Sinus und pflanzten sich rechtldufig iiber das Herz bis zum Conus
arteriosus fort. Zeitweise nahmen sie ihren Ausgang im Conus arte-
riosus und pflanzten sich ricklaufig nach dem Sinus fort. Bemerkens-
wert ist dabei, dafl die Schlagfolge in der rickldufigen Richtung
hiufiger war als in der rechtliaufigen. Soweit ich aus der Abb. 5 seiner
Abhandlung zu entnehmen vermochte, betrug die Frequenz der
Schldge in der riickldufigen Richtung mit etwa 44 pro Min. annihernd
das Doppelte als in der rechtldufigen.

Es ist nunmehr unsere Aufgabe, die im Fischherzen vorhandenen
Automatiezentren nach ihrer Leistungsfihigkeit zu gliedern. Die in
den Ductus Cuvieri und im Sinus der Fischherzen vom Typus A und
B, im Ohrkanal nahe der Sinus-Vorhofsgrenze der Fischherzen von
Typus C, sowie im Ohrkanal der Fischherzen vom Typus A sind
den kontinuierlich rhythmisch titigen Zentren zuzuzahlen. Die Zentren
im Atrioventrikulartrichter und im Anfangsteil des Conus arteriosus
gehoren zu denjenigen, deren Befdhigung zum automatischen Arbeiten
zumeist nur auf einen dufleren Reiz hin erwacht.

Die kontinuierlich rhythmisch arbeitenden Zentren sind als
Jihrend zu betrachten. Das gilt allerdings nur mit der einen Aus-
nahme des Zentrums im Ohrkanal der Herzen vom Typus A. Denn
das Aalherz wird durch das Zentrum im Ohrkanal normalerweise
nicht gefithrt, sondern durch das Zentrum in den Ductus Cuvieri
und im Sinus. Das Zentrum im Ohrkanal vermag aber die Fihrung
des Herzens zu iibernehmen, sowie das Zentrum in den Ductus
Cuvieri und im Sinus seine Titigkeit einstellt oder voriibergehend
ausgeschaltet wird. Die Zentren im Atrioventrikulartrichter und im
Anfangsteil des Conus arteriosus sind zweifellos als wuntergeordnete
Zentren zu bezeichnen, die sich normalerweise dem fithrenden véllig
unterordnen. Die Uberlegenheit der fiihrenden Zentren besteht in
erster Linie in der Schnelligkeit threr Schlagfolge und der lingeren
Bestandsdauer threr Pulsationen.

Es erhebt sich im Anschlufl an diese Feststellungen die Frage,
mit welcher Genauigkeit die fithrenden Zentren im ausgeschniitenen
Fischherzen rhythmisch titig sind. Soweit aus den bisher vorliegenden
Untersuchungen hervorgeht, geht die Schlagfolge bei den Fischherzen
nach Zerstorung des Zentralnervensystems lang nicht mit jener
Genauigkeit vor sich, wie beim Froschherzen. Die Abweichungen,
bewegen sich nicht selten sogar um 4+ 1/;, Sek, sind also im Durch-
schnitt mehr als zehnmal so grof, als beim Froschherzen. Das gilt
in noch stirkerem Mafle fiir das Zentrum im Ohrkanal der Fisch-
herzen vom Typus A.
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Von groflem Interesse ist nun festzustellen, wieweit die physio-
logischen Befunde iiber die Lage der verschiedenen Automatie-
zentren im Fischherzen mit den anatomischen Untersuchungen iiber-
einstimmen. Systematische Untersuchungen auf anatomischem Ge-
biete entsprechend den neueren physiologischen Befunden liegen
noch nicht vor. MackeNzIE (I, 2) fand das typische nodale Gewebe,
das dem KEeiTH-Frackschen Knoten des Menschenherzens entspricht,
beim Aalherzen iiberall in der Sinuswand und an den Ansatzstellen
der Klappen zwischen Sinus und Vorhof. Bei Abramis brama und
Gadus virens liegt dieses Knotengewebe in Form eines Sphinkters
um die Sinus-Vorhofsverbindung herum und geht nur an zwei Stellen
in die gewohnliche Vorhofsmuskulatur tber. In der Sinuswand
findet sich bei diesen Fischen von dem Knotengewebe nichts. Diese
anatomischen Befunde stehen mit den physiologischen Ergebnissen
bei den Herzen vom Typus A und C in vollstindiger Ubereinstimmung.
Das Knotengewebe ist nach den Angaben von Keita und MACKENZIE
reichlichst mit Nerven versorgt.

Bei dieser Gelegenheit soll erwdhnt werden, dafl von verschiedenen
Forschern im Inneren der Fischherzmuskulatur Ganglienzellen ge-
funden wurden, vor allem von VigNAL beim Herzen von Rochen
und Karpfen im Vorhof, zum Teil auch in der Kammer. Kazewm-
Beck und DocieL (2, 3) fanden vereinzelt Ganglienzellen im Sinus
des Hechtes, vor allem aber an der Sinus-Vorhofs- und Vorhofs-
Kammergrenze, sowie im oberen Teile der Kammerbasis. An der
Kammeroberfliche lieflen sich keine Ganglienzellen feststellen.

Damit kommen wir zu der oft und heifl umstrittenen Frage, ob
die Ganglienzellen oder die Muskelfasern als Triger der besonderen
automatischen Eigenschaften des Herzens anzusehen sind. Es liegt
mir vollstindig fern, diese alte Streitfrage von neuem wieder auf-
zunehmen. Es sei hier nur darauf hingewiesen, dafl gerade an Fisch-
embryonenherzen immer wieder der Versuch gemacht wurde, den
Nachweis zu fithren, dafl Pulsationen zu einer Zeit auftreten, da sich
Ganglienzellen im Herzen noch nicht nachweisen lassen. Hier ist
in erster Linie der Untersuchungen von His jun. zu gedenken, der
feststellte, dafl Herzganglien erst bei einer Linge der Embryonen
von Scyllium canicula 1. von 13 mm erscheinen, wihrend Herz-
pulsationen schon bei Embryonen von einer Linge von 0,5 cm zu
verzeichnen sind. Untersuchungen mit gleichem Ergebnis hat auch
v. Tscuermak (1) an Embryonen von Gobius capito angestellt.

Aus den physiologischen und anatomischen Befunden geht eine
einfache, aber nicht unwichtige Tatsache hervor, nidmlich dafl beim
Fisch- wie beim Froschherzen zumeist Klappengegenden Sitz der
Automatie sind. Das gilt allerdings nur mit der einen Ausnahme
des Ohrkanals beim Aalherzen. Freilich liegt dieser den Sinus-Vorhofs-
klappen ziemlich benachbart, so dafl von einer Ausnahme von der
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obengenannten Gesetzmifigkeit im strengen Sinne des Wortes nicht
die Rede sein kann.

3. Die normale Titigkeitsweise der einzelnen Fischherzabteilungen.

An jeder Abteilung des Fischherzens kénnen wir unter normalen
Verhiltnissen die drei Phasen der Herztitigkeit, Systole, Diastole
und Ruhepause, feststellen. Nur wechselt die Art des Ablaufes der
ersten zwei Phasen bei den verschiedenen Fischarten auflerordentlich
stark. So ist hier vor allem daran zu erinnern, daf§ sich die Herz-
abteilungen mancher Fische aufierordentlich rasch kontrahieren und
distrahieren, so dafl von richtigen Muskelzuckungen gesprochen
werden kann. Besonders ausgeprigt ist dies bei dem Herzen der
Forelle und des Hechtes, wahrend die gleichen Abteilungen anderer
Fischherzen sich sehr viel triger zusammenziehen. Es handelt sich
hier wieder um eine Grundeigentiimlichkeit der Herzmuskelsubstanz;
denn im allgemeinen wire ja zu erwarten, dafl der Herzmuskel der
Fische als Kaltbliiter triger arbeitet, als der der Warmbliiter. Das ist
aber vielfach nicht der Fall. Die Temperaturverhiltnisse sind offenbar
fir die Téatigkeitsweise des Herzens allein nicht ausschlaggebend.
Es sei hier darauf hingewiesen, daf§ die Herzen, deren Abteilungen sich
in Form von Zuckungen, also sehr rasch zusammenziehen, Fischen
entstammen, die auch sonst sehr rasch beweglich und flink sind, wie
z. B. die Forelle.

Natiirlich ist die Tatigkeitsweise der einzelnen Abteilungen bei
dem gleichen Herzen etwas verschieden. So zieht sich im allgemeinen
die Kammer triger zusammen als der Vorhof, und der Sinus wieder
trager als die beiden eben genannten Herzabteilungen, freilich unter
der Voraussetzung, dafl er bei der betreffenden Fischart iiberhaupt
tatig ist. Am allertrigsten arbeitet der Conus arteriosus, der sich
ja bei den Herzen der Hate und Rochen selbstindig zusammen-
zieht. Doch mufl darauf hingewiesen werden, dal der Unter-
schied in der Titigkeitsweise der einzelnen Herzabteilungen bei den
Fischen lang nicht so ausgeprigt ist, wie z. B. bei den Amphibien
und Reptilien.

Die peristaltische Kontraktion lduft bei den Fischen innerhalb
einer Herzabteilung so rasch ab, dafl man sie mit freiem Auge nicht
verfolgen kann. Eine Messung der Fortpflanzungsgeschwindigkeit
dieser peristaltischen Welle hitte aber nur beim Vorhof der Fisch-
herzen einen Sinn, weil die Muskelfasern da im allgemeinen vom Sinus
gegen den Atrioventrikulartrichter, wenn auch nicht ausschliellich,
so doch vorzugsweise in longitudinaler Richtung verlaufen [vgl.
V. SKRAMLIK (4)]. Bei der Kammer solche Messungen vorzunehmen,
kann zu keinem Erfolge fithren, weil der Faserverlauf hier vollig
unbekannt ist.
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Gelegentlich habe ich an der Kammer des Aal- oder Forellenherzens
einige Zeit nach Totung des Tieres nicht jene glatte Form von Peri-
staltik beobachtet, wie in der Norm, sondern eine, die man am besten
mit dem Eigenschaftswort ,,abgehackt‘ bezeichnet. Man hat den
Eindruck, als ob sich die einzelnen Anteile der Kammer in gewissen
Intervallen zusammenziehen, so wie man dies gewdhnlich bei zwei
Herzabteilungen sieht, die sich in bestimmter zeitlicher Folge nach-
einander zusammenziehen.

Wir sind gewohnt, die Erschlaffung des Herzens als einen Vorgang
anzusehen, der sich ganz selbstverstindlich an die Zusammenziehung
zeitlich anschlieft. Er wird als ein rein passives Geschehen aufgefafit,
das allerdings durch die Einfillung der Herzabteilungen mit Blut
weitgehend geférdert wird. Bei gewissen Fischen, vor allem den
Aalen, wird die Diastole des Vorhofes sowohl wie der Kammer durch
die Fiden erleichtert, durch die die betreffenden Herzabteilungen
mit dem Perikardialsack in Verbindung stehen. Diese Sehnenfiden
werden wihrend der Systole elastisch beansprucht. Ihre Elastizitdt
kann sich dann wéhrend der Diastole zugunsten einer bequemeren
Erschlaffung dieser Herzabteilung auswirken. Es handelt sich hier
um eine Art aktiver Diastole, wie sie von dem Herzen des Wasser-
kafers Dytiscus her bekannt ist [vgl. BETHE (2)]. Es ergibt sich aber
zwischen dem Herzen der Wasserkifer und den Aalherzabteilungen
ein prinzipieller Unterschied: Durch die Dehnung der Herzmuskel-
fasern wird bei den Wasserkifern eine neue Systole ausgelost; dessen
bedarf es aber beim Aalherzen nicht.

Natiirlich weisen auch die einzelnen Abteilungen des Fischherzens
eine absolute refraktire Phase auf, die wahrscheinlich kurz vor Beginn
der Systole einsetzt und kurz vor Ende der Systole aufhort, wie das
fir das Froschherz festgestellt wurde. Am Ende der refraktiren
Phase gewinnen die einzelnen Abschnitte des Herzens offenbar nicht
sofort die maximale Erregbarkeit zuriick, sondern es wichst ihre
Empfindlichkeit fir Reize ganz allmihlich an, voéllig entsprechend
den Erfahrungen, die ENGELMANN (2) und TRENDELENBURG (2)
beim Froschherzen gemacht haben.

In neuerer Zeit hat KoEHNLEIN (1) auf meine Anregung hin die
refraktire Phase der Uberleitungsgebilde zwischen Sinus und Vorhof
sowie Vorhof und Kammer bei verschiedenen Fischherzen bestimmt.
Es hat sich dabei herausgestellt, daf8 die refraktire Phase der Uber-
leitungsgebilde von der Leitungsrichtung abhdngt, und zwar ist sie
in der rickldufigen Richtung etwas kirzer als in der rechtldufigen.
Das steht in Ubereinstimmung mit fritheren Befunden von mir (11).
Ich hatte am Herzen von Scyllium canicula L. gezeigt, dafl zwischen
Vorhof und Kammer in der riickldufigen Richtung sehr viel mehr
Impulse iibertragen werden konnen als in der rechtliufigen. Es zeigt
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Abb. 29. Herztitigkeit von Scyllium canicula 1.. Registrierung von oben nach unten: Kiinstlicher Reiz, Zeit in 1/, Sek., Vorhof und Kammer. Man beachte, daB im ersten

Teil der Kurve jede Reizung des Vorhofs eine Kontraktion dieses Herzteiles bewirkt, daB aber nur jede zweite Vorhofszusammenziehung eine Zusammenziehung der

Kammer herbeifithrt. Im zweiten Teil der Kurve wird die Kammer kiinstlich gereizt.

Man beachte, daB jede Kammerzusammenziehung eine solche des Vorhofs her-

Im dritten Teil liegen die Verhiltnisse genau so wie im ersten Teil.

Die Reizfrequenz war in allen drei Fillen die gleiche.

beifiihrt.

sich ndmlich (s. Abb. 29), daf} bei
einer bestimmten Reizfrequenz
gerade noch sdmtliche Antriebe .
von der Kammer auf den Vor-
hof tbertragen werden, wihrend
unter vollig gleichartigen Bedin-
gungen der Reizgebung nur jede
zweite Erregung des Vorhofs von
der Kammer beantwortet wird.
KoeErNLEIN hat diese Erschei-
nungen messend verfolgt und da-
bei gezeigt, dafl z. B. zwischen
Vorhof und Kammer des Schleten-
herzens bel Zimmertemperatur
rickldufig etwa 40 Antriebe pro
Minute iibertragen werden, recht-
liufig nur etwa 30. Die refrak-
tire Phase der Uberleitungsgebilde
ist also beim Fischherzen in der
riickldufigen Richtung mit etwa
1,5 Sek. erheblich kiirzer als in der
rechtliufigen mit etwa 2,0 Sek.

Fiir die einzelnen Abteilungen
des Fischherzens gilt offenbar
auch das Alles-oder-Nichts-Gesetz,
d. h. es ist die Starke der Kon-
traktion von der Stirke des Reizes
unabhingig. Von dieser Gesetz-
mafigkeit haben sich eine Anzahl
wahrscheinlich nur scheinbarer
Ausnahmen ergeben. So hatz. B.
STRAUB beim Arbeiten am Sela-
chievhergen bei kiinstlicher Rei-
zung gelegentlich Kontraktionen
erhalten, die grofler waren, als
die normalen. STRAUB selbst
glaubte darin keine Ausnahme
von dem Alles-oder- Nichts - Ge-
setz erblicken zu diirfen, fiihrte
vielmehr diese besonders starken
Kontraktionen auf seine Versuchs-
anordnung und die Registrierung
zuriick. Gleiche Beobachtungen
machte McQUEEN auch am Her-
zen von Raja clavata L. Auch ich
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hatte Gelegenheit, solche sehr starken Kontraktionen beim Herzen
verschiedener Fischarten festzustellen, habe aber darauf hingewiesen,
dal diese ,tibermaximalen Kontraktionen' offenbar auf Versuchs-

(Nach MINES.)

FUHNERscher Losung. Registrierung von oben nach unten: Kammer, Reizmoment, Zeit in!/s Sek. Der richtige Moment des Reizes
ist mit einem kleinen, weiBen Punkt in den Kurven angedeutet.

Abb. 30. Kammertitigkeit von Torpedo ocellata RUD., spontan und nach kiinstlicher Reizung. Vorhofs-Kammerpraparat, gefillt mit

fehler zuriickzufiihren sind, indem sich bei der engen Nachbar-
schaft von Vorhof und Kammer bei den Fischherzen der Zug des
Vorhofs auch an dem Kammerhebel und der Zug der Kammer auch
an dem Vorhofshebel auswirken kann. In besonders ausgeprigtem
MaBe war dies der Fall bei den Herzen der Schleien und Hechte. Beim
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Herzen der Aale wurde das nicht beobachtet, weil die beiden Ab-
teilungen, Vorhof und Kammer, etwas anders gegeneinander gelagert
sind, als bei den vorhin genannten Fischen.

Es unterliegt aber keinem Zweifel, dafl man gelegentlich sehr starke
Kontraktionen einzelner Herzabteilungen bei den Fischen beobachtet.
Ich verweise schon an dieser Stelle auf die Versuche von Mings (2)
und KoeHNLEIN (3). In den Versuchen von MineEs am Herzen von
Torpedo ocellata Rup. wurde der automatisch schlagende Kammer-
muskel in verschiedenen Phasen seiner Tatigkeit kiinstlich elektrisch
gereizt. Der Augenblick der Reizung ist in der Abb. 30 jeweils durch
einen kleinen weiflen Punkt markiert. Man kann leicht erkennen, wie
der Reiz wihrend der Systole unwirksam ist und erst einen Erfolg
zeitigt, sowie die refraktéire Phase voriiber ist. Die Extrazuckungen
sind zuerst sehr klein, werden aber immer grofier und erreichen
zuletzt ein ganz bedeutendes Ausmaf, so dafl ihr Gipfel denjenigen
der vorangegangenen spontanen Zuckung bei weitem iuberragt. Zu-
letzt treten die Extrazuckungen wieder vereinzelt auf, sind aber zum
Teil von ganz betrichtlicher Grofle, bis sie der urspriinglichen Kontrak-
tion gleich’ gro werden. Das ist aber erst der Fall, wenn der Reiz
bereits lange in die Ruhepause des Herzmuskels fallt. Neben der
Bestimmung der refraktiren Phase interessieren hier die zibermaxi-
malen Kontraktionen, die moglicherweise eine Ausnahme von dem
Alles-oder-Nichts-Gesetz darstellen.

Aus den Kurven von MiNEs 148t sich die Ursache fur einen Fehler
in der Anordnung, der ein solches Ergebnis vortiuschen konnte,
nicht erkennen. Verdichtig ist nur, dafl Mines selbst bei der Be-
schriftung seiner Abbildung von einem Vorhofs-Kammerpriparat
spricht, und dafl die iibermaximalen Zuckungen nicht bei einem
kurzen, sondern bei einem gréfieren Intervall zwischen dem spontanen
und dem kiinstlichen Reiz auftreten, zu einer Zeit also, wo eine
riickldufige Ubertragung der Erregung von der Kammer auf den
Vorhof ganz sicher moglich ist. Dann aber besteht, wie ich schon
auseinandergesetzt habe, immer die Gefahr, dafl sich ein Zug des
Vorhofs- auch an dem Kammerhebel bemerkbar macht und die
Zuckungen der Kammer kiinstlich vergrofiert. Nach den Erfahrungen
beim Skeletmuskel wire doch zu erwarten, daf} die iibermaximalen
Zuckungen sich besonders bei einem Reizintervall bemerkbar machen,
das wenig grofler ist als die Dauer der refraktiren Phase. MinEs
behandelt diese Erscheinungen (man vergleiche seine Erklarungen auf
S. 25 der Abhandlung) mit grofler Zuriickhaltung und Vorsicht.

Jedenfalls wére es erwiinscht, bei Gelegenheit der Anstellung
anderer Versuche auf diesem Gebiete vollige Klarheit zu schaffen.
Solange sich nicht ganz exakte Abweichungen ergeben, bei denen
Versuchsfehler nicht in Frage kommen, mufl man an der Giiltigkeit
des Alles-oder-Nichts-Gesetzes auch fiir die einzelnen Abteilungen
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des Fischherzens festhalten. Man ist hier um so mehr zur Vorsicht
gemahnt, als v. TscHERMAK (I) an den embryonalen Herzen von
Gobius capito dieses Gesetz als giiltig befunden hat.

Eine scheinbare Ausnahme von dem Alles-oder-Nichts-Gesetz ist
die von BowpitcH am Froschherzen entdeckte Treppe. McQUEEN
hat sie am Herzen von Raja clavata L. beobachtet. Ich habe sie
wiederholt beim Herzen von Scyllium canicula 1. gesehen, besonders
nach lingeren Stillstdnden infolge von Vaguserregung. Merkwiirdig
ist die Angabe von McWiLL1aM, der die Erscheinung der Treppe im
Aalherzen in der Regel vermifite.

Ebenso ist auch der Alternans als eine scheinbare Ausnahme vom
Alles-oder-Nichts-Gesetz anzusehen. Einen Alternans habe ich an
der Kammer der verschiedenartigsten Fischherzen gesehen. Ebenso
beschreibt ihn DE BoER (4) an der Herzkammer von Scyllium cani-
cula L.

Es fragt sich nun, wie die Erregungsleitung im Herzen der Fische
vor sich geht. Da im Herzen alles mit allem leitend verbunden ist,
so wird sich eine an einer Stelle gesetzte Erregung natiirlich nach
allen Richtungen ausbreiten. Nur ist die Geschwindigkeit, mit der
die Ausbreitung vor sich geht, értlich wechselnd, soweit wir das
nach dem Aduferlichen Geschehen zu beurteilen in der Lage sind. Es
ist namlich beim Fischherzen wie bei dem des Frosches und der Schild-
kriten festzustellen, dafl die Erregung an einzelnen Stellen, und zwar
den Grenzen zwischen zwei Herzabteilungen, langsamer voranschreitet,
wihrend im allgemeinen der Erregungsablauf innerhalb einer Herz-
abteilung relativ rasch vor sich geht. :

Es ergeben sich aber ganz bestimmte Unterschiede in der Leitung
der Erregung in der normalen Richtung vom Sinus oder von der
Sinus-Vorhofsgrenze gegen den Truncus arteriosus zu oder aber in
der wmmgekehrien Richtung, vom Truncus arteriosus gegen den Sinus
zu. Und zwar erfolgt beim Fisch- im Gegensatz zum Amphibien-
und Reptilienherzen die Erregungsleitung in der normalen Richtung
langsamer als in der entgegengesetzten, riickldufigen. Das hat man
vor allem an den Grenzen zweier Herzabteilungen ermittelt, also
z. B. bei den Herzen vom Typus A zwischen Sinus und Vorhof, Vor-
hof und Kammer, bei den Herzen vom Typus B zwischen Sinus und
Vorhof, Vorhof und Kammer und gegebenenfalls Kammer und Conus
arteriosus, bei den Herzen vom Typus C zwischen Vorhof und Kammer.
Dariiber geben die Tabellen 13 und 14 Aufschlufi.

Es sei hier noch darauf hingewiesen, dafl bei denjenigen Fischen,
bei denen sich sdmtliche Herzabteilungen, vom Sinus angefangen
bis zum Conus arteriosus, zusammenziehen, das Intervall zwischen
Sinus- und Vorhofstitigkeit am kiirzesten, das zwischen Kammer-
und Conustdtigkeit am lingsten ist.
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Tabelle 13. Uberleitungszeiten zwischen den einzelnen Herz-
abteilungen im recht- und riicklaufigen Sinne bei Fischherzen
vom Typus A und B. Es bedeuten: Sis— As das rechtliufige Intervall
zwischen Sinus- und Vorhofstatigkeit, As— Sis das riicklaufige Intervall
zwischen der Tatigkeit dieser beiden Abteilungen, As— Vs das rechtlaufige
Intervall zwischen Vorhofs- und Kammertatigkeit, Vs— As das riicklaufige
Intervall zwischen der Titigkeit dieser beiden Herzabteilungen, Vs— Cos
das rechtlidufige Intervall zwischen Kammer- und Conus-arteriosus-Tatig-
keit, Cos— Vs das riicklaufige Intervall zwischen der Tatigkeit dieser beiden
Herzabteilungen. Durchschnittswerte von je 3 Versuchen in Sekunden.

Fischart Sig—Ag ‘ Ag—Sig Ag—Vs ] Vg—Ag | Vs—Cog ‘ Cog—Vg
Anguilla vulgaris L. . 0,30 ‘ 0,14 0,50 0,40 — “ —
0,44 ‘ 0,22 0,60 — — \ —
0,40 0,20 0,60 — — ] —
Scyllium canicula L. 0,25 0,18 0,53 0,45 — —
0,27 — 0,40 — — —
0,29 — 0,38 — — —

Scyllium stellave GUNTH. 0,27 0,18 0,40 0,35 0,46 0,41

Tabelle14. Uberleitungszeiten zwischen
deneinzelnentitigenHerzabteilungen
im recht- und riicklaufigen Sinne bei
Herzen vom Typus C. Es bedeuten:
As — Vs das Intervall zwischen Vorhofs- und
Kammertitigkeit im rechtlaufigen, Vs — As
dasIntervall zwischen Kammer-und Vorhofs-
tatigkeit im riickliufigen Sinne. Durch-
schnittswerte von je 3 Versuchen in Sekunden.

Fischart [ Ag—Vy ‘VS~AS

|
Tinca vulgarvis Cuv. 0,36 | 0,29
0,24 ‘ 0,18
0,28 | 0,18
Salmo favio L.. . . . . . | 0,31 , 0,25
[ 0,33 [ 0,22
0,26 | 0,18
Esox lucius L. . ‘ 0,28 ‘ 0,20
| 0,21 | 0,14
0,22 0,15
Scorpaena scrofa L. . . . [ 0,45 } 0,34
i 0,51 | 0,3&
0,39 ’ 0,29
Agonus cataphvactus Br. . ‘ 0,19 0,15
. 0,18 ’ 0,14
| 0,18 0,14

Die Linge der Uber-
tragungszeit der Erregung
von einer Herzabteilung
auf die andere hiangt von
einer ganzen Anzahl von
Faktoren ab. Es kommen
hier nicht allein die Tem-
peratur, der Ernidhrungs-
zustand und der Nerven-
einflufl in Betracht, son-
dern auch das Intervall, in
dem zwei Antriebe zur
Tatigkeit einander folgen.
Der Einflufi der Tempera-
tur wird noch eigens be-
handelt werden, ebenso der
Einfluf der Nerven. Uber
die Bedeutung der Erndh-
rung ist vorerst nicht viel
zu sagen, da hieriiber kaum
Untersuchungen angestellt
worden sind.

Wohl aber kann man

auf Grund neuerer Untersuchungen etwas iiber die Bedeutung des
Intervalles, in dem sich zwei Antriebe folgen, fiir die Dauer der

Uberleitungszeiten vorbringen.

Im allgemeinen liegen nach den

Befunden von KoennLEIN (3) die Dinge so, daf3 die Uberiragungs-
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Tabelle 15. Ubertragungszeiten zwischen Vorhof und Kammer.
Es bedeuten: J das Reizintervall, P die Proportionalititsfaktoren. Die
Zahlen bedeuten Sekunden.

A—V V—A
J J

Ag—Vy ) A—Vg P Ve—ag | Vi—ag P
0,84 0,48 A+, V— — 0,61 0,27 r V+, A— —_
0,88 0,46 0,63 1,2 0,63 0,25 i 0,48 1,8
0,97 0,48 0,57 1,2 0,64 0,26 | 0,46 1,8
1,01 0,48 0,51 1,1 0,80 0,27 ‘ 0,38 1,3
- 1,08 0,46 | 0,48 1,0 0,99 0,27 | 0,27 1,0

zetten um so ldnger sind, je kiirzer das Inmtervall ist, in dem sich

die beiden Reize folgen. Dies gilt sowohl fir

die recht- als auch

fiir die riicklaufige Erregungsiibertragung, soweit hieriiber Unter-

suchungen angestellt worden sind. Wie aus
Ubertragungszeiten zwischen Vorhof und Kam-
mer bei den Herzen von Seyllium canicula L.
hervorgeht, ist P, das Verhiltnis der Uberlei-
tungszeiten beim zweiten Reiz gegeniiber dem
ersten, um so grofler, je kirzer das Intervall J
ist, in dem sich die beiden Reize einander
folgen. Diese Proportionalfaktoren P sind in-
dessen fiir die riicklaufige Ubertragung der Er-
regung sehr viel grofler als fiir die rechtldufige,
im Zusammenhang damit, dafl man in der
riicklaufigen Leitungsrichtung leichter zwei Er-
regungen durchbringen kann als in der recht-
laufigen. Das geht auch aus der schematischen
Abb. 31 hervor. Ganz analoge Beobachtungen
wurden von KoEHNLEIN auch fiir die recht-
und riicklaufige Ubertragungszeit der Erregung
an der Grenze zwischen Kammer und Conus
arteriosus gemacht.

Die Leitungsbehinderung, die sich beim
zweiten von zwel kurz hintereinander folgen-
den Antrieben bemerkbar macht, ist offenbar
darauf zuriickzufiihren, dafl das Gewebe nach
erfolgter Erregung eine Zeitlang braucht, um
wieder véllig in den urspriinglichen Zustand
versetzt zu werden. Diese Zeit wird selbst-
verstandlicherweise verschieden lang sein. Sie

Tabelle 15 fiir die

2#

A\
\

i
/I
AL/l

Abb. 31. Beziehung der recht-
und riickliufigen Ubertra-
gungszeiten zwischen Vorhof
und Kammer am Herzen von
Scyllium canicula L. zum Reiz-
intervall. Die Abszisse bedeutet
das Reizintervall in Sekunden,
die konstant gehaltene Ordi-
nate den Weg vom Vorhof (A)
zur Kammer (V). Der obere
Teil der Abbildung gilt fiir die
recht-, der untere fir die riick-
liufige Leitungsrichtung.
(Nach KOEHNLEIN.)

wird vorziiglich von dem Evndhrungssustand des Gewebes abhingen,
und zwar in dem Sinne, daffi die zur Erholung erforderliche Zeit

um so kiirzer zu sein braucht, je besser das

Gewebe ernahrt ist

(vgl. die neueren Untersuchungen von MARTENS).

Ergebnisse der Biologie XI.
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Die Leitungsbehinderung, die sich bei rasch aufeinanderfolgenden
Antrieben fiir die Fortpflanzung der Erregung im Herzen bemerkbar
macht, ist mit eine Ursache fiir das Auftreten der WENCKEBACH-
schen Perioden (1, 2, 3), die vom mensch-
lichen Herzen her so wohl bekannt sind.
Man kann diese eigenartige Periodik, die
sich vorzugsweise zwischen Vorhof und
Kammer darin dufiert, dafi nach mehreren
Vorhofsschlagen ein Kammerschlag aus-
fallt, beim Fischherzen sehr leicht auftreten
sehen. Ich habe sie hdufig bei Knochen-
fischen beobachten kénnen, und zwar trat
sie da nach lingerer Versuchsdauer auf
(s. Abb. 32). KoeuNLEIN (2) hat sie beim
Herzen von Torpedineen bei Erwdrmung
auf etwa 30° C wiederholt beobachtet. Sie
trat hier vielfach so auf, dafl jeder dritte
Kammerschlag ausfiel. Die Uberleitungs-
zeiten sind in der beifolgenden Tabelle 16

-Perioden beim Herzen von Cyprinus orfus L. Registrierung von oben nach unten: Vorhof, Kammer, Zeit in 1/, Sek.
, daB jeweils der 8. Vorhofsschlag nicht von einer Zusammenziehung der Kammer beantwortet wird, Die Uberleitungszeiten

zwischen Vorhof und Kammer nehmen vom 1. bis zum 7. Vorhofsschiag, die samtlich auf die Kammer ibertragen werden, standig zu, erkenn-
bar aus dem Winkel, den die Verbindungslinie der FuBpunkte der Kurven von Vorhof und Kammer mit der Abszisse einschlieBen.

'Ei Tabelle 16. WENcKEBACHsche Periodik beim
€ Herzen von Torpedo ocellata Run.durchTem-
*5 perierung auf 29,5°C. Es fillt jeder dritte
% Schlag aus. I, IT und III bedeuten aufeinander-
S folgende Vorhofsschlige.
Ag— Vg
I n 11
0,68 0,38 Ausfall
" o,70 0,86 N
" 0,66 0,86 T,
0,68 T 0,86 h '
0,66 0,90 v
0,66 0,86 v
0,68 T o866 "
0,68 0,90 '

gegeben. Es ergibt sich aus ihr, dafl die
Uberleitungszeiten vom Vorhof auf die
Kammer A; — V, nicht etwa gleich lang
waren. Beim zweiten Vorhofsschlag ging
vielmehr die Erregungsiibertragung merk-
lich verlangsamt vor sich, und der dritte ‘Vorhofsschlag wurde von
einer Kammerzusammenziehung nicht mehr beantwortet. WENCKE-
BacHsche Perioden beobachtet man aber nicht nur bei der Uber-
leitung der Erregung vom Vorhof auf die Kammer, sondern auch,

Abb. 32. WENCKEBACH

Man beachte,
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wenigstens beim Rochenherzen, zwischen Sinus und Vorhof und Kammer
und Conus arteriosus.

Die Behinderung der Erregungsiibertragung zwischen zwei Herz-
abteilungen kann beim Fischherzen noch weiter gehen. Man beob-
achtet nicht selten nach ganz kurzer Tétigkeit beim freigelegten
Herzen Dissoziationen, bei den Herzen vom Typus A und B zwischen
Sinus und Vorhof, Vorhof und Kammer [vgl. v. SKRAMLIK (5), sowie
DE BOER (4)], bei den Herzen vom Typus B auch zwischen Kammer
und Conus arteriosus, bei den Herzen vom Typus C wieder zwischen
Vorhof und Kammer. Diese Dissoziationen duflern sich darin, daf3
die dem Sinus ferner gelegene Herzabteilung nicht jeden Schlag der
vorgeschalteten, sondern jeden zweiten, dritten, vierten usw. beant-
wortet. Es handelt sich hier um Erscheinungen, die von anderen
Herzen, vorzugsweise vom Froschherzen her bekannt sind. Sie treten
indessen beim Froschherzen lang nicht so rasch nach dem Tode des
Tieres auf wie beim Fisch. Auch sind sie vielfach nur kiinstlich, wie
z. B. durch Abkiihlung der Grenze zwischen zwei Herzabteilungen,
hervorzurufen?.

Hier ist der Ort, eine Erscheinung zu besprechen, die in der Fisch-
herzliteratur eine gewisse Rolle gespielt hat. Es handelt sich um den
sog. sinoventrikuldren Rhythmus, eine von McWILLIAM zuerst beob-
achtete, beim Aale nicht selten auftretende Herztétigkeit, bei der die
Ubertragung der Erregung vom Sinus auf die Kammer zu beobachten
ist, ohne dafl dabei der Vorhof eine Titigkeit aufweist. Die Uber-
leitung der Erregung vom Sinus auf die Kammer erfolgt hier unter
Vermittelung des Ohrkanals, jener eigenartigen kurzen Verbindung
zwischen Sinus und Kammer, auf die schon hingewiesen wurde.
MancoLrp hielt die Existenz eines solchen sinoventrikuldren Rhythmus
nicht fiir erwiesen, solange nicht feststand, ob diese Form der Uber-
tragung der Erregung ,unter Uberspringen der fiir die Vorhofs-
kontraktionen erforderlichen Zeit* erfolgt. v. BRGCKE bemerkt in
seinem Aufsatz ,Uber die Bewegung der Korpersifte auf S. 1013,
daf3 diese Forderung fiir die Anerkennung eines sinoventrikuldren
Rhythmus nicht unbedingt erforderlich ist, da uns die Fortpflan-
zungsgeschwindigkeit der Erregung im Ohrkanal unbekannt ist.
., Moglicherweise — sagt er — ist sie so niedrig, dafl die Erregung
normalerweise auf beiden Wegen die gleiche Zeit braucht, um vom
Sinus auf die Kammer iberzugreifen‘’.

Auf diesem umstrittenen Gebiete haben die Untersuchungen von
TroEMER auf meine Anregung hin Klarheit geschaffen. Es hat sich

1 Hier ist in erster Linie auf die Arbeit von v. Kries ,,Uber eine Art
polyrhythmischer Herztatigkeit” (Arch. f. Physiol. 1902, 477) hinzuweisen,
der beim Froschherzen gezeigt hat, daB abgekiihlte Briicken an der Atrio-
ventrikulargrenze nur jeden zweiten, vierten, achten usw. Antrieb vom
Vorhof auf die Kammer zu iibertragen vermogen.

4*
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namlich (s. Abb. 33) ergeben, dafl es fiir die zeitlichen Verhiltnisse
der Ubertragung der Erregung vom Sinus nach der Kammer des
Aalherzens nichts ausmacht, ob das Herz unversehrt gelassen wird
oder ob man das eigentliche Vorhofsgewebe wegschneidet. Im letzteren
Falle wird als Bahn der Ubertragung der Erregung vom Sinus nach
der Kammer das Gewebe
des Ohrkanals benutzt, das
sich bei diesem Geschehen
aktiv zusammenzieht. Diese
Befunde lehren unzwei-
deutig, dafl auch im nor-
malen Aalherzen die Uber-
tragung der Erregung vom
Sinus nach der Kammer
iiber den Ohrkanal stattfin-
det, der ja nichts anderes
darstellt, als einen Anteil
des Vorhofs. Es empfiehlt
sich deshalb, die Bezeich-
nungsweise ,,sinoventriku-
larer Rhythmus*, die von

Abb. 33. Titigkeit des Herzens von Anguilla vulgaris L. im MCWILLIAM fiir alle die-

norm'f\len Z.ustande (oberer Abschnitt) und nach W e_gschnelde.n jenigen Faue aufgestellt
des eigentlichen Vorhofsgewebes (unterer Abschnitt). Regi- . .
strierung von oben nach unten in den beiden Kurventeilen: Wurde y bel denen eme Er'

Sinus, Vorhof, Kammer, Zeit in }/,Sek. In dem oberen  regung vom Sinus auf die

Kurvenabschnitt halbiert die Kammer gegeniiber dem Vorhof. .
In dem unteren ist die Titigkeit des Herzens verzeichnet, Kammer tber den Ohrkanal

wenn der Ohrkanal die einzige Briicke zwischen Sinus und beobachtet Wurde, als irre-
Kammer bildet. Man beachte, daB die Uberleitungszeiten ]‘uhrend ]‘allen sulassen. Denn
(angedeutet durch die schragen Striche) Sis - Vy in beiden h in di Fall findet
Fallen gleich sind. Die Ausschlige der Kammer nach dem agc ,,ln lesen Iallen 1inde
Eingriff sind sehr viel kleiner als zuvor, offenbar im Zusammen- die Ubertragung der Erre-:
hange damit, daB jetzt ein geV\{isser Zug d&fs{Vorhofs auf den gung vom Sinus nach der

Kammerhebel entfallen ist. (Nach TROEMER.) . =

Kammer nicht unter Uber-
springen von Vorhofsgewebe statt. Daran muf3 aber bei dieser Be-
zeichnung gedacht werden.

Damit kommen wir zwangliufig zur Besprechung der Bahnen,
auf denen sich die Erregung im Herzen der Fische ausbreitet. Im
allgemeinen wird man daran festhalten kénnen, dafl das Fischherz-
gewebe noch lange nicht so differenziert ist, dafl bestimmte Leitungs-
wege vorgezeichnet wiren, wie man sie vom Herzen der Sdugetiere,
vor allem des Menschen her kennt. Das Verfahren, das man zur
Ermittelung bestimmter Leitungsbahnen im Herzen der Fische ange-
wendet hat, bestand in teilweisen Durchschneidungen an den Grenzen
zweier Herzabschnitte, hauptsichlich an der Vorhofs-Kammergrenze
(vgl. hier die Arbeiten von MancoLD und seiner Schiiler LAURENS
und Naxkano). Die Schnittfithrung erfolgte allerdings an dieser
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Grenze im wesentlichen noch in Vorhofsgewebe, wihrend richtiger-
weise Durchschneidungen im Atrioventrikulartrichter vorgenommen
werden miifiten.

Vom Fischherzen wurden von mir (5, 8) in dieser Richtung bisher
nur Scyllium canicula L., und zwar an der Vorhofs-Kammergrenze
untersucht. Dabei ergab sich, dafl ein vorderes und ein hinteres
Biindel fir sich allein die Erregung in beiden Richtungen zu leiten
vermogen, dafi dagegen die dazwischen gelegenen nur zur Leitung
in einer Richtung befdhigt sind. Eine rechts oben gelegene Briicke
gestattet den Durchgang der Erregung nur vom Vorhof zur Kammer,
nicht aber umgekehrt. Ein links unten gelegenes Biindel ist dagegen
nur zur Leitung im riickldufigen Sinne befihigt (s. Abb. 34).

N

Abb.34. Schematische Zeichnung derVorhofs-Kammergrenze bei Scyllium canicula L.
Die einzelnen Biindel in ihrer Befahigung zur Ubertragung des recht- und riick-
laufigen Erregungsvorganges. Es bedeuten: v. die vorderen, h. die hinteren, o.h. die
oben-hinten und u.v. die unten-vorn gelegenen Anteile der Vorhofs-Kammergrenze.
Die gestrichelten Stellen zeigen an, daB hier nur die rechtliaufige Erregung iiber-
tragen wird, die schwarzen, daB hier meist nur die Riickleitung vor sich geht, die
punktierten, daB hier der Erregungsvorgang in beiden Richtungen passieren kann.

Aus diesen Befunden geht ganz unzweideutig hervor, dafl die
einzelnen Biindel an der Atrioventrikulargrenze untereinander nicht
gans gleichwertig sind. Besonders bedeutungsvoll ist die Tatsache,
dafl Biindel isoliert werden konnen, die die Erregung nur in einer
Richtung leiten. Dabei besteht kein Anlafi anzunehmen, daf infolge
der experimentellen Eingriffe bei den Durchschneidungen das Gewebe
dauernd so beeinflufit wurde, dafi.es die Erregung nur in einer Rich-
tung zu leiten vermag. Vielmehr ist daran zu denken, daf} es tatsich-
lich Gewebsarten gibt, die den Ubergang der Erregung nur in einer
Richtung vermitteln. Freilich wird es erforderlich sein, diese Unter-
suchungen fur das Fischherz noch weiter auszubauen und sie auf
die verschiedenen Grenzen zwischen allen Herzabteilungen zu iiber-
tragen. ‘

Auch beim Fischherzen ist sicherlich die Frage durchaus gerecht-
fertigt, ob die Erregungsleitung von einer ganz bestimmten Bahn-
breite des Gewebes abhingt, vor allem, ob sich ein Erregungszustand,
der in einer kleinen Anzahl von Herzfasern seinen Ausgang nimmt,
auf eine grofle oder wenigstens weitaus groflere auszubreiten vermag.
Dariiber sind meines Wissens eigene Untersuchungen am Fischherzen
bisher nicht angestellt worden. Nach gelegentlichen Beobachtungen
kann ich sagen, dafl das Fischherz gegeniiber jeglicher Einengung der
Bahn auflerordentlich empfindlich ist. Es ist z. B. nicht moglich,
bei dem Herzen von Scyllium canicula L. die vorhin erwihnten
Briicken zwischen Vorhof und Kammer auf weniger als 1,5 mm ein-
zuengen, ohne dafl die Ubertragung der Erregung von der einen Herz-
abteilung auf die benachbarte unméglich gemacht wird. Das sei
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besonders hervorgehoben, weil ja meine Untersuchungen und auch
die von ScHELLONG am Froschherzen gelehrt haben, dafl hier Biindel
von einer Breite von 0,1 mm, ja, oft noch weniger, geniigen, um die
Ubertragung der Erregung von dem einen Herzabschnitt zum anderen
in der gleichen Weise zu ermoglichen, wie in der Norm.

Die Herzen anderer Fischarten erweisen sich gegeniiber Durch-
schneidungen an den Grenzen zwischen zwei Herzabteilungen noch
viel empfindlicher, als die der Hade. So kann man beim Forellenherzen,
das ja in ganz besonderem Mafle empfindlich ist, sehen, daf} jeglicher
Einschnitt in die Vorhofs-Kammergrenze die Ubertragung der Er-
regung vom Vorhof auf die Kammer unméglich macht. Das ist
selbst dann der Fall, wenn danach Briicken von 3,0 mm DBreite,
oft noch mehr, iibrigbleiben, deren Gewebe keine Schidigung er-
fahren hat.

Uber die Beziehungen zwischen der recht- und riicklaufigen
Erregungsleitung beim Fischherzen ist bisher wenig bekannt. Hier
ist eigentlich hauptsichlich der Tatsache zu gedenken, dafl das
Fischherz sehr leicht zur Schlagumkehr neigt, viel mehr als andere
Kaltbliiterherzen. Diese Schlagumkehr tritt beim freigelegten Fisch-
herzen auch ohne besondere Eingriffe auf, so daf} sie zahlreichen Beob-
achtern in die Augen fiel. Es sahen sie spontan WEsLEY-MILLs und
STRAUB bei den Selachiern, GaskeLL, Mc QUEEN und BieLiG (1) beim
Rochen und McWiLLiam beim Aalherzen. Als Ausgangsort fir die
riickldufige Schlagfolge ist die Kammer-Conus-arteriosus-Grenze an-
zusehen, von deren Befihigung zum automatischen Arbeiten bereits
wiederholt die Rede war.

Die riickliufige Erregungsleztung scheint beim Fischherzen beson-
ders begiinstigt. Dies lehrt vor allem die Erscheinung der spontanen
Schlagumkehr des Fischherzens. Es geht dies weiter aus der Tat-
sache hervor, dafl die Ubertragung der Erregung in riickliufiger
Richtung rascher erfolgt als in der rechtliufigen.

Dafi in manchen Biindeln die Erregung in beiden Richtungen
iibertragen wird, in der recht- und riickldufigen, wurde bereits er-
wahnt. Hier ist nun der Ort, die Sprache auf eine eigenartige Er-
scheinung zu bringen, die von mir als Bahnung der Erregung bezeichnet
wurde und in ganz eindringlicher Weise die eigenartigen Beziehungen
zwischen der recht- und ricklaufigen Ubertragung der Erregung
lehrt. Sie besteht darin, dafl zwischen zwei Herzabteilungen, ins-
besondere zwischen Vorhof und Kammer, die Erregungsleitung in
der einen Richtung ganz normal vor sich geht, in der entgegengesetzten
dagegen in merkwiirdiger Weise, wenn auch nicht génzlich behoben,
so doch stark behindert ist. Ich habe diese Erscheinung zuerst am
Herzen von Scyllium canicula L. beobachtet (s. Abb. 35). An Pripa-
raten, die nach Anlegen einer 1. StanN1usschen Ligatur stillstanden,
versagte nach einiger Zeit die rechtliufige Leitung. Reizt man in
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einem solchen Zustande den Vorhof, so zieht sich dieser zusammen,
die Kammer folgt aber nicht nach. Die Sperrung ist indessen keine
vollkommene. Erregt man ndmlich ein oder einige Male die Kammer,
so dafl die Verbindungsbahnen beider Herzteile in der riicklaufigen
Leitungsrichtung durchlaufen werden, so erhilt man bei Reizung
des Vorhofs jetzt auch eine Téatigkeit der Kammer. Es wird also
durch den vorangegangenen riicklaufigen Durchgang der rechtliufige
moglich. Die betreffenden Verbindungsbriicken werden durch ein
Durchlaufen der Erregung im verkehrten fir ein solches im nor-
malen Sinne gebahnt.

Abb. 35. Bahnung der Erregung an der Vorhofs-Kammergrenze von Scyllium canicula L. Registrierung von
oben nach unten: Reizmoment, Vorhof, Kammer, Zeit in !/; Sek. 1 Reiz Vorhof, die Kammer folgt nicht
nach. 2—;5 Reiz Kammer, der Vorhof wird riicklaufig erregt. 6, 7 Reiz Vorhof, die Kammer folgt nun nach.
Hier fiihren vier riioklaufige Erregungen die Baknung fiir den Durchgang im rechtliufigen Sinme herbei.

Es sei hervorgehoben, daff die Bahnung, wenn sie einmal her-
gestellt ist, auch durch die rechtldufige Erregung unterhalten werden
kann. Wenn man es also durch einige Kammerreizungen dahin
gebracht hat, dafl die Erregung des Vorhofs auf die Kammer iiber-
geht, so kann man nun die Reizung des Vorhofs beliebig oft mit
dem gleichen Erfolge wiederholen. Dabei ist natiirlich Voraussetzung,
dafl diese Reizungen in nicht zu groflen Intervallen einander folgen.

Die Bahnung der Erregung beim Fischherzen hat ein Gegenstiick
in der von mir (1) beim Amphibienherzen gefundenen. Nur liegen die
Dinge beim Froschherzen gerade umgekehrt. Es mufi namlich nicht,
wie beim Fischherzen, die rechtliufige Erregungsleitung durch die
riickliufige gebahnt werden, sondern vielmehr die riicklaufige durch
die rechtliufige. Dieses Gegenstiick erklirt sich zwanglos daraus,
dafl beim Froschherzen die rechtlaufige Erregungsleitung gegeniiber
der riicklaufigen begiinstigt ist, was schon aus der Tatsache hervor-
geht, dafl die rechtliufige Erregungsleitung beim Froschherzen
schneller vor sich geht als die riicklaufige.

Die Bahnung der Erregung lehrt wohl unzweideutig, dafl wenig-
stens in diesen Fillen die recht- und riickldufige Erregungsleitung in
den gleichen anatomischen Gebilden stattfindet. Denn daf} die Lei-
tung des Gewebes in einem Sinne hervorgerufen oder begiinstigt
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wird, wenn es in dem anderen Sinne erregt wird, das erscheint, wie ich
schon an anderer Stelle [(16) auf S.117/118] hervorgehoben habe,
wenn auch nicht selbstverstindlich, so doch nicht gerade iiberraschend
und befremdlich. Es ist dagegen wohl kaum glaublich, dafl die
Funktion eines Gewebes dadurch gedndert werden sollte, daff Er-
regungsvorginge in irgendwelchen anderen benachbarten Teilen
ablaufen.

Wiederholt ist von der grofien Empfindlichkeit des Fischherzens
die Rede gewesen. Sie geht auch — darauf sei mit Nachdruck hin-
gewiesen — aus der Tatsache hervor, dafi die Erregungsiibertragung
zwischen zwei Herzabteilungen bei einem kurze Zeit vorher getoteten
Tiere ohne besonderen Eingriff leicht vollkommen versagt, ein Ge-
schehen, das beim Froschherzen nur in spiteren Stadien des Ab-
sterbens nach vielstiindiger Tétigkeit zu verzeichnen ist. Dieses
spontane Versagen der Erregungsleitung haben ich und KoEHNLEIN (2)
vor allem zwischen Sinus und Vorhof bei den Herzen von Haten und
Rochen beobachtet; es 1afit sich aber auch zwischen Vorhof und
Kammer, vor allem beim Herzen der Forellen, feststellen. Merkwiirdig
ist, dafl da nicht selten die Erregungsleitung in der wickldufigen
Richtung noch besteht, wihrend sie in der rechtlaufigen bereits er-
loschen ist. Offenbar ist das Gewebe des Fischherzens gegeniiber
der Erndhrung doch nicht so anspruchslos, wie es gemeinhin den
Anschein hat. Denn die normale Erregungsleitung setzt ein wohl-
gendhrtes Herzgewebe voraus. Fehlt dieses, so wird die Erregungs-
tbertragung sehr schwer beeintrachtigt und unter Umstdnden sehr
bald vollig aufgehoben. Die Tatsache, daf die rechtliufige Er-
regungsleitung wahrend des Absterbens schneller erlischt als die
riickldufige, ist wieder als ein Beweis fiir die Beginstigung der riick-
ladufigen Erregungsleitung gegeniiber der rechtliufigen anzusehen.

Da sich die Erregung im Fischherzen genau so wie bei anderen
Wirbeltierherzen sowohl in der einen als auch in der anderen Lei-
tungsrichtung fortzupflanzen vermag, so erhebt sich die Frage,
warum es iiberhaupt zum Erléschen einer im Herzen einmal zustande
gekommenen Erregung kommt. Die Dinge konnten ja doch so vor
sich gehen, dafl zwischen zwei Herzteilen, z. B. zwischen Vorhof und
Kammer, die Erregung rechtlaufig, vom Vorhof auf die Kammer,
dann aber derselbe Erregungszustand auch riickldufig, von der
Kammer auf den Vorhof, iibertragen wird. Ein solches Hin- und
Herpendeln der Erregung zwischen Vorhof und Kammer kann man
gelegentlich beim Fischherzen beobachten. So habe ich es nicht
selten beim Forellenherzen gesehen, wobei die Erscheinungen im
allgemeinen sich so darbieten, dafl die Erregung vom Vorhof ihren
Ausgang nimmt, die Kammer rechtldufig ergreift und nun noch einmal
ricklaufig auf den Vorhof ibergeht, der zur Zusammenziehung
gebracht wird. Es handelt sich (s. Abb.36) um einen sog. A—V—A-
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Rhythmus, der von mir (3) auch beim Froschherzen gesehen wurde.
Das geht aus der Feststellung hervor, dali — beim Fischherzen —
in allen diesen Fallen das Intervall A—V, langer ist als das Inter-
vall V—A,. Wenn der Vorhof nach seiner zweiten riicklaufig
bedingten Erregung die Kammer nicht von neuem zur Tatigkeit
bringt, so ist dies offenbar darauf zuriickzufithren, dafl sich die
Kammer zur Zeit der Ausbreitung der zweiten Erregungswelle im
Vorhof im Refraktarstadium befindet. Normalerweise ist ein solches
Hin- und Herpendeln der Erregung zwischen zwei benachbarten
Herzabteilungen nicht zu beobachten, denn es miifite dies zu grofien
Rhythmus- und Tétig-
keitsstorungendesHer-
zens Anlafy geben, das
nur dann richtig und
koordiniert  arbeitet,
wenn es stindig von
einerbestimmtenStelle
aus geleitet wird [vgl.

hier die Ausfﬁhrungen Abb. 36. Spontaner A-V-A-Rhythmus beim Herzen von Salmo fario L.
il’l meinem Buche (16)’ Registrierung von oben nach unten: Vorhof, Kammer, Zeit in 1/, Sek.
S f Man beachte, daB die Zusammenziehung des Vorhofs von der Kammer
.1 3 It ] . . rechtlidufig beantwortet, aber dann riickldufig wieder auf den Vorhof
Dafl es dazu nicht ibertragen wird. (Originalaufnahme.)

kommt, dafiir ist in

erster Linie die lange Dauer der refrakidren Phase in den verschiedenen
Herzabteilungen verantwortlich zu machen. Wenn ndmlich eine Stelle
des Herzens von einer Erregungswelle passiert wurde, so befindet sich
dieser Anteil in der refraktiren Phase, und es ist nun nicht ohne wei-
teres moglich, dafl iiber diese Stelle eine neue Erregungswelle dahin-
geht. Weiter ist die refraktire Phase dafiir von Bedeutung, daf} sich der
Erregungszustand im Herzen stets nur in einer bestimmten Richtung
ausbreitet. Erregte Fasern sind also als eine Art von Sperrzonen zu
betrachten, welche den Durchgang der Erregung in einer anderen
als der urspriinglichen Richtung nicht gestatten. Deswegen ziehen
sich unter den normalen Bedingungen, wenigstens bei den Herzen
vom Typus B, nach dem Sinus der Vorhof, nach dem Vorhof die
Kammer und nach der Kammer der Conus arteriosus zusammen,
und es wird nicht etwa riickldufig von irgendeinem der genannten
Herzteile aus der dem Sinus benachbarte Herzabschnitt in Tatigkeit
gebracht werden. Die Dauer der Refraktdrphase ist also mit eine
Ursache der normalen koordinatorischen Tiétigkeit der einzelnen Ab-
teilungen des Herzens.

Ist aber die refraktire Phase an einer Stelle gegentiber der Norm
verkiirzt, so ist selbstverstdndlich die Moglichkeit gegeben, daf3 die
Erregung auch nach einer anderen Richtung voranschreitet als der
normalen. Unter geeigneten Bedingungen ergibt sich dann die Form
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einer Kreisbewegung der Erregung, wie sie beim Fischherzen von
Mines (3) beobachtet wurde. An einem aus dem Herzen heraus-
geschnittenen ringformigen Stiick wird an einer Stelle eine Erregung
gesetzt und gleichzeitig vermieden, daf} sich diese auch in der ent-
gegengesetzten Richtung ausbreitet. Die Erregung erreicht dann nach
einem kreisférmigen Umlauf (s. Abb. 37) die urspriingliche Stelle zu
einer Zeit, wo diese aus der refraktiren Phase wieder heraus ist. Sie
vermag dieses Gebilde also erneut zur Kontraktion zu bringen und die

Abb. 37. Ausbreitung einer Erregung in einem Muskelring unter gewthnlichen Verhaltnissen (obere Reihe)
und nach frequenter Reizung (untere Reihe). (Nach MINES.) Obere Reihe: Setzt man an der Stelle a
einen Reiz, der zu einer Erregung fiihrt, so breitet sich diese (s. Bild &) nach beiden Richtungen aus. Die
beiden Erregungswellen werden aufeinanderstoen (s. Bild y) und sich infolgedessen gegenseitig ausloschen.
Untere Reihe: Setzt man wieder einen Reiz bei a, sorgt aber dafiir, da8 sich die Erregung nur in einer
Richtung ausbreiten kann, so wird die Erregungswelle iiber den Muskelring hinwegschreiten (s. Bild e
und £) und allméhlich nach a zuriick gelangen, das inzwischen aus seiner refraktiren Phase heraus ist und
von neuem in Erregungszustand versetzt werden kann. Die Erregung wird infolgedessen iiber den
Muskelring lingere Zeit kreisen.

peristaltische Welle setzt ihre kreisformige Bewegung fort. Daf} sich
diese kreisformige Bewegung unter normalen Verhiltnissen im Herzen
nicht stérend bemerkbar macht, ist in erster Linie darauf zuriick-
zufithren, dafl infolge der normalen Linge der refraktiren Phase
an keiner Stelle der Bahn, vom Sinus angefangen bis zum Conus
arteriosus, fiir ein solches Kreisen die Moglichkeit gegeben ist.

4. Die Abhingigkeit der Fischherztatigkeit von der Temperatur.

Durch den Einflufl der Temperatur wird vor allem die Art der
Zusammenziehung und Erschlaffung des Herzmuskels in jener cha-
rakteristischen Weise gedndert, wie sie in erster Linie beim Frosch-
herzen genauer festgestellt wurde. Bei tiefer Temperatur verlduft der
gesamte Kontraktionsvorgang sehr langsam, bei hoherer Temperatur
auflerordentlich schnell. Das Maximum der Amplitude wird bei einer
Temperatur um 10° C herum erreicht; bei Zimmertemperatur ist die
Amplitude schon etwas geringer und nimmt mit steigender Temperatur
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stindig ab. KOEHNLEIN (2) hat (s. Abb. 38) die Kontraktionskurven
der Kammer von Herzen von Torpedo ocellata Rup. bei verschie-
dener Temperatur aufgenommen und das Maximum des Ausschlages
bei etwa 8,5° C gefunden.

Mit der Verkiirzung der Systole durch zunehmende Temperaturen
erfahrt natiirlich auch die Dauer der refrakidren Phase fortlaufend eine
Herabsetzung. Es wird also die-
selbe Stelle des Herzmuskels bet
hoherer Temperatur sehr viel ofter
auf einen Reiz ansprechen konnen
als bei tiefer.

Durch Steigerung der Tempera-
tur, bei der das Herz gehalten wird,
wird natiirlich sein gesamter Tatig-
keitsablauf beschleunigt. Das Herz
,Zleht sich hau{lger zusammen als Abb. 38. Kontraktionskurven der Kammer beim
in der NOI‘I’I], der Erregungsablan Herzen von Torpedo ocellata RUD. bei verschie-
im Herzen geht rascher vor sich.  dener Temperatur, iibel:einander gezeichnet. Mar}
Durch die Temperatur ist sowohl beachg;;‘}iﬁ;;:fi?&f;iﬁscA ussouages bei
eine Einfluinahme auf die Leistun- (Nach KOEHNLEIN.)
gen der Automatiezentren als auch
der abhingigen Herzabteilungen herbeizufithren. Von den Automatie-
zentren her ist bekannt, dal mit steigender Temperatur ihre Tatig-
keit in die Hohe geht, und zwar haben eine ganze Anzahl von Unter-
suchungen beim Fischherzen gelehrt, dafi der Temperaturquotient
mit 1,8—2,5 dem iiblichen nahekommt. Es folgt also die Frequenz-
zunahme der Fischherztitigkeit bei Erwdrmung der RGT-Regel.
Die Bestimmung des Temperaturkoeffizienten erfolgt nach der
Gleichung

780 8,59
1,5°
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worin K; und K, die Maf3zahlen fiir die Geschwindigkeit des Prozesses
bei den Temperaturen ¢ und ¢, sind.

Ich verweise hier auf die Angaben von BELEHRADEK (2) fiir Em-
bryonen von Scylliorhinus canicula L., von Rocers fiir Embryonen
von Seeteufel und Fundulus, von PoLiMaNTI (2) fiir Embryonen von
Gobius capito und paganellus, ferner von LoEr und EwaLp sowie
Moogek fiir Embryonen von Fundulus heteroclitus, endlich von ANDER-
sEN fiir Bachforellen-Keimlinge (Trutta fario L.). GLASER hat das von
ARRHENIUS aufgestellte Gesetz iiber die Abhangigkeit der Reaktions-
geschwindigkeit eines chemischen Prozesses von der Temperatur, das
durch die Gleichung K, w1 .

g = &)

1 Betreffs der Messung seines Temperaturkoeffizienten verweise ich auch

auf die Arbeit des gleichen Autors (I).
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ausgedriickt wird, in seiner Gultigkeit fiir die Herztitigkeit von
Fundulus-Embryonen bestatigen konnen. In der Gleichung bedeuten
Ky und K, die Reaktionskonstanten fiir die beiden Temperaturen
(absolut) 7'y sowie 73, R die Gaskonstante und w eine fiir jede einzelne
chemische Reaktion charakteristische Konstante. Nach GLASER soll
der Wert dieser Konstanten y wihrend verschiedener Entwicklungs-
stadien des Embryos einen sprunghaften Wechsel aufweisen, so daf}
man aus thr Schlisse auf den Entwicklungszustand und die Ar-
beitsweise des Herzens ziehen kann. So zeigen am 4. Tage nach
kiinstlicher Befruchtung die Fundulus-Herzen fiir einen Temperatur-
bereich von 5—25° C eine Konstante g zwischen 14300 und 16 300.
Am 12. Tage hat die Konstante einen Wert von ungefihr 21000,
und zwar fiir Temperaturen zwischen 5 und 20° C. GLASER schlief3t
daraus, dafi das urspriinglich myogen arbeitende Herz nunmehr auch
unter der Wirkungsweise der Nerven titig ist.

In neuerer Zeit wurden auf meine Anregung hin die Herzen aus-
gewachsener Fische auf die Abhingigkeit ihrer Leistungen von der
Temperatur untersucht. MAarkowsky priifte das Herz der Aale
und Schleten, KoeuNLEIN (2) das der Torpedineen. Dabei wurde,
wenigstens in einem Temperaturbereich zwischen + 15 bis + 25° C,
sowohl fiir die Frequenz als auch fir die Uberleitungszeiten ein
Temperaturquotient ermittelt, der dem tiblichen von 1,8 sehr nahe-
kommt. Innerhalb eines Temperaturbereiches von + 5 bis 4 25° C
arbeiten Aal-, Rochen- und Schleienherzen rhythmisch, soweit man
beim Fischherzen iiberhaupt von einem Rhythmus im strengen Sinne
des Wortes reden kann. Die Differenzen in den Intervallen zwischen
zwei Herzschligen sind natiirlich, absolut genommen, um so geringer,
je rascher das Herz arbeitet. Die Frequenz der Herztitigkeit nimmt
mit steigender Temperatur zu, die Dauer der Uberleitungszeiten
zwischen den einzelnen Herzabteilungen ab (s. Tabellen 17 und 18).

Tabelle 17. Frequenz des Fischherzens (Zahl der Herzschlige pro
Minute) in Abhingigkeit von der Temperatur.

Tierart [ 5°C ‘ 10° C 15°C 20° C 25°C 300 C
3 ‘ 9,7 14,7 24,8 | 34,2 ' 48,7 | 144,5
Torpedo ocellata Rup. . . |75 123 — | 252 = 35,0 70,2
Schleie. . . . . . . . .| 68 | 9,2 15,0 | 33,0 | — —

Tabelle 18. Die Uberleitungszeiten in Sekunden zwischen den
einzelnen Abteilungen des Fischherzens in Abhingigkeit von
der Temperatur.

Tierart Uberleitungszeit I 50C ‘ 10° C ' 15¢C 20° C 259 C
Aal. . . . . .. As—Vs ! 1,35 ‘\ 1,19 | 0,51 | 0,43 | 0,27
Aal . . . . . .. As—Vs 2,70 ! 2,18 1,36 1,17 —
Schleie . . . . . | As—Vs 0,97 . 0,63 | 0,45 0,33 | 0,20
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In einem Temperaturbereich von zwischen + 5 bis + 30°C
arbeiten die Herzabteilungen vdllig koordiniert. Gelegentlich beginnt
allerdings bei etwa 20° C die Kammer gegeniiber dem Vorhof zu
halbieren. Es ist dies ein erneuter Ausdruck dafiir, daff die Uber-
leitungsgebilde des Fischherzens in der rechtliufigen Richtung nicht
besonders leistungsfihig sind. Sie erweisen sich fiir eine Ubertragung
gehdufter Antriebe wenig geeignet, besonders wenn sie schlecht
erndhrt sind.

Bei einer Temperatur von etwa 30° C machen sich eigenartige
Leitungsstérungen zwischen Vorhof und Kammer bemerkbar. Diese
duBern sich fiirs erste darin, daB die Uberleitungszeiten zwischen
Vorhof und Kammer anzuwachsen beginnen. Sie sind also bei 30° C
linger als bei etwa 25° C und erweisen sich somit hoher, als unter
sonst gleichbleibenden Bedingungen fiir 30° C zu erwarten wire.
Diese Leitungsstérung erfihrt eine weitere Steigerung bei einer
Temperatur von etwa 32° C, bei der sich die Kammer vom Vorhof
in der Regel unabhingig macht. Sie beginnt in ithrem eigenen Rhyth-
mus zu schlagen, manchmal regelmiflig, manchmal unregelmifig.
Als Ursache fiur die Aufhebung der Koordination ist natiirlich eine
Schidigung der Uberleitungsgebilde zwischen Vorhof und Kammer
anzusehen, die ja schon in der plotzlich einsetzenden Verlingerung
der Uberleitungszeiten ihren Ausdruck fand. Wenn auf der anderen
Seite die Kammer in ihrem eigenen Rhythmus weiterarbeitet, so ist
dies auf die Befdhigung des Atrioventrikulartrichters zum selbstindigen
Schlagen zuriickzufithren. Diese Automatie war zuvor natiirlich
durch die Antriebe unterdriickt worden, welche der Kammer vom
Vorhof aus rhythmisch zugeleitet wurden. Sie kann erst zum Durch-
bruch kommen, wenn die Uberleitungsgebilde versagen.

Bei etwa 32° C geht die Kammer in Wérmestilistand iber. Sie ist
aber dabei noch durch kiinstliche Reize erregbar. Der Warmestill-
stand der Kammer beim Fischherzen ist nach dem Vorgebrachten
nicht allein darauf zuriickzufiihren, dafl die Uberleitungsgebilde ver-
sagen, sondern auch darauf, da§ die Befahigung des Atrioventrikular-
trichters zur Bildung automatischer Ursprungsantriebe durch héhere
Temperaturen eine schwere Schidigung erfahren hat.

Kiihlt man das Herz in diesem Stadium ab, so beginnt es wieder
koordiniert zu schlagen. Der Wiarmestillstand der Kammer ist also
beim Fisch- genau so wie beim [Froschherzen reparabel. Doch unter-
scheiden sich die Erscheinungen beim Fischherzen wesentlich von
denen beim Froschhersen. Die Froschherzkammer stellt ihre Tatig-
keit ein, weil die Uberleitungsgebilde zwischen Vorhof und Kammer
versagen. Sie arbeitet aber niemals spontan; denn die Befihigung
ihres Atrioventrikulartrichters zum automatischen Arbeiten ist ge-
ring. Die Kammer des Fischherzens beginnt dagegen nach Stérung
der Erregungsleitung zwischen Vorhof und Kammer zu arbeiten,
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unabhingig vom Vorhof, und sie stellt erst bei einer noch héheren
Erwarmung ihre Titigkeit ein.

In dem Stadium, in dem die Fischherzkammer unabhingig vom
Vorhof arbeitet, kann man gelegentlich eine eigenartige Titigkeit
des Vorhofs feststellen. Diese dufBert sich darin, daf} sich mehrere
Schldge sehr rasch folgen. Dann tritt eine Pause ein und der Vorhof
beginnt von neuem kurz hintereinander rasch zu zucken (s. Abb. 39).
Es handelt sich offenbar um eine Form gehdufter Extrasystolie im
Sinne von DE BOER (1, 2), bedingt durch eine sehr starke Herab-

setzung der Dauer der
refraktiren Phase des
Vorhofs infolge der ge-
steigerten Temperatur.
Die Errégung kreist of-
fenbar im Vorhof mehr-
mals herum.,
Steigert man die Tem-
peratur, bei der das
Fischherz gehalten wird,
Abb. 39. Herztatigkeit von Tinca wvulgaris Cuv. Registrierung auf etv_va 400 C’ so tritt
von oben nach unten: Vorhof, Kammer Zeit in 1/, Sek. Tatigkeit auch ein Stillstand des
des Herzens bei 28°C. Man beachte die gehaufte Extrasystolieam  Vorhofs ein. Dieser er-

Vorhof. Die Kammer arbeitet wahrscheinlich véllig unabhingig . .
vom Verhof in einer ziemlich hohen Frequenz. (Nach MARKOWSKY.) weist Sl'(':h a:ber nO.Ch
durch kiinstliche Reize

erregbar, so daf} dieser Stillstand auf einer Stérung der Uberleitung
der Erregung vom fiihrenden Zentrum beruht, beim Aalherzen also
auf einer Stérung zwischen Sinus und Vorhof, beim Schleienherzen
zwischen Ohrkanal und Vorhof. Durch Abkiihlung kann man die
abhingigen Herzabteilungen wieder zum Schlagen bringen, ein
Zeichen, dafl die Leitungsstérung behoben ist. Dieser Stillstand ist
also ebenfalls reparabel.

Der Sinus des Aalherzens stellt bei hoher Temperatur seine Thtig-
keit in der Mehrzahl der Fille vor dem Vorhof ein. Wenn dann der
Vorhof noch arbeitet, so ist dies offenbar auf das Eingreifen des
untergeordneten Zentrums im Ohrkanal zuriickzufiihren, das ja beim
Aal in hohem Mafle leistungsfihig ist. Freilich kénnte es sich auch
um eine scheinbare Untétigkeit des Sinus handeln, indem die Kontrak-
tionen dieses Herzteiles bei hoher Temperatur so schwach werden,
dafl sie auch mit bewaffnetem Auge nicht mehr wahrgenommen
werden konnen.

Bei Temperaturen von zwischen + 44 und +45°C geht das
Fischherz in Wirmestarre iiber. Die einzelnen Herzabteilungen ver-
halten sich aber da nicht gleichartig. Beim Aalherzen geht zumeist
der Vorhof schlagend in Warmestarre {iber. In allen denjenigen
Fallen, in denen der Sinus bei dieser Temperatur noch arbeitet,
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gehen Sinus und Vorhof gleichzeitig schlagend in Wirmestarre tiber.
Ahnlichen Erscheinungen begegnet man auch beim Schleienherzen.

Die Befunde von Markowsky stehen in Ubereinstimmung mit
den Untersuchungen von Moorg, welche beobachtet hat, dafi bet
den Herzen von Fundulus-Embryonen die Kammer bei einer Tempe-
ratur von 42° C, der Vorhof bei einer Temperatur von 44—46° C zu
arbeiten aufhort.

Das Fischherz ist aber nicht nur gegeniiber hoheren Temperaturen
sehr empfindlich, sondern auch gegeniiber tiefen. Bei Temperaturen

Abb. 40. Herztatigkeit von Tinca vulgaris CUV. Registrierung von oben nach unten: in beiden Kurven-

teilen: Vorhof, Kammer, Zeit in 1/, Sek. Oberer Kurventeil: Verhalten des Herzens bei 4° C. Man beachte,

daB der Vorhof nicht streng rhythmisch arbeitet, und daB8 die Kammer unabhingig vom Vorhof titig ist.

Unterer Kurventeil: Herztitigkeit bei 14°C. Das Herz schidgt im groBen ganzen rhythmisch. Es besteht
ein Funktionszusammenhang zwischen Vorhof und Kammer. (Nach MARKOWSKY.)

zwischen -+ 4 und + 5° C arbeitet das Herz sehr langsam, freilich
zumeist auch stark arvhythmisch. Diese Arrhythmien beruhen nach
den Beobachtungen von Markowsky auf einem unregelmafligen
Arbeiten des fithrenden Herzteiles, und zwar beim Aalherzen des
Sinus, beim Schleienherzen des Ohrkanals. Sie Zuflern sich gelegentlich
auch in der Weise, dafl sich einige Schlige rascher, wieder einige
langsamer folgen. Fast niemals sind die Intervalle zwischen zwei
Schlagen vollig gleich.. Gelegentlich ist bei einer Temperatur zwischen
+ 4 und + 5° C die Koordination zwischen zwei Herzabteilungen
gestort, vorzugsweise zwischen Vorhof und Kammer. Die Kammer
arbeitet dann unabhingig vom Vorhof in ihrem eigenen Rhythmus
(s. Abb. 40).

Daf} die Verhiltnisse fiir die Anderung der Herztitigkeit mit der
Temperatur etwas anders liegen, wenn man ein sonst unversehrtes,
lebendes Tier in verschieden temperiertes Wasser einbringt, lehrten
die Versuche von GITTER (I). Es hat sich dabei herausgestellt, daf3
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die Herzfrequenz wohl mit der Temperatur des Wassers, in dem das
Tier gehalten wird, in die Hohe geht, dafi aber die méichtige Steigerung
zumeist erst bei iiber 20° C einsetzt (s. Tabelle 19). So zeigte sich in
dem tabellarisch niedergelegten Versuche, dafi bei 20° C die Herz-
frequenz 27 pro Minute betrug, gegeniiber 16 pro Minute bei 5° C
Wassertemperatur. Erst kurz vor Eintritt der Wirmeldhmung des
ganzen Tieres bei 30° C Wassertemperatur stieg die Herzfrequenz
auf 100 pro Minute an und erreichte als Maximum I Min. spéater
den Wert von 102. Nach Eintritt der Wirmeldhmung sinkt die
Herzfrequenz auf etwa die Hélfte der Schliage herab.

Tabelle 19. Herz- und Atemfrequenz des Aales bei verschiedener
Temperatur des Wassers.

Herz- Atem-
Bemerkungen Tempsratur Beob- s frequenz frequenz
n °C achtungszeit |
| | pro Minute
5 1730 16 14
1735 17 1
o | oL
1o 1750 ! 21 20
12 1753 23 25
20 1800 27 32
30 1810 96 o
Eintritt der Wéarmeldhmung 1811 100 o
1812 102 o
Warmelahmung seit 3 Min. | 184 56 o

Dag die Herzfrequenz im unversehrten Tierkérper mit der Tempe-
ratur anfinglich nicht so stark ansteigt wie beim ausgeschnittenen
Herzen, ist offenbar darauf zuriickzufiithren, daff im Tierkorper das
Herz durch die Vaguswirkung stindig geziigelt wird, und daf3 diese
Zigelung offenbar erst bei einer héheren Bluttemperatur aussetzt.

Bisher war von den physiologischen Erfolgen bei Temperierung
des ganzen Herzens die Rede. Es fragt sich nun, was geschieht, wenn
man nicht das gesamte Herz, sondern nur seine einzelnen Abteilungen
ortlich ungleich temperiert. Dieses Verfahren wurde bereits erwidhnt
als eins, das auflerordentlich zweckdienlich zum Ermitteln der Auto-
matiezentren beim Herzen ist. Wenn wir das fihrende Zentrum des
Hergens abkiihlen oder erwirmen, so dndert sich die gesamte Téatig-
keit des Herzens, und zwar im Sinne einer Frequenzherabsetzung
bzw. -steigerung (s. Abb. 41, 42).

Durch Erwiarmung der Ductus Cuvieri und des Sinus beim Herzen
von Haien, Rochen und Aalen kann man sofort eine sehr starke
Frequenzsteigerung des ganzen vendsen Vorherzens bewirken. Wie-
weit sich an dieser Frequenzsteigerung auch das iibrige Herz beteiligt,
hangt von der Leistungsfihigkeit der Uberleitungsgebilde zwischen
Sinus und Vorhof und Vorhof und Kammer ab. Ist diese grof}, so
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wird das ganze Herz frequenter schlagen. Ist sie nicht sehr betracht-
lich, so wird eine rationelle Dissoziation zwischen den fithrenden und
den abhingigen Herzanteilen zustande kommen. Diese beantworten
dann nicht jeden von der fithrenden Stelle ausgehenden Antrieb
mit einer Zusammenziechung, sondern jeden zweiten, dritten usw.

Abb. 41. Herz von Tinca vulgaris CUV. Registrierung von oben nach unten: Vorhof, Kammer, Zeit in */; Sek.

Zwischen den Pfeilen Erwirmung des Ohrkanals. Man beachte, daB der Vorhof daraufhin sofort rascher

schlagt, und daB auch die Kammer rascher arbeitet als in der Norm, wenn auch nur jeder zweite Impuls
des Vorhofs auf sie iibertragen wird. (Nach BIELIG.)

Nach samtlichen bisher vorliegenden Erfahrungen versagen die Uber-
leitungsgebilde zwischen Vorhof und Kammer bei den Fischen genau
so wie bei den Amphibien rascher als die zwischen Sinus und Vorhof.
Es sei hier aber der Erfahrung gedacht, dafl im allgemeinen bei den
Fischen die Uberleitungsgebilde zwischen Sinus und Vorhof und

Abb. 42. Herz von Tinca vuigaris CUV. Registrierung von oben nach unten: Vorhof, Kammer, Zeit in!/, Sek.
Zwischen den Pfeilen Abkiihlung des Ohrkanals. Man beachte, daB daraufhin das ganze Herz sebr viel
langsamer schligt. (Nach BIELIG.)

Vorhof und Kammer im rechtldufigen Sinne nicht so leistungsffhig
sind, wie bei den Amphibien. Das macht sich dann darin bemerkbar,
daBl bei den Herzen von Haien, Rochen und Aalen oft schon bei
einer mifigen Frequenzsteigerung des Sinus nicht alle Antriebe
auf den Vorhof iibertragen werden.

Bei Abkiihlung des ganzen Sinus der Herzen von Haien, Rochen
und Aalen arbeitet dieser Herzteil langsamer und im Zusammenhang
damit auch das ibrige Herz. Beim Aalhersen hingt allerdings das
Ergebnis davon ab, wie hochgradig die Automatie seines Ohrkanals
entwickelt ist. Es kann niamlich geschehen, dafl der Sinus nach
Abkiihlung die Fihrung des Herzens verliert und an den Ohrkanal

Ergebnisse der Biologie XI. 5
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abgibt. Es braucht also bei diesen Fischen nicht immer eine Abkiih-
lung des Sinus zwangldufig mit einer Herabsetzung der Tétigkeit des
ganzen Herzens verbunden zu sein. Kithlt man bei Haten, Rochen
und Aalen einen Ductus Cuvieri ab, so wird dadurch die Frequenz
des Herzens nicht beeintrdchtigt,
offenbar deshalb nicht, weil dann die
iibrigen Anteile des Sinus noch im
fritherenUmfange leistungsfidhigsind.

Bei den Aalen bewirkt am spon-
tan schlagenden Herzen eine Ev-
wdrmung des Ohrkanals auf Tem-
peraturen von etwa 40° C, dafl nun-
mehr das Herz von dieser Stelle aus
gefihrt wird. Es arbeiten Vorhof
und Kammer jetzt sehr viel rascher
und die Erregungen, die vom Ohr-
kanal ausgehen, werden auch (siehe
Abb. 43) riickldufig auf den Sinus
und die Ductus Cuvieri tbertragen.
Der Sinus verliert dann die Herr-
schaft iiber das Herz, weil er lang-
samer arbeitet als der Ohrkanal.

Damit kommen wir auf die Zu-
sammenarbeit der verschiedenen
Automatiezentren im Fischherzen zu
sprechen. Die Fiihrung des Herzens
hat dasjenige Zentrum oder diejenige
Stelle inne, welche am raschesten
arbeitet. Es kann also geschehen,
daf} ein Zentrum seine Fithrung ver-
liert, weil ein anderes, rascher ar-
beitendes in das Geschehen eingreift.
Das Herz fiigt sich jeweils der am
schnellsten schlagenden Stelle. Die
Erfahrungen bei ortlich ungleicher
Temperierung der fithrenden Stelle
des Herzens decken sich vollstindig
mit den Beobachtungen, die DEL-
cHEF am Aalherzen gemacht hat,
die durch Roskam zum Teil allerdings richtiggestellt wurdea. DEL-
CHEF hatte nidmlich behauptet, daf} die fiihrende Stelle des Aalherzens
stets im linken Anteile des Venensinus gelegen ist, da sich der rechte
Anteil etwas spiter kontrahiert als der linke. Roskam ist es gelungen,
durch Verinderung des inneren Druckes im Sinus den Anfang der
Kontraktionen nach Belieben in den rechten oder linken Anteil des

Zwischen

(Nach BIELIG.)

in die Gewalt des Vorhofs kommt, der erst nach Abstellen der Temperierung des Ohrkanals seine Herrschaft iiber das ganze
Herz verliert.

den Pfeilen Erwirmung des Ohrkanals. Man beachte, daB das Herz jetzt rascher schligt, und daB nach wenigen Schligen der Sinus

ADbb. 43. Herz von Anguilla vulgaris 1.. Registrierung von oben nach unten: Sinus, Vorhof, Kammer, Zeit in1/s; Sek.
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Sinus zu verlegen. Der schwicher gedehnte Anteil arbeitet etwas
langsamer und tritt dann die Fihrung des Herzens an den stirker
gedehnten ab [vgl. hieriiber auch FREDERICQ (I)].

Es sei noch darauf hingewiesen, dafi man im allgemeinen durch
Erwirmung eines abhdngigen Herateiles bei den Fischen nur seine
Kontraktionsform zu verindern vermag, nicht aber die Frequenz
des ganzen Herzens.

Der Vollstindigkeit halber erwidhne ich, dafl in neuerer Zeit
Hinrrcus iiber die Beeinflussung des Fundulus-Herzens durch punkt-
formige ultraviolette Bestrahlung berich-
tet hat. Nach kurzer Bestrahlung des
Sinus (1—5 Min.) kommt es zu einer Fre-
quenzsteigerung des Herzens, nach lan-
gerer Bestrahlung (etwa 10 Min.) zur
Herabsetzung der Titigkeit. Eine Be-
strahlung des Bulbus soll in vielen Fillen
in stirkstem Mafle eine Frequenzsteige-
rung des ganzen Herzens herbeifithren.
Offenbar missen sich da die Pulsationen
rickliufig iiber das Herz ausbreiten.

5. Wirkung der kiinstlichen Reizung auf
das spontan schlagende Fischherz.

Als zweckmifiigster Reiz wird beim
Fischherzen, wie auch bei den iibrigen
Herzen, der elektrische verwendet. Er  app 40 Bmbryo von Gobius capito in
kann natirlich in Form des galvanischen  etwa zofacher linearer Vergroferung,
Stromes bei dauernder Durchflieflung oder g‘e‘rtef::f;iif;i‘;?:,ﬁ;ozfﬁ:ﬁz ;2:
in Form kurzer Stromstofle verwendet  Kammer (K). (Nach v. TSCHERMAK.)
werden, eine Methodik, die in neuerer
Zeit zur Bestimmung der Chronaxie weitgehend vervollkommnet ist.

Interessant sind die Beobachtungen, die v. TscHERMAK (2, 3)
iiber die Reizung des embryonalen Herzens von Scyllium cani-
cula L. und Gobius capito L. mit Hilfe des konstanten Stromes an-
gestellt hat. In den frithsten Stadien von Gobius capito L. (Embryo-
Gesamtlinge 3,3 mm) ist das Herz kaum gewunden. Es zeigt gerade
(s. Abb. 44) eine Unterteilung in Vorhof und Kammer. Bei Lings-
durchstromung des Herzens, und zwar so, dafi der positive Pol am
Sinus, der negative am Anfangsteil des Truncus arteriosus gelegen
ist, erhidlt man in Entwicklungsstadien des Herzens, bet denen Nerven
sicher noch nicht vorhanden sind, eine typische Schlagverlangsamung,
die bis zum Stillstand fithren kann. Dieser Stillstand wurde von
v. TscuermaAKk als | Elektrostannius I bezeichnet. Bei umgekehrter
Anordnung der Elektroden, wenn also der negative Pol am Sinus,

5*
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der positive am arteriellen Herzende angelegt ist, bekommt man eine
Beschleunigung der Herztitigkeit. Herzstillstand wie Beschleunigung
iberdauern nicht selten einige Zeit den Stromschlufl. Es kann aber
dann auch das umgekehrte Verhalten des Herzens Platz greifen,
z.B. so, dafl eine kiinstlich herbeigefithrte Herzschlagbeschleunigung
nach Unterbrechen des aufsteigenden Stromes zu einer Herzschlag-
verlangsamung fiihrt.

Bemerkenswert ist, dafl man mit Hilfe des aufsteigenden Stromes
(positiver Pol am arteriellen Herzende) ein spontan zum Stillstand
gelangtes Herz wieder zum Schlagen bringen kann. Nach Stillegung
des Herzens durch absteigenden Langsstrom (positiver Pol am Sinus)
kann man das Auftreten von Pulsationen am Herzen beobachten,
die ihren Ausgang, zuerst wenigstens, von der Atrioventrikular-
grenze nehmen. Es handelt sich um das Erwachen der ventrikuldren
Automatie. Deshalb wurde dieser Erfolg von v. TscHERMAK als
,Elektrostannius II'* bezeichnet.

Es ist nicht weiter iiberraschend, dafl auch die Chronaxie des
Fischherzens bestimmt wurde. Dariiber berichten FrEpErICQ und
Brouna. Die Chronaxie ist bekanntlich ein Zeitmaf} fir die Erreg-
barkeit (vgl. hier LapricQue). Zuerst wird die Reizschwelle fiir das
betreffende irritable Gewebe gesucht, die sog. Rheobase. Die zur
Schwellenerregung erforderliche Stromstirke wird dann verdoppelt und
im Anschlufl daran die kiirzeste zur Erregung des betreffenden Gewebes
notwendige Zeit gemessen. Die Chronaxie stellt also die kiirzeste Zeit
dar, wihrend welcher bei Verwendung der doppelten Reizschwelle ein
elektrischer Strom einwirken mufl, um eine Wirkung auszuldsen.

FrEpEricg und Brouna ermittelten die Chronaxie bei der Kammer
von Scyllium canicula L. mit etwa 7 ¢ bei einer Rheobase von rund
1,0 Volt; beim Aalherzen am Vorhof eine Chronaxie von rund 4 o,
beim Atrioventrikulartrichter von rund 7 o, ebenfalls bei einer Rheo-
base von annidhernd 1,0 Volt. Bei der Kammer des Aalherzens wurde
eine Chronaxie von rund 4 ¢ gemessen, bei einer Rheobase von etwa
3,5 Volt. Diese Chronaxiewerte unterscheiden sich nicht sehr von
den bei anderen Kaltbliitern bestimmten [vgl. z. B. FREDERICQ (5)].

Wie jegliches irritable Gewebe reagiert auch der Herzmuskel mit
einer Zusammenzichung nicht genau in dem Augenblicke, in dem
der Reiz gesetzt wurde, sondern ein bestimmtes Zeitteilchen spéiter.
Das Intervall, das vom Setzen eines Reizes bis zum ersten sichtbaren
Erfolg vergeht, wird bekanntlich als Lafenz bezeichnet. Es unterliegt
wohl kaum einem Zweifel, daf} es eine Latenz gibt, d. h. einen Zeit-
raum, in dem die Unordnung im irritablen Gewebe, die durch den
Reiz gesetzt wurde, ein solches Mafl erreicht, daf} sie sich von der
gereizten Stelle aus in Form einer Erregungswelle ausbreitet. Das,
was wir gemeinhin als Latenzzeit messen, ist indessen sicher viel zu
lang. Dies ist durch unsere Versuchsanordnungen, vorzugsweise durch
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deren Trigheit, bedingt. So miissen sich ja doch schon zahlreiche
Muskelfasern zusammenziehen, damit eine EinfluBnahme auf die
Registrierhebel gegeben ist, und es miissen auch zahlreiche Muskel-
fasern zusammenwirken, damit die Potentialdifferenzen ein solches
MaB erreichen, dal unsere Galvanometer in Téatigkeit gebracht
werden. Die fiir gewohnlich bestimmten Latenzzeiten sind also sicher
zu lang, auch dann, wenn diejenige Stelle, die mit dem Registrier-
hebel oder mit dem Ableitungsfaden fiir das Galvanometer verbunden
ist, direkt gereizt wird.

Immerhin konnen wir sie, wenigstens vergleichsweise, messen.
Bei einer ganzen Anzahl von Untersuchungen hat sich herausgestellt,
dal die Latenz des Fischherzens im allgemeinen geringer ist als die
des Froschherzens, und daf} sie auch bei den einzelnen Herzabteilungen
etwas schwankt. So wurde beim Aalkerzen die Latenz des Sinus mit
etwa 0,15 Sek., die Latenz des Vorhofs zwischen 0,06—0,1 Sek.,
die der Kammer zwischen 0,1—0,2 Sek. gemessen; beim Herzen von
Scyllium canicula L. die des Sinus zu etwa 0,12 Sek., die des Vorhofs
zu 0,05 Sek., die der Kammer zwischen 0,1—o0,2 Sek. bestimmt. Bei
den Herzen verschiedener Torpedineen wurde die Latenz des Conus
arteriosus von KOEHNLEIN (2) zu 0,2 Sek. ermittelt. Besonders kurze
Latenzen wurden beim Herzen der Forelle gemessen: beim Vorhof zu
0,02 Sek., bei der Kammer zu 0,06 Sek. Es sei ausdriicklich bemerkt,
daf3 diese Zahlenwerte an ganz frischen Priparaten ermittelt wurden.
Sowie ein Fischherz lingere Zeit im Versuche titig ist, beginnt die
Latenz anzuwachsen, offenbar im Zusammenhange mit der trigeren
Ausbreitung der Erregungswelle.

Bei der kiinstlichen Reizung des Herzens mufl mit Ricksicht auf
die Deutung der Ergebnisse darauf geachtet werden, ob durch den
Reiz ein fihrender oder aber ein abhingiger Herzanteil getroffen
wird. Diese beiden verhalten sich ndmlich nach den Erfahrungen am
Froschherzen nach wirksamen Extrareizen ganz verschieden [vgl.
ENGELMANN (2)]. So macht sich nach einer Extrasystole des Sinus
als fiihrendem Teil keine kompensatorische Pause bemerkbar. Der
zeitliche Abstand Extrasystole bis nichste spontane Systole ist im
allgemeinen gleich dem Intervall der normalen Systolen untereinander.
Durch eine Extrasystole des filhrenden Teiles wird also das Herz
aus seiner urspriinglichen Schlagfolge endgiiltig herausgebracht.
Nach einer Extrasystole des Vorhofs und der Kammer als abhingigen
Herzanteilen tritt dagegen eine kompensatorische Pause auf. Das
Herz kehrt also nach einer Extrasystole eines abhéingigen Herzanteiles
in seine urspriingliche Schlagfolge zuriick. Es gilt hier das Gesetz
von der Erhaltung der physiologischen Reizperiode, das von ENGEL-
MANN aufgestellt wurde und besagt, daf§ die normale Herzrevolution -+

Extrarevolution +- kompensatorische Pause gleich ist zwei normalen
Herzrevolutionen.
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Man kann die Ergebnisse am Froschherzen nicht ohne weiteres auf
die Herzen anderer Tierarten i{bertragen. Das haben eine ganze
Anzahl von Untersuchungen aus neuerer Zeit gelehrt. Nach den bisher
vorliegenden Befunden bestehen zwischen den Fisch- und Amphibien-
herzen vorzugsweise drei Unterschiede:

1. sind die Automatiezentren im Herzen dieser beiden Tierklassen
zumeist in ganz verschiedener Weise angeordnet. Die einzige Aus-
nahme bilden vielleicht die Fischherzen vom Typus B mit ithren drei
Zentren im Sinus, Atrioventrikulartrichter und Conus arteriosus;

2. weicht die Frequenz, in der das Fischhers durchschnittlich
arbeitet, von der Durchschnittsfrequenz des Froschherzens sicherlich

Abb. 45. Erfolg einer elektrischen Reizung des Sinus am Herzen von Anguilla vulgaris L. Registrierung
von oben nach unten: Sinus,Vorhof, Kammer, Zeit in1/; Sek., Reizmoment. Man beachte, daB nach der Sinus-
extrasystole keine kompensatorische Pause auftritt, daB vielmehr das Intervall Si;-SiZS gleich ist dem
Normalintervall. Die Extrasystolen des Sinus werden auf den Vorhof iibertragen. Dabei ist das Intervall
Si,—A}, groBer als das Normalintervall zwischen der Zusammenziehung dieser beiden Herzteile.

sehr ab. Das gilt sowohl fir das Herz im Tierkorper als auch im aus-
geschnittenen Zustande. Im Tierkérper arbeitet das Fischherz in-
folge der starken Vagushemmung sehr langsam, jedenfalls wviel
langsamer als das Froschherz [vgl. GITTER (I)]. Im ausgeschnittenen
Zustande arbeitet das Fischherz sicherlich viel rascher, als das
Froschherz unter sonst gleichbleibenden Bedingungen der Temperatur
und Erndhrung;

3. sind die zeitlichen Verhiltnisse der Ubertragung der Erregung
zwischen den verschiedenen Herzabteilungen im recht- und riick-
laufigen Sinne bei diesen beiden Tierarten ungleich. Beim Fisch-
herzen erfolgt, wie bereits an anderer Stelle hervorgehoben wurde,
die rechtldufige Ubertragung der Erregung langsamer als die riick-
liufige. Beim Amphibienherzen dagegen erfolgt die rechtliufige Uber-
tragung der Erregung rascher als' die rickldufige.

In Anbetracht dieser eigenartigen Unterschiede war schon von
vornherein kaum zu erwarten, daf} sich die spontan schlagenden
Herzen der Fische gegeniiber wirksamen Extrareizen genau so ver-
halten wie die Froschherzen. Da nicht ganz gleichartige Erfolge auf-
treten, je nachdem man die Fischherzen vom Typus A, B oder C
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elektrisch in verschiedenen Phasen erregt, miissen die Erscheinungen
an diesen drei Fischherztypen gesondert besprochen werden.

a) Reizt man den Sinus eines Fischherzens vom Typus A auflerhalb
seiner refraktiren Phase, so kommt es zu einer Extrazuckung, die
von keiner kompensatorischen Pause gefolgt ist (s. Abb. 45). Dieses
Verhalten entspricht einem fithvenden Herzteil. Es zeigt sich indessen,
dafl das Intervall zwischen Extrasystole und nichster normaler
Systole (Si;—Sig)! gelegentlich verlingert ist, wahrscheinlich im
Zusammenhange mit einer Erregung des Vagus durch den elektrischen
Reiz. Das ist nicht weiter Uberraschend, da gerade der Fischvagus

Abb. 46. Erfolg einer elektrischen Reizung des Vorhofs am Herzen von Anguilla vulgaris L. Registrierung
von oben nach unten: Sinus,Vorhof, Kammer, Zeit in1/; Sek., Reizmoment. Man beachte, daB die Extrasystole
des Vorhofs riickliufig auf den Sinus tbertragen wird.

auflerordentlich leicht auf Reize anspricht. Ob eine Ubertragung
der Sinusextrasystole auf den Vorhof stattfindet, hingt vor allem
von dem zeitlichen Abstande der Sinusextrasystole von der unmittel-
bar vorangegangenen spontanen Systole (Si;— Sif), sowie von der
GroBe der Uberleitungszeit der Erregung vom Sinus nach dem Vor-
hof (Si;— A.) ab. Betrdgt der zeitliche Abstand der Extrasystole
von der vorangegangenen normalen Systole minimal Y/, bis maximal
s der Dauer des Normalintervalles zwischen zwei Sinussystolen, so
kann man von einer friihgesetzten Extrasystole reden, die im all-
gemeinen #nicht auf den Vorhof iibertragen wird. Dies geschieht
besonders dann nicht, wenn die Uberleitungszeit der Erregung vom
Sinus auf den Vorhof gegeniiber der Norm verlangsamt ist, ein Fall,
der hauptsichlich bei Herzen gegeben ist, die schon lingere Zeit im
Versuche titig sind.

Wird der zeitliche Abstand Si;— Si] etwas grofler gemacht als
/3 des Normalintervalles, so findet ein Ubergang der Extrasystole

1 Mit  soll entsprechend dem Vorgange von ENGELMANN die E xtrasystole
bezeichnet sein.
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des Sinus auf den Vorhof statt. Dabei ist entsprechend den Be-
funden von KorennLEIN (3) die Uberleitungszeit der Erregung vom
Sinus und Vorhof um so ldnger, je frither die Extrasystole des
Sinus eintritt.

Ob eine Extrasystole des Vorhofs der Fischherzen vom Typus A
von einer kompensatorischen Pause gefolgt ist, hingt in erster
Linie von dem Zeitpunkt ab, in dem die Extrasystole gesetzt
wurde, aber auch davon, wie rasch das Herz arbeitet. Betrigt der

zeitliche Abstand A;—A{ maximal Y/,

des Normalintervalles zwischen zwei

Vorhofssystolen, wird also die Extra-

systole sehr friih gesetzt, so findet

im allgemeinen bei einer relativ lang-

samen Herzfrequenz (f = etwa 40—50)

eine riickldufige Ubertragung der Vor-

hofsextrasystole auf den Sinus statt

(s. Abb. 46). In diesem Falle kann

die Pausenach der Vorhofsextrasystole

nicht kompensatorisch sein. Die Extra-

systole des Sinus tritt nimlich friiher

auf, als ohne ihr Dazwischentreten

die spontane Zusammenziehung dieses

Abb. 47. Erfolg einer elektrischen Reizung des  Herzteiles erfolgt wire. Die folgende

voraofs am Herzen von Anguilla oulgaris L. ntane Sinussystole setzt sich aber

Registrierung von oben nach unten: Sinus, . . .

Vorhof, Kammer, Zeit in /s Sek., Reizmoment. @11 di¢ Extrasystole in dem gleichen

Man beachte, da in diesem Falle, wo das  zejtlichen Abstande an, wie die nor-

?;"V;;};s ’:f:;; i;l;ifli’ﬁg’zuf ’;tefs’;s;‘i: malen Sinussystolen untereinander. Es

iibertragen wird. ist also die Summe der Intervalle:

letzte spontane Systole bis Extra-

systole, vermehrt um das Intervall bis néchste spontane Systole kleiner

als das doppelte Normalintervall, entsprechend der Ungleichung:

(Siys — Sig) 4 (Sig— Siz_s) <2 (Sigs— Sigy) .

Infolgedessen kann die Pause nach der Extrasystole nicht kompen-
satorisch sein.

Arbeitet das Herz sehr frequent, also mit etwa 60 Schligen pro
Minute, so wird eine Riickwirkung der Vorhofsextrasystole auf den
Sinus nicht gut méglich sein, da die vom Vorhof her kommende
Extraerregung am Sinus zu einem Zeitpunkte anlangt, in dem er
bereits spontan seine Tatigkeit aufgenommen hat. Die beiden Er-
regungswellenziige werden sich also gegenseitig ausléschen. Der Vor-
hof kommt dann nicht eigens in Titigkeit und die Pause nach der
Vorhofsextrasystole ist kompensatorisch (s. Abb. 47).

Da im Herzen der Fische alles mit allem in leitender Verbindung
steht, so werden Extraerregungen des Vorhofs nicht allein riicklaufig
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auf den Sinus, sondern in manchen Fillen auch rechtldufig auf die
Kammer iibertragen. Diese Ubertragung erfolgt allerdings mit einer
gewissen Verspatung. Das Intervall A—V, ist gegeniiber dem
Normalintervall A—V, verlangert, und zwar um so stdrker, je

Abb. 48. Schematische Darstellung des Ablaufes der Herztitigkeit unter normalen Bedingungen und nach
einer Extrasystole des Sinus beim Herzen von Anguilla vulgaris L. Die Rhythmusstérung dauert in diesem
Falle an der Kammer am lingsten an. Die Normalintervalle zwischen der Tatigkeit zweier Herzabteilungen
sind stets schwach, die verlingerten dick ausgezogen. Esbedeuten: Si, A, V Sinus, Vorhof, Kammer, n das
Normalintervall. Mit einem Strich (’) ist die Extrasystole angedeutet. 1 mm = o,1 Sek. (Nach J. PREYER).

friher die Vorhofsextrasystole gesetzt wurde. Dieses Geschehen
ist aber, wie ENGELMANN (I, 3) hervorgehoben hat, von einem gewissen
Vorteil fiir das Herz. Denn es werden nach ENGELMANNSs eigenen
Worten ,,sehr starke
StorungendesRhyth-
mus an den venosen
Ostien auf dem Wege
zum Ventrikel relativ
vollkommener kor-
rigiert werden als
geringere'’.  Diese
Rhythmusstorungen
sind in neuerer Zeit
von J. PREYER (2)

genauer untersucht Abb. 49. Schematische Darstellung des Ablaufes der Herztitigkeit
unter normalen Bedingungen und nach einer Extrasystole des Vorhofs

\\./'OI'Flen. Man kgnn beim Herzen von Anguilla vulgaris L. Die Extrasystole des Vorhofs
S1€ 1m Gef()lge emer wurde in diesem Falle nicht riicklaufig auf den Sinus tibertragen. Die
S inusextrasystole Normalintervalle zwischen der Tatigkeit zweier Herzabteilunge.n sind

b : A ! h stets schwach, die verlangerten dick ausgezogen. Es bedeuten: Si, A, V
eim atherzen aus Sinus, Vorhof, Kammer, n das Normalintervall. Mit einem Strich (')
der Abb. 48 entneh- ist die Extrasystole angedeutet. 1 mm =o,1 Sek. (Nach J. PREYER.)

men. Die Rhythmus-

storung des Herzens ist nach Vorhofsextrasystolen betrdchtlicher als
nach Sinusextrasystolen, besonders dann, wenn die Vorhofsextra-
systolen riicklaufig auf den Sinus iibertragen werden. Das lehrt
schon ein Blick auf Abb. 46. Aber auch wenn die Vorhofsextra-



74 EMIL VON SKRAMLIK:

systolen nicht riicklaufig auf den Sinus tbertragen werden, ist die

Rhythmusstérung des Herzens sehr betrichtlich (s. Abb. 49).
Wenn bei nicht zu hoher Frequenz des Herzens die Extrasystolen

des Vorhofs riicklaufig auf den Sinus iibertragen werden, so ist man

Abb. 50. Erfolg einer frequenten elektrischen Reizung des Vorhofs am Herzen von Anguilla vulgaris L.

Registrierung von oben nach unten: Sinus, Vorhof, Kammer, Zeit in /5 Sek, Reizmoment. Man beachte,

daB durch die frequente elektrische Reizung des Vorhofs der Sinus riicklaufig in Tatigkeit gebracht wird.

Das Herz wird in diesem Falle nicht mehr vom Sinus, sondern vom Vorhof gefiihrt. Erst nach Beendigung

der kinstlichen Reizung (14 Vorhofsreizen), die von ebensoviel Vorhofs- bzw. Sinuszusammenziehungen
gefolgt waren, ibernimmt der Sinus die Fithrung des Herzens wieder.

durch frequente Reizung des Vorhofs in der Lage, die Sinusperiodik
zu steigern. Dann schligt das Herz (s. Abb. 50) einzig und allein
unter Fihrung des Vorhofs. Der Sinus hat diese verloren und sozu-
sagen an den Vorhof
abgegeben.
Bemerkenswert ist,
dafi der Vorhof der
Fischherzen vom Typus
A auf einen einmaligen
Reiz nicht immer mit
einer einmaligen Zusam-
menziehung antwortet.
Gelegentlich kann er
sich zwel-, ja sogar drei-

mal zusammenziehen,
Abb. 51. Erfolg einer elektrischen Rei des Vorhofs am He: : . .
St BU0 8 emer e rischen Relaung ces bo *"  eine FErscheinung, die
von Anguilla vulgaris L. Registrierung von oben nach unten: Sinus, . )
Vorhof, Kammer, Reizmoment, Zeit in1/5; Sek. Man beachte die ge- Offenb ar mit der von
haufte Extrasystolie am Vorhof nach einer einmaligen Extrareizung DE BoOER (3 5) beschrie-
’

dieses Herzteiles. Der Funktionszusammenhang zwischen Sinus b h E
und Vorhof ist in diesem Falle aufgehoben. enen ,,ge auﬂen xtra-

systolie** identisch ist.
Es kann sogar geschehen, dafl nach einem einmaligen Extrareiz der
Vorhof fiir langere Zeit selbstindig arbeitet (s. Abb. 51), wobei unter
Umstanden der Funktionszusammenhang zwischen Vorhof und Sinus
vollstandig aufgehoben ist. Erst allmihlich kehrt das Herz in seine
urspriingliche Schlagfolge zuriick, die durch die Taitigkeit des Sinus
bedingt ist.
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Extrasystolen der Kammer der Fischherzen vom Typus A sind in
der Regel von einer kompensatorischen Pause gefolgt. Dieses ist auch
der Fall, wenn das Herz sehr langsam arbeitet und die Extrasystolen
der Kammer infolgedessen riicklaufig auf den Vorhof iibertragen
werden konnen. Denn im allgemeinen gelangt eine so erzwungene
Extrasystole des Vorhofs nicht weiter riicklaufig zum Sinus. Die von
der Kammer aus bewirkte Extrasystole des Vorhofs ist daher von
einer kompensatorischen Pause gefolgt, die sich selbstverstdndlicher-
weise auch an der Kammer zeigt.

b) Bei kiinstlicher Reizung verhalten sich die spontan schlagenden
Abteilungen des Fischherzens vom Typus B dhnlich wie die des

Abb. 52. Erfolg einer elektrischen Reizung des Vorhofs am Herzen von Acanthias vilgaris R1$$0. Registrie-

rung von oben nach unten: Sinus, Vorhof, Kammer, Zeit in !/; Sek., Reizmoment. Man beachte, daB nach

der Extrasystole des Vorhofs, die riicklaufig auf den Sinus iibertragen wurde, der Sinus die Fiihrung des

Herzens verliert und an den Vorhof abgibt. Erst nach drei weiteren Schligen, die vom Vorhof aus bedingt

sind. iibernimmt der Sinus, wie normal, die Fiihrung des Herzens. Die Kammer arbeitete in diesemn Falle
unabhingig vom Vorhof.

Typus A [vgl. hier pE BoEr (4)]. Merkwiirdig sind die Feststellungen
von V. SKRAMLIK (13) am Herzen von Raja batis L. und Raja clavata L.,
sowie von KoEHNLEIN (2) am Herzen von Torpedineen, dafl nach
Extrasystolen des Sinus das Intervall Si{—Si, gegeniiber dem
Normalintervall sehr hiufig verkiirzt ist, und zwar in der Regel um
so stirker, je friher die Sinusextrasystole gesetzt wurde. Doch sind
bisher niemals an diesem Herzteil | eingestreute Extrasystolen* fest-
gestellt worden.

Gelegentlich beobachtet man nach Extrasystolen des Vorhofs bei
Fischherzen vom Typus B eine eigenartige Schlagfolge. Sie bestcht
(nach den Befunden an Herzen von Acanthias vulgaris Risso) darin,
daf} nach der riicklaufig bedingten Extrazusammenziehung des Sinus
nun nicht der Sinus als erster Herzteil zu schlagen beginnt, sondern
der Vorhof, vielleicht unter dem FEinflul der in seinem Ohrkanal
besonders hoch entwickelten Automatie. Das Herz vollfithrt dann
mehrere Schlige unter der Fithrung des Vorhofs (s. Abb. 52), von
dem aus riickldufig der Sinus in Titigkeit gebracht wird. Erst
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allmihlich kommen die spontanen Schlige des Sinus wieder auf und
der Vorhof geridt wieder in Abhéngigkeit von diesem normalerweise

Abb.53. Extrasystolen des Conusarteriosus beim
Herzen von Torpedo ocellata RUD. Registrierung
von oben nach unten: Vorhof, Kammer, Conus
arteriosus, Reizmoment, Zeit in 1/, Sek. Man
beachte, daB sich in der Kammerkurve die
Sinustatigkeit als kleine Vorzacke bemerkbar
macht. Die durch kiinstliche Reizung herbeige-
fiihrte Extrasystole des Conus arteriosus wird
rickliufig auf die Kammer tibertragen. Es gilt
fiir den Conus arteriosus trotzdem das Gesetz
von der Erhaltung der physiologischen
Reizperiode. (Nach KOEHNLEIN.)

Abb. 54. Erfolg einer elektrischen Reizung des
Vorhofs am Herzen von Tinca vulgaris Cuv.
Registrierung von oben nach unten: Vorhof,
Kammer, Reizmoment, Zeit in !/, Sek. Man
beachte die eingestreute Extrasystole, ‘die in
ihrem AusmaBe nicht kleiner ist als die
normale Systole.

und der Extrasystole (A;—Al).

fiihrenden Herzteil.

Extrasystolen des Conus arteriosus
sind (s. Abb. 53) in der Regel von
einer kompensatorischen Pause ge-
folgt, auch dann, wenn die Conus-
extrasystole riickldufig auf die Kam-
mer ibertragen wird. Denn die so
hervorgerufene Kammerextrasystole
gelangt nicht weiter zum Vorhof, da
dieser meist schon unter dem Einflufl
des normalen Sinusimpulses in Tatig-
keit geraten ist.

¢) Besonders eigenartig liegen die
Verhiltnisse bei Extrareizung der bei-
den tdtigen Abteilungen von Herzen
vom Typus C. Nach Extrasystolen des
Vorhofs — das fithrende Zentrum liegt
jaim Ohrkanal in der Ndhe der Sinus-
Vorhofsgrenze, ist also in den Vorhof
selbst eingebaut — sind die Erschei-
nungen sehr wechselnd, und zwar je
nach der Dauer des Intervalles zwi-
schen der letzten normalen Systole

Abb. 55. Erfolg einer elektrischen Reizung des Vorhofs
am Herzen von Esox lucius L. Registrierung von oben
nach unten: Vorhof, Kammer, Zeit in1/, Sek., Reizmoment.
Man beachte die beiden eingestreuten Extrasystolen, die
in ihrem AusmaBe genau so groB sind wie die
normalen.

Ist der Reiz unmittelbar am Ende

der refraktiren Phase des Vorhofs gesetzt worden, so kann man bei
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den Fischherzen vom Typus C mit absoluter Sicherheit sog. ,ein-
gestreute Extrasystolen'* erzeugen (s. Abb. 54, 55). Fir diese einge-
streuten Extrasystolen gilt die GesetzmiBigkeit, dafl das Intervall
vom Beginn der letzten normalen Systole bis zur nichstfolgenden
normalen Systole gleich ist dem Intervall der normalen Systolen
untereinander. Die Dauer von normaler Systole 4 Extrasystole +
Pause ist gleich dem Normalintervall zwischen zwei einander un-
mittelbar folgenden Vorhofssystolen, entsprechend der Gleichung
AA+A+P=A—A,,.

Der Vorhof verhalt sich in diesem Falle so, wie wenn iiberhaupt
keine Extrazuckung stattgefunden hitte. Es findet also vom Vorhofs-
gewebe aus eine Beeinflussung des im Ohr-
kanal gelegenen fithrenden Zentrums nicht statt.

Das Einstreuen von Extrasystolen gelingt
nur unter bestimmten zeitlichen Verhéltnissen
der Reizgebung. Es muf} sich nimlich die Vor-
hofsextrasystole an die vorangegangene Normal-
systole in einem zeitlichen Abstande anschliefien,
der fiir gewbhnlich minimal !/, maximal aber
1/, des Intervalles zwischen zwei normalen Vor-
hofssystolen betrdgt. Nach wiederholter Beein-
flussung des Vorhofs ist man nicht in der Lage,
eingestreute Exstrasystolen in jener strengen  Abb.s6. Erfolg einer elektri-
Form zu erzeugen, wie sie eben beschrieben o Retzung des Vorhofs am

) erzen von Tinca vulgarisCUV.
wurden. Es erweist sich dann namlich das  Registrierung von oben nach
Intervall zwischen der letzten spontanen Systole ~ unten: Vorhof, Kammer, Reiz-

. moment, Zeit in 1/, Sek. Man
und der der Extrasystole zunichst folgenden peacnte das die Extrasystole
spontanen Systole jetzt etwas verlingert (siehe in diesem Falle nicht im
Abb. 56) und grofler als ein Normalintervall, ~— strergen Sinne des Wortes

. D . eingestreut ist.
Es gilt dann die Ungleichung:
AA+A +P>A— Ay

A’ 4+ P bleibt aber dabei kleiner als A; — A, Zur FErklirung
dieser Erscheinung kann nicht angenommen werden, dafy sich die
Erregung der gereizten Vorhofsanteile etwa riickldufig auf das Zen-
trum im Ohrkanal ausgebreitet und dort eine Extrasystole hervor-
gerufen hat, wie WENckEBACH (4) und TRENDELENBURG (I) nach
Beobachtungen am Froschherzen angenommen haben. Denn in diesem
Falle miifite A’ + P = A;,— A, sein.

Eingestreute Extrasystolen des Vorhofs pflanzen sich niemals
auf die Kammer fort. Offenbar fillt die vom Vorhof ausgehende
Extraerregung in die refraktire Phase der Uberleitungsgebilde zwi-
schen Vorhof und Kammer.

Betragt das Intervall zwischen der zuletzt vorangegangenen
normalen Vorhofssystole und der an diesem Herzteil ausgelosten



78 EMIL VON SKRAMLIK:

Extrasystole mehr als !/; des Normalintervalles, so ist in der Regel
der zeitliche Abstand vom Beginn der Vorhofsextrasystole bis zur
nédchsten normalen Systole genau gleich dem Intervall zwischen zwei
normalen Vorhofssystolen. In diesem Falle ist die Extrasystole
nicht mehr eingestreut. Der Vorhof der Fischherzen vom Typus C
verhilt sich jetzt wie ein gereizter fithrender Herzteil. Offenbar hat
in diesem Falle die Extraerregung des unmittelbar gereizten Vorhofs-
anteiles auch das fithrende Zentrum im Ohrkanal ergriffen und hier
eine Extrasystole hervorgerufen. Der nédchste normale Antrieb folgt
dieser Extrasystole im gewohnlichen Intervall nach. In diesem

Abb. 57. Lrfolg einer elektrischen Reizung des Vorhofs am Abb. 58. Erfolg einer elektrischen Reizung
Herzen von Tinca vulgaris CUV. Registrierung von oben nach des Vorhofs am Herzen von Tinca vulgaris
unten: Vorhof, Kammer, Reizmoment, Zeit inl/, Sek. Man Cuv. Registrierung von oben nach unten:
beachte, daB die der Extrasystole zunichst folgende spontane Vorhof, Kammer, Reizmoment, Zeit in

Systole in gleichem zeitlichen Abstande kommt, wie die nor- 1/, Sek. Man beachte, daB der Vorhof auf
malen Vorhofssystolen untereinander. Die Extrasystole des einen einmaligen Reiz mit mehreren Zu-
Vorhofs wird in diesem Falle auf die Kammer ibertragen. sammenziehungen antwortet, bevor er seine
Doch ist die Uberleitungszeit der Extrasystole A;' V; jetzt geregelte Tatigkeit aufnimmt.

langer als die normale Uberleitungszeit As—Vs-

Falle ist (s. Abb. 57) die Dauer der Extrarcvolution und der an-
schliefenden Pause gleich dem Normalintervall zwischen zwei Vor-
hofsschlagen. Nach wiederholter Reizung des Vorhofs wichst der
Zeitraum A’ 4+ P uber die Linge des Normalintervalles hinaus.
Die Dauer der normalen Zusammenziehung + Extrasystole + Pause
(A+ A"+ P) bleibt aber immer noch kleiner als das doppelte
Normalintervall, so daff auch in diesem Falle von einer kompen-
satorischen Pause nicht gesprochen werden kann.

Die nicht eingestreuten Vorhofsextrasystolen werden in der
Regel auf die Kammer {ibertragen, allerdings mit einer Ubertragungs-
zeit, die linger ist als dic normale. Die Rhythmusstérung des Herzens
wird also auf dem Wege vom Vorhof zur Kammer etwas ausgeglichen.

Bei frithzeitiger Hervorrufung einer Extrasystole des Vorhofs be-
obachtet man leicht die Erscheinung der , gehduften Extrasystolie*,
d. h. auch der Vorhof der Herzen vom Typus C antwortet auf einen
einzelnen elektrischen Induktionsschlag nicht nur mit einer, sondern
oft mit mehreren Zusammenziehungen (s. Abb. 58).
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Die Kammer der Herzen vom Typus C weist nach einer Extra-
systole ebenfalls keine kompensatorische Pause auf, denn die Kammer-
extrasystolen werden in der Regel riicklaufig auf den Vorhof iiber-
tragen und erzeugen dort ecine Extrasystole. Die dieser Vorhofs-
extrasystole zunichst fol-
gende spontane Systole tritt
(s. Abb. 59) in dem gleichen
zeitlichen Abstand auf, wie
die normalen Systolen unter-
einander. Die Kammer wird
also schon wieder unter dem
Einflufl des nachsten nor-
malen Vorhofsantriebes zur
Tétigkeit gebracht. Pausiert
sie  auch nach Mafigabe
der Uberleitungsgebilde zwi- ' _
schen Vorhof und Kammer %5 Bl shr sesicnn Kioms ds s o
ctwas liinger als in der unten: Vorhof, Kammer, Zeit in !/, Sek., Reizmoment. Man
Norm. so ist doch die Dauer  beachte, daB die Extrasystolen der Kammer ricklaufig auf

! . den Vorhof iibertragen werden. Infolgedessen ist die Pause
der Normalrevolution 4 der
Extrarevolution + der Pause
(V; + V' 4 P) an der Kammer stets kleiner als das doppelte Normal-
intervall. In ganz seltenen Fillen gelingt es, Extrasystolen an der
Kammer einzustreuen (s. Abb. 60). Diese Erscheinung lafit sich nur
so erkldren, dafl die riickldufig von der Kammer ausgehende Er-
regung den Vorhof zu einem Zeit-
punkte erreicht, da er gerade seine
spontane Téatigkeit aufnimmt. Ganz
gelegentlich werden nach Extra-
zuckungen der Kammer kompen-
satorische Pausen beobachtet. Das
ist der Fall, wenn das Herz sehr
rasch arbeitet und die Uberleitungs-
zeit der Erregung vom Vorhof nach Abb. 60. Erfolg einer elektrischen Reizung der

der Kammer As - Vs erheblich Kammer am.Herzen vem Motella mustela L. Re-
13I1g iSt. gistrierung von oben nach unten: Vorhof, Kam-
mer, Zeit in !/; Sek., Reizmoment. Man beachte
die eingestreute Extrasystole an der Kammer.

nach der Extrasystole der Kammer keine kompensatorische.

Durch Extrasystolen des Vor-
hofs beim Fischherzen vom TypusC
sind die Rhythmusstérungen an der Kammer mit Riicksicht auf die
Leitungsbehinderung bei der Ubertragung der Erregung vom Vorhof
auf die Kammer etwas geringer als am Vorhof selbst. Dariiber gibt
Abb. 61 Aufschlufl. Kammerextrasystolen fiithren zu einer Rhythmus-
storung des ganzen Herzens, weil sie riicklaufig auf den Vorhof iiber-
tragen werden (s. Abb. 62) [vgl. J. PREYER (2)].

Die groe Mannigfaltigkeit der Erscheinungen beim Fischherzen
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nach Extrasystolen erklirt sich nicht allein aus der Verschiedenheit
in der Anordnung der Automatiezentren, sondern vor allem aus der
Tatsache, dafl die Erregungen im riickldufigen Sinne rascher fort-
geleitet werden als im rechtldufigen. Gegeniiber anderen Wirbel-
tierherzen ist die Tatsache besonders auffillig, dafi kompensatorische

A
|
i
T

X5
|
1]

~
o3
T

e
|
|
|

=~
4

4 g B s o 1

=
| Imm=0752

Abb. 61. Schematische Darstellung des Ablaufes der Herztatigkeit unter normalen Bedingungen und nach
einer Extrasystole des Vorhofs beim Herzen von Tinca vulgaris Cuv. Die Normalintervalle zwischen der
Tatigkeit zweier Herzabteilungen sind stets schwach, die verlingerten dick ausgezogen. Es bedeuten:
A, V Vorhof und Kammer, n das Normalintervall. Mit einem Strich () ist die Extrasystole angedeutet.

I mm = o, Sek. (Nach J. PREYER.) '

Pausen nach einer Extrasystole relativ selten zur Beobachtung
kommen.

Durch gehiufte elektrische Reizung sind wir nicht in der Lage,
etwa einen Tetanus des Herzens herbeizufihren. Dem widerspricht
schon die Tatsache der relativ langen Dauer der refraktiren Phase

Abb. 62. Schematische Darstellung des Ablaufes der Herztatigkeit unter normalen Bedingungen und nach

einer Extrasystole der Kammer beim Herzen von Tinca vulgaris CUV. Die Extrasystole der Kammer wurde

riicklaufig auf den Vorhof iibertragen. Die Normalintervalle zwischen der Tatigkeit zweier Herzabteilungen

sind stets schwach, die verlingerten dick ausgezogen; das riicklaufige Intervall ist gestrichelt. Es bedeuten:

A, V Vorhof und Kammer, n das Normalintervall. Mit einem Strich (') ist die Extrasystole angedeutet.
1 mm = o,1 Sek. (Nach J. PREYER.)

(vgl. hier auch WaLTHER). Natiirlich lassen sich im Fischherzen die
Erscheinungen des Flimmerns bzw. des Wiihlens und Wogens fest-
stellen. Sie wurden von DE BOER (4) beim entbluteten Herzen von
Scyllium canicula L. durch einen Induktionsreiz hervorgerufen, der
den Vorhof oder die Kammer sofort nach Ablauf der refraktiren Phase
trifft. Kammerflimmern kann nach seinen Angaben auch bei indirekter
Reizung des Herzens entstehen, ndmlich wenn nach einer wirksamen
Extrasystole im Vorhof die hier gesetzte Erregung die Kammer un-
mittelbar nach Ablauf des Refraktirstadiums trifft. Die gehdufte Extra-
systolie ist auch als eine Art von langsamem Flimmern anzusehen.
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Durch frequente Reizung kann man natiirlich jede Herzabteilung
zu einer gehdufteren Thtigkeit bringen, unter Umstinden das ganze
Herz, wenn man die fithrende Stelle von einer Reizserie treffen lafit.
Will man allerdings bei einem spontan schlagenden Herzen einen
abhingigen Herzanteil dauernd unter dem Einflufl der kiinstlichen
Reizung arbeiten lassen, so ist es erforderlich, daff deren Frequenz
die der gewohnlichen Schlagfolge bei weitem #bertrifft. Der Vorgang
kann dann mit dem Eingreifen eines Automatiezentrums verglichen
werden, das, soweit die Frequenz der Antriebe in Frage kommt,
sehr viel leistungsfihiger ist als das normale. Auf gewisse Erfolge
dieser Art am spontan schlagenden Fischherzen nach frequenter
Reizung wurde bereits hingewiesen. So ist insbesondere daran zu
erinnern, dafl man bei Herzen vom Typus A durch frequente Reizung
des Vorhofs den Sinus in die Gewalt bekommen konnte, ein Ge-
schehen, das ohne weiteres verstdndlich ist, weil bei den Fischen die
mcklau}‘zge Ubertragung der Erregung begunstzgt ist.

Behandelt man mit frequenten Reizen die Kammer des Fisch-
herzens, so kann auch diese auf eine héhere Schlagzahl gebracht
werden. Wieweit sich die gesteigerte Tatigkeit der Kammer an den
ibrigen Herzabteilungen auswirkt, wird vor allem von der spontanen
Frequenz der filhrenden Stelle des Herzens und der Leistungsfahigkeit
der Uberleitungsgebilde zwischen Vorhof und Kammer abhingen.
Arbeitet das Herz sehr langsam, so wird natiirlich auch unter sonst
gleichbleibenden Bedingungen des Leitungsvermogens der Uber-
leitungsgebilde eine Tatigkeit der Kammer leichier auf die vorgeschal-
teten Herzanteile ibertragen werden. Arbeitet dagegen das Herz
rasch, so werden die Impulse, die von der Kammer ihren Ausgang
nehmen, die vorgeschaltete Herzabteilung zumeist in der refrak-
taren Phase antreffen, die auf die Zusammenziehung zuriickzu-
fithren ist, welche bereits durch die normalen Ursprungsantriebe be-
wirkt wurde.

Das Verhalten abhingiger Herzabteilungen bei frequenter Reizung
kann man natiirlich am leichtesten an einem stillstehenden Herzen
verfolgen. Die Durchfithrung solcher Versuche ist nur bei denjenigen
Fischherzen moglich, die mit Hilfe einer 1. STaANN1Usschen Ligatur
stillgestellt werden kénnen, wie z. B. bet Scyllium canicula 1.. Reizt
man den Vorhof dieses Herzens mit zunehmender Frequenz [vgl.
v. SKRAMLIK (II)], so 1afit sich als erstes feststellen, daf} jeder Reiz
mit einer vollen Kontraktion des Vorhofs beantwortet wird, die von
einer entsprechenden Erschlaffung der Muskelfasern gefolgt ist.
Steigert man die Reizfrequenz weiter, so tritt am Vorhof ein Alternans
auf, indem der eine Reiz von einer stirkeren, der nachstfolgende von
einer schwicheren Kontraktion beantwortet wird usw., so daf3 Aus-
schlage grofierer und geringerer Hohe ununterbrochen untereinander
abwechseln. Erhoht man die Reizfrequenz noch weiter, so ergeben

Ergebnisse der Biologie XI. 6
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sich swei Fdlle. In dem einen wird der Ausschlag des Vorhofs all-
mahlich etwas kleiner, wobei der Fufipunkt der Kurve manchmal ein
wenig erhoht ist, sich also von dem der Norm bereits zu unterscheiden
beginnt. Vielfach bleibt er aber der gleiche. Im zweiten Falle ist
der Fuflpunkt der Kurve sehr stark erhéht. Die Kontraktionen
bauen sich dann sozusagen auf einem nicht vollig erschlafften Vorhofs-
muskel auf (s. Abb. 63). Steigert man die Reizfrequenz noch mehr,
so tritt Halbierung auf, indem jeder zweite Reiz, der den Vorhof
trifft, von einer Zusammenziehung dieses Herzteiles beantwortet wird.

Diese Erscheinungen kann man fast véllig analog auch an der
Kammer beobachten. Hier werden aber die Kontraktionen nicht

Abb. 63. Herztatigkeit von Scyllium canicula .. Regi- Abb. 64. Herztitigkeit von Scyllium canicula L.

strierung von oben nach unten: Zeit in 1/, Sek., kiinst- Registrierung von oben nach unten: kiinstlicher

licher Reiz, Vorhof, Kammer. Man beachte, daB bei Reiz, Zeit in 1/, Sek., Vorhof, Kammer. Man be-

der frequenten Reizung der FuBpunkt, von dem aus achte, daB8 die Kammerkontraktionen von einem

die Kontraktionen des Vorhofs erfolgen, gegeniiber steigenden FuBpunkt aus erfolgen und daB die

der Norm sehr stark erhoht ist. Die Kammer halbiert systolischen Gipfel treppenfsrmig ansteigen.
gegeniiber dem Vorhof.

als solche kleiner, sondern sie bestehen — auch bei indirekter Er-
regung der Kammer vom Vorhof aus — aus Zacken (s. Abb. 64), die
sich auf einem gegeniiber der Norm wesentlich erhohten Fuflpunkt
aufbauen. Die Erschlaffung wahrend der Diastole ist dann keine
vollstindige mehr. Bemerkenswert ist aber, dafl das Maximum der
Systole dasselbe, manchmal sogar etwas héher ist, als bei den normalen
Kontraktionen der Kammer, wenn diese also nicht zu so hiufiger
Tatigkeit angetrieben wird. Dieses Verhalten der Kammer ist nicht
ausnahmslos zu beobachten, stets kann man aber das eine feststellen,
dafl die Kammer, die sich auf diesen Titigkeitstypus nicht einstellt,
gegenliber dem Vorhof zu halbieren beginnt.

Offenbar haben diese merkwiirdigen Fuflpunktverinderungen der
Kurven, die man bei frequenter Reizung der Herzabteilungen beob-
achtet, etwas mit der Tonusfunktion zu tun. Der Tonus der einzelnen
Herzabteilung nimmt in vielen Fillen bei Steigerung der Frequenz
der Zusammenziehungen zu. Das ist aber nicht ausnahmslos der
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Fall. Es war ja schon vorhin darauf aufmerksam gemacht worden,
dafl unter Umstanden der Vorhof bei einer frequenten Reizung mit
ganz kleinen Zusammenziehungen antwortet, die von einem Fuf-
punkt aus erfolgen, der gegeniiber der Norm, also bei langsamem
Schlagen, nicht oder nur ganz unwesentlich erhoht ist. In diesem
Falle war also der Tonus des Vorhofs durch die frequente Reizung
nicht gesteigert worden. Im allgemeinen wird man daran festhalten
konnen, dafl der Tonus der einzelnen Herzabteilungen bei frequenter
Tatigkeit zunimmt. Doch wird diese Regel offenbar nach den bisher
vorliegenden Erfahrungen von zahlreichen Ausnahmen durchbrochen.
Die Ursachen fiir diese Abweichungen sind bisher nicht bekannt.

6. Begleiterscheinungen der Herztitigkeit.

Zu den Begleiterscheinungen der Herztitigkeit konnen gezdhlt
werden: Der Herzspitzenstof, die Herzlone, sowie die elektrischen und
thermischen Evscheinungen am Herzen.

Uber den Herszspitzenstof bei den Fischen ist sehr wenig bekannt.
Es unterliegt keinem Zweifel, dafl ein solcher besteht. AufBerlich wird
er sich natiirlich nur bei denjenigen Fischen bemerkbar machen,
bei denen das Herz nicht sehr tief im Brustraum eingebettet ist.
Infolge der zu tiefen Lagerung des Herzens sieht man ihn z. B. bei
folgenden Fischen nicht: bei den Katzenhaien, beim Karpfen und bei
der Forelle. Bei den Herzen von Rochen (eigene Beobachtung) und
beim Aalherzen [vgl. GitTER (1)] ist der Herzspitzenstofi duflerlich
sehr gut wahrzunehmen, ebenso bei denjenigen Fischen, welche
Bronings und Korrr zum Versuche herangezogen hatten (Leuciscus
rutilus L. bzw. Barbus fluviatilis Ac. und Telestes). Beim Rochen
und beim Aale kann man die Herztatigkeit durch Beobachtung des
Herzspitzenstofies verfolgen. GITTER (I) hat hier eine eigene Methodik
ausgearbeitet, die es gestattet, beim Aale durch Beobachtung des
Herzspitzenstofles die Herzschlagfolge messend zu verfolgen. Er ist
dabei (s. Abb. 65) so vorgegangen, dafl die Tiere wahrend der Beob-
achtungszeit in einer runden, mit stindig durchliftetem Wasser zu
zwei Drittel gefillten Glasschale gehalten wurden. Um herbei-
zufithren, daf sie wihrend des Versuches moglichst still lagen, wurde
in die Schale ein Zinkreifen von etwas kleinerem Durchmesser als
der der Schale getan. Eine schmale Querwand, die an einer Stelle
von dem Zinkreifen abging, verhiitete das Vor- und Riickwiérts-
kreisen des Tieres. Der Aal war auf diese Weise in seiner Beweglich-
keit wohl eingeschridnkt, aber nicht etwa unnotig eingeengt.

Die Beobachtungen der Herztétigkeit erfolgten in einem Spiegel,
wobei die Herzgegend des Tieres durch den Lichtkegel einer Lampe
beleuchtet wurde. Man sieht da die Bewegungen der Haut zwischen
den Brustflossen, die mit der Herztitigkeit zusammenhédngen und sich

6*
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in einer Vorwolbung bzw. Einziehung bemerkbar machen. Die Lage-
anderung der Haut wird durch die Lichtreflexe so schon verdeutlicht,
daf} sie jederzeit von den Atembewegungen des Tieres zu unter-
scheiden ist.

Der Herzspitzenstofl hat fur manche Fische zweifellos den grofien
Vorteil, dafl dadurch zeitweise der Perikardialraum etwas erweitert
wird. Das ist fir die Fillung des Herzens aber durchaus nicht gleich-
giiltig, weil wihrend der Zeit der Kammerzusammenziehung, wihrend

Abb. 65. Unterbringung des Aales im Behilter zur Beobachtung der Herztitigkeit. Z bedeutet den
Zinkreifen, D die Durchliftung, S den Spiegel, L die Lichtquelle, H das im Spiegel sichtbare Herz.
{Nach GITTER.)

welcher sich der Herzspitzenstofl bemerkbar macht, die Fiillung des
Vorhofs aus dem Sinus bzw. den vorgelagerten Venen erfolgt. Die
Einfillung des Vorhofs wird auf diese Weise durch zwei Faktoren
begiinstigt: einmal durch die Zusammenziehung der Kammer, sodann
durch die Erweiterung der Perikardialhohle infolge des Herzspitzen-
stofles.

Innerhalb der Perikardialhéhle, die bei den meisten Fischen als
starrwandig anzusehen ist, herrscht, worauf SCHOENLEIN als erster
hingewiesen hat, ein negativer Druck. Dieser kann mit Hilfe eines
Manometers gemessen werden, das mit einer Kaniile verbunden wird,
die man in die Perikardialhohle einsticht. Bei Torpedineen schwankt
dieser negative Druck zwischen — 2 bis — 5 cm Wasser, und zwar
im Rhythmus der Herzsystolen. ScHOENLEIN nahm an, daf in der
Perikardialhohle stindig ein negativer Druck herrscht, der einmal
etwas grofler, einmal etwas kleiner ist. BriNINGs dagegen steht auf
dem Standpunkt, dafl wihrend der Diastole des Herzens in der
Perikardialhohle ein Druck herrscht, der dem auf dem Fischkorper
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lastenden Wasserdruck entspricht. Nur wihrend der Systole der
Kammer wiirde der Druck innerhalb der Perikardialhohle negativ
werden, im Zusammenhange damit, dafl die Herzkammer bzw. der
Anfangsteil des Truncus arteriosus Blut aus ihrem Inneren austreibt.
Nach dieser Ansicht arbeitet das Herz bei den Fischen sowohl als
Druck- als auch als Saugpumpe; als letztere infolge der Einlagerung
des Herzens in den relativ starrwandigen Perikardialraum. Nach
BroNings fithrt die Eroffnung des Perikardialraumes bei den Fischen
zu einer unzureichenden Fillung des Herzens und zu einem starken
Nachlassen des Blutdruckes. In gewissem Sinne wire also die Er-
offnung des Perikardialraumes mit
dem Anlegen eines Pneumothorax
zu vergleichen.
Uber die Herztone bei den Fischen
ist bisher nichts bekanntgeworden,
trotzdem es von hohem Interesse
wire, sie zu verfolgen. Eine Mog:-
lichkeit dazu bestiinde besonders
bei ganz groflen Fischen, deren Her-
zen nach dem Typus C gebaut sind.  Abb.es. Aktionsstrom der Herzkammer des Aales.

Denn iIl ihnen besitzen WiI’ ja SO- Die obere Linie stellt den Aktionsstrom, die
mittlere die Herzkontraktion und die untere die

zusagen ein ganz ausgepragtes Ana- Zeit in 1/, Sek. dar (von links nach rechts zu
logon zu der rechten Herzhalfte ilesen). (Nach ZwAARDEMAKER und NovoNs.)

der Sdugetiere und des Menschen,

die allerdings im Gegensatz zu diesen mit sehr kriftiger Muskulatur
ausgeriistet ist. Durchstrémt man das Herz der Rochen mit Meerwasser,
so kann man durch Auflage des Fingers auf den Conus arteriosus wih-
rend der Kammerkontraktion deutlich ein Schwirren feststellen.

Die elektrischen Erscheinungen am Fischherzen wurden wieder-
holt verfolgt. So haben ZwaarpEmakeErR und Novons Elektro-
kardiogramme des Aalherzens aufgenommen. Die Ableitung erfolgte
von Basis und Spitze der Kammer. Der Aktionsstrom beginnt (siche
Abb. 66) mit einer kleinen, nach unten gerichteten Zacke Q, der die
grofle R-Zacke unmittelbar nachfolgt. Dann sinkt der Galvano-
meterausschlag auf ein niedriges Niveau herab, bis zum Durchbruch
der T-Zacke, die genau so wie die R-Zacke eine stirkere Negativitit
der Basis gegeniiber der Spitze zum Ausdruck bringt. BAKKER (1, 2)
hat ebenfalls die Aktionsstrome beim Aalherzen aufgenommen, vor
allem auch vom isolierten Vorhof und Venensinus. Der Vollstindigkeit
halber sei erwahnt, dafl auch SLooF beim Aalherzen nach Einwirkung
von radioaktiven Substanzen, sowie EIGer bei einer von ihm nicht
angegebenen Fischherzart Elektrokardiogramme aufgezeichnet hat,
in denen die grofle P-, R-, S- und T-Zacke nachweisbar ist. Von
unversehrten Aalherzen Elektrokardiogramme abzuleiten, ist in
neuerer Zeit GITTER (1) gelungen (vgl. Abb. 20).



86 EMIL VON SKRAMLIK:

DE MEYER erhielt bei Ableitung der elektrischen Stréme von der
Innen- und Auflenflache des Herzens von Scyllium canicula 1.. Elektro-
kardiogramme, die denjenigen gleichen, die vom Froschherzen ge-
wonnen wurden. HoOFFMANN leitete bei dem gleichen Versuchstier
die elektrischen Strome am ausgeschnittenen Herzen ab, und zwar
vom Conus arteriosus und von der Kammer. An seinen Elektro-
kardiogrammen lassen sich die Zacken P, R und T ohne weiteres
erkennen (s. Abb. 67). Die P-Zacke entspricht natiirlich der Titig-
keit des Vorhofes, die R- und T-Zacke dem Aktionsstrom der Kammer.
Die Richtung der T-Zacke ist sehr schwankend. Sie kann sich sogar

im Verlaufe eines und desselben Versuches
umkehren. Auch gelingt es nach den An-
gaben von HoFFMANN unschwer, die S-
Zacke des Elektrokardiogrammes zur Dar-
stellung zu bringen.

ARvANITAKI und CARDOT verzeichneten
das Elektrokardiogramm an isolierten Vor-
hofsstreifen der Herzen von Torpedo mar-

Abb. 67. Elektrogramm und Kon-  #M0vata, die lingere Zeit zuvor bei einer
traktionskurve des Herzens von  Temperatur von 2—3° in einer Kochsalz-
Sevltnu caniula L Zeit =SS 1ssung von der Konzentration des Meer-

(Nach P. HOFFMANN.)

wassers gehalten wurden. Jedes Elektro-

kardiogramm setzt sich aus einer schnellen und einer langsamen
Schwankung zusammen. Die schnelle Schwankung tritt zuerst auf
und ist nach einer lingeren Zeit von einer langsamen Schwankung
gefolgt. Beide sind anfianglich diphasisch, spiter werden sie mono-
phasisch. Merkwiirdigerweise finden die beiden Verfasser die Aktions-
stréme von der mechanischen Tétigkeit des Herzmuskels vollkommen
unabhingig.

Uber thermische Erscheinungen am Fischherzen ist bisher nichts
bekanntgeworden.

7. Die Wirkung der duBleren Herznerven auf das Fischherz.

Das Herz der Fische unterscheidet sich in bezug auf die dufere
Innervation von den Herzen dev anderen hoheren Wirbeltiere dadurch,
dafl es nur parasympathisch innerviert wird. FEine sympathische
Innervation des Fischherzens ist bisher im physiologischen Versuche
niemals festgestellt worden. Ich verweise hier in erster Linie auf die
Untersuchungen von McWiLLiam und J. PREYER (1) am Aalherzen, von
Borrazzi (1) und v. SKRAMLIK (10) am Herzen von Scyllium canicula L.,
von McQuUEEN und KorenNLEIN (2) beim Herzen von Torpedineen,
von Brascuko beim Schletenherzen und von BIELIG (2) beim Herzen
von Cottus scorpius L. Es wurde im physiologischen Versuche nie-
mals ein sympathischer Effekt beobachtet. Besonders sorgfiltig hat
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Botrazzr (2) die Verhiltnisse bei Scyllium canicula L. untersucht.
Eine Reizung des oberen sympathischen Ganglions ergab niemals
eine Akzeleranswirkung.

Diese physiologischen Befunde stehen durchaus in Ubereinstim-
mung mit den anatomisch ermittelten Tatsachen. Die anatomischen
Untersuchungen, vor allem von Stannius (1) und von C. E. E. HoFrr-
MANN haben unzweideutig gelehrt, dafl das Fischherz durch sympathi-
sche Fasern nicht versorgt wird!. In neuerer Zeit hat IzQUiErRDO (1)
anatomische Priparate von Scyllium canicula L. hergestellt, die im
wesentlichen dazu bestimmt waren, die Versorgung des Herzens mit
Nerven zu untersuchen. Zur besseren Kenntlichmachung der Nerven
in den anatomischen Priparaten wurden Fiarbungen mit Hilfe von
Methylenblau und Osmiumsédure vorgenommen. IzQUiErRDO fand dabei
einen dickeren Nervenast, der vom sympathischen Dorsalganglion
(nach seiner Bezeichnungsweise) ausgeht und gegen das Herz zu zieht,
wobei eine Verbindung dieses Zweiges mit den Herz-Vagusfasern
zustande kommen soll.

Izqguierpo hat diesen Nerven selbst nicht gereizt. Nach direkter
Erregung der Ductus Cuvieri mittels starken Wechselstroms beob-
achtete er im Gefolge der Vagushemmung eine gewisse Verkiirzung
der Intervalle zwischen zwei Sinuszusammenziehungen. Meiner
Uberzeugung nach kann man daraus nicht den Schlufl zichen, daf3
sich an den Vaguseffekt eine sympathische Nachwirkung anschliefit.
Denn diese sympathische Nachwirkung ist bei Herzen anderer Kalt-
bliiter, vorzugsweise beim Frosch, doch in ganz anderer Weise aus-
gepragt. Meine Bedenken sind um so mehr am Platze, als die von
Izguierpo verwendeten Scyllium-Herzen nach seinen eigenen Mes-
sungen stark arrhythmisch arbeiteten. Es ergaben sich Unterschiede
in den zeitlichen Abstdnden zweier Systolen von tber 0,2 Sek.
Izquierpo selbst driickt sich bei Beschreibung der Beschleunigungs-
effekte ganz vorsichtig aus, indem er sagt, dafi der Herzsympathicus
bei den niederen Wirbeltieren (gemeint sind damit die Fische) sehr
wenig entwickelt ist [vgl. noch eine weitere Arbeit von IzQUIERDO (2) .

In diesem Zusammenhange ist von Interesse zu erwdhnen, daf(3
Lutz (4) mit Hilfe von Adrenalinldsung von 1:25000 bis 1: 50000
bei Herzen von Elasmobranchiern (Raja erinacea, Raja diaphanes,
Raja scrabata und Squalus acanthias) niemals eine Herzschlagbeschleu-
nigung, sondern vielmehr eine Rhythmusverlangsamung bis zum
diastolischen Stillstand eintreten sah2

1 Vgl. hier auch die anatomischen Untersuchungen von C.U. ARIENS
KappERs: Das sympathische Nervensystem bei Evertebraten, Amphioxus,
Cyclostomen, Selachiern und Teleostiern. Einige allgemeine Struktur- und
Entwicklungserscheinungen. Nederl. Tijdschr. Geneesk. 1934, 590.

2 Der Vollstiandigkeit halber sei hier auch noch auf eine weitere Unter-
suchung hingewiesen. BRINLEY (2) hat jungen Embryonen von Fundulus
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Eine Ausnahme von der GesetzmiBligkeit, dafl das Fischherz
sympathisch nicht innerviert ist, scheint der Knochenfisch Diodon
zu bilden. StaNNIUS (3) macht auf S. 141 seines Buches die Angabe,
dafl bei diesem Fisch — offenbar handelt es sich um den Igelfisch
Diodon hystriz L., der in allen tropischen Meeren weitverbreitet ist
(vgl. BREHM, S.434, Abbildung auf der Tafel zwischen S.470/471) —
jederseits ein sympathischer Zweig, der die Niere vorn durchbohrt,
den Ductus Cuvieri entlang zum Vorhof des Herzens zieht. Leider
fehlen bisher physiologische Untersuchungen
an diesem Tier, das offenbar nicht ganz
leicht in lebendigem Zustande zu erhalten
ist, vollig.

Interessant sind die Angaben von ARM-
STRONG Uber das Hereinwachsen der Vagus-
fasern in das embryonale Fischherz. Bei
Embryonen von Fundulus heteroclitus und
majalis pulsiert das Herz schon einige Tage,
ehe sich der Nervus vagus feststellen lafit.
Das Herz vermag sich ohne die Anwesen-
heit von Nerven von einem geraden Rohr
zu seinen verschiedenen Abschnitten zu dif-
ferenzieren. Erst nach beendeter Gliederung
des Herzens in verschiedene Anteile kénnen
nach den Angaben von ArRmMsTRONG Vagus-
effekte erhalten werden. Der Vagus wird

Abb. 68. Medulla oblongata mit
oben anschlieBendem Kleinhirn des
Aales, schematisch, von dorsal aus
gesehen, in etwa 2'/.facher Ver-
groBerung. Der Plexus choriodeus

hier am besten reflektorisch durch Druck
auf den Kopf, auf die Kiemenregion oder
das hintere Ende des Embryos mit Hilfe
einer feinen Nadel gereizt. Bemerkenswert

istentfernt und der vierte Ventrikel gt daf} sich die reflektorischen Vagus-
erdffnet. Die mit einem Kreis um- rre : Laufe d Entwickl 1
randete Stelle gibt die Lage des € " gl_lngen m aute A er . n Wl_c ung a .
Herz-Vaguszentrums an. Die mahlich und stufenweise {iber die verschie-
Zahlen bedeuten die Gehimnerven.  denen Teile des Herzens ausbreiten. Sie
unterbleiben nach Injektion von Atropin.

Das Herzvagus-Zentrum befindet sich bei den Fischen in der Medulla
oblongata. Eine genauere Umgrenzung dieses Zentrums wurde im
physiologischen Versuche bisher noch nicht durchgefithrt. Auf meine
Veranlassung hin hat J. PREYER einige Versuche am Aal angestellt.

hetevoclitus kleine Mengen einer Adrenalinchloridlésung I:Iooo bis I: 50000
injiziert und deren EinfluB auf die Herzfrequenz gepriift. Bei 4—7 Tage
alten Embryonen ergab sich keine Reaktion. Bei Embryonen im Alter von
8—13 Tagen trat daraufhin eine Pulsbeschleunigung um Io—20% ein.
Wurden die Tiere zuvor eine halbe Stunde in eine Nikotinlésung 1:1000
gebracht, so blieb die Adrenalinwirkung aus. Aus diesem Verhalten wurde
auf eine Reizung von Akzeleransfasern geschlossen. Meines Erachtens kann
ein solcher SchluB nicht mit Recht gezogen werden.
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Dabei hat sich gezeigt, dafl das Zentrum sich in der Gegend der mar-
kierten Stelle befindet (s. Abb. 68). Von hier gehen die Vagusfasern

Abb. 69. Ubersichtsbild iiber die Lage des Vagusstammes bei Scyllium canicula L. in etwa 1/, der natiirlichen
GroBe. Man beachte besonders den Durchtritt des Herzastes durch die Knorpelhiillen, die das Herz

ab, vielleicht zum Teil mit
dem Akzessorius vermengt,
wie KREIDL in Versuchen an
Torpedineen festgestellt hat.

Im physiologischen Ver-
suche hat man immer den
Vagusstamm  hinter den
Kiemen aufgesucht und ge-
reizt. Uber die Methodik
der Priparation der Rami
cardiaci vagi, zugleich auch
iiber die Isolierung und Frei-
legung des Herzens an einer
Reihe von Fischen finden
sich Angaben in einer Arbeit
von HEMMETER. Die Rami
cardiaci vagi zweigen bel
den Fischen, wie auch schon
STaNNIUS festgestellt hatte,
von den Pharynx- und Oeso-
phagusisten des Vagus ab
und verlaufen lings der
Ductus Cuvieri zum Herzen.
Die Rami cardiaci vagi

umschlieBen.

Abb. 70. Halbschematische Darstellung der Lage des Herzens
und seiner Umgebung bei einer Schleie. Ansicht von der
Ventralseite nach Entfernung des Perikards. VergroBerung
etwa 1'/sifach. Der Vorhof ist ziemlich blutleer und zu-
sammengefallen. Durch seine Wand kann man den an seiner
Dorsalseite befindlichen Ohrkanal hindurchschimmern sehen.
Es bedeuten: Si. den Sinus, A. den Vorhof, V. die Kammer,
B. den Bulbus arteriosus, L.H. und R.H. den linken bzw.
rechten Herzast des Vagus. (Nach BLASCHKO.)

treten als dinne Astchen zuerst an die hintere Kardinalvene heran,
dringen dann in die Wand der Ductus Cuvieri ein und verlaufen
weiter in deren Innerem bis zum Sinus.
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Vor der Sinus-Vorhofsgrenze [vgl. hier Kazem-Beck und DoGIEL (1)]
teilen sich diese Herz-Vagusfasern in zwei Aste, aus denen weitere
4—7 Zweige hervorgehen, welche zum Teil mit Ganglienzellen ver-
sehene Geflechte bilden und, wenigstens beim Hecht, bis zur Kammer
nachweisbar sind. Uber den Verlauf des Vagusstammes bzw. des
Herzvagus bei Scyllium canicula L. und bei Tinca vulgaris Cuv.
geben die Abb. 69 und 70 Aufschlufl. Es empfiehlt sich, die Herz-
Vagusiste selbst zu reizen, wenn man Zuckungen anderer Organe
verhiiten will, die die Registrierung der Herztitigkeit storen.

Besonders auffillig ist der starke Vagustonus, unter dem das
Fischherz normalerweise steht. So erwdhnen McWirLLiam und
GrTTER (1) fiir den Aal, Capiar fir Scyllium canicula 1., C. E. E.
Horrmann fiir den Karpfen, THESEN und Korrr fiir eine Anzahl

anderer  Knochenfische,
Tabelle 2o0. daBl die Zahl der Herz-
Herzfrequenz f der Fische vor und nach schlige pro Minute nach

Ausbohren des Halsmarkes. .
V. bedeutet den Versuch, ar.arrhythmisch. DurChSCh.neldung des Va'
gus ansteigt. Ist der eine

Fischart v / — - Vagus durchschnitten, so
- vor | nach verursacht die Ausschal-
T tung des zweiten Vagus

! Ausbohren des Halsmarkes

Anguilla vulgaris L. :

3, Toar. 52 nicht immer eine weitere

5. 1fzar 5 Beschleunigung der Herz-

7. 16 ar. 48 Stioke; Fii :

Tinca vulgaris Cuv. 2 21 ar. 34 tatl,g eit mehr. .ur die
|3 15 ar. 31 tonische Innervation des

4 34 ar. 54 Vagus spricht auch die

Erhohung der Schlag-
frequenz nach lokaler Atropinisierung des Herzens, die Kazem-Beck
und DocieL (1) beobachtet haben. Der Vollstindigkeit halber sei
erwiahnt, dafl ich ebensowenig wie Izguierpo (I) eine Beschleuni-
gung der Herztitigkeit nach Atropinisierung des Herzens von Scyl-
lium canicula L. feststellen konnte. Die Verkiirzung der Intervalle
zwischen zwei Herzschligen, die IzQuierpo nach diesem Eingriff
beobachtet hat — sie betragen zumeist blol 2% des gesamten Inter-
valles zwischen zwei Ursprungsantrieben — ist so geringfiigig, daf}
sie mit Riicksicht auf die arrhythmische Téatigkeit, die bei jedem
Fischherz gegeben ist, kaum in die Waagschale fallen kann.

Der starke Vagustonus, unter dem das Fischherz steht, wurde in
ncuerer Zeit durch v. SkraMLIK (17).einer Prifung unterzogen. Es
handelte sich um die genaue Beobachtung der Herztitigkeit bei den
Fischen vor und nach Zerstorung des Halsmarkes. Vor Zerstorung des
Halsmarkes arbeitet das Fischherz (untersucht wurden Anguilla
vulgaris L. und Tinca vulgaris Cuv.) in sehr langsamer Frequenz und
arrhythmisch (s. Tabelle 20). Das Aalherz schlagt in der Minute etwa
10—I2mal, das Schleienherz durchschnittlich 20mal.
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Dieser Vagustonus ist offenbar vor-
ziiglich veflektorisch bedingt. Auffillig
ist ndmlich der Unterschied in der Herz-
frequenz des Aales unter solchen Be-
dingungen gegeniiber der im unversehr-
ten Tierkérper, die von GITTER (1) zu
durchschnittlich 21 pro Minute fest-
gestellt wurde. Die reflektorische Be-
einflussung des Vaguszentrums ist ohne
weiteres zu verstechen, da das Herz
noch im restlichen Tierkorper arbeitet
und dieser zur Registrierung der Herz-
tatigkeit mit dem Riicken nach unlen
auf einer Korkplatte gelagert sein mufl.
Man darf nicht vergessen, dafi es sich
da um ein Reflexpriparat handelt, das
an und fiir sich eine abnorme Lagerung
schlecht vertragt. Hierzu kommen die
unvermeidlichen Reizungen der Haut
des Riickens, zum Teil auch der Brust-
flossen, welche zum Festmachen des
Priparatesvon Nadeln durchbohrt sind.

Das alles fithrt, wie spiter noch
auseinandergesetzt wird, sehr leicht zu
einer reflektorischen Beeinflussung des
Vaguszentrums des Herzens. Diese
auflert sich vor allem in der Verlang-
samung der Herztitigkeit, aber auch
darin, daf} die Kraft, mit der sich der
Vorhof zusammenzieht, auflerordent-
lich wechselt. Bald zieht er sich stark,
dann wieder schwach zusammen. Oft
sind (s. Abb. 71} die Ausschlige so
klein, dafl man auf eine richtige Zu-
sammenziehung des Vorhofs nur aus
der nachfolgenden Kammertatigkeit zu
schliefien vermag. Diese Erscheinungen
sind beim Herzen des Aales besonders
ausgepragt. Sie sind aber in durch-
aus gleicher Weise auch beim Herzen
von Tinca vulgaris Cuv. zu verzeichnen.
Durch gelegentliche Bewegungen des
Tieres kommt es natiirlich zu einer
verstarkten Reizung der Haut, die
ihrerseits wieder neue Hemmungs-

Registrierung von oben nach unten: Vorhof, Kammer,

vulgaris L. vor und nach Ausbohren des Halsmarkes (beim Pfeil).

Tatigkeit des Herzens von Anguilla

v,

Abb.

Am Vorhof macht sich eine starke negativ inotrope
Der Vorhof zieht sich sehr kriftig zusammen.
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erscheinungen am Herzen hervorruft. Es bleibt dann oft durch
langere Zeit vollig stillstehen.

Anders gestalten sich die Verhiltnisse, sowie man das Hals-
mark ausbohrt. Wihrend dieses Eingriffes und in den néchstfolgenden
Augenblicken erfahren die Hemmungserscheinungen eine wesentliche
Verstarkung. Zumeist stellt das Herz fiirs erste seine Tatigkeit

Abb. 72. Tatigkeit des Herzens von Tinca vulgaris Cuv. vor und nach Ausbohren des Halsmarkes (beim

Pfeil). Registrierung von oben nach unten: Vorhof, Kammer, Zeit in 2/, Sek. Man beachte, daB das Herz

nach Ausbohren des Halsmarkes sehr viel rascher und streng rhythmisch arbeitet, was zuvor nicht der Fall
war. Auch zieht sich der Vorhof viel kraftiger zusammen:

vollig ein. Gelegentlich, aber durchaus nicht immer, macht sich
auch noch einige Zeit nach dem Ausbohren eine Hemmung-der Herz-
tatigkeit im Sinne einer Abschwichung der Vorhofsschlidge bemerkbar.
Sowie diese Erscheinungen nachgelassen haben, beginnt das Herz
krdftig und in hoher Frequenz zu arbeiten. Auch schligt es jetzt
einigermafien rhythmisch und mit gleichbleibender Kraft, die in den

. meisten Fallen viel grofler
Tabelle 21. Frequenz f des ausgeschnit-

Lo ist als vor Zerstérung des
tenen Herzens bei Zimmertemperatur.
P ; Halsmarkes (s. Abb. 72).

" Stellt man den gleichen
|
!

Tierklasse

56 Versuch beim Herzen von
54 Amphibien oder Reptilien
38—39
7—10

Tinca vulgavis Cuv. . |
Amphibien: Rana esculenta L. .
Reptilien:  Clemmys caspica Gu..

Fische: Anguilla vulgaris L.1.

an, so ergibt sichdadurch
keine Verinderung der
Herztitigkeit. Sie bleibt gleich, ob das Halsmark noch unversehrt
oder aber ob es zerstort ist. Das Fischherz steht also unter einem
ganz ausgepragten und starken Vagustonus, der auf die reflektorische
Beeinflussung des Zentrums in der Medulla oblongata zuriickzufiihren
ist. Hort die Hemmungswirkung auf, so fallt die Ziigelung des Herzens
fort. Es arbeitet dann in einer bemerkenswert hohen Frequenz. Aus

1 Vgl. hier auch die Angaben von BieLIG (1). In Tabelle 1 dieser Ab-
handlung sind die Durchschnittsfrequenzen der ausgeschnittenen Herzen
von 26 Fischarten angegeben. Wenn manche Fischherzen nicht in einer so
auffillig hohen Frequenz (iiber 60 Schlage pro Minute) arbeiteten, so ist dies
zum Teil darauf zuriickzufithren, da sie sehr empfindlich sind und durch
den Mangel an Erndhrung leicht in hohem MafBe geschddigt werden.
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Tabelle 21 geht hervor, dafl das Fischherz bei Zimmertemperatur
wesentlich rascher arbeitet als das Herz der anderen Kaltbliter. Es
schlagt beinahe so schnell wie das Menschenherz, das auf eine Tempe-
ratur von 37,5—38° C eingestellt ist.

Durch die Feststellung des starken Vagustonus wird die Tatsache
in ein neues Licht geriickt, daf} es bisher nie gelungen ist, beim Fisch-
herzen eine Sympathicuswirkung festzustellen. Das Fischherz bedarf
ja tiberhaupt keiner beschleunigenden Fasern. Arbeitet es ja doch in
einer auffillig hohen Frequenz, wenn es sich selbst iiberlassen, also
jeglichem nervésen Einflufl entzogen ist.

Wir stehen hier einer Tatsache gegentiber, die in der gesamten
Tierreihe kein Analogon hat. Soweit man bisher zu iibersehen ver-
mag, konnen die Herzen aller anderen Wirbeltierklassen — vielleicht
mit Ausnahme der niedersten Chordaten — durch Nervenwirkung zu
raschevem und langsamerem Schlagen gebracht werden, je nach dem
Bedarf fur die Grofie des Blutumlaufes, der im Kéorper vorliegt. Diese
Herzen arbeiten also unter normalen Bedingungen in einer Frequenz,
die als eine mittlere anzusprechen ist und durch das Verhiltnis des
Vagus- zum Sympathicustonus bestimmt wird. Uberwiegt der
erstere, so arbeitet das Herz langsamer, Uberwiegt der letztere, so
arbeitet es schneller.

Die lebendige Substanz des Herzens der meisten Tiere schligt,
allen nervésen Einfliissen entzogen, in einer mittleren Frequens, deren
Grofle durch die Temperatur und die Erndhrungsbedingungen be-
stimmt ist. Seine Tiatigkeit kann durch Nervenwirkung sowohl
gesteigert als auch herabgesetzt werden. Die lebendige Substanz
des Fischherzens arbeitet, allen nervésen Einfliissen entzogen, in einer
gegeniiber den anderen Kaltbliitern sehr hohen Frequenz. Diese ist
bei Zimmertemperatur so grofl, dafl die anderen Kaltbliiterherzen
schon stark unter dem Einflui des Sympathicus stehen miissen,
damit sie sie erreichen.

Das Fischhers mufl also, entsprechend der eigenartigen, von den
anderen Kaltbliitern abweichenden ‘Beschaffenheit seiner lebendigen
Substanz, die von sich aus ein sehr schnelles Schlagen ermoglicht,
zum normalen Arbeiten durch den Vagus geziigelt werden, wenn es
bei sonst gleichbleibenden Bedingungen (gleiche Temperatur und
gleicher Erndhrungszustand) in demselben Tempo arbeiten soll, wie
z. B. das Froschhers. Darum besteht die nervése Regulation beim
Fischherzen einfach in der Durchfiihrung einer Hemmung. Soll es
langsamer arbeiten, so wird der Vagustonus erhoht, soll es rascher
arbeiten, so mufl der Vagustonus nachlassen. Wir stehen hierin
einem wunderbar einfachen, einzig dastehenden Mechanismus der
nervisen Regulation eines Herzens gegeniiber. Das Fischherz wird nur
durch zwe: Ziigel bedient, wihrend bei allen anderen Herzen neben
zwer Ziigeln noch zwei Sporne (die beiden Sympathici rechts bzw.
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links) gegeben sind, wie man in Anlehnung an einen treffenden
Vergleich von Lubpwic sagen kann.

Die fiir das Fischherz und die Herzen der iibrigen héheren Chordaten
gegebenen Verhiltnisse der Innervation sind in Form zweier Schemata
in den Abb. 73 und 74 wiedergegeben. Man kann aus ihnen erkennen,
wie das Fischherz von selbst sehr rasch arbeitet und im Tierkérper
und Experiment durch den Vagustonus im geringeren und grofleren
Umfange gedrosselt wird. Das Herz der iibrigen Chordaten, von den
Fischen an aufwirts, arbeitet fiir sich in einer mittleren Frequenz,
die im Tierkorper und Experiment durch das Verhiltnis der Grofle
des Vagus- und Sympathicustonus verdndert werden kann.

Abb. 74. Schema der nervésen Versorgung der Herzen
aller Chordaten von den Fischen aufwirts. In der

Abb. 73. Schema der nervésen Versorgung des
Fischherzens im Tierkorper. Bedienung nur durch

Vagusfasern, also bloB durch einen Ziigel im Sinne
einer Hemmung. In der Ordinate sind die Herz-
frequenzen eingetragen. Das Herz arbeitet
ausgeschnitten in einer sehr hohen Frequenz.

Ordinatesind die Herzfrequenzen eingetragen. Bedie-
nung durchVagus- undSympathicusfasern, also durch
zwei einander entgegenwirkende Ziigel. Das Herz
arbeitet ausgeschnitten in einer mittleren Frequenz,

Das Fischherz ist also blofi durch eine Gattung von Nervenfasern,
den parasympathischen, versorgt und weist eine hohe Schlagfrequenz
auf, wenn der cinseitig hemmende Einflufl aufhort. Aus dieser Tat-
sache erklaren sich zwanglos eine Reihe von Eigentiimlichkeiten, die
die Herzen der Fische im unversehrten Tierkérper oder im iiber-
lebenden Zustande gegeniiber den gleichen oder gleichartig gehaltenen
Organen anderer Tierklassen aufweisen.

So ist vor allem zu verstehen, warum die Angaben der Autoren
Uber die Herzfrequenz bei den Fischen selbst bei einer und derselben
Art so auflerordentlich schwanken. In erster Linie wird es etwas
ausmachen, ob die Bestimmung beim lebenden Tiere gemacht wird
oder bei einem Reflexpriparat oder beim Herzen, das aus dem Tier-
korper herausgeschniiten ist. In den ersten beiden Fillen ist stets
eine langsamere Herztitigkeit zu erwarten als im dritten. Denn im
unversehrten Tierkoérper oder beim Reflexpriparat wird das Herz
durch den Vagus zumeist stark gesiigelt sein, wihrend diese Drosselung
nach Zerstérung der Medulla oblongata oder nach Herausschneiden
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des Herzens aus dem Tierkérper entfillt. Es mufl aber auch etwas
ausmachen, unter welchen Bedingungen der Haltung des Tieres die

Bestimmung der Herzfre-
quenz erfolgt. Wirken da-
bei starke Reize von der
Peripherie auf das Zen-
tralnervensystemein, z.B.
beim Anfassen oder Fest-
halten des Tieres, so ist zu
erwarten, dafi der Vagus-
tonus gesteigert wird, wo-
durch die Herzfrequenz
sinkt. Es ist also nun-
mehr nicht weiter Uber-
raschend, daf} die Bestim-
mung der Herzfrequenz
zu so stark schwankenden
Ergebnissen gefithrt hat.

Vom ausgeschnittenen
Fischherzen ist ferner aus
zahlreichen Versuchen be-
kannt, dafl es sehr viel
empfindlicher, ist, als das
gleiche und gleichartig ge-
haltene Organbeianderen
Tierklassen. Die Ursache
dafir ist nunmehr un-
schwer zu verstehen. Die
hohe Schlagfrequenz, in
die das Fischherz nach
dem Herausschneiden aus
dem Tierkérper gerit,
stellt sehr grofle Anfor-
derungen an die Leistun-
gen seiner lebendigen
Substanz. Sein fithren-
des  Automatiezentrum
und die abhingigen Herz-
anteile werden also leicht
viel rascher erschopft,
als bei einem Frosch- oder
Schildkritenherzen ,  die
in viel langsamerer Fre-

quenz tatig sind. Es ist also niclit weiter befremdlich, dafl
Fischherz in seiner Titigkeit so leicht versagt.

urspriinglich gegebene Vollrhvthmus der Kammer allmiihlich, in /,-, /3- usf. -Rhythmus {ibergeht,

Tatigkeit des Herzens von Anguilla vulgaris L. Registrierung von oben nach unten: Vorhof, Kammer, Zeit in 1/, Sek. Man beachte, dals der

Abb. 75.

jal
o
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Das macht sich daran kenntlich, dafi die Automatiezentren sehr
bald arrhythmisch arbeiten und hernach ihre Tétigkeit bald voéllig
einstellen. Das macht sich aber auch daran bemerkbar, dafy leicht
Dissoziationen zwischen der Tatigkeit der einzelnen Herzabteilungen
vorkommen. So stellt sich nach einiger Zeit vorzugsweise die Kammer
auf Bruchteile der Frequenz des filhrenden Teiles ein. Sie halbiert,
drittelt, viertelt usw. (s. Abb. 75), trotzdem sie sehr wohl imstande
ist, in einer grofleren Frequenz zu arbeiten. Davon kann man sich
leicht tiberzeugen, indem man sie kiinstlich reizt. Die rationale Dis-
soziation ist also nicht auf ein Versagen der Kammer, sondern auf
das der Uberleitungsgebilde zwischen Vorhof und Kammer, des
Atrioventrikulartrichiers, zuriickzufiihren. FEine solche Dissoziation
kommt nicht selten bei den Herzen vom Typus A und B zwischen
Sinus und Vorhof, bei den Herzen vom Typus B zwischen Kammer
und Conus arteriosus vor. Gelegentlich beobachtete ich eine solche
Koordinationsstérung bei den Herzen vom Typus C sogar zwischen
Ohrkanal und eigentlichem Vorhofsgewebe.

Diese eigenartigen Storungen, die sich bei anderen Herzen im
allgemeinen nur nach ganz besonderen FEingriffen oder beim Ab-
sterben einstellen, treten beim Fischherzen deshalb so leicht auf,
weil die Leitung der Erregung in der normalen Richtung, also von der
fihrenden Stelle zur Kammer, in eigenartiger Weise behindert ist.

Arbeitet das Herz nach Zerstérung der Medulla oblongata sehr
rasch, so sind die Uberleitungsgebilde auf die Dauer den Anforde-
rungen nicht mehr gewachsen, die nunmehr gegeniiber der Norm
erhoht sind. Sie versagen genau so, wie die Uberleitungsgebilde
zwischen Vorhof und Kammer bei anderen Herzen, z. B. beim Frosch,
wenn diese entweder durch Erwdrmung (GASKELL) oder sympathische
Erregung [vgl. v. SkRaMLIK (2)] oder kinstliche Reizung [vgl. Eck-
STEIN, sowie V. SKRAMLIK (II)] auf eine hohe Frequenz gebracht
werden. An der Dissoziation zwischen der Tatigkeit zweier Herz-
abteilungen bei den Fischen trigt also vielfach die hohe Frequens
Schuld, in der das Herz schligt, wenn die Ziigelung durch den Vagus
fortfallt. Es lassen sich also eine Reihe von Eigentiimlichkeiten, die
das Fischherz nach dem Herausschneiden aus dem Tierkérper oder
nach Zerstérung des Halsmarkes aufweist, durch die Aufhebung seiner
nervésen Drosselung erkliren.

In volligem Einklang mit dem starken Vagustonus, unter dem
sich das Fischherz normalerweise befindet, steht die Tatsache, daf3
der Vagus auflerordentlich leicht anspricht. Es ergeben sich hier
ganz prinzipielle Unterschiede gegeniiber dem Vagus anderer Tiere.
Man kann unter Verwendung des iiblichen pu Bois-REvmoNDschen
Induktoriums, das mit einem Akkumulator von 2,1 Volt Spannung
im primdren Stromkreis betrieben wird, sehr leicht einen Vagus-
effekt beim Fischherzen bei 25 cm Rollenabstand bekommen. Unter



Uber den Kreislauf bei den Fischen. 97

sonst gleichbleibenden Bedingungen benotigt man einen Rollen-
abstand von 12 cm, also einen sehr viel stirkeren Reiz, um eine eben
merkliche Vaguswirkung beim Froschherzen hervorzurufen. Diese
Feststellungen hat man bei sdmtlichen bisher untersuchten Fisch-
arten gemacht. Es ist daher die Aussage durchaus berechtigt, daf}
der Vagus bei den Fischen sehr viel leichter anspricht als bei anderen
Kaltbliitern.

Die leichte Ansprechbarkeit des Fischvagus geht auch aus neueren
Untersuchungen von Barry, CHAUCHARD und CHAUCHARD hervor,
welche die Chronaxie des Vagus bei Scylliovhinus canicula L. GirL.
bei Zimmertemperatur zu 0,2, in einigen Fillen auch zu 0,3—0,35 ¢
fanden. Wird der Nerv erwdrmt, so sinkt der Chronaxiewert, wird
der Nerv abgekiihlt, so steigt der Chronaxiewert an. Diese Verande-
rungen folgen der van't Horrschen Regel. Des Vergleiches wegen
fihre ich an, dafl beim Vagus der Schildkriten von FREDERICQ (2, 3, 4)
Chronaxiewerte von 5—7 ¢ gefunden wurden.

Es gibt auch eine Latenz der Vaguswirkung beim Fischherzen;
doch ist diese sehr gering. Sie betrdgt nach Messungen am Herzen
von Scyllium canicula L. durchschnittlich etwa 0,35 Sek. Daraufhin
ist bereits der erste Erfolg am Herzen zu verzeichnen.

Die Vaguswirkung ist natiirlich bei den verschiedenen Typen von
Fischherzen verschieden. Das ist nicht weiter befremdlich und iber-
raschend. Denn wir haben bei der Vaguswirkung auf das Herz zu
unterscheiden: eine Einflufinahme auf die fiihrenden und die ab-
hingigen Herzabteilungen. Die Beeinflussung der fithrenden Herz-
abteilungen hingt natiirlich von der Zahl und Anordnung der Auto-
matiezentren ab. Daraus erklart sich ohne weiteres, dafl wir nicht
die gleichen Vaguswirkungen bei den Fischherztypen A, B und C
erwarten konnen. Wiirde sich z. B. bei den Fischherzen vom Typus A
die Vaguswirkung blofl auf den Sinus erstrecken, so wire auf diese
Weise ein Stillstand des Herzens nicht herbeigefithrt, weil ja fiir das
Zentrum im Sinus und den Ductus Cuvieri dann sofort das im Ohr-
kanal einspringen konnte. Es empfiehlt sich, die Wirkung des Vagus
auf das Fischherz gesondert zu besprechen, je nachdem es sich um
den Typus A, B und C handelt.

a) McWiLLiaM hat als erster Beobachtungen iber die Wirkungs-
weise des Vagus beim Aalherzen gemacht. Er hat dabei feststellen
kénnen, dafl der Sinus dieser Herzen durch den Vagus stillgelegt wird,
daf3 aber auch der Vorhof von der Wirkung betroffen wird. Die
Stirke seiner Zusammenzichungen nimmt ab und seine Muskulatur
wird fir kinstliche Reize unempfinglich. Nach Beendigung einer
wirksamen Vagusreizung nimmt die Ursprungserregung fiir die Tétig-
keit des ganzen Herzens von einer anderen Stelle des Sinus und seiner
venosen Anhénge ihren Ausgang als in der Norm. Nach McWiLLiams
Angaben tbernehmen die mittleren Anteile des Sinus die Fiihrung,

Ergebnisse der Biologie XI. 7
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wihrend zuvor die Einmiindungsstelle der Ductus Cuvieri in Frage
kam. Erst nach einigen Schligen kommt der normale, durch die
Tatigkeit der Ductus Cuvieri bestimmte Rhythmus zum Vorschein.

McWirrLiam hat die Tatigkeit des Herzens nur in zwei Fillen,
und zwar ausschliellich am Vorhof, registriert. Deswegen schien es
empfehlenswert, hier neue Untersuchungen unter graphischer Regi-
strierung der einzelnen Herzabteilungen vorzunehmen. Das hat auf
meine Anregung hin J. PREYER (1) getan. Man kann die Erfolge des
Vagus gliedern, je nachdem dieser Nerv von einem schwachen, mittel-
starken oder starken Reiz getroffen wird. Fiir den Erfolg ist es,

Abb. 76. Titigkeit des Herzens von Anguilla vulgaris L. Reizung des rechten Vagus. Rollenabstand 25,0 om

Registrierung von oben nach unten: Sinus, Vorhof, Kammer, Reizmoment des Vagus, Zeit in!/, Sek. Man

beachte, daB im Gefolge der Vaguserregung Vorhof und Kammer ihre Tatigkeit einstellen, wihrend der

Sinus in der urspriinglichen Frequenz weiterarbeitet. Bei Wiederaufnahme der Tatigkeit macht sich eine

UnregelmiBigkeit am Vorhof bemerkbar, die offenbar auf das Eingreifen des Zentrums im Ohrkanal
zuriickzufiihren ist. (Nach J.PREYER.)

wenigstens nach den Untersuchungen von J. PREVER, gleichgiiltig,
ob der rechte oder linke Vagus' des Aalherzens gereizt- wird.

Die erste Wirkung des Vagus auf das Herz, und zwar bei Schwellen-
erregung des rechten bzw. linken Vagus, besteht in einer Stillegung
des Herzens mit Ausnahme des Sinus. Dieser arbeitet (s. Abb. 76)
mit unverminderter Frequenz und unveridnderter Kontraktionsstarke
weiter. Der Stillstand des Herzens in Diastole wird dadurch herbei-
gefithrt, dafl die refraktdre Phase der Uberleitungsgebilde zwischen
Sinus und Vorhof verldngert wird. Das geht aus einer einfachen Tat-
sache hervor. Man kann namlich nicht selten den Vagusreiz so ab-
stufen, daff nur jeder zweite bzw. dritte bzw. vierte usw. Antrieb vom
Sinus auf das iibrige Herz tibertragen wird.

Bei weiterer Verstirkung des Reizes bleiben die abhingigen Herz-
abteilungen, Vorhof und Kammer, stillstehen, weil die refraktére
Phase der Uberleitungsgebilde unendlich lang geworden ist. Die
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abhingigen Herzabteilungen, Vorhof und Kammer, sind dabei, voraus-
gesetzt, dafl der zur Vaguserregung verwendete Reiz nicht zu stark
war, noch in normaler Weise reizbar. Erregt man mit einem Schwellen-
reiz den Vorhof, so zieht sich dieser zusammen, und es folgt thm die
Kammer in einem entsprechenden Intervalle nach. FErregt man mit
einem Schwellenreiz die
Kammer, so zieht sich diese
zusammen, und es wird von
ihr aus riicklaufig der Vor-
hof in Titigkeit gebracht
(s. Abb. 77).
Die Uberleitungszeiten
A—V, sind' wihrend eines
solchen Vagusstillstandes
des Herzens, wie aus den
ZahlenwertenderTabellez2
hervorgeht, gegentber der
Norm etwas verlidngert. Es

macht sich eine negativ
dromotrope Wirkung be-
merkbar. Die rickliufigen
Uberleitungszeiten V—A,
sind kiirzer als die rechtliu-
figen. Esistaberauch dabei
eine gewisse negativ dromo-
tropeWirkungfestzustellen,
soweit man hier Vergleichs-
zahlen von anderen Pri-
paraten der gleichen Fisch-

Abb. 77. Tatigkeit des Herzens von Anguilla vulgaris L. Reizung
des rechten Vagus. Rollenabstand 25,0 cm. Registrierung von
oben nach unten: Sinus, Vorhof, Kammer, Reizmoment des
Vagus, Zeit in 1/, Sek. Man beachte, daB unmittelbar nach
Beginn der Vagusreizung die abhingigen Herzabteilungen,
Vorhof und Kammer, ihre Titigkeit einstellen, wihrend der
Sinus im urspriinglichen Rhythmus weiterarbeitet. Die Er-
regung kann zwischen den beiden abhingigen Herzabteilungen,
Vorhof und Kammer, in der normalen und riickliufigen
Richtung geleitet werden: eine kiinstlich gesetzte Erregung
des Vorhofs wird auf die Kammer, eine der Kammer riick-
laufig auf den Vorhof iibertragen. Nach abgeklungener Vagus-
erregung arbeiten Sinus und Vorhof in der urspriinglichen
Frequenz weiter; die Kammer halbiert gegeniiber dem Vorhof.

art heranziehen kann. (Nach J. PREYER.)

Tabelle 22. Uberleitungszeiten A, —Vs vor (I), wahrend (II) und

nach (III) einer Vaguserregung beim Aalherzen in Sekunden.

Wiahrend der Vaguserregung arbeitete der Vorhof natiirlich nur auf einen
kiinstlichen Reiz. V. bedeutet den Versuch.

v. I I 111
3c 0,71 0,71 0,96 1,10 0,92 0,74 0,74
0,68 0,71 0,96 1,10 | 0,99 0,68 | 0,74

Eindringlich geht die Hemmung an den Uberleitungsgebilden
durch eine Vaguserregung in recht- und riickliufiger Richtung aus
neueren Untersuchungen meiner Schule hervor. Die Uberleitungs-
gebilde vermogen ndmlich unter diesen Bedingungen lang nicht so
viel Impulse zwischen den einzelnen Herzabteilungen, weder in der
einen, noch in der anderen Richtung zu iibertragen, wie unter normalen
Verhiltnissen.

7*
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Die Stirke, mit der sich der Vorhof zusammenzieht, ist gegeniiber
der Norm zumeist leicht herabgesetzt. Nur gelegentlich ist sie genau
so wie bei der spontanen Tatigkeit des Herzens vor Erregung des
Vagus. Am Vorhof tritt also im Zusammenhange mit der Blockierung
der Uberleitungsgebilde zwischen Sinus und Vorhof des Aalherzens
auch eine negativ inotrope Wirkung in Erscheinung, wihrend eine
solche an der Kammer vollig fehlt.

Diese negativ inotrope Wirkung am Vorhof ist zu verstehen, wenn
man des zweiten Automatiezentrums gedenkt, das im Ohrkanal ein-
gebaut ist. Dieses erwacht, wie vorzugsweise die Versuche von
Bieric (1) gelehrt haben, zumeist sofort zu spontanem Arbeiten, sowie
die automatische Tatigkeit des Sinus nachlafit oder gar véllig aufhort.
Zum Zwecke einer Stillegung der abhingigen Herzanteile mufl sich
also die Vaguswirkung nicht allein auf die Uberleitungsgebilde zwi-
schen Sinus und Vorhof, sondern auch auf das zweite Automatie-
zentrum im Ohrkanal erstrecken. '

Eine Verstairkung des Vagusreizes bewirkt eine Verlangsamung
der Tatigkeit des Sinus. Gelegentlich macht sich, vorzugsweise an
ganz frischen Priparaten, auch eine negativ inotrope Wirkung am
Sinus bemerkbar. Den Sinus voéllig stillzustellen, gelingt nur mit
Hilfe von ganz starken Vagusreizen. Bei einer solchen Stillegung des
ganzen Herzens kann der Sinus durch kiinstliche elektrische Reize
noch zu einer Zusammenziehung gebracht werden. Das lehrt, dafl er
bloB die Befihigung zum Aussenden der Ursprungsantriebe verloren
hat, nicht aber die zur Kontraktion. Eine solche, durch einen kiinst-
lichen Reiz herbeigefiihrte Zusammenziehung des Sinus wird auf den
Vorhof nicht iibertragen. Es ist ndmlich neben der Stillegung des Sinus
auch eine vollstindige Blockierung der Uberleitungsgebilde zwischen
Sinus und Vorhof gegeben. Auch ist es nicht méglich, den Sinus vom
Vorhof aus, also riicklaufig, zur Tatigkeit zu bringen. Bei starker
Vaguswirkung ist der Vorhof durch kiinstliche Reizung nicht leicht
zur Titigkeit zu bringen. An der Kammer konnte J. PREYER (1) diese
Wirkung nicht feststellen.

Bemerkenswert ist die Tatsache, dafl nach wiederholter Vagus-
erregung die Erscheinungen eine gewisse Verdnderung erfahren.
Reizt man jetzt den Vagus mit schwachen Reizen, so beobachtet man,
daB sich die Wirkung weniger auf die Uberleitungsgebilde zwischen
Sinus und Vorhof, als vorzugsweise auf den Vorhof und die Uber-
leitungsgebilde zwischen Vorhof und Kammer erstreckt. Das Herz
arbeitet dann in der fritheren Frequenz weiter; der Vorhof zieht
sich aber mit stark verminderter Kraft zusammen. Die Kammer
beantwortet nun nicht jeden Vorhofsschlag, sondern jeden zweiten
oder vierten mit einer Zusammenziehung und stellt nicht selten ihre
Titigkeit wahrend der Vaguserregung voéllig ein. Die Erscheinung
ist durch eine Verlingerung der refraktiren Phase der Uberleitungs-
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gebilde zwischen Vorhof und Kammer zu erkliaren. Es ergibt sich
nunmehr eine vollige Analogie zwischen der Beeinflussung der
Uberleitungsfasern an der Sinus-Vorhofs- und Vorhofs-Kammergrenze
durch den Vagus.

Das wechselvolle Bild der Wirkung des Vagus auf das Aalhers

nach wiederholter Reizung 1afit sich nur so verstehen, dafl offenbar
chemische Substanzen im Sinne von O. LoeEwi bei der Wirksamkeit
dieses Nerven eine Rolle spielen. Ferner ist fiir den Erfolg sicher
nicht gleichgiiltig, welches die
Vorgeschichte des Herzens ist,
d. h. wie oft und welche Ein-
griffe am Herzen durch diese
Stoffe bewirkt wurden. Das
geht unzweifelhaft aus den
eigenartigen  Unterschieden
hervor, die man in bezug auf
die Vaguswirkung bei frischen
und wiederholt gereizten Pra-
paraten findet.

Sowie man mit der kiinst-
lichen Vagusreizung aussetzt,
beginnt das Aalherz wieder
zu arbeiten, und zwar meist  Abb. 78. Tatigkeit des Herzens von Anguilla vulgaris L.
mit einer gogentber friiher  Temme s iy Yo, et s, e
wenig veranderten Frequenz.  Reizmoment des Vagus, Zeit in 1/, Sek. Man beachte, daB

Eine negativ Chronotrope]\/'ach- auf die Vaguserregung hin der Sinus in der fritheren
. Frequenz weiterarbeitet, wihrend Vorhof und Kammer
M“’kung . gelangt nur - aus- nur noch auf jeden zweiten Sinusimpuls reagieren. In der
nahmsweise zur Beobachtung, Kurve sind Mitbewegungen der anderen Herzabteilungen,

und zwar nur dann wenn vorzugsweise der Kammer, enthalten. Die Kammer, die

durch dle Vaguserregimg dle vor der "Vaguserregung gegeniiber Qem Vorhof halbiert
hat, schlagt nach der Vaguserregung im Vollrhythmus des

Tétigkeit des Sinus verlang- Vorhofs. (Nach J. PREYER.)

samt oder véllig aufgehoben

wurde. Dagegen liefl sich sehr hiufig eine Nachwirkung in dem

Sinne feststellen, daf sich der Vorhof nach Aussetzen des Vagus-

reizes mit allmdhlich zunehmender Kraft zusammenzieht. Spiate-

stens nach 8 Schligen ist aber seine Kontraktionsstarke die gleiche

wie vor der Vaguserregung.

Im Gefolge einer Vaguserregung beobachtet man nicht selten
eigenartige Stérungen der Herztitigkeit, wie sie in erster Linie
V. SKRAMLIK (18) am Schildkritenherzen feststellte. Freilich halten
diese am Aalhersen [vgl. J. PREYER (1)] im allgemeinen nur kurze
Zeit an. Es handelt sich um Arrhythmien des Sinus, wobei manchmal
ein spontaner Schlag des Vorhofs durchbricht, der offenbar durch
das Eingreifen des Automatiezentrums im Ohrkanal bedingt ist.
Weiter machen sich Dauerstérungen an den Uberleitungsgebilden
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zwischen Vorhof und Kammer bemerkbar, indem die Kammer gegen-
iber dem Vorhof zu halbieren beginnt (vgl. Abb. 77). Um so auf-
falliger ist dann die Erscheinung, dafl nach einer Erregung des Vagus
eine bereits zuvor bestehende Halbierung der Kammer gegeniiber
dem Vorhof fiir einige Zeit aufgehoben wird (s. Abb. 78). Es ist
kaum anzunehmen, dafl dieser Erfolg direkt auf die Vaguserregung
zuriickzufiihren ist. Denn wie sollte derselbe Nerv, der die Uber-
leitungsgebilde unzweifelhaft im ungiinstigen Sinne beeinflufit —
man denke vor allem an die Verlingerung ihrer refraktaren Phase —
nun plétzlich eine Steigerung ihrer Leistungsfahigkeit herbeifithren!
Vielmehr ist daran zu denken, dafl sich die Uberleitungsgebilde

Abb. 79. Titigkeit des Herzens von Scyllium canicula L. Vaguswirkung auf das Herz. Registrierung von

oben nach unten: Zeit in!/, Sek., Vagusreizung, Vorhofs- und Kammerzusammenziehung. Man beachte den

Eintritt der Vaguswirkung, den Zeitpunkt der Wiederaufnahme der Herztatigkeit, den Stillstand von Vorhof

und Kammer und die kleinen Ausschlige des Vorhofshebels wihrend des Vagusstillstandes, die auf die
Tatigkeit des Sinus zuriickzufithren sind.

zwischen Vorhof und Kammer wihrend der Zeit der durch die Vagus-
erregung erzwungenen Ruhe zur friheren Arbeitsfihigkeit erholen.

Weitere Uberleitungsstérungen machen sich, wie ich ofters beob-
achtet habe, nach einer Vaguserregung in Form der WENCKEBACH-
schen Periodik bemerkbar. Endlich kann man nicht selten im Gefolge
eines starken Vagusreizes beim Vorhof Flimmern hervorrufen, das
allerdings nach einiger Zeit wieder vergeht.

An Vorhof und Kammer sind wihrend einer Vaguserregung
manchmal Tonussenkungen zu beobachten. Doch handelt es sich bei
dieser Erscheinung nicht etwa um eine primire Wirkung des Vagus
auf den Tonus, vielmehr um einen Nachla8 derjenigen Tonussteigerung,
die zuvor an der Kammer. infolge der frequenten T#tigkeit zustande
kam und die durch die Stillegung des Herzens verschwindet. Mit
der Bewertung von Tonusdnderungen am Fischherzen im Zusammen-
hange mit einer Vaguserregung muf} man stets sehr vorsichtig sein,
da diese vielfach auch durch andere Ursachen, vor allem den Zug be-
nachbarter Gewebe, vorgetduscht werden konnen, die bei der Vagus-
erregung mitgereizt werden. Das 143t sich nicht immer vermeiden.
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b) In hohem Grade bemerkenswert ist der Erfolg einer Vagus-
wirkung bei den Knorpelfischen, und zwar sowohl bei den Haien
[vgl. v. SKRAMLIK (10)] als auch bei den Rochen [vgl. KOEHNLEIN (2)].

Nach Ablauf der Latenz stellen Vor-
hof und Kammer thre Tdtigkeit ein,
der Sinus arbeitet aber in der Regel
weiter, und zwar regelmdfig, durchaus
im [ritheren Rhythmus (s. Abb. 79).

Als eine besondere Eigentiimlich-
keit der Vaguswirkung beim Knorpel-
fischherzen soll hervorgehoben sein,
daf} sie von der Stirke des Reizes im
groflen ganzen unabhingig ist. Diesc
GesetzmafBigkeit gilt freilich nur bei
Erregung des linken Vagus. Wie stark
dieser auch gereizt wird, immer tritt
der gleiche Erfolg ein. Das gilt aber
nicht fiir den rechien Vagus. Bei Ver-
starkung des Reizes werden die Zu-
sammenziehungen des Sinus merklich
schwécher und verschwinden bei einem
sehr starken Reiz vollig. Bei stirkerer
Reizung des rechten Vagus kann man
dann, selbst mit bewaffnetem Auge,
nicht die geringste Bewegung am
Sinus und den beiden Canales Cuvieri
beobachten. In ganz seltenen Fallen
lief} sich ein verlangsamtes Schlagen
bei Reizung des rechten Vagus fest-
stellen. Der rechte Vagus wirkt also
bei den Knorpelfischen anders als der
linke. Das ist deswegen von beson-
derem Interesse, weil beim Aalherzen
ein Unterschied in der Wirkung des
rechten vom linken Vagus nicht fest-
gestellt werden konnte.

Reizt man den Vagus nicht blof}
kurz, sondern durch lingere Zeit, so
ergeben sich weitere eigenartige Er-
scheinungen. Es beginnen nidmlich
Pulse durchzubrechen, und zwar zieht
sich gelegentlich der Vorhof zusammen und es folgt ihm im iblichen
Intervall die Kammer nach. Diese durchbrechenden Schlidge des Vor-
hofs treten nicht etwa im fritheren Normalintervall der Herzschlige auf.
Doch betragt der zeitliche Abstand zweier Zusammenziehungen stets

AuBerdem brechen bei der

von oben nach unten: Zeit in 1/; Sek,, Vagusreiz, Vorhofs- und Kammerzusammenziehung. Man beachte, daB beim Vagusreiz rechis keine
Vagusreizung Jinks Zusammenziehungen des Vorhofs durch, die auf die Kammer Gibertragen werden.

Abb. 80. Tatigkeit des Herzens von Scyllium canicula L. Unterschied zwischen der Wirkung des rechten und linken Vagus. Registrierung

Zusammenziehungen des Sinus zu beobachten sind, wihrend sie bei der linken Vagusreizung vortreten.
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ein ganzes Vielfaches der urspriinglichen Herzrevolution. Zumeist ist
das Intervall (s. Abb. 80) doppelt oder gar vierfach so groB}. Seinc
Vergroflerung gegeniiber der Norm beschrinkt sich durchaus nicht
etwa allein auf eine Vervielfachung mit geraden Zahlen. Man beob-
achtet nicht selten eine Verlingerung der Pausen zwischen zwei
solchen durchbrechenden Herzschliagen auf das Drei-, Fiinf-, ja sogar
Siebenfache der Norm.

Besonders interessant ist, dafl die Kraft, mit der die Zusammen-
zichungen des Vorhofs und der Kammeér wihrend einer Vagus-
reizung erfolgen, gegeniiber der Norm durchaus nicht geschwicht ist.
Das hatten schon Borrazzi (1) und McQUEEN beobachtet. Man kann
also bei den Kwnorpelflossern keine negativ inotrope Wirkung des
Vagus auf die abhingigen Herzabteilungen feststellen.

Damit steht in vollem Einklang, dafl Vorhof und Kammer trotz
der Vaguswirkung in vollem Umfange leistungsfihig sind. Kiinstlich
hervorgerufene Zusammenziehungen von Vorhof und Kammer wih-
rend eines Vagusreizes weisen die gleiche Hohe auf wie zuvor oder
hernach. Es bestecht weder eine negativ bathmo- noch eine negativ
inotrope Wirkung des Vagus an den abhingigen Herzabteilungen des
Knorpelfischherzens. Diese Tatsache verdient ganz besondere Hervor-
hebung, ebenso wie der Befund, dafl wihrend der Vagusreizung eine
kiinstlich gesetzte Erregung des Vorhofs auf die Kammer und eine
solche der Kammer auf den Vorhof {ibertragen wird. Man kann diese
beiden Herzabteilungen wihrend des Vagusstillstandes sogar auf eine
groflere Frequenz setzen, als sie zuvor durch die Sinusantriebe gegeben
war (s. Abb. 81 und 82). Alle Erregungen des Vorhofs werden auf
die Kammer, alle Erregungen der Kammer auf den Vorhof iibertragen.
KoeuNLEIN (2) hat erginzend gefunden, dafl beim Rochenherzen,
das durch eine Vaguserregung stillgestellt wurde, kiinstlich gesetzte
Erregungen des Conus arteriosus sich riickldufig iiber die Kammer
nach dem Vorhof ausbreiten. Das diirfte auch bei den Scyllium-Herzen
der Fall sein.

Der Stillstand des Knorpelfischherzens in Diastole bei Erregung
des Vagus beruht also auf der Schaffung eines Blockes zwischen Sinus
und Vorhof. Bei diesen Herzen wirkt der Vagus so wie eine 1. STAN-
Niussche Ligatur. In ihrem Gefolge bleiben Vorhof und Kammer
stillstehen, wahrend der Sinus in unveridndertem Rhythmus weiter-
arbeitet. Der durch die Ligatur herbeigefiihrte Block ist aber nicht
mehr riickgingig zu machen, da durch das Zuziehen des Fadens das
Gewebe zerstort wird; der durch den Vagus gesetzte sinoaurikuldre
Block dagegen lost sich mit Beendigung der Reizung.

Eine Nachwirkung der Vaguserregung wurde niemals beobachtet.
Unmittelbar nach Aufhéren der Vagusreizung nimmt das Herz seine
Tiatigkeit in vollem Umfange wieder auf. Nur gelegentlich macht
sich am Vorhof, vorzugsweise aber an der Kammer, ein Anstieg der
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Ausschldge in der Art ciner Treppe bemerkbar. Dieser beruht offen-
bar darauf, dafl der Herzmuskel durch dic Untitigkeit in seiner
Leistungsfahigkeit beeintrachtigt wurde.

Es handelt sich also bei den Knorpelfischherzen um cinen iber-
raschend ecinfachen Mechanismus, mit dessen Hilfe der Vagus das

Abb. 81. Titigkeit des Herzens von Scyllium canicula L. Registrierung von oben nach unten: Kiinstlicher

Reiz des Vorhofs, Vagusreiz, Zeit in !/, Sek., Vorhofs- und Kammerausschlige. Man beachte, daB der Sinus

trotz Vagusreizung weiterarbeitet. Der Vorhof ist kiinstlich erregbar. Die Vorhofskontraktionen werden

zum groBten Teil auf die Kammer ibertragen. Nach Aufhoren der Reizung bleibt das Herz wieder still-

stehen. Hervorgehoben sei, daB keine negativ inotrope Wirkung bei der Zusammenziehung der beiden
abhédngigen Herzabteilungen zu verzeichnen ist.

Abb. 82. Tatigkeit des Herzens von Scyllium canicula L. Registrierung von oben nach unten: Kiinstlicher
Reiz der Kammer, Vagusreiz, Zeit in !/, Sek., Vorhofs- und Kammerausschlage. Man beachte, daB der Sinus
wihrend der Vagusreizung weiterarbeitet. Auf einen kiinstlichen Reiz hin zieht sich die Kammer zusammen,
und es folgt ihr der Vorhof zumeist nach. Sowie die kiinstliche Reizung aufhért, bleiben die beiden Abtei-
lungen wieder stillstehen, wihrend der Sinus weiter titig ist. Hervorgehoben sei, daB keine negativ inotrope
Wirkung bei der Zusammenziehung der beiden abhangigen Herzabteilungen zu verzeichnen ist.

Herz stillstellt. Bei diesen Tieren beschrinkt sich die Vaguswirkung
auf eine Verlingerung der refraktiren Phase der Uberleitungsgebilde
zwischen Sinus und Vorhof, die sogar unendlich werden kann. Wird
die refraktire Phase gegeniiber der Norm.blof} verlangert, so reagiert
der Vorhof auf jeden zweiten, dritten usw. Antrieb, der vom Sinus
einlangt.
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Izguierpo (1) hat in neuerer Zeit wihrend der Vagushemmung
cine Verlingerung der Uberleitungszeiten zwischen Sinus und Vorhof
beobachtet, die indessen nicht sehr lang anhielt. Eine Nachwirkung
der Vaguserregung besteht nach seinen Angaben darin, dafl im Gefolge
einer ganz starken Reizung des Vagus fiir kurze Zeit die Uberleitung
der Erregung vom Sinus auf den Vorhof rascher vermittelt wird als
in der Norm. Die gleichen Erscheinungen traten auch nach Atropini-
sierung des Herzens auf, wenn man die Ductus Cuvieri frequent reizt.
Das Intervall zwischen Vorhofs- und Kammertétigkeit wird dagegen
nach seinen Angaben durch Vaguserregungen nicht verédndert.

Abb. 83. Titigkeit des Herzens von Cotfus scorpins L. Registrierung von oben nach unten: Vorhof, Kammer,
Zeit in 1/; Sek., Vagusreiz. Man beachte im Gefolge der Vagusreizung die Verlangsamung der Tétigkeit von
Vorhof und Kammer ohne Anderung der Kraft. (Nach BIELIG.)

¢) Bei den Herzen vom Typus C — genau untersucht wurden bis-
her durch Brascuko Tinca vulgaris Cuv. und durch Bieiie (2)
Cottus scorpius L. — macht sich der erste Erfolg einer schwachen
Vaguserregung darin bemerkbar, dafi Vorhof und Kammer langsamer
zu arbeiten beginnen (s. Abb. 83). Die Stirke der Zusammenziechung
der beiden Herzabteilungen bleibt fiirs erste unverandert. Nur in
ganz seltenen Fiéllen gelingt es, durch entsprechende Abstufung des
Reizes ein Verhalten des Herzens hervorzurufen, das bis zu einem
gewissen Grade das Gegenstiick des eben beschriebenen darstellt,
némlich dafl der Vorhof schwicher arbeitet als in der Norm (negativ
tnotrope Wirkung), ohne daf sich seine Frequenz dndert. Setzt man
mit der Reizung aus, so nimmt der Vorhof seine Tatigkeit in gegen-
iiber frither unverinderter Frequenz und unvermindertem Kontrak-
tionsumfange wieder auf, und es folgt ihm die Kammer in iiblicher
Weise nach.

Verstirkt man den Reiz, so bleibt das Herz nach einer Latenz
von etwa I Sek. in Diastole stillestehen. Der Vorhof stellt seine
Tatigkeit ein und im Zusammenhange damit natiirlich auch die
Kammer. Wihrend des Stillstandes sind Vorhof und Kammer kinst-
lich erregbar. Reizt man den Vorhof, so zieht er sich mit unver-
minderter Kraft zusammen, und es folgt ihm im entsprechenden
Intervall die Kammer nach. Reizt man die Kammer, so zieht sich
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nach der Kammer riicklaufig auch der Vorhof zusammen. Nach
Beendigung der Vagusreizung macht sich gelegentlich am Vorhofe
bei Wiederaufnahme der Tatigkeit eine schwache negativ inotrope
Wirkung bemerkbar, die aber sehr rasch abklingt. Bieric (2) beob-
achtete nicht selten 7m Gefolge eines mittelstarken Vagusreizes, daf}
das Herz dann lingere Zeit hindurch langsamer schlug als vor der
Vagusreizung, und dafi es scine Tatigkeit in der fritheren Frequenz
erst allmdhlich wieder aufnahm.

Bei ganz starken Reizen ist dic Erregbarkeit des Vorhofs im
Vagusstillstand sehr stark herabgesetzt, ja sogar véllig aufgehoben.
Gelegentlich sind ndmlich seine Kontraktionen auf einen Reiz hin
so schwach, daf} sie gar nicht zu registrieren sind. Daf} cine Erregung
des Vorhofs unter solchen Bedingungen iiberhaupt stattgefunden
hat, kann man nur aus dem Verhalten der Kammer entnehmen, die
sich in einem entsprechenden Intervall nach der Reizung des Vorhofs
zusammenzieht. Die Erregbarkeit der Kammer ist in keiner Weise
verandert. Reizt man sie kiinstlich, so zicht sie sich mit unvermin-
derter Kraft zusammen. Ob die Erregung der Kammer jetzt riick-
ldufig auf den Vorhof iibertragen wird, 1afit sich nicht ohne weiteres
entscheiden, da ja die Kontraktionsfahigkeit des Vorhofs sehr stark
herabgesetzt ist.

Brascuko beobachtete gelegentlich, dafl dic ecinzelnen Anteile
des Vorhofs von der Vaguswirkung in ungleichem Mafle betroffen
sind. Man kann ndmlich bei mechanischer Reizung mit Hilfe von
Nadelstichen sehr viel leichter eine Wirkung vom Vorhof auf die
Kammer bekommen, wenn man den sog. Ohrkanal reizt, als wenn
man den eigentlichen Vorhofsanteil crregt, der sich iiber den Ohr-
kanal vorwélbt. Offenbar erlischt die Anspruchsfihigkeit des cigent-
lichen Vorhofsgewebes frither als die des Ohrkanals. Bei den Herzen
vom Typus C konnte ein Unterschied in der Leistungsfihigkeit des
rechten gegeniiber dem linken Vagus nich! mit Sicherheit festgestellt
werden.

Es bedarf hier noch der Erwdhnung, dafl im Vagusstillstand die
einzelnen Abteilungen der Herzen vom Typus A und B nach den
Untersuchungen von FREDERICQ und BrouHA eine Verkirzung der
Chronaxie aufweisen. So verkiirzte sich beim Vorhof des Aales die
Chronaxie von normalerweise (ohne Vagusreizung) 4 ¢ auf etwa I o,
bei der Kammer von rund 4 ¢ auf etwa 2 ¢. Irgendwelche gleich-
sinnigen Anderungen der Rheobase waren dabei nicht zu verzeichnen.

Es ist nunmehr am Platze, einen Vergleich zwischen der Vagus-
wirkung bei den Herzen der Fische vom Typus A, B und C anzustellen,
untereinander und mit den Herzen anderer Tierarten. Die Vaguswir-
kung beim Aalherzen erinnert in einem gewissen Umfange an dic
beim Herzen von Scyllium canicula L. und von Torpedineen. Bei
beiden Fischherzen — vom Typus A sowohl wic B — erfolgt nimlich
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der Stillstand des Herzens schon bei einer Schwellenerregung des
Vagus durch eine Verlingerung der refraktiren Phase der Uber-
leitungsgebilde zwischen Sinus und Vorhof bis auf unendlich, wiahrend
der Sinus in unverdnderter Weise noch weiterarbeitet. Wie beim
Aalherzen wird auch beim Herzen der Knorpelfische durch eine starke
Vagusreizung die Sinustitigkeit verlangsamt bzw. vollig stillgelegt.

Es ergaben sich natiirlich auch wesentliche Unterschiede zwischen
der Wirkung der Vagi bei diesen beiden Herzen. Hier ist vor allem
hervorzuheben, daf} eine negativ inotrope Wirkung des Vagus auf den
Vorhof beim Herzen vom Typus A sehr ausgepragt ist, wihrend sie
bei den Herzen vom Typus B vollig fehlt. Ferner kann man beim
Aalherzen den Stillstand des Sinus durch Erregung des rechten
sowohl als auch des linken Vagus herbeifithren, beim Herzen von
Seyllium canicula L. dagegen vorzugsweise nur durch Reizung des
rechten Vagus. Auch ist beim Aalherzen cine Wirkung der Vagi auf
die Uberleitungsgebilde zwischen Vorhof und Kammer zu verzeichnen,
wihrend eine solche beim Herzen des Katzenhaies niemals gegeben ist.

Bei den Fischherzen vom Typus C erinnert die Vaguswirkung an
die bei den Herzen vom Typus A insofern, als man bei beiden Fisch-
herzarten sehr leicht eine Verlangsamung der Herztitigkeit und fast
stets eine ausgepriagt negativ inotrope und bathmotrope Wirkung am
Vorhof herbeifithren kann.

Die Vaguswirkung bei den Fischherzen vom Typus A und C erinnert
durch die negativ inotrope Wirkung am Vorhof sehr stark an die
Wirkung des Vagus bei den Amphibien und Reptilien. Bei letzteren
ist aber, wenn auch nicht ausnahmslos, so doch vielfach eine Vagus-
wirkung auch an der Kammer zu verzeichnen, die bei den Fischherzen
vom Typus A und C vollig fehlt.

Sehr groff ist nach dem Vorgebrachten der Unterschied zwischen
der Vaguswirkung bei den Herzen der Knorpelflosser und denen der
Amphibien und Reptilien.

Es erhebt sich nunmehr die Frage, auf welche Weise das Vagus-
zentrum in der Medulla oblongata erregt werden kann. Hier ist in
erster Linie an eine reflektorische und an eine drtliche bzw. intra-
sentrvale Beeinflussung zu denken. Die reflekiorische Beeinflussung des
Vaguszentrums fiel schon den ersten Beobachtern auf. McWiLLiam
erzielte eine Hemmung des Herzens des Aales von den verschiedensten
Stellen der Korperoberfliche und des Kérperinneren aus, von der
Maul- und Pharynxschleimhaut, von den Kiemen, der Haut des
Kopfes und des Schwanzendes, vom Peritoneum parietale, nicht aber
vom Peritoneum viscerale. Gleiche Beobachtungen wurden an den
Knorpelflossern gemacht. Nach BetHE (I) 19st Streichen der Haut
bei Scyllium canicula L. reflektorischen Herzstillstand aus, solange
die Vagi unversehrt sind. Uber dhnliche Beobachtungen berichtet in
neuerer Zeit auch Lurtz (1, 2, 3).
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Bei zahlreichen anderen Knochenfischen als den Aalen wurde eben-
falls die leichte reflektorische Beeinfluibarkeit des Herz-Vagus-
zentrums festgestellt. So vor allem von WESLEY-MILLs bei Batrachus
tau, und zwar nicht nur von den bereits genannten Organen, sondern
auch von den Baucheingeweiden und der Schwimmblase aus. Eigen-
artig ist seine Beobachtung, dafl schwache Reize, vor allem solche,
die den Schwanz und Anus treffen, meist eine Akzeleration des Herz-
schlages herbeizufithren. Naeh allen bisherigen Beobachtungen tber
die Herznervenwirkung bei den Fischen miifite also durch solche
Eingriffe nicht eine Verstirkung, sondern vielmehr ein Nachlassen
des Vagustonus herbeigefiihrt werden. KovrrF, die an Barbus fluvi-
atilis Ac. und Telestes muticellus experimentierte, beobachtete nie-
mals eine reflektorische Beschleunigung der Herztitigkeit.

Hier ist auch des voriibergehenden Herestillstandes zu gedenken,
der eintritt, wenn ein Fisch aus dem Wasser an die Luft gebracht
wird. Vielleicht handelt es sich auch hier um eine reflektorische
Beeinflussung des Vagus von den Kiemen aus. Denn bei jedem
spontan oder kiinstlich ausgelosten Atemstillstand bleibt nach den
Feststellungen von ScHOENLEIN und WiLLEM, BRUNINGS und GITTER(I)
auch das Herz voribergehend stillstehen. Atem- und Herzstillstand
treten bei Meeresfischen gleichzeitig ein, wenn man das Seewasser
durch Siilwasser ersetzt oder zu dem Seewasser z. B. Chloroform
oder Karbol hinzufiigt.

Da8 es sich bei allen diesen Erscheinungen um eine reflektorische
Beeinflussung des Herz-Vaguszentrums handelt, geht aus einem Ver-
suche von ScHOENLEIN hervor. Nach Injektion von Atropin in die
Kiemenarterie schligt ndmlich das Herz nach allen den genannten
Eingriffen ungestort weiter. Dasselbe ist natiirlich der Fall, wenn
man die Vagi durchschneidet.

Es gibt auch eine reflektorische Beeinflussung des Vaguszentrums
bei den Fischen durch den Nervus depressor. Soweit man aus einer
Untersuchung von Kazem-Beck und DoGIEL (1) am Hecht entnehmen
kann, verlduft dieser zarte Nerv mit einer Coronararterie zum Ven-
trikel. Er laBt sich zentralwirts bis zum ersten Riickenmarksnerv
verfolgen, aus dem er entspringt. Trotzdem vermuten Kazem-Beck
und Docier, dafB} seine Fasern wie beim Depressor anderer Wirbeltiere
aus dem Vagus stammen. FErregt man seinen zentralen Stumpf,
so kommt es zu einer Verlangsamung der Herztétigkeit, nicht selten
zu einem reflektorischen Herzstillstand, der mehrere Sekunden anhilt.

Uber die ortliche und intrazentrale Beeinflussung des Vagus-
zentrums bei den Fischen ist bisher wenig bekannt. J. PREYER, die
auf meine Anregung hin einige Versuche anstellte, beobachtete, daf}
durch jeglichen Druck auf die Rautengrube ein Herzstillstand herbei-
gefithrt wird. Dieser ist auch zu verzeichnen nach Abtragung der
der Rautengrube vorgelagerten Gehirnanteile. So tritt im Gefolge
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einer Zerstorung der Hemisphéren ein linger dauernder Herzstill-
stand ein. Auf diesem Gebiete miissen aber noch weitere Versuche
Klarheit schaffen.

IV. Physiologie des an das Herz angeschalteten
Kreislaufsystems.

Erhebt sich die Frage nach den Grundlagen fiir den Umlauf des
Blutes in dem an das Fischherz angeschlossenen Kreislaufsystem, so
befinden wir uns in grolen Schwierigkeiten, denn es ist hieriiber nur
wenig bekannt. Die Leistungen der einzelnen Anteile des Kreislauf-
systems sind namlich vorzugsweise bei den Sdugetieren und von den
niederen Wairbeltieren beim Frosch gepriift worden.

Und doch bietet das Kreislaufsystem der Fische eine ganze An-
zahl von sehr interessanten Eigentiimlichkeiten, die einer Unter-
suchung wert sind. Dafl an diese bisher noch nicht herangegangen
wurde, ist in erster Linie darauf zuriickzufithren, daff man der Klasse
der Fische von seiten der Physiologen tiberhaupt keine geniigende
Beachtung geschenkt hat. Denn man kann hierfiir nicht etwa geltend
machen, dafl die Versuchstechnik besondere Schwierigkeiten dar-
bietet. Neben einer Anzahl kleiner Vertreter in der Klasse der Fische
gibt es ja auch sehr grofie Exemplare, die zum Versuche herangezogen
werden konnten.

Die Aufgabe einer Lehre von den Leistungen des Kreislaufsystems
der Fische wire dahin zu umreiflen, daff man nach Besprechung der
Besonderheiten der Kreislaufbahn anzugeben hitte, wie sich an
verschiedenen Stellen des Systems, und zwar den Arterien, Kapillaren
und Venen, wihrend der Titigkeit des Herzens die Druck- und
Strémungsverhiltnisse gestalten.

Gegeniiber dem Kreislaufsystem bei den hioheren Wirbeltieren,
vor allem den Sdugetieren, liegen die Verhiltnisse bei den Fischen
insofern einfach, als ihnen fiir den Umlauf des Blutes nur ein emnziger
Motor zur Verfiigung steht. Auf der anderen Seite ergeben sich fiir
die Blutstromung gewisse Hindernisse, die von dem relativ schwach
ausgebildeten Motor allein wohl nicht bewiltigt werden kénnen. So
ist zu beriicksichtigen, dafl das aus dem Herzen herausgetriebene
Blut bei den Fischen sicher zwei Kapillarsysteme nacheinander zu
durchflieffen hat, und zwar stets das der Kiemen und des Kdrpers.
Gelegentlich sind es sogar drei Kapillarsysteme, die passiert werden
missen, da in die genannte Strombahn auch noch der Pfortaderkreis-
lauf eingeschaltet sein kann.

Freilich tritt hier begiinstigend ins Spiel, da§ die Gesamtblutmenge
bei den Fischen gegeniiber anderen Wirbeltieren relativ gering ist. Bei
den Fischen betragt sie namlich, soweit die Messungen von WELCKER
an Knochenfischen als zutreffend anerkannt werden konnen, minimal
1,3 bis maximal 1,8% des Korpergewichtes. Des Vergleiches wegen
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sei hier angefiihrt, dal die Blutmenge beim Menschen bzw. bei den
meisten Sdugetieren nach neueren Messungen etwa 5% des Korper-
gewichtes betragt?!.

Von einem nicht zu unterschitzenden Einflufy auf die Erleichterung
der Blutbewegung im Kreislaufsystem der Fische diirfte die normaler-
weise gegebene horizontale Lagerung des Fischkorpers im Wasser
sein. Eine Blutférderung gegen die Schwerkraft findet unter diesen
Bedingungen nur in ganz geringem Umfange statt. Die Strémungs-
verhiltnisse im Kreislaufsystem der Fische werden sofort anders,
sowie man ihren Korper aus der gewohnten Horizontallage heraus-
bringt. Das geht in erster Linie aus den Versuchen von L. HiLL
hervor. Stellt man einen an einem Brettchen festgebundenen Aal
in der Luft senkrecht mit dem Kopfe nach oben, so wird das Herz
nach wenigen Schligen blutleer. Es kann wieder gefiillt werden,
wenn man den Korper des Tieres vom Schwanzende nach oben zu
streicht. Aus diesem Versuche geht unzweideutig hervor, daf} bei
aufrechter Stellung des Tieres die Herzkraft nicht ausreicht, um das
Blut durch die Arterien und Venen zum Herzen zuriick zu treiben.

Uber die Grdfe des Druckes in den Hershéhlen, vor allem der Kami-
mer, und das Schlagvolumen bei den Fischen ist nahezu gar nichts
bekannt. Bei Durchstromungsversuchen an Herzen von Rochen
(Raja clavata 1..) bestimmte MINEs (3) die Grofie des Minutenvolumens
zu etwa 4—6 ccm, das gegen einen Druck von etwa 13 mm Hg aus-
geworfen wurden. Es handelte sich um kleine Tiere von etwa 120 g
Gewicht. Sehr viel ist mit diesen Zahlen schon deswegen nicht an-
zufangen, weil MINEs bei seinen Versuchen verschiedene Durch-
spiilungsfliissigkeiten in ihrer Wirkung auf das Herz priifte. Es ist
ja nicht gesagt, daf3 gerade diese die gunstigsten fiir die Unterhaltung
der Herztitigkeit waren.

Ebensowenig verfiigen wir iber systematische Blutdruckunter-
suchungen bei den Fischen [vgl. v. SKRAMLIK (19)]. Diese wurden
vielmehr zumeist nur gelegentlich anderer Versuche gemacht. Is
ist nicht tiberraschend, dafl wir gerade in bezug auf den Blutdruck
bei den Fischen den schwankendsten Zahlenangaben in der Literatur
begegnen. Denn die Klasse der Fische zeichnet sich durch eine
grofie Anzahl von Unterklassen aus, deren Vertreter in bezug auf
Grofle und Bau der Herzen und der Beschaffenheit des Kreislauf-
systems nicht ohne weiteres miteinander zu vergleichen sind.

1 Ob die Blutmenge bei kleineren Fischen in Prozenten des Koérper-
gewichtes etwas grofer ist als bei groBeren, ist noch nicht sichergestellt.
Beachtenswert ist die Angabe von HyDE, dal Rocken (verwendet wurden
Raja evinacea und Raja binoculata) von 550—700 g Korpergewicht 25—60 g
Blut besitzen; das wiren also 4,5 bzw. 4,3 % des Korpergewichtes. Sie weist
allerdings auf eine Angabe von Harris hin, der bei Rocken die Blutmenge
zu 2,5% des Korpergewichtes bestimmte.
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Abgesehen von der Art und Gréfle des Fisches wird natiirlich fiir
das Ergebnis auch von ausschlaggebender Bedeutung sein, an welcher
Stelle des Kreislaufsystems die Messung gemacht wird. Der Truncus
arteriosus, das Gefif}; das unmittelbar aus der Herzkammer hervorgeht,
1aBit sich nicht ohne weiteres endstdndig mit einem Manometer ver-
binden, ohne daf} der Kreislauf aufs schwerste geschadigt wird. Und
die anderen Gefifle, wie z. B. die Kiemenarterien oder die Aorta dor-
salis, sind experimentellen Untersuchungen nicht leicht zuginglich.
Wie unsicher die bisher gemachten Blutdruckmessungen sind, geht
aus den Zahlenangaben von GREENE beim Lacks hervor, der in der
Aorta ventralis dieser Tiere Blutdruckwerte gefunden hat, die zwischen
47 und 120 mm Hg schwanken.

Tabelle 23. Blutdruck bei Fischen.

Tier . Druck : Ort der Messung Autor
in mm Hg |
Scyllium cawicula. . . | 40—45 . Kiemenarterie, Puls- | ScHOENLEIN
i druck 1,5—7 mm Hg |
Scyllium canicula. . . 7—10 | Darmarterie | SCHOENLEIN
Carchavias . . . . .| 32—42 Kiemenarterie | Lvon
Raja erinacea . . . . 20 . T HvpE
Torpedo . . . . . . . 16—30 Kiemenarterie, Puls- | SCHOENLEIN
I ! druck 1,5—7 mm Hg |
Barbus fluviatilis . . | 42 | Kiemenarterie . VOLKMANN
Stlurus glanus L.. . . 18,5 | » ' VOLKMANN
Salmo (salar L..?) . . . | 47—120 Aorta ventralis : GREENE
Esox lucius L. . . . 834 ! Im Stamme der ° VOLKMANN
1 | Kiemenschlagader
Esox lucius L. . . .| 35,5 | Kiemenarterie VOLKMANN
Anguilla vulg. L.. . . | 65—70 | " JOLYET
Lophius piscat. L. . . 37 » . SCHOENLEIN

Die bisher in der Literatur niedergelegten Werte iiber den Blut-
druck bei den Fischen an verschiedenen Stellen des arteriellen An-
teiles des Kreislaufsystems sind in Tabelle 23 niedergelegt. Sie sind
alle mit grofler Vorsicht aufzunehmen. Die Methodik der Blutdruck-
messung war zumeist nicht einwandfrei. Wenn ich die dritte Spalte
der Tabelle mit ,,Ort der Messung** betitelt habe, so soll dies nur etwas
dariiber aussagen, an welcher Stelle des Kreislaufes das zur Druck-
messung beniitzte Manometer eingesetzt war. Wenn also z. B. hier
angegeben ist |, Kiemenarterie'', so besagt die betreffende Zahl nichts
tiber die Grofie des Blutdruckes und dessen Schwankungen in der
Kiemenarterie selbst, wenn das zur Messung verwendete Manometer
endstindig in dieses Gefafl eingebunden war. Es wird dadurch viel-
mehr Aufschlufl gegeben tiber die Hohe der Blutdruckschwankungen
in der Aorta ventralis, von der seitenstindig die Kiemenarterien
abgehen.
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Diese kritischen Bemerkungen diirften vor allem auch auf die
Angabe von GRrEENE zutreffen, der beim Lachs den Druck in der
Aorta ventralis gemessen hatte. War sein Manometer wirklich in
die Aorta ventralis endstindig eingebunden, so wurde auf diese Weise
der Druck in dem Bulbus arteriosus bzw. der Herzkammer gemessen.
Daraus wiirde sich erkldren, daf3 die Zahlen von GREENE so sehr viel
grofler sind, als die der ibrigen Beobachter. Leider stand mir seine
Abhandlung nicht im Original zur Verfiigung. VOLKMANN sagt auf
S. 178 seines Buches, dafl der fir den Hecht gefundene Druck im
Stamme der Kiemenschlagader mit 84 mm Hg fiir einen Fisch aufler-
ordentlich hoch ist. Es wire dies dadurch veranlafit worden, ,,daf3
der Druckmesser mit einfacher Kaniile gleich unterhalb des Bulbus
arteriosus eingefithrt war*.

Des Interesses wegen bemerke ich, dafi Lyon seine Blutdruck-
messungen in einer Kiemenarterie von 0,0—1,8 m langen Exemplaren
von Carcharias vornahm. Eines von den Versuchstieren hatte sogar die
stattliche Lange von 2,0 m. Die geringen, bei diesen Tieren ermittelten
Blutdruckwerte von 32—42 mm Hg wiirden darauf hinweisen, dafl
die Herzkraft bei groflen Fischen nicht anders ist als bei kleinen.

Auf welche Schwierigkeiten das Einbinden von Manometern bei
den Fischen stofit, geht z. B. aus einer Bemerkung von SCHOENLEIN
(S. 521 seiner Arbeit) hervor. Er sagt dort ndmlich, daf} der Versuch
leicht miBlingen kann, weil bei plotzlichen Bewegungen des Tieres
,,in das Gefdl Luft aspiriert’ wird.

Der einzige, der meines Wissens bisher Blutdruckmessungen bei
den Fischen an verschiedenen Stellen des Kreislaufsystems durch-
gefiihrt hat, war SCHOENLEIN. So bestimmte er bei Scyllium canicula L.
neben dem Druck in der Aorta ventralis auch den in einer ,,Kiemen-
vene'* (gemeint ist damit natiirlich eine Arteria epibranchialis) und
maf dort einen Druck von 7 mm Hg. War das Manometer endstidndig
in die Arteria epibranchialis eingebunden, so ist natiirlich sehr schwer
zu sagen, fiir welche Stelle des Kreislaufsystems der betreffende
Druckwert gilt. Denn es ist ja der Arteria epibranchialis das ganze
Kapillarsystem der Kiemen vorgeschaltet. Es wire daran zu denken,
dafl unter diesen Bedingungen der Druck in den Kiemenkapillaren
gemessen wird. Durch Anschliefen des Manometers an eine Darm-
arterie wurde ein Druck von 7—10 mm Hg bestimmt. Wahrscheinlich
handelt es sich um den Druck in der Arteria coeliaca. Nach den
Angaben von SCHOENLEIN wire also das Druckgefille von den Kiemen-
kapillaren bis zur Abgangsstelle der Arteria coeliaca ein auflerordent-
lich geringes. Das ist nicht unwahrscheinlich, weil ja die Bahn zwi-
schen diesen beiden Stellen durch die relativ weite Aorta dorsalis
gebildet wird. Vielleicht ist dieser minimale Druckunterschied ein
Hinweis darauf, daf} sich in den Kiemenkapillaren weitere Triebkrifte
fiir den Kreislauf geltend machen.

Ergebnisse der Biologie XI. 8
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Genauere Messungen {iber den Blutdruck in den verschiedenen
Kapillarsystemen der Fische fehlen meines Wissens vollig. Ebenso
besteht nur eine unzulingliche Angabe von ScHOENLEIN iiber den
Druck in den Kérpervenen (s. S. 532 seiner Abhandlung). Er schreibt
dariiber, dafl in den groflen Kardinalsinus der Rochen der Druck
nahezu gleich Null ist. Sie sind, wenigstens unter den Bedingungen,
unter denen SCHOENLEIN seine Versuchstiere gehalten hat, mit Blut
so wenig gefiillt, daf§ ithre Winde vollig zusammengefallen sind und
einander anliegen. Auch kann man diese Sinus an der dem Beobachter
zugekehrten Fliche anschneiden, ohne daffi Blut ausfliet. Nach
BrUNINGs ist der Druck in den grofien Kardinalvenen negafiv. Er
hat aber dariiber keine eigenen Messungen angestellt.

Interessant ist, daf}, soweit aus den bisherigen Untersuchungen
entnommen werden kann, das Blut nach Passieren der Kiemen-
kapillaren unter einem restlichen Druck von 7 mm Hg zum Herzen
zuriickflieflen mifite. Dabei hitte es nicht nur die Kérper-, sondern
gelegentlich auch die Leberkapillaren zu passieren. Es ist natiirlich
mehr als fraglich, ob dieser geringe Blutdruck ausreicht, das Blut
zum Herzen zuriickzutreiben. Unter der Voraussetzung, dafl die
Messungen von ScHOENLEIN wirklich richtig sind, miissen zur Herbei-
fihrung des Blutrickflusses zum Herzen wichtige akzessorische Krifte
mitwirken.

Dafl der Druck in den Kérperarterien der Fische nicht sehr grof3
ist, daftr spricht vor allem die Erfahrung, dafl es nur sehr schwer
gelingt, bei Fischen Blut zu entnehmen. Man hilft sich hier fiir
gewohnlich in der rohen Weise, dafl man den Schwanz des Fisches
abhackt. Es gelingt so aber nur ganz geringe Mengen Blut zu ent-
nehmen. Die Blutung hért ndmlich nach ganz kurzer Zeit wieder auf.
Hier ist auch der Beobachtung von GRUTZNER zu gedenken, der
beschreibt, wie nach diesem Eingriff bei den Fischen, auch unter
Wasser, das Blut fast gleichmaflig herabflieit, unter duflerst geringem
Druck. Irgendwelche pulsatorischen Stéfle werden nicht beobachtet.
Das ist deswegen iiberraschend, weil bei anderen Kaltbliitern, vor
allem beim Frosch, auch wenn er unter Wasser getaucht wird, das
Blut aus der angeschnittenen Arteria poplitea in weitem Bogen und
in deutlich sichtbaren Wirbeln herausstromdt.

Fur die Voranbeféorderung des Blutes in die Kiemenkapillaren
ist sicher nicht allein die Kammer und die von ihr aufgewendete
Kraft verantwortlich zu machen. Eine wichtige Rolle diirfte dabei
der Conus bzw. Bulbus arteriosus spielen. Der Conus arteriosus des-
wegen, weil er mit Muskulatur ausgestattet ist, die sich im Anschluf
an die Kammerkontraktion zusammenzieht und dem Blut eine weitere
Beschleunigung zu erteilen vermag wihrend der Zeit, da die Kammer
aus der Systole in die Diastole iibergeht. Der Bulbus arteriosus vermag
infolge seines Baues eine grofle Menge von Blut aufzunehmen. Seine
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Wand ist mit hoher Elastizitit ausgestattet, die sich wie ein Wind-
kessel beginstigend fiir das Vorantreiben des Blutes auswirken muf},
sowie der Druck in der Kammer nachlifit.

Die Ansicht JouanNEs MULLERs, dafl der Conus bzw. Bulbus
arteriosus der Fische ein akzessorisches Herz darstellt, trifft sicher das
richtige. Durch diesen Herzanteil wird auf der einen Seite vermieden,
dafl zur Zeit der Zusammenzichung der Kammer eine grofie Blut-
menge in die relativ dinnen und zartwandigen Kiemengefafle ein-
schiefit. Auf der anderen Seite wird durch die Wirksamkeit des An-
fangsteiles der groflen arteriellen Gefdfle, mag er sich zusammen-
ziehen oder nicht, das Blut im Kreislaufsystem weiterbefordert,
wenn die Herzkammer zu arbeiten aufhort.

Sicher wird das Vorantreiben des Blutes in den arteriellen Gefdfien
auch durch die stindigen Atembewegungen der Fische unterstiitzt,
die ja annihernd in der gleichen Frequenz erfolgen wie die Zusammen-
ziehungen des Herzens. Diese Ansicht wird hauptsidchlich von
WiLLEM vertreten, der daneben auch daran festhilt, dafl bei den
Fischen ein weitgehender Synchronismus zwischen Atem- und Herz-
tiatigkeit gegeben ist.

Fiir den Riickstrom des Blutes zum Herzen ist bei den Fischen
von hoher Bedeutung, dafl im Perikardialraum ein negativer Druck
herrscht. Doch hat schon Hirw durch den bereits anderwirts beschrie-
benen Versuch dargetan, dafli weder der arterielle Blutdruck noch die
Saugwirkung von seiten des Perikardialraumes geniigt, um das Blut
bei einem Aal aus dem Schwanz nach dem Herzen emporzuheben,
wenn das Tier in vertikale Lage (Kopf nach oben) gebracht wird.

Die Riickstromung des Blutes zum Herzen wird bei den Fischen
ferner durch die stindigen Muskelbewegungen der Tiere gefordert
(vgl. WiLLEM). Vielleicht spielt hier sogar der stindige Wechsel des
Wasserdruckes, der auf dem Tierkorper lastet, eine Rolle. Dieser
erfahrt bei jedem Steigen oder Sinken des Fisches eine Veranderung.
Er kann sich beim Ansteigen, wie BRUNINGS auseinandergesetzt hat,
an den Kérpervenen ohne weiteres im Sinne eines Vorantreibens des
Blutes zum Herzen auswirken. Die Bedeutung des hydrostatischen
Druckes fiir den Kreislauf des Blutes in den Venen zum Herzen geht
auch aus ciner kleinen Abinderung des Hirischen Versuches hervor.
Stellt man namlich den bereits besprochenen Versuch am Aale nicht
in Luft, sondern unter Wasser an, so wird das Herz unter sonst
gleichbleibenden Bedingungen nicht blutleer. Es hilt ndmlich der
dulere Druck des Wassers einem Teil der Blutsdule das Gleichgewicht.

Auch uber die Blutdruckschwankungen im Kreislaufsystem der
Fische ist sehr wenig bekannt. Wir verfiigen in der Literatur bisher
nur iber die Kurven von SCHOENLEIN, die mit einem Gummimano-
meter aufgenommen wurden. Feinheiten kann man aus ihnen natiirlich

8*
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nicht entnehmen. ScCHOENLEIN beobachtete kriftige pulsatorische
Schwankungen im Truncus arteriosus, ebenso in den Kiemenarterien.
Die Druckschwankungen, d. i. der Unterschied zwischen systolischem
und diastolischem Druck, zeigten sich in der Aorta ventralis (die
Kaniile des zur Druckmessung beniitzten Manometers war endstdndig
in eine Kiemenarterie eingebunden) in Abhingigkeit von der Zahl der
Pulsschlage. Bei langsamer Herzfrequenz (16 Schlige pro Minute)
betrugen sie hier bis 10 mm Hg (s. Abb. 84). In einer Darmarterie
waren die Blutdruckschwankungen mit £ 1 bis + 2 mm Hg sehr viel
geringer. Waihrend die Pulsschwankungen in der Aorta ventralis
und auch in den Kiemenarterien sehr deutlich sind, sind sie also in
den Korperarterien nur
noch sehr wenig ausge-
pragt. Das ist nicht wei-
ter Uberraschend, denn
es hat ja das Blut be-
reits die Kiemenkapil-
laren passiert, in denen
die Blutdruckschwan-

kungen wenn auch nicht
Abb. 84. Blutdruckkurven bei Raja punctata (nach SCHOENLEIN). =11: -
5cm der Kurve sind gleich 67 Sek. Registrierung von oben nach zum Volhgen ErlosF:hen
unten: Puls im zentralen Ende einer Kiemenarterie, Puls in einer gebracht, so doch sicher

groBeren Intestinalarterisi. D.ie I?ruckwerte sind in cm HZ.O an- sehr gCSChWéCht werden.

gegeben, und Zwargfssrogzrlt{fgz;}:nd Intestinalarterie Damit steht dle BGOb-

achtung von SCHOEN-

LeiN in Ubereinstimmung, dafl die Druckschwankungen in den

Arteriae epibranchiales bei den Haien auch ,,nur eben bemerkbar
waren und zeitweise ganz unsichtbar wurden‘’.

Die Blutdruckkurve bei den Fischen zeigt — fiir diese Angabe
muf} ScHOENLEIN verantwortlich gemacht werden — von den vielerlei
sekunddren Wellen der Blutdruckkurve beim Sdugetier nur sehr
wenig. Es machen sich allerdings in der Blutdruckkurve der Fische
die Atmungsvorginge bemerkbar, vorzugsweise dadurch, dafl im
Exspirium der Blutdruck ansteigt. Schaltet man die Atmungs-
einfliisse, z. B. durch Atropinisieren des Herzens, aus, so erweisen
sich die verzeichneten Blutdruckkurven wihrend der ibrigen Ver-
suchsdauer auflerordentlich gleichméfBig. Die vom Sdugetier her
wohlbekannten TrauBe-Heringschen Wellen vermochte ScHOEN-
LEIN niemals festzustellen.

Das mutmaflliche Druckgefille und die pulsatorischen Schwan-
kungen des Blutdruckes in den verschiedenen Anteilen der Gefafi-
bahn der Fische sind in Abb. 85 wiedergegeben, die der Arbeit von
BrinNings entstammt. Aus der Kurve geht unzweifelhaft hervor,
daBl das Druckgefille zum grofiten Teil in den Kiemenkapillaren ver-
braucht wird, und dafl der Riickstrom des Blutes zum Herzen in
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den vendsen Gefiflen vorzugsweise unter dem Einfluf} einer Ansau-
gung zustande kommt.

Es ist von groflem Interesse, die Blutstromung, gegebenenfalls
deren pulsatorische Schwankungen, in den feineren Gefaflen der
Fische unter dem Mikroskop zu beobachten. Als ein Objekt, das
zur Anstellung solcher Versuche besonders geeignet ist, erweisen sich
die Membranen in den Flossen, besonders in der des Schwanzes. Hier
hat Brt'NINGS als einer der ersten Beobachtungen angestellt, und
zwar an Leuciscus dobula. Dabei hat er insbesondere die Diirftigkeit
der Blutgefifiversorgung festgestellt. BrUNINGS weist darauf hin,
daf} in der Schwanzflosse von
einem eigentlichen Kapillar-
netz nicht die Rede sein kann.

Nach seinen Angaben sind
in diesem Gefifigebiet Ar-
terien, Venen und Kapillaren
schwer voneinander zu unter-
scheiden. Die Stromrichtung
schwanke vielfach und kehre =%
gelegentlich vollig um, auch ] . )

. . . Abb. 85. Das Gefille und die pulsatorischen Schwankungen
sei der GEfaﬁverlan Oft nicht des Blutdruckes im BlutgefaBsystem der Fische. Die Ordi-
I'CCht zu ermitteln. Diese bei- nate bedeutet den Druck in cm H,O, der natiirlich stellen-

den Faktoren, dle sonst sehr weise negatn.f ist. Auf der A-bsmsse sind die verschiedenen
.. Orte des Kreislaufsystems eingetragen, und zwar bedeuten
gut zur Chal‘aktel‘lswrung A B das Gefille zwischen Truncus arteriosus und Arteria

eines Gefafles herangezogen branchialis, B C das Gefalle in den Kiemenkapillaren,
werden komnien, teichen nach  © 9%, A dosie D i Kiptpdr,
BroNiNGgs bei der Fisch-

schwanzflosse nicht aus. Auch die Farbe des Blutes gestattet keinen
Schlufl. Fiir die Charakterisierung eines Gefafies als Arterie spreche
vor allem die dickere Wandung, gelegentlich auch die schnellere
Stromungsgeschwindigkeit des Blutes. Bei den Vemen, selbst bei
grofieren Gefaflen dieser Art, wird die Wand nur durch ein diinnes,
kaum sichtbares Hautchen dargestellt. Bei den kleineren Venen
verschwindet sie vollig, so dafl man hier nach Biétrix ,fast von
lacuniren Bahnen reden mochte*.

Hier sei auch auf die anatomische Feststellung hingewiesen, dafl
das venose Gefdflsystem der Fische, soweit diese zur Untersuchung
herangezogen wurden — in erster Linie handelt es sich um Selachier —
einen Mangel an Klappen aufweist. Eine solche Sicherung durch
Ventile, die nur in einer Richtung wirken, wird bei den Fischen
infolge der Horizontallagerung des Kérpers im normalen Zustande
nicht erforderlich sein. Der Mangel an Klappen in den Venen der
Fische wire damit wieder ein Beweis, dafl diese Gebilde, wo sie vor-
handen sind, vorzugsweise zum Tragen des hydrostatischen Druckes
beim aufrecht stehenden Organismus dienen.
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Als Ersatz fiir die Klappen sind wahrscheinlich die Muskelringe
anzusehen, die in Form von Sphinkteren um die Gefiflwand ver-
laufen und von Sappey und P. MavER an den Lymphgefifien, Venen
und Arterien, vorzugsweise in der Magenwand und dem Mesenterium
gesehen werden (s. Abb. 86). Es handelt sich um kréftige Muskel-
ringe, die in relativ kurzen Abstinden die Venen umgeben. Sie
dienen, das unterliegt wohl keinem Zweifel, der Regulierung der
Blutverteilung im Tierkorper.

Abb. 86. Miindung einer Vena intercostalis in die Vena caudalis bei einem Embryo von Seyllium canicula 1.
zur Veranschaulichung der Muskelringe, die wie Klappen arbeiten. a ist eine kleine Arterie.
VergroBerung: etwa roofach. (Nach P. MAYER.)

In neuerer Zeit hat GiTTER (2) auf meine Anregung hin die Beob-
achtungen an den Gefdlen der Fische, vor allem der Schwanzflosse,
von neuem aufgenommen. Als Versuchstiere verwendete er Schleien
(Tinca vulgaris Cuv.), Weififische (Leuciscus rutilus L.) und Aale
(Anguilla vulgaris L.). Wesentliche Unterschiede in der Anordnung
der Gefafle und ihrer Blutstrémung ergaben sich bei den verschiedenen
Fischarten nicht. Zu Kapillaruntersuchungen ist der Weififisch
( Leuciscus rutilus) besonders geeignet, weil die Haut zwischen den
Flossenstrahlen keinen starken Pigmentreichtum aufweist, wihrend
z. B. bei den Schleien das mikroskopische Bild durch die zahlreichen
Chromatophoren sehr beeintriachtigt wird. In der Abb. 87 sind einige
wesentliche Eigentiimlichkeiten der Gefifiversorgung der Schwanz-
flosse dargestellt. Man sieht im Bilde rechts und links je einen
Flossenstrahl herabziehen, der durch Querwinde sozusagen in Recht
ecke zerlegt wird. Auf den Flossenstrahlen befinden sich stets sehr
groffe Chromatophoren, im Gegensatz zu den zwischen ihnen befind-
lichen Hautabschnitten.
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Auflerordentlich eindrucksvoll ist die geringe Dichte des Blut-
gefaBlsystems in der Schwanzflosse, die sofort jedem auffallt, der
einmal die Schwimmhaut des Frosches unter dem Mikroskop beob-
achtet hat. Ein richtiges Kapillarnetz fehlt vollig. Es muf} allerdings
hervorgehoben werden, dafl man diese Diirftigkeit in der Kapillar-
versorgung bei den Fischen nur in der Schwanzflosse antrifft. Girrer
hat namlich auch das Fischmesenterium beobachtet und dabei eine
weitaus reichlichere Gefafiversorgung mit tadellos ausgebildetem
Kapillarsystem feststellen
konnen.

Indessen ist es wvoll-
kommen verfehlt zu glau-
ben, dafl in der Schwanz-
flosse der Fische jegliches
Kapillarsystem fehlt. Je
naher der Wurzel mannim-
lich dieses Gebiet unter-
sucht, um so dichter stehen
dieKapillaren.Dochsind sie
auch hier gegeniiber ande-
ren Gefafigebieten aufleror-
dentlich diirftig vertreten.

Zwischen den Flossen-
strahlen ziehen mehrere
grofie Gefdfie kaudalwirts.

Die in der Abb. 87 darge-

stellten Gefale konnten Abb. 87. Die GefaBversorgung in der Schwanzflosse von Leuciscus
. . rutilus L. bei etwa 7ofacher linearer Vergro8erung. A bedeutet
nach belden Rlchtungen Arterie, V Veny‘eb, mit den Pfeilen ist die Strémungsrichtung des
verfolgt werden, kranial- Blutes angedeutet.

wiarts  bis zur Flossen-

wurzel und kaudalwirts bis zum Flossenende. Von besonderem
Interesse ist, dal diese Gefifie auch in ihrem peripheren Ende nicht
in einem Kapillarnetz aufgehen. Sie sind untereinander durch Quer-
gefifle von reichlich geschlingeltem Verlaufe verbunden. Merk-
wiirdigerweise treten nicht nur Arterien und Venen dadurch hinter-
einander in Verbindung, sondern auch die Venen. Durch solche
Queranastomosen werden, wie auch schon BRUNINGS gesehen hat,
Gefafle untereinander verbunden, welche sich rechts und links von
einem Flossenstrahle befinden. Diese verlaufen, wie aus Abb. 87
hervergeht, stark geschlangelt. Die Anastomosen sind als deriva-
torische Kandle im Sinne von KroGH anzusehen. Offenbar haben sie
den Zweck, bei Stillegung des distal gelegenen Gefifigebietes die
Blutversorgung zwischen Arterien und Venen im proximalen Gebiete
ungestort zu vermitteln. Durch ihren geschlingelten Verlauf wird
eine Zerrung der Gefifle beim Spreizen der Flossen vermieden.
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GITTER gelang es stets leicht, die Stromungsrichtung festzustellen,
offenbar im Zusammenhange damit, daf} bei seinen Versuchen Stau-
ungserscheinungen infolge der Kompression der Flosse niemals auf-
traten; ebensowenig eine spontane Umkehr der Stromrichtung, die
nur ganz vereinzelt in den allerkleinsten Kapillaren gesehen wurde.
Es ergaben sich niemals jene Schwierigkeiten, die bei BRUNINGS eine
hindernde Rolle fiir die Erkennung der Gefidflart gespielt hatten.

Die Anzahl der vendsen Gefifle iberwiegt in der Regel die der
arteriellen. Aus verschiedenen Bildern vermochte GiTTER den Schlufl
zu ziehen, daf} sich in der Schwanzflosse der Fische die Zahl der

Arterien zu der der Ve-
nen wie 3:4 verhalt.

Von hohem Interesse
ist auch die Art der Blut-
bewegungindenGefiflen.
In den grofleren bewe-
gen sich die Blutkorper-
chen oft zu mehreren
nebeneinander, zum Teil
auch mit threr Lings-

o ) ‘ achse quergestellt zur
Abb. 88. Die GefaBversorgung in der Schwanzflosse von Leuciscus .. .
rutilus L. bei etwa 175facher linearer VergroBerung. A bedeutet Stromungsrmhtung‘ Der
Arterie, V Vene, mit den Pfeilen ist die Stromungsrichtung Durchmesser der Kapil-
des Blutes angede;;ft1.“itl:’[earclkze;(a}c;ti.:hilslfeelzxeg:.nartlge Schleife in laren IS.t aberlndeljRegel
so gering, dafl sie von
den Blutkérperchen nur dann passiert werden koénnen, wenn diese
mit ihrer Lingsachse in der Stromungsrichtung eingestellt sind. Be-
sonders schon war dies in einem Falle zu beobachten, der in Abb. 88
wiedergegeben ist. An derjenigen Stelle, wo die von rechts oben
kommende Kapillare in die Kapillarschleife einmiindet, ergab sich
auch eine ganz gleichméflige Blutverteilung dadurch, dafl sich ein
Blutkorperchen in den einen Zweig der Schleife schob und auf diese
Weise dem anderen Erythrozyten diesen Weg versperrte. Er konnte
also infolge der Blutstromung zwangslaufig nur in den anderen Schenkel
getrieben werden. Dadurch versperrte er natiirlich dem ithm folgen-
den Blutkérperchen den Weg, das wieder in den ersten Zweig gehen
mufite. Dieses Wechselspiel wiederholte sich stdndig.

GITTER gelang es auch, die Stromungsgeschwindigkeit in den ver-
schiedenen Abschnitten der Schwanzflosse mit Hilfe eines Okular-
mikrometers und einer Stoppuhr zu messen. Die in Tabelle 24 ge-
gebenen Werte konnen auf absolute Giiltigkeit keinen Anspruch
erheben. Sie sind aber als Vergleichszahlen zu benutzen. Aus den
Zahlen der Tabelle geht hervor, dafl die Strémung in den Kapillaren
mit 0,004 cm/sec am geringsten, in den Venen etwa doppelt und in
den Arterien etwa viermal so rasch ist. Des Interesses wegen sei



Uber den Kreislauf bei den Fischen. 121

erwiahnt, daff von VoLkManN (vgl. S. 184) die Blutgeschwindigkeit

in den Kapillaren eines kleinen Fisches mit 0,012 cm/sec gemessen

wurde, wihrend sie in einem gleichen Gefifl der Schwimmhaut des

Frosches 0,05 cmfsec betrug, also etwa fiinfmal so grofl war.
Weder BRUNINGS noch GITTER

(2) vermochten in den Gefiflen ) Tabelle 24. o

der Schwanzflosse irgendwelche Strémungsgeschwindigkeitc in

. cm/sec in verschiedenen Ge-
spontanen pulsatorischen Schwan- "¢y 5 0 " o0 Schwanzflosse des

kungen nachzuweisen. BRUNINGS WeiBfisches.
beobachtete nach leichter Kom- Wassorn

pression der Schwanzflosse rasche  temperatur GefaB ¢
rhythmische Schwankungen von

einer Durchschnittsfrequenz von 14 Arterie 0,017
68 pro Minute, die mit der At- Vene 0,010
mung vollig synchron gehensollen. Kapillare 0,004
Dieser Befund wurde schon von Iz Arterie 0,017
Kovrrr angezweifelt. Auch GITTER de rin‘f. nf{anal 3’2(1);
vermochte ihn inseinen Versuchen Kapillare 0:00 4

mit leichter Kompression der
Schwanzflosse nicht zu bestitigen. Die kleinen, von ihm verwendeten
Weiffische (ihre durchschnittliche Lange betrug zwischen 17 und 23 cm)
hatten nach der fiir die Beobachtung des Tieres erforderlichen Fesselung
eine Atemfrequenz von 65—112 pro Minute. Ein solcher pulsatorischer
Rhythmus konnte aber in den

Gefiflen nach Kompression Tabelle 25. Pulsationen in der
nicht nachgewiesen werden. Schwanzflosse beilLeuciscusrutilus L.

Komprimierte man  die nach leichter Kompression.
P

. Wasser- Fisch- Puls- Atem-
SChwanZﬂOASSC_ Sta'rker! S0 tratl temperatur | linge ach?sﬁb:zeit frequenz| frequenz
genau so wie in den Versuchen in°C | inem 85%¢1| (zahl pro Minute)
von BRUNINGS, ein langsamer

. - 16 18 17% 36 106

Pulsrhythmus in Erscheinung, 1800 32 108
der sich in einem Wechsel von 15 23 150 | 21 76
Beschleunigung und Verlang- 1550 22 76
samung der Stromgeschwindig- 160 | 22 | 100
keit in den Gefiflen ZHuBerte. 16 30 | I24
. . . 16 18 1650 24 112
Dieser Puls war in Arterien und 1720 25 114
Venen in gleicher Weise zu be- 1820 E 30 132

obachten. Doch blieb er, wie
aus den Zahlenwerten der Tabelle 25 hervorgeht, bei lingerer Beob-
achtungsdauer bei demselben Tier ebenfalls nicht konstant. Er
schwankt zwischen 15 und 36. Der Grofienordnung nach koénnte
er mit dem von BRUNINGS beschriebenen 18er-Rhythmus in Einklang
gebracht werden.

Steigerte man die Kompression noch weiter, so trat allmahlich
allgemeine Hyperdmie auf. In den Gefiflen konnte man eine Umkehr
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der Stromrichtung verzeichnen, dann véllige Stase, unter gleich-
zeitigem Austritt von Blutkérperchen aus dem Gefafisystem (vgl.
hieriiber auch die Angaben auf S. 608 der Abhandlung von BRUNINGS).

Der langsame Puls bei stirkerer Kompression der Schwanzflosse
konnte mit der Herztitigkeit direkt in Zusammenhang gebracht
werden. Es ist ja nicht ganz sicher, ob die Blutwelle im Kapillar-
system der Kiemen zum vélligen Erloéschen gebracht wird, wie es
nach ScuoeNLEIN ja den Anschein hat. Ob dieser Fall eintritt,
hiangt in erster Linie von der Weite der Kiemenkapillaren ab. Denn
wir wissen aus zahlreichen Beobachtungen, dafl der arterielle Puls
bei erweiterten Kapillaren bis nach den Venen durchschlagen kann.

Um diese Ergebnisse richtig zu beurteilen, miifite man natiirlich
genau dariiber unterrichtet sein, welchen Einflufl die Kiemenatmung
auf die Vorginge im Kreislaufsystem der Fische nimmt. Die Dinge
kénnten ja doch in Wirklichkeit so liegen, dafl die Blutstrémung
durch die Kiemenatmung beginstigt wird. In keinem Falle wire
es aber iiberraschend, dafi sich die Atmungsvorginge in den Kiemen
in irgendeiner Weise in der weiteren Stromung des Blutes bemerkbar
machen. Freilich mufl hier wieder bedacht werden, daf3 die durch
die Kiemenatmung bedingten Wellen innerhalb der Blutbahn auf dem
Wege durch die langen Blutgefifie bis zum Schwanze infolge der
elastischen Eigenschaften des Systems und der Beschaffenheit der
Blutbahn eine weitgehende Verdnderung erfahren.

Dafiir, dafl es sich bei den langsamen Pulsationen um einen Aus-
druck der Herztatigkeit handelt, spricht vor allem deren geringe
Frequenz. Denn diese stimmt, wenigstens in der Groflenordnung, mit
der Herzfrequenz tiberein, die man bei unversehrten Fischen, und zwar
beim Aale, gemessen hat [vgl. GiTTER (1)]. Doch muf} es vorerst
dahingestellt bleiben, ob die Dinge wirklich so liegen.

Uber die Nervenwirkung bei den Gefdfien besteht bisher nur eine
Angabe von Krawkow, der den Kiemenapparat des Hechles isoliert
und kiinstlich durchstromt hat (vgl. hier auch Kevs). Merkwiirdig
ist die Angabe von Krawkow, daf} es nach Einwirkung von Adrenalin,
selbst in starker Verdinnung, zu einer Erweiterung der Kiemen-
gefdfe kommt.

Wie dieser Uberblick iiber die Druck- und Strémungsverhiltnisse
im Kreislaufsystem der Fische lehrt, liegen die Dinge da noch sehr
im argen. Man kann heute — 1935 — eigentlich genau dasselbe
sagen, was v. BRUCKE 1852, also vor nunmehr 83 Jahren, in seiner
klassischen Arbeit iiber den Truncus arteriosus der Fische geschrieben
hat: ,,So viele und griindliche Untersuchungen in neuerer Zeit iiber
den Kreislauf angestellt sind, so wenig Aufmerksamkeit hat man
bis jetzt der Mechanik der Blutbewegung bei den untersten der
Wirbeltiere, den Fischen, zugewendet, und doch ist sie fiir den Natur-
forscher, der nicht mit Riicksicht auf irgendeinen praktischen Nutzen,
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sondern behufs der tieferen Einsicht in die Natur arbeitet, von nicht
minderem Interesse." Vor allem miifite einmal vollig klargestellt
werden, welchen Anteil an dem Umlauf des Blutes im Kérper der
Fische die Zusammenziehung des Herzens (der Kammer und des
Truncus arteriosus) und welchen die akzessorischen Vorrichtungen
haben, unter denen hier die Gefifibahn, die Kiemen und die quer-
gestreifte Muskulatur, sowie der Druck in der Perikardialhohle ver-
standen sein sollen. Vielleicht muf} bei den akzessorischen Kriften
auch der Wasserdruck eine Beriicksichtigung erfahren.
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A. Einleitung.

Das Leben auf unserer Erde ging einst — so diirfen wir wohl
mit Recht sagen — vom Wasser aus. Heute finden wir zwar die
grofiere Artenzahl auf dem Lande (etwa¥/; aller Arten, vgl. HEsSE 1924),
da die Umweltbedingungen auf dem Lande ungleich mannigfaltiger
als im Wasser sind. Aber es gibt auch heute noch Tierstimme, deren
Vertreter ausschliefllich Wasserbewohner sind (Coelenteraten, Echino-
dermen).

Die Eroberung des Lebensraumes ist bei Land- und Wassertieren
in bezeichnender Weise verschieden. Alle Landbewohner — Tiere
und Pflanzen —— sind irgendwie an den Boden gefesselt; nur zeit-
weise konnen einige Vertreter sich in den freien Luftraum hinaus-
wagen. Im Wasser aber finden wir neben Bewohnern des Bodens
und der oberen Grenzfliche, der Wasseroberfliche eine ungemein
reiche Lebewelt, die sich dauernd oder wihrend eines Teils des Indivi-
duallebens im freien Wasserraum aufhilt. Dies Leben im freien
Wasserraum aber verlangt eine Reihe besonderer Anpassungen, die
den Aufenthalt hier iiberhaupt erst méglich machen. Es gilt fiir diese
Lebewesen vor allem das Problem des spezifischen Gewichts
zu losen.

Durch eine Reihe von Untersuchungen sind wir heute iiber das
spezifische Gewicht oder -—— was annidhernd das gleiche besagt — die
Dichte des Protoplasmas unterrichtet. In der Tabelle 1 sind einige
Ergebnisse neuerer Forschungen zusammengestellt (weitere, auch
dltere Angaben bei LEONTJEW 1926b). Als Mittelwert fiir das spezi-
fische Gewicht von ,,normalem Protoplasma‘ kénnen wir demnach
die Zahl 1,045—1,050 angeben. Da nun das spezifische Gewicht des
Wassers, auch des relativ schweren Seewassers (z. B. bei Salzgehalt
von 30"/00 und 10° Dichte = 1,023) unter diesem Wert bleibt, besteht
ein Ubergew1cht des Plasmas gegeniiber dem umgebenden Medlum
das ein Lebewesen im freien Wasserraum zu Boden ziehen muBte,
wenn nicht seine Wirkung irgendwie ausgeglichen wiirde. Uns
interessiert hier die Frage, wie dieser Ausgleich zustande kommt;
anders ausgedriickt lautet die Frage: Wie wird das Absinken
derimfreien WasserraumlebendenOrganismenverhindert?

Dies Problem des Schwebens hat die Geister beschiftigt, solange
es eine Erforschung des Lebensraumes des Wassers gibt. Wir besitzen



Das Schweben der Wasserorganismen. 133

auch mehrere Abhandlungen, in denen das Problem grundlegend und
zusammenfassend dargestellt ist (z. B. ScutTt 1892, BrANDT 1802,
OstTwaLD 1902 und 1903, WOLTERECK 1908 und 1913, STEUER IQIO,
OrLtMANNS 1922, HEsSE 1924, 1935, LENz 1928, THIENEMANN 1923,
1926, 1932). Es bedarf daher wohl einer kurzen Begriindung fir die
vorliegende Arbeit.

Bisher haben sich fast ausschliefilich die Planktonforscher mit
dem Schwebeproblem befafit und daher vor allem die Lebewelt des
,,Planktons‘‘ behandelt. Es war mein Bestreben, auch die Lebewelt
des ,,Nektons', fiir die die Lage nicht anders ist als fir die Plankter,
in die Betrachtung einzuziehen. Ferner liegt es im Wesen der Sache,
dafl auch die Lebewesen der Wasseroberfliche (,,Neuston und
,,Pleuston** der Limnologen) zu behandeln sind, soweit es sich um
echte Wasserorganismen handelt und das Problem des spezifischen
Gewichts eine Rolle spielt.

Es soll versucht werden, einerseits die Fiille der Erscheinungen
in ein iibersichtliches System zu bringen, andererseits aber auch gut
untersuchte Beispiele ausfihrlicher zu behandeln, als in den bisherigen
Ubersichten der Fall zu sein pflegt. Dabei wird sich zeigen, daf} es
hier noch sehr viele Fragen zu beantworten gibt; auf diese Liicken
in unserem Wissen soll vor allem hingewiesen werden. Das Schrifttum
iiber unser Thema ist auflerordentlich umfangreich; hat sich doch
fast jeder Planktonforscher einmal mit dem Schwebeproblem befafit.
Die Literaturliste macht daher keinen Anspruch auf Vollstindigkeit;
es wurde nach bestimmten Gesichtspunkten ausgewahlt. Insbesondere
fiir die altere Literatur muf} auf die bestehenden Zusammenfassungen
verwiesen werden.

B. Die Bedingungen des Schwebens.

Besitzt ein Korper (ohne aktive Eigenbewegung) ein Ubergewicht
gegeniiber dem Wasser, so sinkt er mit einer bestimmten Geschwindig-
keit ab; er schwebt, wenn ein Ubergewicht fehlt, er steigt auf, wenn
er leichter ist als Wasser. Was geschieht, hingt, so betrachtet, allein
von der Grofle des Ubergewichts ab. Sehen wir aber die relative
Bewegung des Korpers zum Wasser (Absinken bzw. Aufsteigen) fir
sich an, so ist klar, daf} die Sink- bzw. Steigegeschwindigkeit ihrer-
seits von einer Reihe von Faktoren abhingt, die teils im Organismus
selbst, teils im umgebenden Medium liegen. Wir wollen diese Faktoren
der Reihe nach behandeln.

OstwaLD (1902, 1903) hatte ,,Schweben‘ als ein ,,Sinken mit
unendlich kleiner Geschwindigkeit* aufgefait und damit das Schweben
als Spezialfall unter den hoheren Begriff des Sinkens untergeordnet.
Das kann man tun. Die Frage nach der Grofle der Sinkgeschwindig-
keit tritt damit in den Mittelpunkt des Problems.



134 - WERNER ]AEOBS:

I. Die Innenfaktoren.

Wir setzen einmal den Fall, daff die im umgebenden Medium
wirkenden Faktoren konstant bleiben. Dann hingt die Grofle und
Art der Sinkgeschwindigkeit zunidchst von der GroBe des Uber-
gewichts des Lebewesens ab; d.h., da wir das spezifische Gewicht
des Mediums als konstant annehmen, von dem

1. spezifischen Gewicht des Korpers.

Aus den Angaben der Tabelle 1 geht fiir eine Reihe von Sif3-
und Seewasserorganismen hervor, daf} ihr spezifisches Gewicht grofier

Tabelle 1. Spezifisches Gewicht des Protoplasmas.

Art ‘ Spezifisches Gewicht Untersucher
Scenedesmus sp. (Alge). . . . . . 1,07—I,1I5 ALLISON 1924
N il
1,098 (12,49
Fuligo varians (Myxomycet) . . 1,045 LEONTJEW 1927
Naegleria sp. (Amébe) . . . . . ‘ 1,043 LEONTJEW 1926a, b
( Nl
Gonostomum sp., Cysten . . . | 1,057 (12,49 | ALLISON 1924
Colpoda sp., Cvsten 4 Tage dlt. 1,042 (12,49) ALLISON 1924
Pavamaectum . . . . 1,048—1,049 LyoN 1905
Pavamaecium . . . . . . . . . 1,038—1,039 KaNDA 1918 (nach
LEONTJEW 1926Db)
Pavamaecium . . . . . . . . . 1,038 FETTER 1926
Planaria lugubvis . . . . . . . 1,055 BRESSLAU 1913
Mesostoma ehvenbergs . . . 1,02 BRESSLAU 1913
Chaetopterus, Eier, unbefruchtet. 1,0865 (19,59 LyonN 1907
Brachionus bakevi (Rotator.) . . 1,025 \ Luntz 1929
Cumingia, Eier (Moll)) . . . . . 1,04853 HEILBRUNN 1926
Avbacia, Eier, unbefruchtet . . = 1,081—1,087 LyoN 1907
(19,59
Avbacia, Eier . . . . . . . . . 1,04853 bis | HEILBRUNN 1926
1,0656
Asterias, Eier, unbefruchtet T | LyoN 1907
| (19:50) }

als das ihrer Umwelt ist. Die Angaben der Tabelle 1 sind nach einem
ganz bestimmten Gesichtspunkt gesammelt und gelten eben nur fir
Organismen oder organische Substanzen (Teile von Myxomyceten),
die man als ,plasmatisch* bezeichnen darf. Mogen diese Zahlen
auch im allgemeinen fiir ,,Protoplasma‘* richtig sein, so gelten sie
doch nicht fiir eine ganze Reihe anderer Substanzen des tierischen
oder pflanzlichen Kérpers. Skelettsubstanzen sind in der Regel
schwerer als Protoplasma [Burscuri (1908) findet z. B. fiir die Kalk-
schalen von Orbitolites 2,737, von Argonauta argo 2,609, fir Kiesel-
skelete von Diatomeen 2,071 als spezifisches Gewicht]; andererseits
gibt es Substanzen in Tier- und Pflanzenkorpern, die leichter sind
als Wasser: Fette, Ole, Gase usw. Die Korpersubstanzen konnen
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ferner noch in verschieden starker Weise mit Wasser durchsetzt sein;
Mever (1914) findet z. B. bei Spalangus purpureus 55,01%, bei
Gammarus pulex 73,91 %, bei Limnaea stagnalis 90,63 %, bei Aurelia
aurita (aus der Kieler Fohgde) 08,22 % Wassergehalt (weitere Angaben
bei DELFF 1912). So kommt es, dafl schliefilich das spezifische Gewicht
des Korpers als Ganzes bei verschiedenen Organismen ganz verschieden
ist; diese Tatsache wird fir die weitere Betrachtungsweise von aus-
schlaggebender Bedeutung sein.

Ein einmal gefundener Wert fiir das spezifische Gewicht gilt jedoch
keineswegs schlechthin. Denn das spezifische Gewicht eines Organis-
mus kann sich andern, in Abhingigkeit von der Lebensweise, bald
schnell, bald langsam. LEONTJEW (1928) hatte das spezifische Gewicht
des Plasmas des Myxomyceten Fuligo varians auf etwa 1,040 bestimmt;
fir die Sporen dieser Art fand er im Mittel 1,250. ALrrisoN (1924)
fand fiir 4 Tage alte Cysten von Colpoda das spezifische Gewicht 1,042,
fiir 20 Tage alte 1,061. Fir pelagische Fischeier wird von mehreren
Seiten angegeben, dafl sie mit fortschreitender Entwicklung des
Embryos schwerer werden (Franz 1910, HENSEN-APSTEIN 1807,
JACOBSEN- JOHANSEN 1908, SCHNAKENBECK 1925). LUNTZ (1929) findet,
daBl im Juli gefangene Exemplare des Rédertieres Euchlanis triquetra
spezifisch etwas leichter sind als im Mai gefangene.

Wieso der wechselnde Wassergehalt des Plasmas das spezifische
Gewicht beeinflufit, fand LEoNTjEW (1927) ebenfalls am Protoplasma
von Fuligo varians. Gegeniiber dem normalen Wert 1,040 (Wasser-
gehalt etwa 83%) fand er kurz nach einem Regen den Wert 1,016
(Wassergehalt 94 %).

Die spezifischen Gewichte kénnen sich also recht schnell dndern,
z. B. auch im Zusammenhang mit der Nahrungsaufnahme. Bei
Daphnia pulex hat EYDEN (1923, zitiert nach JoHANSEN 1925) fest-
gestellt, daf} das spezifische Gewicht sich in Abhangigkeit vom Stoff-
wechsel dndert: erhohtes spezifisches Gewicht kurz nach Fiitterung,
geringeres nach Hungern. Mit diesen Angaben pafit vielleicht der
Befund von FritzscHE (1917) zusammen, dafi die Gefrierpunkts-
erniedrigung des Daphnienblutes bei guter Erndhrung relativ grofl
ist. Evoen fand ferner, dafl das spezifische Gewicht von D. pulex
sich im Laufe von 24 Stunden in regelmifliger Weise dndert, dafl
es kurz nach Sonnenaufgang am grofiten, in der Nacht zwischen
22 Uhr und 4 Uhr am geringsten ist; dies hochstwahrscheinlich auch
in Abhingigkeit von der Nahrungsaufnahme. Die mit Hilfe von
gasgefiillten Schwimmblasen im Wasser schwebende Miickenlarve
Corethra (Sayomyia) ist kurz nach der Mahlzeit | zu schwer, sie
muf} sich immer aufs neue wieder einregulieren (FRANKENBERG 1915;
vgl. S.195).

Diese wenigen Beispiele mogen hier gentigen; wir werden spiter
noch eingehender auf derartige Anderungen des spezifischen Gewichts,
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insbesondere als Anpassungen an verdnderte Schwebebedingungen,
einzugehen haben. Wir erkennen aber, dafi das spezifische Ge-
wicht der Lebewesen wohl einer der verdnderlichsten
Faktoren in dem System der Schwebebedingungen ist.

2. Der Formwiderstand.

Schon bald, nachdem man sich eingehender mit der Kleinlebewelt
des freien Wasserraumes zu beschiftigen begann, ist auf die oft
bizarre Gestalt mancher Lebewesen hingewiesen worden. Die Deutung,
daf} ‘es sich hierbei um eine Schwebecanpassung handle, lag auf der
Hand. Es blieb jedoch OstwaLp (1902; 1903) vorbehalten, die
Gesamtheit der Erscheinungen, die wir hier mit ihm als , Form-
widerstand** bezeichnen wollen, genauer zu analysieren.

Ein Quarzsteinchen sinkt im Wasser schnell und mit bestimmter
Geschwindigkeit unter. Die feinen Staubteile des zermahlenen
Steinchens konnen lange im Wasser aufgeschwemmt bleiben. Dies
oft genannte Beispiel zeigt klar die Bedeutung der , relativen Ober-
fliche*, d. h. des Verhéltnisses von Oberfliche zum Volumen. Ein
kleiner Kérper hat eine relativ grofle Oberfliche und mufl unter
gleichbleibenden Bedingungen langsamer sinken als ein groflerer
(vgl. z. B. BRanDT 1895, ZELENY und Mc KEEHAN 1910). Ferner aber
sinkt ein Kérper von bestimmtem Volumen um so langsamer, je
stirker seine Gestalt von der Kugelform abweicht und z. B. durch
allerhand Fortsitze ein bizarres Aussehen bekommt. Dadurch wird
aber nicht nur die Gesamtoberfliche vergrofiert, sondern in der Regel
vor allem die sog. ,, Unterfliche* oder Vertikalprojektion, die fiir die
Sinkgeschwindigkeit von auflerordentlicher Bedeutung ist. Ein blatt-
formiger Korper fillt langsamer, wenn seine Fliche, als wenn seine
Kante nach unten gekehrt ist.

Dies alles erscheint so selbstverstindlich, dafl vermutlich deshalb
wenig quantitative Untersuchungen an lebenden Objekten vorliegen.
WacGLER (1933b) fand, dal Blaufelcheneier (spezifisches Gewicht
1,082) fast genau so schnell fallen wie Marineneier (spezifisches
Gewicht 1,018), trotz der verschiedenen spezifischen Gewichte; dies
diirfte auf der geringeren Grofle, d. h. der grofleren relativen Ober-
flache der Blaufelcheneier beruhen (Durchmesser der Blaufelcheneier
2,47 mm, der Mardneneier 3,16 mm im Durchschnitt). Wir weisen
ferner auf die Fallversuche von LonMANN (1893) mit der Wassermilbe
Halacarus spinifer hin. Bei plotzlicher Erschiitterung fallen die Tiere
in einen Starrezustand, in dem die Beine in verschiedensten Stellungen
stehen bleiben. Tiere mit angezogenen Beinen durchfallen eine
bestimmte Wasserstrecke schneller als Tiere mit gespreizten Beinen.
Flachliegende narkotisierte Ridertiere sinken viel langsamer als senk-
recht stehende (Luntz 1928). Sagiita sinkt in senkrechter Stellung
schneller ab als in waagerechter (KunL 1928).



Das Schweben der Wasserorganismen. 137

So klar die physikalischen Verhiltnisse auch liegen, sie sind doch
nicht immer richtig erkannt worden. Gelegentlich kann man lesen,
dafl ein voluminéser Organismus langsamer absinkt als ein kleiner,
weil die Oberfliche beim ersteren grofler ist (z. B. Scrtrr 1892);
hier wurde absolute und relative Oberfliche miteinander verwechselt.
Bei Planktonorganismen tritt nicht selten Koloniebildung auf (viele
Planktonalgen). Diese Koloniebildung wird oft als Schwebeanpassung
aufgefafit, meistens mit der Begriindung, dafl dadurch eine grofiere
Oberfliche entsteht (z. B. ScaUTT 1892, SCHROTER 1897, NATHANSOHN
1910, HusTEDT 1930). Bei der Aggregation von Einzelzellen zu Ver-
binden wird aber auf jeden Fall die relative Oberfliche verkleinert;
unter sonst gleichen Bedingungen muf} also eine Zellkolonie schneller
sinken als die Einzelzellen. Das hat GRossMANN (1921) an der Alge
Scenedesmus caudatus auch tatsichlich nachgewiesen. (Beachte auch
die geringere Suspensionsstabilitit der roten Blutkérperchen im
Schwangerenblut, die auf der Neigung zur Agglutination beruht.
FAurareus 1918, LINZENMEIER 1020.) Wenn also wirklich eine Zell-
kolonie langsamer sinken sollte als die Einzelzellen — was meines
Wissens nicht beobachtet ist — so kann das nicht an der Oberflichen-
anderung liegen.

Was wir unter , Formwiderstand'' verstehen, ist also keine ein-
fache Erscheinung, nicht einmal bei Kérpern von einfacher geo-
metrischer Gestalt, geschweige denn bei organischen Gebilden, deren
Gestalt in der Regel mathematisch kaum fafibar ist. Eine wesentliche
Rolle bei dem Fall von Kérpern spielen auch die Stromungserschei-
nungen in der Umgebung des Korpers. Ein kegelférmiger Kérper
wird verschieden schnell sinken, je nachdem die Spitze oder die
Basis nach unten gekehrt ist; und doch sind sich hier Oberfliche
und Vertikalprojektion gleichgeblieben. Es kommt hier auf die
Grofle des Staudrucks vor dem Korper und auf die Art der Wasser-
stromung zu den Seiten und hinter dem Korper an. Je stirker er
von der Tropfenform abweicht, desto eher ist Gelegenheit zur Ablosung
der am Korper entlang stromenden Wasserlamellen und damit zur
Bildung von Wirbeln gegeben, die ebenfalls die Bewegung des Kérpers
gegeniiber der Flussigkeit herabsetzen. Ein betrichtlicher Teil alles
dessen, was unter dem Begriff ,,Formwiderstand'‘ zusammengefafit
wird, geht auf das Konto solcher kraftzehrenden und damit die
Relativgeschwindigkeit herabsetzenden Wirbelbildungen an und hinter
dem durch die Flissigkeit bewegten Korper (vgl. GEIGER-SCHEEL,
PRANDTL 1Q3I).

3. Die aktive Bewegung.

Die meisten Organismen, die wir hier behandeln, gehoren zum
,, Plankton®. Es gehort zur Begriffsbestimmung des Plankton, dafl
die Bedeutung der Einzelbewegung der Organismen hintangestellt
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wird. Und doch ist eben diese Eigenbewegung fiir viele typische

Plankter von vitaler Bedeutung.

Bei vielen Planktern wird das

Absinken ausschliefilich durch Eigenbewegung verhindert (vgl. z. B.

WoirTerECK 1913). Eine tote oder
betdubte Daphnia sinkt sofort und
recht schnell herab, wahrend sich
das lebende Tier zeit seines Lebens
durch den Schlag seiner Ruder-
antennen im freien Wasserraum
hilt. Die aktive Bewegung kann
je nach Stdrke und Richtung eine
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Abb. 1. Verteilung des Copepoden Calanus finmarchicus im Wasserraum, Loch Fyne, Schottland (aus NICHOLLS 1933).

b Wanderung der Weibchen im Verlauf von 24 Stunden: 1. Juli 1932,

11. Juli 1932, 19 Uhr,

verschiedener Stadien zur gleichen Zeit:

16 Uhr bis 12. Juli, 16 Uhr?,

! Die meisten Abbildungen wurden von Dr. R. EHRLICH gezeichnet,

man nach der Begriffsbestimmung annehmen sollte. Wir wissen, daf}
manche Plankter in verhiltnismaBig kurzer Zeit betrichtliche verti-
kale Wanderungen ausfiilhren kénnen. Erwihnt seien die bekannten
periodischenTageswanderungen z. B. von Planktonkrebsen (vgl. STEUER
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1910, RUTTNER 1014), die in den hellen Tagesstunden die oberen
Wasserschichten meiden. Ausschlaggebend ist hier offenbar das Ver-
halten zum Licht. Diese Wanderungen kénnen unter Umstdnden
betriachtliche Ausmafie annehmen. HAEMPEL (1930) gibt z. B. an,
dafl Daphnia und Diaptomus im Vierwaldstitter See bei der taglichen
Vertikalwanderung 40—50 m zuriicklegen; Heterocope durchwandert
im Bodensee 50—70 m (WAGLER, miindliche Mitteilung). Vertikal-
wanderungen dhnlichen Ausmafies hat JoHANSEN (1925) fiir junge
Fischlarven in der Ostsee festgestellt. Fir Calanus finmarchicus an
der kalifornischen Kiiste fand EsterLy (1911), daf3 die Tiere sich
abends meist an der Oberfliche, wihrend der hellen Tagesstunden
dagegen in etwa 350 m Tiefe aufhalten. In 24 Stunden miissen die
Tiere also diese hohe Wassersdule zweimal durchschwimmen, davon
einmal in 2—4 Stunden in der Richtung nach aufwirts. Ahnliche
Wanderungen geringeren Ausmafles wies NICHOLs (1933) bei Calanus
finmarchicus an der britischen Kiiste nach; sehr deutlich ergab sich
dabei, dafl die verschiedenen Entwicklungsstadien des Krebses sich
ganz verschieden verhalten (Abb. 1a, b). Die Stimmung der Organis-
men gegeniiber den Einflissen der Auflenwelt, die dadurch bedingte
Art der Eigenbewegung und damit der Verteilung im Raum ist
also sehr wechselnd.

II. Aulienfaktoren.

Wir setzen den Fall, dafi die im Organismus liegenden Faktoren
sich nicht Zndern. Wir nehmen ferner an, dafl der betreffende
Organismus schwerer ist als das Wasser und sich nicht aktiv bewegt.
Er wird dann im Wasser mit einer ganz bestimmten Geschwindigkeit
absinken. Die Sinkgeschwindigkeit aber dndert sich mit der Be-
schaffenheit des Wassers; sie hidngt ab von der

1. Dichte des Wassers.

Ein und derselbe Korper sinkt in Wasser von grofierer Dichte
langsamer als in Wasser von geringerer Dichte. Die Dichte des
bewohnten Wassers, d. h. einer wifirigen Losung aber hiangt wiederum
von verschiedenen Umstinden ab, z. B. von der Temperatur und
dem Salzgehalt: je hoher die Temperatur und je niedriger der Salz-
gehalt, desto geringer die Dichte, desto gréfler damit zugleich das
Ubergewicht des sinkenden Korpers und desto gréfier die Sink-
geschwindigkeit. Destilliertes Wasser hat bei 4° das spezifische
Gewicht I, bei 20° 0,008; Meerwasser von 0° hat bei 10,14%,, Salz-
gehalt das spezifische Gewicht 813 (abgekiirzt fiir: 1,00813), bei
20,00%0 Salzgehalt 24,1. Im Atlantischen Ozean nimmt in der
gemifigten Zone mit der Tiefe der Salzgehalt und die Temperatur
ab. Dafi nach der Tiefe zu mit dem gréfler werdenden Wasserdruck
auch die Dichte des Wassers steigt, hat sicher nur eine geringe
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Bedeutung. Aus dem Zusammenwirken aller dieser Faktoren ergibt
sich z. B., daffi an der betreffenden Stelle die Dichte des Wassers
nach der Tiefe zu etwas steigt (Tabulae biol. 1927, Lanport-
BornsTEIN 1023). Esbesteht also die Moglichkeit, dafl ein absinkender
Organismus — falls sein spezifisches Gewicht unveridndert bleibt —
in der Tiefe langsamer sinkt.

2. Die Zihigkeit des Wassers.

Es liegt auf der Hand, daBl ein Korper bei Gleichbleiben aller
anderen Bedingungen um so langsamer in einem flissigen Medium
absinkt, je schwerer es ihm gelingt, den Zusammenhalt der Fliissig-
keitsteilchen zu durchbrechen. Vor allem OstwaLD (1902, 1903) hat
auf die Bedeutung dieses Umstandes fiir die Planktonlebewesen hin-
gewiesen. Die ,,Zdhigkeit, |innere Reibung‘‘ oder ,,Viskositiat* des

Wassers oder einer wifirigen
Tabelle 2. Abhéngigkeit der Zahig- Losung aber ist in Abhingig-

keit des Meerwassers von Tempe- keit von mehreren Faktoren
ratur und Salzgehalt, die Zahigkeit sehrv hieden. Sie i ¢
von reinem Wasser bei 0 = 100 ¢ ersciueden. Sie nimmizu

)

gesetzt (LANDOLT-BORNSTEIN 1923). mit wachsendem Salzgehalt
— P und abnehmender Tempc?ra-
peratur | 0% | 10% | 20%s | 30%m tur; in Tabelle 2 treten diese

o | 1000 | 101 7 | 1032 ; 1005 Be-zieh_unge_n klar hervor. Da-
100 63.6 | 640 | 662 ’ 673 be.l zeigt sich vor allem der
200 56,2 57.4 | 3586 500 influll der steigenden Tem-
250 49,9 | 51,0 | 52,1 ‘ 53,3  peratur: Der Zihigkeitsgrad

hat bei Erwdrmung um 25°
um die Hilfte abgenommen; der wechselnde Salzgehalt ist dem-
gegeniiber von viel geringerer Bedeutung.

Auf Grund dieser Tats#chen wire also anzunehmen — was Osrt-
wALD auch tut (und nach ihm manche andere Forscher, z. B. WESEN-
BERG-LUND 1910, LENZ 1928) —— .dafl ein und derselbe Korper in
Wasser von 25° doppelt so schnell sinkt als in Wasser von 0°

Schon bevor OstwaLD auf die Bedeutung der Zihigkeitsinderungen
hinwies, hatte BranpT (1895) bei Fallversuchen mit hohlen Glas-
kugeln gefunden, dafi diese in warmem Wasser bedeutend schneller
sinken als in kaltem; er fiihrte dies auf die Anderung des spezifischen
Gewichts des Wassers zuriick. Versuche mit Wasserorganismen liegen
kaum vor. Der durch Viskositdtsmessungen gefiihrte Nachweis der
Beziehungen zwischen Zihigkeit und Temperatur durch OsTwaLD
war offenbar so iiberzeugend, daf eine Nachpriifung am Organismus
iiberfliissig schien. Die Sachlage wird nun dadurch kompliziert, dafi
sich mit der Temperatur nicht nur die Zdhigkeit, sondern immer
auch das spezifische Gewicht des Wassers dndert. Beide Faktoren
dndern sich jedoch gleichsinnig. Man. sollte also erwarten, dafl ein
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Organismus in wiarmerem Wasser noch schneller fillt, als sich allein
schon aus der Zihigkeitsinderung ergibt.

Als endlich einmal derartige Fallversuche mit Daphnien gemacht
wurden (BowkIlEwIicz 1929), zeigte sich iiberraschenderweise, daf}
das gleiche Individuum (Daphnia magna STRAUS, narkotisierte oder
mit Formol fixierte Tiere) in warmem Wasser wohl schneller absinkt
als in kaltem, aber doch nicht um soviel schneller, als man nach
der Abnahme der Zihigkeit des Wassers erwarten sollte. Es wurde
errechnet, dafl die Sinkgeschwindigkeit sich hier bei einem Tem-
peraturunterschied von 25—0° um etwa 41 % &dndert, wihrend sich
die Viskositat im gleichen Bereich um 100% &ndert. Hier spielen
also andere Faktoren mit, die die von OsTwaLD und dann auch von
WESENBERG-LUND so0 stark hervorgehobene Bedeutung der Zihigkeit
des Mediums nicht so zur Wirkung kommen lassen. Was das fiir
Faktoren sind, wissen wir noch nicht. Der Krebskorper selber konnte
sich mit der Temperatur gedndert haben; ferner spielen wohl die
Formen des sinkenden Korpers und die dadurch beim Absinken
hervorgerufenen Strémungs- und Wirbelungserscheinungen eine Rolle.

3. Die Wasserbewegung.

Wir hatten bisher stillschweigend vorausgesetzt, daf3 der Korper
sich in einem vollkommen unbewegten Wasser befindet. In der Natur
ist das jedoch selten, man kann wohl sagen, niemals der Fall, auch
in den sog. ruhenden Gewissern, auf die wir uns hier beschrinken.

Zwei Bewegungsweisen des Wassers wollen wir betrachten, die
groflen Stromungen und die sog. turbulente Bewegung. In den
Stromungen, wie wir sie hier meinen, werden grofie Wassermassen
verfrachtet, meistens in horizontaler, gelegentlich auch in vertikaler
Richtung. Es liegt auf der Hand, dafl solche Wasserversetzungen
Organismen mitfithren und daher fiir die Verteilung der Organismen
im Wasserraum von ausschlaggebender Bedeutung sein kénnen. Fiir
unser Problem sind sie insbesondere dann wichtig, wenn sie sich in
der Senkrechten erstrecken und so unmittelbar das Absinken beein-
flussen.

Wichtiger noch diirften die Erscheinungen der Turbulenz sein.
Unter Turbulenz verstehen wir die ungeordnete, wirbelnde Bewegung
von Wasserkorpern verschiedener Grofie. Organismen, die sich in
diesen Wirbeln befinden, konnen von ihnen mitgerissen werden.

Stellen wir uns vor, ein solcher Wirbel bewege sich um eine hori-
zontale Achse, so besteht die Moglichkeit, dafl ein Korper mit Uber-
gewicht von der Kraft dieses Wirbels gehalten und vor dem Absinken
bewahrt wird; je grofler die Wirbelgeschwindigkeit und je kleiner
die Sinkgeschwindigkeit eines Teilchens ist, desto leichter kann es
von dem Wirbel getragen werden. Diese Vorstellungen wurden zuerst
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fiir die Wirbelungen und Staub- oder Wasserteilchen in der Atmo-
sphire abgeleitet (ScuMipT 1913, WEGENER 1920), sie lassen sich
sinngemaf} aber auch auf Wasser und die Teilchen im Wasser tiber-
tragen (KOPPEN 10921, SCHMIDT 1025). »
Turbulenz entsteht auf verschiedene Weise. Hiufig tritt sie in
manchen Stréomungen auf, ausgelost in erster Linie wohl durch Un-
a b ebenheiten und UnregelméaBigkeiten
am Rande der Stromung (FluBibett,
Bett der Meeresstromungen). Aber
auch sonst befindet sich das Wasser
fast immer in turbulenter Bewe-
gung. Sie kommt vor allem an der
Wasseroberfliche durch die mecha-
nische Einwirkung des Windes zu-
stande. Es werden Wasserkorper
verfrachtet und ausgetauscht; der
so entstehende Austausch 148t sich
mit dem durch Diffusion verglei-
chen, nur dafl er sich mit viel
grofleren Wasserkdrpern vollzieht
als im molekularen Bereich, und
daher auch viel schneller ablduft.
Wie durch diesen Austausch dieVer-
teilung von passiv bewegten Orga-
nismen beeinflufit werden kann,
zeigt die Abb. 2.

DasVerschwinden von Oberflachen-
70 organismen in die Tiefe bei bewegter
Abb. 2. Verteilung der wasserbliitebildenden Alge ~ See muf3 nicht immer auf einem solchen
Rivularia echinulata im Ploner See, a bei ruhigem Austausch durch Turbulenz beruhen,
Wetter, b bei Wind (aus RUTTNER 1914). vielmehr begeben sich, wie wir sahen,
die betreffenden Organismen oft aktiv
in die ruhigere groBere Tiefe. Durch den Turbulenzaustausch kann nie-
mals die Oberfliche frei von den betreffenden Lebewesen werden, sondern
diese konnen héchstens gleichmaBig in groBere Tiefen verteilt werden, wie
es Abb. z ja auch tatsichlich zeigt.

L 2

-~

Tiefe in m
SN

Von dieser ,, dynamischen Turbulenz*‘ unterscheidet man eine
Turbulenz, die dann entsteht, wenn zwei Fliissigkeiten in instabilem
Gleichgewicht iibereinandergeschichtet werden, z. B. eine schwerere
iiber eine leichtere (DEFANT 1030). Im Meer kann es vorkommen,
daB eine Schicht mit starkerem Salzgehalt (etwa durch eine Stromung)
iiber eine Schicht mit schwicherem Salzgehalt gelagert wird. Sehr
hiufig geschieht es ferner, dafl im Wechsel der Tages- und Jahres-
zeiten eine kiltere Schicht {iber eine wirmere gelagert ist und damit
ebenfalls (im Temperaturbereich iiber 4°) eine schwerere Schicht tiber
cine leichtere. Dann setzen die sog. , Konvektionsstromungen** ein,
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d. h. die schwereren Wasserkorper sinken ab, die leichteren Wasser-
korper steigen hoch und treten an ihre Stelle; es findet ein Austausch
statt, vergleichbar wiederum dem Austausch durch Diffusion, nur
daf} er sich an grofieren Komplexen und darum viel schneller abspielt.
Auch diese Bewegung von Wasserkérpern gegeneinander ist ungeord-
nete, wirbelnde Bewegung. Es liegt auf der Hand, dafl gewisse
Organismen durch diese Bewegung mitgerissen werden kénnen. Auf
dic Bedeutung z. B. der thermischen Konvektionsstréme, wie sie
durch den rhythmischen Temperaturgang im Verlauf des Tages oder
Jahres bedingt sind, ist oft hingewiesen worden (vgl. z. B. RUTTNER
1914, LENz 1928). Speziell von der Erscheinung der Turbulenz her
hat ScumipT (1925) manche Tatsachen der Planktonverteilung
gedeutet. Ja, ScuMIDT, UTERMOHL (1925) und THIENEMANN (1932)
raumen den Turbulenzerscheinungen ausschlaggebenden Einflufi auf
Schwebevermogen und Verteilung insbesondere des Phytoplanktons
ein (s. S. 199).

So bedeutungsvoll auch die turbulente Wasserbewegung fiir das
Schwebeverhalten und die Verteilung mancher Wasserorganismen sein
mag, ebensosehr steht fest, dafl sich sehr viele Organismen auf ver-
schiedenste Weise von Wasserbewegungen unabhéngig gemacht und
das Problem des spezifischen Gewichts von sich aus gelost haben.

III. Das Zusammenwirken aller Faktoren.

In der freien Natur sind die soeben fiir sich besprochenen Faktoren
immer alle zu gleicher Zeit wirksam. Die vollkommenste Bestimmung
des Schwebeverhaltens cines Korpers ist dann gegeben, wenn alle
Faktoren als zahlenmiflige Gréfien erfafit werden kénnen. Das ist
bisher nur unter ganz bestimmten Bedingungen der Fall, vor allem
nur dann in einfacher Weise, wenn der sinkende Kérper Kugelform
hat. Wenn auflerdem noch einige weitere Bedingungen erfiillt sind,
kann die Formel von STOKES angewandt werden. Diese lautet:

a:Zgrzs_Tsl (vgl. ARNDT 1915);

es bedeutet: a konstante Fallgeschwindigkeit, g Gravitat, » Halbmesser der
Kugel, s spezifisches Gewicht der Kugel, s, spezifisches Gewicht der Fliissig-
keit, in der die Kugel sinkt, n Viskositidtskoeffizient.

Unter den verschiedenen Bedingungen, die fir die Anwendung
dieser Formel erfiillt sein miissen, ist besonders die hervorzuheben,

dafi der Kugelhalbmesser klein gegeniiber dem Quotienten 5%— sein
1
muf}; das ist in der Tat bei vielen der kleinen Planktonorganismen
der Fall. Da die Sinkgeschwindigkeit technisch besonders leicht
mefibar ist, hat man gelegentlich diese Formel auch zur Bestimmung

anderer Groflen verwendet, z. B. zur Bestimmung des spezifischen
Gewichts (ALLisON 1924, LEONTJEW 1026a).
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Fir die Anwendung dieser Formel ist ferner vorausgesetzt, daf}
dem fallenden Korper jede Eigenbewegung und jede Bewegung durch
Stréomung u. dgl. fehlt. Immerhin ist denkbar, dafB} sich die Stérungen
des Absinkens, soweit sie durch diese Faktoren bewirkt werden, in
Rechnung setzen lassen. Die Anwendung der Formel von StoxEks
wird aber vor allem dadurch in der Regel unmoglich gemacht, daf}
die meisten uns hier interessierenden Lebewesen eine Gestalt haben,
die weitgehend von der Kugelform abweicht. Der Faktor , Form-
widerstand‘‘ aber ist dann mathematisch in der Regel nicht fafbar.
Hierzu kommt noch, dafl sich der eine oder andere Faktor in kurzer
Zeit erheblich dndern kann.

Praktisch also ist es so, dafl wir in den seltensten Fillen die
Schwebebedingungen mathematisch formulieren kénnen. Es war aber
doch ein sehr gliicklicher Gedanke, dafl OstwaLp die Beziehungen
der verschiedenen Faktoren zueinander in einem formelartigen Aus-
druck darstellte. Dieser beriihmt gewordene Ausdruck lautet:

Ubergewicht
Viskositat - Formwiderstand
Wir erkennen, dafl es sich hierbei um eine ganz allgemeine wort-
mafige Fassung der Formel von Stokes handelt.

Gerade weil wir die tatsdchlichen Verhiltnisse in der Regel nicht mathe-
matisch fassen kénnen, hat es nicht viel Sinn, dem Ausdruck von OSTWALD
ein mathematisches Gewand zu geben, wie es gelegentlich versucht wurde
[z. B. HAECKER (s. STEUER 19I0), JORGENSEN IQII].

Auch OstwaLp 1ifit Wasserbewegung und Eigenbewegung in der
Formel unberiicksichtigt. WoLTERECK (1913) fiigt die letztere in den
OstwaLpschen Ausdruck ein, indem er auf der rechten Seite im
Zahler , Abwirtsbewegung und -steuerung‘’, im Nenner , Aufwirts-
bewegung und -steuerung hinzufiigt. Die von OsTwaALD vor-
genommene Vereinfachung erscheint uns indessen doch sehr praktisch.
Denn die Bedeutung der aktiven Eigenbewegung 1483t sich gerade von
der OstTwaLpschen Formel her besonders klar hervorheben.

Die Ostwarbpsche Formel erlaubt, in einfachster Weise zwei grofle
biologische Gruppen von Organismen voneinander zu unterscheiden.
Die Sinkgeschwindigkeit wird dann = 0, wenn rechts entweder der
Zihler = 0, oder der Nenner = o wird. Das bedeutet, daf} ein echtes
,,Schweben** nur durch die Beseitigung des Ubergewichts erreicht
werden kann. Dagegen ist es theoretisch unmoglich, den Formwider-
stand — die Viskositdt dndert sich in den natiirlichen Lebensrdumen
immer nur in relativ engen Grenzen — unendlich grofl werden zu
lassen. Durch Vergréflerung des Formwiderstandes kann die Sink-
geschwindigkeit wohl mehr oder weniger stark herabgesetzt, jedoch
niemals vollkommen beseitigt werden. Halten sich zu schwere
Organismen aber tatsdchlich doch stindig im freien Wasserraum auf,
so ist das nur dadurch méglich, dafl sie entweder durch Wasser-

Sinkgeschwindigkeit —
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bewegungen oder durch aktive Eigenbewegung vor dem Absinken
bewahrt bleiben. Die grofiere Bedeutung ist hier doch wohl der aktiven
Eigenbewegung zuzuschreiben. So kommen wir von der OSTWALD-
schen Formel her dazu, die Lebewelt des freien Wasser-
raumes in zwei grofle Gruppen zu teilen: 1. die Schwimmer,
das sind Organismen, diestindig einUbergewicht gegen-
iiber dem Wasser haben und das Absinken nur durch aktive
Eigenbewegung verhindern kénnen; 2. die Schweber, das
sind Organismen, die imstande sind, ihr spezifisches Ge-
wicht gleich dem des Wassers zu machen.

Alle derartigen Einteilungen im Bereich des Lebendigen haben
ihre Schwichen; sie gelten niemals ausschlielich. Man darf z. B.
die Bedeutung der Eigenbewegung fiir diese Einteilung nicht falsch
verstehen. Es gibt eine ganze Reihe von ,, Schwebern*, die durchaus
zu kriftiger Eigenbewegung fihig sind. Ein |, Schweber kann, ein
,,Schwimmer*, d. h. ein Lebewesen mit Ubergewicht muf} die Fihig-
keit zur Eigenbewegung besitzen; es sei denn, man will den Faktor
,, Wasserbewegungen*‘ zu Hilfe holen und fiir das fehlende Absinken
verantwortlich machen (vgl. z. B. UTERMOHL 1925).

Die Unterscheidung zwischen , Schwimmern* und ,,Schwebern‘
ist auch friiher schon gelegentlich getroffen worden (z. B. WOLTERECK
1913, ahnlich auch bei STEUER 1910, OLTMANNS 1922); uns scheint
jedoch, daf} sie stdrkerer Beachtung bedarf, als bisher der Fall war.
Insbesondere ist diese Einteilung geeignet, unser Augenmerk auf die
interessante, bisher in ihrer Gesamtheit zu wenig behandelte wohl-
charakterisierte Gruppe der ,,Schweber' zu lenken.

C. Die ,,Schwimmer*.

I. Die typischen Formen.

Es ist zwar heute keineswegs immer moglich zu entscheiden, ob
ein Lebewesen ,,Schwimmer* oder ,,Schweber' ist; aber ganz all-
gemein 1483t sich doch sagen: Die grofiere Zahl aller Wasserbewohner,
sowohl nach den Individuen als nach den Arten, gehort zu den
Schwimmern. Auf Grund der Forschungen des , Meteor‘ ergibt sich
z. B. fiir die Zusammensetzung des Zentrifugenplanktons im Hoch-
seegebiet des Siidatlantik folgendes, wobei nur die Hauptgruppen
beriicksichtigt sind (HENTSCHEL 1933, frithere Angaben bei LOHMANN
1920).

Die Zahlen sind Mittelwerte und geben die Anzahl der Individuen
im Liter Wasser an. Von den vier Hauptgruppen sind die drei letzten
fast alle ,,Schwimmer"‘; denn zu den ,,Protozoen‘‘ gehoren in dieser
Anordnung vor allem tierische Flagellaten. Besonders wichtig sind
die Coccolithophoriden, die in groflen Teilen des Siidatlantik 50%

Ergebnisse der Biologie XI. 10
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Tabelle 3. Verteilung von Zentrifugen- uynd mehr des Gesamt-
plankton im Sidatlantik. planktons ausmachen.

Tiefe | 0—25° | 35—s5* Von den hier nicht ge-

S5 | SPB  pannten Gruppengehoren

Diatomeen . . . . . o | 1733 | 13419 die meisten ebenfalls zu
50 387 | 24734 den Schwimmern. Die

Coccolithophoriden . . o | 3399 | 12743 stédrksten Konkurrenten
50 | 4192 | 12353 der Schwimmer sind die

Peridineen . . . . . o | 2839 | 4733 Diatomeen, die keine Ei-
50 | 1654 | 4312 genbewegung haben und

Protozoen . . . . . . o | 1102 . 5031 zu den Schwebern zu
50 | 507 | 7139 rechnensind. In manchen

i

R
© A2 "-. -

'

VS

e

s

Abb. 3a—{. Beispiele fir typische Schwimmer. a Pontosphaera huxleyi LOHM. (Coccolith.) (nach LOHMANN

1892); b Amphidinium crassum LoHM. (Perid.) als Beispiel fiir viele ahnliche Formen (nach PETERS 1930);

¢ Cyclops strenuus FISCHER (Copep.) (nach SCHMEIL 1892); d Daphnia longispina @ (nach BERG 1931);

e Folia aethiopica (Appendic.) (aus HERTWIG 1919); fScomber scombrus L., Makrele, ein schwimmblasenloser
pelagisch lebender Fisch.



Das Schweben der Wasserorganismen. 147

Gegenden konnen einzelne Arten durch den Individuenreichtum alles
andere unterdriicken. (Daf} die Zusammensetzung der Lebewelt starke
jahreszeitliche Schwankungen zeigt, ist bekannt.)

Gegeniiber dem Protozoen- und Protophytenplankton tritt das
Metazoenplankton auflerordentlich zuriick. Fiir den Siidatlantik fand
HentscueL folgende Durchschnittsindividuenzahlen pro Liter fiir
die oberen 50 m:

Gesamtmetazoen . . 5,47

100% | Nauplien . . . . . .2,20 = 40%
Copepoden . . . . . 2,69 =

49% | andere Metazoen also 0,58 11%.

Copepoden und Nauplien, beides typische Schwimmer, machen allein
schon 84% des Gesamtmetazoenplanktons aus.

Im Siiflwasser liegen die Verhiltnisse nicht viel anders als beim
Meeresplankton, wenngleich sich durch den Fortfall der Coccolitho-
phoriden die Diatomeen unter Umstdnden mehr in den Vordergrund
schieben.

Auf die einzelnen Pflanzen- und Tiergruppen wollen wir nicht
genauer eingehen; es wire einfacher, nicht die Schwimmer, sondern
die Schweber herauszusuchen: die letzteren werden wir spiter
besprechen. In der Abb. 3 ist eine Reihe von typischen Schwimmern
dargestellt.

II. Morphologische Anpassungen an das Leben
im freien Wasserraum.

In manchen Fillen, aber keineswegs bei der Mehrzahl der
Schwimmer, finden wir Baueigentiimlichkeiten, die geeignet sind,
die Sinkgeschwindigkeit zu verringern und dadurch die Bewegungs-
organe zu entlasten. Eine grofie Anzahl von derartigen Merkmalen
ist als ,,Schwebeanpassungen‘' beschrieben worden. Sie betreffen
einerseits den , Formwiderstand*, andererseits das , Ubergewicht'.

1. VergroBerung des Formwiderstandes.

Bei einer Reihe von Schwimmern ist durch Korperfortsitze eine
mehr oder weniger bizarre Korperform entstanden. Insbesondere
von STEUER (1910) ist eine Menge Material zusammengestellt worden.
Wir bringen in der Abb. 4 einige sehr markante Beispiele; die Zahl
liee sich leicht vermehren.

Es ist klar, daf} z. B. durch die extreme Ausbildung einer Koérper-
achse oder durch Auftreten von Auswiichsen und Fortsitzen die
relative Oberfliche, in der Regel auch die Unterfliche, vergrofiert
wird, und dafl damit die Sinkgeschwindigkeit abnimmt. Aber doch
ist Vorsicht in der Beurteilung am Platze. Eine Stabform z. B. wird
nur dann von Vorteil sein, wenn in der Absinkstellung die Léings-
achse waagerecht steht; fiir die Peridinee T#iposolenia (Abb. 5) hat

10%
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Abb. 4a—e. Beispiele fir Schwimmer mit Formwiderstand, nach Méglichkeit den Vertretern der Abb. 3
entsprechende Formen. a Michaelsarsia splendens LoHM. (Coccolith.) (nach LOHMANN 1913); b Ceratium
tenue OSTENF. und SCHM. f. tnclinatum (aus JORGENSEN IgI3);

¢ Ceratium palmatum SCHROD. (aus
JORGENSEN 1913); d Oithona plumifera, pelagischer Copepode (nach GIESBRECHT 1892); e Sergestes,

ilteste Zoga (nach CLAUS aus STEUER I9IO).
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Koroip (1906/07) wahrscheinlich gemacht, dal durch die asymme-
trische Stellung der antapikalen Hérner die Absinkrichtung bei
fehlendem Geiflelschlag so gesteuert wird, dafl der Korper alsbald

/
/
!
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Abb. 5. Triposolenia, links aktiv aufsteigend, rechts passiv absinkend; durch die leichte Biegung der Horner
wird alsbald horizontale Lage und damit groBter Formwiderstand erreicht. (Nach KoFolp aus
STEUER 1910.)

in die waagerechte Lage gerit, die den groftmoglichen Widerstand
bietet. Wirklich beobachtet hat etwas Ahnliches Foxon (1934) an
gewissen Krebslarven, wie aus der Abb. 6 zu ersehen ist. Das Tier
sinkt in der horizontalen Ruhelage nur sehr langsam ab.

Ein schones Beispiel fiir die sinnvolle Anwendung von Kérper-
fortsdtzen bei einer Wurmlarve gibt auch die Abb. 7.
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Die angefithrten Beispiele zeigen, dafl die Deutung einer bizarren
Gestalt als ,,Schwebeform'* durchaus richtig sein kann, dafl aber
zugleich unter Umstédnden erst besondere Konstruktionen oder Verhal-

Abb. 6a—c. Erste Larve von Munida bamffica. a aufwarts, ¢ abwirts
schwimmend, b Ruhelage beim langsamen Absinken.
(Nach FOXON 1934.)

tungsweisen vorhanden
sein miissen, um die Form
zur Geltung zu bringen.
Hier kann nur die Einzel-
forschunganlebendenOb-
jekten weiterfiihren; sie
kann, wie wir sehen, den
allgemeinen Eindruck be-
statigen, sie kann aber
auch zu ganz andersarti-
gen Ergebnissen fiihren.
Eine bizarre Gestalt muf}
zwar die Sinkgeschwin-
digkeit herabsetzen, sie

Abb. 7a,b. Wurmlarve, Mitraria, mit Borstenfallschirm a zusammengeklappt, b ausgebreitet und so die
Bewegung und Absinken hemmend. (WOLTERECK 1908.)

Abb. 8. Bythotrephes longimanus, vermag durch Schwenkung
des langen Abdomens die Bewegung zu steuern.
(Aus WOLTERECK I9I3.)

wird aber zugleich leicht
die Bewegungsfreiheit be-
eintrdchtigen. Das hat
Foxon (1934) an Porcel-
lana-Larven mit ihrem
langen Rostrum direkt
beobachtet. Riickwirts-
schwimmende Larven
kommen wegen des lan-
gen Rostrums nur lang-

sam wieder zum normalen Vorwirtsschwimmen; schneidet man das
Rostrum ab, so geht die Umstellung viel leichter.

Wieso manche Korperfortsitze die Bewegungsart beeinflussen, hat
Wortereck (1913) an Cladoceren gezeigt. Bythotrephes (Abb. 8)
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und Leptodora konnen ihr langes Abdomen willkiirlich in der Sagittal-
ebene bewegen und dadurch die Fahrtrichtung 4ndern. Amputation
des langen Helms bei Daphnia cucullata (Abb.g) bewirkt steilere
Stellung und damit steilere Schwimmbahnen; Amputation der Spina
dagegen hat eine gewisse Unstetigkeit der Bewegungen zur Folge.

Abb. 9. Daphnia cucullata mit langem Helm und Schalen- Abb. 10. Bosmina coregoni, Amputation
stachel; Amputation bei a und b beeinfluit die Bewegungs- des Riissels bei a bewirkt Uber-den-
richtung, s. Text. (WOLTERECK I1913.) Riicken-rollen. (WOLTERECK 1913.)

Entfernung der langen Antennen von Bosmina coregont an der in
Abb. 10 angegebenen Stelle bewirkt, daffi Rollbewegungen iiber den
Riicken auftreten: das Steuer fehlt, das bei dem ventralwiarts ge-
richteten Ruderschlag der Antennen die geradlinige Fortbewegung
ermoglicht.

AN

Abb. 11. Brachvuren-Zoga, a aufwirts, ¢ abwirts schwimmend; b Lage beim passiven Absinken aus dem
Aufwirtsschwimmen; eine besondere Sinkruhelage wie bei Munida, Abb.6, besteht nicht. (Nach FOXON 1934.)

Manchmal steht ein Korperfortsatz unter natiirlichen Verhilt-
nissen ganz anders, als man erwarten sollte, wenn es sich um einen
,,Schwebefortsatz'* handelt (vgl. den Abschnitt , Cyklomorphosen*).
Das hat sich z. B. fiir Zoea-Larven (Abb. 11) ergeben (Foxon 1934).
Die Normallage des Tieres beim aktiven Auf- oder Abwirtsschwimmen
wie auch beim passiven Absinken ist immer so, daf} die Dornen
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senkrecht stehen. Diese Dornen sind also keine Schwebefortsitze
und auch keine Balancierstange, sie haben anscheinend eine ganz
andere Aufgabe. Schneidet man sie ab, so ist das Tier in hellem
Licht zwar zu normalem Schwimmen fihig, nicht aber im Dunkeln
oder in rotem Licht. Die Fortsitze miissen also wohl als eine Art
Sinnesorgan die zum normalen Schwimmen nétige Orientierung ver-
mitteln. [Zu einer Zhnlichen Auffassung war auch bereits GURNEY
(1903) an Corystes-Larven gekommen; er glaubte auflerdem, dafi die
Dornen unter Umstinden einen Schutz gegen das Gefressenwerden
bieten. ]

2. Herabsetzung des Ubergewichts.

Mit diesem Verfahren wird ein Weg eingeschlagen, der schliefilich
beim echten , Schweben' endigt. Doch ist dies Ziel nicht immer
erreicht. Wir weisen hin auf die mehr oder weniger weitgehende
Riickbildung schwerer Skeletsubstanzen bei vielen pelagischen Orga-
nismen (vgl. Hesse 1924). Allerdings gibt es in anderen Gruppen
Schwimmer mit Skeleten (Silicoflagellaten, Echinodermenlarven), wie
auch das Vorhandensein von Skeleten keineswegs das Schweben
unmoglich macht (Radiolarien, Foraminiferen). Auch der hohe
Wassergehalt vieler pelagischer Organismen (Coelenteraten, Mollusken,
Tunicaten) und das dadurch bewirkte geringere spezifische Gewicht
ist wohl mit Recht oft als Schwebeanpassung gedeutet worden
(Hesse 1924); die gallertige Aufquellung des Panzers bei dem Siif-
wasserkrebs Holopedium ist sicher in dem gleichen Sinne zu deuten.
Gerade bei den genannten Gruppen ist vielleicht nicht selten sogar
ein echtes Schweben erreicht (s. S. 163).

Auch der oft betrichtliche Fettgehalt bei manchen pelagischen
Schwimmern (Planktonkrebse) ist als Anpassungsmerkmal zur Herab-
setzung des spezifischen Gewichts gedeutet worden. Nun ist aber
reichliche Fettbildung in der Regel zunichst als Folge reicher Er-
nihrung anzusehen, also als Nahrungsspeicher. Ebenso wie bei der
Deutung der Kérperfortsatze ist hier Vorsicht am Platze. Nur deshalb,
weil Fett leicht ist, mufl seine Aufstapelung noch nicht unbedingt
eine Anpassung an die pelagische Lebensweise sein.

Es ist in der Tat nicht leicht, ein bestimmtes Baumerkmal mit
Sicherheit als , Schwebeanpassung' zu deuten. In der Regel nun
gehoért zu einem AngepaBtsein auch die Fihigkeit, auf Anderungen
der Lebensbedingungen sinngemafl zu antworten. Wir fragen also:
Welche Merkmale der Schwimmer lassen beiAnderung der
Schwebebedingungen eine sinnvolle Umstellung erkennen?
Wenn wir solche Baumerkmale finden, werden wir sie mit Recht als
Anpassungen deuten. Wir werden die wichtige Frage nach der
Anpassungsfihigkeit der Wasserorganismen weiterhin in den Vorder-
grund der Betrachtung stellen.
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III. Anpassungen der Schwimmer an verdnderte
Schwebebedingungen.
1. Die Verteilung im Wasserraum.

Fir Angehorige verschiedener Tierklassen ist festgestellt, daf in
kaltem Wasser (Tiefsee, hohe Breiten) gréflere Formen oder Arten
vorkommen als in warmem (z. B. Sagitta; vgl. Hesse 1924 fiir weitere
Beispiele); oder daf§ die Formen mit monstrésen Kérperanhingen
Warmwasserbewohner sind (z. B. Peridineen). Es liegt nahe, in dieser
Verteilung eine Anpassung an die verschiedene Viskositit oder Dichte
des Wassers zu sehen: kleine oder bizarre Korper haben eine grofle
relative Oberflache. Diese Deutung kann richtig sein; aber auch hier
wieder mufl man vorsichtig sein; wir kommen auf S. 198 auf diese
Frage zuriick. Oft wiedergegeben wurde die Mitteilung von KArSTEN
(1907), daf} bei gewissen Ceratium-Arten die Bewohner des kiihleren
Atlantischen Ozeans kiirzere Hérner haben als die Bewohner des
warmeren indischen Ozeans; der Grund hierfiir sollte die verschiedene
Wasserdichte sein. Neuerdings wurden die Ceratien des Atlantischen
Ozeans auf Grund der Meteor- Fahrten genau untersucht (PETERS
1932); es lieB sich jedoch durchaus keine ‘Beziehung zwischen Dichte
und Viskositat des Wassers einerseits und der Kérperform der Ceratien
andererseits auffinden; z. B. kommen in dem warmen Wasser in der
Umgebung der Kapverdischen Inseln extrem kurzhérnige Formen
mit dickem Panzer vor, im kiihleren Siiden dagegen langhornige
Formen. Nach diesen Ergebnissen erscheint es sehr unwahrscheinlich,
dafl KARSTEN mit seiner Deutung Recht hat.

In diesem Falle wurden gleiche Gattungen, Arten oder Rassen
in verschiedenen geographischen Riumen verglichen. Aufschluf-
reicher ist es, solche Fille zu finden, in denen die Art oder gar das
Individuum zu verschiedenen Zeiten in Anpassung an veranderte
Schwebebedingungen die Gestalt dndert.

2. Autotomie und Regeneration.

Wir miissen hier auf die Behauptung von Koroip (1908) eingehen,
dafl Ceratium die Linge der Horner und dadurch auch die Absink-
geschwindigkeit verindern kann. Es wurde beobachtet, dafi in
Fingen, insbesondere aus der Tiefe von 50—100 Faden, sehr viele
Exemplare mit abgebrochenen Hérnern vorhanden sind. Koroip
ist aus mehreren Griinden der Meinung, dafl es sich hier in erster
Linie um eine Autotomie und nicht um eine mechanische Schidigung
infolge der Fangmethoden handelt. Die Horner kénnen an den ver-
schiedensten Stellen abbrechen. Es gibt vorgebildete Bruchstellen,
ringformige Verdiinnungen des Panzers. Koroip glaubt, dafl es sich
hier um eine Regulation der Sinkgeschwindigkeit handelt; er rechnet
aus, daf} ein C. gallicum, das mit normalen Hornern im Wasser von



154 WERNER JACOBS:

20° schwebt, in einem autotomierten Zustand bei 12,5° sich in der
gleichen Schwebelage befindet.

Gegen diese Auffassung ist verschiedenes einzuwenden. Richtig
ist sicher, dafl ein Tier mit kiirzeren Hornern schneller sinkt, als ein
solches mit langen; das hat Krause (1910, 19II) an Siifiwasser-
ceratien experimentell nachgewiesen. Aber es scheint zunéchst keines-
wegs erwiesen, dafl die toten verstimmelten Tiere, die Koroip
gesehen hat, wirklich autotomiert hatten, ob nicht die Verstimmelung
doch in erster Linie auf die Fangmethode zuriickzufiihren ist. Und
wenn es sich schon um Autotomie handelt, so ist nicht einzusehen,
wieso es sich hier um eine Anpassung handeln soll. Die Ceratien
sind schwerer als Wasser; eine Verkleinerung der Oberfliche ist fiir
sie auf jeden Fall von Nachteil, auch wenn sie in kilteres Wasser

kommen.

Abb. 12a, b. Appendikularien mit Gehédusen; Tierkorper schwarz. a Oikopleura albicans (aus LOHMANN 1933);
b Fritillaria sp., rechts mit geschrumpftem, links mit aufgeblasenem Fangapparat (aus LOHMANN 1933).

Andererseits beschreibt Koroip auch eine Regeneration von
Hérnern. Bei der Teilung der Ceratien wird bekanntlich auch der
Panzer geteilt; jede Tochterzelle vermag den fehlenden Panzerteil
schnell neuzubilden. Auflerdem aber soll auch die Verlingerung
abgeworfener und normaler Hérner vorkommen. Die Angaben von
KoroIp iiber diese Erscheinung sind tiberzeugender als die Angaben
iiber Autotomie. Unbewiesen aber bleibt, ob eine derartige Horn-
verlingerung wirklich eine Anpassungserscheinung zur Erzeugung
geringerer Sinkgeschwindigkeit ist, oder ob es sich dabei nicht viel-
mehr um eine ,,normale‘* Regenerations- oder Wachstumserscheinung
handelt.

3. Die Fanggehiduse der Copelaten.

Zu den Schwimmern gehoren auch die Copelaten; jedoch ist ihr
Sinkverhalten zu verschiedenen Zeiten ganz verschieden. Die Tiere
bauen sich zeitweise aus gallertigen Kutikularsubstanzen komplizierte
Gehiuse, die zum Nahrungsfang mit einem Filtrierapparat versehen
sind (LoHMANN 1903, 1909, 1933, BUCKMANN 1926) (s. Abb. 12).
Ohne Fanggehiuse bewegen sich die Tiere durch Schwanzbewegungen
aktiv aufwirts, sinken bei ruhendem Schwanz passiv ab, nach Maf3-
gabe des Ubergewichts, das bei Oikopleuren viel grofler ist als bei
Fritillarien, die schon beinahe schweben kénnen. Ist aber das Gehduse
entfaltet, das bei Oikopleuren das ganze Tier umschlieit, bei Fritil-
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larien als michtige Stirnblase auftritt, so ist das Bewegungsverhalten
ganz anders: die Fritillarien stehen, auch bei leichten undulierenden
Schwanzbewegungen, still im Wasser an einer Stelle, die Oikopleuren
schwimmen mit gleichmifligen Schwanzbewegungen in verschiedenen
Richtungen dahin, schneller oder langsamer mit wechselnder Stirke
der Schwanzbewegung. Hort diese ganz auf, so bleibt auch das
Gehiuse stehen (LonmMANN 1903). Es ist zwar festgestellt, dafi die
Oikopleurengehduse schwerer sind als Wasser. Aber fast scheint es
so, als wenn die Tiere mit entfalteten Fanggehiusen zu ,echten
Schwebern' geworden sind. Durch die Ausbildung der zum Nahrungs-
fang dienenden Gehduse wird also das Absinken bedeutend verlang-
samt; insofern dies giinstig fiir den Nahrungserwerb ist, konnen wir
die Gehausebildung auch als Schwebeanpassung auffassen.

4. Cyklomorphosen.

Unter ,,Cyklomorphose'* versteht man nach LAUTERBORN (1901,
1904) die Erscheinung, daf} eine Art im Zeitablauf in den aufeinander-
folgenden Generationen einen bezeichnenden Gestaltwechsel durch-
macht; nach Ablauf einer bestimmten Zeit ist die Ausgangsgestalt
wieder erreicht. Oft liest man fiir diese Erscheinung auch die Namen
,,Saison-** oder ,, Temporalvariation‘.

Ausgepragte Cyklomorphosen sind bisher fast ausschlieilich fiir
gewisse Angehorige des Siifiwasserplanktons bekannt, und zwar fir
einige Arten von Rotatorien, Cladoceren, sowie unter Protozoen fiir
Ceratium hirundinella, d. h. also fiir typische Schwimmer. Fiir einige
Diatomeen ist allerdings etwas Ahnliches beschrieben worden (WESEN-
BERG-LUND 1900, 1910). In welcher Weise sich im Verlauf eines
Jahres die Gestalt dndert, dafiir gibt die Abb. 13 einige Beispiele.
Die Gestaltveranderungen sind zweierlei Art.  Einerseits kann sich
die Gesamtkérpergrofie verdndern, ohne dafl zugleich eine Ver-
anderung der Proportionen eintritt; andererseits kann der Korper
durch Bildung oder Riickbildung von Auswichsen eine ganz andere
Gestalt annehmen.

Der erste, der von einem einheitlichen Gesichtspunkt aus diese
Formverdnderungen zu deuten suchte, war wohl WESENBERG-LUND
(1900). Er weist vor allem auf Grund seiner Studien an danischen
Seen darauf hin, daff immer dann Formen mit vergroflerter Ober-
flache auftreten, wenn das Wasser warm ist und daher das geringste
spezifische Gewicht hat. Er deutet die Oberflichenvergroflerung als
Anpassung an die im warmen Wasser verschlechterten Schwebe-
bedingungen. OsTwALD (1902, 1903) hat dann die Bedeutung der
Viskositatsinderung mit wechselnder Temperatur in den Vorder-
grund gehoben; WESENBERG-LUND hat sich spiter (1910) im wesent-
lichen dieser Auffassung angeschlossen. Es sind im einzelnen vor
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Lunp in seiner Auffassung befestigen. Zu gleicher Zeit tritt nicht nur

allem folgende Beobachtungen und Uberlegungen, die WESENBERG-
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bei einzelnen Angehorigen einer Tiergruppe, sondern bei Vertretern
verschiedenster Gruppen (Protozoen, Rotatorien, Cladoceren) die



Das Schweben der Wasserorganismen. 157

auf Oberflichenvergrofierung hinzielende Gestaltveranderung auf;
wie der Temperaturanstieg des Wassers im Mai etwa recht schnell
erfolgt, so setzt auch die Gestaltverinderung sehr plétzlich ein,
klingt mit der Wassertemperatur dagegen im Herbst langsam ab.
Die Entstehung dieser Anpassung steht in engem Zusammenhang
mit den Temperaturinderungen in der Nacheiszeit. Unsere jetzigen
Sufiwasserplankter stammen ab von Eiszeitformen, die damals in
kalten Gewdssern mit geringen jahrlichen Temperaturdifferenzen
lebten. Allmihlich wurde im Sommer das Wasser wiarmer, und damit
war die Moglichkeit gegeben, dafl sich die Cyklomorphosen als An-
passungserscheinung entwickelten; ginstig hierfiir war offenbar die
Aufeinanderfolge vieler durch ungeschlechtliche oder parthenogene-
tische Fortpflanzung entstandener Generationen. Fiir diese Deutung
filhrt WESENBERG-LUND weiter an: Cyklomorphosen kommen eigent-
lich nur bei perennierenden Formen vor, die dem ganzen Jahres-
temperaturwechsel ausgeliefert sind; Formen, die nur kurze Zeit im
freien Wasserraum leben, zeigen den Gestaltwechsel nicht. Cyklo-
morphosen sind ferner in den Gewdssern am ausgepragtesten, in denen
die Temperaturinderungen am gleichmifligsten und ausgiebigsten
sind, d. h. sie fehlen oder sind undeutlich in kalten nordischen und
alpinen Gewdssern, sowie in kleinen Teichgewissern, die jede Unregel-
mafigkeit der Temperaturinderung leicht widerspiegeln (WESENBERG-
Lunp 1927).

Die Deutung von WESENBERG-LUND und OsTwALD ist bestechend
durch ihre Einheitlichkeit. Als die Aufmerksamkeit der Plankton-
forscher einmal auf diese Erscheinung gelenkt war, wurde sie in
unzdhligen Arbeiten immer und immer wieder untersucht. Wir miissen
uns fragen, ob die Auffassung von WESENBERG-LUND, die er jetzt
noch (1926, 1930) durchaus aufrechterhalt, wirklich zu Recht besteht.
Man kann die Prifung auf zweierlei Weise vornehmen, statistisch
und experimentell.

Die erste Frage lautet also: stimmen Verbreitung und Art des
Formwechsels im erforderlichen Ausmafl mit der WESENBERGschen
Auffassung uberein?

Zundchst betrachten wir die am eingehendsten untersuchten
Cladoceren. Bemerkenswert ist, daff das Cyklomorphoseproblem in
engem Zusammenhang mit dem Art- und Rassenproblem steht. Es
sind nur bestimmte, sog. ,schizotypische'‘ Arten (im Gegensatz zu
den ,stereotypen'), die iiberhaupt zu solchen Formverdnderungen
neigen (WOLTERECK 1934). Bei uns sind es vor allem die Arten
Bosmina coregoni, Daphnia longispina, D. cucullata, in Nordamerika
D. pulex (die bei uns stereotyp ist) und D. longiremis; auch in den
Tropen und Subtropen kommen schizotypische Arten vor. Der
Gestaltwechsel einer Art ist ferner in verschiedenen Gewissern sehr
verschieden; es gibt fast soviel erblich festgelegte Rassen als es Seen
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gibt (vgl. z. B. STorcH 1925). WOLTERECK (1934) betont nun, daf} bei
den schizotypischen Arten das Auftreten der sommerlichen ,pela-
gischen Gestalt'* parallel geht mit dem Vorhandensein einer aus-
gesprochenen Schichtung des Wohngewdssers, meist nach der Tem-
peratur, unter Umstdnden aber auch nach anderen Faktoren, z. B.
Salzgehalt. Diese Befunde scheinen zunichst der Auffassung von
WEeSENBERG-LUND zu entsprechen. Indessen gibt es doch eine Reihe
von Befunden, die sich nicht ohne weiteres in den Gesamtrahmen
einfiigen (vgl. z. B. HAEMPEL 1926, WAGLER 1913, 1923). Nicht immer
fiallt Eintritt und Hohepunkt der Cyklomorphose mit Beginn und
Hoéhepunkt der Erwidrmung zusammen. Auch in kleinen Teich-
gewidssern wurden Cyklomorphosen beobachtet (WAGLER 1913).
Andererseits fehlen sie in manchen Seen mit wohl ausgeprigter
Schichtung, obgleich schizotypische Arten in ihnen wohnen (Vor-
alpenseen).

Noch unklarer liegen die Verhiltnisse fiir Rotatorien und Ceratium.
Es gibt hier doch eine betrachtliche Anzahl von Beobachtungen, die
sich schwer mit den Vorstellungen von WESENBERG-LUND vereinigen
lassen (vgl.z. B. GUYER 1910, Ceratium in Schweizer Seen; KLAUSENER
1908, HarTMANN 1918/20: Ridertiercyklomorphosen in kleinsten Ge-
wissern; LAUTERBORN 1901/04: langbedornte Formen von Anuraea
cochlearis im Winter; KrATzscHMAR 1908: Verlauf der Cyklomorphose
von Anuraea aculeata im Lunzer Obersee unabhingig von der Tempe-
ratur in verschiedenen Jahren verschieden; LAUTERBORN 1897: im
Altrhein von Neuhofen vierhornige Ceratien im Friihling, dreihérnige
im Sommer).

Es diirften also keineswegs allein die Temperatur- und Schichtungs-
verhiltnisse, sondern auch noch andere Faktoren fiir das Auftreten
der Cyklomorphosen ausschlaggebend sein. Vielleicht spielt der
Trophiegrad des Gewissers eine bedeutende Rolle (Cladoceren-
cyklomorphosen anscheinend am hiufigsten in eutrophen Seen); wir
werden sehen (S. 159), dafl die Erndhrungsverhiltnisse in der Tat
sehr wichtig fiir die Formbildung sind. Ferner scheint auch der
Generationswechsel unter Umstdnden eine Rolle zu spielen; darauf
hatte schon LAUTERBORN und auch WESENBERG-LUND selbst hin-
gewiesen. Dafiir sprechen auch die Freilandfunde und Experimente
von KrATzscHMAR: er findet im Lunzer Obersee, dafl aus den Dauer-
ciern von Anuraea aculeata immer langhornige Formen schliipfen,
dafi die Dauereier selber aber immer von kurzhérnigen hervorgebracht
werden. Und schlief3lich fanden WAGLER (1923) und ScHUBERT (1927),
daf} in gewissen kleinen Gewissern die Kopfhohe von Daphnia cucul-
lata und longispina im Jahre nicht einmal, sondern 2—3mal ein
Maximum erreicht, und zwar anscheinend im Zusammenhang mit
der Zahl der Sexualperioden. Andererseits aber kann diese Beziehung
nicht immer gegeben sein. Denn bei Ceratium sind Geschlechts-
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vorgdnge iiberhaupt nicht bekannt. Und es gibt anscheinend auch
cyklomorphe Cladocerenrassen, die sich rein parthenogenetisch fort-
pflanzen (WOLTERECK 1934).

Wie dem auch immer sein mag: es ist klar, dafl sich aus stati-
stischen Freilandbeobachtungen allein eine endgiltige Entscheidung
iiber die Richtigkeit der WESENBERG-OsTwaLDschen Auffassung der
Cyklomorphose nicht treffen 14ft. Hier mufi das Experiment zu
Hilfe kommen.

Der erste, der sich experimentell mit der Frage beschiftigte, war
OstwaLp (1904). Er ziichtete Hyalodaphnia bei niederer und bei
hoherer Temperatur und fand, dafl die Nachkommen aus den Kalt-
kulturen kiirzere Helme haben als die aus den Warmkulturen. Bei
D. pulex erhielt er in den Warmkulturen kleinere Nachkommen als
in den Kaltkulturen. Er deutet diese Ergebnisse im Sinne seiner
Auffassung: Die Temperatur bestimmt direkt den Formcharakter,
und zwar im Sinne einer Anpassung an die wechselnden Sink-
bedingungen.

Die Sachlage ist aber doch nicht so einfach, wie sie nach diesen
Versuchen zu sein scheint. Denn WOLTERECK (1909) zeigte spiter,
dafl nicht die Temperatur, sondern vor allem die Nahrungszufuhr
ausschlaggebend fiur die Helmhohe ist. Es gelingt, unabhingig von
der Temperatur durch schwache Fitterung niedrighelmige, durch
starke Fiitterung hochhelmige Formen zu erhalten. Voraussetzung
aber ist, dafl die Fiahigkeit, einen hohen Helm zu bilden, in der
betreffenden Art oder Rasse iiberhaupt vorhanden ist. Wenn in
freier Natur im Sommer bei manchen Rassen hohe Helme auftreten,
so wird das also an der grofieren Futtermenge im Sommerwasser
liegen. KrATzscuMar (1908) und Luntz (1928) ziichteten Radertiere
(Anuraea aculeata, Brachionus bakeri var. rhenanus und Euchlanis
triguetra) bei verschiedenen Temperaturen und fanden keinen Einfluf}
der Temperatur auf die Koérpergestalt. Die Sinkgeschwindigkeit war
aber nach Luntz bei den Warmtieren doch geringer als bei den
Kailtetieren, was auf ein geringeres spezifisches Gewicht der Warm-
tiere zurickzufithren ist. Es geniigt also nicht, lediglich Formver-
dnderungen festzustellen, sondern man mufl zugleich die brigen
Bedingungen fiir das Absinken priifen. Die Ergebnisse derartiger
Versuche zeigen, dafl die wechselnde Wassertemperatur kaum direkt
fur die Ausbildung der Kérpergestalt verantwortlich zu machen ist.
Ebensowenig konnten KrArzscaMar (1908) und WOLTERECK (1909)
durch direkte Viskosititsinderungen (Ziichten in Quittenschleim
od. dgl.) die Korperform von Réidertieren oder Daphnien beeinflussen.
Prinzipiell aber ist zu derartigen Versuchen, die nach den auslosenden
Ursachen fragen, zu bemerken, dafy durch sie nicht entschieden wird,
ob WESENBERG-LUND recht hat oder nicht. Denn man mufl unter-
scheiden zwischen dem Mechanismus, der die Formidnderung bedingt,
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und der biologischen Bedeutung, die die so entstandene neue Form
fur den Trager hat.

Die Frage ist vielmehr so zu stellen: Ist die Sinkgeschwindig-
keit derSommerformen mit den lingeren Kérperfortsidtzen
tatsdchlich geringer als die der einfachen Winterformen?
Oder 1483t sich eine andere Funktion der Korperfortsitze
feststellen?

Es ist erstaunlich, dafl man erst spit an die Untersuchung der
Fallgeschwindigkeit cyklomorpher Formen herangegangen ist. KRAUSE
(1911) untersuchte Ceratium, LuNTz (1929) einige Radertiere. Aber
bei den Cladoceren, um deren Cyklomorphosen man sich am meisten
herumgestritten hat, fehlen diese wichtigen Versuche bis heute noch;
Ansitze finden sich bei Luntz (1929) und BowkiEwicz (1929). Der
letztere stellte, wie bereits erwidhnt, fest, dafl die durch die Tem-
peraturidnderung bedingte Viskositdtsinderung fiir die Fallgeschwin-
digkeit von Daphnien keineswegs so bedeutungsvoll ist, wie OsTwaLD
und WESENBERG-LUND annahmen. Fiir Ceratium fand Krause, dafl
in der Tat (fixierte) vierhornige Formen langsamer sinken als drei-
hérnige. Desgleichen sinken nach LunTtz die im Sommer gefangenen
stirker bedornten Exemplare von Brachionus bakeri langsamer als
die im Frithling gefangenen schwicher bedornten (bei gleichem
spezifischem Gewicht). Zugleich aber fand Lunrtz, dafl die Sommer-
tiere von Euchlanis triquetra (Cyklomorphose fehlt) ebenfalls langsamer
sinken als die Friihlingsformen; in diesem Falle haben die Sommer-
tiere ein geringeres spezifisches Gewicht als die Friihlingstiere; die
Cyklomorphose ist hier also gewissermafien ersetzt durch eine zyklische
Anderung des spezifischen Gewichts. LuNTz deutet seine Befunde im
Sinne von WESENBERG-LUND, gibt aber selber zu, dafl die Sache auch
anders sein kann. Seine Ergebnisse widersprechen der Auffassung von
WESENBERG-LUND nicht, aber es bleibt nach wie vor die Moglichkeit,
daf die Herabsetzung der Sinkgeschwindigkeit bei den Sommertieren
gewissermaflen nur ein Nebenergebnis der Forminderung ist.

_ Sehr wichtig und interessant ist der Befund von LunTz, dafl
Anderungen im spezifischen Gewicht der Tiere von grofier Bedeutung
sein konnen. Insbesondere auch sollten die Cladoceren daraufhin
untersucht werden. Denn Verschiedenheiten des spezifischen Gewichts
scheinen hier eine bedeutende Rolle zu spielen. Daphnia longispina
sinkt 3mal, D. cucullata 5—6mal langsamer als die nicht pelagische
D. magna (WoLTERECK, Nachschrift bei Bowkiewicz 1929); das kann
wohl nur auf Verschiedenheiten des spezifischen Gewichts beruhen.

Die bisher vorliegenden Untersuchungen iiber die Fallgeschwindig-
keiten gestatten also noch keine bindende Aussage iiber die Bedeutung
der betreffenden Korperfortsiatze. Die genaue morphologische Be-
trachtung der Fortsidtze filhrt uns hier, speziell bei den Cladoceren,
schon weiter.
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Mit Recht weist WoLTERECK (1913) darauf hin, dal die Ober-
flachenvergrofierung bei den hochhelmigen Sommerformen in einer
Richtung erfolgt, die man im Sinne von WESENBERG-LUND gerade
nicht erwarten sollte. Der Helm ist (vgl. Abb. 14) ein seitlich stark
zusammengedriicktes, scharf gekieltes Gebilde, bei dem -eine das
Absinken verhindernde Unterfliche geradezu weitgehend vermieden
ist. Bei Bosmina weisen die langen Antennuld der Sommertiere in
der natiirlichen Stellung der Tiere im Wasser gewohnlich mehr oder
weniger senkrecht nach unten. Diese
Beobachtungen fithrten WOLTER-

ECK dazu, die betreffenden Korper-

fortsatze nicht mit der Statik, son-

dern mit der Dynamik der Tiere in

Verbindung zu bringen. Indem er

die Bewegungsweise der Cladoceren

genau untersucht, kommt er zu

folgenden Ergebnissen. Die betref-

fenden Koérperfortsitze sindinerster

Linie Steuer- und Stabilisierungs-

organe. Der Helmkiel z. B. sorgt

dafiir, daf} das Tier nicht taumelt,

sondern moglichst ohneAbweichung

in der durch den Ruderschlag ge-

gebenen Richtung dasWasser durch-

schneidet. Im gleichen Sinn als a

Steuer konnen z. B. die oft langen Abb. 140, Dbl (o) und D.cucnlata b)
hinteren Schalendorne (MUkronen) Agese;nzla:zo;l \Z}it’:a‘ll,"s;g:;; ::stal:k vergrgﬂert’
der BOSminen Wirken] wenn Sie in als a); man beachte die schnittige Gestalt der
Richtung derK('jr erléngsachse aus- pelagischen D. cucull. gegeniiber der plumpen
gestrecktsind. DuIr)ch dieAusbildung D magnd. (s WESENBERG-LUND 1926)
eines langen Helmes wird aber zugleich der Schwerpunkt des Korpers
verlegt, er riickt niher an die Basis der Ruderantennen heran. Dadurch
wird es moglich, daf} bei geeigneter Schlagrichtung der Ruderantennen
der Korper nicht senkrecht, sondern schrig im Wasser ruht und auch
schrig vorgetricben wird, da die Korperverlingerungen nach vorn
(Helm) und hinten (Spina) ein Zuriickpendeln in die senkrechte Lage
verhindern. Der Erfolg ist der, dafi die Schwimmbahnen der hoch-
helmigen Daphnien abgeflacht werden und horizontaler verlaufen als
bei den niedrighelmigen Formen. In dhnlicher Weise garantieren die
langen Antennuli der Bosminen eine gerade Fihrung der Schwimm-
bahnen; durch sie wird vor allem verhindert, dafi das Tier, dessen
Ruderschlag ventralwirts gerichtet ist, iiber den Riicken rollt. In der
Tat bewirkt Amputation des hohen Helmes bei Daphnien ein Steiler-
werden der Schwimmbahnen, der langen Antennuli bei den Bosminen
ein Uber-den-Riicken-Rollen (vgl. auch S. 151).

Ergebnisse der Biologie XI. II
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Die Beobachtungen von WoOLTERECK werden noch erginzt durch
WAGLER (1927): er weist darauf hin, wie sehr die stark abgeflachte
Gestalt der typisch pelagischen Daphnien mit den seitlich zusammen-
gedriickten hohen Helmen geeignet ist, nicht nur das ,,Stampfen*,
sondern auch das ,,Rollen** zu verhindern, und so die ganze Bewegungs-
art gleichméfliger zu machen. Die Abb. 14 zeigt diese schnittige
,,pelagische Gestalt der hochhelmigen D. cucullata im Gegensatz zu
der nicht pelagischen D. magna, erstere mit eleganten flachen Spriingen
durchs Wasser schiefiend, letztere mit plump-taumelnden Bewegungen.

Wihrend also bei Cladoceren die Bedeutung der zyklischen Form-
inderungen fiir die Bewegungsweise bewiesen ist, liegen dhnlich aus-
fithrliche Versuche fiir Ceratium oder Rotatorien noch nicht vor;
nur gelegentlich findet man einige diesbeziigliche Bemerkungen (z. B.
HarT™MANN 1918/20).

Welches ist nun die biologische Bedeutung der Schwimmbahnen-
abflachung bei den cyklomorphen Cladoceren? WOLTERECK meint,
daf} es so den Tieren erleichtert ist, sich in einer bestimmten Wohn-
schicht zu halten. Einerseits werden die gefahrlichen Grenzschichten
(Oberfliche, Sprungschicht) vermieden; andererseits hilt sich das
Tier in der Nahrungsschicht. Denn auch die den Cladoceren als
Nahrung dienenden Nannoplanktonorganismen zeigen nach WoL-
TERECK eine bestimmte Schichtung. Diese Behauptung blieb aber
nicht unbestritten; nach RuTTNER (1914) und WESENBERG-LUND
(1926) gibt es eine derartige Nannoplanktonschichtung nicht.

Zusammenfassend stellen wir fest: Es ist noch nicht moglich, die
Erscheinung der Cyklomorphose unter einheitlichem Gesichtspunkt
zu erkldren; es erscheint nicht ausgeschlossen, dafl in verschiedenen
Gruppen verschiedene Prinzipien heranzuziehen sind. Die bisher bei
Ceratium und Rotatorien vorliegenden Versuche widersprechen der
Deutung von WESENBERG-OSTWALD nicht, wenn sie sie auch nicht
vollkommen beweisen. Fir die Cladoceren dagegen mufl die Auf-
fassung von WESENBERG-OSTWALD zum mindesten als sehr unwahr-
scheinlich, wenn nicht als widerlegt bezeichnet werden. Die sommer-
lichen Formverdnderungen sind insofern als Anpassungen an eine
pelagische Lebensweise aufzufassen, als durch sie die Bewegungsweise
erleichtert, stabilisiert und gesteuert wird; es ist moglich, dafl sich
die Tiere so besser in einer bestimmten Wohnschicht halten. Ob
nebenbei auch die Fallgeschwindigkeit durch den Formwechsel beein-
fluit wird, miissen weitere Untersuchungen zeigen.

D. Die Schweber.

Als |, Schweber‘‘ bezeichnen wir nach der oben gegebenen Definition
diejenigen Bewohner des freien Wassers, bei denen die Sinkgeschwin-
digkeit = 0 werden kann, bei denen also kein Ubergewicht gegeniiber



Das Schweben der Wasserorganismen. 163

dem umgebenden Medium vorhanden ist. Eine aktive Eigenbewegung
darf bei diesen Organismen fehlen, ist aber nicht selten vorhanden
und kann dann vor allem oder ausschliefllich zur Bewegung in der
Horizontalen dienen. Umgekehrt aber diirfen wir bei allen Organismen
ohne aktive Ortsbewegung vermuten, dafl sie echte Schweber sind
und miissen nach den entsprechenden Einrichtungen suchen (vgl.
jedoch S.199). Aber auch ein Schweber mufl nicht immer an den
Aufenthalt in einem bestimmten Wasserhorizont gebunden sein; auch
Schweber koénnen, unabhingig von etwa vorhandenen Wasser-
stromungen, Ortsbewegungen in der Vertikalen ausfithren. Durch
Anderung ihres spezifischen Gewichts sind sie imstande, verschiedene
Horizonte aufzusuchen und sich an das Schweben hier neu anzu-
passen. Gerade diese Anpassungsfihigkeiten wollen wir besonders
beachten. Die betreffenden Organismen sind also fihig, ihr spezifi-
sches Gewicht kiirzere oder lidngere Zeit sogar kleiner als das des
Wassers zu machen.

Von diesem Gesichtspunkt ausgehend konnen wir drei Gruppen
bilden: 1. die ,gelegentlichen Schweber”, die in der Regel
schwerer sind als Wasser und nur unter bestimmten Urhstanden
ebenso schwer oder gar leichter als ihr Medium werden; 2. die
sechten Schweber', die normalerweise das spezifische Gewicht
ihres Mediums haben; 3. die ,,Uberkompensierten‘, die normaler-
weise leichter sind als ihr Medium, sich also an der Wasseroberfliche
aufhalten.

Diese Einteilung hat natiirlicherweise ihre Mingel und kann nur
dazu dienen, die Ubersicht zu erleichtern. Es ist manchmal schwer,
einen Organismus richtig einzuordnen. Auch erscheint es unter
Umstédnden um der Darstellung willen geboten, die Grenzen nicht
zu scharf zu ziehen.

I. Die gelegentlichen Schweber.

Wir wollen hier nicht die neuerdings insbesondere von NAUMANN
(1927/28) angeschnittene Frage behandeln, inwiefern die Bewohner
des Siilwasserpelagials iiberhaupt als Abkémmlinge einer Bodenlebe-
welt aufzufassen sind und daher nicht so ausgesprochene Schwebe-
anpassungen zeigen als die entsprechenden Meeresbewohner. Es ist
auch sicher so, daf} unter gegebenen Umstinden, z. B. durch Wasser-
bewegungen, Bodenbewohner aufgewirbelt werden und zu Bewohnern
des freien Wasserraums werden konnen, ohne dafi sie deshalb ihr
spezifisches Gewicht wesentlich gedndert haben. Wir wollen hier
dagegen auf einige Falle hinweisen, in denen relativ schwere Organis-
men gelegentlich durch Verringerung ihres spezifischen Gewichts zum
echten Schweben kommen koénnen.

Das Rhizopod Arcella halt sich gewdhnlich auf irgendwelchen
Unterlagen mit den Pseudopodien fest. Wenn das Tier aber einmal

I1*
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auf dem Schalenriicken liegt und mit seinen Pseudopodien keinen
festen Fufl fassen kann, dann tréten nach ENGELMANN (1869) im
Plasma innerhalb der Schale in 5—20 Minuten mehrere Gasblasen
auf, die das Tier zum Aufsteigen bringen. Hat es mit den Pseudo-
podien einen Halt gefunden, so verschwinden die Vakuolen so schnell
wie sie entstanden, der letzte Rest mit einem Ruck. Veranlafit man
das Tier zu ofterer Gasbildung, so geht diese allmihlich langsamer,
wird erst nach einer Erholungszeit wieder normal. Wenn man ein
aufsteigendes Tier elektrisch reizt, so.geht das Steigen zunichst weiter;
dann aber werden die Gasblasen kleiner und zugleich beginnt das
Tier zu sinken. Unter anderen Bedingungen beobachtet HALDANE
(1927) diese Gasblasenbildung; er findet, dafl sie auch durch einen
gewissen Sauerstoffmangel ausgelost werden kann, und meint, dafl
sie dann den Sinn hat, das Tier in sauerstoffreichere Schichten zu
heben. Um was fiir ein Gas es sich hier handelt, ist noch nicht genau
bekannt. Burscur1 (1875) glaubt, dafl die Gasblasen aus Kohlen-
sdure bestehen, da sie in Kalilauge allmdhlich vollkommen ver-
schwinden.

Auch bei der Gattung Difflugia ist Gasvakuolenbildung beobachtet.
Die Art D. hydrostatica ZacH. kommt, mit ihren Gasblasen schwebend,

manchmal sogar in grofen Mengen im Siilwasserplankton vor; man rechnet
sie gelegentlich sogar zu den echten Planktern (HEUSCHER 1916/17).

Auch manche SiiSwasserlungenschnecken, die in der Regel schwerer
sind als Wasser, konnen unter Umstidnden zu Schwebern werden.
Zum Luftholen kriechen sie gewohnlich an irgendeinem Gegenstand
zur Oberfliche hinauf. Manche Arten konnen aber auch quer durchs
Wasser aufsteigen. BRrRockMEIER (1896) beschreibt diesen Vorgang
fiir Physa (Aplexa) hypnorum folgendermafien: |, Es (das Aufsteigen)
wird, wider Erwarten, durch ein Zusammendriicken der Lungenhéhle
eingeleitet, was man deutlich daran erkennen kann, daf} sofort nach der
Erschiitterung (des Wassers durch irgendeinen Gegenstand, Jacoss)
eine mehr oder weniger groffe Luftblase hervorgedriickt wird, welche
auflen meistens haften bleibt. Gleich darauf findet hochstwahrschein-
lich eine Ausdehnung der Lungenhéhle statt, welche dann verdiinnte
Luft enthilt, die mit der aulen haftenden Luftblase einen kriftigen
Auftrieb bewirkt. Fiir die in zweiter Linie erfolgende Volumver-
groBlerung der Lunge spricht der folgende Versuch. Erschreckt man
eine Physa nicht sehr stark, so beobachtet man auch sofort das
Hervortreten einer silberglinzenden Luftblase, die aber nicht voll-
stindig herausgedriickt wird und bald wieder in die Lungenhéhle
zuriicktritt. Die aufgestiegene Physa sinkt unter, sobald die an-
haftende Luftblase sich mit der Luft iiber dem Wasser vereinigt hat,
was sowohl unmittelbar nach der Ankunft oben als auch einige Zeit
spater erfolgen kann* (S. 249f.).
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II. Die echten Schweber.

Organismen, die ihr spezifisches Gewicht gleich dem des Wassers
machen konnen, finden wir in den verschiedensten Stimmen. Wir
erwihnen folgende: Einzellige: viele, wenn nicht alle Diatomeen;
Noctiluca (ist gewohnlich etwas leichter als Meerwasser, HARVEY 1917,
PraTjE 1925); Radiolarien; pelagische Foraminiferen. Coelente-
raten: Siphonophoren, und zwar nicht nur die Physophoren, sondern
anscheinend auch manche Calycophoren (BRANDT 1892, MOSER 1924);
auch manche Medusen sollen etwas leichter sein als Wasser (BRANDT
1892); ebenso scheinen manche Ctenophoren zu den Schwebern zu
gehoren: sie konnen bei Ruhe bald etwas leichter, bald etwas schwerer
scin als Wasser (VERWORN 1893, HEsSE 1924); MosER (1924) betont,
daf sie sich auf bestimmte Tiefe einstellen konnen. Wiirmer: Eier
von manchen Rédertieren (WESENBERG-LUND 1009, REMANE 1032)
schweben im Wasser. Mollusken: Acassiz (1866) gibt fiir den
Pteropoden Spirialis Flemingii nach Aquarienbeobachtungen an, dafl
die Tiere sich mit ausgebreiteten Ruderfliigeln stundenlang ohne
Bewegung schwebend halten kénnen; werden die Fliigel zusammenge-
faltet, so sinken die Tiere ab; es kann sich hier wohl nur um
Anderungen im spezifischen Gewicht handeln. Arthropoden: Die
Suflwassercladocere Diaphanosoma vermag ohne Ruderschlag im
Wasser zu schweben (WoLTERECK 1913). Bekanntestes Beispiel:
Larve und Puppe der Miicke Corethra (Sayomyia) (s. S.193).
Wirbeltiere: pelagische Fische mit wohlausgebildeter Schwimm-
blase. Pelagische Eier vieler Meeresfische (s. S. 169); von Siilwasser-
fischen die Eier von Lota (WESENBERG-LUND 1909). Wahrscheinlich
gehoren hierher auch die im Wasser lebenden Siugetiere (s. S. 197).
In der Abb. 15 sind einige typische Schweber zusammengestellt.

Diese Aufzihlung soll nur einen gewissen Uberblick geben. Wir
erkennen, dafl das Schwebevermogen in verschiedensten Gruppen bald
hier bald da als konvergente Anpassung entstanden ist. Eine systemati-
sche Untersuchung wird wahrscheinlich ergeben, dafl es noch bedeutend
mehr Schweber gibt. Insbesondere sollten die pelagischen Coelente-
raten, Wiirmer, Mollusken und Tunikaten genauer untersucht werden.

Wir fragen uns: Wie kommt das Schweben zustande? Von
diesem Gesichtspunkt aus wollen wir unterscheiden: 1. Schweben
mit Hilfe von leichten Fliissigkeiten oder dhnlichen Stoffen
(z. B. Gallerte); 2. Schweben mit Hilfe von Gasen.

Diese Unterscheidung hat nicht nur praktischen Wert, sondern
es sind damit zugleich zwei Gruppen von Lebewesen gekennzeichnet,
bei denen die Schwebebedingungen wesentlich verschieden sind:
Flissigkeiten sind praktisch nicht komprimierbar, Gase
dagegen sind komprimierbar. Da zur Aufhebung des Uber-
gewichts ein bestimmtes Volumen der leichten Substanz nétig ist,
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ergibt sich, daf} mit einer bestimmten Menge einer leichten Flissigkeit
ein Schweben in jedem Wasserhorizont ermdoglicht ist. Anders beim
Schweben mit Gas: kann die Gasblase vom Tier aktiv zusammen-
gedriickt werden, so ist mit einer bestimmten Gasmenge nicht nur
ein Schweben, sondern auch ein Ab- und Aufsteigen moglich. Ist
aber ein aktives Zusammenpressen der Gasblase nicht méglich, so
ist dem Tier mit einer bestimmten Gasmenge immer nur ein Schweben
in einem bestimmten Wasserhorizont moglich (falls nicht das Gas in
einen Behilter mit absolut starrer Wand eingeschlossen ist). Unter
diesem Horizont wird der auf dem Gas ruhende Wasserdruck grofier,
das Gasvolumen entsprechend kleiner, das spezifische Gewicht des
Korpers also grofler. Umgekehrt verringert sich das spezifische
Gewicht beim Hinausgehen tiber den Schwebehorizont.

Diese charakteristischen Verschiedenheiten beim Schweben mit
Fliussigkeiten und Schweben mit Gas bedingen eine Reihe von beson-
deren Anpassungen in den Schwebeeinrichtungen, auf die wir weiterhin
besonders zu achten haben werden.

1. Schweben durch leichte Fliissigkeiten.
Die Auflenbedingungen und Regulationsméglichkeiten sind fir
Meeresbewohner andere als fir Suflwasserbewohner. Wir wollen
zundchst einige Meeresbewohner behandeln.

a) Leichte Zellsafte.

Fir das Radiolar Thalassicola ist seit langem bekannt, daf es
mit Hilfe eines besonderen hydrostatischen Apparates nicht nur im
Wasser schweben, sondern durch Verinderungen an diesem Apparat
auch auf- und absteigen kann (VERwORN 1802, 1893; BranDT 1892,
1895a, b). Der tragende Teil ist der Vakuolenapparat im extra-
kapsuldren Plasma (Abb. 15); die isolierte Zentralkapsel sinkt -— trotz
etwa vorhandener Olkugeln — ab, der extrakapsulire Korperteil
allein steigt auf. Schwebende Tiere bringen auf Reizung hin (z. B.
durch heftige Wasserbewegung) einen kleineren oder grofleren Teil
der Vakuolen zum Verschwinden, der Durchmesser des Tieres nimmt
dabei ab, das spezifische Gewicht zu: die Zelle sinkt ab; nach einiger
Zeit schweben die Tiere wieder mit normalem Vakuolenkranz. FEine
isolierte Zentralkapsel ist imstande, das extrakapsulidre Plasma mit
dem Vakuolenkranz zu regenerieren und damit auch wieder zum
Schweben zu kommen. Der Vakuoleninhalt, eine leicht flieende
wafrige Fliissigkeit, ist also das tragende Prinzip. Vollkommen
ungeklirt ‘ist die Frage, wie diese Tiere wahrnehmen, wann sie
schwerer, ebenso schwer oder leichter als Wasser sind.

Wie Thalassicola verhalten sich nach BRAND auch die koloniebildenden
Gattungen Sphaerozoum und Collozoum. Ja, wir diirfen annehmen, daf3 bei
dem ganzen Heer der pelagischen Radiolarien und Foraminiferen, denen
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allen die Fahigkeit zum aktiven Schwimmen fehlt, nach dem gleichen Prinzip
das Schweben erméglicht ist. Dabei ist durchaus méglich, daB3 das tragende
Prinzip keineswegs immer in Form von Vakuolen im extrakapsuldren Plasma

Abb. 16a,b. EinVertreter derAcantharia; a Myoneme erschlafft, extra-
kapsulares Plasma geschrumpft, Tier schwerer als Wasser; b Myo-
neme kontrahiert, extrakapsulires Plasma volumings: Tier steigt

auf oder sshwebt.

(Nach SCHEWIAKOFF 1902.)

liegt. Bei manchen Arten
(Atlanticella, Nationaletta,
Planktonetta,vgl HAECKER,
1908, BORGERT 1922) istdie
Zentralkapsel stark aufge-
bliht; es wird vermutet,
daB die ,,Schwebevakuo-
len’* wenigstens zum Teil
innerhalb dieser Zentral-
kapselliegen. Als Schwebe-
apparat ist ferner bei
Planktonetta das sogen.
,,FloB*“ gedeutet, eine ellip-
tische, relativ festwandige
Blase, die neben der Zen-
tralkapsel liegt.

Einer besonderen Be-
sprechung bedarf noch
die Radiolarienfamilie
der Acantharia. Auch
diese Radiolarien kon-
nen, wie ihre eben ge-
nannten  Verwandten

schweben und ihr
Schwebevermogen regu-
lieren. Nach den Unter-
suchungen von SCHE-
WIAKOFF (1902, 10260)
ist jedoch bei dem Sin-
ken und Steigen ein
neuer, bisher noch nicht
erwihnter Vorgang aus-
schlaggebend beteiligt.
Bei den meisten Ver-
tretern dieser Gruppe
finden wir als Differen-
zierung des Auflenplas-
mas eine dicke Schicht
aus dinnflissiger Gal-
lerte, die durchsetzt wird
einerseits von einem
Maschenwerk von Plas-
mastriangen , anderer-
seits von den Skelet-
stiben (Abb. 16). Die
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Gallerthiille ist an den Stacheln kegelformig vorgezogen. Von den
Stacheln aus laufen kontraktile Elemente, Myoneme (= ,,Gallert-
cilien' von Haecker), wie auf der Peripherie eines Kegelmantels
angeordnet, zum Gallertmantel hin. Die Zahl der Myoneme um
einen Stachel herum schwankt mit dem Alter der Individuen und
bei den verschiedenen Arten. Durch die Kontraktion dieser Ele-
mente wird erreicht, dafl die Peripherie der Gallerthiille, die nach
dem Zentrum des Tieres zu zwischen den einzelnen Stacheln ein-
gedellt ist, abgeflacht und nach auflen gezogen wird; das ganze Tier
wird so volumingser.

Daf} die Myoneme sich leicht kontrahieren, konnte bei kiinstlicher
Reizung festgestellt werden, unter anderem auch durch Reizung mit
elektrischem Strom. Zugleich aber zeigte sich, dafl mit den durch
die Kontraktion der Myoneme verbundenen Verdnderungen des
Korpers Verdnderungen im Schwebeverhalten verbunden sind, und
zwar beginnen zu schwere Tiere, bei denen die Myoneme erschlafft
sind, bald nach der kiinstlich hervorgerufenen Kontraktion zu steigen.
Die Tiere, die sich im Mittelmeer in der Tiefe von 5—200 m aufhalten,
sind also durch die aktive Volumverdnderung ihres Korpers imstande
zu steigen, zu schweben und zu fallen. Was geschieht, damit zu-
gleich mit der Tatigkeit der Myoneme Flissigkeit aufgenommen und
abgegeben wird, ist noch unbekannt.

Es muf3 darauf hingewiesen werden, da8 BRANDT (1892) eine andere
Darstellung der Schweberegulation gibt. Nach seinen Untersuchungen vor,
allem an Acawnthochiasma rubescens sind bei ruhig schwebenden Tieren die
Myoneme lang, werden bei Reizung verkiirzt, was ein Absinken zur Folge
hat. Doch wird auch hierbei der Gallertmantel verkleinert; denn nach
BraNDT bewegt sich bei der Kontraktion die distale Anheftungsstelle der
Myoneme zentralkapselwirts. Ob BRANDT oder SCHEWIAKOFF oder beide recht
haben, kann nur erneute Beobachtung zeigen. Ob es sich bei der Substanz im
extrakapsuldren Plasma uberhaupt um eine echte Gallerte handelt, erscheint
nicht ausgemacht. Da sie sehr diinnfliissig ist, handelt es sich vielleicht
um etwas ganz Ahnliches wie bei dem Vakuoleninhalt von Thalassicola.

Zu den echten Schwebern sind auch die pelagischen Fisch-
eier zu rechnen (Listen pelagischer Fischeier bei HEINCKE und
EnrexnBaUM 1900, EHRENBAUM 1905/09) Ahnlich wie in den soeben
besprochenen Fillen zeigen auch sie ein gewisses Anpassungsvermogen
an veranderte Umweltbedingungen. Von den wichtigen Nutzfischen
haben die Plattfische und die Dorschartigen pelagische Eier; mit
ihnen ist auch am meisten experimentiert worden. '

Viele Fischeier besitzen in ihrem Dotter eine oder mehrere Olkugeln.
Diese sind jedoch nicht als die Organe anzusehen, mit deren Hilfe die Eier
schweben. Denn es gibt schwebende Eier ohne Olkugeln wie auch am Boden
liegende Eier mit Olkugeln. SchlieBlich spricht das Verhalten unter wech-
selnden Schwebebedingungen dafiir, da@ ein anderer Mechanismus fiir das
Schweben verantwortlich ist. Die Tatsache, da Eier aus Wasser mit ge-
ringem Salzgehalt gréBer sind als solche aus héherem Salzgehalt, deutet
ebenfalls in andere Richtung.
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Die schwebenden Fischeier sind an das spezifische Gewicht ihres
Mediums angepafit; Eier verschiedener Arten, sowie Eier der gleichen
Art in verschiedenen Gegenden sind jedoch verschieden schwer
(EHRENBAUM und STRODTMANN 1904, STRODTMANN 1906, FRrRaNz
1910). In der Ostsee schweben Dorsch- und Scholleneier in Wasser
von geringerem spezifischen Gewicht als in der Nordsee. Eier von
Engraulis schweben ebenso in starksalzigem Nordseewasser wie im
schwachsalzigen Wasser der Zuidersee (bis zu 7,5%, Salzgehalt;
EHRENBAUM 1905/09). Es zeigt sich in dieser weiten Verbreitungs-
moglichkeit bereits die Fahigkeit der Eier, oder doch der Fische,
sich an verschiedene Umweltbedingungen anzupassen. Der Ver-
breitung ist allerdings eine Grenze gesetzt: wird der Salzgehalt zu
gering, so geht zunichst das Schwebevermogen verloren. So ent-
wickeln sich in den ¢stlichen Teilen der Ostsee die Scholleneier an
bestimmten tiefen Stellen mit relativ hohem Salzgehalt am Meeres-
boden oder dicht dariiber (STRODTMANN 1918, SCHNAKENBEK 1025).

Aber auch das einzelne Ei ist bis zu einem gewissen Grade imstande,
sich verdnderten Bedingungen anzupassen; Temperaturinderungen
allerdings scheinen das Schwebevermégen nicht irgendwie zu beein-
flussen; denn die Eisubstanz dndert sich bei einem Temperaturwechsel
offenbar in demselben Ausmafi und in derselben Richtung wie das
Medium selber (STRODTMANN 10I8, JACOBSEN- JOHANSEN 1908).
Anders ist es, wenn das Ei in stdrkere oder schwichere Salzkonzen-
trationen gebracht wird; es ist dann zunidchst entweder zu leicht
oder zu schwer. Manche Eier aber vermogen sich umzustellen.
STRODTMANN (1918) machte z. B. folgendes Experiment mit Schollen-
eiern: Eier aus Wasser von 18,55%,, Salzgehalt wurden in solches
von 14,04% g gebracht. Nach 7 Tagen schwebte die Hilfte der Eier
in dem neuen Medium, in dem sie am Anfang allesamt untersanken.

Fir das Schwebevermogen ist es nicht gleichgiltig, wieweit der
Embryo im Ei entwickelt ist. Es hat sich vielmehr herausgestellt
(wie auf S. 135 bereits erwidhnt), dal die Eier mit fortschreitender
Entwicklung schwerer werden. Wiahrend das frisch abgelegte pela-
gische Ei eher sogar etwas leichter ist als das Wasser, sinkt es mit
fortschreitender Entwicklung ganz langsam ab. So kommt es, daf}
man die dlteren Entwicklungsstadien in grofleren Tiefen fischt als
die fritheren (HENSEN-APSTEIN 1897, JACOBSEN-JOHANSEN 1908,
FRANZ 1010, SCHNAKENBECK 1925).

Wir kennen jetzt einige ,,echte Schweber und ihr Regulations-
vermogen; es drangt sich die Frage nach dem Mechanismus dieser
Vorgange auf. Worauf beruht z. B. das geringe spezifische Gewicht
des Vakuoleninhalts bei Thalassicola? BranDT hatte sich die Sache
so vorgestellt: Die molare Konzentration im Vakuolensaft mufl der
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des Seewassers gleich sein; also miissen im Vakuolensaft solche
Substanzen in entsprechender Menge gelost sein, deren Losung im
Wasser leichter ist als eine gleich konzentrierte Losung von Seesalzen.
Dieser Forderung entspricht eine Losung von CO, in Wasser; in der
zum Seewasser isotonischen Vakuolenflissigkeit soll also eine be-
stimmte Salzmenge durch eine entsprechende Menge geloster CO,
ersetzt sein. Diese Auffassung ist spidter des ofteren als bewiesen
weitergegeben worden.

Heute wissen wir, daf} nicht nur z. B. die Knochenfische, sondern
auch viele Wirbellose des Meeres sich in der Konzentration des Innen-
mediums von der des Auflenmediums mehr oder weniger unabhingig
machen kénnen (SCHLIEPER 1930). Es konnte also das geringe spezi-
fische Gewicht der Vakuolenfliissigkeit darauf beruhen, dafi die Molar-
konzentration in ihr geringer ist als in Meerwasser.

Auf diese Weise hat man versucht, das Verhalten eines anderen
typischen Schwebers, Noctiluca miliaris (Abb. 15b), zu erklaren
(Harvey 1917, Lupwic 1928). Noctiluca ist normalerweise etwas
leichter als Meerwasser, sein spezifisches Gewicht wird mit 1,014
angegeben; Geiflel und Tentakel kommen fiir eine aktive Bewegung
kaum in Frage (PraTJE 1921, 1925, GRross 1934). Wenn man die
Tiere stark reizt, so tritt Schrumpfung und damit zugleich Absinken
ein (LuNp und LocaN 1924). Die Schrumpfung beruht auf Kleiner-
werden des Zellsaftraumes; der Zellsaft ist also das tragende Prinzip.
Noctiluca kann sich bis zu einem gewissen Grade an verdnderte
Schwebebedingungen anpassen. Wenn man die Tiere in ein Gemisch
von 6 Teilen Seewasser zu 4 Teilen Siifiwasser bringt, so bleiben sie
zunichst gleichmifig verteilt, offenbar, weil ihr spezifisches Gewicht
gleich dem des Mediums ist; nach 10 Minuten beginnen sie aufzu-
steigen. In einem Gemisch von 5: 5 Teilen sinken die Tiere zunichst
ab und fangen nach 20 Minuten an zu steigen.

Es ist aber keineswegs bewiesen, dafi der Zellsaft, wie Lupwic
und HArRVEY meinen, hypotonisch zum Meerwasser ist. Am Prefisaft
von Noctiluca scintillans hat Jipa (1934) vielmehr gefunden, dafi er
isotonisch zum Meerwasser ist, daf} aber andererseits sein spezifisches
Gewicht geringer als das des Meerwassers ist. Nun ist zwar ein
PreBsaft aus vielen Zellen sicher nicht vollkommen identisch mit
dem Inhalt der Zellsaftvakuolen; aber diese Versuche sprechen doch
deutlich gegen die Auffassung von Harvev-Lubpwic. Wir miissen
also nach einer anderen Moglichkeit suchen.

Wir wissen, dafl der Zellsaft von Noctiluca stark sauer reagiert.
Lunp und Locan (1924) hatten gefunden, daf} gereizte Tiere beim
Schrumpfen eine starke Siure an das Meerwasser abgeben. GRross
(1934) hat neuerdings durch Einfithrung von Indikatoren in den Zell-
saftraum von normal schwebenden Tieren festgestellt, dafi das pg
des Zellsaftes etwa bei 3 liegt, (Lupwic 1928 hatte demgegeniiber
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behauptet, der Zellsaft sei alkalisch; nach den eben genannten Beob-
achtungen ist das normalerweise also nicht der Fall.) Sollte angesichts
dieser Tatsache BrRANDT mit seiner vorhin erwdhnten Auffassung,
die Leichtigkeit des Zellsaftes beruhe auf CO,-Speicherung, doch
Recht haben? Hierzu ist zunichst zu sagen, da der von GRoss
gefundene py-Wert zu hoch ist, als daf§ er durch die Speicherung
einer schwachen Siure wie CO, bedingt sein kann. Ferner zeigt die

Tabelle 4. Reaktion des Zellsaftes.

Art ’ PH ‘ Medium | Bemerkungen
Valonia macvophysa . ’ 5,8 l Seewasser ’ Festgewachsen
Valonia ventricosa. . . . 5,6—6,0] ; vy
Halicystis Osterhoutic . . | 5 " ‘ Festgewachsen oder
| ‘ schwebend
Nitella clavata . . . . . ’ 5,2 Quellwasser ‘ Festgewachsen
Chara cevatophylla. . . .| 5,9 Brackwasser | .

Tabelle 4, dafl saure Reaktion des Zellsaftes auch sonst, bei einer
Reihe von niederen Pflanzen, festgestellt ist, dafl diese Reaktion
aber nichts mit dem Schwebevermogen zu tun hat. Die saure Reaktion
des Zellsaftes diirfte vielmehr fiir den Stofftransport und die Stoff-
speicherung dieser Zellen von Bedeutung sein (BLINKS 1933, OSTER-

HOUT 1933, JAQUEs und

Tabelle 5. OSTERHOUT 1934).

Zusammensetzung von __ Die Untersuchungen mit
Zellsaft von | Zellsaft von  djesen Pflanzen haben aber

Seewasser Valonia Halicystis . . .
macrophysa osternowsii Zugleich gezeigt, dafi die
M M M Zusammensetzung des Zell-
Cl+Br| o358 | o597 0,603 saftes von ausschlaggeben-
(100,00) ' (100,00) (100,00) der Bedeutung fiir das
Na 0,498 | 0,09 0,557  Schweben sein kann. Va-
(85.87) | (15,08) (924)  lpnia und Halicystis sind

K 0,012 0,5 0,0064 . . .
(2,15) (86,24 (1,01) Algen, die aus einer rie-
Ca 0,012 0,0017 0,008 sigen Zelle, oft mit einem
(2,05) (0,285) (1,33) Durchmesser von mehr als
Mg 0,057 Spur? 0,0167 1 cm, bestehen. Im Inneren
$0, 2?07346) (2.77) ist eine riesige Vakuole,

(6,26) Spur? Spur  deren Inhalt man leicht

entnehmenundanalysieren
kann. Die Zellen sind gewohnlich an einer Unterlage festgewachsen und
schwerer als Wasser. Aber die Art Halicystis Osterhoutii [bei OSTER-
HouT und Dorcas (1925) irrtiimlich als Valonia ventricosa bezeichnet]
vermag, wenn sie von der Unterlage losgerissen wird, im Wasser zu
schweben. Tabelle 5 zeigt einige Analysenergebnisse (OSTERHOUT
und Dorcas 1925, BLINKS und JAQUES 1930, OSTERHOUT 1933).
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Die Zellsifte der beiden Arten unterscheiden sich also aufler-
ordentlich voneinander, vor allem im Na- und K-Gehalt. In beiden
Saften aber sind Salzgehalt und osmotischer Druck héher als im
Meerwasser. Wihrend der hohe K-Gehalt bei Valonia macrophysa
im Vergleich zu Befunden an anderen Formen nichts Besonderes
darstellt, fdllt der hohe Na-Gehalt bei Halicystis Osterhoutii ganz
aus dem Rahmen des Gewdohnlichen. Die Sifte unterscheiden sich
wegen ihrer verschiedenen Zusammensetzung auch stark im spezi-
fischen Gewicht. OsternouT und Dorcas (1925) fanden folgende
Werte:

spezifisches Gewicht (25% von Seewasser 1,0277

Zellsaft von Valownia macrophysa . . . 1,0290
Halicystis Osterhoutic . . . 1,0250

» »

Auf Grund der Analysen wurden kiinstlich Seewasser und Zell-
sifte hergestellt; ihre spezifischen Gewichte waren:

kiinstliches Seewasser . . . . . . . 10285
kiinstlicher Zellsaft von Valoma macrophysa . . . . 1,0285
. v ,, Halicystis Osterhoutis . . . . 1,0252

Ferner wurde folgender Versuch gemacht: Es wurde eine Losung
hergestellt, in der das Verhiltnis von NaCl zu KCl das gleiche war
wie im Zellsaft von Halicystis Osterhoutiz; in diese Losung wurden
tote Zellen von Valonia macrophysa gebracht, deren Plasmaschlauch
vollkommen durchlissig ist, deren Zellsaft also allmihlich die Be-
schaffenheit des kiinstlichen Halicystis-Zellsaftes bekam. Diese
Valonia macrophysa-Zellen wurden dann in Seewasser gebracht und
schwebten hier, was normale Valonia macrophysa niemals tun. Da
nach einiger Zeit durch Diffusion Ausgleich auftritt, macht sich dann
das natiirliche Ubergewicht von Zellwand und Plasma geltend: die
Zellen sinken unter.

Es ergibt sich also einwandfrei, daff das Schwebevermogen von
Halicystis Osterhoutii auf der Zusammensetzung des Zellsaftes beruht.
Dieser Zellsaft ist nicht isotonisch zum AufBlenmedium, in diesem
Falle sogar hypertonisch; die Salze sind auch in anderem Verhiltnis
vorhanden als im Meerwasser. Die Fahigkeit der Zelle, Unterschiede
in Konzentration und Zusammensetzung zu erhalten, tritt also auch
hier klar hervor.

Man ist versucht, diesen Befund zu verallgemeinern. OSTERHOUT
und Dorcas wollen das Schwebevermégen von Noctiluca nach dem
gleichen Prinzip wie bei Halicystis erklaren. Ctenophoren verhalten
sich wie Noctiluca: sie konnen Gewichtsdifferenzen bei Einbringen
in verdiinntes Seewasser in hochstens 2 Stunden ausgleichen (VERWORN
1893). Hier liegt also noch ein weites Arbeitsgebiet vor.

Trotz der Befunde an Halicystis sollte deshalb die andere Mog-
lichkeit: im Inneren des Organismus geringere Salzkonzentration
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und damit geringeres spezifisches Gewicht als im Medium, nicht aufler
acht gelassen werden. Franz (1909) stellte fest, dafl bereits ganz
junge Larven von marinen Teleostiern im Inneren die gleiche geringe
Molarkonzentration wie die Erwachsenen besitzen; und Dakix
(1910/11) fand das gleiche sogar schon an Eiprefisiften von Pleuro-
nectes platessa. Es ist durchaus denkbar, dafl die Durchdringung der
Eisubstanz mit der geeigneten Menge einer Losung, die leichter ist
als das Auflenmedium, fir das Schwebevermogen der Eier von aus-
schlaggebender Bedeutung ist.

Auf jeden Fall dirfen wir jetzt sagen: Die Fihigkeit der
Meeresbewohner, ihrem Innenmedium eine Zusammen-
setzung zu geben, die sich von der des Auflenmediums
unterscheidet, diirfte in erster Linie das Schwebevermogen
bedingen.

b) Gallerte als Schwebemittel.

Das soeben genannte Prinzip kann fiir Siilwasserbewohner nicht
in Frage kommen; es gehort zu den elementarsten Lebensbedingungen,
dafi eine gewisse Konzentrationsgrenze des Innenmediums nicht
unterschritten wird; die Salzkonzentration des Siilwassers liegt
sicher unter dieser Grenze. Hier miissen andere Mittel wirksam sein.
Auffallend hdufig finden wir bei schwebenden Sufiwasserformen
(gelegentlich auch bei Meeresbewohnern) Gallertbildungen irgend-
welcher Art. Nur in wenigen Fillen aber lifit sich mit Sicherheit
sagen, daf3 derartige Gallertbildungen das Schweben ermoglichen.

Nach Spex (1930) sind die Eier von Nereis vor der Befruchtung
schwerer als das Meerwasser (Mittelmeerwasser bei Neapel). Kurz
nach der Befruchtung aber erhilt das Ei einen dicken Gallertmantel
und schwebt nunmehr frei im Wasser. Bei der Bildung der sehr
betrdchtlichen Gallertmassen b3t das Ei selbst nur wenig an Volumen
ein. Das aus dem Gallertmantel herausgeschilte Ei ist schwerer
als Wasser. Die Gallertmasse entsteht durch Aufquellen einer Sub-
stanz, die vorher als sog. , Kortikalsubstanz'‘ in der Peripherie der
Eizelle liegt.

Gallerthiillen von mehr oder weniger grofler Michtigkeit sind
besonders bei vielen Siifiwasseralgen aus verschiedenen Familien
festgestellt worden (KLEBs 1886/88, VoicT 1901, SCHRODER 1902/04,
NauMaNN 1925, GEITLER 1925). In der Abb. 17 sicht man an einigen
Beispielen, daf} derartige Gallerthiillen unter Umstdnden eine betréacht-
liche Dicke erreichen konnen. Gallerthiillen haben ferner manche
schwebende Ridertiereier (WESENBERG-LUND 1009). Die Eiballen
des frithlaichenden Grasfrosches (Rana temporaria) sind durch die
dicke Gallerthiille, die jedes Ei umgibt, sogar leichter als Wasser
(WUNDER 1932); das aus der Hiille genommene Ei dagegen sinkt zu
Boden. Die Eier des Wasserfrosches, der spiter laicht, haben einc
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diinnere Gallerthiille, die das Ei nicht zu tragen vermag. So kénnen die
Grasfroscheier an der Wasseroberfliche die ungiinstigeren Licht- und
Temperaturverhiltnisse des zeitigen Frithjahrs doch bestens ausniitzen.

Zu bedenken ist aber, dafl die Aufgabe von Gallertbildungen
sicher eine sehr mannigfaltige ist (NauMaNN 1925). Sie sind z. B.
auch bei festsitzenden Algen nicht selten. Umgekehrt sind noch
keineswegs bei allen planktonischen Algen ohne Eigenbewegung

c d

Abb. 17a—d. Gallerthiillen bei planktonischen StiBwasseralgen. a Cyanophyceen-Plankton (nach NAUMANN
1925); b Diatomeenkolonie (Fragilaria crotonensis) ; ¢ Desmidiacee (Staurastrum cuspidatum, Vorderansicht);
d Griinalgenkolonie (Scenedesmus obtusus). (b—d nach SCHRODER 1902.)

Gallerthiillen festgestellt. Dafl man bei der Untersuchung auch einem
technischen Fehler zum Opfer fallen kann, hat NaumaANN (1925)
gezeigt: Der von Voigr bei den Kolonien der Diatomee Asterionella
gefundene Gallertschirm erwies sich als technisches Kunstprodukt.

c) Fett als Schwebemittel.

Wir hatten bereits frither darauf hingewiesen, dafl man mit der
Beurteilung von fettartigen Stoffen als ,,Schwebeeinrichtung* vor-
sichtig sein mufl. Gerade bei den Organismen, die wir soeben als
.,echte Schweber'‘ mit ausgesprochenem Regulationsvermégen kennen-
gelernt hatten, kommt fast immer auch Fett im Korper vor (Radio-
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larien, Noctiluca, Fischeier). Man hat gelegentlich solche Fettansamm-
lungen als Schwebeeinrichtung gedeutet; wir wissen nunmehr, dafl
das Schweben hier auf ganz andere Weise zustande kommt. Unklar
ist auch, ob der Fettbehilter, ,,Somatocyste*, bei den Calycophoren
(Siphonophoren) als Schwebeapparat zu bezeichnen ist. Moser
(1924) behauptet, daf nur selten Ol in der Somatocyste vorhanden
sei. Hier wie bei den Ctenophoren scheint ein anderer - Schwebe-
mechanismus vorzuliegen (s. S. 165).

Beachtenswert aber ist, daf} bei vielen autotrophen pelagischen
Organismen nicht die schwere Stdrke, sondern das leichte Fett als
Assimilationsprodukt auftritt. Diatomeen z. B. sind alle stark fett-
haltig (HusTtEDT 1930). Vielleicht ist hierauf der Befund von Uter-
MOHL (1925) zuriickzufithren, dafl ein Teil der Individuen mancher
Siilwasserdiatomeenarten leichter als Wasser ist. [An einer Griin-
und einer Blaualge hatte frither schon PascuHER (1913) die gleiche
Beobachtung gemacht; ein Grund hierfiir ist nicht angegeben.]

In einigen Fillen scheint eine besonders starke Fettanhiufung
ein Absinken in der Tat unmoglich gemacht zu haben; so diirfte die
dicke Fettlage unter der Haut es dem Riesenhai (Cetorhinus maximus)
und dem Mondfisch (Mola mola) ermoglichen, sich regungslos an
der Oberfliche treiben zu lassen (HESSE 1924).

Die Geschlechtstiere der an der Wasseroberfliche treibenden
Staatsqualle Velella sinken in Tiefen von mehr als 1000 m. Hier
entwickelt sich aus den Eiern eine Larve, die, ohne Nahrung auf-
zunehmen, in ihrem Inneren einen 6lkugelhaltigen Gewebszapfen aus-
bildet; dadurch soll es dem Tier ermoglicht sein, wieder zur Ober-
fliche aufzusteigen, wo dann die Verwandlung zur erwachsenen
Velella stattfindet (WoLTERECK 1904, 1908). Die Larve ist eine
flussigkeitsgefiillte Blase von etwa I mm Durchmesser. Es bleibt
zu untersuchen, ob nicht eine leichte Innenfliissigkeit, wie bei Nocti-
luca, das Aufsteigen ermoglicht.

Ein schones Beispiel dafiir, wie Fett tatsichlich als tragendes
Prinzip verwertet werden kann, ist in der Abb.15c¢ wiedergegeben.
Das Vorhandensein von fettartigen leichten Stoffen vermindert auf
jeden Fall das Ubergewicht; Fett ist ferner bei Tieren und Pflanzen
ein hiufiger Speicherstoff. Da ist es eigentlich verwunderlich, dafl
es so selten als Schwebemittel im Sinne einer Anpassung gebraucht
wird. Vielleicht hat das darin seinen Grund; dal eine Regulation
der Fettmenge und damit des Schwebevermégens relativ schwer ist
und nur langsam erfolgen kann.

2. Schweben durch Gase.
Uberwindung des Ubergewichts mit Hilfe von Gasen ist nicht
allzu h3ufig entwickelt; die Erscheinung tritt in verschiedensten
Gruppen des Organismenreiches hier und da einmal auf. Es war S. 165
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darauf hingewiesen, inwiefern durch die Komprimierbarkeit der
Gase die Lage fiir die Gasschweber anders ist als fiir die Flissigkeits-
schweber. Auf die Folgerungen, die sich daraus fiir Bau und Ver-
halten der Gasschweber ergeben, wollen wir weiterhin besonders
achten. ‘

Es erscheint zweckmifBig, mit dem am besten erforschten gas-
haltigen Schwebeorgan zu beginnen, mit der

a) Schwimmblase der Fische,.

Die Fragen, um die es sich hier dreht, werden wir so am leich-
testen erkennen.

Von vornherein ist hier eine gewisse Einschrinkung zu machen. Ein
gasgefiillter Raum im Korper wird allerdings das spezifische Gewicht des
Fisches auf jeden Fall herabsetzen. Nicht selten aber liegt die Hauptbedeu-
tung einer Schwimmblase nicht in ihrer Funktion als Schwebeorgan, sondern
auf ganz anderem Gebiete. Bei manchen Fischen (z. B. Cobitidae) ist die
Schwimmblase viel zu klein, als daf} sie ein Schweben ermdéglichen kénnte,
ohne daf sie aber darum funktionell bedeutungslos ist. In manchen Fillen
(z.B.Triglidae, Sciaenidae, manche Siluridae, vgl. u.a. DUFOsSE1874, SORENSEN
1884) dient sie zur Erzeugung von Ténen. Bei den Ostariophysen steht sie
durch die Reihe der WEBERschen Kndchelchen, die die Schwimmblase mit
dem inneren Ohr verbinden — neben ihrer Bedeutung als Schwebeapparat —,
im Dienst der Horfunktion (v. FRiscH und STETTER 1932). Wiederum in
anderen Fillen (Literatur bei JacoBs 1934) ist die Schwimmblase vor allem
ein Atmungsorgan; sie wird hier durch den Ductus pneumaticus hindurch
regelmiBig gefiillt und entleert. Sie kann in diesen Fillen also nicht die
wesentliche Bedingung eines Schwebeorgans erfiillen: ihr Volumen mdéglichst
konstant zu erhalten.

Wir wollen uns hier mit der Schwimmblase beschaftigen, soweit
sie dem Fisch das Schweben im Wasser ermoglicht. Da wir bisher
zwischen | Schwimmen* und , Schweben' streng unterschieden
haben, ist der Name , Schwimm‘blase in unserem Sinne eigentlich
irrefiihrend. Es hat aber keinen Sinn, den alteingebiirgerten Namen

durch einen neuen zu ersetzen.

Man kann sagen, dafl die meisten Forscher, die sich seit einigen
Jahrhunderten mit diesem auffallenden Organ beschiftigt haben, von
der Schwebefunktion der Schwimmblase iiberzeugt waren. Aber doch
kann man hier zwei Lager unterscheiden. Der Hauptvertreter der
einen Richtung ist BoreLLI (1685), der der anderen MorEAU (1877).

¢t) Die Theorien von BorgLLi und Moreau. BORELLI nimmt einer-
seits an, daf der Fisch mit Hilfe seiner Schwimmblase im Wasser
zu schweben vermag; andererseits aber meint er, daff der Fisch
durch aktive Voluminderung der Schwimmblase imstande sei, im
Wasser auf- und abzusteigen. Die Voluméinderung werde vor allem
durch Kontraktion und Erschlaffen der die Bauchhohle umgebenden
Rumpfmuskeln besorgt. Nach dieser Auffassung ist also der Fisch
von Schwankungen des spezifischen Gewichts und des Drucks des

Ergebnisse der Biologie XI. 12
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Mediums weitgehend unabhingig. Demgegeniiber kommt MoREAU
auf Grund seiner Experimente zu folgender Auffassung. Der Fisch
vermag mit einer bestimmten Gasmenge in seiner Schwimmblase
nur in einer bestimmten Anpassungsebene zu schweben, in der sein
spezifisches Gewicht gerade gleich dem des Wassers ist. Gerit er
nach oben oder nach unten tber diese Anpassungsebene hinaus, so
wird wegen der verdinderten Druckverhiltnisse zwangsliufig das
Schwimmblasenvolumen gréfler bzw. kleiner, das spezifische Gewicht
des Fisches kleiner bzw. grofier. Der Fisch miifite entweder bis an
die Wasseroberfliche emporgerissen werden oder bis an den Boden
des Gewissers sinken. Er verhindert dies dadurch, dafl er durch
aktive Schwimmbewegungen immer wieder in seine Anpassungs-
ebene zuriickkehrt. Andererseits ist der Fisch durchaus imstande,
sich an den Aufenthalt in einem anderen Wasserhorizont anzupassen.
Er begibt sich einfach in den neuen Horizont. Liegt dieser iiber der
alten Anpassungsebene, so ist nun zunichst die Schwimmblase zu
grof3 wegen des geringeren Wasserdrucks; um zum Schweben zu
kommen, mufy die Gasmenge in der Schwimmblase verringert werden,
bis gerade das richtige Volumen wieder erreicht ist. Liegt der neue
Horizont unter der fritheren Anpassungsebene, so ist das Schwimm-
blasenvolumen zunéchst zu klein und mufl durch Hineinbringen von
Gas in die Schwimmblase vergrofiert werden, bis das Schweben wieder
moglich ist.

Der wesentliche Unterschied dieser Auffassung gegeniiber der von
BoreLrr liegt also darin, dal nach MoreaU der Fisch betreffs des
Volumens seiner Schwimmblase in starkem Mafle der Spielball der
von aufjen auf ihn wirkenden Druckkrifte ist; die Anpassung an neue
Horizonte erfolgt nicht durch schnelle aktive Volumanderungen der
Schwimmblase, sondern durch relativ langsam ablaufende Vorginge,
bei denen die Gasmenge in der Schwimmblase vermehrt oder ver-
mindert wird. Wir stellen hier die Auffassungen von BORrRELLI und
MorEeAU absichtlich scharf einander gegeniiber, ohne auf die Forscher
einzugehen, die mit ihren Auffassungen ein Bindeglied zwischen beiden
bilden (z. B. Brot 1807).

Ob BorerL1 oder MorEAU Recht hat, mufl durch das Experiment
entschieden werden. Es gibt eine Rethe von Experimenten, die fiir
die Auffassung von MOREAU sprechen, wihrend fiir die Ansicht von
BoreLL1 bisher keine biindigen experimentellen Beweise beigebracht
werden konnten.

Wir priifen zundchst das Verhalten der Schwimmblase unter ver-
schiedenen Drucken. MoreEAU und nach ihm CHARBONNEL-SALLE
(1887) und KurpER (1915 a) haben festgestellt, dal genau gleich-
laufend mit dem Auf- und Absteigen in einem hochzylindrischen
Behalter das Volumen des Fisches zu- und abnimmt. Das kann nur
auf einer passiven Voluminderung der Schwimmblasengase beruhen.
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Wenn z. B. das Absteigen im Sinne von BorELLI vor sich geht,
miifite die aktive Volumabnahme schon vor dem Beginn des Ab-
sinkens stattfinden; entsprechend umgekehrt beim Aufsteigen. Das
ist jedoch nicht der Fall. Der Versuch zeigt, dal der Fisch in der
Tat Spielball der auf ihn wirkenden Druckkrifte ist.

Die Anpassungsebene ist eine mathematische Ebene. Wenn der
Fisch auch nur ein wenig von dieser Ebene abweicht, muf} sich die
Storung im spezifischen Gewicht bereits bemeikbar machen. Nor-
malerweise allerdings wirken sich diese Stérungen nicht schadlich
aus; durch geringe aktive Schwimmbewegungen halt der Fisch sich
immer in der Umgebung seiner Anpassungsebene. Erst wenn die
Druckinderungen, und damit die Volumanderungen der Schwimm-
blase, zu stark werden, reichen Schwimmbewegungen zum Ausgleich
nicht mehr aus, und zwar muf} eine allzu grofie Abweichung von der
Anpassungsebene nach oben fir den Fisch gefdhrlicher sein als eine
ebenso grofle Abweichung nach unten. Bekanntlich kommen aus
grofler Tiefe schnell heraufgeholte Fische nicht selten ,,trommel-
siichtig* an die Oberfldche: die Schwimmblase ist durch die starke
Druckverminderung so stark aufgetrieben, dafl die Tiere hilflos an
der Wasseroberfliche treiben.

Die Auffassung von MOREAU scheint durch die beschriebenen Experi-
mente gut begriindet. Man darf aber folgendes nicht auBer acht lassen:
Es gibt Schwimmblasen, die sicher hydrostatische Organe sind, und die in
ihrer Wand glatte Muskelfasern besitzen. In der Schwimmblase der Cypri-
niden, insbesondere in der hinteren Blase, ist diese Muskulatur bereits von
MULLER (1845) richtig erkannt und beschrieben worden. Die Mitteilung
von EISSELE (1922), da3 in der Wand der Cypriniden-Schwimmblase Muskeln
fehlen, ist falsch, wie eine Nachuntersuchung gezeigt hat. Auch Evans
(1925) hat die Sachlage nicht ganz richtig erkannt. Wir wissen heute noch
nicht, welche Bedeutung diese Muskulatur hat. Kuiper (1915a) hat die
Versuche von MOREAU unter besonders sorgfaltiger Ausschaltung etwaiger
Temperatureinfliisse nachgemacht; er hat gefunden, daB auBler den von
dem Auf- und Absteigen der Fische herriihrenden Volumschwankungen .der
Schwimmblase noch andere, hiervon unabhéngige vorkommen, deren Ur-
sachen einstweilen noch unbekannt sind.

Neuerdings versuchen RABAUD und VERRIER in einer Reihe von Unter-
suchungen zu beweisen, daB3 die Auffassung von MoREaU falsch ist. Sie
finden, daB3 Fische mit und ohne Schwimmblase sich gegen Druckidnderungen
(vor allem starke Druckerniedrigungen durch Wasserstrahlpumpe) und
beziiglich der Voluméanderungen beim Auf- und Absteigen durchaus gleich
verhalten. Die Experimente sind zum Teil methodisch falsch angesetzt,
die Ergebnisse stehen keineswegs immer in Widerspruch zur MorEAUschen
Auffassung. Diese ist, wie wir sehen werden, auch noch auf anderem Wege
so gut begriindet, daf3 keine Veranlassung besteht, sie mit RABAUD-VERRIER
als widerlegt anzusehen.

Die Theorie von Moreau verlangt, dafl die Anpassung an den
Aufenthalt in einer necuen Wasserebene durch Verringerung bzw.
Vermehrung der in der Schwimmblase vorhandenen Gasmenge
geschieht. Das ist oft tatsichlich der Fall. Moreau bringt einen

12*
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Labrus maculatus in eine Tiefe von 7—8 m. Nach 4tigigem
Aufenthalt in der Tiefe hat der Fisch, d. h. die Schwimmblase, um
8,32 ccm an Volumen zugenommen; in flachem Wasser zeigt er dem-
gemafl Auftrieb, ist leichter als das Wasser. Er wird jetzt in flaches
Wasser gebracht und zeigt entsprechend nach 3 Tagen eine Volum-
abnahme von 8 ccm, hat also annihernd sein altes Volumen wieder
erreicht. MorEAU hatte hierbei die Volumzu- bzw. -abnahme gemessen,
nicht das Schwimmblasen-Volumen selbst.

Mit einer anderen Methode gelang es, am lebenden Fisch das
Volumen des Schwimmblaseninhalts zu verschiedenen Zeiten direkt
zu messen. Bel der Messung wurde das Gesetz von BovyLE-MARIOTTE
verwertet; iber die Apparatur und Rechnung vgl. Jacoss (1932). Es
lie3 sich so feststellen, dafi ein Barsch, der in 80 cm Wassertiefe lebte,
22,21 ccm Gas (0°, 760 mm Hg) in seiner Schwimmblase hatte. Er
wurde dann in Wasser von etwa 15 cm Tiefe gebracht; nach 17stiin-
digem Aufenthalt hier waren in seiner Schwimmblase 21,03 ccm Gas,
d. h. es ergibt sich (unter Beriicksichtigung der Luftdruckverhiltnisse
wiahrend des Versuchs), dafl der Fisch in diesen 17 Stunden eine
Druckabnahme von 68 cm Wassersidule durch - eine entsprechende
Volumabnahme der Schwimmblase ausgeglichen hatte. Dieser Ver-
such zeigt, dafl auch relativ schwache Druckinderungen durch ent-
sprechende Anderungen der Menge des Schwimmblaseninhalts aus-
geglichen werden.

Wihrend sich so die mit dem Horizontwechsel verbundenen
Druckinderungen in der Menge des Schwimmblaseninhalts wider-
spiegeln, mufl bei einem Fisch, der sich stindig in dem gleichen
Wasserhorizont aufhilt, das Schwimmblasenvolumen méoglichst kon-
stant gehalten werden. Hierbei ist jedoch folgendes zu beachten.
WINTERSTEIN (1921) weist mit Recht darauf hin, dafl ein Fisch mit
Schwimmblase nichts anderes ist, physikalisch gesprochen, als eine
Gasblase unter Wasser. Das aber ist kein stabiles System, weil die
Gesamtgasspannung in der Blase normalerweise immer wenigstens
um die Hohe der auf der Gasblase lastenden Wassersidule grofer ist
als in dem umgebenden Wasser. Daher wird bei einem Gasgemisch
in jedem Augenblick wenigstens eine Gasart in das Wasser hinaus-
diffundieren. Der Erfolg miifite der sein, dafl nach einiger Zeit die
Gasblase verschwunden ist. Da nicht anzunehmen ist, dafl die
Schwimmblasenwand fiir Gase absolut undurchlissig ist, miifite es
der Schwimmblase ebenso gehen, wenn man auch die Gasspannungs-
verhiltnisse in der unmittelbaren Umgebung der Schwimmblase nicht
ohne weiteres mit denen im Wasser vergleichen kann. Das Vor-
handensein des theoretisch zu fordernden Diffusionsverlustes 148t
sich mit einem Kunstgriff auch nachweisen. Normalerweise wird
z. B. bei einem Barsch, der sich immer in der gleichen Wassertiefe
aufhilt, das Schwimmblasenvolumen in engen Grenzen konstant
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gehalten. Der tatsdchlich vorhandene Diffusionsverlust der Schwimm-
blase wird durch Gasabscheidung aus der sog. Gasdriise (s. S. 185)
ausgeglichen. Wenn man aber diese Gasabscheidung durch Durch-
trennung des zur Gasdriise fithrenden Vagusastes unterbindet (Bour
1804), so nimmt tatsdchlich das Schwimmblasenvolumen konstant
ab, bei einem in flachem Wasser gehaltenen Barsch innerhalb von
11 Tagen von 13,31 ccm auf 12,42 ccm, bei einem anderen Barsch
von 16,06 ccm in 7 Tagen auf 15,39 ccm (alle Volumina bei 0° und
760 mm Hg).

Es gehort also in der Tat Arbeit von seiten des Fisches dazu,
den Fillungszustand der Schwimmblase auf konstanter Hohe zu
halten. Diese Ausgleichsarbeit aber wird um so gréfler sein miissen,
in je groferer Tiefe sich ein Fisch befindet. Wir werden sehen, in
welcher Weise sich dies in der Zusammensetzung des Schwimmblasen-
inhalts ausdriickt (s. S. 184).

Ein Fisch, der sich immer in der gleichen Wassertiefe befindet,
lebt gleichwohl nicht unter konstanten Druckverhiltnissen. Denn
auf dem Wasser lastet die Atmosphére, und Luftdruckschwankungen
missen sich ebenso wie Wasserdruckschwankungen im Volumen der
Schwimmblase bemerkbar machen. Sie miissen dies um so stirker
tun, in je flacherem Wasser sich der Fisch befindet. Wenn man die
Gasmenge in der Schwimmblase in regelmidfligen Abstinden iiber
einen lingeren Zeitraum hin mifit (immer ausgedriickt fiir 0° und
760 mm Hg), so geht die so gewonnene Gasmengenkurve genau
parallel mit der Kurve der Luftdruckschwankungen wahrend der
Versuchszeit. Das mufl so sein, wenn bei zunehmendem Luftdruck
in die zu klein werdende Schwimmblase Gas einstromt, und wenn
bei abnehmendem Luftdruck Gas aus der Schwimmblase verschwindet.
Tatsichlich aber, d. h. fir die jeweiligen Temperatur- und Druck-
verhiltnisse, bleibt das Schwimmblasenvolumen in engen Grenzen
konstant (JacoBs 1032).

Alle diese Untersuchungen bestdtigen also durchaus
die Theorie von Moreau: Durch Zugabe und Wegnahme
von Gas reguliert der Fisch das Volumen der Schwimm-
blase so, dafl sein spezifisches Gewicht immer moglichst
gleich dem des Wassers wird. Was wissen wir nun iiber den
Mechanismus dieses Gaswechsels? ,

Zuvor miissen wir die normale Zusammensetzung des Schwimm-
blaseninhalts kennen. Dabei verstehen wir unter ,,normal*, daf} der
Fisch sich lingere Zeit unter gleichartigen, fiir ihn vor allem beziiglich
der Wassertiefe als normal zu bezeichnenden Verhéltnissen befunden
hat. In der Tabelle 6 sind einige Mittelwerte aus Analysen fiir ver-
schiedene Fischarten zusammengestellt. Man sieht: es sind in der
Schwimmblase die gleichen Gase wie in der Atmosphire vorhanden,
jedoch in verschiedenster Zusammensetzung. Was die bezeichnende
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Tabelle 6. Zusammensetzung des Schwimmblaseninhalts
bei verschiedenen Fischarten (Mittelwerte).

Schwimmblasen- g g
Fischart inhalt % % Autor Bemerkungen
%CO, [ % 0:[% N, |5 2
Salmotvideusjuv.] 0,8 | 3,7/95,5] 10] Jacoss (1934) |In flachem Wasser
Cyprinus carpio| 3,7 | 5,7/90,6] 12 Hair (1924) |, . .
Tinca vulgaris 58 | 4,1/90,1] 8! JacoBss (1934) |, . .,
Esox lucius 6,7 | 35,0/ 58,3| 17 . (1934) | .. . .
Gadus morrhua 0,5 | 19,0|80,5|I5 . (1934) | .. . .
Pervca flavescens | 0,6 |19,9|79,5| 28 Harr (1924) |., " .
Servanus cabrilla]l Spur | 80,7/ 19,3 1| RIicHARD (1895)|Aus 60 m Tiefe
Conger vulgaris | o,4 |87,7,11,0] 1 . (1895)] .. 175 .. .
Synaphobranchus| 3,1 |75,1|21,8] ? SCHLOESING- ,, Q00 ,,
pinnatus RicHARD (1896)
Coregonus acvo- | 0,7 | 4,9/94,4] 11| HUFNER (1892) | Bodensee, aus 6o
nius? ‘ bis 8o m Tiefe

Zusammensetzung fiir die einzelnen Arten bedeutet, ist einstweilen
noch unbekannt. Bemerkenswert ist ferner der Ojy-Reichtum in
Schwimmblasen von Tiefenfischen; wir werden spiter (S. 184) noch
darauf zuriickkommen. Die Sonderstellung des in der Tiefe lebenden
Kilches bedarf noch der Klirung.

Wie dndert sich die Zusammensetzung des Schwimmblasen-
inhalts bei den Volumregulationen? Welcher Bestandteil ist vor
allem an der Volumregulation beteiligt? Wir wollen hier 2 Fille
unterscheiden: die Hinzufiigung von Gas und die Wegnahme von Gas.

3) Das Hineinbringen von Gas in die Schwimmblase. Man kann
sich vorstellen, daf3 Fische mit offenem Ductus pneumaticus ein
notwendig gewordenes Auffiilllen der Schwimmblase durch Luft-
schnappen an der Wasseroberfliche besorgen. Wir wissen heute,
dafl bei einer Reihe von Fischarten (Evans und DAMANT 1928,
Jacoss 1934) diese Art der Schwimmblasenfiillung unter Umstanden
vorkommt, z. B. fiir verschiedene Salmoniden und Cypriniden, sowie
fir den Hecht (Esox). Der Schluckmechanismus ist noch nicht
genau analysiert. Fiir die bisher untersuchten Salmoniden (Huchen,
Bach- und Regenbogenforelle) ergab sich, dafl dies Luftschlucken
sogar die einzige Moglichkeit zur Auffilllung der Schwimmblase ist,
wihrend andere Physostomen noch eine weitere Moglichkeit besitzen.
Anscheinend mufl bei Jungfischen die allererste Schwimmblasen-
fillung ebenfalls durch Luftschlucken erfolgen, sogar bei Physo-
klisten, dic ja bei der Entstehung der Schwimmblase eine kurze
Zeit Physostomen sind (LEDEBUR 1928).

1 Nachpriifung erwiinscht; unter den 11 untersuchten Tieren sind 4,
denen jede Spur O, fehlte, andererseits 3, die mehr als 12% O, hatten.
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Beim Luftschlucken in eine stark entleerte Schwimmblase dndert
sich natirlich die Zusammensetzung des Schwimmblaseninhalts.
Bei Cypriniden und Salmoniden ist der O, Gehalt entsprechend
erhoht. Bald aber ist die ,,Normalzusammensetzung‘‘ wieder erreicht,
wobel in diesen Fillen also Sauerstoff aus der Schwimmblase ver-
schwindet. Im CO,-Gehalt driickt sich dieser Gaswechsel nicht
besonders stark aus.

Fiir Physoklisten kommt ein Luftschlucken nicht in Frage. Es
ist interessant, daf} ein Physoklist mit zu kleiner Schwimmblase
gar nicht das Bestreben hat, die Wasseroberfliche zu erreichen,
wihrend die oben erwdhnten Physostomen immer bald und mehr
oder weniger eifrig zur Wasseroberfliche streben. Aber auch ein
Physoklist kann, wie wir sahen, eine zu klein gewordene Schwimmblase
wieder auffillen. Man bezeichnet diesen Vorgang der Absonderung
von Gas in die Schwimmblase hinein seit langem als ,,Gassekretion‘.
Um einen mit Konzentrationsarbeit verbundenen Sekretionsvorgang
handelt es sich insofern, als wenigstens eine Gasart dabei in einer
Spannung abgeschieden wird, die bedeutend héher als im Wasser
und auch sicher héher als in normalem Fischblut ist.

Was fiir ein Gas oder Gasgemisch wird bei der Gassekretion ab-
geschieden? Auf diese Frage kann keine allgemeingiiltige Antwort
gegeben werden; denn die Zusammensetzung des , Ersatzgases*
durfte bei verschiedenen Fischarten und auch bei der gleichen Art
unter verschiedenen Umstinden eine verschiedene sein (Jacoss
1932, 1934). Seit den Untersuchungen von MorEAU aber ist bekannt,
dafl der Sauerstoff eine hervorragende Rolle bei der Gassekretion
spielt; die Befunde von MoreAU sind des ofteren bestatigt worden
(z. B. Horner 1892, Bonr 1894, Evans und Damant 1928).

. Tabelle 7.
Anderung der Zusammensetzung des Gases in der Schwimm-
blase des Barsches bei der Gassekretion. (Nach JacoBs 1930, 1932.)

Zusammensetzung des Schwimmblasengases
NE % Ersatz des kinstlichen N N
. Volumverlustes vor der Gassekretion nach der Gassckretion
% CO, % O, %CO, | %O,
|
1 9,7 0,9 10,3 11,2 | 12,6
2 18,7 1,5 19,7 22,5 [ 19,3
3 29,6 1,3 9,1 11,5 ‘ 10,0
4 69,1 1,2 8,0 8,5 14,0
5 75,8 1,1 11,4 21,8 31,8
6 100% seit 1 Tag 7,4 19,0 11,5 40,7
7 100% seit 2 Tagen 2,7 20,3 9,9 49,9
8 100 % seit 4 Tagen 1,5 21,1 4.4 62,91

! Der Fisch war vor der zweiten Analyse zweimal punktiert worden, die
iibrigen Fische nur einmal.
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Eingehende Untersuchungen am Barsch (Perca fluviatilis) aber
haben gezeigt, dafl auch die Kohlensdure hervorragend bei der Gas-
sekretion beteiligt ist. Allerdings wird diese Beteiligung der Kohlen-
sdure in der Analyse nur dann sehr deutlich, wenn man die Neu-
zusammensetzung des Schwimmblaseninhalts priift, noch bevor die
Schwimmblase ihr Sollvolumen wieder erreicht hat. Das zeigt die
Tabelle 7.

In die Schwimmblase stromt also nach der Entfernung von Gas
alsbald ein CO,-reiches Ersatzgas ein; es lief3 sich feststellen,
daf3 dies wenigstens wahrend der ersten Versuchsstunden zu 83 bis
85% aus CO,, zu etwa 15% aus O, besteht (Jacoss 1932). Dieser
Befund ist neuerdings von MEESTERS und NAGEL (1934) bestitigt
worden. :

Letzten Endes aber macht sich die O,-Zunahme doch starker
bemerkbar als die COy,-Zunahme. Denn die Kohlensdure verschwindet
durch die feuchte Schwimmblasenhaut hindurch relativ sehr schnell
wieder, der Sauerstoff dagegen viel langsamer. So kommt es, daf}
nach vollendetem Volumersatz sich im Schwimmblaseninhalt vor
allem die Sauerstoffzunahme bemerkbar macht; es wird der Eindruck
einer reinen Sauerstoffsekretion erweckt. Untersuchungen an einer
Reihe anderer Physoklisten (Jacoss 1934) haben ergeben, daff auch
dort neben Sauerstoff eine gewisse Menge Kohlensdure bei der Gas-
sekretion in die Schwimmblase einstrémt. Jedoch traten nicht so
grofie COy-Mengen in der Schwimmblase auf, wie beim Barsch. Nun
wird auch der hohe O,-Gehalt bei den Tiefseefischen verstandlich:
Der Diffusionsverlust mufl bei den hohen Drucken betrichtlich sein;
daher muf} die Gasdriise stindig stirker arbeiten als bei einem Flach-
wasserfisch. Das duflert sich in dem hohen O,-Gehalt.

Schwimmblasenauffiillung durch Gassekretion ist bezeichnend fiir
alle Physoklisten; sie ist aber nicht auf diese beschrinkt. Vielmehr
kommt Gassekretion auch bei einer Reihe von Physostomen vor;
denn manche von ihnen sind imstande, auch ohne Gelegenheit zum
Luftschnappen eine entleerte Schwimmblase wieder mit Gas zu fiillen;
nur lduft der Vorgang hier in der Regel langsamer als bei den Physo-
klisten ab, Schon MoreaU kannte die Gassekretion bei Cypriniden.
Auch fiir den Hecht (Esox, HUFNER 1892) war sie bekannt. Es hat
sich gezeigt (JacoBs 1934), dal} bei diesen Fischen die Kohlensiure
in ahnlicher Weise und in dhnlichem ‘Ausmaf} am Volumersatz beteiligt
ist. Nur bei einigen Salmoniden (Salmo hucho, S. fario, S. iridea)
konnte eine Gassekretion nicht gefunden werden. Diese Arten sind
bei der Neufiillung ihrer Schwimmblase ausschlieBlich auf das Luft-
schnappen angewiesen, wozu sie als Bewohner flachen Wassers auch
immer die Gelegenheit haben. Wie die Verhiltnisse bei Tiefsee-
salmoniden (z. B. Coregonus acronius) liegen, bedarf noch der ge-
naueren Untersuchung.



Das Schweben der Wasserorganismen. 185

Wo und wie wird bei der Gassekretion das Gasgemisch in die
Schwimmblase abgeschieden? Diese Frage kann heute noch nicht
immer befriedigend beantwortet werden. Verhiltnismdfig am besten
sind die Physoklisten untersucht. Fir diese gilt folgendes: Als
Abscheidungsort fur das , Ersatzgas* muf} die sog. ,,Gasdriise’* gelten,
eine bei verschiedenen Arten in mannig-
faltigster Weise (WooDLAND 1911) aus-
gebildete Wucherung des Schwimm-
blasenepithels im vorderen unteren
Teil der Schwimmblasenwand. Abb. 18
gibt einen Eindruck von Lage und Aus-
sehen dieser Gasdriise beim FluB3barsch,

Abb. 19 Einzelheiten iiber ihren Bau.
Hinweise und Beweise dafiir, daf} diese
,,Gasdriise'* der Ort der Gassekretion
ist, erblicken wirin folgendem: jestirker
die Gassekretion ist, desto reicher wird
die ,,Gasdrise’* mit Blut versorgt
(JacoBs 1930), indem sich die Blut-
kapillaren in ihr betrichtlich erweitern.
Verhindert man andererseits den Blut-
zuflul zur Gasdriise durch Unterbin-
dung der zufithrenden Gefafle, wodurch
keineswegs die ganze Schwimmblasen-
wand von der Blutzufuhr abgeschnitten
wird, sofehlt dieGassekretion (LEDEBUR
1929). Durchschneidet man ferner den
zum Schwimmblasenvorderende, d. h.
zur Gasdriise fithrenden Ast des Vagus,
so ist ebenfalls eine Gassekretion un-
mﬁghoh (BOHR 1894” KuipeRr 1915’ Abb. 18. Perca fluviatilis, FluBbarsch.
JACOBS 103 2) . Schwimmblase,ventralaufpripariert. dr: die
WO bel den Physostomen, soweit T.ei]e der Gasdriise, .vorn-ventr?I gels':gen;
. . . hinten-dorsal das hier etwas tibertrieben
sie Uberhaupt Gas sezernieren konnen, deutlich gezeichnete Oval, halb geschlossen.
der Sitz der Gassekretion liegt, ist noch
nicht bekannt. Esox besitzt ventral am Vorderende der Schwimmblase
ein Organ, das aussicht wie eine Gasdriise; ob es als solche funktioniert,
ist nicht bewiesen. Einige orientierende Versuche machen es mir wahr-
scheinlich, dafl der Sitz der Gassekretion bei den Cypriniden im
hinteren Teil der Schwimmblase zu suchen ist, was nach der Art
der Blutgefafiversorgung auch zu erwarten war. Zur Klarung dieser
Frage missen noch Versuche bei Physostomen mit verschiedenem
Bau der Schwimmblase gemacht werden.

Wo die Fahigkeit zur Gassekretion vorhanden ist, findet sich fast

immer eine eigentiimliche Art der Blutversorgung der Gasdriise.
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Bevor die zufithrende Arterie die Gasdriise erreicht, zerfillt sie in
ein Wundernetz, in dem sich die feinen Kapillaren innig berihren
mit ebenso feinen Asten der Vene, die das Blut aus der Gasdriise
zuriickfiihrt (Abb. 20). Diese Wundernetze koénnen im einzelnen

Abb. 19a—Db. Perca fluviatilis, Gasdriise. a Schnitt durch eine Gasdriise, Driisenepithel schwarz, G zu- und
abfilhrende GefidBe; b Stiick einer tatigen Gasdriise bei stiarkerer VergroBerung; beachte die reiche
Durchblutung. (Nach JAcoBS 1930.)

einen verschiedenartigen Bau haben (WoODLAND 1911); gemeinsam
ist ihnen immer die innige Beriihrung von Gefiflen, die einerseits
Blut zur Driise hin-, andererseits von der Driise wegfithren. Diese
Wundernetze haben wohl sicher irgendeine Rolle bei der Gassekretion
zu spielen, ohne dafl wir bisher allerdings genau wissen, welche.

Wundernels Gasdriise
e

=

Abb. 20. Schema der Blutversorgung der Gasdriise mit dem arterio-vendsen Wundernetz (s. Text).

Wir kommen damit zu der heute noch nicht vollkommen gelésten
Frage nach dem Mechanismus der Gassekretion. Sicherlich stammt
das in die Schwimmblase einstrémende Gas letzten Endes aus dem
Blut. Die Frage ist, wie es aus dem Blut freigemacht wird. "Zwei
Auffassungen stehen sich gegeniiber. Nach der einen, die vor allem
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von NusBauM und REeis vertreten und von WINTERSTEIN [1021,
hier und bei Jacoss (1930) und Kocs (1934) Genaueres] angenommen
wurde, vermag die Gasdriisenzelle Gasbldschen in sich zu bilden und
ins Innere der Schwimmblase abzugeben wie etwa eine Ferment-
driisenzelle Enzymgranula zu bilden und abzugeben vermag. Nach
der anderen Ansicht, die neuerdings von HaLrLr (1924), Jacoss (1930)
und in ahnlicher Weise von Powers (1932) und Kocu (1934) dar-
gelegt ist, handelt es sich darum, dafi die betreffenden Gase (CO,
und O,) in den Kapillaren der Gasdriise durch irgendeinen Stoff
von der Art einer Sdure freigemacht werden. Sie werden daher im
Blut in hoher Spannung auftreten und demgemifl in die Schwimm-
blase hineindiffundieren, sobald ihre Spannung im Blut héher ist
als in der Schwimmblase. Das soeben erwdhnte Wundernetz wird
als Austauschorgan zur Erzeugung hoher Gasspannungen in den
Gefalen der Gasdriise gedeutet (JacoBs 1930, Kocu 1934, dhnliche
Gedanken auch bei Harpane 1927). Eine in den Gasdriisenkapillaren
entstandene hohe Gasspannung koénnte im Wundernetz bereits auf
das zur Gasdriise hinflielende Blut iibertragen, auf diese Weise
erhalten und gesteigert werden, bis das Gefille erreicht ist, das ein
Hineindiffundieren von Gas in die Schwimmblase erméglicht. Die
,,Gasdriise* wire also eine Art Driise mit innerer Sekretion, deren
Sekret jedoch im Blut selbst und nur in einem kleinen Bezirk des
Gefaflsystems seine Wirksamkeit entfaltet. Um die Lage endgiiltig
zu kliren, ist vor allem eine Untersuchung der Physiologie des
Wundernetzes erwiinscht.

v) Das Entfernen von Gas aus der Schwimmblase. Physostomen
haben die Moglichkeit, durch den Ductus pneumaticus Gas auszu-
spucken; sie tun es auch, wenn man z. B. den auf der Schwimmblase
lastenden Druck erniedrigt, so daf§ die Schwimmblase zu grofi wird.
Koxkas (1932) hat festgestellt, dafl Rotfedern bereits bei einer Druck-
erniedrigung um etwa 30 mm Hg den Gasiiberschufi ausspucken;
das gleiche stellte im hiesigen Institut FrRanz (noch unverdffentlicht)
an Elritzen fest [liber frithere dhnliche Versuche vgl. SCHREIBER
(1934b)]. Um Gas aus der Schwimmblase austreten zu lassen, mufl
der an der Einmiindung des Ductus pneumaticus in der Schwimm-
blase gelegene Sphinkter gedffnet werden, ebenso, falls er geschlossen
ist, der Sphinkter bei der Einmiindung des Ductus pneumaticus in
den Darm. Das Gas kann dann ohne weiteres entweichen, da in der
Schwimmblase der Cypriniden schon normalerweise ein Uberdruck
herrscht [im Gegensatz etwa zur Schwimmblase des Barsches, in
der kein Uberdruck vorhanden ist, vgl. Evans und Damant (1928),
Jacoss (1932)]. Fiir Physostomen ist es daher auch nicht so gefdhr-
lich, aus grofler Wassertiefe emporgeholt zu werden, wie fiir Physo-
klisten. Allerdings scheint der Austritt von Gas durch den Ductus pneu-
maticus nicht bei allen Arten gleich leicht zu gehen. Wenn man bei
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Forellen unter der Wasserstrahlpumpe die Schwimmblase entleeren
will, passiert es leicht, dafl die Schwimmblase platzt. Es ist be-
kannt, dafi z. B. der Kilch (WaGLER 1033) oder Tiefseemarinen
(THIENEMANN 1933) beim Fischen trommelsiichtig an der Oberfliche

Fi. M.

rad. .

Abb. 21a—b. a 2 Ovale von 2 gleich groBen Barschen, herausprapariert, in gedffnetem und in fast geschlossenem Zustand.
b.Schnitte durch ein gedffnetes und fast geschlossenes Oval vom Barsch; die Radidrmuskeln (rad. mu.) schwarz gezeichnet,
dazwischen getiipfelt der Ringmuskel (ri.mu.); g gefdBfiihrende Haut, (Entwurf von SAUPE, unverdffentlicht.)

ankommen. Warum bei diesen Fischen das Gas nicht oder doch nur
schwer durch den Ductus pneumaticus entweicht, ist noch zu unter-
suchen.

Bei vielen Physoklisten findet sich im hinteren dorsalen Teil der
Schwimmblase ein Organ, das sog. ,,Oval, das auf Grund seines
Baues als Resorptionsorgan fir Gas gedeutet wurde (JAGER 1903,
1904, RE1s und NusBauMm 1906, s. Abb. 18). Es handelt sich hier
um einen besonders dinnwandigen Teil der Schwimmblase, der gegen
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den tbrigen grofleren Teil des Lumens durch Kontraktion eines ovalen
Sphinktermuskels abgesondert werden kann; durch die Tatigkeit von
radidr verlaufenden glatten Muskelfasern kann der Vorhang wieder
aufgezogen werden (Abb. 21). Hinter der sehr diinnen Wand des
Ovalbruchsackes liegt ein reiches Kapillarnetz. RAUTHER (1922)
bezeichnet den durch den Sphinktermuskel abgegliederten Teil der
Schwimmblase als , hinteres Gefafiorgan*. Es gibt Schwimmblasen,
bei denen dieses hintere Gefdflorgan sehr grofl sein kann. Bei den
Serranidae z. B. nimmt es fast die Hilfte der ganzen Schwimmblase
ein; der Sphinktermuskel teilt als durchbohrtes Diaphragma die
Schwimmblase in eine vordere und hintere Kammer.

Man stellte sich also vor, daf§ dann, wenn Gas aus der Schwimm-
blase entfernt werden soll, der Vorhang vor dem , hinteren Gefaf}-
organ'’ aufgezogen und Gas in die hier reichlich vorhandenen Blut-
gefife aufgenommen wird; ist dagegen Gaszufuhr nétig, so wird der
Vorhang zugezogen. WooDLAND (1913) hatte beim Dorsch gefunden,
daf} in der Tat bei tdtiger Gasdriise das Oval geschlossen ist. Und
schlieBllich konnten MEESTERS und NAGEL (1934) kiirzlich zeigen:
Der Sphinktermuskel ist in der Tat dann gedéffnet, wenn Gas aus der
Schwimmblase entfernt wird, und dann geschlossen, wenn Entfernung
von Gas nicht nétig ist.

d) Die Koordination der Volumregulation. Wir koénnen zwei
Regulationsweisen unterscheiden: im einen Fall kommt es fiir den
Fisch darauf an, sein Schwimmblasenvolumen moglichst konstant
zu halten; das ist dann der Fall, wenn er sich lingere Zeit in einer
Ebene aufhilt. Der Gaswechsel spielt hierbei nur eine relativ geringe
Rolle. Im anderen Falle dagegen wird ein erheblicher Gaswechsel
notwendig, dann nimlich, wenn der Fisch sich an den Aufenthalt
in einer anderen Wassertiefe anpassen mufl.

Wenn der Fisch sich gegen die Anpassungsebene verschiebt, oder
wenn man z. B. durch Druckidnderungen kiinstlich die Anpassungs-
ebene gegen den Fisch verschiebt, dann bemiiht er sich, durch
entsprechende Schwimmbewegungen in die Anpassungsebene zuriick-
zukommen (vgl. BacLiont 1908). Wodurch werden diese kompen-
satorischen Schwimmbewegungen ausgelost? Spielt der Spannungs-
zustand der Schwimmblasenwand hierbei eine Rolle, wie BacLioNt
meint, oder liegen die Rezeptoren an anderer Stelle?

Wir wisseri, dafi die Schwimmblase von Nerven (Sympathikus,
Vagus) versorgt wird; DEINERA (1905) konnte die Nerven in der
Schwimmblasenwand auch auflerhalb der Gasdriise farberisch dar-
stellen. Der Gedanke liegt nahe, einen wechselnden Spannungs-
zustand der Schwimmblasenwand verantwortlich zu machen. Wenn
der Fisch iiber seine Anpassungsebene hinausgerit, mufl ja die
Schwimmblasenwand stirker als vorher gespannt werden, im um-
gekehrten Fall schwacher. Remorri (1924) macht Versuche mit
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Serranus und Balistes, zwei Physoklisten; er ersetzt das Gas in der
Schwimmblase durch eine Fliissigkeit von gleichem, grofierem oder
geringerem Volumen, als das Gasvolumen betrug. Die Fische werden
hierbei in jedem Falle zu schwer, reagieren aber doch mit ganz ver-
schiedenartigen Schwimmbewegungen. Sie machen keine Schwimm-
bewegungen bei unverindertem Schwimmblasenvolumen; sie machen
Schwimmbewegungen nach abwirts bei Uberdruck, also gedehnter
Schwimmblasenwand; sie machen Schwimmbewegungen nach auf-
wiarts bel unvollstindig gefiillter Schwimmblase. RemoTTI schliefit
aus seinen Versuchen, dafl die kompensatorischen Schwimmbewe-
gungen durch die wechselnde Spannung der Schwimmblasenwand
ausgelost werden.

Eine Nachpriifung wire dringend erwiinscht. Denn fiir andere
Fische liegen andere Befunde vor. Zunichst ist bekannt, dafl Auf-
wiartsschwimmen bei zu hohem spezifischen Gewicht auch auftritt,
wenn die Schwimmblase tiberhaupt fehlt. Nimmt man der Elritze
operativ die Schwimmblase, so sucht sie, unter Gitter gesetzt, doch
wochen- und monatelang die Oberfliche zu erreichen, um Luft zu
schlucken (v. Friscx und STETTER 1932). Zu bedenken ist allerdings,
dafl dieses Schwimmen an die Oberflache doch etwas anderes ist,
als die Kompensationsbewegungen der Physoklisten.

Aber Kuiper (1915a) konnte beim Barsch, einem Physoklisten,
zeigen, daf3 unter Umstidnden der Fisch auch dann nach unten zu
schwimmen sucht, wenn die Schwimmblasenwand weniger als normal
gespannt ist. Der Fisch wird durch Unterdruck veranlaflt, eine
bestimmte Menge Gas aus der Schwimmblase zu entfernen. Er ist
dann bei Normaldruck zu schwer, die Schwimmblase zu klein. Hangt
man ihn jetzt an einen Kork, so dafl er zu leicht wird und an der
Oberfliche schwebt, dann sucht er nach unten zu schwimmen, und
zwar auch dann, wenn nachweislich das Schwimmblasenvolumen
beim Schweben an der Oberfliche immer noch kleiner als normal
ist. Dies Abwirtsschwimmen 146t sich nach der Auffassung von
Bacrioni-REmoTTI nicht deuten.

Uns hilft eine Beobachtung von MeestErs und NaGeL (1934)
weiter, die allerdings die zweite Regulationsart betrifft: Die Zufiigung
und Entfernung von Gas. Dafi die Effektoren — Gasdriise bzw.
Oval — nervés reguliert werden, ist sicher. MoreAU fand bei Tinca,
daB3 nach Durchschneidung des zur Schwimmblase gehenden Sym-
pathikusastes der O,-Gehalt in der Schwimmblase zunimmt. Daf}
nach Vagusdurchschneidung die Gassekretion aufhort, war bereits
erwihnt. Vagus und Sympathikus scheinen also auch hier anta-
gonistisch zu wirken. Wo aber sind die Rezeptoren zu suchen, deren
Erregung den richtigen Einsatz der Effektoren auslost? MEESTERS
und NaGeL fanden beim Barsch, dafl Gasdriise bzw. Oval immer
dann in Tatigkeit treten, wenn die fiir einen zu schweren bzw. zu
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leichten Fisch bezeichnenden Flossenbewegungen — vor allem bei
den Brustflossen — auftreten. Ruhen die Flossen, so wird auch bei
einem zu schweren Fisch kein Gas abgegeben. Die kompensatorischen
Flossenbewegungen lésen wahrscheinlich reflektorisch die Tatigkeit
der Effektoren aus. Es ist wiinschenswert, diese Befunde auch an
anderen Fischarten nachzupriifen.

Wenn schon Flossenbewegungen Gaszugabe bzw. -entfernung aus-
losen, so bleibt doch die Frage, wodurch die Flossenbewegungen
selbst ausgelost werden. Wir hatten gesehen, dafl eine Reihe von
Versuchen gegen die Mitwirkung der Schwimmblasenwand selber
spricht. Es erscheint mir am wahrscheinlichsten, dafl die bei passivem
Sinken bzw. Steigen auftretenden Abbiegungen der paarigen Flossen
hierfiir verantwortlich sind, dafl die betreffenden Rezeptoren also im
Flossensystem selber liegen, in der Haut oder in der Umgebung der
Gelenke. Von anderen Rezeptoren kénnten noch in Frage kommen:
1. Die freien Sinneshiigel des Seitenliniensystems, deren Cupuld weit
in das Wasser hinausragen (DygGRAAF 1933); DykGRrAAF fand jedoch,
dafl nach Ausschaltung dieser Organe die Fische (Elritzen) alsbald
in ithren Bewegungen nicht mehr von normal schwimmenden Fischen
zu unterscheiden sind. 2. Das Labyrinth; Kuiper (1915) will jedoch
bei Tinca gefunden haben, dafl die kompensatorischen Schwimm-
bewegungen auch nach Durchschneidung des 8. Gehirnnerven auf-
treten, ein Befund, der allerdings sonderbar ist, da sonst nach Aus-
schaltung des Utrikulus und der Bogenginge auch bei sehenden
Tieren zunichst immer heftige Orientierungsstérungen auftreten
(Friscu-STETTER 1932, LOWENSTEIN 1932). Mittelbar aber kann das
Labyrinth von grofler Bedeutung fir die Volumregulation der
Schwimmblase sein. Versuche an Elritzen zeigten (FriscH 1934),
dafl nur dann eine normale Regulation der Schwimmblasenfiillung
eintritt, wenn der Fisch imstande ist, eine normale Lage im Raum
einzunehmen. Die Orientierung ist zunichst verloren, wenn einem
sehenden Fisch Utrikulus und Bogenginge genommen werden, kann
aber mit Hilfe der Augen wieder gewonnen werden. Derartige Augen-
tiere sind zu einer normalen Volumregulation fihig. Blinde Tiere
ohne Utrikulus und Bogenginge aber sind vollkommen unorientiert
und zeigen Stérungen der Schwimmblasenfilllung, meistens in der
Form, dafi die Schwimmblase zu wenig Gas enthilt. Dieser Befund
148t sich auf der Grundlage der Ergebnisse von MEESTERS und NAGEL
ohne weiteres erkliren.

Die Frage nach der Volumregulation ist bei den Ostariophysen —
zu denen z. B. die Cypriniden und Siluriden gehoren — eng verkniipft
mit der Fragenachder Bedeutung des WeBerschen Apparates
(ScHREIBER 1934b). Der WEBERsche Apparat besteht aus einer Reihe
von Knéchelchen, Abkémmlingen der ersten Wirbel (CHRANILOV 1927),
durch die eine Verbindung zwischen Schwimmblase und Labyrinth
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hergestellt ist. Die Anordnung bei einem Cypriniden zeigt schematisch
die Abb. 22. Der Entdecker WEBER nahm an, dafl der Apparat zur
Ubertragung von Schallwellen auf das Labyrinth diene; er verglich
ihn mit der Reihe der Gehérknochelchen bei den Sdugetieren und
gab den Knochen entsprechende Namen.

Wohl vor allem deshalb, weil im Fischlabyrinth keine Schnecke
vorhanden ist, trat spater eine andere
Auffassung in den Vordergrund (vgl.
z. B. Hasse 1872/73, Bripge-Hab-
DoN 1893). Danach steht der WEBER-
sche Apparat im Dienste der Volum-
regulation der Schwimmblase; wird
die Schwimmblase zu grof3 oder zu
klein, so wird dadurch vom Vorder-
ende der Schwimmblase aus die
Knochenreihe in Bewegung gesetzt
und tber Labyrinth und Zentral-
nervensystem der Regulationsvor-
gang ausgelost.

Gegen eine Beziehung zwischen
WEBERschem Apparat und hydro-
statischer Funktion der Schwimm-
blase spricht allerdings schon fol-
gendes. Es gibt viele Fische
(Schmerlen, Welse), bei denen die
Schwimmblase zu klein ist, um den
Kérper zu tragen — die Fische sind
daher Bodenbewohner —, bei denen
jedoch der WEBERsche Apparat aus-

Abb. 22. Die Verbindung zwischen Schwimm-
blase und Labyrinth durch die WEBERschen
Knochelchen (schematisch). Punktiert: Die
Schidelkapsel und die vier vordersten Wirbel.
Schwarz: Otolithen und WEBERsche Knochel-
chen. Sch. Schwimmblase, M. Malleus, I Incus,

St. Stapes, S.i. Sinus impar, C.tr. Canalis trans-

versus (Querverbindung zwischen dem rechten

und linken Sacculus). (Nach FrRiscH und
STETTER 1932).

gezeichnet ausgebildet ist (Cura-
NILOV 1929). Vor allem aber liegt
eine Reihe von Experimenten vor,

durch die die alte Auffassung von
WEBER heute wieder hervorgehoben wird. 1. Es ist bewiesen, dafl
Fische horen konnen, und zwar sind gerade die Ostariophysen be-
sonders hellhorig (STETTER 1929, Friscu und STETTER 1932). 2. Die
Elritze hort mit dem Teil des Labyrinths, mit dem der WEBER-
sche Apparat in Verbindung steht. 3. Elritzen werden schwerhorig,
wenn man ihnen die Schwimmblase entfernt, dadurch also den
WeBERrschen Apparat aufler Funktion setzt. 4. Die Volumregulation
arbeitet hochstwahrscheinlich auch bei ausgeschaltetem WEBERschen
Apparat. Wenn man Cypriniden einem gewissen Unterdruck aussetzt,
spucken sie das iiberschiissige Gasvolumen durch den Ductus pneuma-
ticus aus. KUIPER (1915b), ScHREIBER (1934b) und Franz (noch
unveroffentlicht, arbeitet im Zoologischen Institut Miinchen) fanden,
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dafl nach Wegnahme des Malleus das Spucken bei der gleichen Druck-
erniedrigung stattfindet wie bei normalen Tieren. Diesen Befunden
stehen allerdings die Ergebnisse von Guvgnot (1909) und Kokas
(1932) entgegen, wonach bei Unterbrechung der Schwimmblasen-
Labyrinthverbindung das Gasausspucken erst bei hoherem Unter-
druck als bei normalen Tieren stattfindet. Worauf die Verschieden-
heit der Ergebnisse beruht, konnte bisher noch nicht einwandfrei
festgestellt werden. SCHREIBER (19344, b) fand ferner, dafl bei Gold-
fischen auch die Zugabe von Gas in die teilweise entleerte Schwimm-
blase durch Wegnahme des Malleus nicht verhindert ist; ob die
Gassekretion auch zur rechten Zeit wieder aufhort, geht aus den
Versuchen nicht hervor.

Wir stellen also fest, dafl gewichtige Griinde gegen die hydro-
statische, aber fiur die Horfunktion des WEeBERschen Apparates
sprechen. Dafl aufierdem noch andere Auffassungen iiber seine Auf-
gaben bestehen (Wahrnehmung und eventuell Ausgleich von Druck-
unterschieden, CHRANILOV 1020, SCHREIBER 1934b), mag nebenbei
erwihnt sein. Wer recht hat, kann nur durch weitere Experimente
entschieden werden.

b) Schwimmblasen bei Corethra (Sayomyia).

Die Corethra-Larven sind mit ihrer Atmung von der Wasser-
oberfliche ganz unabhingig, konnen sogar in sehr sauerstoffarmem
Wasser leben. Ihr Tracheensystem ist stark riickgebildet, bis auf
vier Tracheenblasen, zwei im Thorax und zwei kleineren im hinteren
Teil des Abdomens (Abb.15d). Mit Hilfe dieser Schwimmblasen ver-
mag das Tier horizontal im Wasser zu schweben. Ganz dhnlich wie
die Corethra-Larve verhdlt sich die Larve von Mochlonyx (jetzt
Corethra genannt) (WESENBERG-LUND 1908); nur ist hier die Riick-
bildung des Tracheensystems noch nicht so weit fortgeschritten.

Wie bei den Fischen gibt es auch fiir die Corethra-Larven eine
Anpassungsebene; die Tiere schweben meistens nicht vollkommen,
sondern steigen ganz langsam oder fallen ganz langsam, d. h. sind
ein wenig iiber oder unter der mathematischen Anpassungsebene;
durch Schwimmbewegungen halten sie sich immer in ihrer Nihe.
Sie vermiégen sich auch an verdnderte Schwebebedingungen, z. B.
an den Aufenthalt in verschiedenen Wassertiefen, anzupassen. Bringt
man die Tiere unter erhohten oder geringeren Druck, so sind sie
zunichst zu schwer, bzw. zu leicht, schweben aber nach einiger Zeit
wieder normal (KroGH 1911). Beschwert man eine schwebende Larve
mit einem Stanniolring, so ist sie zundchst zu schwer, schwebt nach
8 Tagen aber wieder normal und hilt sich trotz der Belastung lange
Zeit schwebend; nach Entfernung des Ringes ist sie zu leicht; eine
Riickregulierung ist in diesem Falle nicht gelungen (FRANKENBERG

Ergebnisse der Biologie XI. 13
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1928). Auch unter normalen Verhiltnissen findet eine standige Neu-
anpassung statt. Die Tiere ndhren sich von kleinen Krebsen; diese
sind schwerer als Wasser. Kurz nach einer Mahlzeit ist die Corethra-
Larve ebenfalls etwas zu schwer, schwebt aber bald darauf wieder
normal (FRANKENBERG IQI5).

Fin Anpassungsvermogen ist also vorhanden. Wie geht diese
Anpassung vor sich? Man mufl bedenken, daff im Gegensatz zu der
Schwimmblase der Fische die Corethra-Schwimmblasen eine relativ
starre Wand besitzen, die, wie bei Tracheen iblich, durch Chitin-
verdickungen versteift wird. Die Schwimmblase ist jedoch nicht
vollkommen starr, sondern kann verindertem Druck bis zu einem
gewissen Grade nachgeben, kehrt aber bei Herstellung von Normal-
druck wieder zur alten Grofie zuriick. FRANKENBERG (1915) stellt
auf Grund dieser Beobachtungen eine Theorie der Regulation auf,
in der gerade die unvollkommene Nachgiebigkeit und die Elastizitit
der Schwimmblasenwand eine Hauptrolle spielen. Er sagt: Wegen
ihrer Elastizitat hat die Wand das Bestreben, die Normallage wieder
einzunehmen und damit das alte Schwimmblasenvolumen wiederher-
zustellen. Unter Uberdruck von aufien z. B. wird die Schwimmblase
kleiner; die Wand hat das Bestreben, die Schwimmblase wieder zu
vergrofern; dadurch entsteht in der Schwimmblase ein Unterdruck,
es mufl — Durchlissigkeit der Schwimmblasenwand vorausgesetzt —
Gas in die Schwimmblase hineindiffundieren, bis der Spannungs-
zustand der Schwimmblasenwand verschwunden ist. Entsprechendes
mit umgekehrten Vorzeichen geschieht, wenn der Druck auf dem
Tier nachlafit.

KrogH (1911) kommt zu einer anderen Vorstellung. Er versucht
den Gaswechsel der Schwimmblase festzustellen. Mit einem eigens
hierfiir ausgearbeiteten mikroskopischen Verfahren analysiert er das
Gas in den Schwimmblasen. Er findet normalerweise etwa 84% N,
und 16% O, Diese Zusammensetzung hat sich nicht gedndert
wahrend oder kurz nach der Anpassung an hoheren Druck. Also
kann es sich bei diesem Anpassungsvorgang nicht um eine Sauerstoff-
sekretion wie in der Schwimmblase der Fische handeln. Kroch
stellt ferner fest, daff ein Diffusionsausgleich zwischen Schwimm-
blaseninhalt und Umgebung leicht stattfindet. Er glaubt, dafi die
Regulation dadurch zustande kommt, dafl wie bei einem Untersee-
boot eine Flissigkeit nach Bedarf in die Schwimmblase hineingebracht
bzw. aus ihr entfernt wird, dafl dadurch das Gasvolumen sinngemafl
verandert wird. ‘

Bei Krogu wie bei FRANKENBERG handelt es sich um Theorien.
Vergleicht man sie miteinander, so scheint die Auffassung von
FrRANKENBERG noch die wahrscheinlichere. Einerseits lassen sich
Krocus Ergebnisse iiber die Zusammensetzung des Gases und die
Durchlissigkeit ihrer Wand durchaus im Sinne von FRANKENBERG
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verwerten; andererseits aber ist die von KROGH angenommene
Flissigkeitsbewegung nicht festgestellt worden.

Die Corethra-Schwimmblasen sind mit einem Mantel von Pigmentzellen
bedeckt. Gerer (1928) findet, daB der Pigmentmantel bei dem gleichen
Individuum dicht in kaltem, locker in warmem Wasser ist; er deutet den
Pigmentmantel als Warmefinger und glaubt, daf dadurch das Gasvolumen
und damit auch die Schwebefahigkeit reguliert wird.

Die Regulationsfihigkeit der Corethra-Schwimmblase ist mit den
beschriebenen Erscheinungen noch nicht erschépft. Das zeigt ihr
Verhalten bei Wachstum und Hautung. Man mufl unterscheiden
zwischen Grofienzunahme und Gewichtszunahme. Die Gréfienzu-
nahme erfolgt ruckweise mit den Hiutungen; die Gewichtszunahme
erfolgt auch ruckweise mit jeder Nahrungsaufnahme, also viel hiufiger
als die Hiutungen. Die Anpassung nach einer Mahlzeit erfolgt durch
plotzliches Lingenwachstum der Schwimmblase, wie FRANKENBERG
(1915) durch Messungen festgestellt hat. So wachsen die Schwimm-
blasen zwischen zwei Hiutungen ruckweise um etwa 100% in die
Linge. Es handelt sich hierbei vermutlich um einen rhythmisch
ausgeldsten Quellungsvorgang der Chitinhaut. Bei der Hiutung bleibt
das Schwebevermogen erhalten. Die Schwimmblase selber hiutet
sich auch. Da eine Verbindung zwischen Schwimmblase und Auflen-
welt fehlt, bleibt die alte Haut im Inneren der Schwimmblase liegen,
ist aber nach einigen Tagen verschwunden. Eine Erklarung fiir diesen
ratselhaften Vorgang gibt es noch nicht.

Unerklirt bleibt einstweilen auch der Vorgang der ersten Schwimm-
blasenfiillung. Die aus dem Ei schlipfende Larve hat flissigkeits-
gefiillte Schwimmblasen. Aber etwa 5 Minuten nach der Geburt
setzt blitzschnell die Fiillung mit Gas ein, ohne dafl die Larve zuvor
mit der Wasseroberflache in Berithrung kommen mufl. Das Gas tritt
zuerst in den feinen Tracheenldngsstimmen hinter den hinteren
Schwimmblasen auf, dringt nach vorn und fiillt die Schwimmblase;
die Tracheenlingsstimme werden dann wieder gasleer. Ob es sich
bei diesem Vorgang um eine Gassekretion (FRANKENBERG 1915) oder
um eine Flissigkeitsresorption mit folgender Gasdiffusion (Koch 1933)
handelt, ist nicht bekannt.

Auch die Puppe von Corethra mufi zu den echten Schwebern
gerechnet werden. Sie schwebt mit Hilfe einer Gasansammlung
zwischen Fligelscheiden und Thoraxwand; das Gas stammt vermut-
lich aus den Schwimmblasen und gelangt bei der letzten Hiutung
unter die Fliigel (FRANKENBERG 1915). Ein Anpassungsvermogen
fehlt nach KroGH (1911), ist nach FRANKENBERG in geringem Mafe
vorhanden. Die Anpassung geht sehr schnell; FRANKENBERG glaubt,
dafi das Gasvolumen durch Bewegung der Fliigel sinngemif} verandert
werden kann. KrocH dagegen glaubt, dafi die Puppe aktiv sich in
die Wasserebene begibt, in der sie mit der gerade vorhandenen Gas-
menge zu schweben vermag.

13*



196 ‘WERNER JACOBS:

¢) Andere Gasschweber.

Wir weisen zunichst auf die Siphonophoren mit Pneumato-
phoren hin — soweit es sich nicht um Arten handelt, die wegen ihres
geringen spezifischen Gewichtes stindig an der Wasseroberfliche leben
(s.S.206). Ein Habitusbild sehen wir in Abb.15¢. Wir sind iiber die
Physiologie des Schwebens bei diesen meist schwer lebendig zu

erhaltenden Formen nur wenig unter-

richtet. Aber kaum ein Beobachter hat

daran gezweifelt, dafl der Gasbehilter

vor allem dazu da ist, das ganze Gebilde

zu tragen. Nur MosER (1924) meint, das

Pneumatophor sei in erster Linie als

empfindliches Tastorgan dazu da, die

Bewegungen der Kolonie zu lenken; denn

es sei oft relativ viel zu klein, um eine

hydrostatische Funktion erfiillen zu kon-

nen. Man kann sich indessen leicht da-

von iiberzeugen, dafl auch relativ sehr

kleine Gasbehilter ein ausreichendes

Tragvermogen besitzen. Einige Beob-

achtungen an Halistemma lergestina

zeigten mir folgendes: Ein frisch gefan-

genes Exemplar ist ein wenig leichter

als Wasser, steht unbeweglich an der

Oberfliche. Durch Druckverminderung

(Wasserstrahlpumpe) wird erreicht, daf}

ein Teil des Gases an der Spitze des

Pneumatophors austritt. Nach Her-

Abb.23. Langsschnitt durch die Pneu-  Stellung von Normaldruck sinkt das

matophore  von Rhizophysa filiformis;  Tier sofort ab, kann sich nur mit hef-
distal ein durch Sphinkter verschlie8- . .

barer Porus vorhanden; Wand der Lutt-  Ui€€N Schwimmbewegungen schwebend

kammer zu etwa %z von dem gasabson-  halten. Der Gasverlust wird sehr schnell

dernden Epithel fgkle:)iet' (Nach CHUN  ieder aufgefiillt; 15 Minuten nach der

e Gasentnahme beginnt das Tier ohne

Schwimmbewegungen wieder aufzusteigen; das Pneumatophor sieht

wieder normal aus. Sicherlich also hat das Pneumatophor nicht

nur dort, wo es relativ grof3 ist [z. B. Physophora, vgl. KEFERSTEIN

und Exvers (1861)] ausreichende Tragkraft. Von besonderer Be-

deutung aber fir die hydrostatische Funktion ist, dal das Gas-

volumen leicht verdndert werden kann. Spontaner Gasaustritt wurde

bei Physophora beobachtet (KerersTeiNn und EnLERS), und zwar

dann, wenn das langsam aufsteigende Tier der Oberfliche nahe kam;

es konnte sich so in der Tiefe halten. Der Gasaustritt geschieht bei

dieser Art an der Basis des Pneumatophors durch einen besonderen

Kanal (Mosger 1924). In anderen Fillen besitzt das Pneumatophor
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eine terminale, durch Muskeln verschliefbare Offnung, die zum Gas-
austritt dienen kann (s. oben bei Halistemma tergestina und Abb. 23).
Andererseits geben verschiedene Beobachter an, dafi die Neubildung
von Gas in den Pneumatophoren auflerordentlich schnell vor sich
geht (KEFERSTEIN-EHLERs 1861, CHUN 1897). Bringt man ein ab-
geschnittenes Pneumatophor von Halistemma tergestina auf einen
Objekttrager, so kann man durch Druck auf das Deckglas Gas durch
den terminalen Porus herausdriicken. Wenige Sekunden spiter sieht
man in der basalen Region — dort, wo nach Cuun die ,,Gasdriise"
liegt (Abb. 23) — mehrere Gasblasen auftreten, die schnell grofier
werden und in den Hauptgasraum gelangen. Diesen Versuch kann
man mehrere Male hintereinander machen. Uber die Chemie des Gas-
wechsels ist leider nichts bekannt (Analysen bei Physalia vgl. S. 207).

Gasabgabe und Gaszufiigung machen also keine Schwierigkeiten.
Fiir die Volumregulation ist nun ferner noch wichtig, daffi die Wand
des Gasbehilters eine mehr oder weniger starke Muskulatur enthilt
(vgl. z.B. Cuu~ 1892, 1897), durch deren Kontraktion und Er-
schlaffung das Gasvolumen und daher die Tragkraft verindert werden
kann. Anscheinend ist also fiir die Schwimmblase der Siphonophoren
die Auffassung von BORELLI richtig, die sich fiir die Schwimmblase
der Fische als falsch erwiesen hatte.

Zu den echten Gasschwebern sind vielleicht auch die Meeres-
siugetiere (und Wasserschildkroten?) zu rechnen. An den See-
hunden im Helgolinder Aquarium liefl sich leicht beobachten, dafl
das spezifische Gewicht der Tiere anndhernd dem des Wassers gleicht.
Das gleiche Tier ist bald ein wenig leichter, bald ein wenig schwerer
als das Wisser;-ausschlaggebend ist hier sicher das Lungenvolumen;
wie ja auch beim Menschen das spezifische Gewicht sich mit dem
Grad der Lungenfiilllung dndert (Boyp 1933). Ein Seehund kann
aber anscheinend auch mit stark gefiillter Lunge schwerer sein als
Wasser; denn er liegt zum Ausruhen etwas eingerollt am Aquarien-
boden, steigt zum Atmen auf; man wird annehmen dirfen, dafi er
mit gefiillter Lunge in die Tiefe geht. Vielleicht wird die Lunge
aktiv etwas zusammengedriickt.

Bei den Walen ist des 6fteren auf die schrige Lage des Zwerch-
fells (zieht von vorn-unten nach hinten-oben) und die dadurch ermog-
lichte schwimmblasenartige Lage und Gestalt der Lungen hingewiesen
worden (WEBER 1928, FREUND 1932). Daf} bei diesen Tieren sich
durch das Tauchvermégen interessante Probleme der Hydrostatik
und der Atmung ergeben, mag nur angedeutet sein.

Vermutlich koénnen noch einige weitere Formen in diesen Abschnitt
eingeordnet werden. Doch ist wenig Genaues bekannt. Wir erwédhnen daher
nur, daB z. B. der Tintenfischschulp Gasblasen enthalt. Die gekammerte
Schale des Tiefseetintenfisches Spirula australis ist mit Gas gefiillt (CHUN

1910/14). Bei dem Pteropoden Diacria wird die Jugendschale zu einer gas-
gefiillten Kammer am Ende der Altschale (SCHIEMENZ 1906).
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3. Oberflichenvergroflerung bei echten Schwebern.

Wenn ein Organismus schwebt, weil sein spezifisches Gewicht
gleich dem des Wassers ist, ist es fiir das Schweben gleichgiiltig,
wie sein Korper gestaltet ist. Eine durch allerhand Kérperfortsitze
bedingte grofie relative Oberfliche wiirde in dem Augenblick von
Bedeutung sein koénnen, wenn das Tier sich einmal schwerer oder
leichter macht als das Wasser, wozu die echten Schweber ja tat-
sachlich imstande sind.

Schon bei der Besprechung der ,,Schwebefortsitze** der Schwimmer
ergab sich, dafl man ohne zu verallgemeinern Fall fiir Fall untersuchen
mufl. Bei den Schwebern, bei denen Anderungen des spezifischen
Gewichts die ausschlaggebende Rolle spielen, ist diese Vorsicht noch
mehr am Platze. Oft ist versucht worden, die Skeletformen der
Radiolarien als Schwebeformen zu deuten (z. B. Poporsky 1904,
Haecker 1905; vgl. auch STEUER 1910). Man bedenke jedoch
folgendes: Da fast immer nur tote Finge untersucht sind, wissen
wir noch relativ wenig iiber die wirkliche Lage der Zellen im Wasser.
Die Skeletteile sind auch mehr oder weniger von dem Weichkérper
bedeckt (HAECKER 1908, BORGERT 1922), wodurch ihre grofie Ober-
fliche im Sinne einer Schwebeanpassung wenigstens zum Teil unwirk-
sam wird (s. auch die bizarre Desmidiaceenzelle in Abb. 17¢, die von
einem Gallertmantel umbhiillt ist). Poporsky will z. B. bei Acantho-
metra einen vierfliigeligen Stachelquerschnitt als Bauprinzip zur Ver-
groflerung der Unterfliche deuten; es erscheint einleuchtender, dies
als eine Konstruktion zur Materialersparung und damit zur Ver-
ringerung des Ubergewichts aufzufassen. Vor allem aber ist zu
bedenken: als echte Schweber haben es die Radiolarien (und dhnliche
Formen) nicht nétig, eine moglichst grofie Oberfliche als Schwebe-
anpassung auszubilden. Die aufierordentliche Formenfiille vereitelt
ferner meines Erachtens heute noch jeden Versuch, die Einzelform
und auch die verschiedenen Bauplidne als zweckmiflige Anpassung
zu deuten.

Bei Besprechung der Schwimmer hatten wir auf das Vorkommen
von kleinen Formen in Warmwasser, von groflen Formen in Kalt-
wasser hingewiesen; man hat hierin gelegentlich eine Schwebe-
anpassung gesehen. Die gleiche Erscheinung kennen wir bei Schwe-
bern, z. B. bei Radiolarien (HAECKER 1905, HESSE 1924); sie bei
diesen Formen als Schwebeanpassung aufzufassen, hat eigentlich
keinen Sinn. Wenn man ferner bedenkt, daff auch Bodenbewohner
in kaltem Wasser grofler als in warmem sein konnen (Hummer, siehe
WAGLER 1923), mochte man eher meinen: die Temperatur wirkt
sich zunachst auf die Assimilationsrate und damit auch auf die Fort-
pflanzungsart aus. Bei Warmwasserformen tritt die Geschlechtsreife
frither ein; die aufgenommenen Stoffe werden fiir die Eibildung,
also fiir die Nachkommen, verwendet, das Muttertier selber bleibt
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relativ klein. So lief sich auch das Auftreten von kleinen Sommer-
tieren im Verlauf von Cladocerencyklomorphosen deuten (WAGLER
1923). Die Groflendifferenz in verschieden warmem Wasser wird sich
also hochstens sekundir bei einigen Schwimmern auf die Schwebe-
bedingungen auswirken.

Einer besonderen Betrachtung bediirfen noch die Diatomeen.
Aktive Eigenbewegung fehlt den im freien Wasserraum lebenden
Formen. Wie erhalten sie sich schwebend? Fiir viele Meeresbewohner
mag das gleiche Prinzip wie fiir Radiolarien gelten: sie sind getragen
durch einen leichten Zellsaft (Hustept 1930). Fiir manche Sif}-
wasserformen mogen Gallerthiillen von Bedeutung sein (Abb. 17b).
UTeRMOHL (1925) hat ferner gefunden, daBl ein Teil der Individuen
mancher Arten leichter ist als Wasser. Vielleicht beruht dies auf
einem besonders starken Fettgehalt dieser Individuen. Die Mehrzahl
aber ist schwerer als Wasser. UTERMOHL macht folgenden Versuch:
Er hiangt in einen See Flaschen, die an Ort und Stelle mit dem See-
wasser gefiillt sind. Nach kurzer Zeit bereits findet er in den Flaschen
die Planktonpflanzen abgesunken, auflerhalb der Flaschen dagegen
nicht. Er schliefit daraus, daf} die stets vorhandene Wasserbewegung
dafiir sorgt, daf§ die Planktonpflanzen in der freien Natur trotz ihres
Ubergewichts nicht absinken. Nun besitzen viele Diatomeen lange
Fortsitze, die bisher immer als ,,Schwebefortsitze* gedeutet sind;
diese verhindern jedoch nicht das schnelle Absinken in der ge-
schlossenen Flasche. UtermOuL glaubt, dafl diese Fortsitze als Fang-
apparate fir die Wasserstromungen aufzufassen sind. Nach diesem
Prinzip soll das Schweben nicht nur der Diatomeen, sondern iiber-
haupt der Planktonpflanzen des Stflwassers, soweit sie keine Eigen-
bewegung haben, erméglicht sein (iiber die Sonderstellung der Cyano-
phyceen s. S. 201).

Es wire wiinschenswert, diese bemerkenswerte Deutung in weiteren
Experimenten griindlich quantitativ zu priiffen. Wenn sie richtig ist,
so wire damit eine besondere Gruppe von Schwebern gefunden, die
wir als ,,passive Schweber‘‘ bezeichnen konnen, im Gegensatz zu den
oben besprochenen ,aktiven Schwebern®, die von sich aus durch
Absonderung leichter Substanzen ihr spezifisches Gewicht gleich dem
des Wassers machen konnen.

III. Die tiberkompensierten Systeme.

Wir verstehen hierunter Systeme, deren spezifisches Gewicht
geringer ist als das thres Wohnraumes; das kann nur geschehen durch
Ein- oder Anlagerung geniigender Mengen spezifisch leichter Sub-
stanzen. Daf} eine scharfe Abgrenzung dieser Gruppe gegeniiber den
,echten Schwebern‘‘ nicht méglich ist, wurde bereits erwdahnt. Doch
sind die meisten der hierher gehdrenden Systeme so leicht, daf} sie
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immer oder doch in der Regel an der Wasseroberflache zu finden sind.
Sie gehoren daher zumeist zu den Lebensgemeinschaften, die von
den Hydrobiologen als ,,Neuston‘ und ,,Pleuston‘’ bezeichnet werden
(LENz 1928). Jedoch ist es nicht so, dafl alle zum Neuston oder
Pleuston gehorigen Systeme deshalb an der Wasseroberflache leben,
weil sie spezifisch leichter sind als das Wasser; von vielen, insbesondere
von den Vertretern des Pleuston, wird z. B. die Tragfihigkeit des
Oberflichenhdutchens ausgenutzt.

1. Auftrieb durch Fliissigkeiten.

Die Verringerung des spezifischen Gewichts wird in den Fillen,
die uns hier angehen, nur relativ selten durch Stoffe mit Fliissigkeits-
charakter erreicht. Das ist z. B. der Fall bei den Laichklumpen
unseres frithlaichenden Grasfrosches Rana temporaria, worauf wir
bereits in anderem Zusammenhange hinwiesen (S. 174). Bei manchen
Cyanophyceen diirften ebenfalls Gallerthiillen den Aufenthalt an der
Wasseroberfliche erméglichen.

Die in Kolonien lebende Siifiwasseralge Botryococcus Braunit Kiotz.
gehort ebenfalls hierher (CHopAT 1896). Diese Alge hat unter Um-
stinden ein geringeres spezifisches Gewicht als das Wasser, findet
sich dann bei ruhigem Wasser in groflen Mengen an der Wasser-
oberfliche und bildet, wie viele andere Algen auch, eine sog. ,,Wasser-
bliite”. Jede Zelle ist von einer Schicht einer 6lartigen Substanz
(Schwirzung in Osmiumséure, dtherldslich) umgeben, die zweifellos
von der Zelle gebildet wird. Nach Entfernung des Ols sinkt die Zelle
ab. Der Olgehalt der Kolonien ist recht verschieden; ob eine Kolonie
imstande ist, durch wechselnde Olmengen sich ein verschiedenes
spezifisches Gewicht zu geben, ist meines Wissens nicht bekannt.
Sehr viel leichter als das Wasser pflegt die Alge nicht zu sein; bei
Wasserbewegungen geriit sie leicht in tiefere Schichten, steigt dann
in ruhigem Wasser langsam wieder hoch. Botryococcus ist eines der
wenigen Beispiele dafiir, daf das Schweben durch eine fettartige
Substanz erméglicht wird (wegen Cetorhinus und Mola s. S. 176).

2. Auftrieb durch Gas.

In den allermeisten Fillen geschieht die Uberkompensat_ion durch

Gase.

Leichter als Wasser sind viele luftatmende Wasserinsekten (z. B.
Schwimmkafer, Schwimmwanzen) durch die Atmungsluft, die sie in ihrem
Korper mit in die Tiefe nehmen (vgl. z. B. WEBER 1930). Wenn sie unter
Wasser ruhen wollen, miissen sie sich an irgendeinem Gegenstand fest-
halten. Doch gehort dieses Zuleichtsein wohl sicher nicht zu den unmittel-
baren Lebensnotwendigkeiten, sondern ist nur eine Begleiterscheinung der
Atmungsweise. Es wire indessen wiinschenswert zu untersuchen, ob bei
diesen Tieren aktive Regulation des spezifischen Gewichts vorkommt [s. hier-
zu BotH: Z. vergl. Physiol. 21, 167 (1934)].
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Nach der Lage des Gases in den betreffenden Systemen wollen
wir drei Gruppen bilden; die den Auftrieb gebenden Organe
oder Gasblasen konnen gelagert sein nach Art einer
Schwimmblase, eines Schwimmgiirtels oder eines Flosses.

a) Das Schwimmblasenprinzip.

Die in Gallerte gehiillten Kolonien der Blaualgen Gloiotrichia natans
‘und Nostoc verrucosum konnen in ihrem inneren Hohlraum Gas
abscheiden und dadurch bis
an die Wasseroberfliache ge-
hoben werden; entfernt man
das Gas, so sinken sie wieder
ab (KLEBAHN 1895). — Bei  #yen
den Algen Enteromorpha in-
testinalis (L.) LNk und E.
flexuosa (WoLF.) J. Ae., die
in der Regel auf einem Sub-
strat festgewachsen sind,
findet man gelegentlich an
der Meeresoberflache flottie-
rende Thalli (KLEBAHN 1893,
LEMMERMANN 1Q00); viel-
leicht handelt es sich um
besondere biologische For-
men. Das Absinken ist in
diesem Falle durch Gas-
blasen (Assimilationsgase?)
verhindert, die sich im inne-
ren Hohlraum des Schlau-
ches befinden; Ahnliche Ver- Abb.24a—c. Einige Cyanophyceen mit dunkelumrandeten Gas-
hiltnissc licgen bei fre flot. el nshens s, ) lois v
tlerenden Tangen vor; e€s Fadenstiick mit Heterocyste. (Nach KLEBAHN 1895.)
handelt sich teils um For-
men, die an der Kiiste losgerissen wurden und nur kurze Zeit treibend
leben konnen, teils (Sargassum) um Arten, die sich vermutlich stindig
auf hoher See aufhalten und vermehren (vgl. HENTSCHEL 1929, 1933).
Die Tange werden getragen durch gashaltige Schwimmblasen, die
bei den festsitzenden Formen die aufrechte Stellung erméglichen.
In solchen Schwimmblasen fand Lucas (1911) 10—20% Sauerstoff.

SchlieBilich miissen wir noch auf die Gasvakuolen mancher wasser-
bliitebildenden Blaualgen (Cyanophyceen) hinweisen. Die verschieden-
sten Arten konnen als Wasserbliite an der Wasseroberflache auftreten;
fir die einzelnen Arten liegt das Maximum ihres Vorkommens in
verschiedenen Jahreszeiten [CANABAEUS (1929); eine Liste der in Frage
kommenden Arten findet sich z. B. bei KLeBaun'(1895a, b, 1896),
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Kovrkwirz(1914), vgl. auch GEITLER(1925)]. Die Algen sind als Wasser-
bliite leichter als Wasser. In den Zellen findet man eine mehr oder
weniger grofie Anzahl von in durchfallendem Licht dunklen Gebilden
(Abb. 24). Man hat bald gefunden, dafl diese Gebilde fiir das Schwebe-
vermogen der Algen (Versuche vor allem mit Gloiotrichia echinulata)
verantwortlich zu machen sind (AHLBORN 1805, STRODTMANN 1805,
Kiesaun '18g5b, 1806, 1897, CHopAaT 1896). Nur solche Algen
schweben, die eine geniigende Mernge von diesen Gebilden in ihren
Zellen haben; bringt man sie zum Verschwinden, so fehlt auch das
Schwebevermégen. Der eindrucksvollste Versuch ist der, dal man
plotzlichen hohen Druck anwendet, z. B. heftiges Hineinstoflen eines
Pfropfens in eine Flasche, die ganz mit algenhaltiger Flissigkeit
gefiillt ist. Dic dunklen Kérper verschwinden augenblicklich, zugleich
sinken die Algen, die vorher an der Wasseroberfliche waren, zu
Boden. Es liefl sich zeigen, daf ein Druck von 2,5—3 At. notig
ist, um die Gebilde und damit auch das Schwebevermogen zum
Verschwinden zu bringen. Vor allem KiEBAHN trat auf Grund dieser
und noch einiger anderer Erscheinungen (optisches Verhalten, Ver-
halten gegen Reagenzien) dafiir ein, es miisse sich hier um Gasvakuolen
handeln. Gegen diese Auffassung sprach jedoch der Umstand, dafl
die Gebilde und auch das Steigvermégen der Algen im Vakuum
vollkommen unverindert blieben. KLEBAHN mufite daher annehmen,
dafl die Gasvakuolen eine sehr widerstandsfihige Wand haben.

Die Ansicht von KLEBARN fand bald Kritiker (BRAND 1901, 1906,
MoviscH 1903, FiscHER 1905). Die wesentlichsten Einwinde machen
wohl FiscHER und MoriscH. MoviscH gibt zwar zu, dafl das Schwebe-
vermoégen an das Vorhandensein der betreffenden Gebilde gebunden
ist; auf Grund des Verhaltens gegen verschiedene Chemikalien, vor
allem auf Grund seiner Isolierungsversuche (in Kalisalpeterlosung)
aber kommt er zu dem Ergebnis, es handle sich um ,,Schwebekérper-
chen' aus einer zdhflissigen Substanz. Fiscuer hilt vor allem auf
Grund von Féarbungsversuchen die Gebilde fiir ein besonderes optisches
Bild des ,,Anabdnins‘, eines fiir Cyanophyceen charakteristischen
Kohlehydrats.

Da es sich um sehr kleine Gebilde handelt und man nicht weif},
was bei der Einwirkung der verschiedenen Chemikalien und Farb-
stoffe in der Zelle geschieht, vermag eigentlich keiner der Unter-
sucher vollkommen fiir seine Ansicht zu iiberzeugen. Der Druck-
versuch ist noch am besten zu verstehen, wenn es sich wirklich um
Gasvakuolen handelt. Genau den gleichen Versuch kann man auch
mit der von einer widerstandsfahigen Hiille umgebenen Schwimm-
blase der Corethra-Larve machen, die nachweislich mit Gas gefiillt
sind (KroGH 1911). Neuerdings hat KLEBAHN (1922) mit kiinstlichen
Gasschdumen die gleichen Erfahrungen gemacht. Es liefl sich auch
zeigen, daf} eine Algenaufschwemmung nach der Entfernung der ,, Gas-
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vakuolen* durch Druck an Volumen verloren hat, und zwar um so
mehr, je grofler die benutzte Algenmenge war; die Volumabnahme
betrdgt etwa 0,88% der Algenmasse. KLEBAHN findet ferner (1925,
1929), daB sich durch Einwirkung von Schwefelsiure aus gasvakuolen-
haltigen Algen mehr Gasblasen freimachen lassen, als aus Algen ohne
Gasblasen. Das gleiche Ergebnis hatte schliefilich in einer sinnreichen
Anordnung ein Vakuumversuch. Auch quantitativ herrschte recht
gute Ubereinstimmung mit dem Ergebnis der Druckversuche. Das
Gas in den Vakuolen soll vor allem aus Stickstoff bestehen. So setzt
sich mehr und mehr die alte Auffassung von KrLeBaun durch, dafl
es sich wirklich um Gasvakuolen handelt. Von ganz anderer Seite
her erhielt sie ebenfalls eine Stiitze. CaNaBaeUs (1929) findet in
systematischen Kulturversuchen, daff das Auftreten der Gasvakuolen
unter anderem vor allem durch Sauerstoffmangel begiinstigt wird.
Die Bildungsbedingungen sind aber bei verschiedenen Arten recht
verschieden. Es besteht ferner cine Beziehung zwischen der Aus-
bildung einer bestimmten Zellart, der sog. ,,Heterocysten‘ und dem
Vorhandensein der Gasvakuolen. Auf Grund besonderer Versuche
hilt CanaBaeus die Heterocysten fiir Enzymtriager und schliefit:
Unter bestimmten Bedingungen, vor allem bei Op,-Mangel, treten in
den Zellen unter Einwirkung des Heterocystenenzyms Gérungsvor-
gange auf, in deren Verlauf Girungsgase entstehen; diese Gasbldschen
werden von dem Plasma mit einer festen Wand umgeben und sind
unter Umstinden imstande, die Algenfiden an die Wasseroberfliche
zu heben. Die Blaualgen sind ndmlich vor allem Bewohner des
Gewiasserbodens, wo im Schlamm besonders in der warmen Jahres-
zeit leicht O,-Mangel entsteht. Nur manchmal, wenn eben fiir die
betreffende Art die Bedingungen gegeben sind, tritt sie als Wasser-
bliite auf. Mit diesen Vorstellungen ist zugleich die lange bekannte
Tatsache in Ubereinstimmung, dafi Gasvakuolen keineswegs aus-
schlieBlich bei den wasserbliitebildenden Arten vorkommen, sondern
iiberhaupt fiir viele Schlammbewohner charakteristisch sind [LAUTER-
BORN (1915); auch fiir manche Bakterien, KoLkwirz (1928)].

In den genannten Beispielen ist der Schwebezustand mehr oder
weniger als Ausnahmezustand zu betrachten. Das ist anders in den
folgenden Fillen.

In gewissen Breiten findet man an der Meeresoberfliche die
gehduselose Schnecke Glaucus (SIMrOTH 1895), und zwar in Riicken-
lage direkt unter der Wasseroberfliche. Der Kérper hat durch seit-
liche gelappte Anhinge eine bizarre Gestalt, die gelegentlich als
typische Schwebeform bezeichnet wurde. Man findet aber im Darm
regelmidfiig Gas; es ist ferner die direkte Aufnahme von Luft durch
den Mund festgestellt (Angaben nach Beobachtungen anderer Unter-
sucher bei StmroTH). So diirfen wir wohl annehmen, da8 in diesem Falle
verschluckte Luft das stindige Leben an der Oberfliche ermoglicht.
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Bei dem Dauerei des Rédertieres Brachionus pala bildet sich
wahrend der Entwicklung eine Gasblase, die am Hinterende des Eies
zu liegen kommt und das Treiben an der Oberfliche erméglicht.
Etwas Ahnliches findet sich vielleicht bei dem Dauerei von Filinia
longiseta (vgl. WESENBERG-LUND 1909, REMANE 1029).

Es gibt auch einen Fisch, der stdndig leichter ist als Wasser:
Der Schmetterlingsfisch Pantodon buchholzi. Er lebt in SiiBwissern
Westafrikas. In der Regel steht er regungslos direkt unter dem
Wasserspiegel; schwimmt er einmal etwas in die Tiefe, so steigt er,
wenn die Schwimmbewegungen aufhoren, sofort passiv wieder an die
Oberfliache. Das geringe spezifische Gewicht diirfte durch die Grofle

b

Abb. 25a, b. a Schwimmgiirtelstatoblast von Plumatella emarginata, links von oben, rechts von der Seite, die
obere Fldache nach links gekehrt. b Schnitt durch den Statoblasten von Plumatella vesicularis. (Im Anschluf
an BRAEM 18go etwas verdndert und erginzt.)

der Schwimmblase bedingt sein [es soll auch oft Luft geschluckt
werden (Bape)]. Auf diese Weise hilt sich der Fisch stidndig in der
sauerstoffreichen Oberflichenschicht auf. Auch nimmt er seine
Nahrung von der Wasseroberfliache, soll sich gelegentlich sogar nach
Art der fliegenden Fische tiber die Wasseroberfliche hinausschnellen
(BrREHM).

b) Das Schwimmgirtelprinzip

ist selten verwirklicht. Am reinsten findet es sich bet Statoblasten
von Bryozoen. Hier wird die in eine chitinige Kapsel eingeschlossene
Zellmasse getragen von einem Giirtel gasgefiillter Riume, deren
Anordnung die Abb. 25 zeigt. Die einzelnen Gasraume sind sozusagen
die Negative einzelner Zellen, die an ihrer Oberfliche Chitin ab-
geschieden haben. Die Zellelber verschwinden dann, an ihre Stelle
tritt Gas. Wie es hier zum Auftreten von Gas kommt, ist nicht
bekannt [liber die Entwicklung der Statoblasten vgl. BRaEM (1890),
BupDpENBROCK (1910)]. Wenn aus irgendeinem Grunde die im Mutter-
korper gebildeten Statoblasten frei werden, steigen sie an die Wasser-
oberfliche; sie liegen hier so, dafl die eine stirker gewolbte Seite
nach unten gewandt ist; der Schwimmring ist nach der ,,Oberseite‘’
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auch oft stirker entwickelt als nach der , Unterseite. Die Stato-

blasten haften leicht an irgendwelchen Gegenstinden fest — was
z. B. bei Cristatella durch die mit Haken versehenen Fortsitze der
oberen und unteren Schalenhilfte erleichtert wird — und kénnen

leicht verschleppt werden. Bei manchen Arten (Plumatella) kommen
sitzende Statoblasten vor, bei diesen fehlt der Schwimmring oder
ist rudimentar.

Ahnlich wie bei den Statoblasten liegen die Verhiltnisse bei
manchen Ephippiender Cladoceren. Es handelt sich hier bekannt-
lich um von bestimmten Teilen der Schale gebildete Hiillen, die die
Dauereier umgeben (StorcH 1925). Keineswegs alle Ephippien sind

Abb. 26a,b. a Ephippium von Daphnia magna (nach SCHARFENBERG I914); b Querschnitt durch das .
Ephippium von D.magna. (In Anlehnung an STORCH 1925 vereinfacht.)

leichter als Wasser. Aber besonders bei den Daphnidae finden wir
in bestimmten Teilen der Hiille ganz dhnliche hochprismatische, von
einer Chitinhaut umgebene Riume wie im Schwimmring der Stato-
blasten; sie sind auch hier mit Gas gefiillt. Abb. 26 zeigt ein Gesamt-
bild und einen Querschnitt durch ein Ephippium von Daphnia
magna. Das ist allerdings cine Art, deren Ephippium schwerer ist als
Wasser, wahrend z.B. das ganz dhnliche von D. pulex leichter ist als
Wasser (SCHARFENBERG 1914). Worauf dieser Unterschied im spezi-
fischen Gewicht bei grundsitzlich dhnlichem Bau beruht (etwa
mangelnde Gasfillung bei D.magna?), ist nicht geklirt. Ebenso
bestehen iiber die Art der Gasfiillung noch Meinungsverschiedenheiten
(Zwack 1905, STORCH 1925).

¢} Das Flofiprinzip.

Die mit dem Traggas gefiillten Flofle sind so leicht, daf} sie sich
normalerweise immer an der Wasseroberflache befinden, unter Um-
stinden sogar mehr oder weniger weit iber die Wasseroberfliche
hinausragen. Das Flof kann einerseits selber ein Korperteil des
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Organismus sein, den es trigt; andererseits kann es ein ,,biologisches
Artefakt' ein vom Organismus hergestelltes Werkzeug sein.

Zu der ersten Grupperech-
nen wir die Siphonophoren
mit extrem vergroflerten
Pneumatophoren: Physalia,
Velella, Porpita. Als Bei-
spiel ist in Abb. 27 Physalia,
die portugiesische Galeere,
wiedergegeben. Hier ist das
Pneumatophor als einheit-
liche Blase ausgebildet, wah-
rend bei Velella und Porpita
sein Hohlraum in kompli-
zierter Weise gekammert ist.

Das Pneumatophor ist
einerseits Triger des ganzen
Stockes, andererseits aber
dient es, da es iiber die
Wasseroberfliche  hinaus-
ragt, dem Wind als Angriffs-
punkt, ermoglicht also eine
passive Bewegung. Durch
die Ausbildung eines senk-
recht stehenden Kammes bei
Physalia und Velella ist dies
Segeln noch besonders er-
leichtert. Sehr anschaulich
schildert CHUN (1886) die Be-
ziehungen zwischen Korper-
form und Segelvermogen:

,,Die Physalien segeln be-
kanntlich viel langsamer als
die Velellen, da die gewalti-
gen und lang nachschleifen-
den Fangfiden das Thier
beimafigemWinde gewisser-
maflen vor Anker legen. Da-
gegen wird uns der eigen-
timliche Bau der Velellen
erst verstindlich, wenn wir
die vollendete Anpassung an
die passive Bewegung durch den Wind in Betracht ziehen. Die
Ausbildung eines schrig stehenden Segels, die kahnférmige Gestalt
des Mantels, die Verkiirzung der Fangfaden zu tasteridhnlichen mit

y

Abb. 27. Physalia, Siphonophore mit riesigem Pneumatophor,
an der Meeresoberfliche treibend.
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Nesselstreifen besetzten Anhiangen, die reichliche Schleimsekretion
am Mantelrande, welche die Wirkung der Fangfdden ergidnzt und das
Verkleben der Beutethiere bedingt, das ramifizierte Gefafinetz, welches
ein Austrocknen der der Luft ausgesetzten Regionen des Korpers ver-
hiitet, und endlich die Reihen von Luftlochern auf der Oberseite
der Luftkammern, welche der von der Sonne stark erwirmten und
ausgedehnten Luft den Austritt gestatten: das Alles sind Momente,
die erst durch Anpassung an ein rasches Segeln erkldrlich werden*
(S. 72).

Die Luftkammern der Velella stehen stindig mit der Auflenwelt
in Verbindung, enthalten also wohl Luft. Von den Kammern ziehen
tracheenartige Rohren zu den tieferliegenden Organen. Es sind auch
Kontraktionen der Pneumatophorenwand beschrieben worden. So
hat es den Anschein, als ob der Tragapparat zugleich im Dienst der
Atmung steht. Die Luftkammer von Physalia besitzt einen ver-
schliebaren Porus. Die ganze Pneumatophorenwand ist stark kon-
traktil; durch Muskelkontraktionen kann Gas ausgetrieben werden
(QUATREFAGES 1854). Escuscuorz fand (zitiert bei HuxLEx 1859),
daB eine junge Physalia so ihre ganze Schwimmblase entleeren kann;
sie sinkt dann zu Boden. Die Luftflasche kann schnell wieder gefullt
werden. QUATREFAGES glaubt, daf es sich hierbei um eine passive
Fiillung mit atmosphirischer Luft handelt, dafl &hnlich wie bei
Velella die Luftflasche zugleich Atemorgan sei. Er findet durch
zwei Analysen von Gas, das 4 Stunden nach spontaner Neufiillung
des Pneumatophors entnommen war (17,8 bzw. 17,2% O,, keine CO,),
seine Ansicht bestdtigt, muf} aber selber zugeben, dafi die Analysen
vor allem beziiglich der CO, nicht einwandfrei sind.

Da die Wand des Pneumatophors keineswegs so starr ist, wie
QUATREFAGES annehmen muf}, erscheint passive Neufiilllung durch
Luftaufnahme duflerst unwahrscheinlich. Es handelt sich wohl sicher
um Neufiillung durch Gassekretion, die, wie wir sahen, bei anderen
Siphonophoren sehr schnell ablauft. Neuere Analysenergebnisse bringen
ScuLoesinG und RicHARrRD (1896); sie finden als Mittelwerte aus zwet
Analysenreihen: 0,0% CO,, 12,2% O, bzw. 1,7% CO,, 15,1% O,.
Leider wissen wir noch nichts iiber den Chemismus des Gaswechsels.

FloBe als vom Tier hervorgebrachte Tragwerkzeuge kommen sehr
selten vor. Beriihmt ist das Schaumflofl der pelagischen Schnecke
Fanthina, dessen Gestalt und Bildungsweise neuerdings von FRAENKEL
(1927) beschrieben wurde. Es schwimmt an der Meeresoberfliche
und trigt an seiner Unterseite die Schnecke und die von ihr abgelegten
Eikapseln {Abb. 28). Es wird von der Schnecke stindig vergroflert
und erneuert, indem sie mit ihrem loffelartig vorstiilpbaren Fuf} eine
Luftblase nach der andern an der Wasseroberfliche einfingt; die
Luftblasen werden vom Fufi mit einer Schleimhiille umgeben und
dann dem Flof} angefiigt. Aus den Eikapseln schwirmen die Veliger-
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larven aus, die im Wasserraum herumschwimmen. Wie die FErst-
bildung des Flosses bei jungen Tieren vor sich geht, ist nicht bekannt.

Eine ahnliche Funktion wie das Fanthina-FloB3 haben die Schaum-
nester mancher tropischer Siifiwasserfische (z. B. Betta splendens, der
Kampffisch) und einiger Frosche (einige siidamerikanische Arten:
Paludicola fuscomaculata, Leptodactylus ocellatus) zu erfiillen (WuNDER
1931, 1932). Der an der Wasseroberfliche schwimmende Schaum
dient hier jedoch lediglich zur Aufnahme der Eier. Die betreffenden
Fische bauen das Flofl in ganz Zhnlicher Weise wie Fanthina: Sie

Abb. 28. FloB von Janthina, tragt an der Unterseite die Schnecke und die {cherférmig angeordneten Eikapseln.
(Nach FRAENKEL 1927.)

nehmen Luft in den Mund, die Luftblase wird hier offenbar mit einer
Sekrethiille umgeben und wird dann an das Nest herangespuckt.
Anders verfahren die Frosche: Der Schaum wird von den beiden
in der Begattungsstellung aufeinandersitzenden Tieren mit den Hinter-
beinen geschlagen, und zwar aus einer von dem Weibchen zugleich
mit den Eiern abgegebenen eiweiflartigen Masse, in die durch die
Bewegungen Luftblischen hineingebracht werden.
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