s
£
i

H

ki

T

Habilitationsschrift

Erlangung der venia docendi

in der

medicinischen Facultit dev Universitit Jena
vorgelegt von

Max Verworn,
Doctor der Medicin und Philosophie.

Bonn,
Universitiits-Buchdruckerei von Carl Georgi.

1891.







Gleichgewicht und Otolithenorgan.

Experimentelle Untersuchungen
von

Max Verworn,
Dr. med. et phil,, Jena.

Mit D Holzschnitten.

1. Einleitung.

Im Jahre 1887 veroffentlichte Yves Delage eine Reihe
ausgezeichneter Experimente tiber die physiologische Funktion der
snz. ,Otocysten® Dbei niederen Thierent). Secinc Versuche fiihrte
er speciell an Cephalopoden und Crustaceen aus.

Exstirpirte er einem O ctopoden auf beiden Seiten die Oto-
cysten, so benahm sich das Thier wie cin unverletztes Individnum,
frass sogar die ibm gebotene Nahrung, aber es machte, wenigstens
am crsten Tage, keine spontancn Bewegungen. Wurde es durch
Reize zum Kriechen veranlasst, so waren seinc Kriechbewegungen
ebenfalls normal. Wenn es dagegen durch heftigere Reize zum
Schwimmen gebracht wurde, so machte sich eine erhebliche Sto-
yung in der Lageorientirung bemerkbar, indem das Thier beim
Schwimmen fortwihrend von einer Seite auf die andere schwankte,
sich in Sehranbenwindungen um scine Axe drehte und Lagen einnahm,
2. B. den Bauch nach oben, die im normalen Leben beim Schwim-
men niemals vorkommen. Blendete Delage die Thiere noch oben-
drein, so schwammen: sie ganz regellos ohne bestimmte Axenein-

1) Yves Delage: .,Sur une fonction nouvelle des otocystes comme
organcs dorientation loromotrice.  In Arch. de zool. expériment. et générale,
Il Sér. Tome D, 1887,
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stellung im Wasser, obwohl die cinzelnen Bewegungen durchauns
coordinirt blieben. Thiere, die nur geblendet, nicht der Otocysten
beraubt waren, benabmen sich ganz wie unverletzte Thiere, nur
bewegten sie sich etwas langsamer und vorsichtiger. Decmmach
kann kein Zweifel bestchen, dass die Otocysten dasjenige Organ
sind, welches die Orientirung im Raum leitet, und dass die Augen
dabei einc gewisse Correction austiben. '

Die gleichen Experimente wiederholte Delage an verschie-
denen Crustaceenformen. Der Schizopode Mysis hat scine
Otoeysten im Schwanz. Wurden diese Otocysten exstirpirt und
die Thiere geblendet, so hatten sie ihre Orientirung im Raum beim
Sehwimmen vollstindig verloren: ,Oun ohserve alors qu'elles sont
complétement  désorientées.  Elles tournent Ie plus souvent sur
clles-mémes autour de I'axe longitudinal du corps toujours dans
lc méme sens pendant de longues heures. L’une d’elles, celle
qui manifesta ce phénoméne an plus haut degré, continua & tour-
per ainsi pendant trois jours avee une vitesse d'au moins cent
vingt tours par minute sans changer de sens. Elle mangeait en
tournant et nc paraissa d’ailleurs nullement malade.

Dautres towrnent de préférence sur le ¢6té en déerivant une
courbe plane formée. D’autres enfin déerivent des hélices allongées.
La plupart, bien qu’elles manifestent une préférence marquée pounr
une certaine forme de rotation, font parfois quelques tours d’unc
autre manicre. Le sens de la rotation ne change que rarement
et sculement a4 d’assez longs intervalles.

Toutes, lorsqu’elles sont acerochées & un objet solide restent
immobiles, mais dés qu'elles ont ldché prise, elles se remettent en
mouvement comme de petites marionettes.”

Liess Delage die Augen unverschrt, so konnten die Thiere
noch in normaler Weise schwimmen, corrigirten also ausgezeichnet
mit den Augen, chenso schwammen aber auch Thiere noch ganz nor-
mal, die nur geblendet waren, die Otocysten dagegen behalten hatten.

Ganz #hnlich war der Erfolg der Operation bei den Decapo-
den, besonders den Makruren, z. 3. Palaemon. Hier liegen die
Otocysten am Basaltheil der inneren Antermen. Wurden die
Thiere bloss ihrer Otocysten beraubt, so trat keine Storung in
den Bewegungen ein. Kine Storung wurde dagegen heobachtet,
wenn ausserdem noch die 6 Antennenfiden entfernt wuorden. Als-
dann traten Schwankungen beim Schwimmen von einer Seite
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auf die andere ein: ,dans la natation rapide, elles versent quel-
quefois sur I'mn ou Pautre coté on tombent en avant sur le
rostre.¢ Wurden dic der Otocysten beraubten Thiere geblendet,
s0 traten zuerst unregelmissige Rotationsbewegungen ein, aber nach
kurzer Zeit kehrten dic normalen Bewegungen zuriick, nur waren
die Thiere sehr vorsichtig und tasteten mit den Fiissen vor. Thiere,
die gehlendet, aber statt der inneren otolithentragenden nur der
fusseren Antennen beraubt waren, blichen bei normaler Bewegung.
Geblendet and Dbei Erhaltang der Otoeysten aller Auntennenfivden
beraubt, zeigen sie keine ,désorganisation locomotrice®.  Dagegen
waren Thiere denen sowohl Augen als auch Antennenfiden, wie
anch Otolithen geraubt wurden, vollkommen desorientirt und mach-
ten vollig ungeorduete Rotationsbewegungen beim Schwimmen.  Im
iibrigen sind sic in ihrer Lebensfihigkeit durchaus nieht gestirt.
Delage hielt sic 42 Tage am Leben, bis sic duarelr cinen Zufall
alle gleichzeitig umkanien.

Es geht also aueh aus den Versuchen an Crustaceen hervor,
dass dic Otocysten die Orientirung im Raume leiten, dass danchen
aber noeh Augen und Antenmenfiiden cine Correction ausiiben

: kinnen.

Behufs einer genaucren Kenntniss der Versuehe von Delage
muss ich anf dic Arbeit selbst verweisen, jedenfalls aber war durch
seine Versuche zum ersten Mal fiir gewisse Thiergruppen der ex-
perimentelle Nachweis gefiiliet, dass die von den Zoologen hisher
stets als Gehororgane betrachteten Otocysten Organe sind, die
dazu dienen, Abweichungen von der Gleichgewichislage durch
Uebertragung von Reizen auf das locomotorische System zu com-
pensiren.

Die Arbeit von Delage wurde Veranlassung, dass Engel-
mann?) einige Betrachtungen iiber die Fuanction der Otolithen

; der Ctenophoren verdffentlichte, dic er bereits mehrere Jahre
| vorher niedergeschrieben hatte. Er halt ,den allgemein als Oto-
‘ lithen bezeichneten, am aboralen Pol des Ctenophorenkirpers ge-
|

legenen Kalkkorper fiir cinen die Erhaltung des Korpergleich-
gewichts vermittelnden Apparat®, dessen Bedeuntung einfach darin
liegt, ,.dass er die Hauptaxe des Korpers unter allen Umstinden

1) Th. W. Engelmann: ,Ueber dic Function der Otolithen®. In
i Zool. Anzeiger. 1887, Nr, 258.
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mittels der Schwimmplitichen in der normalen senkrechten Lage
zu erhalten strebt“. Da vom Otolithenkorper an eine ununter-
brochene Bewegungstibertragung bis zu den Schwimmplittchen
hin stattfindet, so stellt sich Engclmann vor, dass bei Schief-
stellung des Kiorpers zur senkrechten Lage entweder durch den
auf der einen Seite verstirkten oder auf der gegeniiberliegen-
den Seite verminderten Druck des Otolithen auf seine Auf-
hingefedern eine Steigerung respeetive cine Hemmuug ihrer Be-
wegung bedingt wird, die sich bis auf die Schwimmplittchen
fortpflanzt und so die Schwimmplittchen der einen Seite stiirker
oder die der gegeniiberliegenden schwiicher schlagen Bisst, bis das
Thier wieder in die senkrechte Lage zuriickgekehrt wire. ,,Man
sieht sofort, dass auf diese Weise durch einen Reflexprocess cle-
mentarster Art eine hochst einfache und vollkommene Selbstregu-
lirang des Gleichgewichts moglich sein muss, eine Regulirung,
bei der weder bewusste Empfindung noch Wille mitzuspielen hrauch-
ten, sondern die durehaus maschincnmiissig stattfinden konute.®
Sollten sich diese Vermuthungen durch Experimente zn Thatsachen
gestalten lassen, so glaubt Engelmann, dass den im Thierrciche
so tiberaus weit verbreiteten Otolithenorganen allgemein dic lfune-
tion der Regulirung des Gleichgewichts zukommen diirfte.
Ucbrigens war die Vermuthung, dass die Otolithen der wir-
bellosen Thiere Aequiliber-Function hétten, auch auf zoologischer
Seite schon aufgetauncht. Herr Prof. F. E. Schnlze fusserte die-
selbe mir gegeniiber bereits vor mehrerecn Jahren im Gesprieh
und zwar speciell beatiglich der Ctenophoren in derselben Weise
wie Engelmann. Es waren solche Vermuthungen gerade an
Ctenophoren besonders nale gelegt durch die cingehenden Unter-
suchungen von Chun, die er in seiner ausgezeichneten Monogra-
phie der Ctenophoren des Golfes von Neapel!) verdffentlicht bat.
Da die Otolithenorgane in der Thierreihe zuerst bei den
Coelenteraten auftreten, da man also hoffen darf, - beziiglich der
Function hier die urspriinglichsten und einfachsten Verbiiltnissc
zu finden, so wiblte ich zu meinén Versuchen die Ctemophoren
und suchte experimentell zu ermitteln, ob dic Engelmann’sche

1) C. Chun: ,,Die Ctenophoreu des Golfes von Neapel und der angren-
zenden Meeresabschnitte,  Eine Monographie®.  Ierausgegeben von der zoo-
logischen Station zu Neapel Leipzig 1850
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Vermuthung richtig ist. Ein lﬁngerer Aufenthalt am Mittelmeer,
in Villafranca und Neapel bot mir dazu die erwiinschte Gelegenheit.

II. Morpholegisches.

Bevor ich zar Darstellung der Bewegungen der Ctenophoren
iibergehe, wird es zweckmissig sein, erst kurz an einige morpholo-
gische Verhiltnisse zu erinnern, die bei der folgenden Untersuchung
von Wiehtigkeit sind. Ich wiihle dazu den Korper von Beroé, weil
Bero& unter allen Ctenophoren die einfachsten morphelogischen Ver-
hiltnisse darbictet, und halte mich an die von Chun in seiner
vortrefflichen Monographie gegebene Darstellung, die ich in allen
hier verwertheten Punkten vollstindig bestitigen konnte, und aunf
dic ieh anch beziiglich eingehenderer Kenntniss verweisen muss.
Fiir den vorliegenden Zweck kommen nur die direkt mit der Bewe-
gung in Beziehung stehenden Organe in Betracht. Zwei Arten von
Bewegungsorganen sind es, die den Ctenophorenkorper charakteri-
siren. RKinerseits die Muskelfasern, andrerseits die Flimmerzellen
und ihre Modifikationen. Die Muskelfasern durchziehen theils in
regelmiissiger Anordnung, theils unregelmissig netzartig verflochten
dic ganze Gallertmasse des Ctenophorenkirpers, aber sie spielen
fiir die Locomotion und die Lageverinderung des Ctenophoren-
kirpers, vielleicht nur abzesehen von dem iberhaupt eigenthiim-
lich differenzirten Cestus Veneris, fast gar keine Rolle. Diesem
Zweek dient vielmehr das System der Flimmerorgane. Der Korper
der Beroé stellt hekanntlich einen langgestreckten, an einem Ende
rundlich geschlossenen, am anderen Ende offenen, eylindrischen Sack
vor (Fig.1). Das offene Ende ist der Mundpol, das entgegengesetzte
blinde Ende der Sinnespol. Am letzteren liegt niamlich der Sinnes-
korper, das sog. Otolithenorgan (Fig. 3). Die Otocyste bildet
ein Blischen, dessen Basis von Flimmerzellen mit kurzen Wimpern
gebildet wird. Nach den Seiten zu werden die Flimmerhaare sehr
lang und sind zu einer kuppelformigen Glocke verschmolzen. Von
swei Seiten fiihrt am Boden des Blischens vom Centrum aus-
gehend je eine Reihe vom Flimmerzellen mit lingeren Wimpern
zu den sog. Polfeldern, zwel grosseren, scitwirts vom Otolithen-
korper gelegenen Sinnesorganen, deren Funktion noch unbekannt
ist. Im Centrum des Blischens erheben sich aus dem Flimmerepithel
des Bodens die vier sog. Federn, d. h. vier stirkere, aus einer
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Anzahl verschmolzener Wimpern bestehende, nach oben spitz zu-
laufende Plittchen, an deren vier Spitzen der Otolith selbst frei
heweglich aufgehiingt ist. Der Otolith besteht aus einem rand-
lichen Klumpen kleiner, runder, concentrisch geschichteter Kirn-
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Fig. 1. Fig. 2.

Fig. 1. Korper der Beroé im Umriss. Nat. Gr.
Fig. 2. Continunitit der Flimmerorgane eines Quadranten schematisch:
oben Otolith, dann Aufhiéngefeder, Cilienplatte, 2 Flimmerrinnen und
unten 2 Rippen.

chen, die unter einander festhaften. In ibn sind die spitzen Enden
der vier Aufhiingefedern eingesenkt. An jede der vier Aufhiinge-
federn schliesst sich ebenfalls noch innerhalb der Glocke und am Bo-
den derselben eine sog. Cilienplatte an, d. h. ein breiter Streifen
von Flimmerzellen mit langen, an ihrem Ende distalwirts recht-
winklig umgeknickten und dachziegelformig tiber einander liegen-
den Wimpern, deren erste an ihrer Umknickungsstelle mit der
Feder verschmolzen ist. Wo die Cilienplatten aus der Glocke
heraustreten, theilen sie sich jede in zwei Flimmerrinnen,
schmale Ziige von Flimmerzellen, die ebenfalls geknickte und dach-
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ziegelformig tiber einander liegende Wimpern in grosserer Zahl
neben einander besitzen. Diese Flimmerrinnen, also acht an der
Zahl, verlaufen eine Strecke weit distalwiirts und setzen sich je
an eine der acht Rippen oder Sechwimmpliittchenreihen an, welche
lings des sackfirmigen Kirpers fast bis zum Mundpol hinab-

Fig. 3.

Fig. 3. Vergrosserter Sinnespol einer Beroé, halbschematisch,

ziehen und das die Ctenophoren am meisten charakterisirende Ele-
ment vorstellen, Die Rippen selbst bestehen ebenfalls wieder aus
modificirten Flimmerzellen, die in eigenthiimlicher Weise angeord-
net sind. Je eine Gruppe von Flimmerzellen vereinigt ihre sehr
langen Wimpern durch Verklebung unter einander zu einem der-
ben, ca. 1—2 mm breiten und ungefihr ebenso langen, soliden
Sehwimmplittehen, das kurz tiber seiner Insertionsstelle nach dem
Mundpol zu umgebogen ist, und das niichste dachziegelférmig tiber-
lagert. So stehen die Schwimmplittchen jeder Rippe in einer
einzigen Reihe unter einander angeordnet. Die als Folge ihrer
Verklebung aus einzelnen Cilien entstandene Streifung verleiht
diesen eigenthiimlichen Organen ein wundervolles, farbenpriich-
tiges Irisiren, das dem fiiberaus zarten und durchsichtigen Ge-
webe des Korpers der Ctenophoren jenen unbeschreiblich anziehen-
den Eindruck verleiht, der jeden Beobachter bisher mit Bewunde-
rung erfiillt hat und den blossen Anblick der Ctenophoren zu einem
vollendeten Genuss gestaltet.

Die’ morphologischen Verhiiltnisse zeigen also fiir jede Rippe




8 Max Verworn:

eine continuitliche Reihe von mchr oder weniger modificirten Flim-
merorganen, anfangend bei den Aufhingefedern des Otolithen,
sich theilend in die zwei Flimmerrinnen und in stetigem Zusammen-
hange durch Flimmerzellen bis an das orale Ende einer jeden Rippe
verlaufend.

Dieses Verhiltniss ist bei allen Ctenophoren das gleiche. Die
verschiedene, oft ganz seltsam differenzirte Gestalt des Korpers bei
den verschiedenen Ctenophorenformen, die Entwicklung der ver-
schiedenartigsten Anhiinge ete. kommen fir die vorliegenden ¥ra-
geu nicht in Betracht.

Dagegen eriibrigt es noch, einige Bemerknngen iiber das Ner-
vensystem der Ctenophoren zu machen. Indem ich betreffs der
dlteren Angaben auf dic Monographic von Chuu verweisen kann,
beschriinke ich mich auf die Besprechung der Ansichien von Ei-
mer und von Chun. Eimer!) gicht an, dass die Gallertmasse
der Bero@ in ihirer ganzen Ausdehnung von einem feinen Netz-
werk von Ganglienzellen und Nervenfasern durchzogen ist, das
pur am aboralen Pol ctwas dichter ist als nach dem oralen Pol
hin. Eine Differenzirang von ecircumseripten Ganglien ist noch
nicht vorhanden. Die Richtigkeit dieser Angaben von HEimer,
der seine Untersuchungen an conservirtem Material machte, ist
indessen hald daranf von Chun sehr energisch bestritten worden.
Chun hilt die von Eimer beschriebenen und ahgebildeten Nerven-
fiden und Ganglienzellen fir Kunstprodnkte, die aus den die ganze
Gallertmasse durchzichenden Muskelzellen mit ibren Fasern her-
stammen. Teh habe mir bei dieser Sachlage cin eigencs Urtheil
in der Frage zu verschaffen gesucht und die Bero& in frischem
und conservirtem Zustande mach verschiedenen Methoden unter-
sucht. Unter Anderem versuchte ich das Nervensystem mittels
der Methylenblaufiirbung sichtbar zu machen. Dabei bekam ich
sehr hiufig ganz genau die gleichen Bilder, wie sie Eimer in
seiner Arbeit wieder giebt. Da sich aber ausser den in Frage
stehenden Gebilden auch viele andere Gewebeelemente ebenso, ja
oft noch intensiver firbten, besonders aber, da ich feststellen konnte,
dass dicses System von Fiserchen und ganglienzellenihnlichen
Zellen erst nach lingerer Zeit der Einwirkung und beim allmith-

1) G. Th. Eimer: ,Zoologische Studien aaf Capri. 1. Ueber Beroé
ovatus, ein Beitrag zur Anatomic der Rippenquallen®. Tieipzig 1873.
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lichen Absterben vor meinen Augen scine nervensystemihnliche
Gestaltung annahm und aus unverkennbaren, sich firbenden Mus-
kelzellen and Muskelfiiden bervorging, indem dic Zellen ihre Ge-
stalt veriinderten und zum Theil ganz typische Ganglienzellenform
hekamen, withrend die I'iiden varikos wurden, so bin ich zu der
Ueberzeugung gekommen, dass wahrscheinlich anch die von Eimer
abgebildeten Verhiltnisse aunf dhnlichem Wege entstanden sind und
dass Chun's Ausicht, der trotz eifrigen und genauen Suchens eben-
falls nichts von eincm Nervensystem in der Gallertmasse auffand,
richtig sein diirfte. ILeh moehte bei dieser Gelegenbeit bemerken,
dass iiberhaupt bei der Deutung gewisser Elemente als Nerven-
systenn bei niederen Thieren mit etwas grissserer Vorsicht verfahiven
werden sollte als bisher, denn die Gestalt und das morphologische
Aussehen von Ganglienzellen und Nervenfasern kowmmt bekanntlich
auch einer ganzen Reille von anderen Elementen zu, die nicht die
geringste DBeziehung zum Nervensystem haben. In vielen IMillen
diirfte eine Deuntung als Nervensystem grade bei den niedersten
Metazoén iiberhaupt nur dureh den Naechweis der physiologischen
Funktion zu sichern scin. Die physiologischen Versuche Kimer’s?),
welehe er spiter zur Sicherstellung seiner Ausicht ausfihrte und
deren Richtigkeit ich vollkommen bestitigen kaon, enthalten aber
ebenfalls den von Ilimer beabsichtigten Beweis fiir scine Ansicht
nicht, da sic mebrfacher Dentungen fihig sind, wie das z B.
Krukenberg’s?) wunderbare Constrnctionen des Nervensystems
geniigend zeigen, die sich anf die gleichen Versuche griinden und
hier nicht weiter diskutirt zu werden brauchen. Gegeniiber der
Ansicht Eimer’s sieht Chun das Nervensystem der Ctenophoren
in dem Otolithenorgan, das als Centralnervensystém, fuungirt und
den Flimmerrinnen, wolehe dic Rolle der peripheren Nerven ver-
treten. Da Chun diese Organce durchaus nicht in histologiseher
Beziebung mit den Ganglien und Nerven hoherer Metazoén identi-
ficirt, sondern seinc Ansicht nur anf ihre Function hin begriindet,

1) Eimer: , Versuche Gber kiinstliche Theilbarkeit von Beroé ovatus.
Angestellt zum Zweek der Controlle seiner morphologischen Befunde tiber dus
Nervensystem dieses Thicvest. Tn Arch. £, mikr. Anal. Bd, XVIL 1880.

2) Krukenberg: ,,Vergleichend-physiologische Studien zu Tunis, Men-
tone und Palermo®. Experimentelle Untersuchungen. IIL Abth.: ,,Der Schlag
der Schwingpldttchen von Beroé ovatus®. Heidelberg 1830,
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so ist gegen diese Auffassung nicbis einzuwenden, besonders da
diese Gebilde anch simmtlich ectodermalen Ursprungs sind und
andrerseits bei den Coelenteraten iiberhaupt die als Nervensystem
fungivenden cctodermalen Elemente vielfach nach nieht jene cin-
seitige, charakteristische Differenzirung erfahren haben, dic sie
bei hoheren Metazoén allgemein erlangen. Die Coclenteraten sind
chen diejenige Gruppe, in weleher sich nerviise Gebilde zuerst in
der ganzen Reihe der Metazoén zu differensiren beginnen und da-
her erklirlicher Weise heziiglich ihrer Husseren Beschaffenheit noch
in den verschiedensten Zellformen schwanken.  Es kann daber
nichts Befremdliches haben, wenn im vorlicgenden Falle Flim-
merzellen die Fuanction von nervisen Organen verschen.

1IT. Die Ortshewegungen der Ctenophoren.

Es ist lange Zeit dartiber gestritten worden, welches von den
beiden Organsystemen, das Muskelsystem oder das Schwimm-
plittchensystem, die Locomotionen der Ctenophoren vermittele. Die
grosse Mchrzahl der Beobachter war der Meinung, dass es ganz
feine Muskelcontractionen sind, welche den Korper der Ctenophoren
beim Schwimmen durch das Wasser tragen. Diese Meinang war
hauptsiichlich daher entstanden, weil man sich nicht vorstellen
konnte, dass cin Thier, welches eine so reich entwickelte Mus-
kulatur hat wie die Ctenophoren, diese garnicht fiir seine Haupt-
hewegungen verwenden sollte. Ein anderer Grund, der besonders
von Fol1) angefiihrt wurde, sollte der sein, dass die Schwimm-
plittchen gar keinen locomotorischen Effect haben konnten, weil
die Wirkung jedes Schlages durch das Zuriickschnellen in die
Ruhelage immer wieder aufgehoben werden miisste. Eine Reihe
von Tiuschungen bei der Beobachtung der Locomotion kam nech
dazu, um die Ansicht, dass die Plittehen nichts mit der Locomotion
zu thun hitten, ziemlich allgemein zu machen. Ks lohnt nieht,
auf die Widerlegung alles dessen, was fiir diese Ansicht beigebracht
worden ist, niher einzugehen, denn jedem, der auch nur eine Stunde

1) Fol: ,,Fin Beitrag zur Anatomie und Fntwicklungsgeschichte einiger
Rippenquallen®, 1869,
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lang lebende Ctenophoren bei ihren Bewegungen genauer verfolgt,
tritt die Thatsache, dass nur die Thitigkeit der Sehwimmplitt-
chen allein die active Locomotion vermittelt, so evident vor Augen,
dass ecs unbegreiflich erscheint, wie die Thatsache iiberhaupt ernst-
lich in Zweifel gezogen werden konnte. Man kann sich nur vor-
stellen, dass dies auf Grund vorgefasster Meinungen und sehr
oberflichlicher Beobachtung geschah. Die neueren Beobachter,
welche sich eingehender mit der Beobachtung der Bewegungen
abgegeben haben, wie Chun und Eimer, lieferten denn auch ge-
nligende Beweise dafiir, dass das Schwimmen der Ctenophoreu,
soweit es tiberhaupt durch cigene Thiitigkeit contractiler Organe

“zu Stande kommt, allein von den Schwimmplittchen der Rippen ver-

mittelt wird. Dagegen wird eine andere Gruppe von Bewegungen,
die mit dem Orts- und Lagewechsel direct nichts zu thun haben,
durch Muskelthiitigkeit bewirkt. Es sind dies die eigenthiimlichen
Contractionen des Korpers, die man nicht selten beim Schwimmen
oder Stillstehen des Thieres in verschiedenen Formen beobachten
kamn. Sie bestehen theils in ruckartigem Biegen des Korpers
durch plotzliche Contractionen localer Natur, die besonders bei
Reizung eintreten und die Rippen in die Tiefe des Gewebes ziehen,
so dass der PLittchensehlag momentan aufhirt, theils in langsamen,
oft ringférmig von einem zum anderen Pol des Thieres verlaufenden
Einschniirungen von peristaltischem Character. Alle diese Bewe-
gungen bewirken nur Gestaltveriinderungen, stehen wie gesagt zu
dem eigentlichen Orts- und Lagewechsel der Thiere in keiner
nitheren Beziehung und kommen daher fiir den vorliegenden Zweck
nicht in Betracht.

Die wirklichen Locomotionsorgane sind die Rippen. Das
Spiel der Schwimmplittchen triigt den Korper beim activen Schwim-
men durch das Wasser. In der Runhelage liegen die cinzelnen
Plittchen nach dem Mundpol zu umgebogen, dachziegelférmig an-
geordnet der Korperoberfliche an. Beim Schlagen schnellt jedes
Plittehen nach riickwirts d. h. nach dem Sinnespol hin und kehrt
dann wieder in die Ruhelage zuriick. Der Einwand Fol’s, dass
die zweite Phase dieser Bewegung, also die Riickkehr in die
Ruhelage, den Effect der ersten Phase wieder aufheben miisste,
widersprieht einfach den eclementaren Thatsachen der Flimmerbe-
wegung. Wire er stichhaltig, so kitme ein Infusor oder ein Tur-
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bellar wihrend seines ganzen Lebens nicht von der Stelle. G-
stalt der Plittchen und verschiedene Energie des Schlages nach
belden Sciten bedingen cs eben, dass der motorische Effect in der
einen Richtung wirksamer ist als in der anderen. Wie bei jeder
Flimmerbewegung schlagen nun die Schwimmplittehen nicht regel-
los, sondern es laufen continuirliche Sehlagwellen iiber die gauxe
Rippe hin und zwar nehmen dieselben vom Sinnespol ihren An-
fang. Jedes Plittehen schligt nur nachdem das vorhergehende
goschlagen hat.  Sehligt das erste Pliittchen schnell, so schlagen
die folgenden ebenso selinell, schliigt ¢s langsam, so schlagen alle
iibrigen ebenfalls langsam, hort cs ganz auf, so schiagen dic an-
deren auch nicht mebr. Aunf diese Weise kommt eine ganz ge-
ordnete metachrone Bewegung anf jeder Rippe zu Stande, deren
locomotorischer Effect der ist, dass das Thier mit dem Mundpol
voran durch das Wasser getragen wird. In manchen Fillen nach
Reizung, besonders bei Eucharis multicornis, kann man auch
ecine Flimmerbewegung der Plittchen mit entgegengesetztem loco-
motorischem Effect beobachten. Reizt man z. B. eine Kucharis,
die vollstindig ungestort war, plotelich durch einen Stich oder
Stoss, am hbesten am Muondpol, so tritt nach 1 bis 3 Secunden
diese Wirkung ein, und das Thier schwimmt fir einige Secunden
mit dem Sinnespol voran, um dann pldtzlich wieder .zn dem mnor-
malen Bewegungsmodus iberzugchen. Diese Flimmerbewegung
mit umgekehrtem locomotorischen Effect ist aber selten. leb habe
sie nie spontan, sondern stets nur nach Reizung eintreten sehen
und zwar nur bei Eucharis multicornis und Callianira bia-
lata. Bei der normalen Bewegung schlagen die Plittchen stets
so, dass ibr Tocomotorischer Effect in einer Vorwirtshewcgung des
Thieres mit vorangerichtetemn Mundpol besteht.

Die Form der Bewegungsbalm wird nun, wie sich ohne wei-
teres ergiebt, unter verschiedenen Verhiltnissen eine ganz ver-
-schiedene sein miissen. Schlagen die Plitichen anf allen Rippen mit
derselben Energie, in dersciben Frequenz und um dieselbe Mittel-
lage, so muss bei dem vollkommen symmetrischen Bau und in der
Rubeform des Korpers die Bewegung eine gradlinige sein (Fig 4a).
Schlagen dagegen die Plittchen der Rippen auf einer Korperseite
garnicht oder mit geringerer Energie und Frequenz, oder schlagen
auf der betreffenden Seite uur cinige, nicht simmtliche Rippen,
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go muss die Schwimmbahn eine Curve darstellen, und zwar muss
die Coneavitit der Curve derjenigen Seite des Korpers entspre-
chen, anf welcher die Plittchenbewegung der Rippen stillsteht,

Fig. 4.

Fig. 4. a) Gradlinige Bewegungsbahn in Folge der Thitigkeit der Plittchen
auf beiden Seiten.
b) Curvenbahn in Folge der Thitigkeit der Plittchen auf der linken
und Ruhe auf der rechten Beite.

da ja diese Seite hinter der anderen bei vorwirts gerichteter Be-
wegung zuriickbleibt (Fig. 4b). Thiere, bei denen nur auf einer Seite
die Plittchen der Rippen schlagen, werden also, solange dieser Zu-
stand dauert, fortwihrend in einem Kreigse herumschwimmen, bei
dem die in Ruhe befindliche Seite dem Mittelpunkt zugekehrt ist.
Je nachdem die Plittchen der einen Seite heftig oder schwach, die der
andern schwach oder gar nicht locomotoriseh thiitig sind, wird der Ra-
dius des Kreises klein oder gross sein, und je nachdem diese Verhiilt-
nisse wechseln, wird die Schwimmbahn des Thieres eine mehr oder
weniger complicirte Form haben. Alle diese Verhiiltnisse, die sich
als nothwendige mechanische Consequenz aus den verschiedenen
Miglichkeiten von selbst ergeben, sind denn auch, wie die Beob-
achtung zeigt, beim Schwimmen der Ctenophoren realisirt. Wenn
die Thiere lebhaft schwimmen, so kann man sie in der That bald in
gradlinigen, bald in kreisférmigen, bald in versehlungenen Bahnen
weehselnd sich bewegen sehen und bei genauer Beobachtung er-
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kennt man leicht den Grund dieses Wechsels in der wechselnden
Energie, Thitigkeit oder Ruhe der Rippen.

Neben den Locomotionen, die durch active Bewegung der
contractilen Locomotionsorgane vermittelt werden, existirt noch
eine andere Locomotionsform. Die Thiere besitzen nimlich die
Fihigkeit, auch ohne Thitigkeit der Muskeln oder Flimmerplitt-
chen im Meere zu steigen und zu sinken und zwar durch Verin-
derungen des specifischen Gewichts. Es sind hiertiber verschie-
dene Ansichten geiussert worden. Da aber, wie wir sehen werden,
diese Loecomotionsart zu unserer Frage nur in entfernter Beziebhang
steht, so geniigt es hier die Thatsache zu verzeichnen. Auch
beabsichtige ieh an anderer Stelle besonders auf dieselbe einzu-
gehen.

1V. Die Gleichgewichislagen der Ctenophoren.

Fir die vorliegende Frage war es vor allem von Wichtigkeit
festzustellen, ob bei den Ctenophoren Gleichgewichtslagen, d. h.
bestimmte Axeneinstellungen vorkommen und in welcher Weise
die eben beschriebene Locomotionsweise dazu dient, diese Gleich-
gewichtseinstellungen zu vermitteln. Kommen liberhaupt keine
Gleichgewichtseinstellungen vor, so ist natiirlich auch die Frage
nach den Beziehungen des Otolithenorgans zur Orientirung im
Raume kaum zu behandeln.

Wihrend meines zweimonatlichen Aufenthalts in Villafranca
hatte ich zu verschiedenen Malen sehr reichliches Material an
Ctenophoren. Trotzdem aber gelang es mir nie, mit Sicherheit
das Vorkommen von Gleichgewichtslagen zu beobachten. Da auch
sammtliche fritheren Beobachter der Ctenophoren niemals Gleich-
gewichtseinstellungen gesehen haben, so begann sich nach zahl-
losen vergeblichen Bemiihungen in mir schon die Ueberzeugung
zu bilden, dass die Ctenophoren iiberhaupt keine Gleichgewichts-
lagen einnehmen, und dass die Otolithenkorper infolgedessen auch
nichts mit dem Gleichgewicht zu thun haben. Nun waren allerdings
fir meine Versuche die #usseren Verhiltnisse sehr ungiinstig, in-
sofern ich keine grosseren Bassing oder Gefisse hatte, in demen
ich die Thiere unter annihernd normalen Bedingungen hiitte hal-
ten konnen. Die Glasgefisse, welche mir zur Verfiigung standen,
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waren ziemlich klein, die Versuchsobjecte, hauptsiichlich Eucharis
und Cestus sehr gross und sehr empfindlich und die Arbeits-
rinme sebr warm, so dass es mir in der Regel nicht miglich war,
die Versuchsthiere linger als 3 Tage in annibernd normalem Zu-
stande am Leben zu erhalten. Endlich gegen Ende meines Aufent-
halts in Villafranea, als das Material wegen der Hitze schon selten
geworden war, bekam ich cines Tages noch fiinf junge Exemplare
voun Bero& ovata, die nur 1,5 em lang waren. An diesen klei-
nen Thieren, welche in den Glasgefiissen geniigend Raum hatten,
um etwas ungehinderter schwimmen zu kinnen, machte ich nun
folgende Beobachtung.

Nachdem die Thiere aus dem Gefiss, mit dem sie geschipft
wurden, in ein Glasgefiss mit frischem Meerwasser gebracht wor-
den waren, gingen sofort alle fiinf anf den Boden und stellten sich
hier senkrecht ein, in der Weise, dass der Mundpol auf den Bo-
den des Gefisses, der Sinnespol nach oben gerichtet war. In
dieser genau senkrechten Stellung verharrten sie am Grunde, ohne
den Ort zu veriindern ungefihr Y,—%/, Stunde. Die Wimper-
plittchen schlugen walirend dessen beoi jedem Individoum auf
allen Rippen lebhaft und in ziemlich gleichem Tempo, so dass die
Flimmerwellen iber alle 8 Rippen ungefihr gleichzeitiy herab-
liefen. Wurde nun ein Individunm mit einem Glasstiibchen vor-
sichtig an die Oberfliiche des Wassers gefiihrt, so kehrte es jedes-
mal in hochst exacter Weise wieder in seine frithere Stellung
am Boden zuriick. Wurden die Thiere an die Oberfliiche gebracht
und so gestellt, dass sic mit dem Mundpol nach oben gerichtet
waren, also umgekehrt wie sie am Boden standen, so drehten sic
sich wieder in ihre urspriingliche Richtung um, so dass der Mund-
pol wieder nach unten kam, und schwammen dann senkreeht in
dieser Stellung mit dem Mundpol voran zu Boden, um dort wie-
der in ihrer alten Lage zu verharren. Dieser Versuch gelang, so
oft ich ihn machte, bei allen fiinf Individuen stets in der gleichen
exacten Weise. Wenn die Thiere an die Oberfliiche gebracht
wurden, so wendeten sic bel der Rilckkehr in ibre Stellung am
Boden immer nach derjenigen Seite um, wo der aufwiirts gerich-

; tete Mundpol mit der Oberfiiche den stumpfen Winkel bildete,
also wo schon eine geringe Neigung des Mundpols nach unten
vorhanden war, denn mathematiseh genau kann man das Thier

‘ nieht senkrecht einstelien. Nach 1/,~—3/, Stunde waren alle fiinf
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Individuen an die Oberfliiche gesticgen und hielten sich hier
davernd auf, zum Theil in schriger oder horizontaler Lage
schwimmend, zum Theil in senkrechter Lage mit aufwiirts gerich-
tetem Mundpol am Platze regungslos stillhiingend. Wurden dic
Individuen, welehe senkrecht an der Oberfliche hingen, vorsichtig
umgedreht, so dass der Mundpol nach unten gerichtet war, so
kehrten sie ebenso exact, wie sic vorher in ihre Lage am Bo-
den zuriickgekehrt waren, jetzt wieder in die umgckehrte Stellung
an die Oberfliiche zurtick. Auch hierbei zeigte sich wieder cin
entsprechender Einfluss des Neignugswinkels zur Senkrechten.
Die Thiere weundeten nimlieh stets nach derjenigen Seite mn, wo
der Mundpol mit der Bodenfliiche den stampfen Winkel hildete,
also wo schon cine geringe Neigung des Mundpols nach ohen vor-
handen war. Nach eciniger Zeit sanken mehrere Individuen in
der senkrechten Stellung mit aofwiirts gerichtetems Mundpol um
einige Centimeter unter die Oberfliiche und Dlieben hier zwischen
Boden und Oberfliiche in dieser Stellung schweben.  Dabel stan-
den sie theils bewegungslos still, d. L. ohue Plitttehienschlag, theils
liessen sie ilire Pliittehen mit geringer Energic schlagen. Einige
schwammen von Zeit zn Zeit in weehselnden Riehtungen dureh
das Wasser. DBald gewannen die unregelmiissigen Schwimnirieh-
tungen die Oberhand, und sehliesslich kamen keine dauwernd senk-
rechien Einstellongen mehr vor, vermuthlich wegen zu starker
Temperaturerhdhung des Wassers.

Diese Beobachtung war die einzige in Villafranca, dic ich
hiitte zu der vorliegenden Frage in Bezichung bringen konnen.
Da ich aber nach meinen vielen negativen Beobachtungen in dieser
Richtung damals schon geneigt war, das Vorkommen von Gleich-
gewichtseinstellungen bei Ctenophoren zu Dbezweifeln, so ver-
muthete ich zuniichst, dass auch hier die senkrechten Rubestellun-
gen auf cine andere Weise passiv zustande gekommen sein kinn-
ten. Es ist nimlich auch miglich, dass Differenzen im speci-
fischen Gewicht beider Korperpole diesclben Einstellungen des ru-
henden Thicres bewirken. Ist pimlich das specifische Gewieht
des Gesammtkirpers schwerer als das betreffende Meerwasser,
der Sinnespol fiir sich dagegen ctwas leichter, so wird nach
dem Gesetz der Schwere die senkrechte Einstcllung mit nach unten
gerichtetem Mundpol eintreten miissen, ohne dass das Thier dazn
activ thitig ist. Ist aber umgekelrt das speeifische Gewiclit des
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Gesammntkdrpers leichter, das des Sinnespols fiir sich dagegen
schwerer als das Meerwasser, so muss auch ohue active Bewegung
des Thiercs die senkrechte Stellnng an der Oberfliche des Wassers
mit abwirts gerichtetem Sinnespol resultiren.  Im  vorliegenden
Fall also miissten die Bero&s nachdem sie in frisches Meer-
wasser gesetzt waren, anfangs schwerer gewesen sein als dicses,
withrend der Sinnespol an sich leichter war; allmihlich aber
miissten sic leichter geworden sein, wihrend der Sinnespol an
sich schwerer geworden wiire. Das Schweben an der Wasserober-
tliiche ohne active Bewegung zeigt, daes in der That spiter das
specifische Gewieht um ein geringes leichter war als das Wasser.
Nun habe ich, wie oben bereits bemerkt, constatirt, dass das
specitische Gewicht des  Crenophorenkdrpers wechseln kann.  Es
wiire also nicht nndenkbar gewesen, dass iwm vorliegenden, ganz
vereinzelt beobachteten Falle die senkrechte Axeneinstellung auf
dicse Verlilltnisse zuriickzafihren war.  lndessen wire doch im-
merhin der Wechsel des specifischen Gewichts beider Pole in
weehselseitiz entgegengesetztemn Sinne sehr auffillip gewesen und
wiirde nur eine sebhr gezwungene Erklirung abgegeben haben.
Nachdem ich daher von neuem zweifelhatt geworden war, ob nicht
docht vielleicht Gleichgewichtseinstellungen in dem beschriebenen
Falle vorlagen, beschloss ich die Beobachtungen wieder weiter
fortzusctzen.

In Neapel, wo ich der Firsorge des Herrn Lo Bianco cin
reiches Material an Ctenophioren verdankte, konute ieh meine
Versuchsthiere unter vollstindig natiivlichen Bedingungen halten,
da mir dic grossen Bassins des Aquarinms mit ihrem frischen
stetig fliessenden Meerwasser zur Verfignng standen. Auf diese
Weise warde dag Warmwerden des Wassers, das schr schidlich
auf die iusserst emplindlichen Thiere wirks, vollstindig vermieden
und cine stets gleichbleibende Temperatur des Wassers erhalten.
Auch konnte ich hier grosse UGlaseylinder fiir die Dauer der
Versuche benutzen, in denen dic Thiere cbenfalls vollkommen
normalen Bedingungen ansgesetzt waren. Unter solchen Verbalt-
nissen war es leicht, die Thiere bei einiger Sorgfalt in durchaus
natiirliehem Zustande zu beobachten und cs gelang mir, Beroés
nicht selten linger als 3 Wochen am Leben zu erhalten, wobei
sich dann nur die hei allen pelagisehen Thieren in der Gefangen-
schaft anftretende Erscheinung bemerkar machte. dass sie bedeu-
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tend an Volumen abnalmen. So war z. B. eine kleine Bero#
von 2 ecm Linge nach 14 Tagen nur noech 6 mm lang, ohne dess
sie aber sonst die geringsten Verinderungen zcigte.

Gleich bei den cersten Yndividuen, die ich unter diesen Ver-
hiiltnissen hielt, konnte ich nun meine Beobachtungen aus Villa-
franca bestitigen und erweitern, und zwar zeigten mir fast aus-
nahmslos alle unverletzten Exemplare von Eucharis multicornis,
Bolina hydatina, Cestus Veneris, Berod ovata, die ich im
Lauf der Monate Juli bhis Dezcmber zur Untersuchung bekam und
die ich unter glinstizen Bedingungen hielt, dic gleichen Erschei-
nungen. Aus der grossen Anzahl vou Beobachtungen will ich lier
nur einige Fille anfiilren.

1. Eucharis multicorunis.

Auf die allgemeine Verbreitung der Neigung zn Gleichge-
wichtsstellnugen wurde ich in Neapel zuerst an der grossen Eu-
charis multicoruis aufinerksam. Dic Thiere, welehe ich in
den grossen Bassins des Aquariums hiclt, zeigten, weun sie ganz
unverletzt waren, in der Rube fast stets eine genan senkrechte
Einstellung ihrer Lingsachse. Dabei stand ein Theil am Grunde
des Bassins, den Muandpol ant den Boden gedriiekt, ein anderer
Theil hing an der Oberfliiche des Wassers, den Mundpol nach der
Oberfliiche gewendet. In dieser Stellung verharrten sie oft viele
Stunden lang. Bisweilen verliess ein Individuwm seine Ruhe-
stellung, schwamm im Wasser in den verschiedensten Axenstel-
lungen, also in den verschicdensten Balmen eine Zeit lang umber
und kehrte nach ciniger Zeit wicder in senkrechter Einstellung
gorade abwiirts oder gerade aufwirts sehwimmend in seine ur-
spriingliche Stellung am Boden oder an der Oberfliiche zuriick.
Hierbei war tibrigens zu bemerken, wie ungemein sensibel gerade
FEucharis ist. Es gentigte oft das sehwache Anstossen des lang-
sam schwimmenden Thieres mit dem Mundpol an die Oberfliiche
des- Wassers, um cin reflektorisches Riicksehwimmen durch Sehla-
gen der Plittchen mit umgekehrtem locomotorischem Effect aus-
zultsen (vergl. pag. 12). In der Regel schwamm das Thier sofort
nach dem Anstossen ungetiibr 5— 10 Secunden lang (etwa 15 bis
20 em weit) in senkrechter Stellang mit vorangerichtetem Sinnes-
pol abwiirts, kehrte dann den Schlag der Sehwimmpliittchen v jeder
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um, so dass es wicder in senkrechter Richtung mit vorangerichte-
tent Mundpol aufwiirts stieg, bis es dic Oberfliche erreicht hatte.
In verschiedenen Fillen wiederholte sich dann dieselbe Reaction
poeh mehrmals, so dass das Thier immer beim Anstossen an die
Wasscroberfliche wieder senkrecht abwiirts schwamm, bis es end-
lich wieder rubig, Mundpol an die Oberfliche, Sinnespol nach
unten gerichtet, hiingen blieb.

Wurden die Thierc, wenn sie in Ruhe an der Oberflache
des Wassers hingen, ganz vorsichtig mit einem Glasstabe in irgend
eine andere Axencinstellung gebracht und ecine Strecke weit ah-
wiirts gefithrt, so kebrten sie, falls nicht eine zu starke Reizung
der sehr sensiblen Thiere damit verbunden war, stets langsam,
aber sehr sicher in ihre urspriingliche senkrechte Axencinstelluug
mit anfwiirts gerichtetem Mundpol zuriick und  sehwammen  in
genau senkrechter Bahn nach oben, bis sic wieder senkreeht an
der Oberfliiche hiingen blieben, oft nach mehrmaligem reflektori-
schem  Riickwirts-Abwirtssehwimmen.  Ganz  das entsprechende
Verhalten zeigten auch diejenigen Thiere, die in der Rubestellung
am Boden des Bassins standen. Wurden sic umgedreht uud vor-
sichtie in die Hohe gefiihrt, so kehrten sie chenfalls stets in die
senkrechte Einstellung mit abwiirts gerichtetem Mundpol zuriick
und schwammen in gerader Linic abwiirts, bis sie wieder senk-
reeht am Boden stehen blieben.

Dieses Verhalten ist stets bei villig unverletzten Exemplaren,
dic in grissercn Bassins, also unter anniihernd natiirlichen Be-
dingungen gehalten wurden, zu beobachten. Es ist genau dasselbe
Verhalten, wie ich es in dem einen Fall in Villafranca an Bero@
ovata tand. Hier an Eucharis zeigte sich deutlich, dass diese
senkrechten Einstellungen am Boden und an der Oberfliiche nicht
eine zufillige Erschcinung, sondern die normalen Rubestellungen
der Thiere waren.

2. Bolina hydatina.

An der kleineren Bolina hydatina, die in Neapel eben-
falls sehr hinfig ist. konnte ich genan dicsclben Erscheinungen
beobachten.  Auch diese Form hat die beiden Ruhestellungen an
der Oberfliiche mit aufwirts gerichtetem Mundpol und am Boden
mit abwiirts gerichtetem Mundpol, in welehe die Thiere immer
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wieder zariickkehren, wenn man sie vorsichtig in eine andere Lage
bringt. Man sieht in jedem Bagsin, in dem sich eine Auzahl Indi-
viduen befindet, einen Theil rubig an der Oberlliche hingen,
cinen anderen Theil ruhig am Boden stehen.  Ein dritter Theil
schwimmt frei im Wasser, wobel sie chenso wie Fucharis alle
wiglichen Lagen einnelimen und sich hald in geraden Bahnen,
bald in verschlungenen Curven ohne dauvernde Axencinstellong bo-
wegen. '

3. Cestus Veneris.

Cestus Veneris ist wegen sciner eigenthiimlichen Dand-
form und sciner weist bedentenden Linge wenig fiir Beobachtungen
in der Gefangenschaft geeignet. Nur einmal bekam ieh ein kleines,

. ungefiithr Sem Janges Individuum  dieses Thicres. das im Bassin
wit Vorlicbe die senkrechte Einstellung an der Oberfliiche einnahm,
d. h. die Stellung, in der die Axe, welche Mundpol und Sinnes-
pol verbindet, senkrvecht gestelit war und zwar ebenso wie bei
Evecharis und Bolina mit aufwiirts geriehtetem Mundpol. Warde
dieses Thier vorsieltig in eine andere Lage gebracht, so kehrte
es ebenso wie Eucharis und Bolina wieder in dic senkrechte |
Stellong zuriick.

4, Berod ovata.

Beroé ovata diirfte nunter allen Ctenophoren bei weitem
das giinstigste Objekt fiir physiologische Untersuchungen sein, ciner-
seits wegen ihrer einfachen Formverbiltuisse nnd andererseits,
weil sie nicht so empfindlich ist wie die anderen Formen und re-
sistenter, so dass sie auch ohne Wasserwechsel uuter sonst giin-
stigen Bedingungen lange am Leben erhalten und beguem heob-
achtet werden kann. Unter den Verhidltnissen, unter dencn ich
dic Thiere in Neapel halten konute, traten denn aunch bei Berod
dic Gleichgewichtslagen am dentlichsten anter allen Ctenophoren
hervor. Wenn Berod im Wasger umberschwimmt, nimmt sie alle
moglichen Lagen ein und hewegt sich in dew wechselndsten
Schwimmbahnen, aber wie bei den anderen Ctenophoren kommen
anch bei Bero® ovata dic beiden senkreehten Ruheeinstellungen
vor, an der Oberfliche mit anfwiirts gerichtetem Mundpol und am
Boden mit abwarts gerichtetem Mundpol. Da sich Beroé, wie
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bemerkt, hei ciniger Vorsicht in Glasgefassen ohne Wasserwechsel
balten Tisst, die cine genaue Beobachtung aller feineren Bewe-
gungsvorginge, besonders der Thitigkeit der Schwimwplittchen
vestatten, so suchte el bier Sicherheit in der Frage zu gewinnen,
ob die senkreehten Axeneinstellungen. wie mir durch das allge-
meine Vorkommen nunmehr wahrseheinlich geworden war, activ
auf dem Wege besonderer Thittigkeit der Locomotionsorgane, oder
ob sie doch nur passiv durch Differenzen im specifischen Gewiclit
der beiden Korperpole zu Stande kiimen. Sehr bald cntsehied
sicli anch diese Frage. Dic folgenden Thatsachen migen die Be-
lege dafiir liefern.

A. Eine frisch cingefangenc, unverletste Bero@ ovata
von 2,5 em Linge warde zur Beobachtung in ein  eylindrisches
Glasgefiiss von 40 em Lohe und 25¢m Durchmesser gesetzt.

Iy sei hier bemerkt, dass die Ucbertragung in anderes Wasser
stets gewisse Storangen des normalen Verhaltens verursacht, die
unter Umstiinden mehrere Stunden daucrn kinnen. Diese Stirungen
beruhen zum grossten Theil autf der verschiedenen Councentration
und Temperatur des Wassers. Wasser, das nur cinen Tag in
cinem offenen Gefissc gestanden hat, ist schon so verschieden von
frischem, dass es nicht selten einige Stunden danert, che das nor-
male Verhalten der Versuchsthicre wieder hergestellt ist. Beson-
ders kommen dabei dic Storungen, welche durch das specifische
Gewicht des Wassers bedingt sind, fiir die vorliegenden Unter-
suchungen in Betracht. Thieve, die, wenn sic olme Bewegung sind,
in ihrem urspriinglichen Wasser am Boden liegen, also schwerer
sind als das Wasser, steigen, in cin Gefiiss mit gestandenem
Wasser gebracht, passiv in diesem an die Oberfliche und bleiben
hier oft lange Zeit ohne active Beweguug liegen. Werden sie
untergetancht, so kehren sie stets wicdor passiv an die Oberflache
zuriick, bis nach lingerer Zeit durch Diffusion die Differenzen
im specifischen Gewicht des in den Kanilen des Kdrpers enthal-
terien Wassers nnd des ncuen Mediums ausgeglichen sind. Daher
miissen Beobachtungen itber die normalen Beweguugen und dic
Aequiliberverhiltnisse stets uur an Thieren gemacht werden, die
schon lingere Zeit in demsclben Wasser gestanden haben.

Nachdem dic in Folge der Uebertragung eingetretenen Bto-
rungen voriibergegangen waren, hing das Thier vollkommen senk-
recht an der Oberfliche des Wassers mit aufwérts gerichtetem
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Mundpol. Dabei war die Thitigkeit der Plittchen eine langsame,
aber auf allen Rippen ziemlich gleichrhythmiseche, Wurde das
Thier mit einem Glasstal vorsichtig untergetaucht und in eine
Lage gebracht, in welcher der Mundpol senkrecht nach unten ge-
richtet war, so kehrte es stets mit einer unveriinderlichen Sicher-
heit in die vertikale Lage mit aufwiirts gerichtetem Mundpol zu-
riick und schwamm senkrecht “in gerader Linie nach ohen, wo
es an der Oberfliiche in seiner arspriinglichen Stellung hiingen
blieh. Es konnte nun leicht beobachtet werden, dass die grosse
Gewandtheit und Sicherheit, mit der das Thier umwendete und
in die sénkrechte Lage zurtickkehrte, nur durch die Thitigkeit
der Plittchen bedingt war. Wenn das Thier untergetancht und
umgedreht war, so standen zuniichst in Folge des Beriihrungs-
reizes die Schwimmplittchen simmtlicher Rippen einen Augenblick
still.  Gleich darauf aber begannen die Plittchen auf einer Seite
sehr energisch zu schlagen, wihrend die an der gegeniiberliegen-
den Seite stehenden Rippen vollkommen in Ruhe blichen oder

l‘l;_:‘ &,

Riickkehr des Thieres in verschiedenen Stadien nach Umdrehung um 1800,

a) An der Oberfliche senkrecht hiingend :  Pliittchen schlagen auf gllen
Seiten miissig.

b) Um 1800 gedreht und untergetaucht : Plattchen stehen iiberall mo-
mentan still,

¢) Beginn der Riickkehr: Plittchen schlagen auf einer Seite, auf der an-
dern stehen sie still.

d) Erreichung der horizontalen Lage: Plittchen wie bei e

¢) Nach Drehung um 1859 Plittchen beginnen auch auf der vorher ru-
henden Seite wieder schwach zu schlagen,

£) Vollendete Riickkehr: Zustand wie bej a.

nach einigen wenigen Schligen wieder in Ruhe verfielen. Wie
wir oben sahen (pag. 13), musste durch die einseitige Thiitigkeit
der Rippen eine Drehung des Thieres zur Senkrechten eintreten,
und zwar musste die Drehung, da die wirksame Phase jedes Plitt-
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chensehlages in seiner Schncllbewegung nach dem Sinnespol hin
liegt, in der Weise erfolgen, dass der Sinnespol sich nach der
Seite der thitigen Rippen voran abwirts, der Mundpol dagegen sich
nach der cntgegengesetzten Secite aufwiirts drehte, so dass der
Winkel, unter dem seine Lingsaxe sich zur Senkrechten neigte, immer
grosser wurde. Hatte das Thier auf diesec Weise mit seiner Lings-
achse die orizontale passirt, so niiherte es sich nun wieder mehr
der Senkrechten, aber in umgekehrter Stellung, als es gieh von
ihr entfornt hatte. Bis das Thier einen Winkel von ca. 135 bis
1450 beschricben hatte, blieb das Verhalten der Schwimmplittchen
venan dasselbe. Aunf der einen Scite energische Thitigkeit, anf
den gegentiberliegenden Rippen vollkommene Ruhe. Nachdem
aber ein Winkel von 135—1450 durchlaufen war, begannen auch
an den bisher in Rule befindlichen Rippen die Plittehen wieder
su schlagen, aber mit geringerer Lnergie als an der gegeniiber-
liegenden Seite. So kehrte das Thier schliesslich ganz in dic
senkrechte Lage mit aufwiirts gerichtetem Mundpol und abwirts
gerichtetem Sinnespol zuriieck, in der es nun bis an die Ober-
fliche gerade in die Hohe sticg. Sobald die senkrechte Einstel-
lung wieder erreicht war, liess die energische Thiitigkeit der
Plittehen wieder nach und alle Rippen schlugen wie anfangs, als
das Thier ungestort an der Oberfliche hing, langsam und in un-
gefahr gleichem Rhythmus weiter.

Wurde das Thier untergetaucht und so gedrebt, dass es nicht
ganz senkrecht, sondern schrilg mit abwirts gerichtetem Mundpol
stand, so hegannen die Plittchen ausnahmslos jedesmal auf
denjetii’gcn Rippen zu schlagen, welehe auf der unter spitzem
Winkel zur Bodenfliiche geneigten  Seite standen, wihrend die
gegeniiberlicgenden stets in vollkommener Ruhe blieben, auch obne
anfinglich eine Schlagwelle zu zeigen. Jedesmal aber ftrat, nach-
dem das Thier bis in cine Neigung von ca. 45-—350 zur Senk-
rechten zuriickgekehrt war, aueh die Bewegung auf den gegen-
iiberliegenden Rippen wieder ein.

Dieses Einsetzen der Bewegung auf den vorher in Ruhe be-
findlichen Rippen bei Erreichung eines bestimmten Neigungs-
winkels, che die scnkrechte Lage eingenommen ist, hat eiue ge-
wisse Bedeutung fiir dic Gleichgewichtseinstellung.  Es ist vor-
auszusehen, dass, wenn die Bewegung auf den vorher ruhenden
Rippen erst in dem Moment cintrite, wo die senkrechte Lage er-
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reicht ist, das Thier nach dem Gesetz der Trigheit bei der ziem-
lich grossen Geschwindigkeit, mit der die Drchung  ausgefiibrt
wird, noch eine Strecke weit tiber dic senkrechte Iinstellung hin-
ausschiessen wiirde. Dies wird aber verhindert darch das friiherc
Lintreten der Bewegung auf den ruhenden Rippen, welches dic
Tendenz, nach der anderen Seite iiber das Ziel hinauszugehen, reeht-
zeitiz kompensirt. In der That gebt die Berod uach Crreichung
der senkrechten Einstellung unter normalen Verbiiltnissen nicmals
iiber das Ziel hinaus, sondern bleibt momentan in dieser Lage
stchen. Die Richtigkeit dieser Vermuthung konnte ich auf folgen-
dem Wege nachweisen. Wenn es namlich gelingt, die in Ruhe
befindlichen Plattenrciben im gegebenen Moment am Einsetzen der
Bewegtng zu verhindern, dann muss naeh der obigen Auffassung
das Thier, iber die senkrechte Lage hinausschiessen. Nun hat
man ein Mittel, um die Thitigkeit der Rippen zn unterdriicken.
Reizt man niimlich eine Rippe local dureh Beriihrung mit einer
Nadel nahe ihrem oberen Ende uicht allzustark, damit die Erre-
gung sich nicht iber das ganze Thier verbreitet, so wird durch
Contraction der unter der Rippe gelegenen Retractoren die Rippe
etwas in das Gallertgewebe eingezogen, so dass die Plittchen
augenblicklich anfhiren zu schlagen, und nicht eher wieder he-
ginnen, bis die Retraction ganz nachgelassen hat. Wurde nun
die Bero& bei der Riickkebr in die senkrechte Gleichgewichts-
stelling nach Erreichung einer Neigung von ca. 45° zur Senk-
rechten an den ruhenden Rippen in dieser Weise gereizt, so dass
dic Rippen sich retrahirten und zuniichst nicht ihre Thitigkeit
beginnen konnten, so schoss das Thier jedesmal iiber dic senk-
rechte Lage ein betriichtliches Stiick hinaus. Dann setste plitz-
lich die Bewegung auf den nun wieder hervorgestreckten Rippen
um so energischer ein, je grosser der Winkel war, um den das
Thier iiber die senkrechte Lage hinausgegangen war, und die
Folge war, dass es nun wieder in die senkrechte Lage zuriick-
kehrte, wo dann wieder gleichmissige, langsame Thitigkeit der
Plittchen aller Rippen eintrat.

Das Eintreten von Bewegung und Rube der Plittchen bei
Riickkehr in die Gleichgewichtslage geschicht mit einer Sicherheit
und Gewandtheit, kurz in einer so exacten Form, wie sie nur die
cinfachsten physikalischen Experimente auszeichnet. So oft das
Thier untergetancht und in eine andere Lage gebracht wurde,
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kehrte es stets mit derselben Priicision durch bestinunt geregelten
Plittehensehlag in die Gleichgewichtsstellung zuriick.

Nachdem diese Versuche schr oft wiederholt waren, wurde
das Thicr zur Untersuchung scines Verhaltens im Erregungszustand
Leftig gercizt, indem scin Muudpol mit einem Dralt duarchstochen
wurde. Der Erfolg war folgender. Zunichst wurden alle Rippen
in das Gallertgewebe retrabirt, und die Phitteheubewegnng stand
in Folge dessen einige Zeit vollkommen still. Eine active Loco-
motion durch Thatigkeit der Plittchen fand also withrend dessen
nicht statt. Wurde nun das Thier in diesem Zustande unter die
Oberfliiche getaucht und zwar so, dass es horizontal za liegen kam,
so kelute es jetzt passiv ohue die geringste Thiitigkeit der Plitt-
chen an die Oberfliiche zuriick, und zwar drehte es, wenn cs
tief genug untergetaueht war, chenfalls den Mundpol, aber dusserst
langsam, nach oben; an der Oberfliiche aber blich es in horizon-
taler Stellung licgen. Es ging also daraus bervor, dass das
Thier leichter war als das Meerwasser nnd dass der Mundpol
wieder leichter war als der Sinmespol. Diese passive Art der
Riickkehr in die senkrechte Lage an der Oberfliiche war aber
durchaus versehieden von der activen, dureh regulirte Thatigkeit
der Plittehen bedingten Art. Die passive Rickkehr geschah stets
so langsam, dass sic unmoglich mit der gewandten und schnellen
Stemerung bei der activen Riickkehr verwechselt werden konufe.
Jedenfalls aber stand fest, dass der Kdrpor spe-
cifischleiehter als das Meerwasser war.

Der Zustand der Ruhe der Plittchen dauerte indessen nur
canz kuarze Zeit.  Nachdem das Thier noch mehrere Secunden ganz
ruhig an der Oberfliiche gelegen hatte, begann plotzlich die Thiitig-
keit der Plittchen wieder, aber zuerst uuregelmissig auf ver-
schiedenen Rippen, so dass das Thier erst einige schwankende
Bewegnngen machte und in unregehmissiger Bahn einige Secunden
lang durch das Wasser sehwamm. Damn aber stellte es sich
plotzlich durch Thittigkeit der Plittchen auf den Rippen der cinen
Secite nnd Rube derjenigen anf der anderen iu senkrechte Lage
mit abwirts gerichtetem Mandpol ein und schwamm in dicser
Stellung, indem alle Rippen zu gleichmiissiger energischer Thiitig-
keit tibergingen, senkrecht abwiirts, bis es mit dem Mundpol den
Boden des Gefisses beritbrte, wo es in der gleichen Stellung
stehen Dlieb, wibrend die Plittchen aller Rippen ziemlich schnell
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zn schlagen fortfubren. In dieser Stellung  verharrte es nun
davernd. Die Thitigkeit der Plittchien blich dabei nicht stets
anf allen Rippen gleichrhythmisch. Sobald aber in Folge des Nach-
lassens der Plittehenthitigkeit auf einer Scite das Thier nach der
anderen Seite umzasinken drobte und im Begrift war, sich zur
senkrechten Stellung zu neizen, wurde diese Sehwankung sofort
durch erneute stiirkere Thiitigkeit der schwiicher schlagenden
Rippen wieder corrigirt, so dass es nur zu ganz kleinen Oscilla-
tionen nm die senkrechte Stellung kommen konnte,

Wurde das Thier ans seiner senkreelten Stellung am Bo-
den vorsichtig in die 1ohe gehoben wnd umgedrelit, so dass
der Mundpol nach oben zu stehen kam, so trat jetst in analoger
Weise wie friher die Ruekkelr in die senkreehte Stellung am
joden ein. Wenn das Thier in eine Lage mit schriig aufwiirts
geriehtetem Mandpol emporgehoben war, so  begannen sofort dic
Plittehen  auf denjenigen Rippen energiseh zu schlagen, welehe
awl der zur Oberfliiche spitawinkliz genecigten Lingsseite des Kor-
pers standen, wihvend die Rippen der andern Seite vollkemmen
in Rube blieben.  Dadurch drelite sich naturgemiiss der Sinnespol
nach oben, der Mundpol nach unten. Das Thier durchschritt die
horizontale Lage, und als es sich bisx auf einen Winkel von 45 biy
55 der Senkrechten gendihert hatte, heganuen auel dic Plittehon
der vorher ruhenden Rippen zu schlagen, erst langsam, dann
sciimeller, bis das Thier in vollkonmen senkrechte Lage zuriiek-
gekehrt war. In dieser Einstellung stieg es nun  doreh gleich-
rhythmischen Schlag aller Plittchenreilien in gerader Linie ab-
wirts, bis es mit dem Mund am Boden senkrecht stchen blieh.
Die Rickkehr in diese senkrechte Gleichgewichtslage am Boden
geschicht also in ganz analoger Weise wie die Riickkehr in die
Gleichgewichtslage an der Oberfliche. Der Unterschicd dabei ist
der, dass bei Riickkelr nach der Oberfliche nur die Rippen,
welche zur Bodenfliche spitzwinklig gerichtet sind, bei der
Riickkehr nach dem Boden dicjenigen Reihen, welche zur Ober-
fliche spitawinklig gerichtet sind, in Thiitigkeit @bergelien, wiih-
rend die gegeniiberstehenden in vollkommener Ruhe verharren. It
ersteren Ialle also sind die aufwirts gerichteten, im letzteren die
abwirts vom Sinnespol gerichteten Phittchen thiitig.

So oft das Thier aus seiner Gleichgewichtslage am Boden
entfernt und in die 1Ike gehoben warde, kehrte cs stets mit der-
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selben Sicherheit und Gewandtheit wie vorher an die Oberfliiche, jetat
in seine senkrechte Stellung am Boden zurtick. Jede kleine Umdre-
Lung, die mit dem Glasstab an dem senkrecht stehenden Thiere aus-
eefiibrt wurde, compensirte es dusserst geschickt und exact durch
die Thatigkeit der Plittchen einer Seite. Nachdem sieh vorher
gezeiet hatte, dass das specifische Gewicht des Thieres geringer
als das des Wassers war, da es bei villiger Ruhe der Plittehen
an die Oberfliiche stieg, so legt in dieser Riickkekr in die Gleich-
gewichtslage am Boden ein weiterer Beweis dafiir, dass diese Kin-
stellung nicht durch die Verhiiltnisse dos specifischen Gewiehts,
sondern allein durch die active Bewegung der Plittchen bedingt
ist. Um aber ganz sicher zu sein und auch die Moglichkeit, dass
sich das specifische Gewicht des Korpers jetzt gelindert haben
konnte, auszuschliessen, wurde noch folgender Versuch gemacht.
Das Thier, welehes nnter gleiechmiissiger Thatigkeit der Plittehen
senkreeht am Boden stand, wurde durch Reizung dazu gebraclt,
alle Rippen zn retrahiren, so dass die Thitigkeit der Plittchen
sofort fiir cinige Sceunden sistirt wurde. Im Moment der Sistiraug
der Plittehenthiitigheit num begann das Thier sotort passiv langsam
in die Hiohe zu steigen und zwar drehte sich der Mundpol nach
oben, wihrend der Sintiespol nachfolgte, so dass das Thier bald
senkreeht stand und in dieser Lage wenige Secunden lang in die
Hohe sticg, bis die Retraction der Rippen nachliess. Dice Thiitig-
keit der Plittchen aber begann nun bloss auf einer Seite, so dass
das Thier activ wicder dic bekannte sichere Wendung machte,
bis der Mundpol wieder senkrecht nach unten stand. Dieser Ver-
such schliesst jeden Zweifel dariiber aus, dass die Einstcllung in
dic Gleichgewichtslage am Boden durch die Verhiiltuisse des spe-
cifischen Gowichts der Korperpole zu Stande kommt, denn er
zeigt, dass das Thier immer noch specifisch leichter war als das
Wasser und der Mundpel selbst leichter als der Sinnespol, dass
also das Einhalten der senkrechten Gleichgewichtsstellung am Boden
und die Riickkehr in dieselbe nur durch active Bewegung der
Pliittechen bedingt war.

Nachdem das Thier sich ea. 20 Minuten lang ohne Locomo-
tion in seiner senkrechten Stellung am Boden aufgehalten hatte,
begann es mehrmals spontan zu schwanken, wendete dann durch
einseitiven Schlag der Plittehien von selbst v, so dass der Mand-
pol naeh oben gekelirt war und sehwamm in dieser Stellung grade
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aufwiirts an dic Oberfliiche des Wassers, wo es in seiner Anfangs-
stellung, d. b. Mundpol aufwiirts, Sinnespol abwiirts gerichtet, danernd
rubig hiingen blieb. Umdrehen hatte jetzt wieder denselhen Er-
folg wie bei Beginn der Beobachtung, also active Rickkehr -+ die
senkrechte Gleichgewichtsstellung an der Oberfliiche.

Nachdem am ersten Tage die Versnehe abgebroclen waren,
wurde das Thier die Nacht iiber in ein grosses Bassin mit Wasser-
wechsel gesetzt.

Als am nichsten Tage die Berod wieder in das Versuchs-
bassin iibertragen worden war, war das Verbalten noch genau
dasselbe wie am vorhergehenden Tage. Das Thier ling senkrecht
mit aufwiirts gerichietemn Mundpol an der Obertliche des Wassers
und kehrte, wenn es untergetaucht und umgekehrt wurde, stots
in der gleichen exacten Weise in diese Lage zuriick.

Nachdem die Versuche 20—30 Mal aud zwar zoletzt ohne
grosse Schonung wiederholt worden waren, drehte sich das Thier
plitzlich wieder mit dem Mundpol nach unten und eing anter
ziemlich energischer gleichmissiger Thittigkeit der Pliittehen senk-
recht in dieser Stellung bis auf den Boden hinab, wo es nun wie-
der, den Mundpol an diec Bodenftichie gedriickt, in der senkrechten
Gleichgewichtslage stelien blich. Nach ca. 24 Minaten neigte es
sich aber durch Sistirung des Schlages der Rippen auf der einen
Seite in cine etwas schriige Lage, in der es nun, mit dem Mundpol
den Boden beriihrend, umlierschwamm. Dabei drebte es sich ein
wenig, bald hicrhin, bald dorthin schwankend, kriimmte sich zu-
weilen ruckweise durch Contraction dor Muskelfascin auf einer
Seite, ging dann allmiiblich in horizontale wad sehliesslich in senk-
rechte Stellung mit anfwiirts gerichtetem Mundpol diber, in der es nun
grade aufwiirts schwamm, bis es wieder in der urspriinglichen
Gleichgewichtsstellung an der Oberfliiche hiingen bliel.

Hier hing es 6fter lingere Zeit in dicser Stellung.  Ab und
zu aber verliess es diese Rubelage und schiwamm  spontan eine
Weile im Wasser umber, kehrte aber dann in seine senkrechte
Stellung an der Oberfliche zuriick.  Wurde das Thier hier dureh
Reizung zum Stillstand aller Rippen gebracht, oder licss es spontan
cinmal voritbergehend das Spiel seiner Plittehen ruklien, so hegann
s jedesmal langsam zu sinken und zwar mit abwirts gerichtetem
Simnespol. Der Karper war alsojetzt specifisch
schwerer geworden als das Seewasser. Aber sobald
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das Thier einc kwrze Strecke gesunken war, kehrte es stets durch
Wiederaufpabme seines Plittchensehlages senkreeht in scine Gleich-
eewichisstellung an der Oberfliche zuriick.

Nach lingerer Zeit sank das Thier wieder zu Boden und
blieh hier eine Weile ruhig ohne Plittchenbewegung in hovizon-
taler Lage liegen, kehrte dann wieder activ an die Oberfliiche zu-
riick, sank nach einiger Zeit wieder und blieb wieder am Boden
liegen. Dies wiederholte sich mehrere Male. Die Beobachtung
wurde dann abgebrochen.

Das cben beschriebene Verhalten der Bero@ ist typisch fiir
alle Individuen. Die wesentlichen Momente dabei sind das Vor-
kommen von zweierlei Gleichgewichtsstellungen in der Ruhe and
die jedesmalige Riickkehr in diesetben durch genauce Regulirung
der Plittchenbewegung, wenn das Thier kiinstlich aus der Gleich-
gewichtsstellung entfernt worden ist. Diese Erscheinungen sind
insserst charakteristiseh und ich konnte sie, nachdem ich sie ein-
mal anfecfunden hatte, an allen unverletzten Bero&s, dic ich cinige
Zeit beobachtete, constatiren. Verschicdenheiten sind dagegen in
den einzelnen ¥illen stets im Verhalten des specifischen Gewichts
vorhanden. Was aber noeh bemerkenswerth sein diirfte, das ist
das Verhiltniss zwischen beiden Gleichgewichtsstellungen, zwischen
der an der Oberfliiche mit anfwiirts gerichtetem Mundpel und der
am Boden mit abwirts geriehtetem Mundpol. In den meisten
Fillen habe ich folgendes Verbiltniss gefunden: Wenn die Thiere
in ungestortem Zustande in ihrer Gleichgewichtsstellung an der
Oberfliche hingen und sic wurden heftig gereizt, wie im obigen
Fall durch Stechen oder hiufiges Umdrehen, so verliessen sie ihire
Oberflachenstellung und gingen in die Gleichgewichtsstellung am
Boden iiber, wo sie einige Zeit verharrten, um dann wieder spontan
in ihre obere Gleichgewichtsstellung zuriickzukehren. Aber auch
das umgekehrte Verhalten habe ich mehrfach beobachtet. Der
folgende Iall bietet ein schr charakteristisches Beispiel dafiir.

B. REine frisch eingefangene, unverletzte Bero& ovata von
1 em Linge stellte sich, nachdem sie in das Versuchsgefiss gebracht
worden war, und die Erregung der Uebertragung tiberwunden batte,
in der unteren Gleichgewichtsstellung senkrecht am Boden ein. Die
Pliittehen aller Rippen waren sebr lebbaft thitig und sehlugen auf
allen Seiten synchron. Wurde sie mit einem Glasstab sehr vorsichtig
aus ihrer Lage gebracht, so kebrte sie in der oben beschriebenen
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Weisc sehr geschickt wieder in ihre Gleichgewichtsstellung zurtick.
Waurde sie aber mit dem Glasstab ctwas stirker angestossen, so
drehte sie sich activ durch entsprechend regulirten Plittehenschiag
sofort und zwar sehr schnell und gewandt um 1809, so dass sie
senkreeht mit aufwarts gerichtetem Mundpol zu stehen kam und
schwamm mit ungemeiner Geschwindigkeit (ca. 100 mm in der Se-
cunde) senkrecht aufwiirts bis an die Oberfliche, wo sie einige Secun-
den scluiig zur Oberfliche umherschwamm und dann in der oheren
Gleichgewichtsstellung, also mit aonfwiirts gerichtetem Mundpol,
hiingen blieb. Stand einmal momentan die Plittchenhewegung still,
was dfter vorkam, so begann sie sofort in senkrechter Stellung mit
abwirts gerichtetem Sinnespol zu sinken, bis sie durch die von
neuem cintretende Plittchenbewegung wieder an die Oberfliiche
sticg. Sie war also specifisch schwerer als das Seewasser. Nacl-
dem das Thier ungefiihr eine Minute in senkrechter Stellung an
der Oberfliiche ungestirt gehangen hatte, wendete es pltziich ohne
dusscre Veranlassung sehr geschickt um 1300 um, so dass der Mund-
pol nach unten kam, und ciite nun activ wieder mit derselben
Geschwindigkeit, wic es aufgestiegen war, grade abwiirts, bis es
wieder ganz senkrecht in der unteren Gleichgewichtsstellung am
Joden stehen blieh. Wurde es jetzt wieder mit dem Glasstab an-
gestossen, so stieg cs in der gleichen Weise wie vorher wieder in
die Hhe. Dieses Verhalten bis in dic klcinsten Einzelheiten zeigte
es, 80 oft es durch Anstossen gereizt wurde. Jedesmal blieb es nur
1 Minute, oft noch kiirzere Zeit in der oberen Gleichgewichtsstellung
hiingen und kehrte dann stets spontan mit sicherer Wendung senk-
reelit in seine untere Ruhelage am Boden zuriick. So verhielt
sich die Bero& cinen halben Tag lang. Am Nachmittag hatte
sich ibr Verhalten gedindert. Sie stieg jetzt auch bei stirkerer
Berithrung nicht mehr an die Oberftiche, sondern blieb am Boden
und kehrte wie cin Stehanf bei Umdrehung immer wieder in ihre
untere Gleichgewichtslage zurtick, und zwar #usserst schuell und
sicher die Neigung durch Plittchensehlag in der entsprechenden
Weise compensirend.

C. In einem anderen Falle hielt ich drei Bero @ ovata, dic
anfangs ea. 5em gross waren, in einem Glasgefiss von ca. 15 Liter
Inhalt. Trotzdem das Wasser nic gewechselt, nur vor Verdunstung
geschiitzt war, konnte iel die Bero&s drei Wochen lang in nor-
malem Zustande am Leben erbalten. [eh muss hinzusctzen, dass
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es im Monat December war. Withrend dieser Zeit, wo das Gefiiss
ganz ungestirt an seinem Platze stehen blieb, verharrten die Thiere
oft mehrere Tage lang in ihrer Gleichgewichtsstellung am DBo-
den ohne Locomotionen auszufiihren. Wirkte aber die Sonnen-
wirme einige Zeit auf das Getliss cin, so dass das Wasser etwas
erwirmt wurde, so verliessen die Thiere ihre Gleichgewichts-
stelling am Boden und fingen an, nach den verschiedensten Rich-
tungen und in den verschlungensten Schwimmbahnen im Wasser
zu kreuzen. Anch traten dann oft ruckweisc Korpercontractionen,
theils allseitige, theils cinseitige Kriimmungen auf, die stets das
Zeichen einer bestehenden Irregung sind. War die Sonne ver-
schwunden, sank dic Temperatur wieder, so nahmen diec Thiere
nach einiger Zeit auch wieder ibre urspriinglichen Gleichgewichts-
stellungen am Boden ein,  Alle drei Thiere verhielten sich immer
ziewlich iibercinstimmend.

Diese Thatsachen zeigen deutlich, dass die Veranlassung fiir
das Verlassen ciuer Eiustellung und das Uebergehen aus der Gleich-
eewichtestellung an der Oberfliche in die entgegengesetzte am Bo-
den und umgekehrt, hauptsiichlich in der durch Reize erzcugten
Erregung zu suchen ist.

5 Beroé Forskalii.

Dicselben Gleichgewichtseinstellungen, wie sic bei Beroé
ovata so typisch auftreten, kommen bei Bero& Forskalii eben-
falls vor. Aber Berod Forskalii eignet sich deshalb weniger
zu den Versuchen, weil sie durch kleine Reize viel leichter in
heftige Errcgung versetzt wird. Stchen z. B. die Thiere in der
unteren Gleichgewichtsstellung am Boden und dreht man sie um,
so geniigt der Reiz der Bertibrung mit dem Glasstab meist dazu,
die Thiere zu stiirmischen Schwimmbewegungen zu veranlassen, so
dass sie in den unregelmiissigsten Bahnen mit grosser Gesechwindig-
keit durch das Wasser eilen. In ecinigen Fillen aber, hesonders
wenn die Thiere schon mebhrere Tage im Versuchsgefisse ohne
Wasserwechsel gehalten worden waren, gelang es durch Umdrehen
aus der Gleichgewichtslage genau die gleiche exacte Riickkehr in
dieseibe zu crzielen wic bei Bero€ ovata.

(6
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Die vorstehenden Beobachtungen und Versuche stellen das
allgemein verbreitete Vorkommen von senkrechten Gleichgewichts-
lagen unter den Ctenophoren fest, eine mit aufwiirts, einc mit ab-
wiirts gerichtetem Mundpol. Sie zcigen ferner, dass diesc (leich-
gewichtseinstellungen dureh aective Bewegung der Plittchen zu
Stande kemmen, und dass nach Umdrehung des Thieres die Riick-
kelr in die Gleichgewichtslage ebenfalls durch active Regulirang
der Plattchenbewegung bewirkt wird und zwar in einer so exacten
und sicherén Weise, wie sie physikalische Versuche auszeichnet,
Stiarkere Erregungen sind  liinfig Veranlassung, dass die Thiere
aus der einen Gleichgewichtsstellung mit  anfwirts gerichtetem
Mundpol in die andere mit abwiirts gerichitetem Mundpol iiber-
gehen und umgekehrt. Mitunter, aber selten, kinnen anch passiv
durch Verschiedenheit des specifischen Gewichts beider Korperpole
bei vollstindiger Bewegungslosigkeit des Thieres bestimmte Axen-
einstellungen zu Stande kommen, die aber stets leicht von den acti-
ven Gleichgewichtseinstellungen zn unterseheiden sind,  Im tibrigen
ist das specifische Gewielt des Ctenophorenkiirpers weehselnd.

Y. Die Abhingigkeit der Gleichgowichislagen vom
Otolithenorgan.

Nachdem die Thatsache ermittelt war, dass die Einstellungen
in die scukrechten Gleichgewichtslagen dureh active Regulirung
des Plittchensehlages stattfinden, war nunmehr die Frage die, ob
und in welcher Weise das Otolithenorgan die Plittehenbewegung
regulirt.

Dic crsten Versuche in der Frage, ob eine Beziehung zwi-
schien Sinneskirper und Bewegung des Thieres besteht, machte
Eimer!), dem es indessen nicht gelang, Bezieliungen zwischen
beiden auafzufinden. Dennoch sind die Versuche Eimer’s von
Wiebtigkeit, denn sie haben zuerst gezeigt, dass die Plittchen auch
unabhiingig vom Sinneskiorper die Fahigkeit spontaner Beweguug
besitzen. Eimer schnitt eine Berod ovata der Quere nach in

1) Eimer: ,Versuche iiber kiinstliche Theilbarkeit von Beroé ovatus.

Angestelit zum Zweck der Controlle seiner morphologischon Befunde diber
das Nervensystem dieses Thicres. In Arch. f. mikr. Anat, Bd. XVII. 1880.
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drei Stiicke. Nach der Operation war sofort anf allen Rippen die
Bewegung der Plittehen erloschen. Bald aber trat die Bewcguug
wieder ein und zwar znerst an dem Stiick, welches den Sinnespol
enthiclt, spiter anch am Mittelstick und am Mundstiick. Aber
in den beiden letzteren wurde dic Bewegung oft unterbrochen.
Kleine Stiicke, die abgeschnitten waren und Theile der Rippen
besassen, verhielten sich ebenso. Nach ldngerer Zeit hatten sich
dic Theilsticke wieder vollstindig erholt: ,Des Afterpols ent-
hehrende Hiilften von Berod schwammen gewdhnlich bald durch-
aus wie cin ganzes Thier umbher, reagierten anf Reize vollkommen
wie ganze Thiere und schienen ihnen, was psychisches Vermigen
betrifft, durehaus nicht nachzustehen.” Nach querer Durchtrennung
einer Rippe an einem sonst unverletzten Thier schlugen die Pliitt-
chen in beiden Abschnitten nnabhiingig von einander, d. h. in un-
gleichem Rbythmus. Es muss bemerkt werden, dass Eimer dic
Gleichgewichtseinstellungen noch nicht kannte. Abgesehien hiervon
sind die thatsichiichen Angaben Eimer's durchaus zutreffend, wie
auch schon Krukenberg!?) bestitigte. .

In seiner Monographie der Ctenophoren beschiftigt sich aunch
Chun?) mit der Frage der Regulirung des PlLittchenschlages durch
das Otolithenorgan und beobachtete ein wichtiges Factum. Wie
oben erwihnt, reiht sich an jede von den vier Federn, zwischen
denen der Otolith selbst anfgehiingt ist, cine Cilienplatte an, dic
sich weiter abwirts in zwel getrennte Flimmerrinnen spaltet, an
dic sich in continuirlicher Flimmerverbindung die Rippen mit ihren
Plattchen ansetzen. Chun beobachtete nun, dass die Plittehen
der beiden von derselben Cilienplatte cntspringenden Rippen stets
in demselben Rhythmus und gleichzeitig schlagen, dass also iiber
dic beiden Rippen desselben Quadranten dic vom Sinnespol kom-
menden Flimmerwellen stets gleichzeitie und gleich schnell hin-
weglanfen. Bleiben die Plittchen der einen Rippe des Paares
stehen, so thun es auch im selben Moment die der andern. Sehla-
gen dic der einen langsamer oder schneller, so thun es auch

1) Fr. W. Krukenberg: ,,Der Schiag der Schwingplidttchen bei Beroé
ovatus®. In Vergl.-physiolog. Studien zu Tunis, Mentone und Palermo. Ex-
perimentelle Untersuchungen ITI. Abth. Heidelberg 1830.

2) C. Chun: ,,Die Ctenophoren des (olfes von Neapel und der angren-
zenden Meeresabselmitte.  Eine Monographie. Leipzig 1880,
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gleichzeitig die der anderen. Jedor Quadrant dagegen ist in dem
Plittchenschlag seiner Rippen unabhingig von jedem anderen. Daler
kiinnen die Plittehen des einen Rippenpaares thiitig scin, wiithrend
dic des anderen rulien, kiunen sehnell schlagen, wibrend dic des
anderen Jangsam schlagen. Dass diese Regulirung am Sinneskirper
beginnt, konnte Chun unter dem Mikroskop an jungen Exemplaren
verfolgen. Nach Abschneidung des Sinneskiirpers fiillt diese 1e-
euliring weg: die zwei rusammengehirigen Reihen jedes Quadran-
ten schilagen dann unabliingie von einander, so dass dann jede
Rippe ihren eigenen Rhythmus hat. Obwoll die Thiere auch ohne
Siuneskirper noch lange Zeit am Leben erhalten werden konuten,
blicb dic Arbythmie der rusammengeliorigen Rippen doch De-

stelen.
Dieses von Chun gefundene (fesctz konnte ich hei allen
- unverletzten  Ctenophoren bestitigen.  Eine Ausnabme  kommt

nicht vor. Das Chun'sche Gescts ist auch olme Weiteres ver-
stindlich, da ja cin hopuls, der vom Sinnespol kommt, an der
Theilungsstelle, wo die Dbeiden Flimmerrinnen ihren Ursprung
nehmen, auf den ersten Elementen beider Flinmerrinnen gleich-
zeitig einsetzen, und bei der Gleichartigkeit der Leitung, wenn
sonst keine Stirung vorlicgt, auch gleich schuell auf den Flimmer-
rinnen und weiterhin auf den Rippen abwiirts weiter fortgeptlanzt
werden muss. Fiir die Rippen verschiedener Quadranten dagegen
ist dieser Grund nicht vorhanden, denn die Tmpulse haben bei
ibnen nicht wic bei den zwei Rippen cines Quadianten dieselbe
Ursprungsstelle, welehe darch Jede der Aufhingefedern reprisen-
tirt wird. Die Bewegung der Phitichen auf Jedem Quadranten
kamn also unabhiingig vou der auf Jedem andercn erfolgen, so
dass dureh stirkeren oder schwiicheren Schlag der Rippen eines
Quadranten eine Aenderung in der Axeneinstellung des Thieres
ermiglicht wird. Die Gleichgewichtscinstellungen waren Cliun
aber auch noch nicht bekannt.

Im Anschluss an  diese Verhiiltnisse iHusserte Engelmann
(1. ¢) scine oben (pag. 3 u. 4) angefiihrte Vermuthung, dass der Oto-
lith dureh verschiedenen Druck oder Zug aut dic Aufhiingefedern
bei versehiedeuen Stellungen des Thieres eine verschicden starke
Thiitigkeit des Plittchenschlages auslisen kinnte, welehe bewirkte,
dass das Thier sich in die senkrechte Lage cinstellte,

Nachdem im Vorhergehenden das Vorkommen soleher Gleich-
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gewichtscinstellungen und uach Entfernung des Thieres ans ihnen
die Riickkelr in dieselben durch Regelung der Plittehenbewegung
nachgewicsen worden ist, gewinnt die Engelmanwsche Ver
muthung immer mehr an Wabrscheinlichkeit, und es erithrigt nun
nur noch festzustellen, ob dic Fihigkeit, sich activ in die senk-
rechten Gleichgewichtslagen cinzastellen nach Entfernang des Oto-
lithenorgans verloren ist.  Die folgenden Versuchsreiben fillirten
zur Entscheidung der Frage.

1. Eucharis multicornis.

Das fusserst weiche Korpergewebe von Eucharis gestatiete
zur Entfernung des  ctwas tief im Sinnespol gelegenen  Otolithen
foleende Methode.  Kine Glasrihre, dic zu ciner langen  Spitze
ansgezogen war, wurde mit der Spitze vom Sinnespol bis an den
Otolithen herangefiibrt.  Bertihrte die Spitze genan den Otolithen,
so wurde am andern Fnde der Glasrohre ein wenig gesaagt und
dies geniigte, am den Otolithenksrper loszareissen und mit der (las-
ohre herauszuziehen. So ist ¢s moglich, ohne grossere Verletzung
des Thieres den Otolithenkdrper zu entfernen.

Bei einer Anzahl-von Individuen, die in ihrer senkrechfen
Glelehgewichtsstellung an der Oberfliiche hingen und  nach Ent-
fernung aus dieser Lage stets sehr prompt in dieselbe zuriick-
kehrten, wurde mit dieser Saungmethode der Otolithenkdvper ent-
fernt. Zuntichst befanden sich die Thiere infolge der Operation
in einem Erregungsstadinm. Die Rippen waren retrahirt und die
Plattchen schlagen nieht. Dagegen erfolgten hilntig ruckweise
Contractionen des Korpers. Nuch einiger Zeit begannen die Plidt-
chen auf einigen Rippen wicder zu schlagen, aber niemals mchr
anf den beiden Rippen desselben Quadranten gleichrhythmisch,
wic dag auch zu erwarten war. Auaf jeder ecinzelnen Rippe war
dic Bewegung der Plittchen unabliingig von der auf den anderen,
wenn es auch bisweilen vorkam, dass die Plittchen aller Rippen,
besonders wenn sie schr cnergisch thittig waren, in ungefihr glei-
chem Tempo schlugen.  Der locomotorische Effect dieses Ver-
haltens war der, dass die Thiere zunichst in horizontaler Lage
theils am Boden lagen, theils an der Obertliche schwammen,
damm unregelmissige Drehungen machten und spiter von Zeit
z0 Zeit in unrvegelmiissigen Schwimmbalinen unter den verschie-
densten Axencinstellungen dureh das Wasser kreuzten, wieder
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passiv an den Boden oder an dic Oberfliiche zuriickkelirten, aber
niemals eine der beiden Gleichgewichtsstellungen einnahmen. O b-
wohl die Thiere noch mehrere Tage unter ganz natur-
gemissen DBedingungen am Leben erhialten wurden,
kamen doch niemals wieder die charakteristischen
Gleichgewichtsstellungen vor.

2. Bolina hydatina.

An der ebenfalls sehr zarten und weichen Bolina wurde auf
dieselbe Methode bei Individnen, die in senkrechter Gleichgewichts-
stellung an der Oberflsiche hingen und die Gleichgewichtsreactionen
sehr deutlich und exact zeigten, der Otolithenkrper entfernt. Der
Erfolg war genan derselbe wie o Eueharis. 1In der Regel
sehwammen dic Thiere in horizontaler Lage an der Obherfliiche
des Wassers, von Zeit zu Zeit auch spontan in unregelmiissigen
Bahnen und Axeneinstellungen dureh das Wasser.  Der Schlag
der Plittchen war auf allen Rippen unabhingiz von cinander.

Zu Gleichge\vichtseinstellungen kam c¢s nach der Operation nicht
wieder.

3. Bero& ovata,

Da Bero& ovata fiir alle Operationen hei weitem das giin-
stigste Object ist und vor allem auch die Gleichgewichtseinstellun-
gen in der exactesten und augenfilligsten Weise reigt, wurden an
ihr auch die ansgedehntesten Versuche gemacht. Da aber das
Gewebe hedeutend resistenter ist als bei Eucharis und Bolina,
so konnte zur Entfernung der Otolithen die Sangmethode keine
Anwendung finden. Es wurden daher die Otolithen auf anderc
Weise cntfernt. Zu diesen Versuchen wurden immer nur Exem-
plare gewihlt, die dauernd die Gleichgcwichtseinstcllungen in
ausgepriigter Form zeigten. Es folgen die Ergebnisse der Ver-
suche an Berod.

A. Mehrere Berods, die sich schon seit einigen Tagen im
Versuchsgefiiss hefanden und in. der Gleichgewichtslage an der
Oberfliche hingen, wurden mit dor Hand umgedreht, so dass der
Sinnespol dic Wasseroberfliiche beriihrte, and ohne weitere Reizung
in dieser Lage gehalten. Wihrend dossen wurde mit cinem glii-
henden, ca. 0,5 mn dicken Draht das Otolithenorgan vorsichtig
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ausgebrannt. Diese Operation gelingt bei ciniger Vorsicht sehr
cut, und man kann grossere Verletzungen leicht vermeiden. Die
so operirten Thiere coutrahirten sich sofort und stellten ihre
Plittchenbewegnng cin. Je nach ihrem speeifischen Gewicht san-
ken sie dabei entweder zu Boden mit senkrecht abwirts gerich-
tetem Mundpol oder blieben an der Oberflache liegen, in beiden
Fillen stets horizontal und unter fortwihrenden Zuckungen des
Korpers. Nach ciniger Zeit liessen die Zuckungen wicder nach,
und an einigen der Rippen traten voriibergehende Sehlagwellen
auf. Nach und nach wurden dic Wellen hiufiger.  Kinige Rippen
gingen hereits zu rhythmischem Schlagen der PlLittchen iiber, an-
dere aber standen noeh ganz still. Infolge dessen drehten sich die
Thicre in ibrer horizontalen Lage und gingen auch wohl in andere
Lagen iiber. Bald waren alle Rippen in rhythmiscler Thittigkeit,
aber so, dass jede von den anderen unabliingig war, ihren eige-
nen Rhythmus hatte, ott lange Ruliepausen cintreten liess, daun
bald in schuellem, bald in langsamem Tempo, bald wieder ganz
ohne Rhythmus schlug, kurz, gar keine Regel in ibrer Thitigkeit
orkennen licss. Der locomotorische Effect dieser unregelmiissi-
gen DPlittchenthitigkeit war der, dass die Thicre ab und zu ihre
horizontale Ruhelage verliessen und in unregelmissigen Curven
durch das Wasser schwammen, ihnlich wie die unverletzten B e-
ros, wenn sie spontan ihre Gleichgewichtsstellungen am Boden
oder an der Obertliiche verlassen, um nach allen Richtungen hin
im Wasser zu krenzen. Aber die Schwimmbewegung dor operir-
ten Berots war hiufig ctwas unregeliniissiger, in ithren Richtun-
gen noch wechselnder und schwankender als die der unverletzten
Individuen, ein Unterschied, der freilich nur bei sehr genauer
Vergleichung bemerkbar wird. Bei lebhaftem Schlag der Plitt-
chen aller Rippen aber war die Sehwimmbewegung der operirten
Thiere von derjenigen der unverletzten Individuen, die spontan im
Wasser kreuzen, nicht zu unterscheiden, Wie bel unverletzten, stark
goreizten Individuen kam auch bei den operirten bisweilen die K-
scheinung vor, dass an einer oder der anderen Rippe die Wellen vom
Mundpol statt vom Sinnespol aus begannen. Der wesentliche
Unterschied aber bestand darin, dass die Thicre, dic vor-
her so exaet ihre Gleichigewichtsstellungen einnahmen,
sich nie wieder activ in eine der beiden Gleich-
gewichtslagen einstellten. B ine Regulirung der
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Plattchenbewegung war nieht mcehr vorhanden Da-
gegen kam, wenn die Thitigkeit aller Rippen, was bei operirten
Thieren besonders auffillt, oft lange Pausen erfuhr, bisweilen die
passive Senkrechtsteliung, infolge der specifischen Gewichts-
Differenzen beider Korperpole vor. Die eine der operirten Be-
roés, welche lcichter war als das Wasser, hing hei villiger Ruhe
der Plittchen senkrecht an der Oberfliiche des Wassers mit auf-
wirts gerichtetem Muandpol. Wurde sic untergetaucht und umge-
dreht, so kehrte sie wieder in ihre urspriingliche Stellung zuriick,
aber die Riickkehr geschah in derselben dusserst langsamen Weise,
wie die Horizontal am Boden liegenden Individuen, wenn sic hoch-
gehoben und senkrecht autgerichtet wurden infolge ihrer Schwere
wieder in ihre horizontale L: ge am Boden zuriicksanken, Trat bej
dieser langsamen, passiven Riickkehr in die senkrechte SteHung
grade cinmal Pl'zittchenbe\wgmg ein, so warde die Riickkehr in
die senkreelite Lage nicht vollendet, sondern der Korper drchte sich
dann in irgend eine andere Lage, hiufig grade nach der entgegen-
gesetzten Seite und schwamm in unregelmissiger Curve darch das
Wasser. Nach einigen Stunden wurde das eben angefiihrte, in
der Ruhe senkvecht an der Oberfliche hingende Individanm a7'-
miihlich schwerer. Wenn lingere Pausen in der Thittigkeit der
Plittchen eintraten, schwebte es erst einige Zcit senkrecht mit
abwiirts gerichtetem Sinnespol mitten im Wasser, sank aher in
den nichsten Stunden immer tiefer, stand dann ohne sich znu
bewegen senkrecht am Boden, aber mit aufwiirts gerichtetem
Mundpol, und lag schliesslich wie die anderen Individuen in den
Rubepausen horizontal am Boden. Immerhin habe ich bei der
grossen Anzabl von operirten Beroé#s, dic ich beobachtete, auch
diese passiven Einstellungen in eine senkrechto Lage, in der
stets der Sinnespol abwiirts gerichtet war, nur selten beobachtet,
wie sie ja auch beim unverletzten Thier nicht hitufig sind. Eine
Verwechselung  dicser passiven Einstellangen wit den activen
Gleichgewichtseinstellungen ist schlechterdings unmiglich. Die
aetiven Gleichgewichtsoinstellungen traten auch lingere Zeit nach
der Operation und auch in den nichstfolgendon Tagen nieht wie-
der efn. ,

Was iibrigens das Acussere der operirten Thiere betraf, so
waren sie von unverletzten Thieren mit blossem Auge wnicht zn
unterscheiden, wenn man sie nicht sehr sorgfiltiy untersuchte.
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Dic durch die Operation entstandenc Brandwunde war so klein ge-
wesen und die Wandrinder hatten sich so schnell geschlossen, dass
jemand, der nicht besonders daranf aufmerksam gemacht wurde,
dass hier der Otolithenkorper fehlte, keinc Spur von einer Ver-
letztung entdeckt haben wiirde. Auch das iibrige Verhalten der
operirten Thiere war in keiner Weise von dem der unverletzten
su unterscheiden. Zum Beispiel nahmen dic operirten Thicre
chenso wie die unverletzten Nahrung zu sich und verdauten dic-
selbe in der gewdhnlichen Welse. Sie entwickelten sogar hiufig
grossen Appetit. Die Gefriissigkeit, die gerade Berod¢ unter den
Ctenophoren besonders auszeichnet, bestand an  den operirten
Thicren in ungeschwiichtem Grade fort.  Eine kleine operirte
Berod frass eine dreimal grossere Euceharis an und halte, als
ich sie bemerkte, schon den cinen Lappen vollstiindig versehlungen.
Eine andere operirte Ber o verschluckte mit cinem Ruck cine
etwas kleinere B ero @ behielt sie im Magen, wodurch der Kir-
per tonmentormig autgetriehen wurde, und schuiirte den Mund
sphinkterenartig zusammen. Nach ca. einer Stunde stiess sic das
Thier wicder aus. Spuren von Verdauung waren noch kaum an
ihm bemerkbar, aber es zuckte fortwihrend, bald mit dem ganzen
Korper, bald mit einer Seite zusammen und war in seinen Be-
wegungen ginzlich gestort. Nach kurzer Zeit aber frass dic Be-
r o & dasselbe Thier zum zweiten Male und nun behielt sie es im
Kirper, bis es vollstindig verdaut war. Die Reactivnen aunf Rteize,
die Retraction der Rippen, Sistirung des Plittchenschlages, totale
oder partielle Zuckungen des Korpers ete. erfolgten noch in genau
der gleichen Weise wie am unverletzten Individuum. Auch das
Leuchtvermigen der operirten Thiere war nicht gestort. Dekannt-
lich leuchten ims Dunkeln dic Winde der unter den Rippen ge-
legenen Kanile schr intensiv in blaulich-weissem Lichte, wenn
man das Thier stark reizt. Auch die dort liegenden Geschlechts-
producte, selbst isolivte Eier leachten auf Reiz. Operirte Thiere
verhalten sich in dicser Beziehung ganz ebenso wie unverletzte.
Kurz, ich habe ausser den Gleichgewichtsstirungen an operirten
Thieren keine Abweichungen vom normalen Verhalten feststellen
konnen.

B. Dem Ergebniss der vorigen Versuche entsprechend war
das Verhalten der Thierc bei folgenden Operationen. Eine Berog,
die dauvernd in Gleichgewichtsstellung am Boden blieb, wurde
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durch einen queren Schnitt in zwei Hilften getheilt. Nach Ab-
lauf des Erregungsstadiums war das Verhalten der unteren, d. h.
den Mundpol enthaltenden Hilfte das gleiche wic das der-
Jjenigen Thiere, denen der Otholithenkirper zerstirt war, zuch
rundete sieh die Wundfliche nach einiger Zeit ab. Die obere, den
Sinnespol fiilhrende Hilfte dagegen benahm sich durchaus wie cine
unverletzte Berod. Sie stand am Boden und kehrte, wenn sie
hochgehoben und umgedreht wurde, stets ehenso prompt, wie vor-
her das ganze Thier, in diese Lage zurick. Nun wurde diese obere
Hilfte darch ecinen zweiten Querschnitt wieder in zwei Stiicke
zerlegt, von denen das obere nur noch die ersten Anfiinge der
Rippen enthiclt. Nach Ueberwindung des Erregungsstadiums zeigte
wicderum das untere Stiick (also das Mittelstiick des ganzen Thicres)
dasselbe Verhalten wie eine ganze Berod ohne Otholithenkorper,
das obere Stiick (also der Sinnespol) dagegen stellte sich wicder
in dic Gleichgewichtsstellung am Boden ein und kehrte nach Uni-
drebung ebenso wie das unverletzte Thier wieder in dieselbe zu-
riick, nur etwas langsamer, da zur Bewegang nur noch wenige
Plittchen vorhanden waren.

C. DBei eiuer in der oberen Gleichgewichtsstellung an der
Oberfliiche hiingenden Beroé wurden die vier Rippen der cinen
Scite an ihrer oberen Ursprungsstelle, wo sic sich an die Flimmer-
rinnen ansetzen, quer durchgeschnitten. Die I'olge war, dass nach
Verlauf eines kumrzen Erregungsstadiums die Rippen der unver-
schrten Seite wieder zu schlagen hegannen, wihrend dic dureh-
schnittenen zundichst noch in Ruhe blieben. Dadurch drehte sich
das Thier, das nach der Operation horizontal am Boden lag, erst
in horizontaler Lage einige Secunden im Kreise herum, indem der
Sinnespol nach der Seite der schlagonden Rippen voranging. Dann,
als die unverletzte Seite bei lorizontaler Lage nach unten kam,
erhob es sich vom Boden, drehte sich mit anfwiirts gerichtetem
Mundpol in die senkrechte Lage und weiter cin Stiick dariiber
hinaus, liess dann alle Rippen stillstehen und sank wieder zu
Boden. Bald aber hegannen ecinige der durchsehnittenen Rippen
wieder in Thiitigkeit zu treten. - Das Thier erhob sich wieder,
aber machte jetzt ganz unregelmiissic sehwankende Bewegungen
im Wasser, wie cin Thier ohne Otholithenksrper. Wiihrend der
langeren Ruhepausen aber, dic an den Plittchen der durchschuitte-
nen Rippen cintraten, zeigte sich immer wicder die Neigung, sich
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mit dem Sinnespol nach der Seite der unverletszten Rippen hivzu-
drehen, die aber immer wieder erlosch, sobald das Thier sich ein
Stiick tiber dic senkrechte Lage hinausgedreht hatte. Infolge der
Schwere des Sinmespols sank es dann bei Stillstand aller Platt-
chen ein Stiek senkrecht in die Tiefe, bis die unverletzten Rippen
wicder zu schlagen anfingen. Dadurch drehte es sich wieder ein
Stiick mit dem Sinnespol aufwiirts, bis die Bewegung wieder er-
loseh oder bis wieder einige der durchschnittenen Rippen zu
schilagen anfingen und eine unregelmissige Schwimmbewegung er-
zeugten, Eine daunernde Gleichgewichtseinstellung kam
nic zn Stande. Naeh Verlauf von ca. 6 Stunden aber hing das
Thicr wieder in der normalen Gleichgewichtslage an der Ober-
fliiche und reagirte auf Umdrelungen wie vor der Operation. Der
Grund war in der Thatsachie erkennbar. dass jetzt die Continuitit
der durchsehnittenen Rippen wieder hLergestellt, die Wunde nicht
mehr zn sehen war. In Folge dessen war die Regulirung des
Plittchenschlages dieser Rippen vom Sinnespol her wieder er-
miglicht, und das Thier nahm seine gewohnte Gleichgewichts-
stellung wieder ein. Continuitiitstrennungen der Rippen werden,
wie ich a. a. O. gezeigt habe, stets leicht und schnell ausgebessert.

In Folge der Durchschneidung dor Rippen war also die Re-
gulierung des Plittehenschlages auf dieser Scite aufgehoben, wiih-
rend sie auf der anderen noch bestand. Daher konnte keine
dauvernde Gleichgewichtseinstellung zu Stande kommen, sondern
sobald die senkrechte Stellung erreicht war, musste, wenn die
durchschnittenen Rippen gerade in Ruhe waren, ein Zwang be-
stehen, ~ iiber die Senkrechte cine Strecke weit hinanszuschiessen.
Waren dabei die durchschnittenen Rippen thitig, so musste in
Folge der Unabhingigkeit ihres Schlages eine ganz unregelmissige
Bewegung zu Stande kommen.

D. Um einem Einwande zuvorzukommen, der ctwa gemacht
werden konnte, dass nimlich bei der Methode des Aussaugens
und Ausbremnens der Otolithenorgane auch Zerstorungen oder
Verletzungen anderer Gewebetheile herbeigefiihrt werden, und dass
in diesem Falle der Ausfall der Regulirung des PLittchenschlages
miglicherweise durch Zerstirung dieser Gewcbetheile bedingt sein
konute, stellte ich cine weitere Reihe von feineren operativen Ver-
suchen an. Da das Otolithenorgan nach oben hin frei ist und
nur nach unten mit dem Korpergewebe in Zusammenhang steht,
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$0 musste es sich darwmn handeln, die Miglichkeit auszuschliessen,
dass in den anterhalb des ()t()llthcnoluzuw gelegenen  Gewcebe-
theilen der Sitz der bewegungsregulirenden Tt hiitigkeit gelegen sei.
Zu diesem Zweck wurde an einer Anzall von Thieren, die sich
dauernd in der unteren Gleichgewichtsstellung am Boden befanden
und auf Umdrehen sicher reagirten, it einer langen, an ihrer
dussersten Spitze zu einem scharfen Hitkchen wgebogenen Nadel
von innen her durch den Magen das dieht unter dem Otolithen-
kisrper gelegene Grewebe zerstort. Nachdem cin Erregungsstadium
von 5—10 Minuten vorither war, wihrend dessen dje Thiere in
unregelmiissigen Schwimmbahnen im Wassor umherschwammen,
wurde die alte Gleichgewichtsstellung am Boden wieder cinge-
uonmmen, und die Thicre reagirten auf Umdrehen in derselhen
exacten Weise wie unverletzte Thiere. Nun wurde bei verschie-
denen  der operirten Thiere cine noch grissere Zerstirung des
unter  dem  Otolithenorgan gelegenen  Gewebes  ausgefithrt und
zwar von aussen her, indem am Sinnespol senkrecht zur Lings-
axe des Kirpers zwischen zwei Rippen eine an der Spitze mit
einer scharfen Sclueide versehene Nadel durch die Seitenwand
gestochen und wit ihr das innen dicht anter dewm Otholithen ge-
legene Gewebe durch einen langen und breiten Sehnitt abgetrennt
warde.  Der Erfolg blieb derselbe wie vorher: es trat ein Er-
regungsstadium von c¢a. 10—15 Minuten ein, und dann erfolgte
wicder Gleichgewichtse cinstellung.  Um ganz sicher zu sein, wurde
in cinem Falle noch eine dritte Zerstirung  in ausgiebigerem
Umfange vorgenommen, hei der das ganze zwischen Otolithen-
kisrper und Ende des Md%us gelegene Gewebe in grossem Um-
kreise entfernt warde. Der Lrfolg war wieder derselbe wie vor-
her.  Nach cinem Llrenmwsstdthum von 15 Minaten wurde wieder
die alte Gleichgewichtsstellung e eingenomnien, und die Reactionen
ant Umdrehungen traten ebenso exact ein wic vor den Operationen,
Iu einem anderen Fall warde an einer 3 em grossen Berog,
die sich ebenfalls in der unteren Gleichgewichtsstellung befand,
von aussen her eine sehr ansgedehnte Zerstoruug des ganzen unter
dem Otolithenblischen gelegenen ‘Gewches bis dicht an dassclbe
hinan vorgenommen. Nach einem 15 Minuten langen Erregungs-
stadium blieb das Thier wieder in der unteren Gleichgewichtsstellung
stehen und reagirte normal auf Umdrehungen.  Nun wurde mit
einer sehr feinen Hakennadel als Probeversuch vom Sinnespol her
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allein nar der Otolith unter mbglichster Schonung der umliegen-
den Theile zerstort. Der Erfolg dieser Operation war der, dass
die Bero& siech ganz verhiclt wie ein Thier, dem der Sinuespol
abgeschuitten oder dem dareh Aushrennen das Otolithenorgan
zerstort ist.  Die DPlittchen aller Rippen schlugen unregelmissig
und machten zunerst grosse Pausen. Das Thier sank in Folge
dessen zu Boden, blieb hier horizontal liegen, erhob sich von Zeit
zu Zeit, schwamm dann ganz wic eine Berod olne Sinnespol in
den nnregelmiissigsten Bahuen schwankend durchs Wasser, kurz,
henahm siel vollstiindig wie die durch Ausbrennen ihres Oto-
lithenorgans beraubten Individuen. Eine Gleichgewiclitseinstellung
erfolgte nieht mehr. Dieses Verhalten blieb auch bestchen, naeh-
dem das Errcgungsstadium von ca. 20 Minuten, das dareh die
Neigung zu Zuckungen der Korpermuskulatur charakterisirt ist,
voriiber war. Auch am nichsten Tage war das Verhalten noeh
genau dasselbe. Niemals trat Gleichgewichtseinstellung ein. Krst
am zweiten Tage Morgens fand ich das Thier in der alten Gleich-
gewichtsstellung am Boden, in die es auf Umdrchung stets wieder
activ zuriickkehrte. Der Grund fir diese Erschicinung stelite sich
bald herauns bei Untersuchung des Sinnespols. Schon mit blossem
Aunge war an der Stelle, wo der Otolithenkdrper gesessen hatte,
cin feines weisses Piinktchen eben wahrzunehmen, nnd unter dem
Mikroskop liess sich dasselbe als ein winziger ncugebildeter
Otolith erkennen. Mit der Neubildung des Otolithen war also
die Fihigkeit der Gleichgewichtseinstellung wieder zuriickgekelrt.

Nach allen vorstehenden Versuchen diirfte wobl nunmehr kein
Zweifel bestehen, dass das Otolithenorgan in der That eiue re-
gulatorische Bedeutung fiir die Gleichgewichtseinstellungen  der
Ctenophoren besitzt.

IV. Der Mechanismus der Gleichgewichtseinstellungen
bei den Ctenophoren.

Nachdem bekannt ist, dass dic Pliittchenbewegung der Rippen
bei den Ctenophoren dic eigentliche active Locomotion vermittelt,
dass vermiige der Tliitigkeit der Plittehen active Gleichgewiehts-
einstellungen des Kirpers in senkrechter Lage zu Stande kowmen
und dass diese Gleichgewiehtseinstellungen  vom  Otolithenorgan
regulirt werden, ist es bei der genauen Kenntniss der anatomischen
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Verhiltnisse nicht sechwer, ein fast lickenloses Bild zu gewinnen
von der Art und Weise, wie das Otolithenorgan die Locomotion
beeinflusst und speciell das Zustandekommen der Gleichgewichts-
lagen bedingt.

Erinnert man sich, dass von jeder Aufhiingefeder des Oto-
lithen bis zum letzten Schwimmplittchen jeder Rippe eine un-
unterbrochenc Reihe von Flimmerelementen besteht, dass die Fort-
leitung der Bewegung also lediglich darch Fortpflanzung  von
Flimnierbewegung zu Stande kommt, so ist es cinleuchtend, dass
fir die ganze Entstehung, Auslosung, Ucbertragung und Regu-
lirung der Bewegung ausschliesslich dic Gesetze der Flimmer-
bewegung massgebend sein miissen.  Nun ist es ein Hauptgesetz
der Flimmerbewegang, dass unter normalen Verbiiltnissen kein
Flimmerelement eine Bewegung ausfibrt, ohne dass das vorher-
gehende eine- Bewegung ausgefiibrt hat. Der Ursprung jeder
Flimmerwelle, die iiber eine Reihe von Flinumerelementen hinweg-
liuft, ist also im ersten Element der ganzen Reihe gelegen, im
specielien Falle der Ctenophoren in jeder Aufhiingefeder des Oto-
lithen, und Rube oder Bewegung, also auch dic Frequenz des
Schlages jeder Feder wird in ununterbrochener Folge den Pliitt-
chen der beiden Rippen des zugehorigen Quadranten mitgctheilt.
Nun ist cinerseits jedes Flimmerelement autonom in seiner
Bewegung; die Autonomie wird nur im Verbande mit anderen Elemen-
ten, wie ich a. a. 0.1) auseinandergesetst habe, durch einen Winiper-
basenmechanismus unterdriickt, in der Weise, dass sie nur bei dem
crsten Element einer Reihe zum Ausdruck kommen kann., Ande-
rerseits ist jedes Element reizbar, und zwar bei den Cieno-
phoren in ganz hervorragender Weise dureh Reize erregbar. Also
wird die Thitigkeit des ersten Elements, der Aufhiingefeder, resul-
tiren aus seiner autonomen, d. . spontanen und der durch Reize
ausgelsten Bewegung.

Die autonome Thitigkeit eines Klimmerelements ist aber
nicht dauernd eine gleichmiissig rhythmische Bewegung. Die zwar
vorwiegend rhythmische Thitigkeit wird vielmehr zeitweilig unter-
brochen von spontanen Ruhepausen oder einzelnen Schligen von
weehselndem Tempo, wie das an der Infusorienflimmerzelle, be-

1) Verworn: ,Studien zur Physiologic der Flimmerhewegung®, 1In
Pllliger’s Arch. Bd. XLVIIL 1890,
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sonders an den langen Peristomwimperreihen der heterotrichen
Ciliaten in ausgezeichneter Weise unter dem Mikroskop zu be-
obachten ist. Die Folge davon wird also scin, dass aunch bei
einem Thier, welches sich in ganz ungestirtem Zustande befindet,
wo keine Aenderung in den Erregungsverhiiltnissen der Aufhiinge-
federn eintritt, also z. B. bei danernd senkrechter Stellang, zeit-
weilig die Rippen eines oder aller Quadranten ruhen kionnen, und
dass beim Herumschwimmen dic Rippen bald stark, bald schwach
schlagen oder ganz ruhig sein kinnen, so dass daraus nnregel-
missige Schwimmbewegungen resultiren, wie sie die mitten im
Wasser schwimmenden Ctenophoren stets charakterisiren. In der
Regel aber wird, wenn das Thier ganz ungestort ist, z. B. in
daunernd senkrechter Ruhestellung, die Thitigkeit der Rippen eine
vorwiegend rhythmische sein und zwar je nach dem Errcgungs-
zustande, in dem sich der ganze Korper befindet, eine schnellere
oder langsamere und, besonders bei ctwas stirkerem Erregungs-
zustande auf allen vier Quadranten ungefihr die gleiche.

Nun wird die Thitigkeit der Flimmerorgane aber noch be-
cinflusst durch die infolge von Reizen eintretende Errcgung. Wie
bemerkt, sind grade die Flimmerelemente der Ctenophoren dusserst
reizbar. Ich habe a. a. O. gezeigt, dass die blosse Beriihrung cines
ruhenden Plittechens dureh den Schiag eines anderen, das nicht mehr
mit ihm in Gewebecontinuitit steht, geniigt, um eine Schlaghewegung
an ilm auszulosen. So ist ¢s leicht verstiindlieh, dass der wechselnde
Druck und Zug, den der Otolith auf die Federn ausiibt, zwischen
deren linden er aufgehingt ist, auch eine wechselnde LErreguny in
den Federn hervorrufen muss, die sich in einer stirkeren oder
schwicheren Thiitigkeit oder in eciner vollstindigen Unterdriickung
derselben Hussern muss. Letateres wird eintreten, wenn der Oto-
lith die Feder in die extreme Lage zieht, in die sie bei der ersten
Phase ciner Schlaghewegung schnellt, so dass also die Federn keinen
Schlag weiter ausfiihren knnen. Alsdann miissen auch die Pliitt-
chen der dazu gehorigen beiden Rippen in Ruhe sein. DBei den
Plittehen der Rippen kann man diese passive Ruhestellung in
der extremen Schwinglage mit einer feinen Lanzette leicht erzengen
(vergl. 1. ¢. pag. 171). Die von oben kommenden Wellen machen
alsdann hier Halt und pflanzen sich niebt weiter abwirts fort.

Angenommen nun, das Thier befinde sich in ciner Stellung,
in weleher der Otolith auf alle vier Federn gleichmiissiyg einwirkt,
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also in senkrechter Stellung, so werden, wenn nicht spontanc Un-
regelmiissigkeiten in der Bewegung der Federn eintreten, alle vier
Federn uud daher auch alle acht Rippen in gleichmissiger Weise
schlagen, so dass das Thier in senkrechter Stellung geradlinig dureh
das Wasser schwimumt. Hiingt es senkrecht wmit autwiirts gerich-
tetem Mundpol an der Oberfliche des Wassers und wird es nun
wie in den oben (pag. L8 u.ff.) beschriebenen Versuclien untergetaucht
und eiwa in dic horizontale Lage umgedreht, so zieht der Otolith
die jetzt mnach oben gerichteten Federn in ihre extreme Scliwing-
*age, 80 dass sie also keinen Schlag ausfihren kimnen, withrend
er dic unteren Federn in ibre Ruhelage zuriiekzicht, aus der sie,
da sic nur mit ihren Hussersten Spitzen am Otolithen befestigt
sind, wiibrend die Impualse fiir ihre Bewegunz von der Basis kom-
men, in die Schwinglage zu schuellen im Stande sind.  So werden
also die Rippen der aunfwitrts gerieliteten Seite in Rulie sein miissen,
dic der abwiirts gerichiteten in Thittigkeit. Dadurch muss sich das
Thier mit dem Sinnespol in der Richtung nach der thittigen Seite
drehen, so dass es sich wieder der senkrechten Stellung niihert.
Nachdem es sich aber bis auf einen bestimmten Winkel der Scenk-
rechten geniliert hat, werden auch die oberen Federn allmiihlich
wieder Spielraum gewinnen und auch anfangen zu schlagen. Dies
eeschieht bei cinem Winkel von. 45

359 wie oben gezeigt wurde.
So muss das Thier wieder in die senkrechte Lage zuriickkehren,
in der dann die Wirkang des Otolithen auf alle vier Federn gleich
ist, so dass das Thicr in senkrechter Stellung wieder gradlinig an
die Oberfliche steigt.

Es entsteht nun aber die Irage, wie das Zustandekommen
und die Rickkehr-in dic untere Gleichgewichtsstellung am Boden
mit abwirts gerichtetem Mundpol vorzustellen ist. Diese Bewegung
muss auf einer gerade umgekehrten Wirkung des Otolithen auf die
Federn beruhen, und eine solche ist nur miglich, wenn sich die
Federn in ciner anderen Lage befinden. Leider entziehen sich aber
die Stellungen und Formveriindernngen, welehe die Federn unter
dem Druck und Zug des Otolithen sunehmen, vollstindig der
Beobachtung, da es nicht moglich ist, die Federn bel cinem in
oberer und nnterer Gleichgewichtslage befindlichen Thiere und noch
weniger bei einem in die Gleichgewichtslagen zuriickkchrenden
Thiere mikroskopisch zu verfolgen. Man ist also hier nur auf
Vermuthungen angewiescn. Es ist aber schr walrscheinlich, dass
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dic Federn sich nicht dauernd in derseiben Stellung befinden, dass
sie besonders bei Reizung des Thieres durch die Contraction der
Muskelfiden, die in ungemein grosser Anzahl und in complieirter
Anordnung grade das Gewebe des Sinnespols durchziehen und
durch ihre Coniraction und Expansion das ganze Gewebe zu sicht-
baren Verschiebungen bringen, ebenfalls in einc andere Stellung
gebracht werden kinnen, in welcher der Otolith durch seinen Druck
und Zug dic entgegengesetzte Wirkung, d. h. Verhinderung oder
Gestattung des Schlages ausiibt.  Sicher ist in jedem IMalle, dass
die Verschiedenheit in der Thitigkeit der Rippen, durch welcle
dic Einstellung in die Gleichgewichtslage bewirkt wird, nunr anf
der verschicdenen Reizung, welche die Federn durch den wech-
selnden Druck und Zug des Otolithen erfahren, bernht.

Dic Regulirung des Plittchenschlages, seine Thitigkeit oder
Ruhe, geschieht also durch die active Bewegung der Aufhiinge-
federn des Otolithen. Die Bewegung der Aufhiingefedern aber
selbst wird bei den verschiedenen Lagen, die das Thier einnimmt,
in gesetzmissiger Weise beeinflusst durch den Reiz, welchen der
Druck und Zug des Otolithen auf denselben ausiibf.

VII. Schluss.

Die Engelmann’sche Vermuthung, dass die Otolithenorgane
der Ctenophoren als Gleichgewichtsorgane zu betrachten sind,
diirfte mit den vorstehenden Versuchen ihre experimentelle Be-
stitigung getunden haben. Es fragt sich aber, ob diese Function
der Erhaltung des Korpergleichgewichts die einzige ist, oder ob
das Organ zu gleicher Zeit noch akustische Functionen besitzt.
Bereits Chun hat mehrfach Versuche gemacht, irgend eine Wir-
kung von akustischen Reizen aunf die Ctenophoren aufzufinden,
was ibhm indessen nicht gelang. Ebensowenig gelang es mir, als
ich die verschiedenartigsten und lautesten Tone und Geriusche
auf die Ctenophoren einwirken liess. Besonders hatte ich meine
Hoffnung auf die #Ausserst empfindliche, schon oft bei blosser Be-
rithrung des Wassers mittels eines Stiibchens zusammenzuckende
Eucharis gesetzt, aber ebensowenig wie Chun habe ich jemals
die geringste Reaction aut akustische Reize walrgenommen. Mir
scheint demnach kein Zweifel zn sein, dass die Ctenophoren iiber-

1
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haupt nicht durch akustisehe Reize erregt werden, dass also das
Otolithenorgan auch keine akustische Funetion besitzen kann. Mir
erscheint dies um so weniger zweifelhaft, als schlechterdings nicht
einzusehen wiire, welchen Vortheil die akustische Erregharkeit
diesen "Thicren gewihren konnte, denn es diirften unter den ge-
wohnlichen Lebensverhiltnissen der Thiere woll kaum irgend
welehe Tine oder Geriiusche auf sie einwir ken, deren Vermeidung
oder Aufsuchung ilnen hei ihrer langsamen Bewegung von Nutzen
sein konnte. Ich mochte daher vorschlagen, den bisher gebriinch-
lichen Namen ,,Otolith* und »Otocyste”, der auf einer falschen
Auffassung der Function dieser Organe herubt, ginzlich fallen zu
lassen und statt seiner den Ausdruck pStatolith und ,Stato-
cyste” cinzufithren, welcher der Funetion der Gleichgewichtsein-
stellung der betreffenden Organe gerecht wird,

Es ist nunmebr an den Vertretern der verschiedensten Thier-
gruppen nachgewiesen worden, dass ihre sogenannten Otolithenor-
gane die physiologische Funktion von Gleichgewiehtsorganen he-
sitzen. Delage zeigte dies bereits fir Mollusken und Arthropoden,
Breuer und Loeb neuerdings wieder fiir Wirbelthiere. Diescn
reihen sich jetzt auch noch die Coelenteraten an. Es diirfte daher
schon eine an Gewissheit grenzende Wabrscheinlichkeit gewinnen,
dass derartige Organe bei allen Thiergruppen, wo sie iiberhaupt
vorkommen, die gleiche Function als Gleichgewichtsorgane besitzen,
also als Statolithen und Statocysten aufzufassen sind. Die Uebel—
tragung des Reizes, welcher die zur Gleluhgewmhtsemstellun0 des
Korpers nithigen Bewegungen auslost, kann auf verschiedene Weise
geschehen. Bei den meisten, wenn nicht allen Thieren, die ein
Nervensystem besitzen, wird der vom Statolithen erzeugte Reiz
durch sensible Nerven dem Centralorgan zugetihrt und von hier
durch Vermittelung motorischer Nerven den Locomotionsorganen
tibermittelt, wie bei den Mollusken, Arthropoden und Wirbelthieren.
Bei den Ctenophoren ist die Uebertragung der Bewegung eine
direkte. Der Statolith reizt dureh Druck und Zug die motorischen
Elemente selbst, deren erstes, die Feder, die Bewcgung auf alle
folgenden fortpflanzt. In dieser Hinsicht nehmen die Ctenophoren
einen schr niedrigen und einfachen Entwicklungsstandpunkt unter
den Thieren ein.

Dass die Statolithenorgane in der Wirbelthierreihe mit den
Gehobrorganen in engem Connex stehen, michte ich nicht aus einer
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Differenzirung zweier verschiedener, urspriinglich von demselben
Organ versehener Functionen herleiten, d. h. ich mbchte nicht dic
Ansicht vertreten, dass die Gehdrorgane sich aus den Statolithen-
organen cntwickelt haben. Mir scheint die rdumliche Vereinigung
von Statolithenapparat und Gehdrorgan bei den Wirbelthieren viel-
mehr keine andere Bedeutung zn besitzen als z. B. die Vereinigung
von Statolithenapparat mit anderen Sinnesorganen, wie mit Seh-
organ und chemischen Sinnesorganen bei den Medusen.

Cebrigens michte ich gleich der falschen Aunffassung begegnen,
in dem Statolithenorgan ein Organ flic cinen ncuen Sinn, den
Gleichgewichtssinn zu erblicken.  Wenn man die Sinnesorgane
nach der Reizqualitiit, fiir deren Uchermittelung sie angepasst sind,
bestimmt, so ist das Statolithenorgan nichts weiter als ein heson-
ders differenzirtes Organ {iir Uebertragung von Beriihrungsreizen,
ebenso wie beispielsweise die siimmtlichen Endapparate der sen-
siblen Hautnerven desx menschlichen Karpers, welche taectile Tast-
und Druckempfindungen vermitteln.

Schliesslich muss ich noeh anf einen Punkt niiher eingehen,
auf die Bezichungen wwischen Gleichgewieht und Geotropis-
mus. Unter Geotropismus wird bhekanntlich von den Botanikern
dic Eigenthtimlichkeit der Pflanzen verstanden, gewisse Axen in-
folge der Schwerkraft in bestimmter Riehtung zum Erdmittelpunkt
activ einzustellen und in dieser Richtung zu wachsen oder sich
zu bewegen, und zwar wird dic Bewegung oder das Wachsthum
in der Richtung zum Erdmittelpunkte hin als positiver, in ent-
gegenigcsetzter Richtung als negativer Geotropismus bezeichnet.
Loeb?®) hat vor Kurzem auch die Eigenthiimliehkeit vieler Thiere,
in bestimmter Axencinstellung zur Erdoberfliche sich zn bewegen,
dem Begriffe des Geotropismus untergeordnet. Ich bin ebenfalls
der Ansicht, dass es zweckiniissig ist, die Begriffe Geotropismus,
Heliotropismus, Chemotropismus, tiberhaupt alle jene Begriffe fiir
die richtende Wirkung der Reize nicht blos auf Pflanzen und Pro-
tisten, sondern auf alle lebenden Mechanismen anzuwenden, aber
ich mbchte meinen Standpunkt gegeniiber dem von Loeb etwas
mehr praccisiren. Diese Begriffe sind in ilrer allgemeinen Form
nur brauchbar, wenn sie einerseits nichts tiber die Art der psychi-

1) J. Loeb: ,,Ucber Geotropismus bel Thieren. In Pfliiger’s Arch.
Bd. 49, 1891,




50 Max Verworn:

schen Vorginge, die damit in den verschiedenen Iillen verbunden
sind, aussagen, und andrerseits nichts fiber die Art und Weise, wie
der auslosende Reiz, beim Geotropismus also die Schwerkraft, beim
Heliotropismus das Licht, bis zu den Locomotionsorganen, welche
die Axeneinsteblung bedingen, fortgeleitet wird. Es soll in dem Be-
griff nur die Thatsache ausgedriickt sein, dass die betreffenden.
Reize durch Vermittelung irgend eines Mechanismus eine bestimmte
Axeneinstellung bewirken. Dieser Mechanismus kann in den ver-
schiedenen Fillen durchaus verschicden sein. Bei der Amoebe
wirkt er direkt auf dic Bewegung des Protoplasmas, bei der Cte-
nophore auf die Flimmerbewegungen der Rippen, hei den hioheren
Thieren indirekt durch Vermittelung der Sinnesorgane und des
Nervensystems auf die Locomotionsorgane. Die Auffassung Loeb’s,
dass z. B. der Heliotropismus auch bei hheren Thieren immer
unabhiingig von Sehorgan und Nervensystem ist, liegt mir fern.
Ebenso kann die Axeneinstellung in einem Falle vollkommen un-
hewusst, in einem andern mit ciner sehr intensiven bewussten
Empfindung oder iberhaupt mit complicirter bewusster Ueber-
legung verbunden sein. Der Begriff des Geotropismus,
Heliotropismus, Thermotropismus, Chemotropismus,
Thigmotropismus, Galvanotropismus ete. soll nichts
weiter als den ausseren Erfolg des Reizes bezeichnen,
der speciclle Mechanismus und der psychische Akt da-
bei muss in jedem ecinzelnen Falle genau untersucht
werden. In diesem Sinne halte ich es fiir zweckmissig, die ge-
nannten Begriffe auf alle Organismen anzuwenden. Wir haben
dann in dem, was wir oben als Gleichgewichtseinstellung der Cte-
nophoren bezeichneten, eine Form des Geotropismus, und zwar in
der oberen Gleichgewichtseinstellung an der Oberfliiche einen ne-
gativen, in der unteren Gleichgewichiseinstellung am Boden einen
positiven Geotropismus. Andere Thiere zeigen noch eine dritte
Form, einen transversalen Geotropismus. Das Statolithenorgan ist
ein Organ, das dic geotropischen Einstellungen vermittelt.

Jena, physiologisches Institut, im September 1891,
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