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Literatur und Problemstellung. -

In der voranstehenden Arbeit von v. FriscH u. STETTER (29) wird
iiber Untersuchungen berichtet, die sich mit der Frage nach der Lokali-
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sation des bei der Elritze nachgewiesenen duBerst feinen Horvermogens
(STETTER 79) befassen.

- Es gelang v. FriscH bei der Elritze den Labyrinthkomplex Sacculus
und Lagena und den Komplex Utriculus mit Bogengingen gesondert
ohne Schidigung des jeweils verbleibenden Teiles zu entfernea. Die auf
diese Weise operierten Fische wurden Tondressuren unterzogen, die fol-
gendes Ergebnis hatten: Wihrend die Fortnahme des Utriculus mit den
Bogengangen ohne Einflufl auf das Horvermogen bleibt, wird durch die
Exstirpation von Sacculus und Lagena die Fihigkeit der Schallwahr-
nehmung groéBtenteils vernichtet. Bei der Beobachtung der Versuchs-
tiere stellte sich auBerdem heraus, daB die beiderseitige Fortnahme des
Utriculus und der Bogengéinge schwere Gleichgewichtsstérungen zur
Folge hat, wihrend Fische, denen beiderseits Sacculus und Lagena fehlen,
trotz Blendung (Exstirpation beider Augen) normal schwimmen und von
gesunden Fischen nicht zu unterscheiden sind.

Uber #bnliche Beobachtungen bei partieller Labyrinthexstirpation
wird besonders in neuerer Zeit in mehreren Arbeiten berichtet, deren
wesentliche Frgebnisse hier kurz zusammengefalit werden sollen.

Schon BREUER (12) berichtet in seiner grundlegenden Arbeit ,, Tber die Funk-
tion der Otolithenapparate’ iiber eigene Versuche an Tauben, bei denen er die
Schnecke samt Lagena gesondert exstirpierte. Er fand dabei, daB ,,so operierte
Tauben geheilt keinerlej auffallende Stérungen zeigten, zwar ungern und schlecht
flogen, aber ohne dafl eine wesentliche Anomalie zu bemerken gewesen ware*,

LaupensacH (43) findet 1899 bei seinen Untersuchungen am Axolotl (Siredon
pisciformis) und am Frosch, dafi im Gegensatz zu totaler Labyrinthexstirpation
gesonderte Offnung des Sacculus und Ausspilung der Otokonien keinerlei Be-
wegungs- und Gleichgewichtsstérungen zur Folge hat. In der Arbeit findet sich
jedoch keine Andeutung dariiber, ob bei-dem Eingriff auBer den Bogengingen
augh der Utriculus geschont blieb. Die Richtigkeit dieser Resultate wird von
AcH (1) im Jahre 1901 bestritten, der am Frosch bei vollstandiger Entfernung der
Otolithen beobachtete, daB Reflexe, die bei normalen Tieren auf Progressiv-
bewegungen und Rotationen erfolgen, ausfallen (Lidreflex) oder leichter hervor-
gerufen werden kénnen (Stirn- und Schreireflex). Es ist nun leider nicht zu ent-
scheiden, wie weit die Verschonung bzw. Schiadigung des Utriculus an der Ver-
schiedenheit dieser beiden Resultate beteiligt ist.

Lyox (51) entfernte an der Flunder den groBen Sat:culusotollthen und be-
obachtete keine Ausfallserscheinungen.

Bemerkenswert ist das Resultat, das PARKER (68) im Jahre 1908 bei seinen
Untersuchungen iiber den Bau und die Funktion des inneren Ohres bei dem
Acanthopterygier Cynoscion regalis erzielte. Bei diesem Fisch ist der Komplex
Utriculus und Bogengiinge vollig getrennt vom Sacculus und der Lagena. Opera-
tive Entfernung des ersteren hatte bei gleichzeitiger Ausschaltung des Gesichts-
sinnes volligen Verlust des Gleichgewichts und Abnahme des Muskeltonus zur
Folge, wihrend die Loslosung des Sacculusotolithen von seinem Sinnesepithel
keine Storungen im Gleichgewicht und keinen Tonusverlust hervorrief. Experi-
mente an Mustelus canis (69) fithrten zu dhnlichen Resultaten.

MaxweLL (59/60) entfernte wiederholt bei Selachiern den Sacculusotolithen
und stellte fest, daB ,, . .. sein Verlust keine der kompensatorischen Bewegungen
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andert oder schwiicht und von keiner nennenswerten Tonusverinderung gefolgt
ist, wihrend die beiderseitige Entfernung des Utriculus mit den Ampullen den
vollstandigen Verlust der geotropischen Reaktionen nach sich zieht.

Die Versuche MaxwiNgs (58) 1924 am Goldfisch (Carassius auratus) sind fiir
uns von besonderer Bedeutung, weil es sich hier um einen Fisch handelt, dessen
Labyrinth anatomisch dem der Elritze sehr dhnlich ist, besonders was die deut-
liche Trennung der Pars superior (Utriculus mit Bogengingen) und der Pars
inferior (Sacculus und Lagena) durch den relativ engen Canalis utriculo-saccu-
laris betrifft, und weil auch hier auf Grund dieser anatomischen Verhaltnisse die
Méoglichkeit einer getrennten Exstirpation der beiden Labyrinthkomplexe ohne
Schidigung des verbleibenden Teiles gegeben ist.

MaxnyiNG versuchte nun diese beiden Komplexe gesondert auszuschalten und
stellte bei beiden Eingriffen dieselben Folgen fiir die Gleichgewichtserhaltung fest,
wie v. FRISCH u. STETTER sie an der Elritze beobachteten; bei Tieren, bei denen
die Pars superior beiderseits entfernt war, beobachtete ManNiNGg véllige Des-
orientierung, die sich aber mit der Zeit verlor und nur wieder in Erscheinung trat,
wenn man die Tiere in Erregung versetzte. Uber die Folgen der Ausschaltung der
beiden Otolithen Sagitta und Asteriscus, die MaxNing allerdings nur durch den
Druck einer Nadel in situ zerstérte ohne die Triimmer zu extrahieren, heifit es
dort wortlich: ,,The fish when returned to the aquarium resumed their normal
actions. There was no ,,nervousness* no trop in tonus no loss in equilibrium.
Their was quick recovery from ether and immediate shock, when they swam
slowly about snapping air precisely as they had before the operation.

Die Fische, bei denen die Pars inferior aufler Funktion war, schwammen also
normal und waren von normalen Fischen nicht zu unterscheiden. Allerdings
findet sich in der Arbeit leider keine Angabe, ob der Autor Kontrollversuche mit
geblendeten Tieren angestellt hat.

Im Jahre 1926 machten McNarry u. J. Tarr (52) Ausschaltungsversuche
am Froschlabyrinth, die sich zum Teil mit der Funktion der einzelnen Bogen-
ginge befaBten. AuBerdem stellten die Verfasser fest, da die Utriculi der Haupt-
labyrinthapparat fiir das statische Gleichgewicht seien. Sie beobachteten an
Froschen bei einseitiger Utriculusverletzung dauernde Zwangshaltung und
Zwangsbewegungen (Spiral- und Schraubenbewegungen beim Springen). Frosche
mit beiderseitiger Utriculusverletzung antworteten auf Schwerkraftreize iiber-
haupt nicht mehr. Die Zwangsbewegungen wurden genauer analysiert.

Bei Durchschneidung der zu den Sacculusmaculae fithrenden Nerven, und
das ist hier von Wichtigkeit, zeigte sich keine Stérung der Haltung oder Be-
ziehung zu den Reaktionen auf Beschleunigung. Die Verfasser zogen daraus den
SchluB, daff die Funktion der Macula sacculi beim Frosch nicht mit dem Gleich-
gewicht in Beziehung steht.

Auch am Kaninchen konnten ahnliche Becbachtungen gemacht werden.
VERSTEEGH (84) gelang 1927 die isolierte ein- und doppelseitige Entfernung der
Sacculusmacula und es stellte sich nach genauer Priifung auf die labyrinthéren
Reflexe heraus, daB ,, . . . nach ein- und doppelseitiger Entfernung der Sacculus-
maculae beim Kaninchen die verschiedenen, bis jetzt bekannten Labyrinthreflexe
noch normal auslésbar sind, woraus geschlossen werden kann, dafi zum Zustande-
kommen dieser Reflexe die Sacculusmaculae nicht notwendig sind®“. Eine be-
obachtete geringe Abnahme der Raddrehungen der Augen schiebt der Verfasser
auf eine geringe Nebenverletzung der verbleibenden Labyrinthteile. VersTercH
spricht anschlieBend die Vermutung aus, daB die von anatomischer Seite betonte
Trennung des Labyrinthes in eine Pars inferior und superior (pE BURLET,
ALEXANDER) auch eine physiologische Bedeutung habe.
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Auch BENJaMiNs (5) beniitzt die anatomische Trennung des Labyrinthes in
eine Pars superior und inferior bei seinen im Jahre 1928 und frither an Tauben
ausgefithrten Exstirpationsversuchen, die sich teils mit der sogenannten toni-
sierenden Wirkung des Labyrinthes, teils mit den iibrigen Vestibularreaktionen
befaBten. Die Untersuchungen hatten folgende Resultate:

Bei Exstirpation der Pars superior sind allein die Raddrehungen der Augen
erhalten, sonst aber die gleichen Ausfallserscheinungen zu beobachten, wie sie
nach totaler Labyrinthexstirpation auftreten.

Die Exstirpation der Pars inferior ergibt gar keine Verinderungen in den
Tonusverhiltnissen der Extremititen und Halsmuskeln, hat jedoch den Verlust
der Raddrehungen zur Folge.

Bexsamins schlieBt aus diesen Ergebnissen auf eine nur geringe Funktion der
Pars inferior. .

AuBer ahnlichen Resultaten, die HuppLEsTON 1928 an Frdschen erzielte,
sind schlieBlich noch Beobachtungen von groer Wichtigkeit, die CrL. FR. WERNER
(87) 1929 an der Meergrundel (Gobius jozo) machte.

Anatomische Eigentiimlichkeiten (Verlagerung des riesigen Sacculus bis an
das Schadeldach, sowie seine durch das Fehlen eines Canalis utriculo-saccularis
herbeigefithrte véllige Trennung von der Pars supérior) machten das Objekt zur
isolierten Ausschaltung der Pars inferior 4uBerst geeignet. Die Fische, bei denen
der Sacculusotolith vom Schideldach aus ein- und doppelseitig entfernt wurde,
was zugleich die Lagena funktionsunfihig machte, wurden in ihrem Verhalten
im Aquarium beobachtet und dabei festgestellt, daB nach ein- oder beiderseitiger
Exstirpation des Sacculusotolithen Lage und Bewegungen meist schon nach
20 Min. wieder normal sind. Eine Priiffung auf Augenreaktionen ergab, dafl die
kompensatorische Vertikaldeviation der Augen vom Sacculus unabhingig ist.
Die Schadigung des Utriculusotolithen zog schwere Gleichgewichtsstérungen nach
sich. Leider sind an diesem dankbaren Objekt weder Kontrollversuche mit ge-
blendeten Tieren noch Beobachtungen iiber Reflexe auf passive Bewegungen ge-
macht worden, was fir eine beweiskriftige Beurteilung des Vorhandenseins oder
Fehlens von Ausfallserscheinungen unbedingt nétig ist.

SchlieBlich sei noch kurz erwihnt, dafl MycIixnp (63), der in den letzten Jahren
eine umfangreiche Theorie iiber die Wirkungsweise der einzelnen Labyrinthteile,
somit auch der Sacculusmacula entwickelt hat, in seiner Arbeit aus dem Jahre
1930 auf die eben geschilderten Ergebnisse von MAXWELL, VERSTEEGH u. WERNER
eingeht und sie mit seiner Theorie in Einklang zu bringen sucht.

Nun sind auch Arbeiten vorhanden, die im Gegensatz zu den eben zitierten
dem Sacculus und der Lagena eine bestimmt umrissene Funktion zuschreiben.
Sie sind jedoch mangels exakter partieller Ausschaltung der betreffenden Laby-
rinthkomplexe meist nur theoretisch begriindet, abgesehen von solchen, die sich
auf Ergebnisse einer gesonderten mechanischen Reizung von Nervenendstellen
berufen, deren Wert und Exaktheit jedoch sehr umstritten ist. .

BreUER (12) stellt bei der Entwicklung seiner Gleitrichtungstheorie die fiir
die Otolithen méglichen Gleitrichtungen fest und zieht dabei Schliisse auf die
Funktion der einzelnen Maculae. Er findet eine gewisse Ubereinstimmung ihrer
riumlichen Anordnung mit den Bogengingen und kommt dabei zu folgender An-
nahme: ,,Es gibt fiir jede Lage des Kopfes nur eine bestimmte Kombination von
GravitationsgréBen der Otolithen in den Maculis. Wenn, wie wir annehmen, die
Gravitation der Otolithen empfunden wird, so ist jede Lage des Kopfes durch
eine bestimmte Kombination dieser Empfindungen charakterisiert.” Dabei soll
die Macula sacculi hauptsichlich die Empfindung iiber Vor- und Riickneigung
des Kopfes vermitteln, wihrend der Utriculus der Empfindung seitlicher Nei-
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gungen diene. AuBerdem dienen die Otolithen der Perzeption von Linear-
bewegungen. Dabei werden die geradlinigen Bewegungen dann als solche emp-
funden, wenn mit der den Otolithen erteilten Beschleunigung keine gleichzeitig
durch den Bogengangsapparat iibermittelte Drehempfindung verbunden ist.
BrREUER nimmt an, daB der Sacculus zugleich mit dem Utriculus die Perzeption
von Bewegungen nach vorwirts und riickwarts itbermittelt, wihrend die Lagena,
wo vorhanden, auf lineare Vertikalbewegungen abgestimmt ist.

Maenus u. DE KLEWIN (54 u. a.) stellten auf Grund ihrer langjihrigen Unter-
suchungen am Siugetier und mit Hilfe von Modellen, die nach Messungen von
DE BurrET u. KosTER hergestellt wurden, diejenigen Lagen des Kopfes im Raum
fest, bei denen die einzelnen tdnischen Labyrinthreflexe ihr Maximum und Mini-
mum haben. Sie zeigten dabei durch Vergleich mit dem Modell, da8 die maxi-
malen und minimalen Erregungen dann ausgeldst werden, wenn bestimmte Oto-
lithenorgane horizontal stehen.

Auf Grund der Resultate vergleichender Untersuchungen nach einseitiger
Labyrinthexstirpation kommen die Verfasser zu der Annahme, dafl die tonischen
Labyrinthstellreflexe auf die Extremitaten- und Halsmuskeln decerebrierter Tiere
sowie die symmetrischen Labyrinthstellreflexe vom Utriculus, die asymmetri-
schen Labyrinthstellreflexe und die Vertikalabweichung der Augen jedoch vom
Sacculushauptstiick -hervorgerufen werden, Dabei ergibe sich fiir das Sacculus-
hauptstiick das Maximum der Erregung, wenn der Otolith am Sinnesepithel hdngt
(Zug), das Minimum, wenn er auf dem Sinnesepithel liegt (Druck).

Versuche mit in der Richtung Sacculus-Utriculus-Bogenginge fortschreiten-
der' Lahmung nach Cocaineinspritzung sollen Beweise fiir diese Annahmen ge-
liefert haben.

Offen bleibt die Frage nach dem Ausl§sungsort der Raddrehungen, da ihr
Maximum und Minimum mit keiner Horizontallage einer Macula in Einklang zu
bringen ist.

Da nun aber, wie oben zitiert, VERSTEEGE (84) in neuerer Zeit feststellen
konnte, daB beim Kaninchen nach der isolierten Ausschaltung der Sacculus-
maculae alle bekahnten Labyrinthreflexe erhalten bleiben, ist eine Revision der
obigen Annahmen, besonders auch der Maximum- und Minimumtheorie un-
bedingt notwendig geworden.

Die Perzeptlon von Progressivhewegungen schreiben MAGNUS u. DE KLEIIN
auf Grund eines Modellversuches hauptsichlich dem Bogengangsapparat zu.

Quix (71) kommt durch rein theoretische Erwigungen zu einer entgegen-
gesetzten Annahme. Er hilt den Druck des ‘Otolithen auf die Macula fiir den
spezifischen Reiz fiir die Auslésung von Reflexen und schreibt dem Sacculus-
otolithen einen weit groBeren Wirkungskreis zu. Da es sich aber, wie gesagt, um
rein theoretische Ableitungen handelt, moge die Angabe weiterer Einzelheiten
unterbleiben. Es sei nur erwithnt, daB Quix die Perzeption linearer Bewegungen
dem Sacculus zuschreibt (Vertikalbewegung-Utriculus), wihrend er sich scharf
gegen die Annahme ihrer Lokalisation im Bogengangsapparat wendet.

Endlich noch einige Arbeiten, die sich auf expenmentelle Untersuchungen
stiitzen.

Kuso (41) versffentlicht 1906 Versuche, bei denen er an Selachiern die
Breversche Gleitrightungstheorie experimentell nachpriift. Er beobachtet am
lebenden Tier Gleithewegungen des Sacculusotolithen, und zwar, bei Hebung des
Kopfes merklich nach riickwirts. Bei Reizung der Maculd sacculi nehmen die
Augen die Stellung ein, die fiir die Lage ,,Kopf oben* charakteristisch ist. Bei
seitlichem Druck auf den Sacculusotolithen werden Vertikalabweichungen der
Augen registriert. Eine isolierte einseitige Wegnahme dieses Otolithen schwicht
die Augenreaktion in der Lage ,,Kopf oben*.
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Diese Resultate wiirden eine Beteiligung des Sacculus an der Perzeption von
Lageveranderungen in zwei Ebenen des Raumes ergeben. Es liegt jedoch, wie
auch MaxwrLL (60) bemerkt, der Verdacht einer Mitreizung des Bogengangs-
apparates nahe.

MaxweLL machte dhnliche Versuche an Selachiern nach Ausschaltung der
Bogenginge und des Sacculus und fand, daB alle Reaktionen (auch die dynami-
schen!) vom Utriculus allein ausgelost werden kénnen. Uber seine Experimente
am Sacculusotolithen ist an anderer Stelle schon berichtet worden.

Eine vorlaufige Mitteilung BENJAMINS® (4) iiber Versuche an Karpfen und
Barschen enthalt auch Angaben iiber Ausfallserscheinungen nach Extraktion des
Sacculusotolithen. Die Arbeit, in der iiber die endgiiltigen Resultate berichtet
wird, war mir nur in einem kurzen Referat in Maxwerts ,,Labyrinth and Equili-
brium* (60) zuginglich. MaxweLL denkt auch hier an die Méglichkeit einer Mit-
verletzung der Ampullen.

Die eingangs erwihnten Beobachtungen an der Elritze (27—29), die
sich, wie eben gezeigt, mit den Resultaten mehrerer an verschiedenen
Wirbeltieren durchgefithrter Arbeiten deckten, legten nun die Vermutung
nahe, daB auch bei diesem Fisch der Labyrinthkomplex Sacculus und
Lagena keine oder nur eine untergeordnete statische Funktion besitze
und somit der Utriculus mit den Bogengéngen allein fiir die Erhaltung
des Gleichgewichtes verantwortlich sei. —

Im Zusammenhang mit den Ergebnissen der Untersuchungen tber
die Lokalisation der Schallwahrnehmung im Elritzenlabyrinth erschien
somit auch eine genaue experimentelle Priifung der Verteilung der Gleich-
gewichtsfunktionen auf die in Frage stehenden beiden Labyrinth-
abschnitte wiinschenswert. Die vorliegende Arbeit befafit sich mit dieser
Frage. :

Die Anregung dazu verdanke ich meinem hochverehrten Lehrer Prof..
K. v. FriscH und méchte ihm an dieser Stelle fiir sein lebhaftes Interesse
am Fortgang der Arbeit, inshesondere auch fiir die Genehmigung aller
notigen Hilfsmittel, die durch eine Bewilligung der Notgemeinschaft der
deutschen Wissenschaft ermoglicht wurde, meinen Dank aussprechen.

L. Beobachtungen an normalen Tieren.

Es war also meine Aufgabe, aus Ausfallserscheinungen, die auf die
isolierte Ausschaltung des Utriculus und der Bogengiinge einerseits, des
Sacculus und der Lagena andererseits erfolgen, Schliisse auf die Gleich-
gewichtsfunktion dieser Labyrinthkomplexe zu ziehen.

Zur Beurteilung von Ausfallserscheinungen gehért jedoch vor allem
eine genaue Kenntnis des normalen Verhaltens der Versuchstiere. Daher
befallten sich die Versuche, die ich im ersten Teile dieser Avbeit schildere,
damit, an der Elritze Art und Ablauf der Reflexe zu beobachten und fest-
zulegen, von denen man annimmt, daf sie labyrinthéren Ursprungs sind.
Es handelt sich dabei um Reaktionen, die erfolgen, wenn man ein Ver-
suchstier um eine seiner Korperachsen dreht (Drehreflexe), seine Lage zur

Z. . vergl. Physiologie Bd.17. 54a
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Schwerkraftrichtung verdndert (Lagereflexe) oder es geradlinig in einer
der drei Hauptrichtungen des Raumes forthewegt (Reflexe auf Linear-
duktionen).

Die an Fischen zu beobachtenden Dreh- und Lagereflexe sind schon
in mehreren Arbeiten beschrieben: Die Untersuchungen wurden an
Selachiern? wie auch an Knochenfischen? angestellt.

Die dabei gefundenen Reflexe sind Reaktionen der Flossen und der
Augen. Sie haben den Zweck, die urspriingliche Orientierung des Fisches
im Raume zu bewahren oder wiederherzustellen bzw. eine erzwungene
Verinderung des Gesichtsfeldes auszugleichen. Flossen wie Augen be-
antworten passive Drehungen um die drei Kérperachsen mit ganz be-
stimmten Kompensationsbewegungen und andauernde von der natir-
lichen Korperlage abweichende Zwangslagen mit dauernden Kompen-
sationsstellungen.

Der Auffindung und dem Studium dieser Reflexe an der Elritze dien-
ten die folgenden Versuche.

A. Hilfsmittel und Methodik.

Bei den bisherigen Experimenten mit Fischen wurden die Versuchs-
tiere fast stets auller Wasser, bei kiinstlicher Atmung den passiven Dre-
hungen unterworfen. Man verschaffte sich dabei eine giinstigere Be-
obachtungsmoglichkeit auf Kosten einer fiir den Fisch ungewohnlichen
Milieuveranderung. Das hatte seine Nachteile. Mehrere Forscher be-
merken ein Nachlassen der Reflextétigkeit bei Sauerstoffmangel. Kuso
(41) erwiahnt z. B. in einer Arbeit iiber die kompensatorischen Augen-
bewegungen bei Fischen, daf der sogenannte Drehnystagmus an der Luft
viel undeutlicher auftritt als im Wasser. Auch ist bei Drehung an der
Luft die Beobachtung der Flossenbewegungen bei Fischen mit relativ
weichen Flossen, die sich auflerhalb des Wassers stets zusammenfalten
(das trifft auch fir die Elritze zu), unmoglich. Das ist wahrscheinlich
auch der Grund dafiir, daf} exakte Beobachtungen von Flossenbewegun-
gen bisher fast nur an Selachiern gemacht wurden.

Ich beabsichtigte aus diesem Grunde, alle Drehversuche mit der
Elritze unter Wasser vorzunehmen. Dabei sollte der Fisch so wenig wie
méglich in seinen Bewegungen gehindert werden, um eine Beeinflussung
der Reflexe zu vermeiden. AuBerdem mufBiten die Versuche unter Be-
dingungen vor sich gehen, die eine genaueste Beobachtung der Flossen-
und Augenbewegungen gestatteten. Schlieflich war wegen der hohen
Empfindlichkeit der Reaktionen eine genaue Einhaltung der Drehrich-
tungen unerliBlich. Diese Anforderungen machten die Konstruktion
einiger Appafate notwendig, deren Beschreibung hier folgen soll.

1 Ler (44—46), Kuso (41), MaxwEeLL (59/60).
2 Lyon (51), SteinMaxK (78), BEnsamInNs (3), Jacos (33).
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Der Fischhalter (Abb. 1).

Auf einem vierkantigen Messingstab sind gegeneinander verschieb-
bar zwei Spangen befestigt. Die vordere niedere Spange triigt an einem
Ringe eine Maske aus Netzstoff, die dem Kopfe des Fisches angepafit
ist. Seitlich sind darin zwei kreisrunde Offnungen ausgespart, die eine
ungehinderte Beobachtung der Augen erméglichen.

Der Korper des Fisches ruht in einem Gummigiirtel, der an der zwei-
ten Spange und deren horizontalen Seitenverstrebungen befestigt ist.
Eine Stellschraube in den beiden Schenkeln der zweiten Spange ermog-
licht eine Verdnderung des Abstandes der Schenkel, je nach der Dicke
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ADbb. 1. Der Fischhalter.

des Fisches. Durch Verschieben der beiden Spangen kann der Apparat
der Linge des Fisches angepaf3t werden.

Der Fisch wird nu1 so in den Apparat eingesetzt, daB der Kopf in der
Netzmaske steckt und die Brustflossen frei beweglich zwischen Spange 1
und 2 zu liegen kommen. Den tibrigen Kérper und den Schwanz halten
die horizontalen Streben. Dabei ragen oben die Riickenflosse, unten die
Bauchflossen und die Afterflosse frei beweglich heraus. Die Schwanz-
flosse liegt ebenfalls frei und ist vollig ungehindert.

Zu bemerken ist, dafl der Fisch iiberall durch den Gummi des Giirtels
vor Beriihrung mit dem blanken Metall und vor dem Druck harter Kan-
ten geschiitzt ist. Da das Schwanzende noch durch einen Gummiring
am Herausschliipfen gehindert ist, bleibt der Fisch bei guter Sauerstoff-

54*
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versorgung véllig ruhig im Apparat liegen, ohne daB es notig wire, den
geringsten seitlichen Druck anzuwenden. Nachdem nun der Fisch in
einer flachen Schale unter Wasser in den Apparat eingesetzt ist, wird der

c
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Abb. 2. 4.4’ = Langsachse, BB’ = Querachse,
C (¥ = Vertikalachse,

Halter mit dem Fisch in die ab-
gebildete Spiegelglaskuvette ge-
schoben, in der er mit Hilfe der
beiden an den Enden des Appa-
rates angebrachten Federn fest-
gehalten wird. —

Bei der Beschreibung der
Drehversuche wird viel von den
drei verschiedenen Korperachsen

des Fisches die Rede sein. Zum besseren Verstdndnis moge deshalb
gleich hier die Bezeichnung dieser Achsen festgelegt werden (Abb. 2).

Drehapparate.

Bei der Drehung der Fische um die Lingsachse und die Querachse
bediente ich mich einer Vorrichtung, die nach dem Vorgang TScHER-
MaXs (83) ,,Fischwicge” genannt werde (Abb. 3 und 4).

Abb. 3. Die Fischwiege fix die Drehung
um die Langsachse montiert.

Ein Metallstander trigt in
schlitzférmigen Fithrungen ei-
nen rechteckigen Messingrah-
men, der um zwei aufeinander
senkrecht stehende Achsendreh-
bar ist. An diesem Rahmen ist
ein starkes, rechteckig geboge-
nes Messingband befestigt, das
die Kuvette mit dem Fischhal-
ter tragt. Zwei Messingspangen
halten die Kuvette an beiden
Enden.

Die Abb. 3 zeigt die Fisch-
wiege fiir die Drehung um die
Lingsachse des Fisches mon-
tiert. Die Drehachse fallt da-
bei genau mit der Lingsachse
des Fisches zusammen. Zur
Drebung um die Querachse
werden: die auf Abb. 3 {frei-
stehenden Achsen in die Fiih-

rungen des Stinders eingesetzt. Diese Anordnung zeigt Abb. 4.
Die Drehversuche wurden in einem grofen Beobachtungsagquarium
(72 X 48 X 45 cm) vorgenommen, und zwar so, dal dabei die ganze Vor-
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richtung unter Wasser stand. Damit war das Ziel erreicht, den Fisch
unter moglichst ginstigen Bedingungen der Priifung zu unterziehen. Die
Beobachtungsmoglichkeiten waren dabei die denkbar besten, da der
Fisch von allen Seiten der Betrachtung zuginglich war.

Die Kuvette hatte den Zweck, wihrend der Drehung allzu starke
Stromungen vom Fisch abzuhalten. Dadurch wurde die Méglichkeit einer
Beeinflussung der Flossenbewegung durch Strémungsdruck ausgeschaltet
und zugleich der Einwand aufgehoben, der Fisch habe nicht die Drehung
an sich, sondern die Stromung mit dem beobachteten Reflex beantwortet.
(Unter Stromung verstehe ich hier den Widerstand des Wassers gegen die
Drehung.) Dafl die Kuvette
in der Tat dieser Aufgabe
gereeht wurde, beweist das
Ergebnis eines Kontrollver-
suches, der an anderer Stelle
geschildert wird.

Etwas schwierig war die
Beobachtung der Augenreak-
tionen, besonders der bei Dre-
hung vm die Querachse auf-
tretenden Raddrehungen, die
wegen der Kleinheit der El-
ritze nur mit Hilfe der Lupe
verfolgt werden konnten. Die
Notwendigkeit einer Beobach-

L0

tung aus groBter Néhe fithrte s J

zur Konstruktion des Appa- P o :

rates, den Abb. 5 zeigt. - “‘“l?;fvw| '@
Die Kuvette samt dem g

Fischhalter ruht hier in einem Abb. 4. Die Fischwiege fir die Drehung

Messinggehéiuse, das um eine um die Querachse montiert.

Achse drehbar ist, deren gedachte Verlingerung genau durch beide Aun-
gen des eingesetzten Fisches geht. Der ganze Apparat ist so groB,
daB er gerade in eines unserer gewhnlichen Aquarien (25 X 20 X 18 cm)
palt, wobei die Vorderwand des Gehiuses der Aquariumsscheibe dicht
anliegt. Auf diese Weise ist eine genaue Beobachtung der Augen mit
der Lupe erméglicht. '

Die Drehungen um die Vertikalachse wurden auf einer Drehscheibe
vorgenommen (Abb. 6). Auf einem Sockel, der mittels dreier Stell-
schrauben genau horizontal einstellbar ist, steht eine als Motor ge-
schaltete Dynamomaschine. Ein Kippschalter dient zur Umkehrung
des elektrischen Feldes und damit zugleich zur Umkehrung der Dreh-
richtung. Auf der Achse ist eine vollig plane Sperrholzscheibe mon.-
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tiert, die zum Schutze gegen Feuchtigkeit mit einer Gummidecke ver-
sehen ist.

Bei den Versuchen wurde nun entweder die Kuvette mit dem im
Apparat gefesselten Fisch oder der in einem halb so hohen runden Be-
hilter vom halben Durchmesser der Drehscheibe frei schwimmende Fisch
den Drehungen unterworfen.

Geradlinige Bewegungen in der Richtung der Langs- und Querachse
wurden durch einfache Verschiebung der Kuvette auf einer gefetteten
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Abb, 5. Vorrichtung zur Beobachtung der Augenraddrehung bei Drehung um die Querachse.

Glasunterlage erzielt. Fiir die Durchfithrung der Vertikalbewegungen
war jedoch die Konstruktion eines eigenen Apparates notwendig (Abb. 7).

Die in einem Messinggehiuse eingeschlossene Kuvette wird hier an
einer aus zwei Stahlstangen bestehenden Fithrung nach Art eines Auf-
zuges auf- und ab bewegt.

B. Beobachtungen.
Da zu erwarten war, daB unter den labyrinthéren Reflexen, auf die
die Elritze zu priifen war, Reaktionen der Flossen eine bedeutende Rolle
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spielen wiirden, stellte ich zunéchst Beobachtungen an, die dem Studium
der normalen Flossenfunktion dienten. Es zeigte sich dabei, daB fir die
Elritze im wesentlichen das zutrifft, was STEINER (76) iiber die ,,L.oko-
motion der Fische und die Funktion ihrer Flossen® in der so betitelten
Arbeit schreibt. Esheilt dort: ,,Es ergibt sich, dall die beiden Extrem-
lagen, nimlich die Ruhestellung des Fisches auf dem Grunde, sowie die-
jenige Lokomotion, durch welche der Fischkorper die Flut mit grofler
Geschwindigkeit durchschneidet, von den Flossen unabhingig sind. Die

Abb. 6. Die Drehscheibe.

Flossen treten hingegen in Funktion in allen den Lagen, welche vom un-
verriickten Schweben in der Flut bis zu den langsamen Ortsbewegungen
reichen, durch welche sich die Fische in kleinem Umkreise tummeln.
Demnach wirken die Flossen 1. als Fallschirme, 2. als Steuer, 3. als Arre-
tierung, 4. als Lokomotionsorgane bei der Riickwirtsbewegung. Dazu
sei noch bemerkt, dafl jede Ortsbewegung nach vorwirts stets unter Teil-
nahme des Muskelschwanzes geschieht.*

Diese Ausfilhrungen STEINERs galten nur fir die paarigen Extremi-
titen, wihrend er fiir die Riicken-, After- und Schwanzflossen keine
Funktion finden konnte.
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Nach pv Bors-ReEyMoxD(10) dient nun die Riickenflosse der Einhaltung
der geraden Schwimmrichtung und ist also ebenfalls ein Steuerorgan.

Abb. 7. Vorrichtung zur Priifung auf Reaktionen
bei linearer Vertikalbewegung.

Meine Beobachtungen an der
Elritze koénnen diese Funktion
auch auf die After- und Schwanz.-
flosse ausgedehnt bestétigen.

Die Angabe, daf} die meisten
Fische sich im Wasser infolge
der dem Riicken genéherten
Lage ihres Schwerpunktes im
labilen Gleichgewicht befinden
und deshalb im Leben ihre nor-
male Lage ,,Riicken oben* durch
sténdige Flossenschlage anfrecht

. erhalten miissen, wahrend sie

im Tode oder in der Narkose mit
dem Bauch nach oben schwim-
men, trifft fiur die Elritze nicht
in dem MaBe zu.

Narkotisiert man eine Elritze
und bringt sie mit dem Bauche
nach oben ins Wasser, so dreht
sich ihr Koérper beim Untersin-
ken meistens zur Seitenlage, in
der er dann am Boden des Aqua-
riums liegen bleibt. Manchmal
kommt sogar die Normallage
zustande. Ein zweiter Versuch
bestatigt dies Ergebnis. Ein
Fisch, dem in Urethannarkose
simtliche Flossen abgeschnitten
wurden, kann nach dem Er-
wachen in normaler Haltung
schwimmen. Er peadelt hoch-
stens etwas nach beiden Seiten,
dreht aber nie den Bauch nach
oben. Esscheint also der Schwer-
punkt des Elritzenkorpers nahe-
zu mit dem Schwerpunkt des
verdringten Wassers zusammen-
zufallen.

So sind denn die Flossen der stindigen Uberwachung der Normallage
enthoben und miissen nur in Tatigkeit treten, wenn diese Normallage von
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aulen her gefahrdet wird (Stromungen, Hindernisse), oder wenn es im
Interesse des Fisches liegt, seine Lage im Raume aktiv zu verindern
(Steuern beim Aufsteigen und Absteigen und bei Wendungen). Sie sind
Stabilisierungsflichen und Steuerorgane.

In dieser Bigenschaft fiihren sie nun die Kompensationsbewegungen-
und -stellungen aus, die auf passive Drehungen hin erfolgen.

1. Reflexe auf Drehung wm die Lingsachse (AA’ Abb. 2).

Der Fisch wird, wie oben beschrieben, in den Halter eingesetzt und die
Fischwiege samt Kuvette und Fisch in das Beobachtungsaguarium ge-
stellt (Abb. 3).

Awusgangsstellung: Die Ausgangsstellung ist die Normalstellung des
Fisches. Die Vertikalachse steht genau senkrecht, die Léngsachse des
Fisches fillt mit der Drehachse zusammen. Alle Flossen sind vollig in
Ruhe. Die Fliche der Brustflossen ist eben und steht fast horizontal,
hochstens schwach nach hinten gesenkt. Die Bauchflossen senken sich
nach hinten auBlen. Die unpaaren Flossen sind ausgebreitet und stehen
genau senkrecht nach oben (Riickenflosse und oberer ¥liigel der Schwanz-
flosse) oder senkrecht nach unten (Afterflosse und unterer Fliigel der
Schwanzflosse).

Flossenreflexe.

Drehung nach rechtst:

Die Drehung erfolgt gewdhnlich mit einer Geschwindigkeit von un-
gefahr 900 /sec. fofort sind an den Flossen charakteristische Bewegungen
zu beobachten. Die linke Brustflosse schwenkt dorsalwirts, die rechte
Brustflosse ventralwirts. Die Riickenflosse neigt sich der rechten
Korperseite zu, ebenso der dorsale Fliigel der Schwanzflosse. Die After-
flosse, der ventrale Fliigel der Schwanzflosse und beide Bauchflossen
schwenken zur linken Korperseite. Samtliche Flossen eilen der Drehung
voraus.

Drehung nach links: entgegengesetzt (vgl. Tabelle 1).

Bei diesen Schwenkungen bleiben die Flossen nicht eben, sondern
zeigen bestimmte Kriimmungen. Diese sind aus Abb. 8 ersichtlich.

Die Photographie des Plastilinmodelles zeigt schematisch die Stellung
und Haltung der Flossen, wie sie wahrend der Drehung nach links un-
gefahr beim Durchgang durch die linke Seitenlage zu beobachten ist. Die
Brustflossen gleichen dabei den verdrillten Fliigeln einer Schraube. Die
Konkavseite weist bei beiden Flossen nach vorn. Das wird dadurch er-
reicht, daB jeweils der Hinterrand der Flosse die weiteste Abweichung von
der Normalstellung aufweist. Dasselbe gilt von den unpaaren Flossen.
Am besten ist das an der Schwanzflosse zu sehen. Auch sie gleicht einer

1 Mit Drehung nach rechts oder links ist stets gemeint: Drehung mit der be-
treffenden Kéorperseite voran.
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Tabelle 1.
Drehung nach: rechts links
Flosse Richtung der Abweichung
Rechte Brustflosse . . . . . . . . ventral dorsal
Linke Brustflosse . . . . . . . . . dorsal ventral

Riickenflosse

zur rechten Seite

zur linken Seite

Dorsaler Fliigel der Schwanzflosse .

zur rechten Seite

zur linken Seite

Afterflosse

............

zur linken SeiteA

zur rechten Seite

Ventraler Fliigel der Schwanzflosse .

zur linken Seite

zur rechten Seite

Beide Bauchflossen zur linken Seite | zur rechten Seite

Schiffsschraube. Riicken- und Afterflosse entsprechen in ihrer Form den
beiden Fliigeln der Schwanzflosse. Die Bauchflossen, deren Ansatzstellen
im Gegensatz zu den Brustflossen sehr nahe beieinander und mehr ventral
liegen, zeigen beide dieselbe Verbiegung wie die Afterflosse. Die be-
obachteten Flossenschwenlkun-
gen scheinen den Zweck zu
haben, die Drehung dadurch ab-
zubremsen, daB sich die Flossen
dem Korper des Fisches voraus-
eilend dem Wasserwiderstand
entgegenstemmen. Die Flossen
wirken dann hier als Arretie-
rungsorgane (vgl. S. 817).

Um dem Einwand zu begeg-
nen, die beobachteten Schwen-
kungen der Flossen seien nicht
rein labyrinthéren Ursprungs,
sondern durch Wasserstromun-
gen beeinflult, machte ich fol-
genden Kontrollversuch. Die Kuvette wurde mit einer feinen Auf-
schwemmung roter Farbkornchen gefiillt vorsichtig unter Wasser in die
Fischwiege eingesetzt und den Drehungen unterworfen. An den Farb-
kornchen war nun jede auftretende Wirbelbildung zu beobachten. Die
Stromungen beschrinken sich bei der gewohnlichen Drehgeschwindigkeit
auf leichte, an den Rindern der Kuvette auftretende Wirbel, die niemals
bis zur Mitte der Kuvette vordringen, wo sich in der Regel die Flossen des
Fisches befinden. AuBerdem zeigten Versuche, bei denen ausnahmsweise
die Kuvette durch einen aufgeschliffenen Glasdeckel fiir kurze Zeit ab-
geschlossen war, ebenfalls keine Anderungen der Flossenreaktionen.

Abb. 8. Modell zur Demonstration der
Flossenhaltung in linker Seitenlage.
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Stoppt man die Drebung ab, wenn sich der Fisch z. B. 900 nach rechts
oder links geneigt in Seitenlage befindet, so verharren die Flossen in der
Stellung, in der sie sich beim Durchgang durch diese Lage befinden. Die
kompensatorische Schwenkung (Drehreflex) geht also ohne weiteres in eine
kompensatorische Stellung (Lagereflex) iiber. Da die Lagereflexe bei Dre-
hungen bis zu 180° den Drehreflexen gleichgerichtet sind, eriibrigt sich
hier eine nochmalige Beschreibung. Es sei erwdhnt, daf das Maximum
der Abweichung von der Normalstellung nach Drehung um 90° nach
rechts oder links, also in rechter oder linker Seitenlage erreicht wird.
(Genauere quantitative Untersuchungen wurden nicht angestellt.

Ein Modellversuch diente nun dazu, die Wirkungsweise der kompen-
satorischen Flossenstellungen klar zu legen. Der auf Abb. 8 dargestellte
Plastilinfisch zeigt die Flossenstellung wie sie in linker Seitenlage am
Fisch zu beobachten ist. Der Korper des Modellfisches ist auf einer Stahl-
nadel als Langsachse montiert. Diese Nadel ruht leicht drehbar mit ihren
beiden Enden in den Fithrungen eines Btigels. Das Modell wird nun in
linker Seitenlage im Wasser untergetaucht. Bei der leisesten Bewegung
nach vorn richtet es sich prompt auf dem kirzesten Weg, also durch
Rechtsdrehung, zur Normallage ,,Riicken oben‘ auf. Ein Fisch, der so-
zusagen in eine ,,schiefe Lage’* geraten ist, braucht also nur mit Hilfe
eines Schwanzflossenschlages eine kleine Vorwirtsbewegung zu machen,
um sich auf dem kiirzesten Wege wieder aufzurichten. Die Flossen wirken
somit hier als Steuer (vgl. S. 817).

Nun einiges iiber das Zustandekommen der Dreh- und Lagereflexe.

Drehreflexe. Nach der MacH-BREUERschen Theorie bleibt bei Beginn
einer Drehung im Inneren der in der Drehebene liegenden Bogenginge
die Endolymphe infolge ihrer Tragheit zuriick, erfihrt also relativ zur
Wandung der Bogenginge einen Bewegungsimpuls entgegen der Dreh-
richtung. Nach Berechnungen von GAEDE (73) handelt es sich bei diesen
Endolymphstromungen um stoBartige im Bruchteil einer Sekunde ab-
klingende Bewegungen. Diese kurzdauernden Strémungsdrucke wirken
nun auf die Sinnesendstellen in den entsprechenden Ampullen ein und
benachrichtigen dadurch das Individuum éber Beginn, Richtung und
Stirke der Drehbeschleunigungl. Jeder so in den Ampulien erzeugte
Reiz wird nun auf reflektorischem Wege mit Schwenkungen der Extremi-
téten beantwortet, die der Richtung des EndolymphstoBes entgegen.-
gesetzt sind und wie gesagt den Zweck haben, die erfolgende Drehung des
Korpers abzubremsen. Auslésungsort fiir die Reflexe auf Drehung um

L In neuester Zeit ist es STEINHAUSEN (77) gelungen, am lebenden Tier
(Hecht) Bewegungen der Cupula in der intakten Bogengangsampulle zu be-
obachten, die den Berechnungen entsprechen, die Scamarrz-(Offenbach) mathe-
matisch auf Grund der Macu-Brevusrschen Theorie fiir die Endolymphstrémung
abgeleitet hat.
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die Léngsachse sind nach der MacE-BrEUERschen Theorie die vier verti-
kalen Bogenginge.

Im Verlaufe der Drehung wird die volle Drehgeschwindigkeit von der
Wand des Bogenganges durch Reibung auf die Endolymphe iibertragen.
Wird nun die Drehung plétzlich gestoppt, so bleibt die Endolymphe in-
folge ihrer Trigheit noch etwas in Bewegung, und zwar jetzt ¢n der
Richtung der vorausgegangenen Drehung. Ein entgegengesetzter Reiz
ruft eine entgegengesetzte Schwenkung der Extremititen hervor (Nach-
reflex).

Diese Nachreflexe, die also stets den Drehreflexen entgegengesetzt
verlaufen, sind besonders nach schnelleren Drehungen auch bei der
Elritze zu beobachten. Sie treten z. B. beim Stoppen einer Drehung
vor der Einstellung zum jeweiligen Lagereflex in Form von kurzdauern-
den, gegen die Normalstellung hin gerichteten Riickschlagen der Flossen
in Erscheinung.

Lagereflexe, Die Lagereflexe sind tonische Flossenstellungen. Sie
werden nach der Maca-BrEUERschen Theorie in den Otolithenapparaten
ausgelost.

Von den Otolithen gehen in jeder Lage bestimmte Reize aus, die den
Tonus der Extremititenmuskulatur auf beiden Kérperseiten beeinflussen.
Diese Reize sind gleichstark, wenn die Otolithen der beiden Seiten zur
Richtung der Schwerkraft symmetrisch liegen. Die Extremitdten (Flos-
sen) stehen in diesem Falle normal. In allen anderen wihrend der Dre-
hung um die Lingsachse eingenommenen, geneigten Lagen gehen von
den Otolithen der beiden Seiten antagonistisch geschaltete, verschieden
starke Reize aus. Die Folge davon sind die kompensatorischen Flossen-
stellungen, deren Wirkung wir in dem oben beschriebenen Modellversuch
kennen gelernt haben.

Es wurde oben erwihnt, daB bei Drehungen bis zu 180° Dreh- und
Lagereflexe gleichgerichtet sind. Der ndheren Untersuchung tiber die
Uberlagerung von Dreh- und Lagereflexen bei Drehungen iiber 180°
hinaus, diente folgender Versuch. Der Fisch wurdé einer vollen Um-
drehung von 360° unterworfen. Das Resultat fiir Drehung nach rechts
und links zeigt Tabelle 2.

Aus der Tabelle ersieht man, daB bei voller Umdrehung die Reflexe
nach dem Durchgang durch die Lage ,.Bauch oben* (1809), in der die
Flossen in die Normalstellung zuriickkehren, in die entgegengesetzte
Richtung umschlagen.

Wihrend zwischen 0 und 180° Dreh- und Lagereflex gleichgerichtet
sind, wird zwischen 180° und 360° der Drehreflex, der eigentlich wegen
der gleichbleibenden Drehrichtung unverdndert beibehalten werden
miiBte, vom Lageretlex iiberdeckt, der wegen der nun verdnderten Lage
der Otolithen zur Schwerkraft ins Gegenteil umschligs.
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Tabelle 2.
Drehung nach rechts — - -~ ————
0° . 90% 1800 l 270° ' 3600
|
Rechte | U dorsal X Rechte
Brustflosse normal i ventral | norma J orsa norma Brustflosse
Linke ‘ 1 1 Linke
Brustflosse normal | dorsal normal | ventra norma. Brastflosse
Riickenflosse Riickenflosse
u. Schw. normal | rechts normal links normal u. Schw.
dors.? ‘ dors.t
Afterflosse J Afterflosse
u. Schw. normal ‘ links normal rechts normal u. Schw.
ventr.? ventr.?
Rechte ‘ RechteBauch-
Bauchflosse ! flosse
b
Linke normal links normal rechts normal Linke Bauch-
Bauchflosse flosse
3607 ’ 270° 1800 900 o0
<-——————Drehung nach links
» Schw. dors. = dorsaler Fliigel der Schwanzflosse.
2 Schw. ventr. = ventraler Fliigel der Schwanzflosse.

Es gelang mir jedoch auch zwischen 180 und 360° einen dem jeweiligen
Lagereflex entgegengerichieten reinen Drehreflex sichtbar 2u machen, und
zwar auf folgende Weise:

In der Ausgangsstellung liegt der Fisch z. B. um 45 nach links ge-
neigt. Die Kompensationsstellung der Flossen ist ungefihr die auf Abb. 8
dargestellte. Nun wird der Fisch ruckartig nach rechts herum gegen die
Normallage hin aufgerichtet. Ungefihr 10° vor Erreichung der Normal-
lage , Riicken oben* wird nach einer Drehung von A 350 plotzlich ge-
stoppt. Dabei geschieht folgendes: Die Flossen, die wegen der linken
Seitenlage samtlich kurz gesagt nach links abgelenkt sind, schwenken
wihrend der kurzen Drehung nach rechts alle nach rechts herum, der
Drebung voraus (Drehreflex). Dabei bleibt die Lage zur Schwerkraft in
dem von der Drehung bestrichenen Winkelfeld unverindert nach links
geneigt.

Eine plotzliche Beschleunigung bewirkt also hier, da der sonst do-
minierende Lagereflex von einem ihm entgegengesetzten Drelireflex
iiberdeckt wird. Nach dem Stoppen vor Erreichung der Normallage
schwenken die Flossen sofort wieder in die Reflexstellung ein, die der
immer noch 10° nach links geneigten Lage des Fisches entsprichs.
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Die gegenseitige Uberlagerung von Dreh- und Lagereflexen hat in der
Literatur besonders bei der Beurteilung von Ausfallserscheinungen nach
operativen Eingriffen an Bogengingen und Otolithen und dadurch bei
der Beantwortung der Frage nach der Funktion dieser Labyrinth-
abschnitte schon manche Verwirrung angerichtet. Es war mir also die
genaue Kenntnis dieser Verhdltnisse firr die spétere Beurteilung von
Ausfallserscheinungen &ulerst wertvoll.

Dreht man schlieBlich den Fisch um die vertikal stehende Lingsachse
(die Kuvette wird zu diesem Zweck auf der Schmalseite stehend in einem
runden Behilter auf der Drehscheibe rotiert, Lage des Fisches ,,Kopf
oben‘ und ,,Kopf unten‘), so sind die Flossenreflexe analog denen, die
auf Drehung um die horizontal liegende Lingsachse erfolgen. Giinstig
dabei ist, daB hier die Drehreflexe rein, ohne Beeinflussung durch einen
Wechsel der Lagereflexe beobachtet werden konnen, da ja wihrend der
Drehung die Lage des Fisches zur Schwerkraft nicht verindert wird. Es
bestitigt sich dabei alles, was oben iiber die Richtung der reinen Dreh-
reflexe ausgesagt wurde. Bemerkenswert ist noch, daf nach dem Stoppen
der Drehung an den Flossen stets die entgegengesetzt gerichteten Nach.-
reflexe gut zu beobachten sind.

Augenreflexe.

Die Drehung erfolgt wieder um die Lingsachse. Dabei zeigen die
Augen des Fisches Abweichungen von der Normallage, die als sogenannte
Vertikalabweichungen bekannt sind und den Zweck haben, einer Ver-
anderung des Gesichtsfeldes wihrend der Drehung entgegenzuwirken.
Bei Drehung nach rechts verlagert sich der Corneamittelpunkt des rechten
Auges dorsal, der des linken Auges ventral. Bei Drehung nach links ent-
gegengesetzt. Das Maximum der Vertikalabweichung scheint, wie BEN-
JAMINS es bei seinen quantitativen Untersuchungen an Barscher und
Karpfen angibt, auch hier bei einer Drehung um 90° nach rechts oder
links zu liegen. .

Wird der Fisch iiber 90° hinaus nach rechts oder links gedreht, so
geht der Reflex zuriick, bis die Augen in der Lage ,,Bauch oben® die
Normalstellung wieder erreicht haben. Wird dann weiter gedreht, so
weichen die Augen in entgegengesetzter Richtung ab, zeigen bei 2700
wieder ein Maximum der Abweichung und kehren darauf zur Normal-
steilung (3609) zuriick (Abb. 9).

Stoppt man die Drehung in irgendeiner Lage ab, so behalten die
Augen dauernd die Vertikalabweichung bei, die sie bei Durchgang des
Fisches durch diese Lage einnehmen.

Obwohl von vielen Autoren festgestellt wurde, dal bei normalen
Tieren optische Einfliisse beim Zustandekommen der labyrinthiren Re-
flexe eine untergeordnete Rolle spielen, wollte ich diese Verhaltnisse noch
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einmal einer exakten Priifung unterziehen. Es galt also bei den Dreh-
experimenten den Fischen jede optische Orientierung unmoglich zu
machen. )

Zur Beobachtung der Flossenbewegungen geniigte es, die Tiere durch
Exstirpation beider Augen zu blenden. So geblendete Fische zeigten bei
der Drehung um die Langsachse normale Flossenreflexe.

Bei der Beobachtung der Augenreflexe mufite ich jedoch die Moglich-
keit optischer Orientierung ausschalten, ohne dafl die Augen dabei in
ihren Reflexen behindert waren. Ich versuchte es zuerst damit, die
Augen auf irgend eine Weise abzudecken. Aber weder undurchsichtige

260°

nln
o

780°)780°

Abb. 9. Verlauf der Vertikalabweichung der Augen bei Drehurg um die Lingsachse.

Kollodiumhé&utchen noch Farbanstriche hielten auf die Dauer auf den
Augen, noch fiihrte lokale Verdtzung der Cornea iiber der Pupille
zum Ziel.

Es blieb mir demnach nichts anderes tibrig, als den Augennerven zu
durchschneiden, ohne dabei die Augenmuskeln oder die zu ihnen fithren-
den Nerven zu beschadigen. Dieser Eingriff bereitete wegen der Klein-
heit: der Elritze erhebliche Schwierigkeiten. Nach lingeren vergeblichen
Versuchen gelang es mir schliefilich zunéchst an einem Fisch den Optikus
ohnejede Nebenverletzung zu durchtrennenl. Der Fisch, von dessen
Blindheit ich mich an Hand der spiter angefertigten Schnittserie iiber-
zeugen konnte, wurde Kontrollversuchen unterzogen. Es stellte sich da-
bei heraus, dafi die Augen vollig ungehemmt beweglich waren und bei
Drehung um die Léingsachse normale Vertikalabweichungen zeigten.

* Auf die Operationsmethode werde ich S. 839 naher eingehen.
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Damit war eindeutig bewiesen, daB8 alle oben geschilderten Dreh- und
Lagereflexe unabhéngig von optischen Einfliissen erfolgen kénnen.

2. Reflexe auf Drehung um die Querachse (BB’ Abb. 2).

Die Montierung der Fischwiege fiir diese Drehungen zeigt Abb. 4.
In der Ausgangsstellung (Normallage des Fisches) liegen Lings- und
Querachse horizontal. Die Drehung erfolgt so, dall der Kopf des Fisches
entweder um 900 zur Lage ,,Kopf oben gehoben oder um 900 zur Lage
. Kopf unten’* gesenkt wird.

Flossenreflexe.

Nur bei verhéltnisméaBig schneller Drehung (Winkelgeschwindigkeit
A7 360°/sec.) sind Flossendrehreflexe zu beobachten, und zwar nur
an den paarigen Brustflosseri. Bei Drehung nach oben (Hebung des
Kopfes) schwenken beide Brustflossen meist symmetrisch dorsalwérts,
bei Senkung des Kopfes erfolgen ein oder mehrere ventral gerich-
tete Schlige dieser Flossen. Die Reaktionen sind jedoch sehr unzuver-
lassig. Sie werden héufig bei der Drehung in beiden Richtungen durch
regellose, oft unsymmetrische Schlége ersetzt. Fiir die Beurteilung von
Ausfallserscheinungen kdnnen sie also keinen Anhaltspunkt geben. Sehr
haufig beantwortet der Fisch sogar die Drehung um die Querachse iiber-
haupt mit keiner Flossenbewegung. Eine kompensatorische Flossen-
haltung nach Stoppen der Drehung in irgendeiner Lage (Lagereflex) fehlt
stets. Geblendete Fische zeigen gleiches Verhalten. Fiir diese Erschei-
nungen habe ich nur die eine Erkldrung, daBl firr die Beantwortung der
Drehung um die Querachse, soweit es die Flossenreaktionen betrifft,
keine festen Reflexbahnen ausgebildet sind. 3

Welche Wirkung haben nun die tatsichlich beobachteten Flossen-
bewegungen ? o

Wird der Fisch beim Schwimmen durch Stromungen usw. mit dem
Kopfe nach unten gedriickt, so kann er diese Drehung durch schnelle
Schlige der Brustflossen nach unten arretieren (Flossen als Arretierungs-
organe vgl. 8. 817). Einer Drehung mit dem Kopfe nach oben leistet er
durch gleichzeitiges Emporschwenken beider Brustflossen Widerstand.
Meist wird sich der Fisch jedoch durch aktives Aufwirts- oder Abwirts-
schwimmen dem stérenden EinfluB zu entziehen suchen. Darauf deutet
auch die Beobachtung hin, daff die Fische am hiufigsten schnelle Dre-
‘hungen um die Querachse mit heftigen Befreiungsversuchen aus dem
Halter beantworten. LmE (44—46) beobachtete an Haien gerade ent-
gegengesetzt gerichtete Flossenbewegungen und -stellungen bei Drehung
um die Querachse; doch spricht auch er von der Unzuverldssigkeit dieser
Flossenreaktionen, die ihn bewog, das Hauptgewicht auf die Beobachtung
der Augenreflexe zu verlegen.
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Augenreflexe.

Die Augen beantworten die Drehung um die Querachse mit so-
genannten kompensatorischen Raddrehungen. Mangels verlassiger
Flossenreaktionen mufite auf die Festlegung dieser Reflexe besonders
Wert gelegt werden. Die Augenbewegungen wurden daher mit Hilfe der
Lupe in der zu diesem Zwecke besonders konstruierten Vorrichtung
(Abb. 5) beobachtet.

Abb. 10 zeigt Verlauf und Richtung der Augenabweichungen bei
einer Drehung

a) mit dem Riicken voran (Hebung des Kopfes bei Beginn der
Drehung),

NN 7800
780°

g0°)\270°
Abb. 10. Verlauf der Raddrehung der Augen bei Drehung um die Querachse.

b) mit dem Bauch voran (Senkung des Kopfes bei Beginu der
Drehung).

Ad a) (Die Drehung beginnt mit’ der Hebung des Kopfes.)

Im ersten Quadranten: Rollung entgegen der Drehrichiung mit dem vorderen
Augenpol ventralwirts; bei 900 Maximum der Abweichung (As 309).

Im zweiten Quadranten: Rollung im Sinne der Drehrichtung zuriick zur Nor-
malstellung (1809).

Im dritten Quadranten: Rollung im Stnne der Drehrichiung mit dem vorderen
Angenpol dorsalwirts; Maximum der Abweichung bei 2700,

Im vierten Quadranten: Rollung entgegen der Drehrichtung zuriick zur Normal-
stellung (3600 = 09).

Ad b) (Die Drehung beginnt mit Senkung des Kopfes.)

Im wierten Quadranten: Rollung entgegen der Drehrichtung mit dem vorderen
Augenpol dorsalwarts; bei 90® Maximum der Abweichung (as 309).

Im dritten Quadranten: Rollung im Sinne der Drehrichtung zuriick zur Nor-
malstellung (1809).

Z. f. vergl. Physiologie Bd. 17. 54b
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Im zweiten Quadranten: Rollung im Sinne der Drehrichiung mit dem vorderen
Augenpol ventralwirts; Maximum der Abweichung bei 2709.

Im ersten Quadranten: Rollung entgegen der Drehrichiung »ariick zur Normal-
stellung (3600 = 0°).

Beim Stoppen der Drehung in beliebiger Lage verharren die Augen
in der Stellung, in der sie sich beim Durchgang durch, diese Lage gerade
befinden. '

Die Beobachtung der Raddrehungen erleichtert der Umstand, daB
fast alle Fische sowohl in der Umgebung des Auges, als auch in der Iris
charakteristische Pigmentschattierungen aufweisen, deren gegenseitige
Verschiebung es erméglicht, die Drehung festzustellen und zu verfolgen
(Abb. 11—13).

Abb. 11 zeigt eine Skizze des Auges mit einer Partie seiner ventralen
Umrandung. Das Auge befindet sich in Normalstellung. Der an einer
Pupillenausbuchtung gut zu erkennende vordere Augenpol liegt dabei

Abb. 11. Stellung des Auges in  Abb. 12. Stellung des Auges  Abb. 13. Stellung des Auges
der Normallage ,,Riicken oben‘‘. in der Lage ,,Kopf oben*. in der Lage ,,Kopf unten‘‘.
ein wenig ventral der Linie aa’ (die Linie lauft der Langsachse parallel).
Man merke sich die gegenseitige Lage der skizzierten Pigmentschattie-
rungen der Iris wie der Augenumrandung. '

Abb. 12 zeigt die maximale Augenabweichung in der Lage . Kopf
oben‘‘. Die Pupﬂlenausbuchtung liegt nun weit unter der jetzt vertikal
stehenden Linie ae’. Ebenso zeigen die auffallig dunklen Plgmentbezlrke
der Iris gegeniiber denen der ventralen Augenumrandung entsprechende
Verlagerungen. Der vordere Augenpol ist also rund 30° ventralwirts ge-
rollt (vgl. Abb. 10).

Abb. 13 zeigt die Augenabweichung in der Lage ;,Kopf unten®. Die
Pupillenausbuchtung liegt nun merklich iber der Linie aa’. Dais Auge
ist rand 30° dorsalwérts verlagert®.

Der Verlauf der Raddrehungen, sowie die GroBe der Maximalab-
weichung stimmen mit den quantitativen Untersuchungen BENJAMINS’
am Karpfen tiberein.

Die Unterscheidung von Dreh- und Lagereflexen ist sehr schwer, da
es mir nicht gelang, Drehreflexe gesondert sichtbar zu machen. Eine Be-

" 1 Dje Skizzen wurden mit Hilfe der Lupe nach der Natur gezeichnet.
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obachtung, die ich jedoch stets bei Umdrehungen von 360° machte, ist
vielleicht imstande indirekt zur Losung dieser Frage beizutragen.

Wir drehen z. B. den Fisch in der Richtung ,,¢* (Abb. 10) mit dem
Riicken voran. Die Raddrehung des Auges verliuft dabei im ersten
Quadranten kontinuterlich, im zweiten und dritten Quadranten ruckweise,
schlieBlich im vierten Quadranten wieder kontinuierlich. ,

Die ruckweise Augenrollung im zweiten und dritten Quadranten liee
sich nun damit erklaren, daf hier die Bewegung der Augen, die iz der
Drehrichtung verlaufend zur jeweiligen Einstellung der Augenhaltung
fiihrt, wie sie fiir die einzelnen Lagen innerhalb der betreffenden Qua-
dranten als Lagereflex charakteristisch ist, durch einen enfgegengesetzt
gerichteten, der Drehrichtung entsprechenden Drehreflex gehemmt wird.
Die Folge dieser Hemmung ist der ruckweise Ablayf der Rollbewegung.
Im ersten und vierten Quadranten ist dagegen der Drehreflex und die
Bewegung, die zur Einstellung des Lagereflexes fiihrt, gleich gerichtet;
die Folge davon ist die kontinuierliche Rollung. -

Ist diese Erkldrung richtig, so sind wir in der Lage, etwas iiber die
Richtung des Augendrehreflexes auszusagen, ohne ihn direkt beobachtet
zu haben. Der Augendrehreflex ist danach, wie man ja schon immer an-

‘nahm, tatsichlich der Drehung entgegen gerichtet (Richtung der Augen-
rollung im ersten und vierten Quadranten).

Dasselbe scheint fir die Vertikalabweichungen bei Drehung um die
Langsachse zu gelten. Leider lieB es die Art der Versuchsanordnung dort
nicht zu, den Verlauf der Augenbewegung wihrend der Drehung mit der
Lupe zu verfolgen.

Kontrollversuche zeigten, dafi auch nach Blendung durch Optikus-
durchschneidung die Raddrehungen ungeschwiicht erhalten waren.

-3. Reflexe auf Drehung um die Vertikalachse (CC’ Abb. 2).

Die Drehungen wurden auf der Drehscheibe vorgenommen. Entweder
wurde der Fisch dabei im Halter gefesselt in der Kuvette gedreht oder er
schwamm frei in einem niedrigen, kreisrunden Behilter von dem halben
Durchmesser der Drehscheibe, Die Kuvette wie der runde Behilter
konnten zum Verdecken des Gesichtsfeldes durch schwarze oder weile
Papierhiillen verkleidet werden. Bei den Drehversuchen wurden

sehende Tiere bei offenem Gtesichtsfeld,

sehende Tiere bei verdecktem Gesichtsfeld und _

geblendete Tiere (ohne Augen oder durch Optikusdurchschneidung

geblendet) '
beobachtet.
Flossenreflexe und Kompensationsbewegungen.
Die Fische befinden sich im Halter gefesselt in der Kuvette.
Sehende wie geblendete Tiere zeigen bei keiner der beschriebenen Ver-
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suchsanordnungen einen prdzisen Flossenreflex. VerhaltnisméaBig haufig
beantworten die im ‘Halter gefesselten Tiere eine Drehung nach rechis
mit einer Schwenkung der unpaaren Flossen, besonders der Schwanzflosse,
nach links und eine Drehung nach links mit einer entsprechenden Schwen-
kung dieser Flossen nach rechts.

Es sind dies die Flossenbewegungen, die beim normal schwimmenden
Tier elner Links- bzw. Rechtswendung vorausgehen. Die Tiere scheinen
sich also gegen die Drehrichtung einstellen zu wollen. '

Sie tun dies auch manchmal, wenn man sie frei im runden Behilter
schwimmend der Drehung unterwirft.

Bei Drehung nach rechis kriimmt sich der Schwanz nach links — es
folgt eine Linkswendung —, bei Drehung nach links folgt Schwanzkriim-
mung nach rechts und Rechtswendung — der Fisch beginnt der Drehung
entgegenzuschwimmen. ‘

Jedoch auch diese Reaktion ist sehr unzuverlissig. In vielen Fillen
stellen sich sowohl sehende als auch blinde Tiere ungeachtet der Dreh-
richtung stets gegen die im Gefdll wihrend der Drehung entstehende
Wasserstromung ein, deren Richtung an der Bewegung kleiner im Wasser
schwebender Farbkornchen oder anderer leichter Schwebekorperchen
jederzeit abgelesen werden kann.

Die Versuche mit sehenden Tieren bei offenem und verdecktem Ge-
sichtsfeld zeigten schlieBlich, dafl auBerdem in den relativ seltenen Fillen
einer von der Stromungsrichtung unabhingigen Einstellung gegen die
Drehrichtung optische Einfliisse eine bedeutende Rolle spielen kénnen.
(Umschlag im Verhalten nach Abdecken des Gesichtsfeldes.)

Alle eben beschriebenen Reaktionen sind wegen ihrer Unzuverlissig-
keit als Testreaktionen fiir die Beurteilung labyrinthirer Ausfallserschei-
nungen unbrauchbar.

Augenreflexe.

‘Sehende, wie durch Optikusdurchschneidung geblendete " Elritzen
zeigen im Fischhalter gefesselt bei Drehung um die Vertikalachse einen
deutlichen Augennystagmus. _ ‘

* Bei Drehung nach rechis wird das rechte Auge langsam nasalwdirts, das
linke Auge kaudalivdrts, bei Drehung nach links das linke Auge nasalwdirts
und das rechie Auge kaudalwirts geschwenkt. Die Augen bleiben also
hinter der Drehung zuriick.

Erreicht diese Abweichung einen Hochstbetrag, so schwenken die
Augen mit raschem Ruck zuriick zur Normalstellung. Dieser Ruck er-
folgt in der Drehrichtung. Erfolgt eine weitere Beschleunigung der
Drehung, so wiederholt sich Schwenkung und ruckweise Riickkehr zur
Normalstellung, solange die Beschleunigung anhélt.

Man ist gewohnt, der ruckweisen Nystagmuskomponente allein die
Bezeichnung ,,Nystagmusschlag®‘ beizulegen, wihrend man die langsame
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Schwenkung gegen die Drehrichtung als kompensatorische Augenab-
weichung zu bezeichnen pflegt. Die Nystagmusschlige erfolgen also
wihrend der Drehung in der Drehrichtung. :

Geblendete Fische zeigen nach dem Stoppen einen oder mehrere
Nystagmusschlige gegen die Drehrichtung. Diese sind einer der charak-
teristischen Nachreflexe, deren Zustandekommen schon bei fritherer Ge-
legenheit besprochen wurde (vgl.'S. 822). Bei sehenden Fischen wird
dieser Nachnystagmus durch sofortiges Fixieren eines festen Punktes
unterdriickt.

Auch bei optisch homogenem Gesichtsfeld (Abdeckung des Behalters
durch eine sich mitdrehende schwarze oder weile Papierhiille) unterbleibt
dieser Nachnystagmus. Eine Erklirung dafiir geben vielleicht die Re-
sultate, die OHM (65/66) in einer Arbeit iiber den Einflul des Sehens auf’
den vestibuliren Drehnystagmus und Nachnystagmus bei Menschen ver-
offentlicht. Nach OEM verhindert bei optisch homogenem Gesichtsfeld
allein schon der Lichteindruck das Zustandekommen des Nachreflexes.

Die Reflexe auf die Drehung um die Vertikalachse werden nach der
Macr-BreuERschen Theorie in den horizontalen Bogengéngen ausgelost.

4. Reflexe auf geradlinige Bewegungen.

Untersuchungen iiber Reflexe auf die sogenannten Linearduktionen
sind bisher noch nie an Fischen exakt angestellt worden (F1scHER, 21).

Da die bestehenden Theorien die Perzeption dieser Bewegungen zum
Teil den Otolithen zuschreiben (vgl. Problemstellung), so war es von
Interesse, eventuell zu beobachtende Reflexe darauf zu verfolgen und
festzulegen.

Die Duktionen erfolgten in der Richtung der Lingsachse und Quer-
achse, indem die Kuvette mit dem Fisch auf gefetteter Glasscheibe vor-
wirts oder riickwérts bewegt wurde. Vertikalbewegungen wurden im so-
genannten Fahrstuhl (Abb. 7) vorgenommen.

Leider war das Resultat der Beobachtungen sowohl bei im Halter ge-
fesselten als auch bei freischwimmenden Tieren ein villig negatives.

Auf keine der geradlinigen Duktionen in der Richtung der drei
Korperachsen erfolgt irgend ein priziser Flossen- oder Augenreflex.”

Es hat sich also ergeben, daB die Elritze alle bisher an Fischen be-
kannten labyrinthiren Reflexe aufweist. Es befinden sich darunter Re-
aktionen der Flossen und Augen, die auf Drehung der Fische um die drei
Hauptachsen des Korpers erfolgen und mit den geeigneten Hilfsmitteln
an normalen Tieren stets leicht und zuverlissig hervorzurufen sind. Man
unterscheidet dabei zweierlei Reflexe : Drehreflexe und Lagereflexe, deren
nicht immer leichte Unterscheidung durch geeignete Beobachtungs-
methoden ermdéglicht wird.
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I1I. Die Folgen partieller Labyrinthexstirpation.

Nachdem es nun gelungen war, bei der Elritze fiir jede Drehung oder
Lageveranderung in'den drei Ebenen des Raumes wenigstens einen prizis
ablaufenden labyrinthiren Testreflex der Flossen oder Augen festzulegen,
konnte an die Losung der Frage nach der Lokalisation dieser Gleich-
gewichtsreaktionen im Labyrinth herangegangen werden.

Wie ich einleitend erwihnte, hatte v. FR1scH eine Operationsmethode
ausgearbeitet, die es erméglicht, den Utriculus mit dem Lapillus nebst
den Ampullen des vorderen vertikalen und des horizontalen Bogengangs
obne Schidigung des Sacculus und der Lagena und umgekehrt den Saccu-
lus und die Lagena samt ihren Otolithen Sagitta und Asteriscus ohne Be-
schidigung des Utriculus und der Ampullen getrennt zu exstirpieren.

Die Ampulle des hinteren vertikalen Bogenganges bleibt bei beiden
Eingriffen unversehrt und muBl eventuell gesondert entfernt' werden.

Es war nun meine Aufgabe, so operierte Tiere einerseits in ihrem spon-
tanen Verhalten zu beobachten, besonders aber sie auf das Vorhandensein
bzw. Fehlen der einzélnen Testreflexe zu priifen.

Methodik.

Da in der gleichzeitigen Verdffentlichung von v. FRIsCH u. STETTER (29) eine
ausfithrliche Beschreibung der auch bei meinen Untersuchungen angewandten
Operationsmethode erfolgt, kann ich mich an dieser Stelle auf die Angabe des
Wesentlichsten beschranken

Bei der Entfernung der Pars superior (Utriculus mit zwei Ampullen) wird der
Schiidel in dem vom vorderen vertikalen und vom horizontalen Bogengang ein-
geschlossenen Winkel mit einer Zahnbohrmaschine angebohrt. Mit einer feinen
Pinzette oder mit feinen, aus Insektennadeln gebogenen Hakehen kann jetzt unter
Kontrolle des Auges (Binokularlupe) der Utriculus mit dem Lapillus zugleich mit
den Ampullen des vorderen vertikalen und des horizontalen Bogenganges mit
mehr oder weniger langen Bogengangsstiicken meist ohne nennenswerte Blutung
herausgehoben werden

Die Kontrolle auf Schnittserien! hat gezeigt, dall von diesem Emgrlff nur die
genannten Labytinthteile betroffen werden, wiahrend das iibrige Labyrmth vom
»Sinus superior*2 ab unversehrt bleibt; sollte die Operation von einer starkeren
Blutung gefolgt sein, so dringt das Blut hdchstens durch den hinteren vertikalen
Bogengang bis zur hinteren Ampulle vor.

Die Entfernung der hinteren Ampulle erfolgt ebenfalls durch ein Bohrloch im
Schiideldach, bereitet jedoch erheblich groBere Schwierigkeiten. (Dieser Eingriff,
der an einem Versuchstier ausgefiihrt wurde, und, wie die Schnittserie zeigt,
beiderseits gegliickt ist, hat sich im Laufe der Untersuchung als iiberflissig
erwiesen.)

Die bei den Operationen entfernten Labyrinthteile wurden gewohnlich fixiert
und mit Boraxkarmin angefirbt unter Kanadabalsam aufbewahrt, so daB zu-
sammen mit den Schnittserien eine doppelte Kontrolle des Operationserfolges
moéglich war.

1 Fixierung und. Entkalkung: nach NARKAMURaA; Einbettung iiber Methyl-
benzoat-Celloidin, Firbung: Himatein-IpE, Eosin.
2 Uber anatomische Verhiltnisse im Elritzenlabyrinth vgl. WoHLFAHRT (89).
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Die Entfernung der Pars inferior (Sacculus—Lagena) habe ich selbst nicht
ausgefiithrt und verweise deshalb ausschlieSlich auf die Beschreibung der Methode
in der oben zitierten Arbeit (29). Die Versuchstiere, an denen dieser Eingriff vor-
genommen war, wurden mir von Herrn Prof. v. FriscH in freundlicher Weise zur
Pritfung iiberlassen.

Das Verhalten sehender Elritzen nach einseitiger Entfernung der Pars
superior.

Nach Priifung auf die normale Reflextiichtigkeit wurde bei 151 sehen-
den Fischen die Pars superior teils links-, teils rechtsseitig entfernt.

Beobachten wir zunéchst das spontane Verhalten eines dieser Tiere:

Stadium 1: Beim allméhblichen Erwachen aus der Narkose beginnt
sich der Korper des Fisches nach der operierten Seite hin zu kriimmen
(operierte Seite konkav). Dabei zeigen Flossen und Augen eine Zwangs-
haltung, wie sie ein normales Tier nach einer Drehung um 90° zur ge-
sunden Seite als Lagereflex zeigen wiirde: d. h.
die Brustflosse der gesunden Seite ist ventral-
wirts, die der operierten Seité dorsalwirts ab-
gelenkt; die Riickenflosse sowie der dorsale Flii-
gel der Schwanzflosse neigen sich der gesunden,
die Afterflosse, der ventrale Fliigel der Schwanz-
flosse sowie beide Bauchflossen der operierten
Korperseite zu. Dabej zeigen die Flossen die be-
kannten Verdrillungen.

Das Auge der operierten Seite zeigt eine deut. ~APP 1% Operlerte Seite
liche ventrale, das der gesunden Seite eine aller-
dings viel schwichere dorsale Ablenkung (Vgl Abb. 14). Der Fisch liegt
auf der operierten Seite.

Kurz nach dem Erwachen aus der Narkose beginnt der Fisch zu
schwimmen. Da hierbei die einer passiven Drehung zur gesunden Seite
hin entsprechende Zwangshaltung der Flossen beibehalten wird, so ist die
natiirliche Folge ein standiges ,,Rollen“ des Fisches iiber die operierte
Seite. .

Wenn der Fisch wieder auf den Boden des Aquariums gelangt, so
bleibt er dort mit verstérkter Zwangshaltung auf der operierten Seite
liegen. Dabei zeigen die Augen besonders gut einen nur kurz nach der
Operation auftretenden Nystagmus von niederer Frequenz (ein Schlag
in 2—3 Sek.) mit der schnellen Komponente zur gesunden Seite (Auge der
gesunden Seite kaudalwirts, das der operierten Seite nasalwirts).

Stadium 2: Kurze Zeit nach der Operation, bei manchen Tieren schon
nach wenigen Minuten, 1i8t die Korperkrummung nach und zugleich ver-

1 Die Zahlen bezichen sich nur auf die ausfithrlich protokollierten Falle. Ge-
wohnlich wurden mehr Tiere der betreffenden Art beobachtet und gepriift.
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sucht der Fisch, sich am Boden dessAquariums zur Bauchlage auf-
zurichten. Er ruht dann in dieser Lage, auf die Brustflossen gestiitzt,
den nur noch leicht gekriitmmten Korper zur operierten Seite hin geneigt.
Die Zwangshaltung der Flossen hat ebenfalls nachgelassen und macht
sogar manchmal schon einer Flossenhaltung Platz, die der leicht zur
operierten Seite hin geneigten Lage tatsichlich entspricht.

Das Auge-der operierten Seite zeigt nur noch eine schwache Ab-
lenkung. Das Auge der gesunden Seite steht normal. Dagegen ist ein
dauerndes Hin- und Herschwenken der Augen in der Horizontalebene
zu beobachten. Da beide Phasen dieser koordinierten Pendelbewegung
mit gleicher Geschwindigkeit ablaufen, so ist eine Verwechslung mit
dem oben geschilderten, unmittelbar nach der Operation auftretenden
Nystagmus unmoglich. In diesem Stadium sind die Fische bewegungs-
scheu. .

Erheben sie sich jedoch vom Boden des Aquariums, so gelingt es
ihnen mit der Zeit immer besser, normal zu schwimmen. An einem leich-
ten Pendeln des Kérpers um die Langsachse, sowie an vorsichtigen, fast
tastenden Wendungen ist jedoch ein operiertes von einem normalen Tier
noch leicht zu unterscheiden. '

Erschreckt man ein solches Tier oder versetzt man es durch Reichen
von Futter in Erregung, so beginnt es sofort wieder um die Laingsachse
rollend zu schwir;nmen, worauf es sich meist ermattét zum Boden nieder-
148t, um dort auf der operiert... Seite liegen zu bleiben. Dabei treten die
Zwangshaltungen der Flossen und Augen, manchmal sogar die Korper-
krimmung, wieder auf. Kurz darauf erhebt sich das Tier wieder zur
Bauchlage und die Ubung im normalen Schwimmen nimmt ihren
Fortgang. :

Hiufig sind auch zu schnelle Wendungen nach rechts oder links, bei’
denen der Korper, weit iiber das gewollte Ziel hinausschieBend, sich ein-
oder mehreremal im Kreise bewegt (Reitbahnbewegungen), der unmittel-
bare AnlaB zum Verlust der Orientierung und damit zum Riickfall in die
Rollbewegung. Diese Kreishewegungen erfolgen anfangs meist zur ope-
rierten, spiter immer mehr auch zur gesunden Seite hin!

Stadium 3: Bei den téiglichen Fiitterungen zeigt sich, daf die Fische,
deren Bewegungsscheu vollig nachgelassen hat, immer zielsicherer auf
'das Futter zuschwimmen und auch durch keinen Schreck mehr zum
Rollen zu bringen sind. Nur eine gelegentlich miBgliickende Wendung in
der Horizontalebene, die zu einer halben oder ganzen Kreisbewegung
fithrt, zeugt noch von dem Eingriff.

SchlieBlich (die Beobachtung der Fische erstreckte sich zum Teil iiber
4 Monate) verschwindet auch diese letzte Anomalie und eine Unterschei-
dung von normalen Tieren ist durch die bloBe Beobachtung des spon-
tanen Verhaltens nicht mehr moglich.
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Die Folgen der einseitigen Entfernung der Pars superior scheinen
vollig iiberwunden zu sein. .

Reflezanalyse: In jedem der drei beschriebenen Stadien wurden nun
die Fische zur Prifung auf die labyrinthdren Reflexe den passiven Dre-
hungeun um die drei Kérperachsen unterworfen.

Wir bezeichnen im folgenden die Prifung auf die Reflexe bei Dre-
hung um die Lingsachse mit ,,A%, die Prufung auf die Reflexe bei Dre-
hung um die Querachse mit ,,B* und die Priifung auf der Drehscheibe
(Drehung um die Vertikalachse) mit ,,C*.

Stadium 1 (nach dem Erwachen aus der Narkose).

A: In der Ausgangsstellung , Riicken oben, sowie bei Drebhung zur
gesunden und zur operierten Seite und in allen in dieser Drehebene zur
Schwerkraft geneigten Lagen verharren die Flossen und Augen in der als
unmittelbare Folge der Operation beschriebenen Zwangshaltung.

B: Die Raddrehung der Augen ist bei Drehung in beiden Richtungen
so schwach, daB sie besonders an dem stark ventralwirts abgelenkten
Auge’ der operierten Seite nur mit Mihe festgestellt werden kann.

C (der Fisch ist im Halter gefesselt): Weder bei Drehung nach der
operierten, noch bei Drehung nach der gesunden Seite ist ein Nystagmus
zu beobachten. Der nur kurz nach der Operation auftretende Spontan-
nystagmus ist, wenn noch vorhanden, durch die Drehung nicht zu be-
einflussen. Dasselbe gilt von den beschriebenen Pendelbewegungen der
Augen. .

Stadium 2 (Staditim der ersten normalen Schwimmversuche).

A: In der Ausgangsstellung , Riicken oben® ist die, Zwangshaltung
der Flossen und die ventrale Abweichung des Auges der operierten Seite
noch deutlich erhalten (vgl. Abb. 15). Dreht man nun den Fisch zur ge-

Abb. 15. Operierte Seite schraffiert. Abb. 16, Operierte Seite schraffiert.

sunden Seite, so wird durch eine Schwenkung der Flossen die Zwangs-
haltung verstirkt. Das Auge der operierten Seite wird noch stirker ven-
tral, das Auge der gesunden Seite, das in der Normalstellung fast gerade
stand, mit normaler Stirke dorsal abgelenkt.

Stoppt man die Drebung der Seitenlage auf der gesunden Seite, so
verharren die Flossen und Augen in dieser Haltung (vgl. Abb. 16).

Z. {. vergl. Physiologie Bd. 17. 55a
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Dreht man den Fisch jedoch aus der Normalstellung zur operierten
Seite, so beobachtet man im Gegensatz zum Stadium 1 (in dem die
Zwangshaltung bei Drehung nach beiden Seiten erhalten blieb) den An-
satz zu einem normalen Flossendrehreflex. Die Flossen schwenken gegen
die Richtung der Zwangshaltung der Drehung voraus (vgl. Abb. 17).

Stoppt man die Drehung in der Seitenlage auf der operierten Seite, so
kehren die Flossen meist sofort, sicher aber nach kurzer Latenzzeit, zur
entgegengesetzten Zwangshaltung zuriick. Ein normaler Lagereflex der
Flossen ist also nicht zu beobachten. Allerdings ist in dieser Lage die
Zwangshaltung der Flossen und des Auges der operierten Seite wesentlich
schwicher als in der Normallage oder gar in der Lage auf der gesunden
Seite. Das Auge der gesunden Seite steht gerade (vgl. Abb. 18).

B: Beide Augen zeigen wieder normale Raddrehungen. Dabei ist
auch der geschilderte ruckartige Ablauf im zweiten und dritten Qua-

)
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"Abb. 17. Operierte Seite schraffiert. Abb. 18, Operierte Seite schraffiert.

draniten normal zu beobachten. Dreh- und Lagereflexe fiir die Drehung
um die Querachse sind also erhalten.

C (der Fisch ist im Halter gefesselt): Die Augen beantworten nun
sowohl die Drehung nach der gesunden als auch nach der operierten Seite mit
entsprechenden Nystagmusschligen, die jedoch sowohl an Frequenz
(manchmal nur ein Schlag bei Beginn der Drehung) als auch an Starke
weit hinter der normalen Reaktion zuriickbleiben.

Stadium 3 (die Fische verhalten sich freischwimmend wie normale
Tiere; die Priifung erfolgt 2 Monate nach der Operation).

A: In der Ausgangsstellung ; Riicken oben* ist die Haltung der
Flossen und Augen bei einem Teil der Fische vollig normal, andere Tiere
zeigen noch cine schwache Zwangshaltung, die uns verrit, auf welcher
Seite der Eingriff vorgenommen wurde. i

Sowohl auf Drehung zur gesunden als auch zur operierten Seite er-
folgen nun stets normale Drehreflexe der Flossen, die beim Stoppen der
Drehung in gewohnter Weise in den entsprechenden Lagereflex iiber-
gehen. Die kompensatorische Augenabweichung ist jedoch in den nach
der operierten Seite hin geneigten Lagen bei beiden Augen geschwicht
(vgl. Abb. 19).
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Einen weiteren Hinweis fiir eine in diesem Stadium noch erhaltene
Asymmetrie in der Stirke der Reflexe gibt uns ein Versuch, in dem der
Fisch in beiden Richtungen einer Drehung von 3600 unterworfen wird.
Im Gegensatz zum normalen Tier kann hier bei Drehung mit der gesunden
Seite voran der entsprechende Drehreflex wihrend der ganzen Um-
drehung erhalten bleiben, ohne beim Durchgang durch die Riickenlage
{180°) von einem ihm nun entgegengesetzten Lagereflex iiberdeckt zu
werden, wie wir das bei den Beobachtungen an normalen Tieren fest-
stellten und wie es auch bei unserem Tier wiahrend der Drehung mit der
operierten Seite voran piinktlich eintritt.

Im gleichen Sinne ist die Beobachtung zu werten, da8 beim Aufrichten
aus der Seiténlage der gewohnlich vom Lagereflex {iberdeckte Drehreflex
bedeutend leichter sichtbar zu machen ist, wenn man den Fisch aus
einer um & 45° zur operierten Seite geneigten Lage bis fast zur Normal-
stellung empor aufrichtet (vgl. S. 823).

Im ersten Teil der Arbeit schilderte ich eine
Versuchsanordnung, die es erméglicht, die Fische
bei Drehung um die vertikal stehendé Lings-
achse ohne Verdnderung ihrer Lage zur Schwer.
kraft auf die reinen Drehreflexe zu priifen (vgl.
N. 824). '

Die operierten Tiere wurden nun auch auf
diese Weise gepriift. Es zeigte sich dabei, . daB
auch die reinen Drehreflexe der Flossen bei Dre-  Abb. 1. gggm‘fe Seite
hung nach beiden Seiten leicht hervorzurufen sind,
wobei es auch moglich war, bei beiden Drehrichtungen die ertsprechen-
den Nachreflexe zu beobachten.

Auch hier schienen allerdings die Drehreflexe bei Drehung zur operier-
ten Seite quantitativ benachteiligt, wihrend die Nachreflexe nach Dre-
hung zur gesunden Seite schwicher ausfielen.

Ob es sich bei dieser Asymmetrie der Reflextétigkeit um die Wirkung
einer noch anhaltenden Tendenz zu der geschilderten Zwangshaltung
handelt, ist hier objektiv nicht zu entscheiden, jedoch keineswegs von der
Hand zu weisen.

- DaB diese Tendenz tatsichlich vorhanden ist, geht allein schon aus
der Beobachtung hervor, daB verschiedene im Halter gefesselte Fische,
wie ‘beschrieben, diese Zwangshaltung schon in der Normalstellung zei-
gen; bevor sie den Drehversuchen unterworfen werden. Sie verstirkt sich
auflerdem, wenn man einen solchen Fisch durch eine Erschiitterung der
Kuvette erschreckt, um allerdings sofort wieder abzunehinen bzw. zu
verschwinden.

B: Der Ablauf der Raddrehungen ist in beiden Drehrichtungen
beiderseits vollig normal.

1
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C: Im Halter gefesselte Fische zeigen wihrend der Drehung nach
beiden Richtungen einen allerdings immer noch geschwichten Nystag-
mus. Kin Nachnystagmus ist bei sehenden Tieren nicht zu erwarten.

Folgende Ubersichtstabelle zeigt die Resultate der Reflexanalyse in
den beschriebenen drei Stadien nebeneinander.

Tabelle 3. A:
Drehung zur gesunden Seite Drehung zur operierten Seite
Stadium
Drehreflex Lagereflex . Drehreflex ' Lagereflex
1 — - _ -
(+) =)
9 + (deutliche Ver- P (deutliche Ab-
stirkung der schwichung der
Zwangshaltung) Zwangshaltung)
3 + + + +
. (Augen schwicher)
B: ' 0:
: Drehung zur gesunden Seite Drehung zur operierten Seite
Stadinm Raddrehung
. N. (NN.) N. (NN.)
(+) . ' .
1 (sebr schwach) - (._) - (=)
2 + + (=) + (=)
3 + + (=) + (=)

N. = Nystagmus, NN. = Nachnystagmus (bei sehenden Tieren nicht zu
erwarten).

Es zeigt sich also eine mit der Zeit eintretende fast vollstindige Wie-
deraufnahme normaler Reflextatigkeit. ‘

Bevor wir jedoch die Frage diskutieren konnen, ob es sich dabei um
eine Funktionsiibernahme durch das verbleibende Labyrinth der ge-
sunden Seite oder um eine Funktion der verbleibenden Pars inferior des
operierten Labyrinthes handelt, muB zunéchst einmal der bei diesen
sehenden Tieren naheliegende Verdacht einer rein optischen Kompen-
sation der labyrinthiren Ausfallserscheinungen untersucht werden.

Diesem Zweck diente eine Versuchsreihe,,bei der die einseitige Aus-
schaltung der Pars superior an geblendeten Tieren vorgenommen wurde.

Das Verhalten geblendeter Elritzen nach einseitiger Entfernung der Pars
superior.

Da bei der Drehung sowohl um die Querachse, als auch um die Ver-

tikalachse die einzig sicheren Testreaktionen Augenreaktionen sind, so
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war es unumginglich notwendig, dafi neben Tieren, die durch Ex-
stirpation beider Augen geblendet waren, auch Fische untersucht wurden,
bei denen durch beiderseitige Optikusdurchschneidung das Sehvermogen
ausgeschaltet war, ohne dall die Beweglichkeit der Augen durch diesen
Eingriff beeintrichtigt wurde.

Wie ich im ersten Teil der Arbeit schon andeutete, bereitet diese
Operation wegen der Kleinheit der Elritze erhebliche Schwierigkeiten.

Methodik.

Die Fische werden dabei in Urethannarkose in der Operationswanne fest-
gelegt. Darauf wird die Orbita durch einen iiber dem dorsalen Augenrand ge-
fithrten Hautschnitt erdffnet. Zieht man nun das Auge vorsichtig etwas nach
auflen, so kann man hinter das Auge in die Orbita sehen. (Binokularlupe mit
Spezialbeleuchtung.) Wihrend man mit der einén Hand das Auge mit Hilfe der
Pinzette in dieser Lage festhilt, kann man mit der anderen Hand vorsichtig eine
feine, gebogene Hautschere in die Orbita -einfiihren. Schiebt man mit der zu-
néchst geschlossenen Schere die das Auge umgreifenden Muskeln unter moéglich-
ster Schonung der zu ihnen fithrenden Nerven etwas zuriick, so sieht man in der
Tiefe den Optikus nebst einem dicht neben ihm verlaufenden BlutgefaB. Jetzt
muf} die Schere in der Orbita leicht gedffnet und der Optikus mit einem Schnitt
durchtrennt werden. Unbedingte Voraussetzung fiir das Gelingen der Operation
ist die Schonung des den Augennerven begleitenden BlutgefaBes.

Da die optische Kontrolle des Operationserfolges durch die Enge des Gesichts-
feldes sehr erschwert ist, so kommt es haufig vor, daB die Durchschneidung des
Optikus nur teilweise gelingt. Bei diesen Fischen ist die Sehfihigkeit, wie sich an
ihrem Verhalten bei den Fiitterungen und an jhrer dunklen Firbung nachweisen
1aBt, stark herabgesetzt.

Ein zuverlissiges Anzeichen fiir die Blindheit bzw. fiir eine starke Beein-
trachtigung der Sehfahlgkelt ist das Auftreten des Nachnystagmus nach Dre-
hungen um die Vertikalachse, der bei normal sehenden Tieren durch sofortiges
Fixieren eines festen Punktes unterdriickt wird.

Fir die Labyrinthexstirpation warden nur solche Tiere verwendet, bei denen
in mehrmaliger Priifung der normale Ablauf aller Augenreaktionen, besonders
der erwahnte Nachnystagmus, in voller Stirke festgestellt werden konnte.

Zur Untersuchung kamen 19 Tiere, 12 waren durch Exstirpation
beider Augen geblendet, bei 2 Tieren war nachweislich der Optikus beider-
seits vollig durchschnitten (Schnittserien) und bei 5 Tieren das Seh-
vermdgen durch Verletzung der Augennerven stark herabgesetzt. Die
Ausschaltung der Pars superior wurde teils rechts-, teils linksseitig vor-
genommen.

" Nach dem Erwachen aus der Narkose sind nun an diesen Tieren die
gleichen Erscheinungen zu beobachten, die wir bei sehenden Tieren
kennen gelernt haben. Der Kérper ist zur operierten Seite hin gekriimmt;
Flossen und Augen zeigen die beschriebene Zwangsbaltung. Jeder
Schwimmversuch fithrt zu heftigem Rollen iiber die operierte Seite
(Stadium 1). Wihrend aber die sehenden Tiere sich schon nach einigen
Minuten zur Bauchlage aufrichten, um aus dieser Lage heraus die ersten
normalen Schwimmversuche zu machen, vergehen bei unseren Tieren ge-

Z. £. vergl. Physiologie Bd. 17, 55b
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wohnlich Tage, ja Wochen, bis es ihnen gelingt, auf die Brustflossen
gestiitzt, aufrecht am Boden des Aquariums zu ruhen. Bis dahin liegen
siec stets mit mehr oder weniger starker Korperkriinmung auf der
operierten Seite. Dic Zwangshaltungen der Flossen und Augen dauern
dabei in alter Stirke an.

Allméhlich versuchen jedoch auch diese Fische, allefdings lange Zeit
stets nur im Kontakt mit dem Boden oder den Aquariumswinden, in
aufrechter Stellung vorwirts zu schwimmen. Dabei ist der Korper leicht
zur operierten Seite geneigt, dic Bewegungen sind vorsichtig und tastend.
Zu schnelle Wendungen fithren auch hier zu mehrmaligen Kreisbewe-
gungen in der Horizontalebene, und zwar ebenfalls sowohl zur operierten
als zur gesunden Seite (Stadium 2).

SchlieBlich gelingt es den meisten Ticren, auch frei im Wasser normal
zu schwimmen. Héaufige Riickfille ins Rollen sind dabei anfangs die
Regel, besonders wenn die Tiere auf irgendeine Weise erschreckt werden.
Diese Rickfalle werden jedoch immer seltener, um endlich bei manchen
Tieren vollig auszubleiben. Diese Tiere schwimmen dann vollkommen
normal (Stadium 3).

Die zeitlichen Abstinde zwischen den einzelnen Stadien sind auBer-
ordentlich versehieden. Von den 19 untersuchten Tieren kénnen 2 Tiere
sehon am Tage nach der Operation zcitweilig sogar ohne Kontakt mit
dem Boden normal schwimmen, wihrend bei 5 Tieren noch nach 2 Mo-
naten Riickfalle zum ,,Rollen‘ recht hiufig sind. 2 Tiere, die wihrend
der ganzen Beobachtungszeit, abgesehen von den Bewegungsstérungen,
cinen vollig gesunden Eindruck machen, haben nach 11/, Monaten noch
nicht einmal gelernt, im Kontakt mit dem Boden normal zu schwimmen.

Ein Vergleich der Schnittserien des tiichtigsten und der beiden un-
geschicktesten Tiere ergab keinen Anhaltspunkt fiir eine Verschiedenheit
des Operationserfolges. Der Fisch mit der kiirzesten Lernzeit war durch
Exstirpation beider Augen geblendet, unter den Tieren mit der lingsten
Lernzeit befand gich auch eines, bei dem infolge nur teilweiser Durch-
schneidung des Optikus moglicherweise ein Rest von Schvermigen vor-
handen war,

Dic Beobachtung des spontanen Verhaltens geblendeter Tiere hat
also crgeben, dafl auch sie nach einseitiger Entfernung der Pars superior
imstande sind, allerdings meist erst nach lingerer Zelt die normale
Schwimmfihigkeit wieder zu erlangen.

Reflexanalyse: Fortschreitend mit dem immer sichereren Erwerb nor-
maler Schwimmfihigkeit nimmt auch die- Reflextiichtigkeit allméihlich
zu. Da die Ubcrgangsstadien, abgesehen von einem viel linger anhalten-
den Uberwiegen der Zwangshaltung (Stadium 1), den bei schenden Tieren.
zZu beobachtenden entsprechen, sollen hier nur die optimalen Resultate
der Reflexanalyse ausfithrlich geschildert werden.
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Im Fischhalter gefesselt zeigen alle Tiere in der Normallage ,,Riicken
oben‘ die Zwangshaltung der Flossen und Augen. (Es war dies im
Stadivm 3 nur bei cinem Teil der schenden Fische, und zwar in bedeutend
schwicherem Mafle, der Fall.)

A (Drehung um die Liéngsachse): Bei Drehung nach der gesunden
Seite sind Dreh- und Lagereflexe normal, jedoch ist hier in der Seiten-
lage stets eine Verstirkung der normalen Kompensationsstellungen der
Flossen und Augen zu beobachten.

Bei sehenden Tieren war nun (im Stadium 3) auch bei Drehung zur
operierten Seite ein deutlicher Dreh- und Lagereflex der Flossen und so-
gar eine allerdings meist schwache Kompensationsstellung der Augen
festzustellen.

Im Gegensatz dazu beantworten die blinden Tiere die Drchung zur
operierten Seite zwar auch mit einem deutlichen Drehreflex, die zur
opericrten Seite geneigten Lagen aber nur in we-
nigen Fillen mit der entsprechenden Kompen-
sationsstellung der Flossen. Flossen und Augen
stehen in diesen Lagen meist neutral, d. h. so wic
beim normalen Tier in der Lage ,,Riicken oben‘
(vgl. Abb. 20). Da die Einstellung dieser Neu-
tralhaltung entgegen der in der Normalstellung |
noch’ anhaltenden Zwangshaltung erfolgt, mochte i
ich auch sie im Sinne cines Lagereflexes positiv i

werten. Abb. 20. Operierte Seite
schraffiert.

Dic auf. 837 beschriebenen Versuche (Drehung )
um 3609 Aufrichten aus geneigten Stellungen zur Normalstellung,
Drehung um dice vertikal stehende Langsachse) zeigten, abgesehen von
ciner bedeutend stirkeren Asymmetrie der Reflextitigkeit in Richtung
der Zwangshaltung, nichts Neues. Es gilt auch hicr, was an jener
Stetle iitber die eventuelle Ursache dieser Asymmetrie gesagt wurde.

B: Die auf Drechung um die Querachse érfolgondcn Augenrad-
drehungen sind auch bei blinden Fischen erhalten.

Da bei dieser Drehung um die Querachse (Kopt nach oben, Kopf nach
unten) die Lage des Korpers in Bezug auf die Vertikale stets unver-
indert normal bleibt (Riicken senkrecht nach oben bzw. senkrecht nach
unten), so sind die Raddrebungen meist von der bei blinden Fischen
in dieser Lage lange vorhandenen Vertikalabweichung iiberlagert. (Das
gilt besonders fiir das Auge der operierten Seite.) Daraus folgt cine
merkliche Schwichung dieses Augenreflexes.

Bei Tieren mit geringer Vertikalabweichung verlaufen dagegen die
Raddrehungen fast mit normaler Intensitat und Deutlichkeit.

C: Die sehenden Tiere hatten die*Drchung um die Vertikalachse in
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beiden Drehrichtungen mit einem zwar schwachen, aber doch deutlichen
Nystagmus beantwortet. Auch die geblendeten Tiere zeigen im Stadium
optimaler Reflextiichtigkeit diesen Nystagmus sowohl bei Drehung zur
gesunden als zur operierten Seite.

Der nach dem Stoppen der Drehung bei blinden Tieren zu beobach-
tende Nachnystagmus ist ebenfalls erhalten und erfolgt nach Drehung
in beiden Richtungen. Nystagmus und Nachnystagmus sind jedoch im
Vergleich zu normalen Tieren geschwécht.

Die bei Drehung in der Horizontalebene zu beobachtenden Testreak-
tionen der Augen sind also auch nach Ausschaltung der optischen Orien-
tierung bei Drehung in beiden Richtungen erhalten.

Diese Resultate stehen zunfichst im Widerspruch zu den Beobach-
tungen, die TRENDELENBURG u. KUHN (82) an Reptilien und neuerdings
Maix (57) an Amphibien machten. Bei diesen Tieren fillt nach ein.
seitiger Labyrinthexstirpation der Kopfnystagmus (bzw. der Kopfdreh-
reflex) aus, wenn man sie bei geschlossenen Augen zur operierten Seite
dreht, wihrend bei Drehung zur gesunden Seite ein volliges Fellen der
Nachréaktionen zu verzeichnen ist.

Es war mir nun interessant, daf auch meine blinden Tiere, allerdings
nur in der ersten Zeit nach der Operation, ein ahnliches Verhalten zeigten.
Der Drehnystagmus der Augen war in diesem Stadium nur bei Drehung
zur gesunden, der Nachnystagmus nur nach Drebhung zur operierten Seite
zu beobachten. (In der entsprechenden Richtung verlauft iibrigens auch
der Spontannystagmus, den ich als unmittelbare Operationsfolge be-
schrieben habe.)

Bei einem Fisch, der schon die Drehung nach beiden Seiten mit
Nystagmus und Nachnystagmus beantwortete, war der Nystagmus bei
Drehung zur gesunden, der Nachnystagmus nach Drehung zur operierten
Seite den entgegengesetzten Reaktionen an Stiarke und Frequenz iiber-
legen. .

Nebenstehende Tabelle gibt einen Uberblick iiber simtliche Resultate
der Reflexanalyse hei geblendeten Tieren nach einseitiger Ausschaltung
der Pars superior.

Ein Vergleich der Ergebnisse bei sehenden und blinden Tieren zeigt,
daB in ihrem Gesamtverhalten keine prinzipiellen Unterschiede be-
stehen.

Somit ist der Verdacht einer dauernden rein optischen Kompensatwn
des einseitigen Ausfalles der Pars superior widerlegt.

DaB jedoch die optische Orientierung nicht ganz ohne Einflul} auf das
Verhalten einseitig operierter Tiere ist, geht zunéchst schon daraus her-
vor, daf} die sehenden Tiere simtliche Folgen des Eingriffes, besonders die
Zwangshaltung und die damit verbundenen Bewegungsstoérungen, schnel-
ler und sicherer iiberwinden lernen.
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Tabelle 4. A:
Drehung zur gesunden Seite ’ Drehung zur operierten Seite
Stadium e it -
Drehreflex \ Lagereflex | Drehreflex - ‘ Lagerefiex
1 - | - - ’ _
(+) (=)
{deutliche Ver- (geringe Ab-
2 + + .
stdrkung der schwiichung der
Zwangshaltung Zwangshaltung)
(+)
3 + + + (Flossen und Augen
l meist neutral)
B: C:
Drehung zur gesunden Seite } Drehung zur operierten Seite
Stadium Raddrehung
N. 1 NN. | N. | NN.
_ — | — —
1L - N | |
+ | [
2 + | -~ ! — +
(schwach) | |
3 + + + + +
(stirker)

Aufschlufireich in dieser Hinsicht ist auch das Resultat des folgenden
Versuches: Vier sehende, einseitig operierte Tiere, die- in gewohnter
Weise nach kurzer Zeit normal schwimmen gelernt hatten, und deren
Reflextitigkeit im Sinne Tabelle 3, Stadium 3 verlief, wurden nach einer
Beobachtungszeit von 3 Monaten durch Exstirpation beider Augen ge-
blendet.

Sie schwammen auch nach diesem Eingriff véllig normal. Die Re-
flexanalyse (es konnten allerdings nur die Flossenreaktionen bei Drehung
um die Lingsachse gepriift werden) zeigte, dafl auch die Reflextiichtig-
keit ungeschwicht erhalten war. So war z. B. in der Seitenlage auf der
operierten Seite ein deutlicher Lagereflex simtlicher Flossen zu verzeich-
nen (vgl. Abb. 19). Blind operierte Tiere zeigen in dieser Lage in den
meisten Fallen nur die geschilderte Neutralhaltung der Flossen (und
Augen) (vgl. Tabelle 4, Stadium 3 und Abb. 20).

Aus diesem Versuch geht zweierlei hervor. Zunéchst spricht auch er
entschieden gegen eine rein optische Kompensation des labyrinthiren
Ausfalles. Weiter gibt er uns jedoch einen Anhalt dafiir, daB die Mog-
lichkeit: optischer Orientierung nicht ganz ohne Einflul auf diese Kom-
pensation ist. Sie unterstiitzt den Wiedererwerb der normalen Reflex-
titigkeit und festigt die erworbenen Reflexe. Ein weiteres Hilfsmittel
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sind dabei die Beriihrungsreize an der Bauchseite, die, wie geschildert, be-
sonders bei blinden Tieren dazu beitragen, die aufrechte Lage bei den
ersten normalen Schwimmversuchen zu kontrollieren.

Nachdem auf diese Weise sichergestellt ist, daB die beobachtete
Kompensation der Ausfallserscheinungen nach einseitiger Entfernung
der Pars superior labyrinthdren Ursprungs ist, kann die Losung der Frage
in Angriff genommen werden, welche Labyrintheinheiten dabei beteiligt
sind.

Es bestehen, wie schon einmal angedeutet, zundchst zwei Moglich-
keiten. Entweder es handelt sich um eine Funktionsiibernahme durch das
Labyrinth der gesunden oder durch die bei dem Eingriff unversehrt
bleibende Pars inferior auf der operierten Seite. Schlieflich wére noch
an eine Beteiligung der auf der operierten Seite ebenfalls stehenbleiben-
den hinteren Ampulle zu denken. Der Losung dieser Fragen dienten die
folgenden Versuche.

Das Verhalten sehender und geblendeter Elritzen nach doppelseitiger
Entfernung der Pars superior.

a) Sehende Tiere.

Bei 10 sehenden Fischen wurde die Pars superior in einem Operations-
gang beiderseits entfernt.

Stadiwm 1. Nach dem Erwachen aus der Narkose liegen die Fische in
rechter oder linker Seitenlage auf dem Boden des Aquariums. Der
Korper ist gestreckt, jedoch ist der Schwanz schwach nach ventral ab-
gebogen. Flossen und Augen stehen gerade.

Sehr bald gelingt es diesen Tieren, sich zur Bauchlage aufzurichten.
In dieser Lage verharren sie nun eine Zeitlang, wobei man recht deutlich
die schon bei der Besprechung der einseitig operierten Tiere geschilderte
Pendelbewegung der Augen beobachten kann. Erheben sie sich jedoch
vom Boden des Aquariums, so schwimmen sie véllig desorientiert mit
wilden Taumelbewegungen, die so heftig ablaufen, daB es dem Beob-
achter nicht ohne weiteres gelingt, die Bewegungsvorginge zu analy-
sieren. Vorherrschend sind Kreisbewegungen abwechselnd nach der
rechten und linken Kérperseite, die einander meist schon nach einer hal-
ben Umdrehung des Korpers ablosen. Diese Kreisbewegungen finden
wahllos in allen Ebenen des Raumes, auch in Riickenlage, statt. Manch-
mal werden sie jedoch durch Rollungen abwechselnd iiber die rechte und
die linke Seite unterbrochen. Simtliche Bewegungsarten losen sich in
bunter Reihe ab.

Die schwer zu beobachtenden Bewegungsstérungen lieBen sich in
einer Filmaufnahme gut festhalten.

Abb. 2125 zeigen einige charakteristische Momentausschnitte aus
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diesem Film' Abb. 21 zeigt ein doppelseitig operiertes Tier wihrend
einer halben Kreisbewegung nach der linken Kérperseite, die in einer
vertikalen Ebene erfolgt.

Abb. 22 zeigt dasselbe Tier kurz darauf bei einer halben Kreis-
bewegung zur rechten Korperseite. Auch diese Bewegung erfolgt in

> v
i e

Abb. 21, Abb. 22.

0

Abb. 23. Abb. 24. Abb, 25.

Abb. 21—25. Filmausschnitte zur Analyse der Taumelbewegung nach beiderseitiger Ausschaltung
der Pars superior. Nihere Erklirung im Text.

vertikaler Ebene. (Die Aufnahmen zeigen das Tier in Riicken- bzw.
Seitenansicht.)
Eine in vertikaler Ebene ablaufende totale Kreishewegung zeigen drei
weitere im Film unmittelbar aufeinander folgende Bilder (Abb.23—25).
Interessant ist die dabei zu beobachtende duBerst starke Kriimmung
1 Das im Film aufgenommene Tier ist durch Exstirpation beider Augen ge-

blendet. Die Bewegungsstérungen verlaufen in unserem Falle bei sehenden und
geblendeten Tieren gleich.
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des Fisches (Abb.24). (Die Aufnahmen zeigen das Tier in Bauchansicht,
die Kreisbewegung erfolgt also nach rechts.)

Am Ende der wilden Taumelanfille sinken die Tiere meist kraftlos
und erschopft schnell atmend zu Boden, wo sie dann in Seitenlage liegen
bleiben, um sich jedoch bald wieder zur Bauchlage aufzurichten.

Stadium 2: Einige Tage nach der Operation machen nun auch diese Tiere
schon normale Schwimmversuche. Diese erfolgen vorsichtig tastend stets
im Kontakt mit dem Boden oder den Winden des Aquariums. Im freien
Wasser taumeln die Fische immer noch in der beschriebenen Weise. Einigen
Tieren gelingt es jedoch fast gleichzeitig, den meisten allerdings erst nach
Wochen, auch im freien Wasser ohne Taumelbewegungen zu schwimmen.
Die Bewegungen sind dabei unsicher und schwankend und jeder Schreck
fiithrt stets zu wildem Taumelschwimmen. Dieses Verhalten bleibt dann
die ganze Beobachtungszeit hindurch unveréndert bestehen.

Reflexanalyse: Im Stadium 1 fehlen bei Drehungen und Lagever-
inderungen in den drei Ebenen des Raumes die simtlichen bekannten
Reflexe der Flossen und Augen.

Im Stadium 2 (zeitweiliges normales Schwimmen) zeigen die Fische
allein wihrend der Drehung um die Léngsachse schwache Flossenschwen-
kungen der Drehung voraus, die jedoch einen ziemlich spontanen Ein-
druck machen und an Empfindlichkeit weit hinter den Drehreflexen
normaler Tiere zuriickstehen. Alle iibrigen Reflexe und damit auch alle
Lagereflexe fehlen vollig.

In der Normalstellung , Riicken oben* sind nun an manchen dieser
doppelseitig operierten Tiere schwache Zwangshaltungen der Flossen
nach der einen oder der anderen Seite zu beobachten, die sich bei jedem
Schreck (Erschiitterung der Kuvette) verstirken. Die Zwangshaltungen
entsprechen den der einseitig operierten Tiere und kénnen bei ein und
demselben Fisch abwechselnd nach beiden Seiten auftreten. Ich habe
aber beobachtet, dal meist die Tendenz der Zwangshaltung nach einer
Korperseite iiberwiegt. Diese Zwangshaltungen werden bei den Dreh-
versuchen wihrend der ganzen Drehung unverdndert beibehalten oder
durch die im Stadium 2 auftretenden Flossenschwenkungen bei Drehung
um die Langsachse verstirkt bzw. abgeschwicht. Sie sind es auch, die
das abwechselnd nach beiden Seiten zu beobacntende Rollen wihrend des
Taumelschwimmens verursachen.

b) Geblendete Tiere.

Bei fiinf durch Exstirpation beider Augen® geblendeten Tieren wurde
ebenfalls in einem Operationsgang die Pars superior beiderseits ausge-
schaltet.

1 Eine Blendung durch Optikusdurchschneidung war hier nicht notwendig, da ja
schon bei den beiderseits operierten sehenden Tieren simtliche Augenreflexe fehlten.



tiber den Gleichgewichtssinn der Elritze (Phoxinus laevis L.). 847

Die nach der Operation auftretenden Zwangsbewegungen (Taumeln)
sowie das damit verbundene Verhalten entsprechen den bei sehenden
Tieren beobachteten Erscheinungen vollig.

Diese Tiere lernen jedoch niemals mehr normal zu schwimmen.

Im besten Falle gelingt das Aufrichten zur Bauchlage und im An-
schluB} daran einige vorsichtige, stets im engen Kontakt mit dem Boden
erfolgende aufrechte Bewegungen. Im freien Wasser bleibt das Tau-
meln die ganze Beobachtungszeit hindurch in alter Stéarke erhalten.

Die Priifung auf die Reflextatigkeit zeigt, daf bei diesen Tieren nun
auch die bei sehenden Fischen im Stadium 2 wéihrend der Drehung um
die Langsachse zu beobachtenden Flossenschwenkungen fehlen!.

Blendet man doppelseitig operierte, sehende Tiere, die gelernt haben,
in der beschriebenen Weise bisweilen normal zu schwimmen, so gehen so-
wohl diese normale Bewegungsweise als auch die erwihnten Flossen-
schwenkungen wihrend der Drehung um die Léngsachse verloren.

Daraus geht hervor, daf diese beiden Erscheinungen rein optisch be-
dingt waren.

Bei blinden Tieren fehlen also nach doppelseitiger Entfernung der Pars
superior samiliche labyrinthdren Reflexe.

Bei dem Eingriff wurden, wie erwihnt, die Ampullen der hinteren
vertikalen Bogengiinge zunachst nicht entfernt. Der trotzdem zu beob-
achtende vollige Ausfall aller Gleichgewichtsfunktionen zwingt uns zur
Annahme, daB die hinteren vertikalen Bogengénge — obwohl sie nach
der Exstirpation des Utriculus erhalten bleiben und histologisch normal
erscheinen — infolge der bei diesem Eingriff erlittenen Beschéddigung
nicht mehr imstande sind, zur Gleichgewichtserhaltung beizutragea.

Die Ampulle des hinteren vertikalen Bogengangs wurde zur Kontrolle
bei einem geblendeten Fisch beiderseits extrahiert. An diesem Tier waren
erwartungsgemi keine anderen Erscheinungen zu beobachten.

Aus praktischen Griinden sowohl, als auch in der Absicht, die Fische zu
schonen, habe ich in acht Fillen (es handelt sich um zwei sehende, ein
durch Exstirpation beider Augen geblendetes und um fiinf durch Opti-
kusverletzung in ihrer Sehfédhigkeit stark beeintrichtigte Tiere) die Pars
superior zunéchst auf der einen Seite und erst nach einer Zwischenzeit
von einigen Tagen bzw. Wochen auf der anderen Seite entfernt.

Die Beobachtungen, die ich an diesen Tieren machte, waren zunichst
iiberraschend :

Sie verhielten sich nach dem zweiten Eingriff einige Zeit stets so, als
ob nur dieser anihnen vorgenommen wire. Eine starke, dem letzten Ein-

1 Die bei den sehenden Tieren auch nach doppelseitiger Entfernung der Pars
superior noch zu beobachtende Tendenz zur Zwangshaltung der Flossen nach der
einen oder der anderen Seite (vgl. S. 846) ist*auch bei den geblendeten Tieren
festzustellen.
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griff entsprechende Zwangshaltung der Flossen und Augen und davon
abhéngig stindiges Rollen iiber die zuletzt operierte Seite waren die
Regel. Schliellich lieB die einseitige Zwangshaltung nach und die Roll-
bewegungen machten immer mehr dem regellosen Taumelschwimmen
Platz.

_Bei der Prifung auf die Reflexe unterschieden sich die Tiere jedoch
deutlich von nur einseitig operierten Fischen. Sie verhielten sich, abge-
sehen von der starken einseitigen Zwangshaltung, wie ich es fur die in
einem Operationsgang operierten sehenden und geblendeten Tiere be-
schrieb. Bei den durch Verletzung des Optikus in ihrem Sehvermogen
stark beeintrichtigten Tieren konnte nun auch ein vélliger Ausfall aller
Augenreflexe festgestellt werden. ‘ '

Bei der Durchsicht der Literatur fand ich eine Erklirung des oben ge-
schilderten abnormen Verhaltens der in einem bestimmten Zeitintervall
doppelseitig operierten Tiere. ,

Der Entdecker dieser Erscheinung ist BECHETEREW (2). In einer im
Jahre 1883 veroffentlichten Arbeit iiber die Ergebnisse der Durchschnei-
dung des N. acusticus schildert er shnliche Beobachtungen, die er bei
seinen Versuchen an Hunden machte, und gibt dafiir folgende Erklarung:
,,Die Tatsache, daf3, wenn im Falle doppelseitiger Durchschneidung des
Akustikus - zwischen beiden Operationen ein bedeutender Zwischen-
raum verflossen ist, eine kurz andauernde Deviation der Augen, sowie
Drehung des Kopfes und Rumpfes sich einstellt, erklare ich dadurch, da
das Tier im Intervall zwischen der ersten und zweiten Operation schon
einigermaBen die nach der ersten Operation entstandene Motalitéits-
storung auszugleichen gelernt hat, und infolgedessen die Durchschnei-
dung des Nerven der anderen Seite aufler allgemeinen Gleichgewichts-
storungen auch in abgeschwichtem Grade die einseitiger Akustikus-
durchschneidung entsprechenden Erscheinungen hervorbringt.*

Im Jahre 1925 veroffentlichten nun E. A. Spiecer und TH. D. Dé-
METRIADES (75) eine Arbeit: Uber die zentrale Kompensation des Laby-
rinthverlustes, in der sie sich mit diesem Problem auseinandersetzen.

Thre Versuche an Kaninchen und Katzen hatten in dieser Hinsicht
folgendes” Ergebnis. Ich zitiere den Punkt 3 der Zusammenfassung:
»»Die Versuche sprechen dafiir, daB die BECHTEREWSsche Konipensation
durch einen Zustand erhohter Erregung in den der ersten Labyrinth-
exstirpation gleichseitigen Vestibulariskernen zustande kommt, ein Zu-
stand, der sich auch bei Fehlen der vom GroB- oder Kleinhirn ausgehen-
den Impulse entwickeln kann.*

Da die Beobachtungen an der Elritze sich mit den an den eben er-
wahnten Versuchstieren gemachten decken, wiire auch in diesem Falle an
eine dhnliche Erscheinung zu denken. Vielleicht sind auch die bei den
Fischen, die in einem Operationsgang operiert wurden, zu beobachtenden,
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allerdings viel schwicheren, Zwangshaltungen (vgl. S. 846) auf eine
entsprechend zentrale Ursache zuriickzufiihren.

Bevor wir aus dem nach beiderseitiger Entfernung der Pars superior
festzustellenden volligen Ausfall der Reflextéitigkeit einen bindenden
Schluf auf die Verteilung der Gleichgewichtsfunktionen im Gesamt-
labyrinth ziehen konnen, ist zunsichst noch zu untersuchen, wie sich
Tiere verhalten, bei denen die Pars inferior ein- oder beiderseits exstir.
piert worden ist.

Die Folgen ein- und beiderseitiger Entfernung der Pars inferior.

Drei sehende, ein durch Exstirpation beider Augen geblendeter und
drei durch Optikusverletzung in ihrem Sehvermégen stark beeintrich-
tigte Fische waren mir nach ein- und beiderseitiger Entfernung der Pars
inferior von Herrn Prof. v. Friscr zur Beobachtung und Prifung auf
die labyrinthéiren Reflexe tiberlassen worden.

Sowohl die sehenden als auch die geblendeten Tiere schwimmen nach
ein- und beiderseitiger Exstirpation der Pars inferior vollig normal.

Die Reflexanalyse zeigt, daB auBlerdem die simtlichen bekannten
Reflexe der Flossen und Augen in voller Stirke und Empfindlichkeit er-
halten sind.

Auch der allgemeine Muskeltonus ist in keiner Weise geschwicht.

Der Einwand, daBl der geringe, nach der Optikusverletzung zuriick-
bleibende Rest von Sehfihigkeit bei den betreffenden Tieren die Ursache
fir den vollkommen normalen Ablauf der Augenreflexe (Raddrehung,
Nystagmus, Nachnystagmus) sein konute, ist im Hinweis auf die bei
sehenden Tieren nach beiderseitiger Ausschaltung der Pars.superior
gewonnenen Resultate hinfillig. Bei diesen Tieren vermochte die op-
tische Orientierung keinen dieser Augenreflexe auszulosen. ’

Bei zweien der geblendeten Tiere wurde nun auch die Pars superior
auf der einen und sodann auf der anderen Seite entfernt. Die dabei auf-
tretenden Erscheinungen entsprachen vollkommen den nach alleiniger
ein- bzw. doppelseitiger Ausschaltung dieses Labyrinthabschnittes zu be-
obachtenden.

Nachdem es uns auf diese Weise gelungen ist, zu zeigen, daB der
beiderseitige Ausfall der Pars inferior ohne jeden EinfluB auf den Ablauf
der normalen Reflextatigkeit bleibt, wihrend die beiderseitige Fort-
nahme der Pars superior den vollstindigen Ausfall aller Gleichgewichts-
funltionen nach sich zieht, sind wir zu dem Schlufl berechtigt, daB bei der
Elritze die Pars superior der alleinige Auslisungsort aller labyrinthdren
Reflexe ist, wihrend die Pars inferior trotz der Anwesenheit der beiden grofen
Otolithen, Sagitta und Asteriscus, keinen nachweisbaren Einfluf auf die
Gleichgewichiserhaltung hat. Awch ein merklicher Einflup dieses Labyrinth-
abschnities auf den Tonus der Korpermuskulatur ist nicht festzustellen.
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Diskussion der Ergebnisse der einseitigen Ausschaltung
der Pars superior.

Wir wissen nun, dal} die Ausschaltung der Pars superior in Bezug auf
die Gleichgewichtserhaltung einer Totalexstirpation des betreffenden
Labyrinthes gleichzusetzen ist.

Erst jetzt sind wir imstande, die bei der einseitigen Entfernung dieses
Labyrinthabschnittes auftretenden Ausfallserscheinungen sowie ihre
schlieliche Kompensation theoretisch zu diskutieren.

Zwei Fragen sind es, die uns besonders interessieren:

- 1. Wodurch wird die nach der einseitigen Operation auftretende
Zwangshaltung bedingt, die wir als den fast alleinigen Urheber aller
Stérungen in der freien Bewegung sowohl, als in der Reflextatigkeit er-
kannten?

2. Wie kommt die bei sehenden und blinden Tieren zu beobachtende,
fast vollige Kompensation dieser Storungen zustande?

Ad 1 (Ausfallserscheinungen). Bei der Beurteilung des Zustande-
kommens der Zwangshaltung der Extremitéiten und Augen gehen wir
von der im ersten Teil aufgestellten Annahme aus, daf bei einem nor-
malen Tier in der aufrechten Stellung ,,Riicken oben‘ (bzw. ,,Riicken
unten‘‘) von den zur Richtung der Schwerkraft symmetrisch liegenden
statischen Apparaten beider Labyrinthe gleich starke Reize auf die
beiderseitige Muskulatur der Extremitdten und Augen ausgehen. Die
Folge davon ist die symmetrische Normalhaltung dieser Organe.

In allen Lagen, in denen die statischen Apparate der beiden Laby-
rinthe nicht zur Schwerkraft symmetrisch stehen (in Betracht kommen
nur die im Verlauf einer Drehung um die Ldngsachse eingenommenen
Lagen), gehen von den beiden Labyrinthen antagonistisch geschaltete
und verschieden starke Reize aus, die wir als Ursache der kompensatori-.
schen Flossen und Augenstellungen betrachten.
~ Sind diese Annahmen richtig, so mufl nach einseitiger Ausschaltung
der Pars superior von dem verbleibenden Labyrinth ein asymmetrischer
Erregungszustand ausgehen.

Dieser asymmetrische Erregungszustand fithrt zu der zunichst in
allen Stellungen des Fisches andauernden Zwangshaltung der Flossen und
Augen. Die Abweichung dieser Organe von der Normalhaltung ent-
spricht genau der Kompensationsstellung, wie sie normale Tiere in der-
jenigen Seitenlage zeigen wiirden, in der sich das bei unseren Tieren in-
takte Labyrinth unten, das bei unseren Tieren ausgeschaltete Labyrinth
oben befindet.

Die einsejtig operierten Tiere scheinen also zunéchst stdndig den
,,Eindruck® gu haben, auf der gesunden Seite zu liegen.

" Diesen Eindruck beantworten sie bei jeder Vorwirtshewegung dank
der denggllaltung der Flossen durch eine Rollung zur operierten Seite.
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Aus dem Verhalten der operierten Tiere JaBt sich nun auch auf die nor-
malen Erregungsvorgéinge in den statischen Apparaten der Labyrinthe
schliefen: In den im Sinne einer Drehung um die Langsachse zur Verti-
kalen geneigten Lagen scheint von dem jeweils unten liegenden Laby-
rinth der stirkere, von dem oben liegenden Labyrinth der schwichere Reiz
auszugehen. X

Aufdie indiesem Zusammenhang besonders interessante Lagebeziehung
des nach unserer Feststellung dabei allein in Betracht kommenden Utri-
culusotolithen zu seinem Sinnesepithel kann ich mangels genauer, ad hoc
gemachter anatomisch-messender Untersuchungen nicht eingehen.

Ad 2 (Kompensation der Ausfallserscheinungen). Nehmen wir mit BeEcH-
TEREW (2)? die Moglichkeit einer zentralen Kompensation der asymmetri-
schen Wirkung der vom intakten Labyrinth ausgehenden Erregungen
an, so mufl mit der Zeit eine Abnahme der Zwangshaltung zu beobachten
sein. Das ist bei unseren Versuchstieren auch der Fall. Bei einem Teil
der sehenden Tiere verschwindet die Zwangshaltung sogar vollkommen.

Hand in Hand mit dieser Abnahme der Zwangshaltung geht nun ein
immer vollstindigerer Wiedererwerb der normalen Reflextitigkeit:
Auch die zur operierten Seite hin geneigten Lagen werden jetzt entweder
mit den richtigen Kompensationsstellungen der Flossen und Augen, oder
wenigstens mit der geschilderten Neutralhaltung dieser Organe, beant-
wortet. Die Tiere scheinen also nach der mehr oder minder vollkom-
menen Neutralisation der vom verbleibenderr Labyrinth ausgehenden
asymmetrischen Haltungsstérungen imstande zu sein, die in der Pars
superior? dieses Labyrinthes durch Lageverinderungen hervorgerufenen
Reizschwankungen reflektorisch der tatsichlichen Richtung dieser Lage-
verdnderungen entsprechend zu beantworten.

Da auch die reinen Drehreflexe nach einseitiger Labyrinthexstir-
pation nach allen Richtuagen hin erhalten sind, so mu (vorbehaltlich
der Richtigkeit der Macu-BrEUERschen Theorie von der alleinigen Per-
zeption der Drehempfindung durch die Bogenginge) eine Empfindlich-
keit der Sinnesendstellen der Ampullen auf Stromungswirkungen der
Endolymphe nach beiden Richtungen (zur Ampulle und von der Ampulle
weg) angenommen werden.

Zusammenfassung.
1. Mit geeigneten Hilfsmitteln ist es gelungen, an der Elritze alle an

Fischen bekannten labyrinthéren Reflexe stets deutlich sichtbar hervor-
zurufen und zu beobachten.

.1 Vgl. auch Maexnvus, R.: ., Kérperstellung® (54).

%z Eine Kompensation der Ausfallserscheinungen durch andere Labyrinth-
einheiten kommt nach den Ergebnissen unserer Untersuchungen ja nicht in
‘Betracht!

. Z. 1. vergl, Physiologie Bd. 17. 56a
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2. Die nach doppelseitiger Ausschaltung der Pars superior (Utriculus
mit Bogengéngen) einerseits und der Pars inferior (Sacculus und Lagena)
andererseits gemachten Beobachtungen haben uns zusammen mit ge-
nauen Reflexanalysen gezeigt, dal bei der Elritze die Pars superior der
alleinige Auslosungsort aller labyrinthiren Reflexe ist, wihrend sich fiir
die Pars inferior keine Gleichgewichtsfunktion ergab.

Die anatomische Trennung des Elritzenlabyrinthes in diese beiden,
nur durch den engen Canalis utriculo-saccularis verbundenen Abschnitte
hat also auch eine physiologische Bedeutung.

3. Aus der Beobachtung der nach einseitiger Ausschaltung der Pars
superior auftretenden Ausfallserschieinungenr und ihrer fast volligen
Kompensation hat sich ergeben, daf dieser Labyrinthabschnitt auch in
der Einzahl befahigt ist, alle’ Drehungen und Lageverinderungen in den
drei Ebenen des Raumes zu perzipieren.

4. Optische Einfliisse spielen bei'der Kompensation der Ausfalls-
erscheinungen eine gewisse, allerdings nur untergeordnete, Rolle.
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