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Comparative Studies o / the  Cutaneous Sense Organs in Epigean and 

Hypogean _Forms v / A s t y a n a x  with Regard to the Evolution o] Cavernicoles 

Abstract. There is no evidence for degenerative or constructive tendencies in the  
highly developed systems of neuromasts,  in the nasal organs and  in the  labyr inths  
of the  cavernicolous forms compared to the  epigean ancestor Astyanax. There is an  
increase, however, in number  and  extension of tas te  buds. These differences are 
based on polygenic systems and  are obviously caused by  the  loss of vision. 
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I. Einleitung 
I m  Dezember des Jahres 1936 ver6ffentlichten C. L. HvBns und 

W. T. I ~ s  die Erstbeschreibung eines in der Cueva Chica in einem Tal 
des Staates San Luis Potosi in Zentralmexiko beheimatetcn ttShlen- 
fisches aus der Familie der Characidae. Die Autoren beschrieben ihn als 
neue Art  unter dem Namen Anoptichthys jordani und stcllten fest: 
"Anoptichthys agrees with the genus and subgenus Astyanax in all 
apparent  characters other than those associated with blindness and 
subterranean life" (S. 3). Der hierbei erwi~hnte Astyanax mexicanus 1 ist ein 
normal pigmentierter und augenbesitzender Characide, dcr u. a. unweit 
der Chica-H6hle im oberirdischen FinBlauf des l~io Tampaon vorkommt.  
Die ersten yon Co~o~nno 1936 in der Chica-H6hle gefangenen Exem- 
plare des Anoptichthys jordani waren depigmentierte Tiere, deren kleine 
Augenreste in die Tiefe der Orbitalh6hlen gesunken und yon Haut-  
duplikaturen fiberwachsen waren, so dab sie augenlos erschienen. Die in 
den folgcnden Jahren yore ,,New York Aquarium" durchgeffihrten 
Expeditionen in die Chica-It6hlc erbrachten jedoch F~nge, in dencn 
Tiere aller ]~bergangsstufen yore ttShlenfischtypus bis zum normal pig- 
mentierten und groB~ugigen Astyanax enthalten waren. Darfiber hinaus 
t ra ten alle Pigmentierungsgrade in voneinander unabhiingiger, ztffKlliger 
Kombinat ion mit  den verschiedensten Reduktionstypen der Augen auf, 
so dab neben den Extremen weiBlicher, augenbcsitzender uad  astyanax- 
farbiger, augenloser Individuen die ganze Mannigfaltigkeit der Zwischen- 
formen vorlag. 

Dieser Umstand und die Tatsache, dab fiber Jahrc Fluktuationen in 
der Zusammensetzung der Ph~notypen beobachtet  wurden, lassen eine 
zeitweilige und viellcicht noch heute bestchende Verbindung dcr tt6hle 
mit  dem oberirdischen FluBsystem vcrmuten, durch die eine Einwande- 
rung yon Astyanax und dessen Verbastardicrung mit  Anoptichthys er- 
mSglicht worden sein kSnnte (BRE])w~, 1942). Die Frage, warum die 
ersten Fangergebnisse nur weitgehend depigmentiertc, augenlose Tiere 
enthielten, ]KBt sich heute kaum mehr entscheiden. Es kann z.B. die 
Fangergebnisse beeinfluSt haben, dab dig Benutzung yon IAcht die augen- 
besitzenden Tiere zur Flucht veranlaBte, wi~hrend die blinden Fische 
durch Bewegung der Wasseroberfl~che angelockt warden. Jedenfalls 
stcllcn die Chica-Fische heute eine variable, natfirliche Mischpopulation 

1 Der bisher in der Literatur gebr~uchliche Artname ,,mexicanus" ist statt 
,,/asciatus" beibehalten worden, um Literaturvergleiche zu erleichtern und die Her- 
kunft zu verdeutlichen. 
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dar. Allein die bereits oben angeffihrten Tatsachen deuten darauf hin, 
dab sie wahrscheinlich das Ergebnis einer sekund/iren Bastardierung yon 
IIShlenfischen mit  oberirdischen FluBfischen ist und nicht ein Ausdruck 
daffir, dab sich diese Population auf dem Wege der Entwicklung zum 
typischexl HShlentier im Stadium der genotypischen Instabilit/~t befindet 
(vgl. KosswIG, 1960). 

Bis zum Jahre  1946 sind vier weitere KalksteinhShlen in demselben 
Tal, in dem die Chica-H6hle liegt, entdeckt worden, in denen dem Anopt- 
ichthys ]ordani/~hnliche Populationen leben (Abb. 1). Das TM entw/~ssert 
unterirdisch in den Rio Tampaon,  und die HShlen staffeln sich yore Flu$ 
talaufw/£rts in folgender Reihenfolge (B~EDER und RASQUIN, 1947): 

Fundort Entfernung der 
HShleneing~nge 
vom Rio Tampaon 

Gefundene Characiden 

Rio Tampaon, 
oberirdischer Flul~ 

L~ Cueva Chic~ 1,2 km 

Sotano de la Tinaja 22,5 km 

Cueva de los Sabinos 24,1 km 

Sotano de la Arroy~ 24,1 km 

Cueva del Pachon 87,6 km 

Astyanax mexicanus Filippi- Flul3- 
fisch 

Anoptichthys ]ordani Hubbs u. Innes 
Chica-Fisch 

unbenannt 

Anoptichthys hubbsi Alvarez = 
S~binos-Fisch 

unbenannt 

Anoptichthys antrobius Alvarez 
Pachon-Fisch 

Die vier in dieser Aufstellung zuletzt aufgeffihrten Populationen sind 
in sich sehr viel einheitlicher als die Chica-Fische und zeichnen sich 
generell durch Blindheit und Pigmentarmut  aus. Sie weisen jedoch je 
nach Fundort  e~ne Reihe geringffigiger morphologischer und anatomi- 
scher Unterschiede auf. ALvA~nz (1946) hat  den Fluid-, Chica-, Sabinos- 
und Pachon-Fisch taxonomisch untersucht und gefunden, dal~ sich die 
verschiedenen Formen in der Anordnung der OrbitMknochen, der Anzahl 
der Flossenstrahlen und in best immten KSrperproportionen unterschei- 
den. Diese Merkmale ver/~ndern sich in Richtung der sich talaufw/irts 
staffelnden HSh]en und fiberschneiden sich bei benachbarten Populatio- 
nen. Hieraus ergibt sich die nahe Verwandtschaft Mler HShlencharaciden 
mit Astyanax mexicanus und die Best/~tigung der Auffassung, da$ die 
einzelnen Formen der verschiedenen, dem gleichen Entw~sserungssystem 
angehSrenden, doch heute weitgehend voneinander isolierten It6hlen 
vom oberirdischen Astyanax abstammen und nur zeitlich unterschiedlich 
yon ihm abgetrennte Populationen darstellen. 
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Dariiber hinaus gelang es erstmals SADOOLV (1956 ; 1958), Kreuzungen 
des FluBfisches mit Chica-, Sabinos- und Pachon-Tieren durchzufiihren. 
Sie land dabei nicht nur, dab sich die F1-Bastarde zwischen FluB- und 
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Abb. 1. Lage der Fundor~e hShlenbewohnender Characiden (nach BR]~DER und 
RASquI~, 1947) 

HShlenfisch als vollkommen fertil erwiesen, sondern auch, dab die ein- 
zelnen Populationen untereiaander genotypisch uneinheitlich waren. 

Die Kreuzungsergebnisse yon SA])00LU best£tigen auch bier eiae von 
Chica nach Paehon talaufw~rts verlaufende Ver~nderung der Genotypen, 
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wobei der Pachon-Fisch die grSl~te Zahl degenerativer Gene ffir die 
Augen- und Pigmentbfldung besitzt. 

Diese einleitend gemachten Ausfiihrungen weisen darauf hin, da$ 
die Aufstellung einer neuen Gattung ,,Anoptichthys" neben ,,Astyanax" 
nicht gerechtfertigt ist (SADOGLU, 1956). Die mexikanischen HShlen- 
characiden sind vielmehr als eine 5kologische l~asse der Spezies Astyanax 
mexicanus aufzufassen, wobei der I-IShlenfischtypus wiederum in mehrere 
lokale, geringffigig unterschiedliche Populationen zerf/~llt. In diesem 
Sinne werden A~tyanax mexicanus und die einzelnen Populationen der 
HShlencharaciden als voneinander unterschiedliche Astyanax-Formen be- 
zeichnet. 

Meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. C. Kossw~G, danke ich ffir die An- 
regung zu diesem Thema, ffir sein stetes Interesse am Fortgang der Arbeit und fiir 
den mir im Zool. Staatsinstitut Hamburg zur Verffigung gestellten Arbeitsplatz. 
Auch tier Deutscher~ Forschungsgemeinschaft sei fiir ihre Unterstfitzung gedankt. 

II. Fragestellung 
Die eingangs geschilderten Verwandtschaftsverhi~ltnisse zeichnen die 

verschiedenen Astyanax-Formen ~ls einzigartig gfinstige 0bjekte fiir 
vergleichende und genetische Untersuchungen aus; diese sind yon 
groi~em deszendenztheoretischen Interesse, da sie Aufschlul] darfiber 
geben, wie phylogenetische Prozesse beim Ubergang zum Leben in 
HShlen verlaufen kSnnen. Darfiber hinaus lassen sich die Astyanax- 
Formen ohne Schwierigkeiten in Aquarien halten und nachzfichten. 
Somit sind sie dem Experiment leicht zug£nglich. Die zahlreich vorlie- 
genden Untersuchungen liefern dennoch unzureichende Kenntnisse und 
sind teflweise widerspruchsvoll, wie zu zeigen sein wird. 

Da tierisches Leben nur in steter Wechselbeziehung zur £ui~eren Urn- 
welt mSglich ist, verdienen bei 0rganismen, denen die Eroberung so 
extremer Biotope gelang, wie sie die lichtlosen R£ume der ItShlen dar- 
stellen, besonders die Sinnesorgane und deren Leistungen untersucht zu 
werden. 

Uber die Augenreduktion und den Lichtsinn im allgemeinen gibt es 
ffir die HShlencharaciden eine I~eihe yon Untersuchungen. Die Augen- 
reste sind bis auf eine kleine in die Orbita versunkene Zyste reduziert, die 
Linse fehlt meistens, und die l~etina und der Opticus sind in jedem Falle 
weitgehend atrophiert (G~EssER und B~E])E~, 1940; LffLING, 1953; 
KUHN und K~LING, 1954; P]~TE~S und PETE~S, 1966). I-Iiermit ist 
gleichzeitig eine genetisch fixierte Reduktion der optischen Loben ver- 
bunden (FRA~CK, 1964). Dennoch ist bei diesen I-IShlentieren tin Licht- 
sinn sehr wohl ausgebfldet, der im Pinealkomplex, in den Augenresten 
und wahrscheinlich auch in der Rumpfregion zu suchen ist (BR]~D]~I~ und 
G~]~SSER, 1941a, b; B~EDE~ und RASQVIN, 1947; Ki4HL17:~G, 1961). 
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Ffir den oberirdisch, gesellig im offenen Wasser lebenden FluBfisch 
dagegen ist das Auge ein dominierendes Sinnesorgan. Seine groBe Be- 
deutung bei der Nahrungssuche, der Schwarmbildung und der Orientie- 
rung im Raum ist unverkennbar und drfickt sich in der GrSge und in 
der kr~ftigen Ausbildung der Retina und der optischen Loben aus. Da- 
durch wird die Vorstellung, dab dieser Fisch die Stammform zahlreicher 
H6hlenfischderivate sein k6nnte, erheblich erschwert. So bilden zwei 
Fragen den t~ahmen ffir die vorliegende Untersuehung: (1.) Besitzt der 
oberirdisch lebende, ge~ugte Astyanax Pri~dispositionen, die ihm den 
Ubertritt in lichtlose Biotope ermSglichten, und (2.) haben sich die 
Sinnesorgane als Folge des HShlenlebens im Zuge einer allgemeinen 
Degradation ebenso wie das Auge regressiv entwickelt, blieben sic unver- 
~ndert oder mfissen sie verbessert den Ausfall des optischen Sinnes 
kompensieren ? 

Die au~fi~lligen und bei cavernicolen Tieren allgemein mit erstaunli- 
cher Konvergenz verlaufenden Augen- und Pigmentreduktionen haben 
schon immer im Mittelpunkt der Diskussion um die HShlentiermerkmale 
gestanden. Ffir die verschiedenen Astyanax-Formen liegen jedoch Arbei- 
ten vor, die nicht nur das Auge, sondern auch andere Sinnesorgane be- 
handeln. So berichtet BR~DE~ (1943), dab anatomische Untersuchungen 
yon ME~IMA~N - - d i e  allerdings bisher unverSffentlicht geblieben 
sind - -  gezeigt h~tten, dab das Labyrinth der tIShlenform im Vergleich 
zum oberirdisch lebenen Astyanax deutlich, wenn auch nicht in dem 
MaBe wie das Auge degeneriert sein soll. Ffir das Seitenliniensystem land 
BR~I)E~ (1943), dab es offenbar bei dem Chica-Fiseh nicht hypertrophiert, 
sondern normal ausgebildet sei und dab die auf diesem Organsystem 
beruhende Distanzwahrnehmung yon Hindernissen hinter der anderer 
I-IShlenfischarten zurfickstehe. HAHN (1957) nimmt dagegen gerade die 
Beobachtung, dab der HShlenfisch in eleganter Weise Hindernisse wie 
Pflanzenstengel und Steine umschwimmt, zum Anlag ausgedehnter Ver- 
hMtensexperimente, in denen er nachweisen konnte, dab der Ferntastsinn 
besser ausgebildet ist als bei Teleostiern mit funktionstfichtigen Augen. 
W/~hrenddessen stellte Jo~?¢ (1957) fest, dab nicht nur der H6hlenfiseh, 
sondern auch der geblendete FluBfiseh Hindernissen gesehickt auszu- 
weiehen versteht. Es ist nun wiinsehenswert, dutch vergleichende mor- 
phologisehe und histologisehe Untersuchungen AufschluB dariiber zu er- 
halten, inwieweit sieh die versehiedenen Astyanax-Formen im Itin- 
blick auf die Ausbildung der Seitenorgane voneinander unterseheiden. 
Das gleiche gilt fiir das Gesehmaeks- und Geruchsorgan, ffir die bisher 
Untersuehungsbefunde vorliegen, deren Korrektnr erforderlieh ist. Hinzu 
kommt, dab der Ausbildungsgrad der gemeinsam als Itautsinnesorgane 
bezeiehneten Seiten-, Geruehs- und Geschmaeksorgane beim Paehon- 
Fiseh noch unbekannt ist. Da das Labyrinth auf Grund seiner I-Ierkunft 
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mit  dem Lateralsystem verwandt ist, wurde es in die vorliegende Unter- 
suehung mit  einbezogen. 

Uber die in der Hau t  der Fische liegenden Sinnesorgane, die z. T. 
schon sehr lange bekannt  sind, gibt es eine umfangreiche, aber unfiber- 
sichtliche Literatur  (vgl. PLAT~, 1924; Bonx~, 1934 ; SCENA~]~B~CK, 
1956, 1960). Lfickenhafte Kenntnis der morphologischen Grundlagen und 
Mangel an zureichenden vergleichenden Untersuchungen erschweren eine 
widerspruchslose Ubersicht. 

Allgemein lassen sich die Hautsinnesorgane der Fische in Organe des 
chemischen Sinnes und in solche des Tastsinnes einteilen. Zu den Organen 
der Chemorezeption geh6ren erstens die Geschmacksorgane und zweitens 
das olfaktorische Epithel. An drifter Stelle wgren die freien Nervenendi- 
gungen zu nennen, deren Funktion vorwiegend in angelsgchsischen Ar- 
beiten als ,,common chemical sense" angegeben wird (z. B. PAgI~]~n, 
1908, 1922). Sie stehen mit  Spinalnerven in Verbindung und wurden 
ursprfinglich fiir Fluchtreaktionen gegenfiber Siiuren, Salzen, Alkalien 
und Bittersubstanzen verantwortlich gemacht (KAPrSl~S, 1960). Sc]~A~- 
]¢m~, SMITg und PALAY (1947) fanden jedoch, da~ bei Trigliden auch ohne 
Vermittlung dutch Geschmacksknospen Futtert iere chemorezeptorisch 
erkannt und Beutefanghandlungen ausgel6st werden k6nnen. Zu den 
Organen mit  Tastfunktion sind erstens das Seitenkanalsystem, zweitens 
die freien Neuromasten und clrittens freie Nervenendigungen zu zghlen. 
Letztere vermitteln den bei Fischen offenbar allgemein verbreiteten und 
gut entwickelten Haut tas ts inn (HEI~ICK, 1903; DIJK~AAF, 1934). In  
der vorliegenden Arbeit sind beide, die freien in der Hau t  liegenden 
berfihrungsempfindiichen Nervenendigungen wie aueh die zur Chemo- 
rezeption unberfieksichtigt geblieben. Hier ist vielmehr besonderer Wart  
auf die morphologischen und histologischen Grundlagen der fibrigen er- 
w~hnten Hautsinnesorgane gelegt worden. 

IlL Material 
Das Zoo]ogische Staatsinstitut in Hamburg besitzt seit mehreren Jahren Zuch- 

ten des Flu~- und Pachon-Fisches. Aul]erdem standen einige lebende und fixierte 
Exemplare der Sabinos-Population zur Verffigung, die dutch Herin Prof. KosswIG 
~uf einer Expedition im Jahre 1964 gefangen und aus der zentralmexikanischem 
Sabinos-H5hle direkt importiert wurden. Somit konnten ebenfalls Individuen einer 
HShlenpopulation untersucht werden, die vermutlich phylogenetisch, zumindest 
jedoch in geographiseher Hinsicht zwischen Flu~- und Pachon-Fisch stehen. Das 
ffir die vorliegenden Untersuchungen vorhandene i~¢[ateria] an Sabinos-Fischen war 
allerdings nicht sehr umfangreich, hatte aber den Vorteil, unter natfirlichen Be- 
dingungen aufgewachsen und nicht den Einflfissen jahrelanger H~lterung und In- 
zucht unterworfen zu sein. Exemplare aus den der Sabinos-HShle benachbart leben- 
den Arroya- und Tinaya-Populationen waren ]eider nicht erreichbar. Ebenso wurden 
die Chica-Fische nicht untersucht, da nur das morlohologisch und genetisch he~ero- 
gene Material vorlag, das die Chica-HSh]e heutzutage aufweist. Weitere Characiden- 
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arten wurden als Jungtiere aus dem Handel bezogen und mindestens einen Monat 
lang in groflen Aquarien geh~lter~, um eine unbesehadigte und gepflegte Epidermis 
sicherzustellen. 

Die Methodik zur Untersuchung der einzelnen Formen ist jeweils den betreffen- 
den Kapiteln vorangestellt. 

IV. Die Hautsinnesorgane verschiedener Astyanax.Formen 
1. Das Lateralsystem 

Die sogenannte ,,Seiten]inie" ist eiu hochentwickeltes und bezeichnen- 
des Organsystem niederer im Wasser ]ebender Vertebraten. Es besteht 
jedoch nicht nur aus einer L~ngsreihe yon Sinnesorganen, die in einem 
Kanal versenk~ an der Rumpfseite liegen, sondern umfal3t Kanal-, 
Rinnen- und Grubenorgane und ffeie in der Epidermis verstreute Sinnes- 
hfigel, die sowohl am Rumpf als auch in der Kopfregion vorkommen 
k6nnen. Diese SeitenJiniensinnesorgane zeigen s~m~lich einen strukturell 
aui~erordentllch einheitlichen Aufbau und werden Ms Sinneshfigel oder 
Neuromasten bezeichnet. Sie ste]]en runde his ovale Zellkomplexe dar, 
in deren Zentrum sich die birnenfSrmigen sekundiiren Sinneszellen be- 
linden. Der Sinneshfigel enthi~lt weiterhin als festigende Elemente eine 
gr6~ere Anzahl langgestreckter Stfitzzellen, die die Sinneszellengruppe 
umgeben und durchsetzen, und wird h~ufig durch eine periphere Schicht 
yon Mantelzellen gegenfiber dem angrenzenden Gewebe abgeschlossen. 
Die Sinnesze]]en unterscheiden sich morphologisch yon den Stfitzzellen 
vor a]]em dadurch, daI3 sie einerseits distal in einen langen, haar~hnlichen 
Fortsatz auslaufen und andererseits infolge ihrer Kfirze den Knospen- 
grund nicht erreichen. Die Itaarforts~tze der Sinneszellen werden yon 
einer elastischen, gallertigen Substanz umschlossen, die durch das um- 
gebende flfissige Medium beweglich dem Sinneshfigel aufsitzt und a]s 
Cupula bezeichnet wird. Nach GRONWR (1940) SO]] sie yon den Sinneszellen 
gebildet werden. 

Diese charakteristischen Grundzfige ira Bau der Neuromasten, die 
auch neuerdings elektronenmikroskopisch untersucht wurden (TRvzILLO- 
CE~OZ, 1961), liefern ein Kriterium zu ihrer Unterscheidung yon den 
Geschmacksknospen, die ebenfalls in der AuBenhaut der Fische zahl- 
reich verstreut vorhanden sein kSnnen. 

Einige Fische und alle aquatilen Amphibien besitzen zeitlebens nut 
ffeie ~Teuromasten. Bei den meisten Fischen jedoch findet w~hrend der 
ontogenetisehen Entwicklung eine Einsenkung bestimmter Sinneshfigel- 
reihen des Kopfes und des Rumpfes in Kani~le statt, ein Vorgang, der 
~uf eine ebenso verlaufende phyletische Entwieklung des Kanalsystems 
schlie~en l~l~t (DIJKG~AAF, 1952). Diese Sinneslinien variieren in den 
einzelnen systematischen Gruppen in bezug auf Ausbildungsgrad, Ver- 
lauf und Verbindung und sind yon STE~sI5 (1947) interpretier~ und 
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homologisiert worden. Vergleiehend anatomisch besteht kein fundamen- 
taler Unterschied zwisehen Kan/~len, Sinnesgruben und oberflitehlichen 
Neuromastenreihen; sie bilden sieh embryologisch in der gleichen Weise. 

DaB freie Sirmeshfigel und Kanalneuromasten dem gleichen Organ- 
system angehSren, ist sehon yon H]~RRICK (1901, 1902) auf Grund yon 
Untersuchungen fiber die Nervenversorgung nachgewiesen worden. Die 
Neuromasten werden yon Lateralisnerven versorgt, die beiderseits der 
Medulla oblongata mit  je zwei Wurzeln austreten und am Kopf  mit  
_~sten der VII .  und V. Hirnnerven verlaufen, withrend die Rumpfregion 
yon Lateralisfasern versorgt wird, die sich dem Vagus anschliel3en 
(Ramns lateralis vagi)(MA~IGK, 1934; K~Pm~s ,  1960). 

]3ber die Funktion der Seitenorgane hat  sehr lange Unldarheit  ge- 
herrseht. Aufsehlul~reiehe Ausschalt- und Dressurversuche von DIJK- 
GI~AAF (1934, 1947, 1952) haben erst genauer die biologiseh ad~quaten 
Reize ffir die Seitenorgane festlegen kSnnen. Demnach hat  das Lateral- 
system die Funktion eines ,,Ferntastsinnes", bei dem vor allem Stau- 
druckerseheinungen des Wassers eine wesentliche Rolle spielen. Die 
rheotaktisehe Einstellung des Fisehes wird nicht oder nur kaum durch 
die Seitenlinie, sondern hauptsi~ehlich optisch und taktfl  vermittelt .  
Ebenso beteiligen sieh die Seitenorgane nieht an der Sehallrezeption 
(v. Fl~iscI~ und STETTER, 1932; DIJKGRAAF, 1952), wie wiederholt be- 
hauptet  worden ist. 0bwohl die Neuromasten ira elektrophysiologischen 
Experiment  auf vielfAltige Art gereizt werden kSnnen, sind es in erster 
Linie die bei Ann~herung fester KSrper entstehenden geI~ngffigigen 
Wasserbewegungen, die durch Scherung der Cupulae den biologisch ad- 
~quaten Reiz ffir das Lateralsystem darstellen. 

a) Methode 
Zur makroskopisch sichtbaren Darstellung des Verlaufs der Seitenlinienkan~le 

wurden verschiedene Methoden angewandt. 
Die Anf~rbung nach Wo~L~nm~r (1938) ist sehr dauerhaft und karm jederzeit 

wiederholt werden:: Die formolfixierten Tiere werden in 2 %igem HsO 2 gebleicht. 
W~Lhrend dieser Zeit hat sich das ganze Kanalsystem infolge der Zersetzung des 
H~O 2 mit Gasblasen gefiillt, die durch kr~Lftiges Evakuieren im Exsikkator gemein- 
sam mit eventuell kanalverstopfenden Teilchen wieder herausgetrieben werden. 
Anschliel3end werden die so vorbereiteten Objekte mit verdiilmter TuschelSsung 
(Aquarelltusehe) betriiufelt, die infolge der Kapillaranziehung der Poren sowie des 
Konzentrationsunterschiedes zu der Fliissigkeit in den Kani~len sofort yon dem 
Kanalsystem aufgesogen wird. Der Kanalverlauf l~13t sich nun gut unter dem 
Binokular verfolgen. Diese Darst~llungsmethode ist jedoch nicht so sehr geeignet, 
wenn es darum geht, Unterbrechungen im Kanalverlauf festzustellen, da nieht mit 
Sicherheit entschieden werden kann, ob es sich um eine echte Fragmentation oder 
um eine zufiillige, schwierig zu beseitigende Verstopfung des Kanals handelt. 

Recht zuverli~ssig ist dagegen die Selbstinjektion der Kan~le frisch getSte~er 
Fisehe mit Methylenblau: Man bet~ubt die Tiere mit dem Pri~parat MS 222 (Fa. 
Sandoz A.G. 2{iirnberg) so stark, dab nach einiger Zeit der Tod eintritt. Noch 
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wahrend der Betgubung werden sie fffr 3 min in eine krgftige wgsserige L6sung yon 
Methylenblau (ca. 1:500) eingelegt. Die Farbe dringt sehr schnell durch die Poren 
in das Kanalsystem ein. Daneben lagert sieh in Karze Farbstoff den Kanalorganen 
und ihren Cupulen an, so dab die Kani~le bei Betrachtung unter dem Binokular als 
hellblaue Streifen durch die noch ungetrfibte Kopfhaut sichtbar werden, in denen 
sich auBerdem unschwer die tiefblauen Kanalneuromasten auszghlen lassen. Bei 
den pigmentierten FluBfischen muBte teilweise die reichlich pigmentfiihrende dor- 
sale Kopfhaut abprapariert werden, um die verdeckten Kan~le freizulegen. Sehr 
kr~ftig werden hierdurch auch die sonst glashellen Cupulae der freien Sinneshfigel 
in der Epidermis angei~rbt. Sie k6nnen, somit sichtbar geworden, mit einer Pipette 
abgesaugt und unter dem l~ikroskop untersucht werden. Zur Schonung der leicht 
hinfalligen Cupulen ist es ratsam, die zuvor gefangenen Fische nicht aus dem Wasser 
zu heben und stets in flfissigen Medien zu transportieren. 

Der Nachteil dieser lViethode liegt in der sehr schnellen Verg~inglichkeit der 
Farbung. AuBerdem triibt und ver~ndert sich die empfindliche Fischepidermis 
schon nach wenigen Minuten, wenn der Kreislauf vollstgndig zum Stillstand ge- 
kommen ist. Sofortige Fixierung warde entweder zu stark trfiben (z.B. mit Susa 
nach HEIDE~EAIN) oder den Farbstoff zu schnell entziehen (z. B. mit Formol). 

Zur Erganzung der Totalpraparate und zur genauen Untersuchung der Kanal- 
organe wurden Querschnittserien des Kopfes hinzugezogen. 

Bei der Darstellung der Anzahl und Verbreitungsdichte der fiber den ganzen 
K6rper verteilten freien Neuromasten konnte die langwierige Schnittserienherstel- 
lung dadurch nmgangen werden, daB mit Methylenblau vitalgef/irbt wurde~: Die 
Tiere werden drei Stunden in einer L6sung yon Aqua dest. und Methylenblau im 
Verh~iltnis 5000:1 gehalten - -  was sie ohne sichtbare Sehiidigung fiberstehen - -  und 
darm abget6tet. Unter dem Binokular erseheinen die Neuromasten als tiefblaue 
Punkte in der ungef~rbten Epidermis. Die Cupulae sind nicht gefErbt. 

Auch hier gelang es rdcht, die makroskopiseh sichtbare F/~rbung zu erhalten. 
Die Fixierung mit 5--8%igem Ammoniummolybdat (nach BETtrn-DooIw.L) ffihrte, 
auch bei Zusatz yon 1% iger OsmiumsKure (Ro~EIs, 1948), nicht zum Erfolg. 

Um die Zuverl~ssigkeit dieser F/~rbung zu fiberpriifen, wurden kleine Haut- 
stficke vitalgef~rbter Fische in Sehnittserien zerlegt. Der Vergleieh der angefi~rbten 
Organe auf den Hautstfickehen mit den im histologischen Sehnitt siehtbaren Neuro- 
masten ergab ~bereinstimmung hinsichtlich ihrer Anzahl und Lage. 

Far photographisehe Aufnahmen erwies es sich als besonders geeignet, die vital- 
gefiirbten und get6teten Fische sogleieh ffir kurze Zeit in Susa (nach HmD~EAI~) 
ZU fiberffihren; es tritt eine milehige Trfibung der Haut auf, die st6rendes dunkles 
Pigment und blendendes Guanin zurticktreten lEBt und dadurch die die Neuromasten 
reprEsentierenden Punkte hervorhebt. Darfiber hinaus verz6gert die Susa-Fixierung 
die Entf/irbung erheblieh (2---3 Tage). Um die Neuromastenanzahl und ihre Ver- 
teilung bei versehiedenen Exemplaren vergleichen zu k6nnen, wurden 9X12 
Plattenaufnahmen (,,Linhof Technika") gemacht und damit ein groBes Aufl6sungs- 
verm6gen far die sehr kleinen und dieht stehenden Farbpunkte erzielt. 

b) Astyanax mexicanus 
])as Kana l sys tem der Seitenlinie yon  Astyanax mexicanus k a n n  als 

das eines typischen Teleosfiers bezeichnet werden. I)er deutlich u n d  
rol l  ausgebildete Latera lkanal  (LK) des Rumples  erstreckt sich yore 
dorsalen R a n d  des Kiemendeckels  in  ]eicht ven t rad  geschwungenem 

Auch DIZKGaAAF (1934) und DENNY (1937) erwahnen, allerdings ohne nahere 
Angaben, freie Neuromasten durch Vitalf~rbung mit Methylenblau sichtbar ge- 
macht zu haben. 
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Bogen bis in den Sehwanzstiel. Poren die die Sehuppen in regelm&Bigen 
Absti~nden durehbreehen, stellen die Verbindung zur AuBenwelt her. 
Die Kanalorgane liegen entspreehend regelmi~Big stets jeweils zwisehen 
zwei Poren und nehmen zum Sehwanz hin an GrSBe und Differenzierung 
ab. Ihre Anzahl ist sehwankend und betrggt in der Regel 25 his 35 
auf jeder Rumpfseite. Zum Kopf hin wird der Rumpfkanal  yon Ele- 
menten des Sehultergfirtels (Supracleithrum, Posttemporale) um- 
sehlossen. Als Hauptkanal  des Kopfes tr i t t  er ansehlieBend in Beziehung 

TK OK~ ~ 

. . . . . . . . . .  

, --LK IOK~~ Pg 

MK 

Abb. 2. Sehem~tische D~rstellung des Kopfk~nalsystems mit Neuromasten 
(sehwarz). Erklgrung im Text 

zu Dermalknoehen des Sehgdels und kann als Temporalkanal bezeiehnet 
werden (PLAT~, 1924). Der Temporalkanal (TK) besitzt 2, selten 3 
Neuromasten und gibt sogleieh dorsal den Oecipitalkanal (OK) ab, der in 
der Regel als Kommissur mit  Seheitelpore ausgebildet ist und 1--2 
Kanalorgane auf jeder Seite enth&lt. Ventralw/irts zweigt sich vom 
Temporalkanal der Praeopereularkanal (PK) ab. Dieser setzt sieh im 
Artieulare and Dentale als Mandibularkanal (MK) bis fast zur Sehnauzen- 
spitze hin fort. Ausz&hlungen der Neuromasten im Praeopereular-Mandi- 
bularkanal haben durehsehnittlieh 10 Organe ergeben (PK: 3; MK: 7). 

I m  Bereich des Pterotieums teilt sieh der Temporalkanal in zwei 
Orbitalkaniile: Der Supraorbitalkanal zieht oberhalb des Auges dureh 
das Frontale dieht an der Nasengrube vorbei bis in das Praemaxillare 
und enthi~lt 6 Kanalorgane. Der Infraorbitalkanal (IOK) verlguft da- 
gegen seinem Namen entspreehend bis in das Praefrontale und ist dureh 
Knoehenh/ilsen der Orbitalia gesehfitzt. In  ihn sind 8 Neuromasten ver- 
senkt. In  der Abb. 2 sind der Verlauf der Kan~le und die Anzahl 

18 Z. ~orph. Tiere, Bd. 61 
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der in ihnen gez~hlten Sinnesorgane auf Grund von Untersuchungen an 
l0 Exemplaren generalisiert dargestellt. 

Die im allgemeinen geringffigigen intra- und interindividuellen Unter- 
schiede der Neuromastenzahl in den einzelnen Kan~len treten vor allem 

f 
Abb. 3 Abb. 4 

Abb. 3. Linke (a) und rechte (b) Seite des Kopfkanalsystems eines Exemplares 
von Astyanax mexicanus (Standardl~nge: 59 mm). Rekonstruktion nach 

Schnittserie. Neuromasten sehw~rz 

Abb. 4. Verteilung der freien Neuromasten bei Astyanax mex. Ausschnitt aus dem 
Schuppenkleid der Rumpfseite. Durch die Bfldmitte verl~uft horizontal der L~ter~l- 

kan~l. VitMf~rbung mit Methylenbl~u. 9 × n~t. Gr. 

und verstgrkt im Zusammenhang mit Unterbrechungen des Kanalver- 
laufs auf. DiG Abb. 3 zeigt die aus Sehnitten rekonstruierten Verh/~ltnisse 
der linken und reehten Kopfseite tints beliebig herausgegriffenen 
Astyanax mexicanus. Ebenso kann - -  wenn aueh sehr viel seltener - -  die 
Rumpflinie verkfirzt und stellenweise reduziert skin. 

Die freien Neuromasten in der Haut  von Astyanax sind wie gew6hnlich 
bei Teleostiern fiber Kopf, Rumpf und Sehwanzflosse verteilt. Auger- 
gewShnlieh jedoeh ist ihre Vielzahl und Diehte am Rumpf. Die Abb. 4 
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lgl~t deutlieh erkennen, dal~ fast ausnahmslos allen 8chuppen 4--8 Neuro- 
masten aufsitzen; meistens weisen nur diejenigea Schuppen, die yore 
Lateralkanal durchbohrt werden, keine Organe auf. Auffgllig ist die 
senkrecht zur KSrperlgngsaehse verlaufende ffir Lateralorgane typisehe 
Anordnung der Farbpunkte. Diese Querreihenbildung kommt naeh 
DUXC~AAS (1952) dureh entsprechend gerichtete Teilung bei der Sinnes- 
hiigelvermehrung zustande. In der Sehwanzflosse verlaufen die Neuro- 
mastenreihen zwischen den Radien in L&ngsriehtung. Auch am Kopf 

Abb. 5. Verteilung der freien Neuromasten am Kopf yon Astyanax mexicanus. 
Vitalf~rbung mit Methylenblau. 5 x nat. Gr. 

kommen neben regellos verstreuten Organen vor allem auf dem Oper- 
culum und in der Occipitalregion 8irmesh/igellinien als Reminiszenz an 
ein urspr/inglich wesentlich komplizierter gebautes Liniensystem (vgl. 
ST~SI6,  1947) vor (Abb. 5 u. 6). 

Der Vielzahl der Sinnesh/igel in der Rumpfhaut  entspricht ein 
krgftiger Ramus lateralis vagi, der dicht oberhalb der Seitenlinie nach 
hinten verlguft und gleich zu Beginn in H6he des Kiemendeckelrandes je 
einen gut ausgebildeten dorsalen und ventralen Art abgibt. Werden bei 
der Methode der Vitalfgrbung optimale Zeiten und Konzentrationen ein- 
gehalten, so tr i t t  hgufig eine zusgtzliche Anfgrbung der lebenden Nerven- 
fasern im Corium auf (EtmLICm 1887). Auf diese Weise wird sichtbar, daft 
die in der Epidermis liegenden gef&rbten 8innesorgane von den gleichen 
Nervengstchen versorgt werden, die die Kanalneuromasten innervieren; 
ein Nervenast spaItet rich in mehrere Zweige auf, yon denen einer zum 

18" 
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Kanalorgan zieht, w~hrend die fibrigen zu den umliegenden freien Sinnes- 
h~geln ftihren. Wenn auch ~ r  die meisten gef/irbten Hautpunkte der 
frisch get6teten Fisehe eine siehtbare Cupula nicht nachweisbar war, so 
zeigen doch histologisehe Untersuehungen, daI3 diese Hautsinnesorgane 
dem Lateralsystem angeh6ren. 

Abb. 6. Verteilung der freien Neuromasten bei Astyanax mexica~us. Ausschnitt aus 
dem Gebiet des hinteren Kiemendeckelrandes. Vitalf~rbung mit Methylenblau. 

9 × nat. Gr. 

In den Sinneshfigeln der Kopfhaut lassen sich einwandfrei die zentral- 
gelegenen, kurzen und kolbenfSrmigen Sinneszellen voa den gestreckten, 
stets langeren und die Basalmembran erreiehenden Sttitzzellen unter- 
scheiden (Abb. 7). 

Dadurch, dab die Kerne der beiden ungleieh langen Zelltypen basal 
gelegen sind, f/tllt im histologisehen Sehnitt alas eharakteristisehe und 
schon bei oberfl/~ehlicher Betraehtung ins Auge fallende Bild zweier ge- 
trennter Kernreihen im Sinneshfigel auf, die parallel zur Epidermisober- 
fl/iche/ibereinanderliegen. Die ovoiden Kerne der Sinneszellen erscheinen 
auf3erdem hi~ufig dunkler gefarbt als die der fibrigen Zellen des Organ- 
komplexes. 
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Die Neuromasten des Kopfes liegen in der dieken Epidermis etwas 
eingesenkt (Abb. 7), wodureh die sehr empfindliehe Cupula vor meehani- 
seher Beanspruehung geseh/itzt ist und im Sehnittpr~parat erhalten 
bleiben kann. Sie ist jedoeh immer dureh die Behandlnng mit Chemi- 
kalien w/~hrend der Fixierung erheblieh gesehrumpft und in ihrer Gestalt 
ver/~ndert. Das mag aueh ein Grund dafiir sein, dag der reizphysiologiseh 
so wiehtigen Cupula yon fr/iheren Untersuehern im allgemeinen nur 
wenig Beaehtung gesehenkt worden ist. 

Abb. 7. Freier Neuromast in der Kopfepidermis yon Astyanax mexicanus. Ein Rest 
der Cupula ist sichtbar. Sehnittdicke 7 ~x, Hg~matoxylin-Thiazinrot 

Die Neuromasten in der sehr viel dfinneren Epidermis des Rumples 
und des Sehwanzes sehliegen abgeflaeht und breit mit der Epithelober- 
fl/tehe ab und lassen im histologisehen Pr/~parat selten einen Cupularest 
erkennen (Abb. 8). Sie werden meistens yon einer kr/tftigen Sehieht 1/~ng- 
lieher Mantelzellen (St/itzzellen) eingefal~t. Sinnes- und Sttitzzellen sind 
zuweilen sehwierig voneinander zu unterseheiden, da die Sinneszellen in- 
folge des niedrigen Epithels bis fast auf den Organgrund hinabreiehen 
(vgl. Abb. 12). Das gilt vor allem ffir die welter sehwanzw/~rts gelegenen 
Sinneshiigel. Ganz allgemein 1/~gt sieh eine Gr6genabnahme der Organe 
von vom naeh hinten Ieststellen, ohne dab der eigentliehe Bau davon 
ber/ihrt wird. 

In diesem Zusammenhang mug die nattirliehe Variabilit/~t der Seiten- 
organe erw~hnt werden, auf die besonders WO~LLWA~T~ (1934) und 
G~o~l~ (1910) hinweisen und die sieh in erhebliehen Sehwankungen der 
Organausbildung/~ugert. So kann Bin gesundes Tier sowohl gut- als aueh 
sehleeht- und miggebildete Seitenorgane besitzen. Augerdem ist die 
Tendenz zu guter oder sehleehter Ausbildung individuell versehieden und 
seheint periodiseh aufzutreten (G~oNE~, 1940). Diese Vorg/~nge diirften 
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wohl kaum als Beginn phyletiseher Reduktionserseheinungen gewertet 
werden, sondern vielmehr mit der nat/irliehen Degeneration und Re- 
generation der Sinneszellen zusammenh/~ngen. 

Die Kanalorgane zeigen grunds/itzlich den gleichen Bau, wie er be- 
reits f/Jr die freien Neuromasten beschrieben worden ist. Die Kan£1e 
6ffnen sich direkt dureh Poren oder indirekt dureh kleine Nebenr6hrchen 
nach augen und sind mit einem ein- bis zweisehiehtigen Epithel ausge- 
kleidet. In dieses sind die flaehen und breiten Organe in mehr oder 

Schuppe 

Abb. 8. Freier Neuromast in der Rumpfepidermis yon Astyanax mexicanus. Die 
Sinneszellen reichen fast bis zum Organgrund. Schnittdicke 7 ~, 

H~matoxylin-Thiazinrot 

weniger regelm/igigen Abst~nden meistens zwisehen zwei Poren einge- 
lagert. Am Kopf werden die Kan/ile in der Regel dureh Knoehenh/ilsen 
eingesehlossen, w/ihrend der Rumpfkanal yon Sehuppen umfagt wird. 

Die Cupula in den Kopfkan/~len lggt sieh sehr seh6n nach Methylen- 
blauf/irbung beobachten, da sie beim bet/~ubten Tier deutlieh dureh die 
teilweise glashelle Knoehen- und Hautwand hindurehsehimmert. Das 
ovale Sinnesepithel und die aufsitzende lgngliche Cupula liegen fiber- 
rasehenderweise in Riehtung des Kanalverlaufs, wobei die Cupula das 
Kanallumen zur Seite hin nieht absehliegt (vgl. auch die Vermutungen 
yon BEI~GEIJK und ALEXANDER, 1962 bei Fundulus). Da abet die Ver- 
sehiebung des flfissigen Kanalmediums den t~eiz fiir das Sinnesorgan 
darstellt, miiBte demnaeh die parallele AnstrSmung die reizwirksamste 
sein. Ftir die flaehen, fahnenf6rmigen Cupulae der Amphibien beriehtet 
GSRN~R (1963) nun, dab die reizwirksamste Riehtung parallel zur Cupula- 
breitseite verl/~uft. Diese Beobachtungen best~tigen, dab die Neuromasten 
nieht als Druekrezeptoren gebaut sind, sondern als StrSmungsrezeptoren. 
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c) Die HShlen/ormen des Astyanax mexicanus 
Das Kanalsystem der H6hlencharaciden gleicht dem des oberirclisch 

lebenden Astyanax mexicanus so sehr0 dab sich eine wiederholende Be- 
schreibung erfibrigt. In  der Abb. 2 ist das Kopfkanalsystem mit  seinen 
Neuromasten generalisiert darge- 
stellt. Sie gilt - -  wie erw~hnt - -  
ebenso ffir den F]uBfisch und ist 
das Ergebnis yon insgesamt 30 un- 
tersuchten Exemplaren aller drei 
Astyanax-Formen (10 Flul~fische, 
15 Pachon-Fische, 5 Sabinos-Fische). 

Wichtig im Hinblick auf den Ver- 
gleich der Formen ist die Berfick- 
sichtigung der individuellen Varia- 
bilit~t der Kanalsystemausbildung. 
Wenn G~OB~EL und HAH~ (1958) 
fiir den Chica-Fisch feststellen, dal~ 
eine Occipitalkommissur fehlt oder 
dab ein Hyoidkanal mit  zwei Kanal- 
organen vorhanden ist, so ist das 
sicherlich darauf zuriickzufiihren, 
dal~ eine zu geringe Individuenanzahl 
untersucht worden ist. Denn sowoh] 
beim Flul]fisch a]s auch bei den bei- 
den H5hlenpopu.~ationen 5ffnen sich 
der linke und rechte Occipitalkanal 
in der Regel in einer gemeinsamen 
Scheitelpore nach auBen. Ein,,Hyoid- 
kanal",  der Sinnesorgane enth~lt, 
konnte allerdings bei den bier unter- Abb. 9. Linke (a) und rechte (b) Seite 

des Kopfkanalsystems eines Exem- 
suchten Exemplaren niemals gefun- plares der HShlenform aus der Cueva 
den werden. Wahrscheinlich ban- de los Sabinos(Standardl~nge: 51mm). 
delte es sich beim Chica-Fisch um ein Rekonstruktion nach Schnittserie. 
nach au~en ~fihrendes NebenrShr- Neuromasten schwarz 
chen des Praeopercular-Mandibular- 
kanals, in das Sinnesorgane des Hauptkanals  ausnahmsweise hineinver- 
lagert worden waren. Die Abb. 9 u. ]0 geben den aus Schnittserien 
rekonstruierten Kanalverlauf yon je einem zuf~llig herausgegriffenen 
Exemplar  der beiden HShlenfischpopulationen wieder. Die Tatsache, 
daI~ der im natfirlichen Lebensraum aufgewachsene Sabinos-Fisch zahl- 
reiche Unterbrechungen im Kanalverlauf aufweist, 1/~t vermuten, dal~ 
die beim FlulL und Pachon-Fisch beobachteten Kanalfragmentationen 
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nicht auf unnatiirhche Bedingungen der Aquarienhaltung zurfickzu- 
ffihren sind. Auch PAPP~NHEIM (1928) und PopovIcI  (1930; dort weitere 
Literatur) weisen auf erhebliche Anomalien in der Ausbildung der Seiten- 
linie bei freilebenden Teleostiern bin. Sie beobachteten Unterbrechungen, 

b 

Abb. 10. Linke (a) und rechte (b) Seite des Kopfkanalsystems eines Exemplares 
der H6hlenform aus der Cueva del Paehon (Standardl~nge: 54 mm). 

Rekonstruktion naeh Schnittserie. Neuromasten schwarz 

Zweigbildungen und andere Unregelm/il~igkeiten im Verlauf der Kan/ile. 
Als Griinde fiir diese Abweiehungen in der Ausbildung der Seitenlinien 
werden meistens StSrungen der ontogenetisehen Entwieklung und 
meehanisehe Schgdigungen der in Entwicklung begriffenen Epidermis- 
sehieht der Jungfisehe angenommen. Es ist daher/~ugerst zweifelhaft, ob 
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aus solehen Anomalien auf sich anbahnende phylogenetisehe l%eduktions- 
tendenzen in bezug auf das Lateralsystem einzelner Arten gesehlossen 
werden darf. 

Ftir die verschiedenen As'tyanax-Formen lassen sieh Kopfkanalfrag- 
mentationen meistens in der Temporalregion und ira Infraorbitalkanal 
beobaehten. Dag der Supraorbitalkanal in den Abb. 3, 9 u. 10 regel- 
m/~gig vom fibrigen Kanalsystem abgetrennt liegt, beruht auf ZufM1. 
Ebenso k S n n t e n -  wenn aueh weir weniger hgufig - -  andere Abzwei- 
gungen des Temporalkanals verbindungslos sein. 

Es ist erkl~Lrlieh, dab das Temporalgebiet als Zentrum der Aufzweigung 
des Kopfkanalsystems einer vielf~ltig geordneten Entwieklung bedarf, 
bei der Unregelm~gigkeiten leieht eintreten kSnnen. Andere Verhgltnisse 
liegen hinsiehtlieh der Ausbildung des Infraorbitalkanals vor. Dieser ist 
bei dem FluBfiseh meistens eng und zieht sieh sehr dieht unter dem Auge 
naeh vorn und kann daher mehrfaeh unterbroehen oder streekenweise 
dureh Gewebe versehlossen sein. Der Infraorbitalkanal der H6hlen- 
formen erfghrt jedoeh h~ufiger grSgere Ver~nderungen, die offensiehtlieh 
mit dem Verlust des ehemals grogen Auges in Verbindung stehen. So ver- 
l~uft dieser Kanal oft nieht mehr in einem so stark ventrad gesehwunge- 
nen Bogen wie bei den augenbesitzenden Formert, da der Sehadel naeh 
BI~ED~t~ (1944) Modifikationen dureh die Augenreduktion erf~hrt. Die 
Orbitalia rtieken starker auf die ehemMige Augenh6hle zu und nehmen 
den in ihnen verlaufenden Kanal mit. Die bei H6hleneharaeiden hgufige 
Unterbreehung und Verkiirzung des Infraorbitalkanals k6nnte darauf 
zurtiekgeffihrt werden, dab die Suborbitalknoehen bei den tI6hlenformen 
in Einzelelemente zerlegt werden (ALvAI~EZ, 1946), wodureh eine kon- 
tinuierliehe Ausbildung des Kanals verhindert wird. 

Nine regressive Reihe innerhalb der versehiedenen H6hlenpopula- 
tionen, wie sie ALVAI~EZ (1946) in Zusammenhang mit seinen Untersuehun- 
gen fiber den Orbitalring zu finden glaubt, konnte ieh nieht feststellen. 
Es werden stets alle Orbitalia - -  wenn aueh zum Tefl zerlegt und in ihrer 
Lage vergndert --- ausgebildet, und so sind aueh normale, wie beim 
FluBfiseh ausgebildete Infraorbitalkan/~le bei den H6hlenformen keine 
Seltenheit. 

Die Anordnung und Diehte der freien Neuromasten an Kopf, Rumpf 
und Sehwanz ist bei den hier untersuehten H6hlenpopulationen ohne 
Untersehiede. Die zahlreiehen Sinneshfigel sind am Sehwanz in L/tngs- 
reihett angeordnet (Abb. 13) und fehlen am Rumpf auf fast keiner 
Sehuppe. Der Kopf ist ebenfalls mit Lateralorganen fibers/~t. Sie liegen 
besonders zahlreieh in der Suborbital  und Opereularregion und sind 
sowohl regellos als aueh in bestimmten festliegenden Linien angeordnet 
(Abb. 11,). Deutlieh ist zu erkennen, dag eir~ tIautbezirk im Gebiet des 
ehemaligen Auges ausgespart bleibt. 
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Der Vergleich des FluBfisehes mit  seinen H6hlenderivaten in bezug 
auf die Anzahl und Anordnung der freien Neuromasten l~Bt sich zuver- 
l~ssig und Mcht  mit  Hilfe der Photographien methylenblaugef/irbter 
Tiere durchffihren. Schwanz und Rumpf  erweisen sich hierbei ffir alle 
Formen gleich dicht mit  Lateralorganen besetzt. Eine Bevorzugung be- 
s t immter  K6rperregionen ist nicht festzustellen. Vergleicht man hin- 
gegen den Kopf, so zeigen sich deutliche Unterschiede. Die Neuromasten 

Abb. 11. Verteilung der freien Neuromasten am Kopf der HShlenform aus der 
Cuew de los Sabinos. Vitalfarbung mit Methylenblau. 5 × nat. Gr. 

stehen an den Kopfseiten der HShlenformen zwar kaum dichter aber 
doch bemerkenswert zahlreicher als beim FluBfiseh, denn sie besetzen 
Hautbezirke, die beim ge~ugten Astyanax freibleiben oder dutch die 
Ausbildung des Auges nieht vorhanden sind. Die fiir den Flugfisch be- 
sehriebenen histologischen Befunde fiber den strukturellen Aufbau der 
Seitenlinienorgane gelten untersehiedslos auch ffir die HShlenformcn 
(Abb. 12). 

d) Vergleich mit anderen Characiden-Arten 
In  den l~ahmen dieser Untersuchung fiber den Grad der Lateral- 

systemausbildung verschiedener Astyanax-Formen geh6rt ein VergMch 
mit  anderen Characiden. Vor allem die Anzahl freier Neuromasten, mit  
denen die Astyanax-Formen so fiberaus reich versehen sind, verdient 
untersucht zu werden. Schon G~OBBEL und HAHn (1958) deuten an, dab 
der Chica-Fisch vergleichsweise mehr freie Neuromasten besitzt als 
andere Teleostier. Es fehlen jedoch genauere Angaben, die einen Vergleich 
mit  den bier untersuehten Astyanax-Formen erm6gliehen. 
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Die Abb. 13 gibt eine Zusammenstellung einiger siidamerikaniseher 
Salmler, die auf Anzahl und Verbreitung freier Sinneshiigel bin unter- 
sucht wurden. Aus den L~ngenangaben laBt sich ersehen, dab nieht voll- 
erwachsene, sondern nur relativ kleine Tiere zur Verf/igung standen. 

& 

4 

O . . . . . . . . .  - - - _  ~ - .  : - ~ - ~  . . . .  

Abb. 12. Freie Neuromasten der Astyanax.Formen Vergr. ca. 450 ×. a Aus der 
Kopfepidermis, b aus der Ubergangsregion zwischen Kopf und !gumpf, c aus der 

Schuppenepidermis des Rumples 

Dementsprechend wurden ebenfa]ls junge, etw~ gleich groBe Astyanax- 
Formen zum Vergleich herangezogen, da sich die Anz~hl freier Seiten- 
organe bei Jungfisehen mit  zunehmender K6rperoberfl~ehe vergrSBert. 
So besitzen beispielsweise die Astyanax-Formen von 5 mm L~nge nur 
30--40 gutausgebfldete Kopfneuromasten und ebenso viele Organe auf 
jeder Seite vor allem entlang der Seitenlinie und dem ventralen Flossen- 
saum. Sie sitzen als auffgllige, krgftige Hiige] in der dfinnen Epidermis. 
Ihr  Durehmesser ist verhgltnismgBig groB und betrggt 30--50 ~. Er  
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un te r schre i t e t  - -  wahrscheinl ich mechanisch bedingt  - -  grunds/£tzlich 
n icht  den Bet rag  yon ungef/thr 20 ~. E r s t  durch die Gr6$enzunahme 
des Fisches  wird durch  Teilung und  Neubi ldung  eine entsprechende  

.,~+~,~i~-i'.~!':/Ui!~/:-, •-. .-:  -. . . . . . . .  .... 
,~/~¢~':::; ' . '~'~:;~. "~i~;~', ~ ~ q~-'o~-~ ~, . ' .  ",: ~ : : : ". ~ ~ ~ ~ ' , k . - +  . . . .  " 

b 

Abb. 13. Verteilung und Dichte freier Neuromasten bei verschiedenen Characiden- 
Arten. Kreise: Poren des Kanalsystems. Punkte: freistehende Neuromasten. 
a Astyanax mexicanus (Stdl. 4,3 cm) ; b H6hlenform des Astyanax mexicanus aus der 
Cueva del Pachon (Stdl. 4,3 cm); c Hemigrammus caudovittatus (Stdl. 4,2 cm); 
d Gymnocorymbus ternetzi (Stdl. 4,2 cm); e Nematobrycon palmeri (Stdl. 4,3 cm); 

f Hyphessobrycon scholzei (Stdl. 3,2 cm) 

Vermehrung  der  Sinnesorgane ges ta t te t .  Bei den abgebi lde ten  Ch~raciden, 
von denen jeweils ein P/irchen un te r such t  wurde,  hande l t  es sich u m  
Arten ,  die e twa die Gr56e adu l te r  Astyanax-Formen erreichen;  denn  bei 
diesem Vergleich muB au6e rdem ber / icksicht ig t  werden, dal~ mSglichst  
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A r t e n  g le icher  a d u l t e r  Gr6Be V e r w e n d u n g  f inden,  d a m i t  bei  e iner  ge- 

g e b e n e n  Gr66enk las se  der  J u n g f i s c h e  a n n ~ h e r n d  i i b e r e i n s t i m m e n d e  

o n t o g e n e t i s c h e  A l t e r s s t u f en  vor l iegen .  

{,~.j../ i[.=, k \ ¢  ~ . . . .  

( 

e 

., :~" :;ii~.i~;;~ .::... ,. (,, t, ~ ~ ~, - ~ ~ ~ ,, .~ = ~ ~ ~ .. ~ . 

~;~iii~!! i i~i~i ~: ;~i,i '-~- ~I, ,ii ~ ~7 ~,~,i ,~ ;~' ~, i~ i~i 

Abb. 13d f 

I n s g e s a m t  v e r d e u t l i c h t  die Abb .  13 die Fes t s t e l lung ,  dal~ die f re ien  

Si rmesh/ igel  ebenfa l l s  bei  a n d e r e n  C h a r a e i d e n - A r t e n  zah l re ich  v o r h a n d e n  

sind, was  v e r m u t l i e h  m i t  de r en  Lebenswe i se  als R a u b -  u n d  S e h w a r m -  

f ische in Z u s a m m e n h a n g  s teh t .  De r  Ante i l  der  f r e i s t e h e n d e n  Organe  a m  
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gesamten Lateralsystem ist beachtlich. Die Verkiirzung der Rumpflinie 
ist ffir viele Characiden-Arten typisch. Bei den Astyanax-Formen ist die 
Dichte der ffeien Neuromasten bei Berficksichtigung des individuell 
schwankenden Ausbildungsgrades zwar nicht augenscheinlich gr61~er, 
stellt jedoeh ein Maximum dar, das von keinem der - -  allerdings 
wenigen - -  bisher untersuchten Teleostier fibertroffen wird (vgl. 
DIZKG~AAF, 1934; D ~ ¥ ,  1937). 

Diese gute Ausbildung des Lateralsystems und insbesondere der 
freien Sinneshfigel findet ihren Ausdruck in der ausgezeichneten Orien- 
tierungsfiihigkeit augenloser und geblendeter Astyanax-Formen. 

2. Das Labyrinth 
Der morphologische und histologische Aufbau der Neuromasten zeigt 

auffallende ~hnlichkeiten mit dem der Sinnesendstellen des 0hres. Allein 
aus dem gemeinsamen Besitz yon Cupula und I-Iaarforts~tzen lii6t sich 
schon schlie~en, dab beide l~ezeptororgane auch reizphysiologisch glcich- 
artig, d. h. also mechanorezeptorisch sein mfissen. Ihre Verwandtschaft 
zeigt sich darfiber hinaus in der Ontogenese aus einer gemeinsamen An- 
lage als Derivate dorsolateraler ektodermaler Sinnesplakoden der Kopf- 
region, woraus sich der Hinweis auf den phylogenetischen Zusammen- 
hang yon Seitenlinie und Ohr ergibt. 

Aus diesen Grfinden sei hier im Anschlul3 an die Besprechung des 
Lateralsystems attf den Bau des Labyrinths verschiedener Astyanax- 
Formen eingegangen, zumal in der Literatur yon einer unvollkommenen 
Labyrinthausbildung bei einem H6hlencharaciden berichtet wird. 

a) Methode 
Die vergleichende Untersuchung wurde an Querschnittserien durchge~iihrt und 

durch makroskopische Pr~tparationen ergi~nzt, indem bei fixierten und ffisch ge- 
t6teten Exemplaren das Labyrinth in seiner Gesamtheit unter dem Binokular aus 
dem Kopf herauspr~pariert wurde. Durch Einspritzen yon Farbstoff in den Sacculus 
wurden die Durchg~nge zu Utrieulus und Lagena sowie die GrSBe des Sinus endo- 
lymphaticus in dem yore Exoccipitale fiberdachten perilymphatischen Sinus impar 
sichtbar gemacht. Da sich die Schnittserie ffir den Vergleich der Otolithengestalt 
nicht in jedem Fall eignet, sind au~erdem herauspr~parierte Otolithen untersucht 
worden. 

Der Webersche Apparat konnte dutch Freilegen der betreffenden Knochen- 
elemente in situ betrachtet werden. 

b) Morphologische und histologische Be/unde 
Anatomische Untersuchungen yon MERRIMANN sollen nach BREDER 

( 1 9 4 3 ) -  wie eingangs e rwi~hn t -  gezeigt haben, da~ das Ohr des Chica- 
Fisches in gewissem Ma~e, wenn auch nicht so deutlich wie das Auge 
degeneriert ist. Dieser Sachverhalt ist an mehreren FlulL, Sabinos- und 
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Pachon-Fischen '~ergleichend fiberprfift worden, tIierbei stellte sich 
heraus, dab bei den untersuchten Exemplaren der drei Astyanax-Formen 
keine Untersehiede im morphologischen Ausbfldungsgrad des Laby- 
rinths gefunden und in keinem Falle das Fehlen yon Strukturen ent- 
deckt werden konnte. HShe und Durehmesser der Bogeng/~nge, Lage und 
GrSSe des ger/~umigen Utrieulus, des gestreekten und leieht gemnkelten 
Saceulus und der bauehigen Lagena zeigen Ubereinstimmung. Der beide 
Labyrinthh/~lften verbindende Canalis transversus und dessen Sinus 
endolymphaticus sind stets vorhanden. Sowohl die Pars superior als auch 
die in jedem Fall mit ihr verbundene Pars inferior sind hinsiehtlich ihrer 
Lage, Gr6ge und Struktur bei den drei untersuehten Formen gleichartig 
ausgebfldet. 

Histologiseh zeigt sieh ebenfalls ffir alle drei Formen das gleiehe Bild. 
Die Anzahl und Differenzierung der Cristae und Maeulae erweist sich als 
unterschiedslos. Stets ist ebenfalls als 7. Nervenendstelle die Papilla 
negleeta ausgebildet. Hinsiehtlieh der Wandungen, der Septen und der 
Nervenversorgung des Labyrinths der verschiedenen Astyanax-Formen 
sind die gleiehen histologisehen VerMltnisse gegeben. 

Bei dem VergMeh der Otohthen wurde besonderer Wert auf den Bau 
der Sagitta gelegt. Denn ihre fiir Ostariophysen typisehe, mit flfigelarti- 
gen Lamellen versehene Gestalt, die aus der Aufgabe resultiert, die durch 
den Duetus transversus kommende EndolymphstrSmung aufzufangen, 
sehien am ehesten geeignet, etwaige Reduktionstendenzen erkennen zu 
lassen. Aber aueh hier herrseht l)bereinstimmung in Bau und Veranke- 
rung. Es kann bier auf Abbildungen verziehtet und auf die Darstellung 
des Charaeiden-Labyrinths bei BOVTT~WLLE (1935) verwiesen werden, 
die in allen wesentliehen Punkten vollkommen mit den beobachteten 
Verh/iltnissen bei den versehiedenen Astyanax-Formen fibereinstimmt. 

Sehlieglieh sei noeh auf den ffir die Ostariophysen eharakteristisehen 
Webersehen Apparat hingewiesen. Die Verbindung des Labyrinths mit 
dem Vorderabsehnitt der geteilten Sehwimmblase fiber eine paarige 
Kette beweglicher Knoehenelemente und fiber den Sinus impar konnte in 
jedem Falle festgestellt werden. Die bei allen drei Formen gelegentlieh 
vorkommende Variabilitgt und Migbildung vor allem des Intercalate 1/~Bt 
keinen Sehlug auf beginnende Degeneration des Webersehen Apparates 
der HShlenfisehe zu, zumal Cn~A~ILOV (1927) auch bei Cypriniden ins- 
besondere das Interealare als variabel besehreibt. Form, Anordnung und 
Artikulation von Tripus, Interealare, Seaphium und Claustrum ent- 
spreehen den Angaben und Zeiehnungen ~von CHRANILOV (1927) und 
ALEXA~DE~ (1962) und bediirfen im Rahmen dieser vergleiehenden 
Untersuehung keiner weiteren Darstellung. 

Absehhegend ist festzustellen, dab keinerlei anatomisehe Anhalts- 
punkte daffir zu finden waren, dag bei den hier untersuchten HShlen- 
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formen degenerative Tendenzen oder andere Abwandlungen am Laby- 
rinth auftreten, auf Grund derer man eine Ver/~nderung der statiseh- 
dynamischen und aknstisehen Leistungsf/~higkeit annehmen mfigte. 

3. Der Geschmacksapparat 

Die geschmacksrezipierenden Organe der Fische sind wie bei Verte- 
braten allgemein knospen- bis t6nnchenf6rrnige Gebilde, in denen eine 
grSBere Anzahl stets sekundgrer Sinneszellen organartig znsammen- 
gefagt sind. Ihnen ist als charakteristisches Merkmal gemeinsarn, dug sie 
in ihrer L~nge die gesamte ItShe der Epidermis durchziehen. Diese 
sogenannten Geschmacksknospen der Fische, (becherfSrmige Organe: 
LEYDIG, 1851; taste buds, terminal buds, end-buds: HERlCICK, 1901; 
Endknospen: MEm(nL, 1880; Neurogemmes: G~AI~D, 1936; u.a.) sind 
in ihrer Verbreitung keineswegs immer auf die Mundh6hle beschriinkt, 
sondern erstrecken sich in der/~ugeren t laut fiber Lippen, Barteln, Kopf 
und Rumpf, wie vor allem l/it Cypriniden und Silnriden nachgewiesen 
worden ist. Seit Entdeckung dieser Organe in der Augenhant der Fische 
durch LEYDm (1851) hat zuerst SCH~rLZE (1863) bei ihnen Geschmacks- 
funktion vermutet. Experimente bei Ameiurus nebulosus (PARKER, 
1908) und bei Nemachilus barbatulus (DIJKCRAAF, 1934) zeigten, dag die 
Wahrnehmung ffir Fleischsaft aufgehoben war, wenn man den nach 
hinten ziehenden, die Sinnesknospen des Rumples versorgenden Facialis- 
ast durchtrennt. AuBerdern wurde durch Untersuchungen an den Bartein 
des Zwergwelses (HOAGLAND, 1933) nnd detaillierter am Palatalorgan des 
Karpfens (Ko~IsHI und ZOTTEI~MANN, 1961) der elektrophysiologische 
Nachweis erbracht, dub die als Geschmacksknospen beschriebenen 
0rgane Geschmacksfunktion besitzen. Allerdings konnten Potentiale 
von einzelnen Knospen noch nicht abgeleitet werden, so dug in der 
Literatur immer wieder eine verrnutliche Doppelfunktion, etwa zusgtz- 
licher Mechanorezeption, ffir m6glich gehalten wurde (vgl. HOAGLAND, 
1933; BO~K~, 1934; MOORE, 1950). Vo~ BUDDENBROCK (1952) hi~lt es 
sogar ffir nicht ausgeschlossen, dag die in der FischkSrperhaut verstreu- 
ten Gustorezeptoren olfaktorische Eindrficke verrnitteln k6nnten. Das 
mug allerdings als recht unwahrscheinlich gelten. Jedoeh sind die bis- 
herigen Untersuchungen fiber den Geschmacksapparat der Fische noch 
liickenhaft und basieren im tIinblick auf seine Abgrenzung gegenfiber 
dem Geruchsorgan wie auch gegenfiber den Neuromasten des Lateral- 
systems vorwiegend auf rnorphologischen und histologischen Unterschie- 
den dieser Organe und ihrer Nervenversorgung. 

Die Struktur der Geschmacksknospen und ihr Unterschied zu den 
ebenfalls in der Epidermis des FischkSrpers verstreut vorkommenden 
Sinneshfigeln des Seitenliniensysterns sind urn die Jahrhundertwende 
vielfach besehrieben und diskutiert und in neuester Zeit elektronen- 
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mikroskopisch untersucht worden. I m  Hinbliek auf die Bedeutung fiir 
die in dieser Arbeit folgenden Untersuehungen soll hierauf kurz ein- 
gegangen werden 

Obgleieh SCHULZE (1870) sehon darauf aufmerksam maehte, dag sieh 
die Gesehmaeksknospen yon allen Neuromasten dadureh unterseheiden, 
dag ihre Sinneszellen stets bis zum Knospengrund, d .h .  bis auf die 
Basalmembran reichen, haben sp/~tere Autoren beide Organformen fiir 
ein und denselben Typ gehalten, da sie meinten, Zwisehenformen gefun- 
den zu haben (vgl. RETznJs, 1892; PLA~E, 1924; BOEKE, 1934) a. Durch 
eine I~eihe yon Arbeiten best/~tigte H~RRICK (1901, 1903, 1904) die An- 
gabe yon Sc~uLz_E und stellte augerdem fest, dab Neuromasten und Ge- 
sehmaeksknospen jeweils von grunds/ttzlieh versehiedenen Nervenfaser- 
systemen innerviert werden. Dartiber hinaus unterscheiden sich die 
Neuromasten yon den Geschmacksknospen dadurch, dab sie einen in der 
Rege] augerordentlieh deutliehen Unterschied zwischen Sinnes- und 
Stiitzzellen hinsiehtlich ihrer Form, Lage und F/~rbbarkeit zeigen. Aueh 
die Zellen innerhalb einer Gesehmaeksknospe wurden vor allem yon 
friiheren Histologen in funktionell sensorische und st/itzende Elemente 
gesehieden. Sp/itere Untersueher besehrieben jedoeh h/~ufig eine weitaus 
gr6gere Anzahl yon versehiedenen, darunter aueh degenerativen Zell- 
elementen, die die umstrit tene Annahme nahelegten, es handele sieh nur 
um verschiedene Stadien ein und desselben Zellgrundtyps (P~nKE~, 
1922; KOLME~, 1927; WOELLWARTH, 1934; OLMSTEDT, 1920; MAY, 1925 
u.a.). Neuere elektronenmikroskopisehe Untersuehungen haben bisher 
keine Entseheidung bringen kSnnen. So erw/~hnt TRUJILLo-C]~N6Z (1961) 
ausdriieklieh beide Zellsorten, w/~hrend nE LoI~E~ZO (1963) yon ver- 
schiedenen, dureh IJberg~nge miteinander verbundenen Zelltypen spricht. 
Naeh E~BE~OI und FV.RNER (1964) lassen sieh weder naeh dem morpho- 
logisehen noeh naeh dem histochemisehen VerhMten lichtmikroskopiseh 
Sinneszellen yon typisehen St/itzzellen unterseheiden. Eine zuverl/~ssige 
Unterseheidung kann allein der Naehweis erbringen, dab nur die Sinnes- 
ze]len von afferenten Gesehmaeksnervenfasern versorgt werden. Ein 
soleher Naehweis ist bis heute nicht gelungen. Jedenfalls kann bei lieht- 
mikroskopiseher Betraehtung histologiseher, mit  den fibliehen Fgrbe- 
methoden behandelter Schnitte von einem mehr oder weniger einheit- 
lichen Struktur typus der Gesehmaeksknospen gesprochen werden. 

a) Methode 
Versuche einer Vitalf~rbung der Geschmacksknospen verliefen negativ oder 

h5chstens so unzuverl~ssig, dag eine genaue Bestimmung ihrer Anzahl und Ver- 
breitung in der Haut der Fische nicht gew~hrleistet war. Das mag sowohl an 

Auch D~VILLERS (in GRASSY, 1958) und VA~I)~ (1964) bilden in ihren Arbei- 
ten eindeutig ihrer Funktion nicht entsprechende Organe ab. 

19 Z. Morph. Tiere, Bd. 61 
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ihrer geringen GrSBe als aueh daran liegen, dal3 die Sinneszellen der Knospen sehr 
schmal gebfindelt an die Epidermisoberflgche treten und mehr oder weniger mit 
ihr abschlieBen. 

Fiir die Schnittserienuntersuehung erfolgte die Fixierung der Tiere in Sus~ (nach 
HEI]) ]~AI~)  oder in Bouin. Nach Paraffineinbettung wurden die K6pfe und ver- 
einzelt Rumpfteile und Schwgnze in lfickenlose Serien 15 ~ und 7 ~ dicker Trans- 
versalsohnitte zerlegt. Bei der Fgrbung mit Eisenhgmatoxylin naeh WEIGERT wurde 
Thiazinrot naeh DoMaoK als Gegenfgrbung benutzt (RoM~IS, 1948). Diese Fgrbung 
erwies sich besonders nach Bouinfixierung als sehr geeignet, da sie vor allem bei 
dieken Serienschnitten insgesamt hell und dennoch in der Kernfgrbung relativ krgf- 
rig ausfgllt. Die Sinnesknospen der guBeren Haut  wurden in den Sehnittserien aus- 
gezghlt und als Punkte in eine KopfumriBzeichnung eingetragen. Damit sich ein 
getreues Bild der Verteilungsdichte der die Knospen reprgsentierenden Punkte er- 
gab, wurde die Zeichnung durch Projektion auf 1 m × 1 m vergr5~ert ausgeffihrt. 
Auf diese Weise wurde eine gleichmgBige Gr5fle der teilweise recht dicht stehenden 
Punkte gewghrleistet. Die Abbildung ergibt sioh dann aus der Photographie dieser 
Zeiohnung. 

Um sich insbesondere ffir die genetischen Untersuchungen bei einer mSgliehst 
groBen Zah] yon Tieren einen ~berbliek fiber Anzahl, Diehte und Verbreitung der 
Geschmacksknospen zu versohaffen, war es notwendig, die langwierige Schnitt- 
serienuntersuehung zu umgehen. DIaKG~A~F (1934) empfiehlt Ein]egen friseh 
getSteter Tiere in 10%ige Salpeters~ure, MAI~I~ER (1895) schl~gt eine Behandlung 
mit Chroms~ure und Alkohol vor, um die Sinnesknospen in der AnBenhaut makro- 
skopiseh sichtbar zu maehen. Diese Methoden erwiesen sieh als unbrauehbar und 
unsicher. Es wurden deshalb ~uf folgende Art Totalprgp~r~te hergestellt: In MS 222 
(Fa. Sandoz, Nfirnberg) getStete Fisehe werden unter Schonung der leicht hinfglligen 
Epidermis sofort zum Vorfixieren 15 min in 4 % iges Formol eingelegt und dann ffir 
12 Std in 5 % ige Chroms~iure, deren Menge etwa das Dreifaehe des Pr~paratvolumens 
betragen soll, fiberffihrt. Die Chroms~ure trfibt sich unter dem EinfluB der Formol- 
reste und gibt der Fischepidermis eine gleiehmEBig braungelbe Fgrbung. Ansehlie- 
Bend werden die so vorbereiteten Pr~parate in Wasser abgespfilt und in 4 %igem 
Formol, das zu Beginn mehrfach geweehselt werden muG, ~ufbewahrt. Die Ge- 
sehmacksknospen sind nun bei etwa 30facher Binokularvergr5Berung unter 
Wasser - -  je naeh Epidermisbesehaffenheit - -  deutlieh als dunkle punktfSrmige 
Erhebungen oder als Grfibehen sichtbar. Sie sind nach GestMt und Gr5Be einwand- 
frei yon den ebenfalls erkennbaren Neuromasten zu unterseheiden. Die ZuverlEssig- 
keit dieser Methode wurde an Sehnittserien chroms~iurebehandelter Hautstfiekchen 
geprfift. 

Ffir die Verhaltensversuehe sind Operationen an Auge und I~ase vorgenommen 
worden. Die Exstirpation der Augenbulbi wie auch der Rieehschleimhaut wurde 
unter dem Binokular mit reguliertem Frisehwasser- und Betaubungsmittelzulau~ 
(MS 222) durchgeffihrt. Bis zum WundversehluB blieben die operierten Tiere in mit 
Trypaflavin versetztem W~sser, um Verpilzungen zu verhfiten. Es ist au~erdem 
versueht worden, das Geruehsorgan dadurch auszuschalten, daft mit einer feinen 
Spritzenkanfile Vaseline in die Nasengrube bet~iubter Fische gefii]It wurde. Die 
Nasenbrficke verhinderte Lockerung und Heraussehwemmen der lest der Gruben- 
wand anliegenden Fettsubstanz. 

b) Astyanax mexicanus 
Die  G e s c h m a c k s k n o s p e n  in  der  M u n d h S h l e  des Flu•f isches ze igen  die 

t yp i s che  Ausb i ldung ,  wie  sie b i sher  ffir Te leos t i e r  beschr i eben  wurde .  Sie 
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sind kelehf6rmig, sitzen stets der 
Cutis auf und sind zahlreich in 
der diinnen Mundsehleimhaut 
verteilt, in der sie h/~ufig in 
papillenartige Erhebungen der 
Epidermis eingebettet liegen. 
Ihre Zellelemente erstreeken 
sieh vom Knospengrund bis zur 
Epidermisoberfl/~ehe, undes ]as- 
sen sieh keine siehtbaren Anzei- 
ehen deutlieh voneinander ab- 
grenzbarer Zelltypen erkennen. 
Die Sinneszellen sind sehmM 
und besitzen einen gestreekten 
Kern, der ungef£hr im unteren, 
proximMen Drittel des Zellk6r- 
pets liegt. 

Die zwisehen den Randz/~h- 
nen des Kiefers, anf den Lippen 
und in der Epidermis des Vor- 
derkopfes gelegenen Sinnesknos- 
pen gleiehen denen der Mund- 
h6hle strukturell wie morpho- 
logiseh mit Ausnahme einer 
geringen Streekung infolge der 
starken Verdiekung der Epider- 
mis in dieser Region. In der 
Regel werden die Knospen da- 
dureh an die Epidermisober- 
fl/~ehe gehoben, dM3 sie einer 
langgestreekten und bisweilen 
verzweigten Cutispapille auf- 
sitzen (Abb. 14). Die das Ge- 
sehmaeksorgan umgebenden 
Epidermiszellen sind gestreekt 
und passen sieh abgeflaeht dem 
UmriB der Knospe an. Die un- 
gef/ihren Lgngen- und Breiten- 
ausmage der Gesehmaeksknos- 
pen sind aus der Abbildung 
ersiehtlieh. 

Bei der Untersuehung derVer- 
breitung und Vergeilungsdiehte 

L9* 

b 

C 

Abb. 14. Geschmacksknospen der Astyanax- 
Formen Vergr. ca. 550 ×. a Aus der Mund- 
schleimhaut, b aus der Lippenregion, c aus 

der Kopfhaut 
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der Knospen ist besonderer Wert  aul ihr Vorkommen augerhalb der 
Mundh6hle gelegt worden. Innerhalb der Mundh6hle sind die Gesehmaeks- 
knospen besonders an exponierten Stellen, wie Mundsegelvorderseiten, 
Zungenoberfl~che, Kiemenkorbboden und Kiemenbogeninnenseiten 
lokalisiert, wie es TEICHMANN (1951) auch ffir den Characiden Hemi- 
grammus caugovittatus AttL beschreibt. Am zahlreichsten sind die 

Abb. 15. Anzahl und Verbreitung der Ge- 
schmacksknospen in der ~ul3eren Haut 
yon Astyanax mexicanus. Rekonstruktion 
nach Schnittserie eines Exemplares der 

Standardlgnge yon 59 mm 

Lippenwiilste mit  diesen Organen 
versehen. Ihre Dichte betri~gt hier 
ungefghr 30 (Oberlippe) bzw. 65 
(Unterlippe) pro 1/4 m m  2, wie Aus- 
z£hlungen an Oberfl/~chenschnit- 
ten ergaben. Die Anzahl der 
Knospen n immt zur Kopfhaut  
hin auBerordentlich schnell ab 
und ist nur noch entlang dem 
Ventmlrand des Maxillare nen- 
nenswert. In Querschnitten der 
Augenregion sind Gesehmaeks- 
knospen nieht mehr anzutreffen. 
Die aus Quersehnitten eines 
Einzelindividuums rekonstruierte 
Abb. 15 veranschaulieht die An- 
zahl und Verbreitung aller knos- 
penf6rmigen Organe, die in der 
Aultenhau~ yon Astyanax mexica- 
nus vorkommen. Diese Angaben 
wurden an Schnittserien yon vier 

weiteren Exemplaren und an Totalpr~paraten verschiedener Standard- 
l~ngen kursorisch fiberprfift und best/~tigt, wobei selbstverstandlich 
geringe individue]le Schwankungen hinsichtlich der Anzahl wie auch 
der Verbreitung auftraten, die auger Betracht gelassen werden k6nnen. 
In  der Rumpf- und Schwanzepidermis lieBen sich keine Geschmacks- 
knospen nachweisen. 

c) Die H6hlen/ormen des Astyanax mexicanus 

Die fiir den FluBfisch Astyanax mexicanus gegebene histologische 
Beschreibung der Geschmacksorgane trifft  in gleicher Weise f/ir die 
beiden untersuchten ItShlenfischpopulationen zu. Aus Struktur und 
Morphologie im lichtmikroskopischen Bild lassen sich also keine Schlfisse 
auf eine Verbesserung oder Verschlechterung der Geschmacksleistung 
ziehen. 

Deutliche Unterschiede sind jedoch in bezug auf Verteilungsdichte 
und Verbreitung der Knospen im Vergleieh zum Flul3fisch festzustellen. 
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Zwar ist die Knospendiehte auf den Lippen des Sabinos- und des Pachon- 
Fisches mit 35 (Oberlippe) bzw. 70 (Unterlippe) pro 1/4 mm 2 mit der des 
Flul3fisehes ungefghr gleieh hoeh, nimmt aber in der Kopfhaut yon vorn 
nach hinten sehr ~riel langsamer ab. 

Beim Sabinos-FJseh sind die Gesehmaeksorgane in der Nasengruben- 
region noeh h/~ufig anzutreffen, und sie ziehen sieh in grol3er Zahl fiber die 

~::i I:: 

i;i;/+ 

Abb. 16 Abb. 17 
Abb. 16. Anzahl und Verbreitung der Geschmacksknospen in der iiul~eren Haut der 
I-IShlenform aus der Cueva de los Sabinos. Rekonstruktion naeh Sehnittserie eines 

Exemplares der Standardlgnge yon 51 mm 
Abb. 17. Anzahl und Verbreitung der Gesehmaeksknospen in der gugeren Haut der 
HShlenform aus der Cueva del Paehon. Rekonstruktion naeh Schnittserie eines 

Exemplares der Standardl~inge von 54 mm 

AuBenseite des Maxillare hin. Darfiber hinaus ist bemerkenswert, dab sie 
in der Haut  des Unterldefers zahlreich verstreut sind, wie Abb. 16 nach 
Untersuchungen an einem Einzelindividum veranschaulicht. Zur Siche- 
rung wurden Schnittserien der KSpfe zweier weiterer Individuen und 
Totalpr/~parate verschiedener Standardl£ngen gepr/ift. 

Die Abb. 17 is~ das Ergebnis der Ausz/~hlung der Knospen an einem 
Pachon-Fisch. (1)berprfifung des Ergebnisses an Schnittserien yon drei 
weiteren Individuen und an Totalpr/tparaten versehiedener Standard- 
1/~ngen.) Hieraus wird deutlich, dab diese H6hlenfischpopulation das 
Maximum an Zahl und Verbreitungsareal der Geschmacksknospen be- 
sitzt. Die Organe ziehen sieh dorsal welt bis zum Hinterkopf. Vor allem 
ist die Ventralseite des Vorderkopfes so zahlreich mit ihnen besetzt, dab 
ihre Diehte - -  verglichen in Querschnitth6he der Nasengrube - -  das 
3- bis 4-fache der Knospendichte in der MundhShle ausmaeht. 
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Es bleibt noch darauf hinzuweisen, dab die Gesehmacksknospenzabl, 
yon geringffigigen individuellen Sehwankungen abgesehen, aueh inner- 
halb derselben Form nieht konstant ist, sondern mit dem Gr6~enwaehs- 
turn zunimmt. Die versehiedenen Astyanax-Formen sind als 5 mm groI3e 
Jungfische an der Knospenzabl nicht zu unterseheiden. Sie besitzen 
wenige Organe in der Mundh6hle nnd auf dem Lippen- und Maxillarerand. 
Bei 2,5 em Standard]~nge gleiehen sich in dieser Hinsicht nur noch die 
Sabinos- und Paehon-Tiere. Im Laufe der Wachstumszeit breiten sieh die 
Sinnesknospen jedoch raseh aus und erreiehen noeh bei Jungtieren den 
im wesentlichen endgfiltigen Ausbreitungsgrad, wie er oben besehrieben 
wurde. Die adulten Astyanax-Formen sind stets aueh bei unterschied- 
]icher Gr613e deutlich im Gesehmaeksapparat voneinander zu unter- 
scheiden, obgleieh aueh bei ihnen noeh eine geringffigige Zunahme der 
Anzahl und Ausbreitung der Knospen mit dem Waehstum verbunden ist. 

Vergleieht man nun den Ausbildungsgrad des Geschmacksapparates 
der drei untersuehten Astyanax-Formen, so Igi3t sich ohne Sehwierigkeit 
eine Reihe aufstellen, die vom oberirclischen Flul3fiseh fiber die Sabinos- 
Form zur Paehon-Form ffihrt: Astyanax mexicanus besitzt das Minimum 
und der Paehon-Fiseh das Maximum an Zahl und Verbreitungsareal der 
Gesehmaeksknospen, w~hrend der Sabinos-Fiseh zwischen diesen beiden 
Formen steht. 

Eine £hnliehe progressive l~eihe haben BI~EDEI~ und RASQUIN (1943) 
vom Fluff-, Chica- lind Sabinos-Fiseh hinsiehtlieh der Gesehmaeks- 
knospendichte aufgestellt. I)ieses Ergebnis beruht allerdings auf unzu- 
treffenden Beobaehtungen. Denn aus den Untersuchungen der beiden 
Autoren geht hervor, dal] die genannten Astyanax-Formen die Ge- 
sehmacksorgane nieht nur am Kopf, sondern auch auf Rumpf und 
Sehwanz verteilt besitzen sollen. Diese Angaben, die AnlaB ffir sinnes- 
physiologisehe Untersuehungen waren (BREDER und I~ASQIJI~, 1943; 
IIUMBAClI, 1960) und vielfach in der Literatur fibernommen wurden 
(SCH~AKENBECK, 1960; TEICH~IANN, 1962; VA~DEL, 1964; u.a.), k6nnen 
nieht best~tigt werden. 

d) Zur Identi]izierung der Geschmacksknospen 

BleEDER und RASQUIN (1943) beschreiben Gesehmacksknospen in der 
dfinnen die Schuppen bedeckenden Epidermis als breit abgeflachte 
Gebilde. Sie versuehen, sich diese bisher ohne Beispiel gebliebene Ver£n- 
derung derKnospenform als Folge der sehr geringen Dicke der Epidermis- 
schichten zu erkl~ren. Doch die Mundsehleimhaut erweist sieh als minde- 
stens ebenso dfinn wie die Schuppenepidermis und birgt stets typische, 
wenn aueh gedrungene und zum Tell in papillenartige Hfigel eingebettete 
Geschmacksknospen. Aber auch andere Uberlegungen und weitere Unter- 
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suchungen machen die Annahme unwahrscheinlich, dal~ es sich bei den 
von BREDEI~ und RASQIClN (1943) erw/~hnten Organen um Gesehmaeks- 
rezeptoren handeln k6imte. So lassen sieh zwisehen den knospenf6rmigen 
Organen des Mundes und des Vorderkopfes keine !~bergangstypen in der 
zum Hinterkopf und tZumpf d/inner werdenden Epidermis entdecken. 
Dagegen flaehen sieh die sehon besehriebenen hohen Kopfneuromasten 
eaudalw/trts entspreehend der epidermalen Schiehtdieke ab. Es liegt so- 
mit die Vermutnng nahe, dal3 die oben genannten Autoren die beiden 
Organsysteme nieht untersehieden haben. Das mag unter anderem daran 
liegen, dag die yon ihnen nntersuchten Exemplare sehr geringe Gr6Be 
besagen (29--34 mm). 

Die erwghnte Vitalf/~rbung mit Methylenblau k6nnte sehon als ein 
Kriterium f/ir die Zuordnung der Rumpforgane zum Lateralsystem gelten. 
DIJKOI~AAF (193zt) gibt zwar an, dab sieh aueh die Gesehmaeksknospen 
anf~rben. Vergleieht man jedoeh die Abbildungen der Gesehmaeks- 
knospen- und der Neuromastenverteilung miteinander, so wird deutlieh, 
dab die angef/~rbten Organe gerade dort fehlen, wo die Geschmaeksorgane 
am diehtesten stehen. Diese Fgrbungsmethode - -  wie sic hier angewendet 
wurde - -  trennt also geradezu beide Organtypen, indem sie selektiv die 
Neuromasten anfgrbt. 

Abet aueh bei Durehsieht der Sehnittserien yon Rumpf- und Sehwanz- 
teilen wurde nut der im Kapitel fiber die Lateralorgane besehriebene 
Organtyp gefunden, in dem mehr oder weniger deutlieh Sinnes-, Sttitz- 
und Mantelzellen unterseheidbar waren. Besonders in der diekeren ven- 
tralen IZumpfepidermis waren die Neuromasten als solehe gut erkennbar. 
Ebenso fanden sieh auf der Sehwanzflosse typiseh ausgebildete Lateral- 
organe. 

DaB die lgumpf- und Sehwanzorgane nieht in jedem Falle eindeutig 
auf Grund ihrer histologisehen Struktur idengifiziert werden kSnnen, liegt 
einerseits daran, dab die niedrige Epidermis der Sehuppen ebenfalls die 
H6he des Sinnesepithels der Neuromasten herabsetzt, wodureh die 
Sinneszellen zwisehen die basalen Stfitzzellenkerne gedrgngt werden. Das 
hat zur Folge, dal3 die einzelnen Zelltypen sehwieriger zu unterseheiden 
sind. Andererseits verwiseht die sehon erw/thnte groge Variabilit/~t der 
Seitenorgane das klare histologisehe Bild. I-Iierbei kann die Verk/immerung 
bis zum vollst~ndigen Sinneszellenverlust im Organ f/ihren. Diese F/~lle 
sind allerdings selten. JedenfMls ist zu beobaehten, dag dutch Reduk- 
tionserseheinungen der zentrMstehenden Sinneszellen besonders bei nieht 
die Mitre des Organs treffender Sehnittf/ihrung ein strukturell einheit- 
lieher Organtyp vorget/iuscht wird, der den Gesehmaeksknospen ghnlieh 
erseheint. 

Sehlieglieh soll auf die f/ir Gesehmaeksknospen und Lateralorgane 
versehiedenen Innervierungssysteme hingewiesen werden. 
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Die Lateralorgane des t~nmpfes werden stets dureh einen Ast des 
X. I-Iirnnervs, dureh den gamns  lateralis vagi, innerviert. Die Ge- 
sehmacksknospen der ~ul~eren t Iaut  des Rumples werden dagegen immer 
dureh Xste des Faeialis versorgt (HE~ICK, 1901, 1903 ; DIJKG~AAF, 1934 ; 
KAPP]~S, 1960). In der Regel zieht ein selbst/~ndiger dorsaler Ast als 
Ramus lateralis aeeessorius VII in die i~umpfseiten. Bei den Cypriniden 
verlauft der Nerv an der Basis des Gehirns nach hinten und wird als 
Ramns reenrrens VII bezeichnet. Er  versehmilzt sodann mit dem Ramns 
lateralis X. Fiir die Cobitiden stellte DIJKGI~AAF (1934) lest, dal3 sich der 
Ramus aeeessorius VII in einzelne Zweige aufspaltet, yon denen sich nur 
einige dem Ramus laterMis vagi eng anschlieBen, ohne jedoch mit ihm zu 
versehmelzen. 

Nun besitzen die verschiedenen Astyanax-Formen zwar einen wohl- 
ausgebildeten Ramus lateralis vagi. Doch war bei ihnen ein naeh rtick- 
w/~rts ziehender Facialisast in einer der oben geschilderten Verlaufsfor- 
men nicht anffindbar. Pr/iparationen wie auch Untersuehungen an 
Schnittfolgen h/~tten bei der yon BI~EDEI~ und RASQUIN (1943) festge- 
stellten Vielzahl angeblicher Geschmaeksorgane am Rumpf einen 
kr/iftigen Ramus faeialis erkennen lassen miissen. 

Die morphologischen Befunde in der vorliegenden Arbeit stehen im 
Einklang mit sinnesphysiologisehen Untersuchungen an Chica-Fischen 
(BATIk, 1962), bei denen Gesehmaeksverm6gen nur an der vorderen Kopf- 
region beobachtet wurde. 

e) Die erbliche Bedingtheit tier Unterschiede im Geschmacksapparat 
Die ffir die nntersuehten Astyanax-Formen charakteristischen Unter- 

schiede im Ausbildungsgrad des Geschmaeksapparates f/ihren zu der 
Frage, ob diese Merkmalsuntersehiede genetisch fixiert oder Ergebnis 
modifikatorischer Einfltisse sind. Die relativ groge Konstanz in der Aus- 
bildung des Merkmals einerseits und die stets deutlich voneinander ab- 
gesetzten Unterschiede zwischen den Formen andererseits deuten auf 
eine genetisehe Grundlage hin. Es bleibt aber zu prtifen, ob das Fehlen 
des optischen Sinnes den Geschmaeksapparat in dem Sinne modifikato- 
risch beeinflul3t, dag ausfallende optische Orientierung ehemorezepto- 
riseh kompensiert wird und sich etwa in einer Ausbreitung nnd Verdich- 
tung der Sinnesknospen auswirkt. Als Jungtiere gcblcndete Flul~fisehe 
zeigten jedoch auch naeh dreij/ihriger H/Llterung keine Ver~nderung im 
Ausbildungsgrad des Geschmacksapparates. Modifikatorische t~infltisse 
kSnnen somit in dieser Hinsicht auBer Betracht gelassen werden. 

Den Nachweis der genetisehen Fixicrung der ffir die einzelnen 
Astyanax-Formen jcweils typischen Knospenausbreitung und einer m6g- 
lichen Kopplung mit dem vom Gcnotyp bestiminten Reduktionsgrad des 
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Auges oder des Pigments kann nur der Kreuzungsversueh erbringea. Fiir 
die Parentalgeneration wurden der oberirdiseh lebende FluBfiseh und der 
unter den H6hlenformen extremste Typ, der Paehon-Fiseh, gew/~hlt. Die 
erste FiliMgeneration aus diesen beiden Formen zeigt hinsiehtlieh der 
Ausbreitung der Sinnesknospen ein ungef/~hr intermediates Bild (Abb. 19). 
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Abb. I8. H~ufigkeitsverteilung der Phgnotypen der F2 und der F~l~(Pa)-Genera- 
tion hinsiehtlieh der Gesehmaeksknospenausbreitung. A P~ehon-Fiseh-ghnlieh; 
C F~-ghnlieh; E Flugfisch-~hnlieh; B und D Phgnotypen zwisehen den genannten 

Klassen 

Die Variabilit/tt ist ~uBerst gering, wie bei den Ausgangsformen, und 
es sind niemals Fa-Tiere zu linden, die der Paehon-Form oder dem Flug- 
fisch gleiehen. Der Ausbildungsgrad des Geschmaeksapparates /ihnelt 
vielmehr dem des Sabinos-Fisehes. Die F2-Generation dagegen spaltet 
/~hnlieh wie hinsichtlieh der Augen- und Pigmentmerkmale in eine groge 
Zahl versehiedener Ph/inotypen auf, die kontinuierlieh dutch i~bergangs- 
formen verbunden sin& Die Variationsbreite erstreekt sieh yore Er- 
seheinungsbild des Flu6fisches his zu dem der Paehon-Form, wobei der 
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~" F~-ghnliche, als ,,inter- 
-~ medi£r" bezeichnete 

Typ,derh~ufigsteist. Bei 
~ Aufteilung der 392 un- 

..~ ~ tersuchten, aus 6 Zuch- 
ten stammenden F~- 

~a~ Tiere in ffinf Klassen (Pa- 
~ chon-Fisch-~hnlich = A '  
~ F~-£hnlich = C; Flug- 
- fisch /£hnlich = E und 

~ die Ph/~notypen B und 
;= -~ D zwischen diesen Klas- 

~ sen) ergibt sich eine tt/iu- 
$ figkeitsver teilung,wie sie 
~ im oberen Diagramm der 

z 2 ~ Abb. 18 wiedergegeben 
z = ist. Das Verteilungspoly- 

~z ~ gon entspricht nicht der 
~ : f ~  2 ~ ~ Normalverteilung. Die 

"~ "~ ~ Priifung auf Sehiefe und 
,N!!:..:":~@ ;~' ........ ) ~ ~£ ~ ExzeB ergab, dab zwar 

gs~>" ' ~ ~ ~ eine symmetrisehe Ver- 
:e .~ teilung ~orliegt, die 

-~ = ~ s~ Kurve jedoch exzessiv 
~= ~ verl/iuft. Die Ursaehe ~ : ~  ~=~ 

® ~ ~ hierf/ir liegt entweder 
": N tats&chlich darin, daft 
.~ die Extremvarianten 

~.~i!i:il-i!a!::...:,::~.....- ~ ~ ~ bzw. die intermedi£re 
-~ ~ ~ Variante h&ufiger als der 

• ~::~'~!" ".::::::.:..:..:: . .  . . . . "  ~ ~ ~ = 

%~;'.'-.:-:;.(i.il.... " - .... ) " ~ ~ ~ Normalverteilung ent- 
~ sprechend vorkommen, 
~ oder aber die Klasse der 
~ F~-/~hnlichen Tiere liegt 
~ breiter als angegeben, 
"~ denn es besteht die MSg- 
~ lichkeit, dab die gew/~hl- 
~ ten Klassengrenzen nicht 

"~ = /~quidistant sind, weft die 
~ Aufteilung der konti- 

~- ~ nuierlich verschiedenen 
q ~ Ph~notypen nach dem 

e optischen Eindruck vor- 
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genommen wurde 4. Die l~fickkreuzung der F1-Hybriden zur Pachon- wie 
aueh zur Flul~fisehform hin ergibt Ph/~notypen, deren Variationsbreite 
beide Elterntiere umfal~t, sie jedoeh nieht/iberschreitet. Die tt/~ufigkeits- 
verteilung zeigt ein etwa intermedi/~res Maximum (Abb. 18, 19). 

Diese Befunde entsprechen dem Erbgang, wie er bei quantitativen 
Merkmalsuntersehieden h/£ufig auftritt. Der Ansbildungsgrad des Ge- 
sehmacksapparates ist genetisch bedingt und beruht offensichtlich auf 
polygener Grundlage. Die sehr geringe Variabilit~t der F1-Generation 
spricht fiir eine weitgehende Homozygotie der Ausgangsformen. Die 
meistens bei sehon einem Wurf von F2-Hybriden zu beobachtende breite, 
die Parentalgeneration einschlie6ende Variation l~13t eine nicht allzu 
groBe Zahl beteiligter Gene vermuten. In welchem Ausma6 die verant- 
wortliehen Gene ein rein polymeres System darstelien, kann naeh den 
bisherigen Kreuzungsergebnissen nicht entschieden werden. 

Es ist bekannt und mehrfaeh dargestellt worden, dal3 bei den Asty- 
anax-Formen Pigment- und Augenreduktion unabh/~ngig voneinander 
vererbt werden und in der F2-Generation versehiedenartig miteinander 
kombiniert sein k6nnen {SADOGLU, 1958; KosswlG, 1963). Beurteilt man 
den Degenerationsgrad des Auges an seinem Durehmesser und die StKrke 
der Pigmentierung am Verdunklungsgrad der Haut,  so ergibt sieh, da6 
die Ausbreitung der Geschmaeksknospen yon diesen Merkmalen eben- 
falls unabh/~ngig ist. Es lieSen sieh in der F2-Generation fast alle Kombi- 
nationen beziiglich der Augen-, Pigment- nnd Geschmaeksapparataus- 
bildung feststellen. Diese Beobachtungen kSnnen nur bedeuten, da6 
nicht nur die degenerativen Merkmale jeweils dureh frei miteinander 
kombinierbare Gensysteme kontrolliert werden, sondern dal~ bei den 
Astyanax-Formen auch ein progressives Merkmal wie das der VergrS- 
Serung des geschmaeksrezipierenden Areals weitgehend unabh/~ngig vom 
Degenerationsgrad der Augen und des Pigments mendelt. 

/) Die Geschmacksknospenverteilung und das Verhalten bei der Nahrungs- 
au/nahme 

Die Ausbreitung und Vermehrung der Gesehmacksknospen bei den 
HShlenformen 1/£1~t vermuten, dab mit diesen Ver/~nderungen aueh ein 
Leistungsuntersehied verbunden ist. B~EDE~ und t~ASQUIN ffihrten 1943 
erstmalig vergleiehende Untersuchungen zur Chemorezeption geblende- 
ter Flul~fische und blinder Exemplare aus der Chiea- und SabinoshShle 
dureh. Die Autoren gingen mit t t~nlC~: (1904) yon der Annahme aus, 
dab die Empfindliehkeit des Geschmackssinnes direkt proportional der 
Knospendichte sei. Sie bedienten sieh bei ihren Versuchen positiver bzw. 

Eine genauere quantitative Darstellung der Kreuzungsdaten und der Versuch 
einer genetischen Analyse wird vorbereitet. Im Rahmen dieser Arbeit ist vorerst die 
Feststellung wesentlich, dab die Merkmalsunterschiede im Genotyp festgelegt sind. 
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negativer Reaktionen dieser Fische auf verschiedene ihnen ins Wasser 
gegebene ehemisehe Substanzen, ohne allerdhlgs eine genaue Analyse der 
einzelnen hierbei beteiligten Sinne vorzunehmen (Geruch, Gesehmaek und 
andere Hautsinne). Mit Essigs£ure erzielten sie Fluchtreaktionen, wah- 
rend Rohrzueker und auch Fleischsaft als Loeksubstanzen verwendet 
wurden. Die statistisehe Auswertung des Verhaltens ergab, dalB alle drei 
Formen mit gleieher Empfindliehkeit eingetropfte Essigsaure mieden 
bzw. mit Zuekerl5sung versetztes Wasser aufsuchten. Die zahlenm~l~ige 
Vermehrung der Gesehmacksknospen sehien ohne Bedeutung zu sein. In 
neuerer Zeit hat HUMBACH (1960) das Rezeptionsverm5gen ffir Ge- 
schmacksreize beim Chiea- und Sabinos-Fiseh vergleichend untersucht. 
Ausgedehnte Differenzdressuren und Schwellenwertbestimmungen wie- 
sen diese beiden Blindfisehpopulationen ebenfalls als v511ig gleieh in 
bezug auf die Leistungsfahigkeit des Gesehmaekssinnes aus. 

Geht man wie in den oben genannten Untersuehungen yon der un- 
zutreffenden Annahme ans, dal~ die versehiedenen Astyanax-Formen hin- 
siehtlich ihres Gesehmacksapparates lediglich dureh eine unterschied- 
liehe Diehte der sich fiber den gesamten Rumpf verteilenden Knospen 
eharakterisiert sind, so ist in der Tat  mit BBEDEB und I~ASQUIbT schwer 
einzusehen, warum der Gesehmacksapparat bei den HShlenformen hSher 
entwicke]t wurde und worin der Selektionsvorteil liegt, der die Knospen- 
vermehrung vom FluBfiseh ausgehend in Richtung aul den vermutlieh 
phylogenetisch altesten Pachon-Fiseh erkl~ren kSnnte. Berticksiehtigt 
man dagegen den im Vorhergehenden beschriebenen untersehiedlichen 
Ausbreitungsgrad der Knospen, so ist die Vermutung bereehtigt, dab 
vielmehr die ventrale Ausdehnung des gesehmaeksrezipierenden Areals 
yon entscheidender Bedeutung ist und nieht die hiermit zwangslgufig 
verbundene Knospenvermehrung. Dartiber hinaus ist nieht entsehieden, 
inwieweit die ReizsehwellenhShe fiberhaupt yon der absoluten Anzahl 
der gesehmaeksrezipierenden Einzelelemente beeinfluf~t wird. GLAs~ 
(1966) berichtet neuerdings, dab die Geschmacksleistung bei Elritzen 
(Phoxinus laevis L.) unabh~ngig yon der Knospenzahl sei. Es l~ge 
demnach im Falle der ttShleneharaeiden keine allgemeine Steigerung 
der Rezeptionsfahigkeit im Sinne einer Erniedrigung des minimum 
receptabile vor, sondern allein die F~higkeit, Nahrungsteilehen zu 
lokalisieren, ware verbessert. Diese Vermutung wird von den folgenden 
Verhaltensbeobachtungen gestfitzt. 

Beobachtet man das Verhalten der cavernieolen Fische bei der 
Ffitterung, so wird der Vorteil der Knospenausbreitung direkt erkennbar. 
Nach Eingabe des Futters (z. B. klein gesehnittenes l~inderherz) wird 
nach einiger Zeit eine gewisse Unruhe bemerkbar, der sich ein intensives, 
aber zielloses Suchen und Kreisen anschlieBt. Die It5hlenfische stehen 
hierbei im sehragen Winkel yon 45 ° am Boden, wie es auch TttI~ES (1955) 
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ffir den Chica-Fiseh besehreibt. St613t der mit dem Kopf dicht fiber den 
Boden fahrende HShlenfiseh mit den Lippen oder der Unterkieferpartie 
auf Futterteilehen, so wird augenblieklieh die Schnappreaktion ausge- 
15st und der Nahrungsbrocken zielsicher ergriffen. Die beschriebene 
KSrperhaltung wird weder bei der Lokalisation noeh bei dem sofort da- 
rauf folgenden Sehnappen veriindert (Abb. 20a). BATH (1962) besehreibt 
in seinen Untersuchungen fiber die Leistungsf£higkeit der Sinnesorgane 
ffir den Nahrungserwerb vom Chiea-Fiseh: ,,Sie erkannten das Futter  
erst, wenn sie es mit den Lippen, vorwiegend der Unterlippe oder mit der 
seitlichen Unterkiefer- oder Kiemenregion direkt beriihrten. Diese Be- 
riihrung 15ste sofort den Sehnappreflex aus" (S. 281). 

Diese Beobachtungen lassen den Sehlul3 zu, daI~ die Ausdehnung des 
gesehmacksrezipierenden Areals yon physiologiseher Bedeutung ist; 
dem optiseh ftihrungslosen Fiseh wird dureh die Ausbreitung der Ge- 
schmaeksknospen das gezielte Auffinden der Nahrung wesentlieh er- 
leiehtert. Eine Leistungssteigerung des Gesehmaekssinnes dieser Art ist 
selbstverst~ndlich nieht mit Schwellenwertmessungen ffir im Wasser 
gleiehm~tl3ig verteilte Stoffe erfai~bar. 

Der Unterschied, dal~ beim Flul]fiseh die Gesehmacksknospen auf die 
MundhShle und die Lippen begrenzt sind, wi~hrend sie sieh bei den Ver- 
tretern der Blindfischpopulationen fiber den Kopf verteilen und beson- 
ders zahlreieh den Unterkiefer und die ventrale Kopfpartie bedeeken: 
mfiBte mei~bar seinen Ausdruck darin finden, dal~ der geblendete 
Astyanax und seine ttShlenderivate untersehiediich erfolgreich beim 
Auffinden und Aufnehmen der Nahrung sind. Hierzu sind folgende 
Beobaehtmlgen mid Versuche gemacht worden. Es wurden 20 Flul3- 
fische operativ geblendet. Die hierauf erfolgende Verdmiklung der ge- 
samten KSrperhaut sei nebenbei vermerkt, sie beruht offenbar auf der 
fehlenden, den Verdunklungsgrad der Pigmentierung regulierenden 
optisehen Kontrolle. Die Sicherheit der nun allein dureh den Ferntastsinn 
vermittelten Orientierung b]eibt sehr gut erhalten. Es tr i t t  jedoch ein 
grundlegender Wandel des Verhaltens ein, wie er schon yon BREDEI~ und 
RASQUIN (1943) beobachtet worden ist; der geblendete Astyanax gibt 
sein ruhiges Schwarmverhalten auf und beginnt ebenso wie seine blinden 
HShlennaehfahren rastlos umherzuschwimmen. BREDER und I~ASQUI~ 
betonen: "These blinded river fish quickly became accommodated to 
their new status and lived on as well as the cave fish and found their food 
in an identical maimer" (S. 171). Die Ahnlichkeit der Verhaltensweisen 
geht jedoch uicht so welt, dal~ man den geblendeten Astyanax nicht mehr 
yon seinem HShlenderivat unterscheiden kSnnte. Der geblendete Flui~- 
fisch zeichnet sich zum einen dadurch aus, dal3 einige Verhaltensweisen 
mit erhShter Intensit~t ablaufen. So ist das fortgesetzte Umherwandern 
weitaus heftiger und intensivierter, und eine yon aui3en kommende StS- 
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rung wird mit  welt gr613erer Nervosit/~t beantwortet  als bei den H6hlen- 
formen. Zum aaderen sind bedeu~same Untersehiede bei der Ftitterung 
zu beobaehten. Der geblendete Flugfiseh stellt sieh senkrecht auf den 
Kopf, um die kleinen am Boden liegenden Fleisehstfiekehen aufzunehmen 

b 

Abb. 20. Das Verhalten der (a) HShlenform (P~chon) und des (b) geblendeten 
Flultfisehes bei der Nahrungsaufn~hme 

(Abb. 20b). DaB die Schnappbewegungen dann nicht immer erfolgreich 
mit  tats/~ehlieher Futteraufnahme verbunden sind, liegt daran, dag der 
Fiseh in vertikaler Stellung ungiinstig balaneiert und dadureh in seiner 
Zielsicherheit beeintr/~ehtigt ist. 
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Die Aufstellbewegung ist keine kurzfristige Folge der Augenexstir- 
pation, sondern Jahre hindurch bei allen geblendeten FluBfischen zu 
beobachten. Sie kann auch nicht dutch abweiehenden Kieferbau - -  so 
etwa dnrch Oberst/indigkeit des Manles - -  verursacht sein. Der anatomi- 
sche Kieferbau des FluBfisches gleicht weitgehend dem der HShlenformen. 
Paehon-Exemplare, die dutch UnterkiefermiBbfldung stark oberst/indige 
M/iuler besaBen, erfaBten ihre am Boden liegende Nahrung ebenso wie die 
normalen HShlentiere. Auch die Besehaffenheit des Untergrundes ist fiir 
die Vertikalstellung nicht aussehlaggebend. Die ent/iugten FluBfisehe 
wurden stets gemeinsam mit Paehon-Tieren in gleichen Becken be- 
obachtet, die entweder glatten Glasboden oder Sandgrund besaBen. War 
der Aquarienboden mit sehr grobem Kies bedeckt, so stellte sieh auch 
der HShlenfiseh gelegentlich auf. Doeh dieses Verhalten hat seinen Grund 
selbstverst/indlieh darin, dab die Fisehe die zwischen die Steinchen 
geratenen Futterteilehen zu erreichen suchten. Schlieglieh kSnnte man 
annehmen, dab das bemerkenswert untersehiedliche Verhalten im Hin- 
bliek auf das Erkennen und Auffinden der Nahrung eine direkte Folge 
der morphologischen Unterschiede des Gesehmacksapparates ist. So w/ire 
denkbar, dab es dem geblendeten FluBfiseh senkreeht stehend leiehter 
gelingt, die Fleisehstfickehen mit den Lippenknospen genau zu lokalisie- 
ren und iiberhaupt zu ergreifen. Diese Vermutung konnte jedoch durch 
eine Reihe yon Untersuehungen nicht best/itigt werden. Denn geblendete 
F1-Hybriden des FluB- und Paehon-Fisehes besitzen zwar ein erweitertes 
gesehmaeksrezipierendes Areal gegeniiber dem FluBfiseh, stellen sich 
jedoeh wie dieser beim Aufnehmen am Boden liegender Futterteilehen 
auf. Die Aussehaltung des Geruehssinnes/inderte das Verhalten der Tiere 
nur insoweit, dab sieh Suchreaktionen sehr viel seltener und langsamer 
einstellten. Noch deutlieher erweist sieh die Unabh/ingigkeit yon Auf- 
stellbewegung und Geschmaeksknospenausbreitung in der F2-Generation. 
Geblendete F2-Tiere stellen sieh in unterschiedliehstem AusmaB auf. So 
kommen Exemplare vor, die in ihrem Verhalten ausgesproehen den 
Pachon-Tieren gleiehen. Bei anderen wiederum ist die Futteraufnahme 
yon heftigen Aufstellbewegungen begleitet, w/ihrend der grSBte Tell der 
Fe-Zuchten dieses Verhalten mehr oder weniger ausgepr/igt zeigt. Werden 
die F2-Hybriden nach MaBgabe der Intensit/it ihrer Aufste]lbewegung in 
Gruppen aufgeteilt und hernach auf Gesehmaeksknospenverbreitung hin 
untersucht, so wird naehweisbar, dab die Aufstellbewegung keine Folge 
eines nur auf die Lippen begrenzten Geschmaeksareals ist. Die Vertikal- 
stellung erschwert im Gegenteil trotz reieher Knospenzahl die Nahrungs- 
aufnahme erheb]ieh. Dartiber hinaus lieB sieh dieses Verhalten in keine 
Beziehung zum Pigmentierungsgrad oder zur GrSBe sehuntiiehtiger 
Augen bringen. Die offensichtlich genetiseh bedingte Aufstellbewegung 
ist eine dem ent/iugten FluBfisch eigene Verhaltensart, die vielleieht auch 
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in Zusammenhang  mi t  der  oben besehr iebenen In tens iv ie rung  der  Reak-  
t ionsabl~ufe  oder  aber  als Fo]ge ri~uberischer Lebensweise  insofern ge- 
sehen werden  kann ,  dal] al lzu heftige, zustoi3ende Schnappbewegungen  
ein Aufr ich ten  bewirken.  

Der  angesCrebte exak te  Vergleich des geb lende ten  Flu$fisehes  m i t  
seinem HOhlender iva t  bez~glich des Vortefls gr5Berer Gesehmaeksarea le  
- -  e twa  durch  Messung der  Zei ten  yon  der  E ingabe  bis zur  Aufnahme  
von Fu t t e r t e i l ehen  - -  sehei ter te  bisher  an den  Aufs te l lbewegungen der  
geb lende ten  Tiere, deren Nahrungsau fnahme  sc honde sha lb  erschwer t  ist.  
Den  mi tge te i l t en  B e o b a e h m n g e n  is t  jedoch insgesamt  zu en tnehmen,  da$  
die morphologiseh  progressive En twick lung  des Geschmacksappa ra t e s  
sinnesphysiologiseh giinstige Bedingungen  schaff t  und  somit  Selekt ions-  
vor te i le  b ie ten  kSnnte .  Bei  A n n a h m e  einer phylogenet i schen  En twick-  
lung der  t tSh len fo rmen  aus dem Flul~fiseh m~Bte fiir die W i r k s a m k e i t  
und  En t s t ehung  bre i te re r  gesehmaeksrez ip ierender  Areale  auf der  Ven- 
t ra l se i te  des Kopfes  der  A b b a u  der  Aufs te l lbewegung vorausgeseCzt wer- 
den.  Auf  diese Weise  i s t  es mSglich, die allm/~hliehe Progress ion als 
Anpassung  an  das  H5hlenleben  verst/~ndlieh zu maehen.  

4. Das Geruchsorgan 
a) Methode 

Die Begrenzung des olfaktorischen Epithels auf zwei kleine Gruben erleichtert 
den experimentellen Zugang in jeder Hinsicht und macht den breiten Raum, den das 
Geruchsorgan der Fische im Gegensatz zum Geschmaeksapparat in Abhandlungen 
fiber Anatomie und Sinnesphysiologie eilmimmt, verst~ndlich. 

Die vorliegenden •asenuntersuchungen bei den verschiedenen Astyanax- 
Formen beriieksieh~igen hauptsiichlich die morphologischen Verh~ltnisse und 
kniipfen an die Ergebnisse yon BREDER und RAsqlII~ (1943) an. Die Riechlamellen 
wurden an fixiertem Material unter Wasser ausgez~hlt. Hierzu wurden die Haut- 
briicke und der Nasengrubenrand abpr~pariert. Die im mffixierten Zustand hell- 
durchsichtigen und leieht hinf~lligen Lamellenstrukturen werden durch Fixierungs- 
mittel wie Formol oder Bouin getriibt und gleiehzeitig widerstandsf~hig gegen 
Beriihrung. Um auch die ldeinsten und sehr dieht gedr~ngt liegenden Lamellen under 
dem Binokular gesichert ausz~hlen zu kSnnen, wurde mit einer Pipette Methylen- 
blau in die Nasengruben injiziert und sofort wieder abgesaugt. Dadurch kontra- 
stierte die dunkel angef~rbte Lamellensehleimhaut zu ihrer hellen Umgebung. Zur 
Erg~nzung wurden Sehnittserien herangezogen. Fiir die Untersuehungen kamen nur 
Tiere mit normal ausgebildetem Geruchsorgan in Frage, d.h. verwaehsene oder 
anderweitig mil~gebildete 57asengruben wurden nicht berfieksichtigt. An jedem 
Individuum wurden stets beide 7Nasengruben ausgeziihlt und deren Lamellenzahlen 
gemittelt. Die aus diesen Werten aufgestellten Diagramme ergeben Regressions- 
kurven, aus denen die Abh~ngigkeit yon Lame]lenzah] und FischgrSBe ablesbar wird 
und die miteinander verg]ichen werden. Die statistischen Verfahren zur Durehffih- 
rung der Regressionsanalyse wurden den Lehrbfieheru yon LII~DER (1960) und 
BO~NInR und TEDI~ (1959) entnommen. Die untersuchten Fluid- und Paehon- 
Fische entstammen verschiedenen, z.T. auch im Dunkeln gehi~lterten oder aufge- 
zogenen Zuchten, w~hrend die Sabinos-Fische als in ihrem natfirlichen Lebensraum 
gefangene Exemp]are vorlagen. 

20 Z. Morph. Tiere, Bd. 61 
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b) Astyanax mexicanus 
Die Nasengruben des Flul3fisches zeigen keinerlei morphologische 

Besonderheiten. Sie sind zwischen Praefrontale, Praemaxillare und I~asale 
in den Vorderkopf eingesetzt und mit  einer strSmungsleitenden Haut-  
brficke versehen, so dal~ eine vordere EinstrSm- und eine hintere Aus- 
strSmSffnung entsteht. Eine wohlausgebfldete rundlich-ovale l~alten- 
rosette ffillt den Grubenraum aus. Die vollst~ndig mat Riechepithel fiber- 
zogenen Lamellen nehmen yon vorne nach hinten an GrS~e zu und sind 
um eine Ningsverlaufende Mittelraphe angeordnet. 

Die ontogenetische Entwicklung der paarigen l%iechgruben ver]i~uft 
nach dem einfachsten und hiiufigsten Typus durch Einsenkung ektoder- 
maler Riechplakoden. Ein einschichtiges Epithel, das als Ort der Geruchs- 
wahrnehmung aus spezifischen prim~ren Sinneszellen und Stiitzzellen 
besteht, ldeidet den Boden der Grube aus. Ira  Laufe der Entwicklung 
tr i t t  eine zunehmende rosettenartige Auffaltung des Riechepithels auf, 
die bewirkt, da]~ die in dieser Art  entstandenen Riechlamellen eine ver- 
grSBernde Oberfl~che bitten, die yore Wasserstrom umspfilt werden 
kann. Zwei yon den l%i~ndern des Grubenorgans aufeinanderzuwachsende 
Eloidermiszapfen vereinigen sich bei Jungtieren yon etwa 15 m m  Stan- 
dardl~nge zu einer t tautbrficke, dig nachfolgend zu einer Falte aufgerich- 
tet  und so gedreht wird, dab das Wasser beim Vorwiirtsschwimmen in die 
vordere IqasenSffnung geleitet wird. 

t~I~EDEI~ und RASQWN (1943) geben fiir den Flul~fisch eine konstant  
bleibende Zahl yon 16 Lamellen je Nasengrube an. Eigene Untersuchun- 
gen zeigen jedoch, dal~ diese Angabe unzutreffend ist. Denn beim Flul3- 
fisch wurden nicht nur alle Zahlenwerte zwischen 0 und 29 Lamellen je 
nach GrSl3e der Tiere festgestellt, sondern darfiber hinaus fanden sich 
auch Zahlenunterschiede bis zu 9 Lamellen bei Geschwistertieren, die 
unter gleichen Bedingungen gehalten worden waren und ebenfalls gleiche 
GrSi~e besaBen. Das Diagramm der Abb. 21 soll eine fibersichtliche 
Zusammenstellung der Untersuchungsergebnisse veranschaulichen. Bei 
Tieren der Standardli~nge yon etwa l0 m m  ist die Mittelraphe angelegt, 
deren hinterer Abschnitt  als erste Lamelle aufzufassen ist. Es wird deut- 
lich, dal~ sich mit  zunehmender Lange der Fische die Lamellenzahl erhSht. 
Bis zum Eintr i t t  der makroskopisch sichtbaren geschlechtlichen Differen- 
zierung 5 n immt dig Lamellenzahl mit  abnehmender Schnelligkeit und 

Der makroskopisch sichtbare Eintritt der geschlechtlichen Differenzierung 
wurde durch 0linen der Leibesh6hle unter dem Binokul~r am Reifezustand der 
Gonaden festgestellt. Die bei diesen Characiden auSerlich sehr schwierige Unterschei- 
dung der Gesch]echter wurde au~ entslorechende Weise vorgenommen. Die ~ wur- 
den dann als solche benannt, wenn bei ihnen deutlich zahlreiche Eier erkennbar 
waren. Die m~nnlichen Tiere wurden bestimmt, sob~ld ihre Gonaden die typische 
Lage, Streifenstruktur und Festigkeit adulter c~c~ anfwiesen. Das gleiche gilt ffir 



Hautsinnesorgane ober- und unterirdisch lebender Astyanax-Formen 299 

darauffolgend gleichmii~ig langsam zu. Dieser Tatbestand drfickt sich in 
dem Verlaaf der Regressionslinie (Abb. 22) m d e r  Weise aus, dab die 
Kurve in der Wachstumsphase der Fische steil ansteigt, sich beim 
Gr5Berwerden der Tiere langsam abflacht und ftir die adulten Fische mit 
g]eichbleibender geringerer Steigung verliiuft. Die F/~higkeit zur suk- 
zessiven Neubildung der Lamellen, deren Zone am rostralen Ende der 
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Abb.  21. Abh~ngigkeit zwischen der Anzahl der Nasen]amellen und der Standard- 
]i~nge beim ~lui~fisch Astyanax mexicanus. Punkte: gemittelte Lamellenwerte beider 
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Riechgrube liegt, so dal~ die ontogenetisch i~ltesten Lamellen caudad im 
Gebiet der AusstrSmSffnung zu finden sind, bleib~ also zeitlebens erhalten. 
Bemerkenswert ist wei~erhin nicht nur, da~ die Werte v o m  Eintritt der 
makroskopisch sichtbarengeschlechtliehen Differenzierung an dazu neigen, 
st/~rker zu streuen, sondern es fi~llt eben~alls auf, dal~ die Lamellenzahlen 

die folgenden Untersuchungen an HShlenpopulationen. Der von ALV.tt~EZ (1946) 
besonders fiir die H6hlencharaciden angegebene Sexualdimorphismus, der darin be- 
stehen soll, dab die c~c~ im Gegens~tz zu den 9~ ~ttf der Analen (und auch auf der 
Ventralen) zahlreiche Dornen entlang der Flossenradien besitzen, erwies sich als 
nicht zuverl~ssig genug. Es konnten nicht nut mehffach beim Flul]fisch, sondern 
auch vereinzel~ bei den HShlenformen einwandfrei als g~ erkannte Tiere mit krgfti- 
gen Dornen auf der Analen festgestellt werden. Entsprechend wurden ~ ohne 
Dornen gdunden. 

20* 
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der m/tnnliehen und weibliehen Tiere zu divergieren beginnen(Abb. 21 ; 22). 
Je  grSBer und /~lter die Tiere werden, desto deutlicher zeiehnet sieh 
diese Tendenz ab. Die Regressionsreehnung zeigt, dab sich die Lamellen- 
zahl der c~c~ bei einem L/tngenzuwaehs yon 1 em im Mittel um 31/~ Lamel- 
len erhSht (Anstieg b = 3,47), w/thread die ~ hierbei nur eine ErhShung 
von etwa 21/~ Lamellen erreiehen (b = 2,39). Hieraus ergibt sigh ffir Tiere 
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Abb. 22. Regressionslinien Iiir die Abh~ngigkeit zwischen Lamellenzahl und 
Standardlgnge beim Flul]fisch Astyanax ~exicanus. Originalwerte s. Abb. 21 

von z.B. 6 em L/tnge eine Differenz yon 3- -4  Lamellen zwisehen den 
Geschleehtern (3,4 4- 0,7 bei P = 0,01). Der Schnit tpunkt der Geraden 
fiir die m/~nnlichen und weiblichen Regressionswerte liegt bei etwa 3 em 
(vgl. Abb. 21 ; 22). Dieser Wert  f~llt etwa mit  dem der L/tnge derjenigen 
Tiere zusammen, bei denen die makroskopisch sichtbare Differenzierung 
der Geschleehter erkennbar wird. Inwieweit die mit  dem Beginn der 
gesehlechtlichen Reife zwischen ~ und ~ einsetzende Divergenz der 
Nasenlamellenzahl mit  dem n/~chtlichen Fortpflanzungsgeschehen in 
Zusammenhang steht oder nur ein Ausdruck dafiir ist, dab beide Ge- 
schleehter zwar die gleiche Lamellenzahl besitzen, die c~c~ jedoch stets 
kleiner sind als die gleichaltrigen ~ ,  ist noch ungepr/ift. Ffir die erstere 
Annahme spricht, dab aueh die den Wassereinstrom leitende Nasen- 
br/ieke bei den ~ geringf/igig grSger entwiekelt ist als die der ~ .  
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c) Die H6hlen/ormen des Astyanax mexicanus 
Die allgemeinen fiir den FluSfisch gemachten Ausfiihrungen fiber Bau 

und Omtogenie der ~qasenorg~ne gelten ebenso ffir die Sabinos- und 
Pachon-Population. Die Ergebnisse der Ausz/ihlung yon 98 Falterlroset- 
ten der SabLaos-~'ische sind im der Abb. 23 aufgezeichnet. Das Diagramm 
der Abb. 24 veranschaulicht dig LameHenzahlen yon 215 untersuchten 
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Abb. 23. Abh~ngigkeit zwischen der Anzahl der Nasenlamellen und der S~and~rd- 
1/~nge bei der HShlenform aus der Cueva de los Sabinos. Punkte: gemittelte 
Lamellenwerte beider Gruben eines Individuums; Q Geschlecht unbestimmt; 

• 3; o ?. 98 Rosetten 

Pachon-Tieren. Es ist in beiden F/illen wiederum eine deuthche Beziehung 
zwischen Lamellenzahl und L/ingenwachstum der Fische abzulesen. Wie 
beim FluBfisch hegen die ~ - W e r t e  auch ffir die Pachon-Population in 
der Regel fiber denen der ~ .  Diese Divergenz 1/iBt sich ebenfalls bei den 
Sabinos-Fischen feststellen, wenn auch hierffir t in grSBeres Unter- 
suchungsmaterial wfinschenswert gewesea w/ire. 

Die intraindividuellea Unterschiede der Lamellenzahlen zwischen 
linker und reehter Nasengrube sind meist gering. 

d) Vergleich der Be/unde 
B ~ D E ~  und I~ASQCn~ (1943) haben das Geruchsorgan vom FluSfisch 

ebenso wit vom Chica- und Sabinos-tPisch untersucht und geben fiir jede 
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dieser Formen eine unterschiedliche, aber konstante Lamellenzahl an. 
Die Autoren versichern: "Tha t  possible size or age difference could not 
have to do with the differential counts in the characins has been checked. 
Specimens long before reaching the size of a small adult show a fixed and 
constant number. I f  such changes take place with the development of 
these charaeins it must  be at a size below we have comparative material ."  
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Abb.  24. Abh~ngigkei t  zwischen der  Anzahl  der  Nasenlamel len und  der  Stand~rd-  
l~nge bei tier H6hlenform aus der Cuew del Pachon. Punkte: gemittel~e Lamellen- 
werte beider Gruben eines Individuums; @ Geschlecht unbestimmt; • d~; © ~. 

430 Rosetten 

So werden - -  wie bereits erwghnt - -  f/Jr den FluBfisch 16 Lamellen je 
Nasengrube angegeben, die beim Chica-Fisch ate 14 reduziert werden, 
wKhrend der Sabinos-Fiseh nur noch 5 Lamellenpaare besitzen soll. Da 
diese Angaben mehrfaeh f/it theoretische Erw/igungen zur degenerativen 
Evolution mit  herangezogen worden sind, ist ein genauerer Vergleich an- 
gebracht; die Ergebnisse kSnnen in dieser Form zumindest ftir den Flug- 
und Sabmos-Fiseh dureh eigene Untersuchungen widerlegt werden. Zu- 
dem gibt BAT~ (1962) aueh ffir Chica-Exemplare, yon denener  versichert, 
dab sic ebenso wie B~EDE~S Tiere aus dem H6hlenteich I I  der Cueva 
Chiea stammen, 16 Lamellen pro Grube an. Fiir den Pachon-Fisch sind 
die Verh/iltnisse noeh unbekannt.  
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Da die Lamellenwerte der einzelnen Populationen mit zunehmender 
L~nge der Fische untersehiedlieh steigea nnd hierbei au6erdem nieht 
unerheblieh streuen, wodureh ein Punkteschwarm den anderen fiber- 
lappt, ist t in Lamellenvergleich mit einigen Sehwierigkeiten verbunden. 
Die sieh aus der Beziehung zwischen Fisehl£nge und Lamellenzahl er- 
gebenden Regressionslinien bieten eine MSglichkeit, die geringfiigigen 
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Abb. 25. Regressionsgeraden :[fir die Abh~ngigkeit zwischen Standardl~nge und 
Lamellenzahl beim Flul3 (Fl)-, Sabinos (Sa)- und Pachon (Pa)-Fisch. Jungtiere bis 

3,6 cm (L~nge: log x) und c~c~ 

Unterschiede zwischen den versehiedenen Astyanax-Formen statistisch 
gesiehert zu erfassen. Betrachtet man die Regressionswerte der ge- 
seMeehtlieh noeh nieht reifen Flu6 (=  Fl)., Sabinos (=  Sa)- und Paehon 
(=  Pa)-Fisehe im semilogalithmisehen System (L~nge ---- log x), so 
k6nnen die Geraden hinsiehtlich ihrer IAnearit£t und l~egression als 
gesichert gelten (Abb. 25). Die unterscheiden sich nur geringfiigig im 
Steigungsmai3 und in ihrem Abstand in Richtung der Ordinate. Aus den 
vorliegenden Beobaehtungswerten l~Bt sich lediglich die Differenz 
zwisehen den Lamellenwerten des Fln•fisehes und der HShlenformen 
siehern. Die lgegressionen ftir die geschlechtsreifen Tiere der drei Popula- 
tionen diirfen ebenfalls als gesichert und ohne Transformation als linear 
angesehen werden. Ihre Geraden besitzen eine untersehiedliche Steigung, 
wobei die beiden Regressionen der HShlenformen ohne weiteres als zu- 
einander parallel betrachtet werden dtirfen. Die Abb. 25 und die folgende 
Tabelle geben eine •bersicht der errechneten Daten ffir Jungfische 
und c~c~ der versehiedenen Astyanax-Formen. Ffir die ~ gilt etwa Ent- 
spreehendes. 
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Tabelle 

Jure- Stdlg. Anzahl der Lamellendifferenz bei Sicherung der Diffe- 
nile in cm Lumellen gegebener Stdlg. renz a 
und (P = 0,01) (P = 0,01) 

Sa Pa Sa Pa 

F1 2 7,5 ± 0,3 2,4 ± 1,4 1,2 ± 0,4 gesichert gesiehert 
4 15,5 ± 0,7 3,1 ± 1,5 2,2 ± 1,1 gesichert gesiehert 
6 22,4 ± 0,5 4,8 ± 1,4 4,2 ± 1,0 gesiehert gesichert 

Sa 2 5,2 ± 1,3 - -  1,1 -- 1,4 - -  ungesichert 
4 12,4 ± 1,0 - -  0,8 ± 1,5 - -  ungesichert 
6 17,7 ± 1,0 - -  0,6 ± 1,5 - -  ungesichert 

Pa 2 6,3 ± 0,2 . . . .  
4 13,2 :j: 0,9 . . . .  
6 18,3 ± 0,8 . . . .  

a Priifung bei einer Sicherheitsschwelle yon P = 0,01 mit t, das wie folgt be- 
rechnet wurde (bei n = NI~- ~V~-- 4): 

t : Y1 - -  Y2 

V -1  1 (x--2. ')  2 ( x - - 2 " )  2 S ( y ( - -  Yi ')2-d-S(y( " -  Yi") 2 
S ( x ( - - ~ ' )  2 S(x~"--~")  2 N~-d-lV~--4 

I-Iieraus las t  sich ersehen, dait sich die beiden HShlenpopulat ionen 
nicht  signifikant in der Anzahl  der Nasenlamellen unterscheiden. Die 
Lamellenanzahl beim Flul~fisch hingegen ist statistisch gesichert gering- 
ftigig hSher als bei den HShlenformen. Die gr5~enabhKngige Zunahme 
der Riechfalten ist auBerdem starker, so dab sich die Lamellendifferen- 
zen mi t  zunehmender  K5rperl~tnge vergr513ern. So betr~gt der Unter-  
schied im Mittel zwischen FluB- und Pachon-Fisch bei 2 cm gro~en 
Tieren nur  e twa 1 Lamelle, bei 4 cm 2 Lamellen und  bei 6 cm Li~nge etwa 
4 Lamellen. 

Die Verminderung der Lamellenanzahl ha t  zweifellos eine Verkleine- 
rung des reizrezipierenden Nasenepithels zur Folge. Doch mfissen Rfick- 
schlfisse auf die physiologische Leistungsf£higkeit aus morphologischen 
Fcststel lungen wie die der LamellenanzaM mit  ~ul~erstem Vorbehalt  be- 
t rach te t  werden (vgl. PIPrIN¢, 1927; TWICHMA~, 1954). Die teilweise 
erhebliche individuelle Variabilit~t spricht nicht  ~fir eiae sehr enge Be- 
ziehung zwischen Leistung und  Lamellenzahl der Fischnase. I m  Falle der 
verschiedenen A s t y a n a x - • o r m e n  stellt sich die Frage, ob die Verminde- 
rung um wenige Riechfalten fiberhaupt yon  physiologischer Bedeutung 
ist. Vergleichende sinnesphysiologische Arbeiten in dieser Richtung 
fehlen, ttV~BACE (1960) ha t  lediglich den Chica- und Sabinos-Fisch 
untersucht  und gleiche offaktorische Leistungsf~higkeit gefunden. 
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Die Riechgrvlben der beiden hier untersuchten HShlencharaeiden 
gleichen in ihrem grunds~tzlichen Bau dem Geruchsorgan des ober- 
irdischen Flul3fisehes. AuBerdem konnten bei allen drei Formen Unter- 
sehiede weder in der Epithelauskleidung noch im histologisehen Aufbau 
der Rieehsehleimhaut selbst gefunden werden. BREDE~ und RASQUI~ 
(1943) geben ffir die H6hleneharaeiden verschiedenartige Abhnderungen 
der Nasenkapseln an, die vom Flul3fiseh als Ausgangspunkt in l~iehtung 
auf den Sabinos-Fisch fiber die Chiea-Population gleiehsinnig verstarkt 
werden. ZweJfellos sind die Gruben der ttShlentiere nnd insbesondere des 
Sabinos-Fisches ilacher und mit gr613eren 0ffnungen versehen, so dal3 die 
Sehleimhautfalten freier liegen als beim Flul3fisch. Diese Ver/~nderungen 
der Nasenkapseln kSnnten als Folge der Ab/inderungen am Kopfskelet 
gedeutet werden. Eine auff/~llige Zunahme der Hautbrfiekenh5he in 
Richtung anf den Paehon-Fisch kann jedoeh nicht best/~tigt werden. 

Es ist nicht anzunehmen, daB die dargestellten geringffigigen Ab- 
wandlungen am Geruehsorgan der einzelnen Astyanax-Formen Leistungs- 
unterschiede hervorrufen und als Ausdruek einer untersehiedlichen 
OrganisationshShe zu werten sind. Die morphologischen Unterschiede 
sind vielmehr vorstellbar als Ergebnis einer getrennten, nur zufi~llig von- 
einander abweiehenden Weiterentwieklung der isolierten Populationen, 
ohne dab degenerative oder konstruktive Tendenzen hinsiehtlich der 
Organisation und Leistung des Geruchsorgans wirksam werden. 

¥. Diskussion der Ergebnisse 

In der vorliegenden Arbeit ist der morphologische Ausbildungsgrad 
versehiedener Sinnesorgane der Astyanax-Formen nntersueht worden. 
Diese Untersuchungen lassen - -  zumal bei nahverwandten Formen - -  
allgemeine Schlfisse fiber Leistungs- und Funktionsunterschiede der 
Hautsinnesorgane zu. Ein Vergleieh der Befunde beim Fluid-, Sabinos- 
und Pachon-Fisch ffihrt ffir jedes Organsystem zu jeweils untersehied- 
lichen Ergebnissen, die im Folgenden besprochen und im Zusammenhang 
mit bekannten theoretisehen Vorstellungen und Gesichstspunkten zur 
HShlentierentwicklung erSrtert werden. 

Die Ausbildung des Seitenkanalsystems bei den verschiedenen 
Astyanax-Formen 1/iBt keine besonderen morphologischen nnd histolo- 
gischen Unterschiede erkennen. Wenn einerseits bei den HShlenformen 
h/iufiger Fragmentationen vor allem des Infraorbitalkanals beobaehtet 
werden kSnnen, so ist andererseits bei ihnen eine VergrS~erung der An- 
zahl freier Neuromasten gerade in der Suborbitalgegend unverkennbar. 
Es ist denkbar, dal3 diese beiden Abweichungen gegenfiber dem Flul3~isch 
direkt mit dem Ausfall des grol3en Augenbulbns in Zusammenhang 
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stehen, insofern, als dab der Augenverlust Ver/indemngen der kanal- 
ffihrenden Orbitalia mit sieh bringt und gleiehzeitig Kopfhautbezirke ffir 
die Ausbreitung der freien Neuromasten freigibt. 

Bisher ist das Lateralsystem der Fisehe vorwiegend ira Itinbliek auf 
die Ausbildung des Kanalsystems untersueht worden. Das macht aueh 
die Tatsache verst/indlieh, dab HAH~ und GnOBBEL (1958) das Seiten- 
liniensystem des tIShlenfisches als nicht besonders entwiekelt bezeiehnen 
--obgleich I t a ~  (1957) aufgrund ausgedehnter Versuchsreihen naeh- 
weisen konnte, dag der Ferntastsinn besser ausgebildet ist als bei Tele- 
ostiern mit ftmktionstiiehtigen Augen (Hyphessobrycon, Phoxinus, Tinca, 
Lebistes). Die genannten Autoren erkl~ren sich diesen Widerspruch mit 
der Annahme funktioneller Untersehiede der intraeerebralen oder der 
in den Sinnesendstellen gelegenen Integrationsorte. Die vorliegenden 
Untersuchungen an den Astyanax-Formen best~tigen zwar, dag das 
Kanalsystem keine Besonderheiten aufweist, bei allen Formen wurde 
jedoeh eine fiberaus grol3e Anzahl freier Neuromasten festgestellt. Ein 
Vergleieh der Abbildungen fiber Anzahl und Diehte dieser Organe bei den 
Astyanax-Formen mit Zeiehnungen von DIJKGItAAF (1934) ffir andere 
Teleostier (Phoxinus, Nemachilus, Misgurnus, Macropodus) verdeutliehen 
den Unterschied. So besitzt die Elritze, fiir die HAHN (1957) eine gerin- 
gere Leistungsf/~higkeit in der Distanzwahrnehmung yon Hindernissen 
naehwies als ffir den Chica-Fiseh, eine entspreehend weitaus geringere 
Anzahl freier Neuromasten. Da nun einerseits die eigenen Untersuchungen 
beim Flug- und tI6hlenfiseh ein morphologisch in gleieher Weise gut aus- 
gebfldetes Lateralsystem nachweisen und Jon~ (1957) andererseits bei 
beiden Formen gleiche Leistungen in der Hinderniswahrnehmung erhielt, 
ist man bereehtigt, nicht nur fiir die HShlenformen, sondern aueh fiir 
Astyanax mexicanus ein im Vergleich zu anderen Teleostiern besonders 
gut ausgebfldetes Lateralsystem anzunehmen. 

Es ist nun auffifllig, dab die gr5gte Zahl an HShlenderivaten yon den- 
jenigen systematisehen Gruppen oberirdiseh lebender Knoehenfisehe ge- 
liefert wird, die dem Betrachter als fiir ein Leben in lichtlosen Biotopen 
besonders geeignet erseheinen. HtrBBs (1938) und vor allem KosswIG 
(1948, 1960) haben an einer Reihe yon Beispielen dargelegt, dab erblich 
bedingte, aufgrund der Lebensweise entwiekelte und zuf/illig geeignete 
Pr/idispositionen (= Pr/~adaptationen) den l~bertritt ins HShlenleben 
begfinstigen oder fiberhaupt erst ermSgliehen. So sind die Stammformen 
eavernicoler Teleostier in erster Linie lichtscheue Grund- (Amblyopsiden, 
Sfluriden, Gobiiden und ebenfalls einige Cypriniden) oder Tiefseefische 
(Brotuliden), deren verkleinertes Auge ohnehin keine fiberragende Rolle 
mehr ffir die Lebens- und Arterhaltung spielt. Die Entdeckung der 
mexikanischen HShleneharaciden und ihre Ableitung yon einem groB- 
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augigen, bei Tage vorwiegend optiseh orientierten Schwarmfisch scheint 
insofern zunachst fiberrasehend. Die Tatsaehe jedoeh, daf~ der ober- 
irdische Astyanax ein ausgezeiehnet ausgebildetes, diehtes Neuromasten- 
system besitzt, dessen Funktioa als Ferntastsinn der optisehen 0rieatie- 
rung nahezu vergleiehbar ist, last eine wesentliehe Pr/~disposition ffir eine 
Lebensweise im liehtlosen Biotop erkennen. Die Orientierung im Raum, 
das Aufspfiren und Schnappen bewegter Nahrung und der koordinierte Ab- 
lauf des Laichaktes sind beim geaugten Astyanax im Licht zum groSen Teil 
optisch gesteuert. Diese Aufgaben des Auges kSnnen jedoch offensiehtheh 
bei niehtsehender. FluSfischen vom Lateralsystem fibernommen werden; 
der geblendete Fluftfisch ,,taster" gleichsam durch standige Schwimm- 
bewegungen den ihm zur Verfiigung stehenden Eaum ab ; die Aufnahme 
bewegter Nahrungsteilehen ist gesehiekt, und die Fortpflanzung verlauft 
in vSlhger Dunkelheit erfolgreieh (FRA~CK, 1964). Da der FluSfisch bei 
hellem Tageslieht negativ phototaktisch reagiert (Bm~D]~ und I~ASQUIN, 
1947) nnd bei Blendung rastlos umherzusehwimmen beginnt, da der 
Laiehakt zumindest unter Laborbedingungen stets in den Naeht- und 
frfihen Morgenstunden erfolgt (FRA~CK, 1964) und die Augen durch 
GrS$e und hohe Stabchendiehte dem Dammerungssehen angepa$t sind 
(PETERS und PET:EI~S, 1966), ist es naheliegend, diese Fisehe als Dam- 
merungstiere zu bezeichnen, deren Aktivitat sieh auch auf die Nacht- 
stunden erstreckt. Ffir diese Lebensweise ist zusatzlich zum Auge ein gut 
funktionierendes Lateralsystem entwiekelt worden, dessen Leistungs- 
fahigkeit sich fiir ,don ]~bergang zum HShlerdeben als gfinstig erwies. 

Die vorliegenden Untersuchungen haben au$erdem gezeigt, dab 
andere Characiden-Gattungen in der Ausbildung eines dichten Systems 
yon Neuromasten dem Flul~fisch Astyanax kaum nachstehen. Es ist 
mSglieh, daI3 hinsichtlich des Lateralsystems eine morphologisch erkenn- 
bare Pr/~disposition f/it den l~bergang in subterrane Lebensraume bei 
Characiden allgemein verbreitet ist. Als Hinweis hierf/ir kSnnte die Ent- 
deckung eines weiteren blinden H5hlencharaciden Stygichthys typhlops 
BRITTA~ ~ und B()~tLKE, 1965 in Brasilien gedeutet werden, dessen nachst- 
verwandte Arten aus der Hyphessobrycon-Hasemania-Gruppe stammen. 

Ganz andere Verhaltnisse sind bei Betrachtung des Geschmacks- 
apparates der verschiedenen Astyanax-Formen zu finden. Es ist auf- 
fallig, da$ sich die geschmacksrezipierenden Areale in der Au$enhaut 
des Kopfes yore Flu$fisch fiber die Sabinos-Population bis zu den Pachon- 
Tieren - -  also mit zunehmender Entfernung vom oberirdischen Rio 
Tampaon in Richtung der sich talaufwarts staffeinden ItShlen - -  ver- 
grSBern. Der regressiven Entwicklung des Auges stehen somit progressive 
Tendenzen in der Ausbildung des Geschmackssinnes gegenfiber, die 
genotypisch verankert sind und offensichtlich als Folge des HShlen- 
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lebens naeh Besiedlung der lichtlosen Biotope zur Entwicklung kamen. 
Es ist dies eines der wenigen genau untersuchten Beispiele bei HShlen- 
formen, dab ein Sinnesorgan infolge des Verlustes der Sehf~higkeit 
kompensatoriseh verbessert wird. Der Nachweis hierfiir ist nicht immer 
zu erbringen, da die oberirdisehen St~mmformen cavernicoler Tiere 
h~ufig nieht mehr erhalten sind. Unter den HShlenfisehen sind nut flit 
die Amblyopsiden (EIGENMANN, 1909 ; WOODS und INGS, R, 1957 ; POVLSO~, 
1963) und wohl aueh ffir die Brotuliden (KosswIG, 1934) kompensatorische 
Organe mit in diesen F£llen mechanorezeptoriseher Funktion bekannt 
geworden. Das Kompensationsprinzip sollte aber nur in dem Sinne ver- 
standen werden, dab lediglieh der Ausfall der optischen Funktion dutch 
eine Verbesserung anderer Sinnesorgane ausgegliehen wird, und nicht 
etwa dahingehend erweitert werden, dab auch der materielle Abbau des 
optisehen Apparates aus Grfinden der Energie- und Materialersparnis 
Voraussetzung ffir den Aufbau anderer Sinnesorgane ist. Den Verlust der 
optisehen Steuerung ffir eine gezielte Nahrungsaufnahme gleichen die 
ttShlencharaeiden in der Weise aus, dab sic durch die vor allem ventrale 
Ausbreitung geschmaeksrezipierender Areale ein Kontroll- und Lokali- 
sationsorgan fiir die vielfach unbewegliehe und am Boden liegende 
Nahrung entwickeln; nach BI~EDEt~ (1942) sind geniel~bare Nahrungs- 
teflehen h~ufig auf dem HShlenboden verteilt (Nematoden enthaltender 
Fledermausguano, alloehthones organisches Material etc.). 

Die sieh vom FluB- fiber den Sabinos- bis zum Pachon-Fiseh stei- 
gernde Vermehrung der Knospenzahl lgBt eine ebenso verlaufende 
phyletische Reihenfolge vermuten, bei der eine durch Selektion gerichtete 
Vervollkommnung des Gesehmacksapparates erreieht wird; die ge- 
schmaeksrezipierenden Areale am Kopf der ItShlenformen stellen eine 
adaptive Ausgestaltung des Gesehmaeksorgans dar, die beim Paehon- 
Fiseh wie die degenerativen Merkmale polygen und weitgehend polymer 
bedingt ist. Versteht man die Entstehung der Knospen als Epidermis- 
produkte dutch Induktion spezifiseher Geschmaeksnerven (vgl. Nerven- 
durchsehneidungsversuehe yon OL~ST~DT, 1920), SO kSnnte es im Laufe 
der Evolution der ItShlentiercharaktere unter der Wirkung yon Selektions- 
faktoren zu einer schrittweisen Anreieherung von Genen gekommen seia, 
die eine erhShte Aufzweigung und Vermehrung induzierender Nerven 
bedingen. Diese Entwieklung w£re beim Sabinos-Fiseh noeh nicht so welt 
vorangeschritten wie beim angeblieh phylogenetiseh ~lteren Paehon- 
Fisch. Die geogrsphisehe Merkmalsprogression kSnnte somit als das 
Ergebnis einer zeitlieh aufeinanderfolgenden Entstehung der verschie- 
denen ttShlenformen gedeutet werden; der FluBfisch hat re_it der all- 
mahlichen Senkung des Wasserspiegels auf seinem t~iiekzug aus dem 
hShlenbesetzten Tal mehrfach und zeitlieh nacheinander hShlenlebende 
Populationen zuriiekgelassen. Die Phylogenese vergrSBerter Geschmacks- 
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areale ist jedoch noch schwer zu iibersehen, zumal Untersuchungen am 
Chica-Fisch und Kreuzungsexperimente n i t  dem Sabinos-Fisch fehlen. 
Hinzu kommt, dab ein sinnvolles Verhalten, n£mlich der wirkungsvolle 
Gebrauch vergrS~]erter ventraler Geschmacksareale, wahrscheinlich ge- 
sondert erworben werden muBte. 

Die Neigung zu degenerativen Umwandlungen scheint im besonderen 
Make in der HShlentierentwicklung charakteristisch zu sein. Jedenfalls 
gilt dies ffir die Augen- und Pigmentbfldung. Ob diese Entwicklung je- 
doch in den  Sinn.e zu verstehen ist, dab sie etwa einem Alterungsproze$ 
vergleichbar, yon Umwelteinflfissen unabh~ngig durch fortsehreitende 
Absenkung der gesamten Organisation in allgemeiner Degeneration endet 
(vgl. VAnDaL, 1964), bleibt anzuzweifeln. Auch das Labyrinth und das 
Geruchsorgan kSnnen nicht als degeneriert betrachtet werden, so daB im 
Bereich der Sinnesorgane lediglich der optische Apparat funktionslos und 
daher offensichtlich als Folge fehlender Selektion (KosswlG, 1960, 1963) 
zerfallen ist. 

Die Entwicklung des Astyanax zum HShlentier ist beziiglich der 
Sinnesorgane unter verschiedenen allgemeinen Prinzipien, die sich aus 
der Beziehung zwischen Umwelt und Organismus ergeben, verlaufen: 
Pr/~disponierte Strukturen ermSglichen die Eroberung neuer Lebens- 
ri~ume. Allein biologisch bedeutungslos gewordene Organe werden im 
neubesiedelten Biotop rfickgebildet, wogegen nile anderen Strukturen 
entweder erhalten bleiben oder eine kompensatorische Ausgestaltung er- 
fahren. 

Zusammenfassung 
1. Das Scitenlinienkanalsystem der verschiedenen Astyanax-Formen 

zeigt sowohl in seiner morphologisehen als auch in seiner histologischen 
Ausbildung keine Unterschiede bis auf die Tatsaehe, dab die HShlen- 
eharaciden hi~ufiger Fragmentationen des Infraorbitalkanals aufweisen. 

2. Die verschiedenen Astyanax-Formen sind am l~umpf unterschieds- 
los und im Verg]eich zu anderen Teleostiern aul~erordentlich reich mit 
freien Neuromasten versehen. Die hShlenbewohnendcn Formen zeiehnen 
sich durch eine vermehrte Anzahl freier Sinneshfigel in der Suborbital- 
region aus. 

3. Andere Characiden-Arten besitzen ebenfalls ein dichtes Neuro- 
mastensystem und stehen in dieser Itinsicht den Astyanax-Formen kaum 
nach. 

4. Es sind keinerlei histo]ogische und anatomische Anhaltspunkte da- 
ffir zu finden, da~ bei den H6hlenformen im Vergleich zum oberirdisch 
lebenden Astyanax degenerative Tendenzen odor andere Abwandlungen 
am Labyrinth oder am Weberschen Apparat auftreten. 
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5. Bei den untersuehten Astyanax-Formen sind Anzahl und Ausbrei- 
tung der auf die Kopfhaut besehr~nkten Gcschmacksknospen unter- 
sehiedlieh: Sie nehmen yore Flul~fisch ausgehend fiber die benaehbarte 
Sabinos-Popu]ation in Richtung auf die vermutlich phylogenetiseh 
~lteste Population der Paehon-H6hle hin zu. 

6. Die vergrS~erten und vor allem ventral ausgebreiteten gesehmacks- 
rezipierenden Areale in der Kopfhaut der HShlenformen dienen als 
Kontroll- und Lokalisationsorgan ffir haupts~ehlich am Boden liegende 
Nahrung. 

7. Die Untersehiede im Geschmacksapparat zwischen dem Fluid- und 
Paehon-Fisch sind genetisch bedingt und beruhen auf polygener und im 
Besonderen auf fiberwiegend polymerer Grundlage. Sie mendeln weit- 
gehend unabh~ngig vom Degenerationsgrad der Augen und des Pigments. 
Ein sinnvolles Verhalten bei der Nahrungsaufnahme, n~mlieh der 
wirkungsvolle Gebraueh ventraler gesehmacksrezipierender Hautbezirke, 
ist ebenfalls unabh~ngig yon der Anzahl und Ausbreitung der Geschmacks- 
knospen. 

8. Das Geruchsorgan der H6h]enformen kann im Vergleich zu dem 
der oberirdisch lebenden Stammform morphologisch und histologisch 
nieht als degeneriert oder spezialisiert bezeiehnet werden. Die mit dem 
Waehstum zunehmende Lamellenzahl der Riechgruben bleibt bei den 
cavernico]en Formen geringffigig hinter der des FluBfisehes zurfick. 
Andererseits sind die Nasengruben der H6hlentiere flacher und oftener, 
so dal3 die Riechfalten exponierter liegen als beim Flul~fisch. Eine Ab- 
nahme der Nasenlamellenzahl vom Flul]- fiber den Sabinos- zum Pachon- 
Fiszh ist nieht feststellbar. 

9. Die Tatsaehe, dal~ die orientierenden Funktionen des Auges yon 
einem hochentwickelten, diehten Neuromastensystem weitgehend fiber- 
nommen werden k6nnen, maeht eine wesentliche Predisposition des 
Flu~fisches ffir den Ubergang in subterrane Lebensr~ume aus. Die Aus- 
bi]dung vornehmlich ventraler geschmaeksrezipierender Kopfhautbe- 
zirke erleiehtert die ~qahrungslokalisation optiseh fiihrungsloser Fisehe 
und kompensiert somit bei den ttShlenformen den Verlust der optisehen 
Steuerung ffir eine gczielte Nahrungsaufnahme. Im Bereich der Sinnes- 
organe ist lediglieh das im lichtlosen Biotop funktionslose Auge degene- 
riert. 

Summary 
1. The lateral line systems of the different forms of Astyanax show 

neither morphological nor histological differences, except that there are 
more fragmentations in the infraorbital canals of the eavernicolous 
characids. 
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2. The trunks of the different Astyanax-forms are indiscriminately and 
in comparison with other teleosts abundantly dotted with neuromasts. 
The cavernicolous forms show more free neuromasts in the suborbital 
region. 

3. Other eharaeids also have well developed systems of neuromasts, 
and they are in this respect hardly inferior to the Astyanax-forms. 

4. There is no histological and anatomical evidence for degenerative 
tendencies or other deviations in the labyrinth or in the Weberian 
apparatus of the caveruicolous forms compared to the epigean river-fish 
A styanax. 

5. The number and extension of taste buds, which are restricted to the 
skin covering the head, are different in the various examined Astyanax- 
forms: There is an increase in number  of taste buds in the caveruicolous 
population of Sabinos as compared to the river fish and a still further 
increase in the probably phylogenetieMly eldest population of Cueva del 
Pachon. 

6. The enlarged and predominately ventrally spreaded gustatory 
areas in the skin of the head of the caveruicolous forms control and 
lokalize the food, which is generally situated on the bottom. 

7. The differences between the gustatory equipments of the river-fish 
and the Pachon-fish are caused by  genes and are based on polygenie and 
especially on polymeric systems. The mendelian inheritance of these 
differences is to a large extent independant of the degree of degeneration 
of both pigment and eyes. The adequate feeding-behaviour tha t  is the 
effective use of the ventral  areas of gustation in the skin is likewise 
independant of number and extension of taste buds. 

8. The nasal organs of the cavernieolous forms cannot be considered 
to be degenerated or specialized with respect to their morphology as well 
as to their histology in comparison with their epigean ancestor. The 
increase of number of lamellae in the nasal capsules, which is in relation 
to the growth of the fish, is slightly smaller in cavernieolous forms than 
in river-fish. On the other hand the nasal capsules of the cavernicols are 
more flattened and more opened, so tha t  their lamellae are more exposed 
to the exterior than those of the river-fish. There is no decrease of nasal 
sensory ridges in the sequence: river-fish, Sabinos-fish, Pachon-fish. 

9. The fact, tha t  the highly developed and dense system of neuromasts 
is extensively able to overtake orientating functions of the eyes, makes 
up an essential predisposition of river-fish for transition to subterranean 
life. The development of mainly ventral  gustatory areas on the head 
improves the lokMisation of food in fish, which are not able to guide 



312 CE. SCH~M~EL: 

themselves optically, and  thus compensates for the loss of vision with 
regard to the accurate picking up of food. Of all the sense organs, only 
the eyes, which are wi thout  funct ion in  biotops wi thout  light, prove to be 
degenerated. 
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