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Literatur und Problemstellung. 
I n  d e r  v o r a n s t e h e n d e n  A r b e i t  y o n  v.  F~ISCH u. STETTER (29) w i r d  

f iber  U n t e r s u c h u n g e n  b e r i c h t e t ,  d ie  s ich  m i t  d e r  F r a g e  n a c h  d e r  L o k a l i -  
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sa t ion  des bei  der  E l r i t ze  nachgewiesenen ~uBerst feinen H6rve rm6gens  
(STETTER 79) befassen.  

" E s  ge lang v. FRIsc~  bei  der  El r i tze '  den L a b y r i n t h k o m p l e x  Sacculus  
und  Lagena  und  den  K o m p l e x  Ut r i cu lus  mi t  Bogeng~ngen gesonder t  
ohne Sch~digung des j ewe i l s  ve rb le ibenden  Teiles zu entfernen.  Die auf  
diese Weise oper ie r ten  F ische  wurden  Tondressuren  unterzogen,  die fol- 
gendes  Ergebn i s  h a t t e n :  W~hrend  die l~or tnahme des Utr icu lus  m i t  den  
Bogeng~ngen ohne EinfluB auf  das  H6rvermOgen ble ib t ,  wird  durch  die 
'Exs t i rpa t ion  yon  Sacculus und  Lagena  die F~higke i t  der  Schal lwahr-  
nehmung  grSBtentei ls  vern ich te t .  Bei  der  Beobach tung  der  Versuchs- 
t iere  stel l te  sich aul~erdem heraus ,  daft die be iderse i t ige  F o r t n a h m e  des 
Ut r icu lus  und  der  Bogeng~nge schwere Gle ichgewichtss tSrungen zur  
Fo lge  ha t ,  w~hrend Fische,  denen  beiderse i t s  Sacculus  und  L a g e n a  fehlen, 
t ro tz  B lendung  (Exs t i r pa t i on  be ider  Augen)  no rma l  schwimmen u a d  von 
gesunden  F i schen  n ich t  zu un te rsche iden  sind. 

Ube r  .ahnliche Beobach tungen  bei  par t i e l l e r  L a b y r i n t h e x s t i r p a t i o n  
wi rd  besonders  in neuerer  Zei t  in mehre ren  Arbe i t en  berichteb,  deren  
wesent l iche Ergebnisse  hier  kurz  zusammengefaBt  werden  sollen. 

Schon BREVER (12) berichtet in seiner grundlegenden Arbeit , ,~ber  die Funk- 
tion der Otolithenapparate" fiber eigene Versuche an Tauben, bei denen er die 
Sehneeke saint Lagena gesondert exstirpierte. Er land dabei, dab ,,so operierte 
Tauben geheilt keinerlei auffallende StSrungen zeigten, zwar ungern und schlecht 
flogen, aber ohne dal3 eine wesentliehe Anomalie zu bemerken gewesen w~re". 

LAUDE~BAC~ (43) findet 1899 bei seinen Untersuehungen am Axolotl (Siredon 
pisci/ormis) und am Froseh, daft im Gegensatz zu totaler Labyrinthexstirpation 
gesonderte Offnung des Saceulus und Ausspiilung der Otokonien keinerlei Be- 
wegungs- und GleichgewichtsstSrungen zur Folge hat. In der Arbeit finder sich 
jedoch keine Andeutung dariiber, ob bei" dem Eingriff auBer den Bogeng~ngen 
av~ch der Utriculu s geschont b]ieb. Die Richtigkeit dieser Resultate wird yon 
AcH (1) im Jahre 1901 bestritten, der am Frosch bei vollstandiger Entfernung der 
Otolithen beobachtete, dab Reflexe, die bei norma]en Tieren auf Progressiv- 
bewegungen und Rotationen erfolgen, ausfallen (Lidreflex) oder leichter hervor- 
gerufen werden kSnnen (Stirn- und Schreireflex). Es ist nun leider night zu ent- 
scheiden, wie welt die Verschonung bzw. Sch~digung des Utriculus an der Yer- 
sehiedenheit dieser beiden Resultate beteiligt ist. 

LYoN (51) entfernte an der Flunder den groBen Saeeulusotolithen und be- 
obaehtete keine Ausfallserscheinungen. 

Bemerkenswert ist das Resultat, das PARXER (68) im Jahre 1908 bei seinen 
Untersuchungen tiber den Bau und die Funktion des inneren Ohret bei dem 
Aeanthopterygier Cynoscion regalis erzielte. :Bei diesem Fisch ist der Komplex 
Utriculus und Bogeng~tnge v611ig getrennt yore Sacculus und der Lagena. 0pera- 
t i re  Entfernung des ersteren hatte bei gleichzeitiger Ausschaltung des Gesichts- 
sinnes vSlligen Verlust des Gleichgewichts und Abnahme des Muskeltonus zur 
Folge, wahrend die LoslSsung des Sacculusotolithen von seinem Sinnesepithel 
keine StSrungen im Gleichgewicht und keinen Tonusverlust hervorrief. Experi- 
mente an Mustelus canis (69) Ifihrten zu ~ihnlichen Resu]taten.  

MAXW]~LL (59/60) entfernte wiederholt bei/Selachiern den Sacculusotolithen 
und stellte lest, da~ . . . . .  sein Verlust keine der kompensatorisehen Bewegungen 
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ander t  oder schwacht und yon keiner nennenswerten Tonusver~tnderung gefolgt 
ist, wahrend die beiderseitige Entfernnng des Utriculus mit  den Ampullen den 
vollst~indigen Verlust der geotropischen Reaktionen nach sich zieht".  

Die Versuche MA~NT~OS (58) 1924 am Goldfisch (Carassius auratus) sind fiir 
uns yon besonderer Bedeutung, weil es sich hier um einen Fisch handelt, dessen 
Labyrinth anatomisch dem der Elri tze sehr ahnlich ist, besonders was die deut- 
liehe Trennung der Pars superior (Utriculus mit  Bogengangen) und der Pars 
inferior (Sacculus und Lagena) durch den relat iv engen Canalis utriculo-saccu- 
laris betrifft, und weft auch hier auf Grund dieser anatomischen Verh~ltnisse die 
M6glichkeit einer getrennten Exstirpation der beiden Labyrinthkomplexe ohne 
Sch~tdigung des verbleibenden Teiles gegeben ist. 

MA~.~I~G versuchte nun diese beiden Komplexe gesondert auszuschalten und 
stellte bei beiden Eingriffen dieselben Folgen ftir die Gleiehgewichtserhaltung fest~ 
wie v. FRISC~ u. STETTER sie an der Elri tze beobaehteten; bei Tieren, bei denen 
die Pars superior beiderseits entfernt  war, beobachtete M A ~ I N o  v611ige Des- 
orientierung, die sieh aber mit  der Zeit verlor und nur wieder in Erscheinung trat,  
wenn man die Tiere in Erregung versetzt  e. ~be r  die Folgen der Ausschaltung der 
beiden Otolithen Sagitta und Asteriscus, die MA~INO allerdings nur durch den 
Druek einer Nadel in situ zerst6rte ohne die Triimmer zu extrahieren, heiBt es 
dort w6rtlieh: ,,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 auBer Funkt ion war, schwammen also 
normal und waren yon 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 McNALL~: u. J .  TAIT (52) Ausschaltungsversuche 
am Froschlabyrinth, die sich zum Teil mit  der Funktion der einzelnen Bogen- 
gange befaBten. AuBerdem stellten die Verfasser fest, daB die Utriculi  der Haupt-  
labyrinthapparat  fiir das statische Gleichgewieht seien. Sie beobachteten an 
Fr6schen bei einseitiger Utricnlusverletzung dauernde Zwangshaltung und 
Zwangsbewegungen (Spiral- und Schraubenbewegungen beim Springen). Fr6sche 
mit  beiderseitiger Utriculusverletzung antworteten auf Sehwerkraftreize tiber- 
haupt  nicht mehr. Die Zwangsbewegungen wurden genauer analysiert. 

Bei Durchsehneidung der zu den Sacculusmaeulae fiihrenden Nerven, und 
das ist hier yon Wiehtigkeit,  zeigte sich keine St6rung der Haltung oder Be- 
ziehung zu den Reaktionen auf Beschleunigung. Die Verfasser zogen daraus den 
SehluB, dab die Funkt ion der Maeula sacculi beim Frosch nicht mit  dem Gleich- 
gewicht in Beziehung steht. 

Auch am Kaninchen konnten ~hnliche Beobachtungen gemacht werden. 
VERSTEEOH (84) gelang 1927 die isolierte ein- und doppelseitige Entfernung der 
Sacculusmacula und es stellte sich nach genauer Prtifung auf die labyrinth~ren 
Reflexe heraus, dab . . . . .  nach ein- und doppelseitiger Entfernung der Saeeulus- 
maculae beim Kaninchen die verschiedenen, bis jetzt  bekannten Labyrinthreflexe 
noch normal ausl6sbar sind, woraus geschlossen werden kann, dab 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.  VERS~rE~G~ 
spricht anschlieBend die Vermutung aus, dab die yon anatomischer Seite betonte 
Trennung des Labyrinthes in eine Pars inferior und superior (DE BURLY.T, 
ALEXANDER) auch eine physiologische Bedeutung habe. 
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Auch BEI~JAMINS (5) beniitzt die anatomische Trennung des Labyrinthes in 
eine Pars superior und inferior bei seinen im Jahre 1928 und frfiher an Tauben 
ausgefiihrten Exstirpationsversuehen, die sich teils mit der sogenannten toni- 
sierenden Wirkung des Labyrinthes, teils mit den fibrigen Vestibularreaktionen 
befaBten. Die Untersuehungen batten folgende Resultate: 

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

Die Exstirpation der Pars inferior ergibt gar keine Yer/inderungen in den 
Tonusverh/iltnissen der Extremit/~ten und Halsmuske]n, hat jedoeh den Verlust 
der Raddrehungen zur Folge. 

BE~JAMIZqS schlieBt aus diesen Ergebnissen auf eine nur geringe Funktion der 
Pars inferior. 

AuBer ahnlichen Resultaten, die HUDDLESTOlq 1928 an Fr6s-eben erzielte, 
sind schlieBlieh noeh Beobachtungen yon groBer Wichtigkeit, die CL. FR. W~R~R 
(87) 1929 an der Meergrundel (Gobi~s jozo) machte. 

Anatomische Eigentfimlichkeiten (Verlagerung des riesigen Sacculus bis an 
das Sch/~deldaeh, sowie seine durch das Fehlen eines Canalis utriculo-saecu]aris 
herbeigefiihrte vSllige Trennung yon der Pars superior) machten das Objekt zur 
isolierten Ausschaltung der Pars inferior auBerst geeignet. Die Fische, bei denen 
der Saceulusotolith yore Sch~deldaeh aus ein- und doppelseitig entfernt wurde, 
was zugleich die Lagena funktionsunf/ihig 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 Prfifung auf Augenreaktionen ergab, dal] die 
kompensatorische Vertikaldeviation der  Augen vom Sacculus unabhangig ist. 
Die Sch/~digung des Utrieulusotol{then zog schwere GleiehgewichtsstSrungen nach 
sich. Leider sind an diesem dankbaren Objekt weder Kontrollversuche mit ge- 
blendeten Tieren noch Beobachtungen fiber Reflexe auf passive Bewegungen ge- 
macht worden, was fiir eine beweiskr~ftige Beurteilung des Vorhandenseins oder 
Feh]ens yon Ausfallserscheinungen unbeding~ nStig ist. 

SchlieBlich sei noch kurz erw/~hnt, dab MYcI~D (63), der in den letzt.en Jahren 
eine umfangreiche Theorie fiber die Wirkungsweise der einzelnen Labyrinthteile, 
somit auch der Saceulusmacula entwickelt hat, in seiner Arbeit aus dem Jahre 
1930 auf die eben geschilderten Ergebnisse yon MAXWELL, VERSTEEO~ U. WER~ER 
eingeht und sie mit seiner Theorie in Eink]ang zu bringen sucht. 

Nun sind aueh Arbeiten vorhanden, die im Gegensatz zu den eben zitierten 
dem Saceulus und der Lagena eine bestimmt umrissene Funktion zuschreiben. 
Sie sind jedoeh mangels exakter partieUer Ausschaltung der betreffenden Laby- 
rinthkomplexe meist nur theoretisch begrfindet, abgesehen yon solchen, die sieh 
auf Ergebnisse einer gesonderten meehanisehen Reizung yon Nervenendstellen 
berufen, deren Wert und Exakgheit jedoeh sehr umstritten ist. 

:BREUER (12) stellt bei der Entwieklung seiner Gleitriehtungstheorie die ffir 
die Otolithen m6glichen Gleitriehtungen lest und zieht dabei Sehlfisse auf die 
Funktion der einzelnen Maculae. Er finder eine gewisse Ubereinstimmung ihrer 
r/~umlichen Anordnung mit den Bogeng~ngen und kommt dabei zu folgender An- 
nahme: ,,Es gfbt ffir jede Lage des Kopfes nur eine bestimmte Kombination yon 
Gravitationsgr61]en der Otolithen in den Maculis. Wenn, wie wit annehmen, die 
Gravitation der Otolithen empfunden udrd, so ist jede Lage des Kopfes durch 
eine bestimmte Kombination dieser Empfindungen charakterisiert." Dabei soll 
die Maeula saceuli haupts/~chlich die Empfindung fiber Vor- and Rfickneigung 
des Kopfes vermitteln, w/~hrend der Utriculus der Empfindung ~ seitlicher Nei- 
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gungen diene. Auflerdem dienen die Otolithen der Perzeption yon Linear- 
bewegungen. Dabei we rden die geradlinigen Bewegungen dann als solche emp- 
funden, wenn mit der den Otolithen erteilten Beschleunigung keine gleichzeitig 
durch den Bogengangsapparat iibermittelte Drehempfindung verbunden ist. 
BREU~.R nimmt an, dab der Sacculus zugleich mit dem Utriculus die Perzeption 
yon Bewegungen nach vorwarts und riickw/~rts fibermittelt, wahrend die Lagena, 
wo vorhanden, auf lineare Vertikalbewegungen abgestimn~t ist. 

MAGNUS u. D~ KLEIJ• (54 u. a.) stellten auf Grund ihrer langjahrigen Unter- 
suchungen am Saugetier und mit Hilfe yon Modellen, die nach Messungen yon 
DE BURLET U. KOSTER hergestellt wurden, diejenigen Lagen des Kopfes im Raum 
lest, bei denen die einzelnen tdnischen Labyrinthreflexe ihr Maximum und Mini- 
mum haben. Sie zeigten dabei durch Vergleich mit dem Modell, dal] die maxi- 
malen und minimalen Erregungen dann ausgel6st werden, wenn bestimmte Oto- 
lithenorgane horizontal stehen. 

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

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

Often bleibt die Frage nach dem Ausl6sungsort der Raddrehungen, da ihr 
Maximum und Minimum mit keiner Horizont{~llage einer Macula in Einklang zu 
bringen ist. 

Da nun aber, wie oben zitiert, V~ST]~EG~ (84) in neuerer Zeit feststellen 
konnte, dal] beim Kaninchen nach der isolierten Ausschaltung der Sacculus- 
maeulae alle bekaimten Labyrinthreflexe erhalten bleiben, ist eine ~evision der 
obigen Annahmen, besonders auch der Maximum- und Minimumtheorie un- 
bedingt r/otwendig geworden. 

Die Perzeption yon Progressivbewegungen schreiben MAGnus u. ~ KLEIJ~ 
auf Grund eines Modellversuches hauptsachlich dem Bogengangsappara~ zu. 

QuIx (71) kommt durch rein theoretische Erwagungen zu einer entgegen- 
gesetzten Annahme. Er halt den Drucb des 'Otolithen auf die Macula ffir den 
spezifischen Reiz fiir die Ausl6sung yon Reflexen und schreibt dem Sacculus- 
otolithen einen weit gr6Beren W.irkungskreis zu. Da es sich aber, wie gesagt, um 
rein theoretische Ableitungen handelt, mSge die Angabe weiterer Einzelheiten 
unterbleiben. Es sei nur erwahnt, dab Qwx die Perzeption linearer Bewe~ungen 
dem Sacculus zuschreibt (Vertikalbewegung-Utriculus), wahrend er sich scharf 
gegen die Annahme ihrer Lokalisation im Bogengangsapparat wendet. 

Endlich noch einige Arbeiten, die sich auf experimentelle Untersuchungen 
stfitzen. 

KUBO (41) ver6ffentlicht 1906 Versuche, bei denen er an Selachiern die 
BR~U~Rsche Gleitrir experimentell nachprifft. Er beobachtet am 
]ebenden Tier Gleitbewegungen des Sacculusotolithen, und zwar+bei Hebung des 
Kopfes merklich nach rtickw~rts. Bei Reizung der Maculs "sacculi nehmen die 
Augen die Stellung ein, die fiir die Lage ,,Kopf oben" eharakteristisch ist. Bei 
seitlichem Druck auf den Saceulusotolithen werden Vertikalabweichungen der 
Augen registriert. Eine isolierte einseitige Wegnahme dieses Otolithen sehw/icht 
die Augenreakti0n in der Lage ,,Kopf oben". 
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Diese Resultate wfirden eine Beteiligung des Saccu]us an der Perzeption yon 
Lagever~nderungen in zwei Ebenen des Raumes ergeben. Es liegt jedoeh, wie 
auch MAXWELL (60) bemerkt, der Verdacht einer Mitreizung des Bogengangs- 
apparates nahe. 

MAXWELL machte /~hnliche Versuche an Selachiern nach Aussehaltung der 
Bogengange und des Saeculus und fand, dab alle Reaktionen (auch die dynami- 
schen!) vom Utriculus allein ausgel6st werden k6nnen. Uber seine Experimente 
am Sacculusotolithen ist an anderer Stelle sehon berichtet worden. 

Eine vorl/iufige Mitteilung :BE~JAMI~S' (4) fiber Versuche an Karpfen und 
Barsehen enth~lt ahch Angaben fiber Ausfallserscheinungen nach Extraktion des 
Sacculusotolithen. Die Arbeit, in der fiber die endgfiltigen Resultate beriehtet 
wird, war mir nur in einem kurzen Referat in MAXWELLS ,,Labyrinth and Equili- 
brium" (60) zug/~ng]ich. MAXWELL denkt auch hier an die M6glichkeit einer Mit- 
verletzung der Ampullen. 

Die eingangs erw~hnten Beobachtungen an der Elritze (27--29), die 
sich, wie eben gezeigt, mit den Resultaten mehrerer an verschiedenen 
Wirbeltieren durchgeffihrter Arbeiten deekten, legten nun die Vermutung 
nahe, dal~ auch bei diesem Fiseh der Labyrinthkomplex Sacculus und 
Lagena keine oder nur eine untergeordnete statisehe Furrktion besitze 
und somit der Utrieulus mit den Bogeng~ngen allein fiir die Erhaltung 
des Gleichgewichtes verantwortlich sei. - -  

Im Zusammenhang mit den Ergebnissen der Untersuchungen fiber 
die Lokalisation de r  Sehal]wahrnehmung im Elritzenlabyrinth erschien 
somit auch eine genaue experimentelle Prfifung derVerteilung der Gleich- 
gewichtsfunktionen auf die in Frage stehenden beiden Labyrinth- 
abschnitte wfinschenswert. Die vorliegende Arbeit befaf~t sich mit dieser 
Frage. 

Die Anregung dazu verdanke ieh meinem hoehverehrten Lehrer Prof .  
K. v. :F~ISC~ und m6chte ihm an dieser Stelle ffir sein lebhaftes Interesse 
am Fortgang der Arbeit, insbesondere aueh fiir die Genehmigung aller 
n6tigen Hilfsmittel, die dureh eine Bewilligung der Notgemeinscha/t der 
deutschen Wissenscha/t erm6glicht wurde, meinen Dank aussprechen. 

I. Beobaehtungen an normalen Tieren. 
Es war also meine Aufgabe, aus Ausfallserseheinungen, die auf die 

isolierte Aussehaltung des Utriculus und der Bogeng/~nge einerseits, des 
Sacculus und der Lagena andererseits erfolgen, Schliisse auf die Gleieh- 
gewichtsfunktion diese r Labyrinthkomplexe zu ziehen. 

Zur Beurteilung yon Ausfallserscheinungen geh6rt jedoeh vor allem 
eine genaue Kenntnis des normalen Verhaltens der Versuchstiere. Daher 
befal3ten sich die Versuche, die ieh im ersten Teile dieser A~beit schildere, 
damit, an der Elritze Art und Ablauf der l~eflexe zu beobachten und fest- 
zulegen, yon denen man annimmt, daf3 sie labyrinth~ren Ursprungs sind. 
Es handelt sich dabei um Reaktionen, die erfolgen, wenn man ein Ver- 
suchstier um eine seiner KOrperachsen dreht (Drehre/lexe), seine Lage zur 

Z. f. vergl. Physiologie Bd. 17. 54a 
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Schwerkraftrichtung ver~ndert (Lagere/lexe) oder es geradlinig in einer 
der drei Hauptrichtungen des Raumes fortbewegt (Re/lexe au/ Linear- 
duktibnen). 

Die an Fisehen zu beobaehtenden Dreh- und Lagereflexe sind sehon 
in mehreren Arbeiten besehrieben- Die Untersuehu#gen wurden an 
Selachiern 1 wie aueh an Knochenfisehen 2 angestellt. 

Die dabei gefundenen Reflexe sind Reaktionen der Flossen und der 
Augen. Sie haben den Zweck, die urspriingliehe Orientierung des Fisehes 
im Raume zu bewahren oder wiederherzustellen bzw. eine erzwungene 
Ver~nderung des Gesichtsfeldes auszugleichen. Flossen wie Augen be- 
antworten passive Drehungen um die drei KSrperachsen mit ganz be- 
stimmten Kompensationsbewegungen und andauernde yon der natfir- 
lichen KSrperlage abweiehende Zwangslagen mit dauernden Kompen- 
sationsstellungen. 

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

A. Hi l f smit te l  und Methodik.  

Bei den bisherigen Experimenten mit Fischen wurden die Versuchs- 
tiere fast stets auBer Wasser, bei kiinstlicher Atmung den passiven Dre- 
hungen unterworfen. Man verschaffte sich dabei eine giinstigere Be- 
obachtungsmSglichkeit auf Kosten einer fiir den Fisch ungewShnlichen 
Milieuver~nderung. ])as hat te  seine Naehteile. Mehrere Forscher be- 
merken ein Nachlassen der. Reflext~tigkeit bei Sauerstoffmangel. KUBO 
(41) erw~hnt z. B. in einer Arbeit iibe'r die kompensatorischen Augen- 
bewegungen bei Fischen, dab der sogenannte Drehnystagmus an  der Luft  
viel undeutlieh.er auftri t t  .als im Wasser. Auch ist bei Drehun~ an der 
Luft  die Beobachtung der Flossenbewegungen bei Fischen mit relativ 
weichen Flossen, die sich aul~erhalb des Wassers stets zusammenfalten 
(das trifft auch fiir die Elritze zu), unmSglich. Das ist wahrseheinlich 
auch der Grund daffir, dal~ exakte Beobaehtungen yon Flossenbewegun- 
gen bisher fast nur an Selachiern gemaeht wurden. 

Ieh beabsiehtigte aus diesem Grunde, alle Drehversuche mit der 
Elritze unter Wasser vorzunehmen. Dabei sollte der Fiseh so wenig wie 
mSglich in seinen Bewegungen gehindert werden, um eine Beeinflussung 
der Reflexe zu vermeiden. Aul~erdem mu~ten die Versuehe unter Be- 
dingungen vor sieh gehen, die eine genaueste Beobachtung der Flossen- 
und Augenbewegungen gestatteten. Schlie~lich war wegen der hohen 
'Empfindlichkeit der Reaktionen eine genaue Einhaltung der Drehrich- 
tungen unerl~l ich.  Diese Anforderungen maehten die Konstruktion 
einiger Apparate notwendig, deren Besehreibung bier folgen soil. 

1 LEE (44--46), KVBO (41), MAXWELL (59/60). 
2 L~:o~ (51), STEINMANI~ (78), B~NZAMI~S (3), JACOB (33). 
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Der Fischhalter (Abb. 1). 

Auf einem vierkantigen Messingstab sind gegeneinander verschieb- 
bar zwei Spa~gen befestigt. Die vordere niedere Spange tr/~gt an einem 
Ringe eine Maske aus Netzstoff, die dem Kopfe des Fisches angep~Bt 
ist. Seitlich sind darin zwei kreisrunde 0ffnungen ausgespart, die eine 
ungehinderte Beobachtung der Augen erm6glichen. 

Der K6rper des Fisches ruht in einem Gummigiirtel, der an der zwei- 
ten Spange lind deren horizontalen Seitenverstrebungen befestigt ist. 
Eine Stellschraube in den beiden Schenkeln der zweiten Spange ermOg- 
Iicht eine Ver/s des Abstandes der Schenkel, je nach der Dicke 

Abb. 1. Der Fischhalter. 

des Fisches. Durch Verschieben der beiden Spangen kann der Apparat 
der L~nge des Fisches angepal~t werden. 

Der Fisch wird nu 1 so in den Apparat eingesetzt, dal~ der Kopf in der 
Netzmaske steckt und die Brustflossen frei beweglich zwischen Spange 1 
und 2 zu liegen kommen. Den iibrigen KOrper und den Schwanz halten 
die horizontalen Streben. Dabei ragen oben die Rfickenflosse, unten die 
Bauchflossen und die Afterflosse frei beweglich heraus. Die Schwanz- 
flosse liegt ebenfalls frei und ist vOlhg ungehindert. 

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

54* 
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versorgung v611ig ruhig im Apparat liegen, ohne dab es n6tig were, den 
geringsten seitliehen Druek anzuwenden. Nachdem nun der Fisch in 
einer flachen Schale unter Wasser in den Apparat eingesetzt ist, wird der 

d" 

A A' 

2? ' 

Abb,  2. A A  r = Lfingsachse~ B B '  = Querachse~ 
C C I ~ Ver t ikalachse ,  

Halter mit dem Fisch in die ab- 
gebildete Spiegelglaskuvette ge- 
sehoben, in der er mit Hilfe der 
beiden an den Enden des Appa. 
rates angebrachten Federa lest. 
gehalten wird. - -  

Bei der ~Beschreibung der 
Drehversuche wird viel yon den 
ch'ei versehiedenen K6rperachsen 

des Fisches die Rede sein. Zum besseren VerstEndnis mOge deshalb 
gleich bier die Bezeichnung dieser Achsen festgelegt werden (Abb. 2). 

Drehapparate. 
Bei der Drehung der Fisehe um die Lingsachse und die Querachse 

bediente ieh mich einer Vorrichtung, die nach dem Vorgang TSCHER- 
~AXs (83) ,,Fischwiegd' genannt werde (Abb. 3 und 4). 

Ein MetallstEnder trEgt in 
schlitzf6rmigen :Fiihrungen el- 
hen reehteckigen Messingrah- 
men, der um zwei aufeinander 
senkreeht stehendeAchsen dreh- 
bar ist. An diesem Rahmen ist 
ein starkes, reehteekig geboge- 
nes Messingband be~estigt, das 
die Kuvet te  mit  dem Fisehhal- 
ter t r ig t .  Zwei Messingspangen 
halten die Kuvet te  an beiden 
Enden. 

Die Abb. 3 zeigt die Fiseh- 
wiege fiir die Drehung um die 
L~ngsaehse des Fisehes mon- 
tiert. Die Drehachse fEllt da- 
bei genau mit  der LEngsaehse 
des ~isches zusammen. Zur 
Dre'hung um die Queraehse 

Abb.  3. Die  ]~ischwiege fiir die D r e h u n g  werden' die au~ Abb. 3 frei- 
u m  die L~ngsachse  mont ie r t .  

stehenden Achsen in die Fiih- 
rungen des StEnders eingesetzt. Diese Anordnung zeigt Abb. 4. 

Die Drehversuehe wurden in einem groBen Beobachtungsaquarium 
(72 • 48 • 45 cm) vorgenommen, und zwar so, dab dabei die ganze Vor- 
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richtung unter Wasser stand. Damit war das Zid  erreicht, den Fisch 
unter mSglichst giinstigen Bedingungen der Priifung zu unterziehen. Die 
BeobachtungsmSglichkeiten waren dabei die denkbar besten, da der 
Fisch yon allen Seiten der Betrachtung zug/~nglich war. 

Die Kuvet te  hat te  den Zweck, w/~hrend der Drehung allzu starke 
StrOmungen vom Fisch abzuhalten. Dadhreh wurde die MSgliehkeit einer 
•eeinflussung der Flossenbewegung d~rch StrSmungsdruek ausgeschaltet 
und zugleieh der Einwand aufgehoben, der Fisch habe nieht die Drehung 
an sich, sondern die StrSmung mi~ dem beobachteten Reflex beantwortet." 
([Inter StrOmung verstehe ieh hier den Widerstand des Wassers gegen die 
Drehung.) Dal~ die Kuvet te  
in der Tat  dieser Aufgabe 
gereeht wurde, beweist das 
Ergebnis eines Kontrollver- 
suches, der an anderer Stelle 
geschildert wird. 

Etwas sehwierig war die 
]~eobachtung der Augenreak- 
tionen, besonders der bet Dre- 
hung um die Querachse auf- 
tretenden Raddrehungen, die 
wegen der Kleinheit der E1- 
ritze nur mit Hilfe der Lupe 
verfolgt werden konnten. Die 
Notwendigkeit einer :Beobaeh- 
tung aus grSl~ter N/~he ffihrte 
zur Konstruktion des Appa- 
rates, den Abb. 5 zeigt. 

Die Kuvet te  saint dem 
Fisehhalter ruht bier in einem Abb. g. Die Fischwiege fiir die Drehung 
Messinggeh/iuse, alas um eine ura die Querachse montiert. 

Achse drehbar ist, deren gedaehte Verl/~ngerung genau dureh beide Au- 
gen des eingesetzten Fisches geht. Der ganze Apparat ist so grol3, 
dab er gerade in eines unserer gewOhnlichen Aquarien (25 X 20 X'18 cm) 
past ,  wobei die Vorderwand des Geh/iuses der Aquariumsseheibe dieht 
anliegt. Auf diese Weise ist eine genaue Beobaehtung der Augen mi$ 
der Lupe ermSglicht. 

Die Drehungen um die Vertikalaehse wurden auf einer Drehseheibe 
vorgenommen (Abb. 6). Auf einem Sockel, der mittels dreier Stell- 
schrauben genau horizontal einstellbar ist, steht eine als Motor ge- 
seha_ltete Dynamomaschine. Ein Kippsehalter dient zur Umkehrung 
des elektrischen Feldes und damit zugleich zur Umkehrung der Dreh- 
riehtung. Auf der Achse ist eine v011ig plane Sperrholzscheibe mon- 
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tiert, die zum Schutze gegen Feuchtigkeit mi t  einer Gummidecke ver- 
sehen ist. 

Bei den Versuchen wurde nun entweder die Kuvet te  mit  dem im 
Apparat  gefesselten Fisch oder der in einem halb so hohen runden Be- 
h~lter vom halbert Durchmesser der Drehscheibe frei schwimmende Fisch 
den Drehungen unterworfen. 

Geradlinige Bewegungen in der Richtung der L/~ngs- und Querachse 
wurden durch einfache Verschiebung der Kuvet te  auf einer gefetteten 

Abb. 5. Vorrichtung zur Beobachtung der Augenraddrehung bei Drehung urn die Querachse. 

Glasunterlage erzielt. Ffir die Durchfiihrung der Vertikalbewegungen 
war jedoch die Konstruktio~ eines eigenenApparates notwendig (Abb. 7). 

Die in einem Messinggeh/~use eingeschlossene Kuvet te  wird hier an 
einer aus zwei Stahlstangen bestehenden Ffihrung nach Art  eines Auf- 
zuges auf- und ab bewegt. 

B. Beobachtungen. 
Da zu erwarten war, da$ unter den labyrinth~ren Reflexen, auf die 

die Elritze zu priifen war, Reaktionen der Flossen eine bedeutende Rolle 
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spielen wiirden, stellte ieh zun~chst Beob~ehtungen an, die dem Studium 
de," normalen Flossenlunktion dientem Es zeigte sich dabei, dab ffir die 
Elritze im wesentlichen das zutrifft, was STEI~E~ (76) fiber die ,,Loko- 
motion der Fisehe und die Funktion ihrer Flossen" in der so betitelten 
Arbeit schreibt. Es heiilt dort:  ,,Es ergibt sich, dab die beiden Extrem- 
lagen, niimlich die l~uhestellung des Fisches auf dem Grunde, sowie die- 
jenige Lokomotion, durch welche der Fischkfrper die Flut  mit grol3er 
Geschwindigkeit durchsehneidet, yon den Flossen unabh~ngig sind. Die 

Ylossen treten hingegen in Funktion in allen den Lagen, welche veto un- 
verriickten Sehweben in der Flut  bis zu den langsamen Ortsbewegungen 
reichen, dutch welche sieh die Fische in kleinem Umkreise tummeln. 
Demnach wirken die Flossen 1. als Yallsehirme, 2. als Steuer, 3. als Arre- 
*ierung, 4. als Lokomotionsorgane bei der Riickw~rtsbewegung. Dazu 
sei noeh bemerkt, dat] jede Ortsbewegung naeh vorws stets  unter Teil- 
nahme des Muskelsehwanzes gesehieht." 

Diese Ausfiihrungen ST~II~EI~S galten nut  ffir die paarigen Extremi- 
ts w~hrend er ffir die giieken-, After- und SohWanzflossen keine 
Funktion linden konnte. 
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Nach D~ BOIS-]:~EYMOND ( 1 0 )  dient nun die Riickenflosse der Einhaltung 
der geraden Schwimmrichtung und ist also ebenfalls ein Steuerorgan. 

Meine Beobachtungen an der 
Elritze kSnnen diese Funktion 
aueh auf die After- und Sehwanz- 
flosse ausgedehnt best~tigem 

Die Angabe, dab die meisten 
Fische sich im Wasser infolge 
der dem Riicken gens 
Lage ihres Schwerpunktes im 
labilen Gleichgewicht befinden 
und deshalb im Leben ihre nor- 
male Lage, ,g i icken oben" durch 
stgndige Flossenschl~ge aufrecht 
erhalten miissen, wahrend sie 
im Tode oder in der Narkose mit  
dem ]~auch nach oben schwim- 
men, trifft  fiir die Elritze nicht 
in dem MaBe zu. 

~Narkotisiert man eine Elritze 
und bringt sie mit  dem Bauehe 
nach oben ins Wasser, so dreht 
sieh ihr K6rper 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 
bestiitigt dies Ergebnis. Ein 
:Fiseh, dem in Ure~hannarkose 
s~mtliehe :Flossen abgesehnitten 
wurden, kann naeh dem Er- 
wachen in normaler Haltung 
sehwimmen. Er  pendelt hSeh- 
stens etwas naeh beiden Seiten, 
dreht abet  hie den Bauch naeh 
oben. Es  seheint also der Schwer- 
punkt  des Elritzenkbrpers nahe- 
zu mit  dem Sehwerpunkt des 

Abb. 7. Vorrichtung zur Priifung auf Reaktionen verdrgngtenWassers zusammen- 
bei linearer Vertikalbewegung. zufallen. 

So sind denn die Flossen der st~ndigen ~berwachung der Normallage 
enthoben und mfissen nur in T~tigkeit treten, wenn diese ~ormMlage yon 
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au•en her gef~hrdet wird (StrSmungen, Hindernisse), oder wenn es im 
interesse des Fisches liegt, seine Lage im Raume aktiv zu ver~ndern 
(Steuern beim Aufsteigen und Absteigen und bei Wendungen). Sie sind 
Stabilisierungsfl~chen und Steuerorgane. 

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

1. Re/lexe au/ Drehung ~em die Ldngsachse (AA' Abb. 2). 

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

Ausgangsstellung: DiG Ausgangsstellung ist die Normalstellung des 
Fisches. Die Vertikalachse steht genau senkreeht, die L~ngsaehse des 
Fisches f~llt mit  der Drehachse zusammen. Alle Flossen sind v61lig in 
Ruhe. Die Fl~che der Brustflossen ist eben und steht fast horizontal, 
hSehstens sehwach nach hinten gesenkt. Die Bauehflossen senken sich 
naeh hinten au~en. Die unpaaren :Flossen sind ausgebreitet und stehen 
genau senkrecht nach oben (l=~fiekenflosse und oberer ~l~igel der Sehwanz- 
flosse) oder senkrecht nach unten (Afterflosse und unterer Fliigel der 
Sehwanzflosse). 

Flossenre]lexe. 
Drehung naeh rechts ~ : 
Die Drehung erfolgt gewShnlich mit  einer Geschwindigkeit yon un- 

gef~hr 900/see. Sofort sind an den Flossen charakteristisehe Bewegungen 
zu beobachten. Die linke Brustflosse schwenkt dorsalw~rts, die reehte 
Brustflosse ventralw~rts. Die Riiekenflosse neigt sich der rechten 
KSrperseite zu, ebenso der dorsale Fliigel der Sehwanzflosse. Die After- 
flosse, der ventrale Fliigel der Schwanzflosse und beide Bauchflossen 
sehwenken zur linken KSrperseite. S~mtliehe Flossen eilen der Drehung 
voraus. 

Drehung naeh links: entgegengesetzt (vgl. Tabelle 1). 
:Bei diesen Schwenkungen bleiben die :Flossen nicht eben, sondern 

zeigen best immte Kriimmungen. Diese sind aus Abb. 8 ersichtlich. 
Die Photographie des Plastilinmodelles zeigt sehematisch die Stellung 

und Haltung der Flossen, wie sie w~hrend der Drehung naeh links un- 
gef~hr beim Durehgang durch die ]inke Seitenlage zu beobachten ist. Die 
Brustflossen gleichen dabei den verdrillten Flfigeln einer Schraube. Die 
Konkavseite weist bei beiden Flossen naeh vorn. Das wird dadurch er- 
reicht, dal~ jewefls der Hinterrand der Flosse die weiteste Abweichung yon 
der Normalstellung aufweist. Dasselbe gilt yon den unpaaren Flossen. 
Am besten ist das an der Sehwanzflosse zu sehen. Auch sie gleicht einer 

1 Mit Drehung nach rechts oder links ist stets gemeint: Drehung mit der be- 
tref~enden KSrperseite voran. 
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TabeUe 1. 

Drehung nach: rechts links 

Flosse Richtung der Abweichung 

Reehte Brustflosse . . . . . . . .  ventral I dorsal 

Linke Brustflosse . . . . . . . . .  dorsal ventral 

Rfickenflosse zur rechten Seite zur linken Seite 

Dorsaler l~liigel der Schwanzflosse . zur rechten Seite zur linken SeRe 

Afterflosse . . . . . . . . . . . .  zur linken Seite zur rechten Seite 

Ventraler Fliigel der Schwanzflosse. zur linken Seite zur rechten Seite 

Beide Bauchflossen . . . . . . . .  zur l inken 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- 

obaehteten Flossenschwenkun- 
gen seheinen den Zweek zu 
haben, die Drehung dadurch ab- 
zubremsen, dal~ sieh die Flossen 
dem KSrper des Fisehes voraus- 
eilend dem Wasserwiderstand 
entg.egenstemmen. Die Flossen 
wirken dann hier als Arretie- 
rungsorgane (vgl. S. 817). 

Um dem Einwand zu begeg- 
nen, die beobaehteten Sehwen- 
kungen der Flossen seien nieht 
rein labyrinth~ren Ursprungs, 

Abb. 8. Modell zur Demonstration der sondern dureh WasserstrSmun- 
Flossenhaltung in linker Seitenlage. 

gen beeinflu~t, machte ieh fol- 
genden Kontrollversueh. Die Kuvette wurde mit einer feinen Auf- 
sehwemmung roter FarbkSrnchen geffillt vorsiehtig unter Wasser in die 
Fisehwiege eingesetzt und den Drehungen unterworfen. An den Farb- 
kSrnchen war nun jede auftretende Wirbelbildung zu beobaehten. Die 
StrSmungen besehr~nken sieh bei der gewShnlichen Drehgesehwindigkeit 
auf leichte, an den R~ndern der Kuvette auftretende Wirbel, die niemals 
bis zur Mitte der Kuvette  vordringen, wo sich in der Regel die Flossen des 
Fisches befinden. Au~erdem zeigten Versuche, bei denen ausnahmsweise 
~lie Kuvette dureh einen aufgesch~liffenen Glasdeckel fiir kurze Zeit ab- 
geschlossen war, ebenfalls keine ~nderungen tier Flossenreaktionen. 
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Stoppt  man die Drehung ab, wenn sieh der Fisch z. B. 90 o nach rechts 
oder links geneigt in Seitenlage befindet, so verharren die Flossen in der 
Stellung, in der sie sich beim Durehgang dutch diese Lage befinden. Die 
kompensatorische Schwenkung (Drehreflex) geht also ohne weiteres in eine 
kompensatorische Stellung (Lagereflex) fiber. Da die Lagereflexe bei Dre- 
hungen bis zu 180 ~ den Drehreflexen gleichgerichtet sind, erfibrigt sieh 
hier eine noehmalige Besehreibung. Es sei erw~hnt, dal~ das Maximum 
der Abweichung yon der Normalstellung nach Drehung um 900 naeh 
reehts oder links, also in rechter oder linker Seitenlage erreicht wird. 
Genauere quanti tat ive Untersuchungen wurden nicht angestellt. 

Ein Modellversuch diente nun dazu, die Wirkungsweise der kompen- 
satorischen Flossenstellungen klar zu legen. Der auf Abb. 8 dargestellte 
Plastilinfiseh zeigt die Flossenstellung wie sie in linker Seitenlage am 
Fisch zu beobaehten ist. Der K5rper des Modellfisches ist auf einer Stahl- 
nadel als L~ngsachse montiert.  Diese Nadel ruht  leieht drehbar mit  ihren 
beiden Enden in den Ffihrungen eines Bfigels. Das Modell wird nun in 
linker Seitenlage im Wasser untergetaucht.  Bei der leisesten Bewegung 
nach vorn richtet es sich prompt  auf dem kfirzesten Weg, also durch 
Rechtsdrehung, zur Normallage ,,Rficken oben" auf. Ein Fiseh, der so- 
zusagen in eine ,,sehiefe Lage" geraten ist, braueht  also nur mit  Hilfe 
eines Schwanzflossenschlages eine kleine Vorw~rtsbewegung zu machen, 
um sieh auf dem kfirzesten Wege wieder aufzurichten. Die Flossen wirken 
somit hier als Steuer (vgl. S. 817). 

Nun einiges fiber das Zustandekommen der Dreh- und Lagereflexe. 
Drehre/Iexe. Nach der ~ACH-BREUERschen Theorie bleibt bei Beginn 

einer Drehung im Inneren d er in der Drehebene liegenden Bogeng~nge 
die Endolymphe infolge ihrer Tr/~gheit zurfiek, erf~hrt also relativ zur 
Wandung der Bogeng~fige einen Bewegungsimpuls entgegen der Dreh- 
riehtung. Naeh Berechnungen von GAEDE (73) handelt  es sieh bei diesen 
Endol~unphstrSmungen um stoi]artige im Bruehteil einer Sekunde ab- 
klingende Bewegungen. Diese kurzdanernden Str5mungsdrucke wirken 
nun auf die Sinnesendstellen in den entsprechenden Ampullen ein und 
benachriehtigen dadureh das Individuum fiber Beginn~ Riehtung und 
St~rke der Drehbeschleunigungl. Jeder so in den Ampullen erzeugte 
Reiz wird nun auf reflektorischem Wege mit  Schwenkungen der Extremi- 
t/iten beantwortet ,  die der Richtung des EndolymphstoBes entgegen- 
gesetzt sind und wie gesagt den Zweck haben, die erfolgende Drehung des 
KSrpers abzubremsen. AuslSsungsort ffir die Reflexe auf Drehung um 

1 In neuester Zeit ist es STEINHAUSEN (77) gelungen, am lebenden Tier 
(Hecht) Bewegungen der Cupula in tier intakten Bogengangsampulle zu be- 
obaehten, die den Bereehnungen entspreehen, die Sc~MALTz-(Offenbaeh) mathe- 
matisch auf Grund der MACI~-BR~u~.Rsehen Theorie ftir die EndolymphstrSmung 
abgeleitet hat. 
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die L/~ngsachse sind nach der MACH-BREUEEschen Theorie die vier verti- 
kalen Bogeng~nge. 

Im Verlaufe der Drehung wird die volle Drehgeschwindigkeit yon der 
Wand des Bogenganges dureh Reibung auf die Endolymphe fibertragen. 
Wird nun die Drehung plOtzlieh gestoppt, so bleibt die Endolymphe in- 
folge ihrer Tr/~gheit noeh etwas in Bewegung, und zwar jetzt in der 
Richtung der vorausgegangenen Drehung. Ein entgegengesetzter Reiz 
tuft eine entgegengesetzte Schwenkung der Extremit~ten hervor (Naeh- 
reflex). 

Diese Nachre]lexe, die also stets den Drehreflexen entgegengesetzt 
verlaufen, sind besonders naeh schnelleren Drehungen aueh bei der 
Elritze zu beobachten. Sie treten z. B. beim Stoppen einer Drehung 
vor der Einstellung zum jeweiligen Lagereflex in Form yon kurzdauern- 
den, gegen die Normalstellung hin gerichteten Rfickschl/s der Flossen 
in Erseheinung. 

Lagereflexe. Die Lagereflexe sind tonische Flossenstellungen. Sie 
werden naeh der MAC~-BR~UERsehen Theorie in den Ototithenapparaten 
ausgelSst. 

Von den Otolithen gehen in jeder Lage bestimmte Reize aus, die den 
Tonus der Extremit/~tenmuskulatur auf beiden KSrperseiten beeinflussen. 
Diese Reize sind gleiehstark, wenn die Otolithen der beiden Seiten zur 
I~iehtung der Sehwerkraft symmetrisch liegen. Die Extremit/~ten (Flos- 
sen) stehen in diesem Falle normal. In allen anderen w/~hrend der Dre- 
hung um die L/ingsachse eingenommenen, geneigten Lagen gehen yon 
den Otolithen der beiden Seiten antagordstisch geseh~ttete, versehieden 
starke Reize aus. Die Folge davon sind die kompensatorisehen Flossen- 
stellungen, deren Wirkung wir in dem oben beschriebenen Modellversueh 
kennen gelernt haben. 

Es wurde oben erw/~hnt, dab bei Drehungen bis zu 1800 Dreh- und 
Lagereflexe gleichgerichtet sind. Der n/iheren Untersuehung fiber die 
Uberlagerung yon Dreh- und Lagereflexen bei Drehungen fiber 180 ~ 
hinaus, diente folgender Versuch. Der Fiseh wurde 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 dis Reflexe 
nach dem Durchgang durch die Lage ,,Bauch oben" (180~ in der die 
Flossen in die Normalstellung zuriiekkehren, in die entgegengesetzte 
Richtung umsehlagen. 

W/~hrend zwischen 0 und 180 ~ Dreh- und Lagereflex gleichgerichtet 
sind, wird zwisehen 1800 und 360 ~ der Drehreflex, der eigentlieh wegen 
der gleiehbleibenden Drehrichtung nnver~ndert beibehalten werden 
miiBte, vom Lagereflex fiberdeckt, der wegen der nun ver~nderten Lage 
der Otolithen zur Sehwerkraft ins Gegenteil umsehl/~gt. 
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Tabelle 2. 
Drehung nach rechts . . . . . . .  --> 

0 o 900 1800 2700 3600 

Reehte normal ventral normal dorsal normal Rechte 
Brustflosse Brustflosse 

Linke Linke 
Brustflosse normal dorsal normal ventral normal :Brustflosse 

Riickenflosse Rfickenflosse 
u. Schw. normal rechts normal links normal u. Schw. 

dors. 1 dors. 1 

Afterilosse Afterflosse 
u. Schw. normal links normal rechts normal u. Schw. 
ventr. 2 ventr.2 

Rechte 
Bauchflosse 

Linke 
Bauchflosse 

normal 

360'~ 

links normal 
I 

270 > 
i 
i 1800 

reehts normal 

900 0o 

RechteBaueh- 
flosse 

Linke Bauch. 
flosse 

<- Drehung naeh links 
1 Sehw. dors. = dorsaler Ftiigel der Schwanzflosse. 

Schw. ventr. = ventraler Flfigel der Sehwanzflosse. 

Es  gelang mi r  j edoch  such zwischen 180 und 360 ~ einen dem ]eweiligen 
Lagere/lex entgegengerichteten reinen Drehre/lex sichtbar zu machen, und  
zwar  auf  folgende Weise :  

I n  de r  Ausgangss te l lung  l iegt  der  F i sch  z. ]3. um 45 o nach links ge- 
neigt .  Die Kompensa t ions s t e l l ung  der  F lossen  ist  ungefi~hr die  auf  Abb .  8 
darges te l l te .  N u n  wird  der  F i sch  rucka r t i g  nach rechts  he rum gegen die 
Norma l l age  h in  aufger ichte t .  Ungef~hr  100 vor Erre ichung  der  Normal -  
lage , ,Rficken o b e n "  wird  nach  einer  Drehung  yon ~ 350 pl6tzl ich ge- 
s topp t .  Dabe i  geschieht  folgendes:  Die Flossen,  die wegen der  linken 
Sei tenlage  si imtl ich kurz  gesagt  nach  links abge lenk t  sind, schwenken 
w~hrend  der  kurzen  Drehung  nach rechts alle nach rechts herum,  der  
Drehung  voraus  (Drehreflex).  Dabe i  b le ib t  die Lage  zur Schwerkra f t  in 
dem yon  der  Drehung  bes t r ichenen Winke l fe ld  unver / inder t  nach links 
geneigt .  

Eine  pl6tzl iche Beschleunigung bewirk t  also hier,  dal~ der  sonst  do. 
min ie rende  Lageref lex  yon e inem ihm entgegengese tz ten  Drehref lex 
i ibe rdeck t  wird.  N a c h  dem S toppen  vor  E r re i chung  der  Normal l age  
schwenken die F lossen  sofort  wieder  in die Ref lexs te l lung  ein, die de r  
immer  noch 100 nach links geneigten  Lage  des Fisches  entspr icht .  
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Die gegenseitige Oberlagerung yon Dreh- und Lagexeflexen hat in der 
Literatur besonders bei der Beurteilung yon Ausfallserscheinungen nach 
operativen Eingriffen an ]3ogeng~ngen und Otolithen und dadurch bei 
der Beantwortung der l~rage nach der Funktion dieser Labyrinth- 
absehnitte schon manehe Verwirrung angerichtet. Es war mir also die 
genaue Kenntnis dieser Verh~ltnisse ffir die spStere Beurteilung von 
Ausfallserseheinungen ~uBerst wertvoll. 

Dreht man sehlieBheh den Fisch um die vertikal stehende LKngsachse 
(die Kuvette wh'd zu diesem Zweek auf der Sehmalseite stehend in einem 
runden Beh~lter auf der Drehseheibe rotiert, Lage des Fisehes ,,Kopf 
oben" und ,,Kopf unten"), so sind die Flossenreflexe analog denen, die 
auf Drehung um die horizontal liegende L~ngs~ehse erfolgen. Gfinstig 
dabei ist, da$ hier die Drehreflexe rein, ohne geeinflussung durch einen 
Weehsel der Lagereflexe beobaehtet werden kSnnen, da ja w~hrend der 
Drehung die Lage des Fisches zur Schwerkraft nicht ver~ndert wird. Es 
bestStigt sich dabei alles, was oben fiber die Richtung der reinen Dreh- 
reflexe ausgesagt wurde. Bemerkenswert ist noch, da$ naeh dem Stoppen 
der Drehung an den Flossen stets die entgegengesetzt geriehteten 1Naeh- 
reflex.e gut zu beobachten sind. 

Augenre/lexe. 
Die Drehung erfolgt wieder um die L~ngsaehse. Dabei zeigen die 

Augen des Fisehes Abweichungen yon der Normallage, die als s0genannte 
Vertikalabweichungen bekannt sind und den Zweck haben, einer Ver- 
~nderung des Gesichtsfeldes w~hrend der Drehung eutgegenzu.wirken. 
Bei Drehung nach rechts verlagert sich der Corneamittelpunkt des rechten 
Auges dorsal, der des linken Auges ventral. Bei Drehung naeh finks ent- 
gegengesetzt. Das Maximum der Vertikalabweichung scheint, wie BE~- 
JAMINS es bei seinen quantitativen Untersuchungen an Barsehefi und 
Karpfen angibt, auch hier bei einer Drehung um 90 ~ rechts oder 
links zu liegen. 

Wird der Fisch fiber 900 hinaus naeh rechts oder links gedreht, so 
geht der Reflex zurfick, bis die Augen in der Lage ,,Bauch oben" die 
Normalstellung wieder erreieht haben. Wird dann weiter gedreht, so 
weiehen die Augen in entgegengesetzter Richtung ab~ zeigen bei 270 ~ 
wieder ein Maximum der Abweichung und kehren darauf zur Normal- 
steilung (360 ~ zurfiek (Abb. 9). 

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

Obwohl yon vielen Autoren festgestellt wurde, dal3 bei normalen 
Tieren optische Einflusse beim Zustandekommen der labyrinth~ren Re- 
flexe eine untergeordnete Rolle spielen, wollte ich diese Verh~ltnisse noch 
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einmal einer exakten Prfifung unterziehen. Es gait also bei den Dreh- 
experimenten den Fisehen jede optische Orientierung unm6glieh zu 
machen. 

Zur Beobachtung der Flossenbewegungen genfigte es, die Tiere dureh 
Exst irpat ion beider Augen zu blenden. So geblendete Fisehe zeigten bei 
der Drehung um die Lgngsachse normale :Flossenreflexe. 

Bei der Beobachtung derAugenreflexe mui~te ich jedoch die Mfglich- 
keit optiseher Orientierung ausschalten, ohne dab die Augen dabei in 
ihren Reflexen behindext wareu. Ich versuchte es zuerst damit,  die 
Augen auf irgend eine Weise abzudeeken. Abet  weder undurchsiehtige 

.,, .gO ~ ..oOO 

ZTO~ 1 270~ 

180" 116'0 o 

Abb. 9. Verlau* der Vertikalabweichung der A~ugen bei Drehung urn die Lgngsachse. 

Kollodinmhgutchen noch Farbanstriehe hielten auf die Dauer auf den 
Augen, noch ffihrte lokale Ver~tzung der Cornea fiber der Pupille 
zum Ziel. 

Es blieb mir demnach niehts anderes fibrig, ats den Augennerven zu 
durchschneiden, ohne dabei die Augenmuskeln oder die zu ihnen ffihren- 
den Nerven zu beschgdigen. Dieser Eingriff bereitete wegen der Klein- 
heir der Elritze erhebliche Sehwierigkeiten. Naeh lgngcren vergeblichen 
Versuchen gelang es mir schliel~lieh'zungchst an einem Fisch den Optikus 
ohne.jede Nebenverletzung zu durchtrennen 1 Der Fisch, von dessen 
Blindheit ieh mich an Hand  der spgter angefertigten Schnittserie iiber- 
zeugen konnte, wurde Kontrollversuchen unterzogen. Es stellte sich da- 
bei heraus, dal~ die Augen vfllig ungehemmt beweglich waren und bei 
Drehung um die Lgngsaehse norma]e Vertikalabweichungen' zeigten. 

1 Auf di~ Operationsmethode werde ich S. 839 ngher eingehcn. 
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Damit war eindeutig bewiesen, dab alle oben geschilderten Dreh- und 
Lagereflexe unabh~ngig yon optischen Einflfissen erfolgen kOnnen. 

2. Re/lexe au/ Drehung um die Querachse (BB' Abb. 2). 

Die Montierung der Fisehwiege fiir diese Drel~ungen zeig~ Abb. 4. 
In der Ausgangsstellung (Normallage des Fisches) liegen L~ngs- und 
Querachse horizontal. Die Drehung erfolgt so, dab der Kopf des Fisches 
entweder um 900 zur Lage ,,Kopf oben" gehoben oder um .900 zur Lage 
,,Kopf unten" gesenkt wird. 

Flossenre/lexe. 
Nur bei verh~ltnism~l~ig sehneller Drehung (Winkelgesehwindigkeit 
360O/see.) sind Flossendrehreflexe zu beobachten, und zwar nur 

an den paarigen Brustflosseri. ]~ei Drehung nach oben (Hebung des 
Kopfes) schwenken beide Brustflossen meist symmetrisch dorsalw~.rts, 
bei Senkung des Kopfes erfolgen ein oder mehrere ventral gerich- 
tete Schl~ge dieser Flossen. Die Reaktionen sind jedoch sehr unzuver- 
l~ssig. Sie werden h~ufig bei der Drehung in beiden Riehtungen dureh 
regell0se, oft unsymmetrisehe Sehl~ge ersetzt. Fiir die Beurteilung yon 
Ausfallserseheinungen kSnnen sie also keinen Anhaltspunkt geben. Sehr 
h~ufig beantwortet der Fiseh sogar die Drehung um die Queraehse iiber- 
haupt mit keiner Flossenbewegung. Eine kompensatorisehe Flossen- 
haltung naeh Stoppen der Drehung in irgendeiner Lage (Lagereflex) fehlt 
stets. Geblendete Fisehe zeigen gleiehes Verhalten. Ffir diese Erschei- 
nUngen habe ich nur die eine Erkl~rung, dab ffir die Beantwortung der 
Drehung um die Queraehse, soweit es die Flossenreaktionen betrifft, 
keine festen Reflexbahnen ausgebildet sinch 

Welche Wirkung haben nun die tats~chlich l~eobachteten Flossen- 
bewegungen ? 

Wird der Fisch beim Sehwimmen durch Str0mungen usw. mit dem 
Kopfe nach unten gedriickt, so kann er diese Drehung 4urch schnelle 
Schl~ge der Brustflossen naeh unten arretieren (Flossen als Arretierungs- 
organe vgl. S. 817). Einer Drehung mit dem Kopfe naeh oben leistet er 
durch gleichzeitiges Emporschwenken beider Brustflossen Widerstand. 
)1eist wird sieh der Fisch jedoeh durch aktives Aufw~rts- oder Abw~rts- 
schwimmen dem stSrcnden Einflul~ zu eutziehen suchen. Darauf deutet 
auch die Beobachtung hin, dab die Fisehe am h~ufigsten schnelle Dre- 
hungen um die Querachse mit hef~igen Befreiungsversuchen aus dem 
Halter beantWorten. L.EE (44----46) beobachtete an Haien gerade ent- 
gegengesetzt gerichtete Flossenbewegungen und -stellungen bei Dreh-ung 
um die Querachse ; doch spricht auch er yon der Unzuverl~ssigkeit dieser 
Flossenreaktionen, die ihn bewog, das Hauptg.ewieht auf die Beobachtung 
der Augenreflexe zu verlegen. 
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A ugenreflexe. 
Die Augen beantworten die Drehung um die Querachse mit  so- 

genannten kompensatorischen ~addrehungen.  Mangels verl~ssiger 
Flossenreaktionen muBte 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 Rficken voran (Hebung des Kopfes bei Begirm der 
Drehung), 

o~ x,~.) , / 
360 o ~ 

b ~  - - ~  

90 ~ 

270 ~ 

180 ~ 

~ . t ~  18~176 

~70 o 

Abb. 10. Verlauf der Raddrehung der Augen bei Drehung um die Querachse. 

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

Ad a) (Die Drehung beginnt mit ~ der Hebung des Kopfes.) 
Im ersten Quadranten: Rollung entgegen der Drehrichtung mit dem ~ orderen 

Augenpo] ventralwarts; bei 90 o Maximum der Abweichung ( ~  30o). 
Im ~weiten Quadranten: Rollung im Sinne der Drehrichtung zur/ick zur Nor- 

malstel]ung (180o). 
Im dritten Quadranten: Rollung i~  Sinne der Drehrichtung mit dem vorderen 

Augenpol dorsalwarts; Maximum der Abweichung bei 2700. 
Im vierten Quadranten: Rollung entgegen der Drehrichtung zurfick zur Normal- 

stellung (3600 = 00). 
Ad b) (Die Drehung beginnt mit Senkung des Kopfes.) 
Im vierten Quadranten: Rollung entgegen der Drehrichtung mit dem vorderen 

Augenpol dorsalw~rts; bei 900 Maximum der Abweichung ( ~  30% . 
Im dr~tte~ Quadranten: Rollung im Sinne der Drehrichtung zurfick zur Nor, 

malstellung (180o). 
Z. f. vergl. Physiologic Bd. 17. 5 4 b  
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Im zweiten Quadranten: Rollung im Sinne der Drehrichtung mit dem vorderen 
Augenpol ventralw/~rts; Maximum der Abweichung bei 270 o. 

Im ersten Qaadranten: Rollung entgegen der Drehrichtung ~:~riick zur Normal- 
stellung (3600 = 0o). 

Beim Stoppen der Drehung in beliebiger Lags verharren die Augen 
in der Stellung, in der sie sieh beim Durchgang dureh, diese Lage gerade 
befinden. 

Die Beobachtung der Raddrehungen erleiehtert der Umstand, dal~ 
fast alle Fische sowohl in der Umgebung des Auges, als auch in der Iris 
eharakteristisehe Pigmentschattierungen aufweisen, deren gegenseitige 
Versehiebung es ermSglieht, die Drehung festzustellen und zu verfolgen 
(Abb. 11--13). 

Abb. 11 zeigt eine Skizze des Anges mit einer Partie seiner ventralen 
Umrandung. Das Auge befindet sich in 57ormalstelinng. Der an einer 
Pupillenausbuchtung gut zu erkennende vordere Augenpol liegt dabei 

tZ Q:' 

Abb. 11. Stellung des Auges in Abb. 12. Stellung des Auges Abb. 13. Stellung des Auges 
der Normallage ,Ri icken oben",  in der Lage , K o p f  oben",  in der Lage ,,Kol~f unten". 

ein wenig ventral der Linie aa' (die Linie lhuft der L~ngsachse parallel). 
Man merke sieh die gegenseitige Lage der skizzierten Pigmentsctiattie- 
rnngen der Iris wie der Augenumraadung. 

Abb. 12 zeigt die. maximale Augenabweichung in der Lage ,,Kopf 
oben". Die Pupillenausbuchtung liegt nun weir unter der jetzt vertikai 
stehenden Linie aa'. Ebenso zeigen die auff/~!lig dunklen Pigmentbezirke 
der Iris gegeniiber denen der .ventralen.Augenumrandupg entspreehen, de 
Verlagerungen. Der vordere Augenpol ist also fund 30 o ventralw~rts ge- 
rotlt (vgl. Abb. 10)~ 

Abb. 13 zeigt die Augenabweichungin der Lage ;,Kopf unten". DiG 
Pupillenausbuchtung liegt nun merklich fiber tier Linie aa'. D~s Auge 
ist rund 30 o dorsalwi~rts verlagert 1. 

Der Verlauf der Raddrehungen, sowie die GrSl~e der Maximalab- 
weiehung stimmen mit den quantitativen Untersuehungen BE~JA~t~S' 
am Karpfen fiberein. 

Die Unterscheidung yon Dreh- und Lagereflexen ist sehr schwer, da 
es mir nieht gelang, Drehreflexe gesondert siehtbar zu machcn. Eine Be- 

1 Die Skizzen wurden mit Hilfe der Lupe nach der Natur gezeichnet. 
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~bachtung, die ich jedoch stets bei Umdrehungen yon 360 o machte, ist 
vielleicht imstande indirekt zur L6sung dieser Frage beizutragen. 

Wir drehen z. B. den Fisch in der Riehtung ,,a" (Abb. 10) mit dem 
Rficken voran. Die Raddrehung des Auges verl~uft dabei im ers$en 
Quadranten ]continuierlich, im zweiten und dritten Quadranten ruclcweise, 
schlieBlieh im vierten Quadranten wieder kontinuierlich. 

Die ruekweise Augenrollung im zweiten und dritten Quadranten lieBe 
sich nun dam]t erkl~ren, dab hier die Bewegung der Augen, die in der 
Drehrichtung verlaufend zur jeweiligen Einstellung der Augenhaltung 
fiihrt, wie sie ffir die einzelnen Lagen innerhalb der betreffenden Qua- 
dranten als Lagereflex eharal~teristisch ist, dureh einen en~tgegengesetzt 
gerichteten, der Drehriehtung entsprechenden Drehreflex gehemmt wird. 
Die Folge dieser Hemmung ist der ruekweise Ablauf der Rollbewegung. 
Im ersten und vierten Quadranten ist dagegen tier Drehreflex und die 
Bewegung, die zur Einstellung des Lagereflexes fiihrt, gleieh gerichtet; 
die Folge davon ist die kontinuierliehe Rollung. 

Ist diese Erkl~rung richtig, so sind wir in der Lage, etwas fiber die 
Riehtung des Augendrehreflexes auszusagen, ohne ihn direkt beobachtet 
zu haben. Der Augendrehreflex ist danaeh, wie man ja schon immer an- 
nahm, tats~iehlich der Drehung entgegen geriehtet (Richtung der Augen- 
rollung im ersten und vierten Quadranten). 

Dasselbe seheint ~fir die Vertikalabweiehungen bei Drehung um die 
Langsachse zu gelten. Leider lieB es die Art der Versuchsanordnung dort 
nieht zu, den Verlauf tier Augenbewegung wiihrend der Drehung mit der 
Lupe zu verfolgen. 

Kontrollversuche zeigten, dab aueh nach Blendung durch Optikus- 
durchschneidung die Raddrehungen ungeschw~eht erl{alten waren. 

3. Re]lexe auf Drehung um die Verti~lachse ( CC' Abb. 2). 
Die Drehungen wurden auf der Drehscheibe vorgenommen. Entweder 

wurde der Fiseh dabei im Halter gefesselt in der Kuvette gedreht oder er 
sehwamm frei in einem niedrigen, kreisrunden Beh~lter yon dem halben 
Durchmesser der Drehscheibe, Die Kuvette wie der runde Beh~lter 
konnten zum Verdecken des Gesichtsfeldes durch schwarze oder weiBe 
Pap~erhfillen verkleidet werden. Bei den Drehversuehen wurden 

sehende Tiere bei offenem Gesichtsfeld, 
sehende Tiere bei verdecktem Gesiehtsfeld und 
geblendete Tiere (ohne Augen oder dureli Optikusdurchschneidung 
geblendet) 

beobachtet. 
Flossenre]lexe und Kompensation~beweguni]en. 

Die Fische befinden sich im Halter gefesselt in der Kuvette. 
Sehende wie geblendete Tiere zeigen bei keiner d~r beschriebenen Ver- 
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suchsanordnungen einen prdzisen Flossenreflex. Verh~ltnism~Big h~ufig 
~eantworten die im "Halter gefesselten Tiere eine Drehung naeh rechts 
mit einerSchwenkung der unpaarenFlossen, besonders derSchwanzflosse, 
nach links und eine Drehung nach links mit einer entspreehenden Schwen- 
kung dieser Flossen nach rechts. 

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

Sie tun dies auch manehmal, wenn man sie frei im runden Beh~lter 
sehwimmend der Drehung unterwirft. 

Bei ,Drehung nach rechts kriimmt sieh der Sehwanz nach links'-- es 
f.olgt eine Linkswendung -- ,  bei Drehung nach links folgt Schwanzkriim- 
mung nach rechts und Rechtswendung - -  der Fisch beginnt der Drehung 
entgegenzuschwimmen. 

Jedoeh aueh diese Reaktion ist sehr unzuverl~ssig. In vielen Fallen 
stellen sioh sowohl sehende als auch blinde Tiere ungeachtet der Dreh- 
richtung stets gegen die im Gef~B w~hrend der Drehung entstehende 
Wasserstr6mung ein, deren Richtung an der Bewegung kleiner im Wasser 
schwebender Farbk6rnehen oder anderer leiehter SehwebekSrperchen 
jederzeit abgelesen werden kann. 

Die Versuche mi~ sehenden Tieren bei offenem und verdeektem Ge- 
sichSsfeld zeigten sehlieBlich, dab auBerde~n in den relativ.seltenen l~llen 
einer yon der Str6mungsrichtung unabhEngigen Einstellung gegen die 
Drehrichtimg optisehe Einflfisse eine bedeutende RoUe spielen k6nnen. 
(.Umschlag im Verhalten nach Abdecken des Gesiehtsfeldes.) 

Alle eben beschriebenen Reaktionen sind wegen ihre r Unzuverl~ssig- 
keit als TestreaktioIien fiir die Beurteilung labyrinth~rer Ausfallserschei- 
nungen unbrauchbar. 

Augenre]lexe. 
Sehende, wie durch Optikusdurchsehneidung geblendete Elritzen 

zeigenim Fisehhalter gefesselt bei Drehung um die Vertikalachse einen 
deutlichen Augennystagmus. 

Bei Drehung naeh rechts wird das rechte Auge langsam nasalwgrts, das 
linSe Auge ~udalW~irts, bei Drehung nach links das linke Auge nasalwgrts 
und das re~hte Auge kaudalwiirts gesehwenkt. Die Augen bleiben also 
hinter der D.rehung zuriiek. 

Erreieht diese Abweiehung einen HSehstbetrag, so schwenken die 
Augen mit rasehem Ruek zuriiek zur Normalstellung. Dieser Ruck er- 
folgt in der Drehriehtung. Erfolgt eine weitere Beschleunigung der 
Drehung, so wiederholt sich Sehwenkung und ruekweise Riickkehr zur 
Normalstellung, solange die Besehleunigung anh~lt. 

Man ist gew0hnt, der ruckweisen Nystagmuskomponente allein die 
Bezeichnung ,Nystagmussehlag" beiztilegen, wi~hrend man die langsame 
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Sehwenkung gegen die Drehriehtung als kompensatorisehe Augenab- 
weiehung zu bezr pflegt. Die Nystagmusschl~ge effolgen also 
w~hrend der Drehung in der Drehriehtung. 

Geblendete Fisehe zeigen naeh dem Stoppen einen oder mehrere 
Nystagmusschl~ge gegen die Drehriehtung. Diese sind einer der eharak- 
teristischen Nachreflexe, deren Zustandekommen schon bei friiherer Ge- 
legenheit besprochen wurde (vgl. "S. 822). Bei sehenden Fischen wird 
dieser Naehnystagmus durch sofortiges Fixieren eines fasten Punktes 
unterdrfiekt. 

Auch bei optiseh homogenem Gesichtsfeld (Abdeckung des Beh~ilters 
dureh eine sieh mitdrehende sehwarze oder weil~e Papierhiille) unterbleibt 
dieser Naehnystagmus. Eine Erkl~rung daffir geben vielleieht die Re- 
sultate, die Omv~ (65/66) in einer Arbeit fiber den Einflul3 des Sehens auf ~ 
den vestibul~ren Drehnystagmus und Naehnystagmus bei Mensehen ver- 
5ffentlieht. Nach OHM verhindert bei optiseh homogenem Gesichtsfeld 
allein sehon der Liehteindruek das Zustandekommen des Nachreflexes. 

Die Reflexe auf die Drehung um die Vertikalachse werden naeh der 
MAc~-BR~v~Rsehen Theorie in den horizontalen Bogeng~ngen ausgelSst. 

d. tle/lexe au/ geradlinige Bewe4]ungen. 
Untersuehungen fiber l~eflexe auf die sogenannten Linearduktionen 

sind bisher noeh nie an Fischen exakt angestellt worden (FIscrTER, 21). 
Da die bestehenden Ti~eorien die Perzeption dieser Bewegungen zum 

Tell den Otolithen zuschreiben (vgl. Problemstellung), so war es yon 
Interesse, eventuell zu beobaehtende Reflexe darauf zu verfolgen und 
festzulegen. 

Die Duktionen erfolgten in der Richtung der L~ngsaehse und Quer- 
achse, indem die Kuvette mit dem Fisch auf gefetteter Glasseheibe vor- 
wi~rts oder rfiekw~rts 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 ffeischwimmenden Tieren ein vSllig negatives. 

Auf keine der geradtinigen Duktionen in der Riehtung der drei 
Kt)rperaehsen erfolgt irgend ein pr~ziser Flossen- oder Augenreflex." 

Es hat sich also ergeben, dab die Elritze alle bisher an Fischen be- 
kannten labyrinth~ren Reflexe aufweist. Es befinden sieh darunter Re- 
aktionen der Flossen und Augen, die auf DrehUng der Fische um die drei 
Hauptaehsen des KSrpers erfolgen und mit den geeigneten Hilfsmitteln 
an normalen Tieren stets leicht und zuverl~ssig hervorzurufen sind. Man 
unterseheidet dabei zweierlei Reflexe : Drehreflexe und Lagereflexe, deren 
nicht immer leiehte Unterscheidung dureh geeignete Beobaehtungs- 
methoden erm(iglicht wird. 
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II. Die Folgen partieller Labyrinthexstirpation. 
Nachdem es nun  gelungen war, bei der Elritze fiir jede Drehung oder 

Lagever~nderung in 'den drei Ebenen  des Raumes  wenigstens einen pr~zis 
ablaufenden labyrinth~ren Testr'eflex der Flosser/oder Augen festzulegen, 
konnte  an die L6sung der Frage  nach der Lokalisat ion dieser Gleich- 
gewichtsreakt ionen im Labyr in th  herangegangen werden. 

Wie ich einleitend erw~hnte, ha t te  v. FRISOH eine Operat ionsmethode 
ausgearbeitet ,  die es ermhglicht, den Utriculus mit  dem Lapillus nebst  
den AmpuUen de s vorderen ver t ikalen und des h'orizontalen Bogengangs 
ohne Sch~digung des Sacculus und der Lagena und umgekehr t  den Saccu- 
lus und  die Lagena samt  ihren Otoli then Sagit ta  und Asteriscus ohne Be- 
sch~digung des Utriculus und dcr Ampullen getrennt  zu exstirpieren. 

Die Ampulle des hinteren vertikalen Bogenganges bleibt bei beiden 
Eingriffen unversehrt  und mul~ e~centuell gesondert  entfernt '  Werden. 

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

Methodik. 
Da in der gleichzeitigen Ver6ffentlichung yon v. FRISCH U. S%ETTER (29) eine 

uusftihrliche Beschreibung der auch bei meinen Untersuehungen angewandten 
Operationsmethode erfolgt, kann ieh mich an dieser Stelle auf die Angabe des 
Wesentlichsten beschranken. 

Bei der Entfernung der Pars superior (Utriculus mit zwei Ampullen) wird der 
Sch~del in dem vom vorderen vertikalen und vom hgrizontalen Bogengang ein- 
gesehlossenen Winkel mit einer Zahnbohrmaschine angebohrt. Mit einer feinen 
Pinzette oder mit feinen, aus Insektennadeln gebogenen H~kchen ka.nn jetzt unter 
Kontrolle des Auges (Binokularlupe) der Utriculus mit dem Lapillu~ zugleich mit 
den Ampullen des vorderen vertikalen und des horizontalen Bogenganges mit 
mehr oder weniger langen Bogengangsstticken meist ohne nennensvcerte Blutung 
herausgehoben werden. 

Die Kontrolle auf Sehnittserien 1 hat gezeigt, dab yon diesem Eingriff nur die 
genannten Labyrinthteile betroffen werden, wi~hrend das iibrige Labyrinth vom 
,,Sinus superior"U ab unversehrt bleibt; sollte die Operation yon einer starkeren 
Blutung gefolgt sein, so dringt das Blur h6ehstens durch den hinteren vertikalen 
Bogengang bis zur hinteren Ampulle vor. 

Die Entfernung der hinteren Ampulle erfolgt ebenfalls dureh ein Bohrloeh im 
Schadeldach, bereitet jedoch erheblich gr613ere Sehwierigkeiten. (Dieser Eingriff, 
der an einem Versuchstier ausgeftihrt wurde, und, wie die Sehnittserie zeigt, 
beiderseits gegltickt ist, hat sich im Laufe der Untersuchung als tiberfltissig 
erwiesen.) 

Die bei den Operationen entfernten Labyrinthteile wurden gew6hnlich fixiert 
und mit Boraxkarmin angef~rbt unter Kanadabalsam aufbewahrt, so dal3 zu- 
sammen mit den' Schnittserien eine doppelte Kontrolle des Operationserfolges 
m6glich war. 

1 Fixierung und Entkalkung: naeh _NAXAMURX; Einbettung tiber Methyl- 
benzoat-Celloidin, F~rbung: It~matein-ID~., Eosin. 

2 ~ber anatomische Verh~ltnisse im Elritzenlabyrinth vgl. WOHLFAHRT (89). 
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Die Entfernung der Pars inferior (Sacculus--Lagena) habe ich selbst nicht 
ausgeffihrt und verweise deshalb ausschlie~lieh auf die Beschreibung der Methode 
in der oben zitierten Arbeit (29). Die Versuehstiere, an denen dieser Eingriff vor- 
genommen war, wurden mir yon tterrn Prof. v. FRISeH in freundlicher Weise zur 
Prfifung iiberlassen. 

Das Verhalten sehender Elritzen nach einseitiger Ent/ernung der Pars 
superior, 

Naeh Prfifung auf die normale Reflextfichtigkeit wurde bei 151 sehen- 
den Fischen die Pars superior teils links-, teils rechtsseitig entfernt. 

Beobachten wir zun~chst das spontane Verhalten eines dieser Tiere: 
Stadium 1: Beim allm~hlichen Erwachen aus der Narkose beginnt 

sich der KSrper des Fisches nach der operierten Seite hin zu krf immen 
(operierte SeRe konkav). Dabei zeigen Flossen und Augen eine Zwangs- 
haltung, wie sie ein normales Tier nach einer Drehung um 900 zur ge- 
sunden Seite als Lagereflex zeigen Wiirde: d. h. 
die Brustflosse der gesunden Seite ist ventral- 

L ~ 

warts, die der operierten Seite dorsalw~rts ab- ~ f ~  
gelenkt; die Riiekenflosse sowie der dorsale Flil- 
gel der Schwanzflosse neigen sich der gesunden, 
die Afterflosse, der ventrale Fliigel der Sehwanz- ~il~llll~lllllr~lll~ ] 

flosse sowie beide Bauchflossen der operierten 
Kfrpersei te  zu. Dabe, i zeigen die Flossen die be- I ! 

kannten Verdrillungen. 
Das Auge der operierten Seite zeigt eine deut- Abb. 14. Operiene Seite 

s c h r a f f l e r t .  
liche ventrale, das der gesunden Seite eine aller- 
dings viel sehw~chere dorsale Ablenkung (vgl. Abb. 14). Der Fiseh li%o~ 
auf der operierten Seite. 

Kurz nach dem Erwachen aus der !qarkose beginnt der Fisch zu 
schwimmen. Da hierbei die einer passiven Drehung zur gesunden Seite 
hin entsprechende Zwangshaltung der Flossen beibehalten wird, so ist die 
natfirliche Folge ein st~ndiges ,,Rollen" des Fisches fiber die operiert~ 
Seite. 

Wenn der Fisch wieder auf den Boden des Aquariums gelangt, so 
bleibt er dort mi t  verst~rkter Zwangshaltung auf  der operiez'ten Seite 
liegen. Dabei zeigen die Augen besonders gut einen nur kurz nach der 
Operation auftretenden Nystagmus yon niederer Frequenz (ein Schlag 
in 2--3  Sek.) mit  der sehnellen Komponente  zur gesunden Seite (Auge der 
gesunden Seite kaudalwfrts ,  das der operierten Seite nasalw~rts). 

Stadium 2 : Kurze Zeit nach der Operas bei manchen Tieren schon 
naeh wenigen Minuten, l~l]t die Kfrperkrf immung nach und zugleieh ver- 

1 Die Zahlen beziehen sich nur auf die ausfiihrlich protokollierten Falle. Ge- 
wfhnlich wurden mehr Tiere der betreffenden Art beobachtet und gepriift. 
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sueht der Fisch, sich am Boden des>Aquariums zur Bauchlage auf- 
zurichten. Er  ruht  dann in dieser Lage, auf die Brustflossen gestfitzt, 
den nur noch leicht gekriimmten K6rper zur operierten Seite hin geneigt. 
Die Zwangshaltung der l~lossen hat  ebenfalls naehgelassen und maeht 
sogar manchmal schon einer Flossenhaltung Platz, die der leieht zur 
operierten Seite bin geneigten Lage tats~chlieh entspricht. 

Das Auge  der operierten Seite zeigt nur noeh eine sehwache Ab- 
lenkung. ])as Auge der gesunden Seite steht normal. Dagegen ist ein 
dauerndes Hin- und Herschw.enken der Augen in der Horizontalebene 
zu beobaehten. Da beide Phasen dieser koordinierten Pendelbewegung 
mit  gleieher Geschwindigkeit ablaufen, so ist eine Verwechslung mit  
dem oben geschflderten, unmittelbar nach der Operation auftretenden 
Nystagmus unmSglieh. In diesem Stadium sind die Fische bewegungs- 
seheu. 

Erheben sie sieh jedoeh vom Boden des Aquariums, so gelingt es 
ihnen mit der Zeit immer besser, normal zu sehwimmen. An einem leieh- 
ten Pendeln des KSrpers um die Liingsachse, sowie an vorsiehtigen , fast 
tastenden Wendungen ist jedoeh ein operiertes yon einem normalen Tier 
noeh leieht zu unterscheiden. 

Ersehreekt man ein solehes Tier oder versetzt man es dureh Reiehen 
yon Fut ter  in Erregung, so beginnt es sofort wieder um die L~ngsaehse 
rollend zu schwimmen, worauf es sieh meist e rm a t~ t  zum Boden nieder- 
l ~ t ,  um dort auk der operiert..L Seite liegen zu bleiben. Dabei t reten die 
Zwangshaltungen der Flossen und Augen, manehmal sogar die KSrper- 
krfimmung, wiecler auf. Kurz darauf erhebt sich das Tier wieder zur 
Bauehlage und die ]~?bung im normalen Sehwimmen nimmt ihren 
Fortgang. 

Hi~ufig sind auch zu schnelle Wendungeu naeh rechts oder links, bei' 
denen der KSrper, welt fiber das gewollte Ziel hinausschieBend, sich ein- 
oder mehreremal im Kreise bewegt (Reitbahnbewegungen), der unmittel- 
bare Anla~ zum Verlust der Orientierung und damit zum Rfiekfall in die 
Rollbewegung. Diese Kreisbewegungen erfolgen anfangs meist zur ope- 
rierten, sparer immer mehr .aueh zur gesunden Seite bin! 

Stadium 3: ]3ei den tiiglichen Ffitterungen zeigt sich, da~ die Fische, 
deren Bewegungsscheu vSllig naehgelasSen hat, immer zielsieherer auf 
d a s  Fut te r  zuschwimmen und aueh dureh keinen Sehreck mehr  zum 
Rollen zu bringen sind. Nur eine gelegentlieh mi~glfickende Wendung in 
der Horizontalebene, die zu einer halben oder ganzen Kr.eisbewegung 
ffihrt, zeugt noch yon dem Eingriff. 

SchlieBlieh (die Beobachtung der Fisehe erstreekte sieh zum Tell fiber 
4 Mop, ate) versehwindet auch diese letzte Anomalie und eine Unterschei- 
dung yon normalen Tieren ist durch die bloI~e Beobaehtung des spon- 
tanen Verhaltens nicht mehr mbglieh. 
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Die Folgen der einseitigen Entfernung der Pars superior scheinen 
vSllig iiberwunden zu sein. 

Re]lexanalyse: In jedem der drei beschriebenen Stadien wurden nun 
die Fische zur Priifung auf die labyrinth~ren Reflexe den passiven Dre- 
hungen um die drei KOrperaehsen unterworfen. 

Wir bezeichnen im folgenden die Priifung auf die Reflexe bei Dre- 
hung um die L~ngsachse mit ,,A", die Priifung auf die Reflexe bei Dre- 
hung um die Querachse mit ,,B" un4 die Prfifung auf der Drehscheibe 
(Drehung um die Vertikalachse) mit ,,C". 

Stadium I (nach dem Erwachen aus der Narkose). 
A: In der Ausgangsstellung ,,t~ficken oben", sowie bei Drehung zur 

gesunden und zur operierten Seite und in allen in dieser Drehebene zur 
Sehwerkraft 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 Riehtungen 
so sehwaeh, dab sie besonders an dem stark ventralw~rts abgelenkten 
Auge" der operierten Seite nur mit Miihe festgestellt werden kann. 

C (der Fisch ist im Halter gefesselt): Weder bei Drehung naeh der 
operierten, noeh bei Drehung naeh der gesunden Seite ist ein I~ystagmus 
zu beobaehten. Dernur kurz naeh der Operation auftretende Spontan- 
nystagmus ist, wenn noch vorhanden, dureh die Drehung nicht zu be- 
einflussen. Dasselbe gilt von den beschriebenen Pendelbewegungen der 
Augen. 

Stadium 2 (Stadium der ersten normalen Sehwimmversuehe). 
A: In der Ausgangsstellur/g ,,Riieken oben" ist die Zwangshaltung 

der Flossen und die ventrale Abweichung des Auges der operierten Seite 
noeh deutlich erhalten (vgl. Abb. 15). Dreht man nun den Fiseh zur 9e- 

I 
I i 

I 

I 

S 
! 

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

sunden Seite, so wird durch eine Schwenkung der Flossen die Zwangs- 
haltung verst~rkt. Das Auge der operierten Seite wir'd noeh starker ven- 
tral, das Auge der gesunden Seite, das in der Normalstellung fast gerade 
stand, mit normaler St~rke dorsal abgelenkt. 

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

Z. f. vergl. Physiologie Bd. 17. 558, 
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Dreht man den l~isch jedoeh 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 sehwenken gegen 
die Riehtung 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, sieher aber nach kurzer Latenzzeit, zur 
entgegengesetzten Zwangshaltung zurfick. 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 
schw~cher als in der Normallage oder gar in der Lage auf der gesunden 
Seite. Das Auge der gesunden Seite steht gerade (vgl. Abb. 18). 

B: ]3eide Augen zeigen wieder normale Raddrehungen. Dabei ist 
auch der gesehilderte ruckartige Ablauf im zweiten und dritten Qua: 

I 

f 

Abb. 17. Operierte Seite schraffiert. 

dranten normal zu beobaehten. 

Abb. 18. Operierte Seite schrafflert. 

Dreh- und Lagereflexe fiir die Drehung 
um (lie Queraehse 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 Nystagmusschl~gen, die jedoeh sowohl an Frequenz 
(manehmal nur ein Schlag bei Beginn der Drehung) als auch an St~rke 
weir hinter der normalen Reaktion zurfickbleiben. 

Stadium 3 (die Fisehe verhalten sieh ffeischwimmend wie normale 
Tiere; die Priifung erfolgt 2 Monate nach der Operation). 

A: In der Ausgangsstellung ,,Rficken oben" ist die Haltung der 
Flossen und Augen bei einem Teil der Fisehe v611ig normal, andere Tiere 
zeigen noeh eine schwache Zwangshaltung, die uns verr~t, auf welcher 
Seite der Eingriff vorgenommen wurde. 

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 geschw~cht 
(vgl. Abb. 19): 
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Einen weiteren Hinweis fiir eine in diesem Stadium noch erhaltene 
Asymmetr ie  in der Starke der Reflexe gibt uns ein Versuch, in dem der 
Fisch in beiden Richtungen einer Drehung yon 3600 unterworfen wird. 
I m  Gegensatz zum normalen Tier kann hier beiDrehung mit  der gesunden 
Seite voran der entspreehende Drehreflex w~hrend der ganzen Um- 
drehung erha]ten bleiben, ohne beim Durchgang dutch die Riickenlage 
(1800) yon 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 wahrend der Drehung mit  der 
operierten Seite voran pfinktlich eintri~t. 

I m  gleiehen Sinne ist die Beobaehtung zu werten, dab beim Aufrichten 
aus der Seit~nlage der gew6hnlich vom Lagereflex iiberdeckte Drehreflex 
bedeutend leichter sichtbar zu machen ist, wenn man den Fisch aus 
einer um ~ 45 o zur operierten Seite geneigten Lage bis fast  zur Normal- 
stellung empor aufrichtet (vgl. S. 823). 

I m  ersten Teil der Arbeit schilderte ich eine 
Versuchsanordnung, die es ermOglicht, die Fische ~ r l ~ [  
bei Drehung um die  vertikal  stehende Langs- 
achse ohne Veranderung ihrer Lage zur Schwer- 
kraf t  auf die reinen Drehreflexe zu priifen (vgl. ~ l l ] ] ~ J ]  ~ 
S. 824). 

Die o~perierten Tiere wurden nun auch auf 
dies'e Weisa gepr/ift. E s  zeigte sich dabe i ,  dab 
auch die reinen Drehreflexe der Flossen bei Dre- Abb. 19. Operierte Seite 

schraffiert. 
hung nach beiden Seiten leicht hervorzurufen sind, 
wobei es aueh mOglich war, bei beiden Drehrichtungen die entsprechen- 
den Nachreflexe zu beobachten. 

Auch hier schienen allerdings die Drehreflexe bei Drehung zur operier- 
ten Seite quant i ta t iv  benacl~teiligt, w~hren~l die Nachreflexe nach Dre- 
hung zur gesunden Seite schwacher ausfielen. 

Ob es sich bei dieser Asymmetrie  der Reflextatigkeit  um die Wirkung 
einer noch anhaltenden Tendenz zu der g.esehflderten Zwangshaltung 
handelt, ist hier obj ektiv nicht zu entscheiden, jedoeh keineswegs vonder  
Hand  zu weisen. 

DaB diese Tendenz tatsachlich vorhanden ist, geht allein sehon aus 
der Beobachtung hervor, dab verschiedene im Hal ter  gefesselte Fische, 
wie beschrieben, diese Zwangshaltung schon in der Normalste]lung zei- 
gen; bevor sie den Drehversuchen unterworfen werden. Sie vers tarkt  sich 
auf~erdem, wenn man einen solchen Fisch dutch eine Erschiit terung der 
Kuvet te  ersehreckt, um allerdings sofort wieder abzunehmen bzw. zu 
verschwinden. 

B: Der Ablauf der Raddrehungen ist in beiden Drehrichtungeu 
beiderseits v611ig normal. 

55* 
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C i Im Halter  gefesselte Fisehe zeigen w~hrend der Drehung naeh 
beiden Richtungen einen allerdings immer noch geschw~ehten Nystag- 
mus. Ein Nachnystagmus ist bei sehenden Tieren nicht zu erwarten. 

Folgende ~bersiehtstabelle zeigt die Resultate der Reflexanalyse in 
den besehriebenen drei Stadien nebeneinander. 

Tabe]le 3. A: 

Stadium 
Drehung zur gesunden Selte 

Drehreflex Lagereflex 

+ 

+ 

(+) 
(deutliehe Ver- 
st~rkung der  

Zwangshaltung) 

B :  

Drehung zur operierten Seite 

Drehreflex 

+ 

C: 

I ' Lagereflex 

(-)  
(deutliehe Ab- 

schw~chung der  

Z w a n g s h a l t u n g )  

§ 
(Augen schw~ieher) 

Stadium :Radclrehtmg 

(+) 
(sehr schwach) 

+ 

Drehung zur gestmden Seite 

2 

a + + I (-)  
N . = N  

erwarten). 

N. I (NN.) 

I - (-I  

+ (-)  

Drehung z~r operlerten Seite 

~. (NN.) 

_ (_)  

+ I (-)  
+ ( - i  

Tsbagmus, NN. = Nachnystagmus (bei sehenden Tieren nieht zu 

Es zeigt sich also eine mit der Zeit eintretende fast vollst~ndige Wie- 
deraufnahme normaler Reflext~tigkeit. 

Bevor wit jedoeh die Frage diskutieren k6nnen, ob es sich dabei um 
eine Funktionsfibernahme durch das verbleibende Labyrinth der ge- 
sunden Seite oder um eine Funktion der verbleibenden Pars inferior des 
operierten Labyrinthes handelt, muI~ zun~chst einmal der bei diesen 
sehenden Tieren naheliegende Verdacht einer rein optischen Kompen- 
sation der labyrinth~ren Ausfallserscheinungen untersucht werden. 

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

DaB Verhalten geblendeter Elritzen nach einseitiger Ent/ernung der Pars 
~uperior. 

Da bei der Drehung sowohl um die Queraehse, als auch um die Ver- 
tikalaehse die einzig sicheren Testreaktionen Augenreaktionen sind, so 
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war  es unumg~ngl ich  no twendig ,  dab  neben  Tieren,  die durch  Ex-  
s t i rpa t ion  be ider  Augen  geb lende t  waren,  aueh  Fische  un t e r such t  wurden,  
be i  denen  durch  beiderse i t ige  Op t ikusdu rchschne idung  das  S e h v e r m f g e n  
ausgeseha l t e t  v(ar, ohne dal~ die Bewegl ichke i t  der  Augen  durch  diesen 
Eingr i f f  bee in t r~ch t ig t  wurde .  

W i t  ich im ers ten  Tei l  der  A r b e i t  schon andeu te te ,  be re i t e t  diese 
Opera t ion  wegen der  K le inhe i t  der  E l r i t ze  erhebl iche Schwier igkei ten.  

Methodilr 

Die Fische werden dabei in Urethannarkose in der Operationswanne Iest- 
gelegt. Darauf wird die Orbita durch einen fiber dem dorsalen Augenrand ge- 
fiihrten Hautschnitt  erfffnet. Zieht man nun das Auge vorsichtig etwas nach 
auBen, so kann man hinter das Auge in die Orbita sehen. (Binokularlupe mit 
Spezialbeleuchtung.) W~hrend men mit der einen Hand das Auge mit I-Iilfe der 
Pinzette in dieser Lage festhalt, kann man mit der anderen Hand vorsiehtig eine 
feine, gebogene Hautschere in die Orbita .einffihren. Schiebt man mit der zu- 
nachst gesehlossenen Schere die das Auge umgreifenden Muskeln unter mfglieh- 
ster Sehonung der zu ihnen fiihrenden Nerven etwas zurfick, so sieht man in der 
Tiefe den Optikus nebst einem dicht neben ihm verlaufenden Blutgef~lL Jetzt  
mull die Schere in der Orbita leicht ge6ffne~ und der Optikus mit einem Schnitt 
durchtrennt werden. Unbedingte Voraussetzung ffir das Gelingen der Operation 
ist die Schonung des den Augennerven be-gleitenden Blutgef~13es. 

Da die optische Kontrolle des Operationserfolges durch die Enge des Gesichts- 
feldes sehr erschwert ist, so kommt es h/~ufig vor, dal3 die Durchschneidung des 
Optikus nur ~eilweise gelingt. Bei diesen Fischen ist die Sehfahigkeit, wie sich an 
ihrem Verhalten bei den Fiitterungen und an ihrer dunklen F~rbung nachweisen 
l~0t, stark herabgesetzt. 

Ein zuverl/~ssiges Anzeichen ffir die Blindheit bzw. ftir eine starke Beein- 
tr/~chbigung der Sehf/~higkei t ist das Auftreten des Nachnystagmus nach Dre- 
hungen um die Vertikalachse, der bei normal sehenden Tieren durch sofortiges 
Fixieren eines festen Punktes unt6rdrfickt wird. 

Ffir die Labyrinthexstirpation wurden nur solche Tiere verwendet, bei denen 
in melirmaliger Priifung der normale Ablauf aller Augenreaktionen, besonders 
der erw/~hnte Nachnystagmus, in roller St/~rke festgestellt werden konnte. 

Zur  Un te r suchung  k a m e n  19 Tiere,  12 waren  du tch  E x s t i r p a t i o n  
be ide r  Augen  geblendet ,  be i  2 Tieren war  nachweis l ich  der  Op t ikus  beider-  
sei ts  v611ig du rchschn i t t en  (Schni t tser ien)  und  bei  5 Tieren das  Seh- 
ve rm6gen  du tch  Ver le tzung der  Augenne rven  s t a rk  he rabgese tz t .  Die 
Ausscha l tung  der  Pa r s  super ior  wurde  tei ls  rechts- ,  tel ls  l inkssei t ig  vor-  
genommen.  

' Nact~ dem Erwachen  aus  der  Narkose  s ind nun  an  diesen Tieren die  
gleichen Ersche inungen  zu b e o b a c h t e n ,  die  wir  be i  sehenden Tieren  
kennen  ge]ernt  haben.  Der  K 6 r p e r  is t  zur  oper ie r t en  Sei te  h in  gekr f immt  ; 
F lossen  und  Augen  zeigen die beschr iebene  Zwangsha l tung .  J e d e r  
Schwimmversuch  f i ihr t  zu he f t igem Rol len  fiber die  oper ie r te  Sei te  
(S tad ium 1). W~hrend  abe r  die sehenden  Tiere  sich schon nach einigen 
Minu ten  zur  Bauchlage  aufr ich ten ,  u m  aus dieser  Lage  he raus  die e rs ten  
no rma len  Schwimmversuche  zu machen ,  vergehen  bei  unse ren  Tieren ge- 

Z. f. vergl. Physiologic Bd. 17. 5 5 b  
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w6hnlieh Tage, ja Woehen, bis es ihnen gelingt, auf die Brustflossen 
gestiitzt, aufreeht am Boden des Aquariums zu ruhen. Bis damn liegen 
sic stets mit mehr oder weniger sbarker KSrperkriiramung auf der 
operierten Seite. Die Zwangshaltungen der Flossen urfd Augen dauern 
dabei in alter Stih'ke an. 

Allmiihlieh versuehen jedoeh aueh dieseFische, allerdings lange Zeit 
stets nur im Kontakt  mit dem Boden oder den Aquariumsw~inden , in 
aufreehter Stellung vorw~rts zu sehwimmen. Dabei ist der KSrper leieht 
zur operierten Seite geneigt, die Bewegungen sind vorsiehtig und tastend. 
Zu schnelle Wendungen fiihren aueh hier zu mehrmaligen Kreisbewe- 
gungen in der Horizontalebene, und zwar ebenfalls sowohl zur operierlen 
als zur gesunden Seite (Stadium 2). 

Schlieglieh gelingt es den meisten Tieren, auch frei im Wasser normal 
zu sehwimmen. Hgufige Riickf~lle ins Rollen sind dabei anfangs die 
Regel, besonders wenn (lie Tiere auf irgendeine Weise erschreekt werden. 
Diese l~fickf~lle werden jedoeh immer seltener, um end]ieh bei manehen 
Tieren vSllig auszubleiben. Diese Tiere schwimmen dann vollkommen 
normal (Stadium 3). 

Die zeitlichen Abstii.nde zwischen den einzelnen Stadien sind auBer- 
ordentlieh verschieden. Von den 19 untersuchten Tieren kSnnen 2 Tiere 
schon am Tage naeh der Operation zeitweilig sogar ohne Kontakt  mit 
dehl Boden normal schwimmen, wiihrend bei 5 Tieren noeh naeh 2 Mo- 
naten l~iiekf~lle zum ,,Rollen" recht hihffig sind. 2 Tiere, die wShrend 
der ganzen Beobachturigszeit, abgesehen von den Bewegungsst6rungen, 
.einen v611ig gesunden Eindruek machen, haben nach 11/., Monaten noch 
nicht einmal gelernt, im Kontakt  mit dem Boden normal zu sehwimmen. 

Ein Vergleieh dcr Sehnittserien des tfichtigsten 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 litngsten 
Lernzeit befand .sich auch eines, bei dem infolge nur teilweiser Dureh- 
schneidung des Optikus mSglicherweise ein Rest yon SehvermSgen vor- 
hart(fen war. 

Die Beobuehtung des spontanen Verhaltens geblendeter Tiere hat  
also ergeben, dall aueh sic naeh einseitiger Entfernung der Pars superior 
imstande sind, allerdings moist erst naeh 1/ingerer Zeit, die normale 
Schwimmfithigkeit wieder zu erlangen. 

Re[lexanal/ise: Fortsehreitend mit dem immer siehereren Erwerb nor- 
maler Sehwimmfi~higkeit nimmt aueh die Reflextiiehti~keit allm~ihlich 
zu. Da die (lbergangsstadien, abgesehen yon einem viel liinger anhalten- 
den b berwmgen der Zwangshaltung (Stadium 1), den bei sehenden Tiere~ 
Zu beobaehtenden entspreehen, sollen hier nur die optimalen Resultate 
der l{eflexanalyse ausfiihrlieh gesehildert 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 
Stadium 3 nur bei einem Tell der sehenden Fischc, und zwar in bcdeutend 
sehw~cherem Mai~e, der Fall.) 

A (Drehung um die L~ngsachse): Bei Drehung naeh der gesundeu 
Seite sind Dreh- und Lagereflexe normal, jedoch ist hier in der Seiten- 
lage stets clue Verst~rkung der normalen Kompensationsstellungen dcr 
Flossen und Augen zu beobachten. 

Bei sehenden Tieren war nun (im Stadium 3) aueh boi Drehung zur 
operierten Seite ein deutlieher Dreh- und Lagereflex dcr Flossen und so- 
gar clue allerdings moist schwache Kompensationsstellung der Augen 
festzustellen. 

Im Gegcnsatz dazu beantworten die blinden Tiere die Drehung zur 
operierten Seite zwar auch mit eluem deutlichen Drehrcflex, die zur 
operierten Scite geneigten Lagen aber nur in we- 
nigen F~llen mit der entsprechenden Kompen- 
sationsstellung der Flossen. Flossen und Augen 
stehen in diesen Lagen meist neutral, d. h. so wie 
beim normalen Tier in der Lage ,,Riieken oben" 
(vgl. Abb. 20). Da die Einstellung dieser Neu- 
tralhaltung entgegen der in der Normalstelhmg 
noch anhaltenden Zwangshaltung erfolgt, nlSchtc 

J 

ich aueh sie im SLUne clues Lagereflexes positiv 
w e r t e n .  Abb. 20. Operierte Seite 

schrafflert. 
Die auf S. 837 beschriebcnen Versuche (Drehung 

um 360 ~ Aufrichten aus geneigten Stellungcn zur Normalstelhmg, 
Drehung um die vertikal stehende Litngsachse) zeigten, al)gesehen yon 
eLuer bedeutend stiirkeren Asymmetric dee l~eflexti~igkeit in Richtung 
der Zwangshaltung, niehts Neues. Es gilt auch bier, was an jener 
~telle iiber (lie eventuelle Ursaehe dieser Asymmetric gesagt wurde. 

B: Die auf Drehung um die Queraehse erfolgenden Augenra(i- 
drehungen sind auch bei blinden Fischen erhalten. 

Da bei dieser Drehung um die Querachse (Kopf nach oben, Kopf nach 
unten) (tie Lage des KSrpers in Bezug auf die Vertikale stets unver- 
iin(lert normal bleibt (t~iicken senkrccht nach oben bzw. senkrecht nach 
unten), .so sin(l <tie ]~addrehungen meist yon der bei blinden Fisehen 
in dieser Lage lange vorhan<ienen Vertikalabweichung iiberlagert. (l)as 
gilt besonders fiir das Auge der operierten Seite.) Daraus folgt clue 
merkliche Schwii,chung dieses Augenreflexes. 

Bei Tieren mit gvxinger Vertikalabwei0mug vcrlaufl,n (lagegen die 
Ra(ldrchungefl fast mit normaler lntensit~t und Deutlichkeit. 

C: Die seheniten Tiere hat ten die'.Drehung um die Vertikalachse in 
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beiden Drehrichtungen mit einem zwar schwachen, aber doch deutlichen 
/qystagmus beantwortet. Auch die geblendeten Tiere zeigen im Stadium 
optimaler Reflextiichtigkeit diesen /qystagmus sowohl bei Dr'ehung 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 l~ichtungen. Nystagmus and Naehnystagmus sind jedoch im 
Vergleich zu normalen Tieren geschw~cht. 

Die bei Drehung in der Horizontalebene zu beobachtenden Testreak- 
tionen der Augen sind also aueh nach Ausschaltung der optischen 0rieu-' 
tierung bei Drehung in beiden Riehtungen erhalten. 

Diese Resultate stehen zun~chst im Widersprueh zu den Beobach- 
tungen, die TRENDELENBURG U. Ki)HN (82) an Reptilien und neuerdings 
M_~IN (57) an Amphibien machten. Bei diesen Tieren f~llt naeh ein- 
seitiger Labyrinthexstirpation der Kopfnystagmus (bzw. der Kopfdreh- 
reflex) aus, wenn mart sie bei gesehlossenen Augen zur operierten Seite 
dreht, w~hrend bei Drehung zur gesunden Seite ein v6Iliges Fehlen der 
Naehreaktionen zu verzeichnen ist. 

Es war mir nun interessant, dab auch meine blinden Tiere, allerdings 
nut in der ersten Zeit nach der Operation, ein ~hnliehes Verhalten zeigten. 
Der Drehnystagmus der Augen war in diesem Stadium nur bei Drehung 
zur gesunden, der Nachnystagmus nur nach Drehung zur operierten Seite 
zu beobaehten. (In der entspreehenden Riehtung verl~uft 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 St~rke und Frequenz fiber- 
legen. 

Nebenstehende Tabelle gibt einen Uberbliek fiber s~mtliehe Resultate 
der Reflexanalyse bei geblendeten Tieren naeh einseitiger Aussehaltung 
der Pars superior. 

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

Somit "ist der Verdacht einer dauernden rein optischen Kompensation 
des einseitigen Aus/alles der Pars superior widerlegt. 

Da$ jedoch die optisehe Orientierung nicht ganz ohne Einflu~ auf das 
Verhalten einseitig operierter Tiere ist, geht zun~iehst sehon daraus her- 
vor, dal~ die sehenden Tiere s~mtliche Folgen des Eingriffes, besonders die 
Zwangshaltung und die damit verbundenen Bewegungsst6rungen, sehnel- 
ler und sieherer iiberwinden lerneu. 
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Tabelle 4. A: 
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Stadium 
Drehung zur gesunden Seite 

Drehreflex Lagereflex 

§ 

§ 

(+) 
(deutliche Ver- 
st~rkung der 

Zwangshaltung 

4- 

B :  C :  

Drehung zur operier ten Seite 

Drehre'flex " Lagereflex 

(-) 
(geringe Ab- 

schw~ehung der 
Zwangshaltung) 

(+) 
(Flossen und Augen 

meist neutral) 

Stadium Raddrehung  

§ 
(sehwaeh) 

§ 
(sts 

Drehung zur gesunden Seite I Drehung zur oper ier ten  Seite 

N. 

§ 

§ 

NN. 

§ 

N. I NN. 

- -  I - -  

§ 

+ I + 

Aufschlu{~reich 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 batten, und deren 
Reflext~tigkeit im Sinne Tabelle 3, Stadium 3 verlief, wurden nach einer 
Beobachtungszeit yon 3 Monaten durch Exstirpation beider Augen ge- 
blender. 

Sie schwammen auch nach diesem Eingriff v611ig normal. Die Re- 
flexanalyse (es konnten allerdings nur die F.lossenreaktionen bei Drehung 
um die L~ngsachse geprfift werden) zeigte,, dab auch die Reflextfichtig- 
keit ungeschw~oht erhalten war. So war z. B. in der Seitenlage auf der 
operierten Seite ein deutlicher Lagereflex s~mtlicher Flossen zu verzeich- 
nen (vgl. Abb. 19). Blind operierte Tiere zeigen in dieser Lage in den 
meisten F~llen nur die geschilderte Neutralhaltung der Flossen (und 
Augen) (vgl. Tabelle 4, Stadium 3 und Abb. 20). 

Aus diesem Versuch geht zweierlei hervor. Zun~chst spricht auch er 
entschieden gegen eine rein optische Kompensation des labyrinth~ren 
Aus~alles. Welter gibt er uns jedoch einen Anhalt dafiir, dab die M6g- 
lichkeit optischer Orientierung nicht ganz ohne EinfluB auf diese Kom- 
pensation ist. Sie unterstii tzt  den Wiedererwerb der normalen Reflex- 
t~tigkeit 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 beobaehtete 
Kompensation der Ausfallserseheinungen naeh einseitiger Entfernung 
der Pars superior b~byrinthdren Ursprungs ist, kann die L~sung der Frage 
in Angriff genommen werden, welche Labyrintheinheiten dabei beteiligt 
sind. 

Es bestehen, wie schon einmat angedeutet, zun~ehst zwei MSglich- 
keiten. Entweder es handelt sich um eine Funktionsfibernahme dureh das 
Labyrinth der gesunden oder dureh die bei dem Eingriff unversehrt 
bleibende Pars inferior auf der operierten Seite. Schliefllieh w/~re noch 
an eine Beteiliguffg der auf der operierten Seite ebenfalls stehenbleiben- 
den hinteren Ampulle zu denken. Der LSsung dieser Fragen dienten die 
folgenden Versuche. 

Das Verhalten sehender und geblendeter Elritzen nach doppelseitiger 
Ent/ernunff der Pars superior. 

a) Sehende Tiere. 

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

Stadium 1. Naeh dem Erwaehen aus der Narkose liegen die Fische in 
rechter oder linker Seitenlage auf dem Boden des Aquariums. Der 
KSrper ist gestreckt, jedoeh ist der Schwartz schwach naeh ventral ab- 
gebogen. Flossen und Augen stehen gerade. 

Sehr bald gelingt es diesen Tieren, sieh zur Bauchlage aufzurichten. 
In dieser Lage verharren sie nun eine Zeitlang, wobei man reeht deutlich 
die schon bei der Besprechung der einseitig operierten Tiere gesehilderte 
Pendelbewegung der Augen beobachten kann. Erheben sie sich jedo'ch 
vom Boden des Aquariums, so sehwimmen sie vSllig desorientiert mit 
wflden Taumelbewegungen, die so heftig ablaufen, dab es dem Beob- 
aehter nicht ohne weiteres gelingt, die Bewegungsvorg~nge zu analy- 
sieren. Vorherrsehend sind Kreisbewegungen abwechselnd nach der 
rechten und linken K6rperseite, die einander meist schon nach einer hal- 
ben Umdrehung des K6rpers abl6sen. Diese Kreisbewegungen finden 
wahllos in allen Ebenen des Raumes, aueh in Rfickenlage, start. Manch- 
mal werden sie jedoeh dureh Rollungen abweehselnd fiber die rechte und 
die linke Seite unterbroehen. S/~mtliche Bewegungsarten 15sen sich in 
bunter Reihe ab. 

Die sehwer zu beobaeh~enden Bewegungsst6rungen lieBen sich in 
einer Filmaufnahme gut festhalten. 

Abb. 21--25 zeigen einige eharakteristische Momentaussehnitte aus 
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diesem Film 1 Abb. 21 zeigt ein doppelseitig operiertes Tier w/ihrend 
einer halben Kreisbewegung naeh der linken KSrperseite, die in einer 
vertikalen Ebene erfolgt. 

Abb. 22 zeigt dasselbe Tier kurz darauf bei einer halben Kreis- 
bewegung zur rechten K6rperseite. Aueh diese Bewegung erfolg~ in 

Abb. 21. Abb. 22. 

Abb. 23. Abb. 24. Abb. 25. 
Abb. 21--25. Filmausschnitte zur Analyse der Taumelbewegung nach beiderseitiger Ausschaltung 

der Pars superior. N$ihere Erkl~trung im Text. 

vertikaler Ebene, (Die Aufn~hmen zeigen das Tier in Riieken- bzw. 
Seitenansieht.} 

Eine in vertikaler Ebene ablaufende totale Kreisbewegung zeigen drei 
weitere im Film unmittelbar  aufeinander folgende Bilder (Abb. 23--25). 

Interessant  ist die dabei zu beobachtende/s starke Krfimmung 

1 Das im Film aufgenommene Tier ist dutch Exstirp.ation beider Augen ge- 
b~endet. Die Bewegungsst6rungen ~/erlaufen in unserem Falle bei sehenden und 
geblendeten Tieren gleich, 
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des Fisches (Abb. 24). (Die Aufnahmen zeigen das Tier in Bauchansieht, 
die Kreisbewegung erfolgt also naeh rechts.) 

Am Ende der wilden Taumelanf~lle sinken.die Tiere meist kraftlos 
und erschSpft schnell atmend zu Boden, we sie dann in Seitenlage liegen 
bleiben, um sich jedoeh bald wieder zur Bauchlage aufzurichten. 

Stadium 2: Einige Tage nach der Operation maehen nun aueh diese Tiere 
schon normale Sehwimmversuehe. Diese erfolgen vorsichtig tastend stets 
im Kontakt  mit dem Boden oder den W~nden des Aquariums. Im freien 
Wasser taumeln die Fische immer noch in der besehriebenen Weise. Einigen 
Tieren gelingt es j edoch fast gleiehzeitig, den meisten allerdings erst nach 
Woehen, auch im freien Wasser ohne Taumelbewegungen zu sehwimmen. 
Die Bewegungen sind dabei unsicher und sehwankend und jeder Schreek 
fiihrt stets zu wildem Taumelschwimmen. Dieses Verhalten bleibt dann 
die ganze Beobachtungszeit hindureh unver~ndert bestehen. 

Re/lexanalyse: Im Stadium 1 fehlen bei Drehungen und Lagever- 
~nderungen in den drei Ebenen des Raumes die s~mtlichen bekannten 
Reflexe der Flossen und Augen. 

Im Stadium 2 (zeitweiliges normales Schwimmen) zeigen die Fisehe 
allein w~hrend der Drehung um die L~ngsaehse sehwaehe Flossenschwen- 
kungen der Drehung voraus, die jedoeh einen ziemlieh spontanen Ein- 
druck maehen und an Empfindliehkeit weir hinter den Drehreflexen 
normaler Tiere zuriickstehen. Alle iibrigen Reflexe und damit auch alle 
Lagereflexe fehlen vSllig. 

In der Normalstellung ,,Rfieken oben" sind nun an manchen dieser 
doppe]seitig operierten Tiere sehwache Zwangshaltungen der Flossen 
naeh der einen oder der anderen Seite zu beobaehten, die sich bei jedem 
Sehreck (Ersehfitterung der Kuvette)  verst~rken. Die Zwangsh~ltungen 
entsprechen den der einseitig operierten Tiere und kSnnen bei ein und 
demselben Fisch abwechselnd nach beiden Seiten ~uftreten. Ieh habe 
aber beobachtet, dal3 meJst die Tendenz der Zwangshaltung n~eh einer 
KSrperseite iiberwiegt. Diese Zwangsh~ltungen werden bei den Dreh- 
versuchen w~hrend der ganzen Drehung unver~ndert beibehalten oder 
duroh die im Stadium 2 auftretenden Flossenschwenkungen bei Drehung 
tim die L~ngsachse verst~rkt bzw. abgesehw~eht. Sie sind es auch~ die 
das abwechseind naeh beiden Seiten zu beobacntende l%ollen w~hrend des 
Taumelschwimmens verursachen. 

b) Geblendete Tiere. 

Bei fiinf dutch Exstirpation beider Augen 1 geblendeten Tieren wurde 
ebenfalls in einem Operationsgang die Pars superior beiderseits ausge- 
schaltet. 

1 Eine Blendung durch Optikusdarchschneidung war hier nicht notwendig, da ja 
schon bei den beiderseits operierten sehenden Tieren s~mtliche Augenreflexe fehlten. 
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Die nach der Operation auftretenden Zwangsbewegungen (Taumeln) 
sowie das damit  verbundene Verhalten entspreehen den bei sehenden 
Tieren beobachteten Erscheinungen vSllig. 

Diese Tiere lernen ]edoch niemals mehr normal zu schwimmen. 
I m  besten FaUe gelingt das Aufrichten zur Bauehlage und im An- 

schluB daran einige vorsichtige, stets im engen Kontak t  mit  dem Boden 
erfolgende aufrechte Bewegungen. I m  freien Wasser bleibt das Tau- 
meln die ganze Beobachtungszeit hindurch hi alter St/~rke erhalten. 

Die Priifung auf die Reflext/itigkeit zeigt, dab bei diesen Tieren nun 
aueh die bei sehenden Fischen im Stadium 2 w/~hrend der Drehung um 
die L/~ngsaehse zu beobachtenden Flossenschwenkungen fehlen 1 . 

Blender man doppelseitig operierte, sehende Tiere, die gelernt haben, 
in der besehriebenen Weise bisweilen normal zu schwimmen, so gehen so- 
wohl cliese normale Bewegungsweise als aueh die erw~hnten Flossen- 
sehwenkungen w/~hrend der Drehung um die ~L/~ngsaehse verloren. 

Daraus geht hervor, dal3 diese beiden Erseheinungen rein optiseh be- 
dingt waren. 

Bei blinden Tieren ]ehlen also nach doIgpelseitiger Ent]ernsen 9 der Pars 
superior sgmtliche labyrinthdiren Re]lexe. 

:Bei dem Eingriff wurden, wie erw/~hnt, die Ampullen der hinteren 
vertikalen Bogeng/inge zun~ehst nicht entfernt. Der t rotzdem zu beob- 
aehtende vSllige Ausfall aller Gleiehgewiehtsfunktionen zwingt uns zur 
Annahme, dal3 die hinteren vertikalen Bogeng/inge - -  obwohl sie nach 
der Exst irpat ion des Utriculus erhalten bleiben und histologiseh normal 
erscheinen - -  infolge der bei diesem Eingriff erlittenen Besch/~digung 
nicht mehr imstande sind, zur Gleichgewiehtserhaltung beizutragen. 

Die Ampulle des hinteren vertikalen Bogengangs wurde zur Kontrolle 
bei einem geblendeten Fisch beiderseits extrahiert. An diesem Tier waren 
erwartungsgem/~l~ keine anderen Erscheinungen zu beobaehten. 

Aus praktisehen Griinden sowohl, als aueh in der Absicht, die Fische zu 
schonen, habe ich in aeht F/~llen (es handelt sieh um zwei sehende, ein 
durch Exst irpat ion beider Augen geblendetes und um fiinf durch Opti- 
kusverletzung in ihrer Sehf/~higkeit stark beeintr/~chtigte Tiere) die Pars 
superior zun/~ehst auf der einen Seite und erst nach einer Zwisehenzeit 
yon einigen Tagen bzw. Woehen auf der anderen Seite entfernt. 

Die Beobachtungen, die ich an diesen Tieren machte, waren zun/ichst 
fiberraschend : 

Sie verhielten sieh naeh dem zweiten Eingriff einige Zeit stets so, als 
ob nur dieser an ihnen vorgenommen w/ire. 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%uch bei den geblendeten Tieren 
festzustellen. 
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griff entspreehende Zwangshaltung der Flossen und Augen und davon 
abh/~ngig st/~ndiges RoUen fiber die zuletzt operierte Seite waren die 
Regel. SchlieBlich lieB die einseitige Zwangshaltung nach und die Roll- 
bewegungen maehten immer mehr dem regellosen Taumelschwimmen 
Platz. 

Bei der Prfifung auf die Reflexe unterschieden sieh die Tiere jedoch 
deutlieh yon nur einseitig operierten Fischen. Sie verhielten sieh, abge- 
"sehen you der starken einseitigen Zwangshaltung, wie ieh es ffir die in 
einem Operationsgang operierten sehenden und geblendeten Tiere be- 
sehrieb. Bei den durch Verletzung des Optikus in ihrem SehvermSgen 
stark beeintr~ehtigten Tieren konnte nun aueh ein v611iger Ausfall aller 
Augenreflexe festgesteUt werden. 

Bei der Durchsieht der Literatur land ieh eine Erkl~rung des oben ge- 
sehilderten abnormen Verhaltens der in einembestimmten Zeitinterv~ll 
doppelseitig operierten Tiere. 

Der Entdeeker dieser Erseheinung ist BECItTEREW (2). In einer im 
Jahre 1883 ver6ffentliehtenArbeit fiber die Ergebnisse der Durchsehnei- 
dung des l~. aeusticus schildert er/~hnliehe Beobaehtungen, die er bei 
seinen Versuchen an Hunden machte, und gibt dafiir folgende ErklKrung: 
,,Die Tatsaehe, daB, wenn im Falle doppelseitiger Durchsehneidung des 
Ak41stikus zwisehen beiden Operationen ein bedeutender Zwischen- 
raum verflossen ist, eine kurz andauernde Deviation der Augen, sowie 
Drehung des Kopfes un4 Rumpfes sieh einstellt, erkl/~re ich dadureh, dab 
das Tier im Intervall zwischen der ersten und zweiten Operation schon 
einigermagen die naeh der ersten Operation entstandene Motalit~ts- 
st6rung auszugleiehen gelernt hat, und infolgedessen die Durchschnei- 
dung des Nerven der anderen Seite auBer allgemeinen Gleichgewiehts- 
st6rungen aueh in abgesehw/~ehtem Grade die einseitiger Akustikus- 
durehsehneidung entspreehenden Erseheinungen hervorbringt." 

Im Jahre 1925 verSffentlichten nun E. A. SPIEGEL und TH. D. D~- 
m2TRIAnES (75) eine Arbeit: Uber die zentrale Kompensation des Laby- 
rinthverlustes, in der sie sieh mit diesem Problem auseinandersetzen. 

Lhre Versuche an Kaninchen und Katzen hatten in dieser Hinsicht 
folgendes Ergebnis. Ich zitiere den Punkt 3 der Zusammenfassung: 
,,Die Versuche sprechen dafiir, dab die B~C~TEREwsche Kompensation 
durch einen Zustand erhShter Erregung in den der ersten Labyrinth- 
exstirpation gleichseitigen Vestibulariskernen zustande kommt, ein Zu- 
stand, der sieh aueh bei Fehlen der vom GroB- oder Kleinhirn ausgehen- 
den Impulse entwickeln kann." 

Da die Beobaehtungen an der Elritze sieh mit den an den eben er- 
w/ihnten Versuchstieren gemachten decken, w/~re auch in diesem Falle an 
eine/s Erscheinung zu denken. Vielleieht sind auch die bei den 
Fischen, die in einem Operationsgang operiert wurden, zu beobaehtenden, 
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allerdings viel sehw~eheren, Zwangshaltungen (vgl. S. 846) auf eine 
entspreehend zentrale Ursache zuriiekzufiihren. 

Bevor wir aus dem nach beiderseitiger Entfernung tier Pars superior 
festzustellenden v511igen Ausfall der Reflext~tigkeit einen bindenden 
Sehlufl auf die Verteflung der Gleichgewiehtsfunktionen im Gesamt- 
labyrinth ziehen kSnnen, is$ zun~chst noch zu untersuchen, wie sich 
Tiere verhalten, bei den.en die Pars in/erior ein- oder.beiderseits exstir. 
piert worden ist. 

Die Folgen ein- und beiderseitiger Ent]ernung der Pars inferior. 
Drei sehende, ein durch Exstirpation beider Augen geblendeter und 

drei dureh Optikusver]etzung in ihrem SehvermSgen stark beeintr~ch- 
tigte Fische waren mir nach ein- und beiderseitiger Entfernung der Pars 
inferior yon Herrn Prof. v. FRISC~ zur Beobachtung und Priifung auf 
die labyrinth~ren Reflexe iiberlassen worden. 

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

Die Reflexanalyse zeigt, dab aul~erdem die s~mtlichen bekannten 
Reflexe der Flossen und Augen in voller Sti~rke und Emp]~ndlichkeit er- 
halten 8ind. 

Aueh der allgemeine Musk~ltonus ist in keiner Weise gesehw~eht. 
Der Einwand, dal~ der geringe, naeh der Optikusverletzung zurfiek- 

bleibendeRest yon Sehf~higkeit bei den betreffenden Tieren die Ursache 
fiir den vollkommen normalen Ablauf der Augenreflexe (Raddrehung, 
Nystagmus, Nachnystagmus) sein kSnnte, ist im Hinweis auf die bei 
sehenden Tieren naeh beiderseitiger Aussehaltung der Pars. superior 
gewonnenen Resultate hinf~llig. Bei diesen Tieren vermoehte die op- 
tisehe Orientierung keinen dieser Augenrefiexe auszulSsen. 

Bei zweien der geblendeten Tiere wurde nun aueh die Pars superior 
auf der einen und sodann auf der anderen' Seite entfernt. Die dabei auf- 
tretenden Erseheinungen entsprachen vollkommen den naeh allelniger 
ein- bzw. c[oppelseitiger Aussehaltung dieses Labyrinthabsehnittes zu be- 
obaehtenden. 

Nachdem es uns auf diese Weise gelungen ist, zu zeigen, da~ der 
beiderseitige A~sfall der Pars inferior ohne jeden Einflul~ auf den Ablauf 
der normalen Reflext~tigkeit bleibt, w~hrend die beiderseitige Fort- 
nahme der Pars superior den vollst~ndigen Ausfall aller Gleiehgewiehts- 
funktionen naeh sich zieht, sind wir zu dem Sehlufl bereehtigt, dal~ bei der 
EIritze'die Pars superior der alleinige Ausl6sungsort aller labyrinthdren 
Re/lexe ist, wdhrend die Pars in/erior trotz der Anwesenheit der beiden gro]3en 
Otolithen, Sagitta und Asteriscua, keinen nachWeisbaren Ein]lu[3 au] die 
Gleichgewiehtserhaltung hat. Auch ein merklicher Ein/lufl dieses Labyrinth- 
abschnittes au] den Tonus der K6rpermuskulatur ist nicht ]estzustellen. 
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Diskussion der Ergebnisse der einseitigen Ausschaltung 
der Pars superior. 

Wit wissen nun, dab die Aussehaltung der Pars superior in Bezug auf 
die Gleiehgewiehtserhaltung einer Totalexstirpation des betreffenden 
Labyrinthes gleiehzusetzen ist. 

Erst jetzt sind wit imstande, die bei der einseitigen Entfernung dieses 
Labyrinthabsehnittes auftretenden Ausfallserscheinungen sowie ihre 
sehlie$1iehe Kompensation theoretiseh zu diskutieren. 

Zwei Fragen sind es, die uns besonders interessieren: 
1. Wodurch wird die nach der einseitigen Operation auftretende 

Zwangshaltung bedingt, die wit als den fast alleinigen Urheber aller 
StSrungen in der freien Bewegung sowohl, als in der Reflexti~tigkeit er- 
kannten ? 

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

Ad 1 (Aus/allserscheinungen). Bei der Beurteilung des Zustande- 
kommens der Zwangshaltung der Extremitaten und Augen gehen wit 
yon der im ersten Teil aufgestellten Annahme aus,  dab bei einem nor- 
malen Tier in der aufrechten Stellung ,,Rficken oben" (bzw. ,,Riieken 
unten") yon den zur Richtung der Schwerkraft symmetrisch liegenden 
statisehen Apparaten beider Labyrinthe gleieh starke Reize auf die 
beiderseitige Muskulatur der Extremit&ten und Augen ausgehen. Die 
Folge davon ist die symmetrische Normalhaltung dieser Organe. 

In allen Lagen, in denen die statisehen Apparate der beiden Laby- 
rinShe nicht zur Schwerkraft symmetrisch stehen (in Betracht kommen 
nur die im Verlauf einer Drehung um die LSngsachse eingenommenen 
Lagen), gehen yon den beiden Labyrinthen antagonistisch geschaltete 
und versehieden starke Reize aus, die wir als Ursache der kompensatori -. 
schen Flossen und Augenstellungen betrachten. 

Sind diese Annahmen richtig, so mu$ naeh einseitiger Ausschaltung 
der Pars superior yon dem verbleibenden LabYrinth ein asymmetrisbher 
Erregungszust~nd ausgehen. 

Dieser asymmetrisehe Erregungszustand ffihrt zu der zun/~chst in 
allen Stellungen des Fisehes andauernden Zwangshaltung der Flossen und 
Augen. Die Abweichung dieser Organe yon der Norma]tfaltung ent- 
sprieht genau der Kompensationsstellung, wie sie no rma]e Tiere in der- 
jenigen Seitenlage zeigen Wiirden, in der sieh das bei unseren Tieren in- 
takte Labyrinth unten, das bei unseren Tieren ausgeschaltete Labyrinth 
oben befindet. 

Die einseitig operierten Tiere seheinen also zun/~ehst st/~ndig, den 
,,Eindruek"~u haben,auf der gesunden Seite zu liegen. 

�9 Diesen Eindruck beantworten sie bei jeder Vorwartsbewegung dank 
der Zwangshaltung der Flossen durch eine Rollung zur operierten Seite. 
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Aus dem Verhalten der operierten Tiere 1/iBt sich nun aueh auf die nor- 
malen Erregungsvorg~nge in den statisehen Apparaten der Labyrinthe 
sehliel~en: In den im Sinne einer Drehung um die L~ngsaehse zur Verti- 
kalen geneigten Lagen seheint yon dem jeweils unten liegenden Laby- 
rinth der st/~rkere, von dam oben liegendenLabyrinth der sehw/s Reiz 
auszugehen. 

Auf die in diesem Zusammenhang besonclers interessante Lagebeziehung 
des naeh unserer Feststellung dabei allein in Betracht kommenden Utri- 
eulusotolithen zu seinem Sinnesepithel kann ich mangels genauer, ad hoc 
gemachter anatomisch-messender Untersuchungen nicht eingehen. 

A d 2 ( Kompensation der A us/allserscheinungen ) . Nehmen wir mit BEC~[- 
TEREW (2) z die MSglichkeit einer zentralen Kompensation der asymmetri- 
schen Wirkung der yore intakten Labyrinth ausgehenden Erregungen 
an, so mu{~ mit der Zeit eine Abnahme der Zwangshaltung zu beobachten 
sein. Das ist bei unseren Versuchstiereu auch der Fall. Bei einem Tell 
der sehenden Tiere verschwindet die Zwangshaltung sogar vollkommen. 

Hand in Hand mit dieser Abnahme der Zwangshaltung geht nun ein 
immer vollst~ndigerer Wiedererwerb der normalen l%eflextfitigkeit: 
Aueh die zur operierten Seite hin geneigten Lagen werden jetzt  entweder 
mit den richtigen Kompensationsstellungen der Flossen und Augen, oder 
wenigstens mit der geschilderten ~Neutra]haltung dieser Organe, beant- 
wortet. Die Tiere scheinen also nach der mehr oder minder vollkom- 
rnenen Neutralisation der yore verbleibenderr Labyrinth ausgehenden 
asymmetrischen HaltungsstSrungen imstande zu sein, die in der Pars 
superior" dieses Labyrinthes dutch Lagever~nderungen hervorgerufenen 
Reizschwankungen reflektorisch der tats~chlichen Richtung dieser Lage- 
ver~nderungen entsprechend zu beantworten. 

Da auch die reinen Drehrefiexe nach einseitiger Labyrinthexstir- 
pation nach allen Richtungen hin erhalten sind, so mul~ (vorbehaltlich 
der Richtigkeit der MAC~-BREvv, Rschen Theorie yon der alleinigen Per- 
zeption der Drehempfindung dureh die Bogeng~nge) eine Empfindlich- 
keit der Sinnesendstellen der Ampullen auf Strsmungswirkungen der 
Endolymphe nach beiden Richtungen (zur Ampulle und yon der Ampulle 
weg) angenommen werden. 

Zusammen~fassung. 
1. Mit geeigneten Hilfsmittein ist es gelungen, an der Elritze alle an 

Fiscl~en bekannten labyrinth~ren Reflexe stets deutlich sichtbar hervor- 
zurufen und zu beobachten. 

Vg]. auch MAGNVS, R.: .,KSrperstellung" (54). 
Eine Kompensation der Ausfallserscheinungen durch andere Labyrinth- 

einheiten kommt nach den Ergebnissen unserer Untersuchungen ja nicht in 
"Betracht ! 

, Z~ f. vergl.  Physiologie Bd. 17, 5 6 a  
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2. Die naeh  doppelse i t iger  Ausseha l tung  der  Pa r s  super ior  (Utr ieulus  
m i t  Bogeng/~ngen) einersei ts  und  der  Pa r s  infer ior  (Saeeulus und  Lagena)  
andererse i t s  gemaeh ten  Beobaeh tungen  h a b e n  uns zusammen  mi t  ge- 
nauen  Re f l exana lysen  gezeigt ,  dab  bei  der  E l r i t ze  die  Pa r s  super ior  de r  
aUeinig~ AuslSsungsol~ a l ler  l aby r in th~ren  Ref lexe  ist,  wahrend  inch f l i t  
d ie  P a r s  infer ior  keine  Gle iehgewiehts funkt ion  ergab.  

Die ana tomisehe  Trennung  des E l r i t z e n l a b y r i n t h e s  in diese beiden,  
n u t  dureh  den  engen Canal is  u t r ieu lo-saeeular i s  ve rbundenen  A bse hn i t t e  
h a t  also aueh eine physiologische Bedeu tung .  

3. Aus  der  Beobaeh tung  der  naeh einsei t iger  Ausseha l tung  der  Pa r s  
super ior  au f t r e t enden  Ausfa l l se rsehe inunge~ u n d  ihrer  fas t  vSll igen 
K o m p e n s a t i o n  h a t  sich ergeben,  dal~ dieser  L a b y r i n t h a b s c t m i t t  auch in 
der  Einzahl b e f ~ i g t  ist,  a l l e 'Drehungen  und  Lagever/~nderungeu in den 
dre i  E b e n e n  des R a u m e s  zu perzipieren.  

4. Opt ische  Einfl i isse spielen be i '  der  K o m p e n s a t i o n  de r  Ausfal ls-  
e rscheinungen eine gewi~e ,  a l lerd ings  nur  un te rgeordne te ,  RoUe. 
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