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Abstract. There is no evidence for degenerative or constructive tendencies in the
highly developed systems of neuromasts, in the nasal organs and in the labyrinths
of the cavernicolous forms compared to the epigean ancestor Astyanax. There is an
increase, however, in number and extension of taste buds. These differences are
based on polygenic systems and are obviously caused by the loss of vision.
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I. Einleitung

Im Dezember des Jahres 1936 verdfientlichten C.L.Husss und
W. T. InnEs die Erstheschreibung eines in der Cueva Chica in einem Tal
des Staates San Luis Potosi in Zentralmexiko beheimateten Héhlen-
fisches aus der Familie der Characidae. Die Autoren beschrieben ihn als
neue Art unter dem Namen Anoptichthys jordani und stellten 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 erwéhnte 4styanax mexicanus! ist ein
normal pigmentierter und augenbesitzender Characide, der u. a. unweit
der Chica-Héhle im oberirdischen FluBlauf des Rio Tampaon vorkommt,.
Die ersten von CoroNaDO 1936 in der Chica-Héohle gefangenen Exem-
plare des Anoptichthys jordani waren depigmentierte Tiere, deren kleine
Augenreste in die Tiefe der Orbitalhohlen gesunken und von Haut-
duplikaturen tiberwachsen waren, so dafl sie angenlos erschienen. Die in
den folgenden Jahren vom ,New York Aquarium® durchgefiihrten
Expeditionen in die Chica-Hohle erbrachten jedoch Finge, in denen
Tiere aller Ubergangsstufen vom Héhlenfischtypus bis zum normal pig-
mentierten und groBiugigen Astyanax enthalten waren. Dariiber hinaus
traten alle Pigmentierungsgrade in voneinander unabhingiger, zufalliger
Kombination mit den verschiedensten Reduktionstypen der Augen auf,
so daB neben den Extremen weilllicher, augenbesitzender und astyanax-
farbiger, augenloser Individuen die ganze Mannigfaltigkeit der Zwischen-
formen vorlag.

Dieser Umstand und die Tatsache, daB iiber Jahre Fluktuationen in
der Zusammensetzung der Phinotypen beobachtet wurden, lassen eine
zeitweilige und vielleicht noch heute bestehende Verbindung der Hohle
mit dem oberirdischen FluBisystem vermuten, durch die eine Einwande-
rung von Astyanax und dessen Verbastardierung mit Anoptichthys er-
moglicht worden sein kénnte (BREDER, 1942). Die Frage, warum die
ersten Fangergebnisse nur weitgehend depigmentierte, augenlose Tiere
enthielten, 148t sich heute kaum mehr entscheiden. Es kann z.B. die
Fangergebnisse beeinfluBt haben, daf} die Benutzung von Licht die augen-
besitzenden Tiere zur Flucht veranlaBte, wihrend die blinden Fische
durch Bewegung der Wasseroberfliche angelockt wurden. Jedenfalls
stellen die Chica-Fische heute eine variable, natiirliche Mischpopulation

1 Der bisher in der Literatur gebriuchliche Artname ,,mexicanus® ist statt
.fasciatus® beibehalten worden, um Literaturvergleiche zu erleichtern und die Her-
kunft zu verdeutlichen.
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dar. Allein die bereits oben angefiihrten Tatsachen deuten darauf hin,
daf sie wahrscheinlich das Ergebnis einer sekundéren Bastardierung von
Hohlenfischen mit oberirdischen Flulfischen ist und nicht ein Ausdruck
dafiir, daB sich diese Population auf dem Wege der Entwicklung zum
typischen Hohlentier im Stadium der genotypischen Instabilitat befindet
(vgl. Kosswia, 1960).

Bis zum Jahre 1946 sind vier weitere Kalksteinhohlen in demselben
Tal, in dem die Chica-Héhle liegt, entdeckt worden, in denen dem Anopt-
ichthys jordani dhnliche Populationen leben (Abb. 1). Das Tal entwiissert
unterirdisch in den Rio Tampaon, und die Hohlen staffeln sich vom Fluf
talaufwérts in folgender Reihenfolge (BrEDER und Rasquin, 1947):

Fundort Entfernung der ~ Gefundene Characiden
Hohleneingéinge
vom Rio Tampaon

Rio Tampaon, — Astyanax mexicanus Filippi = FluB-
oberirdischer Fluf3 fisch

La Cueva Chica 1,2 km Anoptichthys jordani Hubbs u. Innes
= Chica-Fisch

Sotano de la Tinaja 22,5 km unbenannt

Cueva de los Sabinos 24,1 km Anoptichthys hubbsi Alvarez. =
Sabinos-Fisch

Sotano de la Arroya 24,1 km unbenannt

Cueva del Pachon 87,6 km Anoptichthys antrobius Alvarez =

Pachon-Fisch

Die vier in dieser Aufstellung zuletzt aufgefithrten 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 eine Reihe geringfiigiger morphologischer und anatomi-
scher Unterschiede auf. ALvAREZ (1946) hat den FluB-, Chica-, Sabinos-
und Pachon-Fisch taxonomisch untersucht und gefunden, daB sich die
verschiedenen Formen in der Anordnung der Orbitalknochen, der Anzahl
der Flossenstrahlen und in bestimmten Korperproportionen unterschei-
den. Diese Merkmale veriindern sich in Richtung der sich talaufwirts
statfelnden Hohlen und iiberschneiden sich bei benachbarten Populatio-
nen. Hieraus ergibt sich die nahe Verwandtschaft aller Hohlencharaciden
mit Astyanax mexicanus und die Bestdtigung der Auffassung, daB die
einzelnen Formen der verschiedenen, dem gleichen Entwisserungssystem
angehorenden, doch heute weitgehend voneinander isolierten Hoéhlen
vom oberirdischen Astyanax abstammen und nur zeitlich unterschiedlich
von ihm abgetrennte Populationen darstellen.
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Dariiber hinaus gelang es erstmals SApocLU (1956 ; 1958), Kreuzungen
des FluBfisches mit Chica-, Sabinos- und Pachon-Tieren durchzufiihren.

Sie fand dabei nicht nur, daB sich die ¥,-Bastarde zwischen FluB8- und
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Abb. 1. Lage der Fundorte hohlenbewohnender Characiden (nach BrEpEr und
Rasquix, 1947)

Hohlenfisch als vollkommen fertil erwiesen, sondern auch, daB die ein-

zelnen Populationen untereinander genotypisch uneinheitlich waren.

Die Kreuzungsergebnisse von SADOGLU bestétigen auch hier eine von
Chica nach Pachon talaufwirts verlaufende Verinderung der Genotypen,
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wobei der Pachon-Fisch die groBte Zahl degenerativer Gene fiir die
Augen- und Pigmentbildung besitzt.

Diese einleitend gemachten Ausfithrungen weisen darauf hin, daB
die Aufstellung einer neuen Gattung ,,Anoptichthys” neben ,,Astyanax‘*
nicht gerechtfertigt ist (Sapogru, 1956). Die mexikanischen Hohlen-
characiden sind vielmehr als eine 6kologische Rasse der Spezies Astyanax
mexicanus aufzufassen, wobei der Hohlenfischtypus wiederum in mehrere
lokale, geringfiigic unterschiedliche Populationen zerfillt. In diesem
Sinne werden Astyanax mexicanus und die einzelnen Populationen der
Hohlencharaciden als voneinander unterschiedliche 4styanaz-Formen be-
zeichnet.

Meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. C. Kosswic, danke ich fiir die An-
regung zu diesem Thema, fiir sein stetes Interesse am Fortgang der Arbeit und fiir

den mir im Zool. Staatsinstitut Hamburg zur Verfiigung gestellten Arbeitsplatz.
Auch der Deutfschen Forschungsgemeinschaft sei fiir jhre Unterstiitzung gedanks.

II. Fragestellung

Die eingangs geschilderten Verwandtschaftsverhiltnisse zeichnen die
verschiedenen Astyanaz-Formen als einzigartig giinstige Objekte fiir
vergleichende und genetische Untersuchungen aus; diese sind von
groBlem deszendenztheoretischen Interesse, da sie AufschluB} dariiber
geben, wie phylogenetische Prozesse beim Ubergang zum Leben in
Hohlen verlaufen kénnen. Dariiber hinaus lassen sich die Astyanax-
Formen ohne Schwierigkeiten in Aquarien halten und nachziichten.
Somit sind sie dem Experiment leicht zugénglich. Die zahlreich vorlie-
genden Untersuchungen liefern dennoch unzureichende Xenntnisse nnd
sind teilweise widerspruchsvoll, wie zu zeigen sein wird.

Da tierisches Leben nur in steter Wechselbeziehung zur duleren Umn-
welt moglich ist, verdienen bei Organismen, denen die Eroberung so
extremer Biotope gelang, wie sie die lichtlosen Riume der Hohlen dar-
stellen, besonders die Sinnesorgane und deren Leistungen untersucht zu
werden.

Uber die Augenreduktion und den Lichtsinn im allgemeinen gibt es
fiir die Hohlencharaciden eine Reihe von Untersuchungen. Die Augen-
reste sind bis auf eine kleine in die Orbita versunkene Zyste reduziert, die
Linse fehlt meistens, und die Retina und der Opticus sind in jedem Falle
weitgehend atrophiert (GrEssEr und BrEDER, 1940; Lirine, 1953;
Kvax und Kinrineg, 1954; Perers und Prrers, 1966). Hiermit ist
gleichzeitig eine genetisch fixierte Reduktion der optischen Loben ver-
bunden (FraNCK, 1964). Dennoch ist bei diesen Hoéhlentieren ein Licht-
sinn sehr wohl ausgebildet, der im Pinealkomplex, in den Augenresten
und wahrscheinlich auch in der Rumpfregion zu suchen ist (BREDER und
GRESSER, 1941a, b; BrEDER und Rasquin, 1947; Kimuwe, 1961).
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Fiir den oberirdisch, gesellig im offenen Wasser lebenden FluBfisch
dagegen ist das Auge ein dominierendes Sinnesorgan. Seine grofie Be-
deutung bei der Nahrungssuche, der Schwarmbildung und der Orientie-
rung im Raum ist unverkennbar und drickt sich in der Grofie und in
der kréiftigen Ausbildung der Retina und der optischen Loben aus. Da-
durch wird die Vorstellung, dal} dieser Fisch die Stammform zahlreicher
Hohlenfischderivate sein kénnte, erheblich erschwert. So bilden zwei
Fragen den Rahmen fiir die vorliegende Untersuchung: (1.) Besitzt der
oberirdisch lebende, gedugte Astyonax Pridispositionen, die ihm den
Ubertritt in lichtlose Biotope erméglichten, und (2.) haben sich die
Sinnesorgane als Folge des Hohlenlebens im Zuge einer allgemeinen
Degradation ebenso wie das Auge regressiv entwickelt, blieben sie unver-
dndert oder miissen sie verbessert den Ausfall des optischen Sinnes
kompensieren ?

Die auffdlligen und bei cavernicolen Tieren allgemein mit erstaunli-
cher Konvergenz verlaufenden Augen- und Pigmentreduktionen haben
schon immer im Mittelpunkt der Diskussion um die Hohlentiermerkmale
gestanden. Fir die verschiedenen Astyanax-Formen liegen jedoch Arbei-
ten vor, die nicht nur das Auge, sondern auch andere Sinnesorgane be-
handeln. So berichtet BrRepER (1943), dall anatomische Untersuchungen
von MERRIMANN — die allerdings bisher unverdifentlicht geblieben
sind -— gezeigt hitten, dafl das Labyrinth der Héhlenform im Vergleich
zum oberirdisch lebenen Astyanax deutlich, wenn auch nicht in dem
MaBe wie das Auge degeneriert sein soll. Fiir das Seitenliniensystem fand
Brepir (1943), daB es offenbar bei dem Chica-Fisch nicht hypertrophiert,
sondern. normal ausgebildet sei und da3 die auf diesem Organsystem
beruhende Distanzwahrnehmung von Hindernissen hinter der anderer
Hohlenfischarten zuriickstehe. Hauw (1957) nimmt dagegen gerade die
Beobachtung, dafl der Hohlenfisch in eleganter Weise Hindernisse wie
Pflanzenstengel und Steine umschwimmst, zum Anlaf} ausgedehnter Ver-
haltensexperimente, in denen er nachweisen konnte, dal der Ferntastsinn
besser ausgebildet ist als bei Teleostiern mit funktionstiichtigen Augen.
Wihrenddessen stellte Joun (1957) fest, dafl nicht nur der Hohlenfisch,
sondern auch der geblendete FluBfisch Hindernissen geschickt auszu-
weichen versteht. Es ist nun wiinschenswert, durch vergleichende mor-
phologische und histologische Untersuchungen Aufschluf dariiber zu er-
halten, inwieweit sich die verschiedenen Astyanaz-Formen im Hin-
blick auf die Ausbildung der Seitenorgane voneinander unterscheiden.
Das gleiche gilt fiir das Geschmacks- und. Geruchsorgan, fiir die bisher
Untersuchungsbefunde vorliegen, deren Korrektur erforderlich ist. Hinzu
kommt, daB der Ausbildungsgrad der gemeinsam als Hautsinnesorgane
bezeichneten Seiten-, Geruchs- und Geschmacksorgane beim Pachon-
Fisch noch unbekannt ist. Da das Labyrinth auf Grund seiner Herkunft
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mit dem Lateralsystem verwandt ist, wurde es in die vorliegende Unter-
suchung mit einbezogen.

Uber die in der Haut der Fische liegenden Sinnesorgane, die z.T.
schon sehr lange bekannt sind, gibt es eine umfangreiche, aber uniiber-
sichtliche Literatur (vgl. PraTe, 1924; BoEKE, 1934; SCHNAKENBECK,
1956, 1960). Liickenhafte 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 gehoren erstens die Geschmacksorgane und zweitens
das olfaktorische Epithel. An dritter Stelle wiren die freien Nervenendi-
gungen zu nennen, deren Funktion vorwiegend in angelsichsischen Ar-
beiten als ,,common chemical sense” angegeben wird (z. B. PARKER,
1908, 1922). Sie stehen mit Spinalnerven in Verbindung und wurden
urgpriinglich fiir Fluchtreaktionen gegeniiber Sduren, Salzen, Alkalien
und Bittersubstanzen verantwortlich gemacht (KaprpERs, 1960). ScHAR-
®rER, SMITH und Paray (1947) fanden jedoch, daB bei Trigliden auch ohne
Vermittlung durch Geschmacksknospen Fuftertiere chemorezeptorisch
erkannt und Beutefanghandlungen ausgelost werden kénnen. Zu den
Organen mit Tastfunktion sind erstens das Seitenkanalsystem, zweitens
die freien Neuromasten und drittens freie Nervenendigungen zu zéhlen.
Letztere vermitteln den bei Fischen offenbar allgemein verbreiteten und
gut entwickelten Hauttastsinn (HERRICOR, 1903; DisrgrAAF, 1934), In
der vorliegenden Arbeit sind beide, die freien in der Haut liegenden
berithrungsempfindlichen Nervenendigungen wie auch die zur Chemo-
rezeption unberiicksichtigt geblieben. Hier ist vielmehr besonderer Wert
auf die morphologischen und histologischen Grundlagen der tbrigen er-
wihnten Hautsinnesorgane gelegt worden.

1I1. Material

Das Zoologische Staatsinstitut in Hamburg besitzt seit mehreren Jahren Zuch-
ten des Flul- und Pachon-Fisches. AuBlerdem standen einige lebende und fixierte
Exemplare der Sabinos-Population zur Verfugung, die durch Herrn Prof. Kosswia
auf einer Expedition im Jahre 1964 gefangen und aus der zentralmexikanischen
Sabinos-Hohle direkt importiert wurden. Somit konnten ebenfalls Individuen einer
Hohlenpopulation untersucht werden, die vermutlich phylogenetisch, zumindest
jedoch in geographischer Hinsicht zwischen FluB3- und Pachon-Fisch stehen. Das
fir die vorliegenden Untersuchungen vorhandene Material an Sabinos-Fischen war
allerdings nicht sehr umfangreich, hatte aber den Vorteil, unter natirlichen Be-
dingungen aufgewachsen und nicht den Einfliissen jahrelanger Hélterung und In-
zucht unterworfen zu sein. Exemplare aus den der Sabinos-Hohle benachbart leben-
den Arroya- und Tinaya-Populationen waren leider nicht erreichbar. Ebenso wurden
die Chica-Fische nicht untersucht, da nur das morphologisch und genetisch hetero-
gene Material vorlag, das die Chica-Héhle heutzutage aufweist. Weitere Characiden-
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arten wurden als Jungtiere aus dem Handel bezogen und mindestens einen Monat
lang in grofen Aquarien gehiltert, um eine unbeschidigte und gepflegte Epidermis
sicherzustellen.

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

IV. Die Hautsinnesorgane verschiedener Astyenax-Formen
1. Das Lateralsystem

Die sogenannte ,,Seitenlinie® ist ein hochentwickeltes und bezeichnen-
des Organsystem niederer im Wasser lebender Vertebraten. Es besteht
jedoch nicht nur aus einer Lingsreihe von Sinnesorganen, die in einem
Kanal versenkt an der Rumpfseite liegen, sondern umfaBt Kanal-,
Rinnen- und Grubenorgane und freie in der Epidermis verstreute Sinnes-
hugel, die sowohl am Rumpf als auch in der Kopfregion vorkommen
konnen. Diese Seitenliniensinnesorgane zeigen simtlich einen strukturell
aullerordentlich einheitlichen Aufbau und werden als Sinneshiigel oder
Neuromasten bezeichnet. Sie stellen runde bis ovale Zellkomplexe dar,
in deren Zentrum sich die birnenférmigen sekundiren Sinneszellen be-
finden. Der Sinneshiigel enthélt weiterhin als festigende Elemente eine
groflere Anzahl langgestreckter Stiitzzellen, die die Sinneszellengruppe
umgeben und durchsetzen, und wird héufig durch eine periphere Schicht
von Mantelzellen gegeniiber dem angrenzenden Gewebe abgeschlossen.
Die Sinneszellen unterscheiden sich morphologisch von den Stiitzzellen
vor allem dadurch, daB sie einerseits distal in einen langen, haardhnlichen
Fortsatz auslaufen und andererseits infolge ihrer Kiirze den Knospen-
grund nicht erreichen. Die Haarfortsétze der Sinneszellen werden von
einer elastischen, gallertigen Substanz umschlossen, die durch das um-
gebende flissige Medium beweglich dem Sinneshiigel aufsitzt und als
Cupula bezeichnet wird. Nach GRoNER (1940) soll sie von den Sinneszellen
gebildet werden.

Diese charakteristischen Grundziige im Bau der Neuromasten, die
auch neuerdings elektronenmikroskopisch untersucht wurden (TrUJILLO-
Cexnoz, 1961), liefern ein Kriterium zu ihrer Unterscheidung von den
Geschmacksknospen, die ebenfalls in der AuBlenhaut der Fische zahl-
reich verstreut vorhanden sein kénnen.

Einige Fische und alle aquatilen Amphibien besitzen zeitlebens nur
freie Neuromasten. Bei den meisten Fischen jedoch findet wihrend der
ontogenetischen Entwicklung eine Einsenkung bestimmter Sinneshiigel-
reihen des Kopfes und des Rumpfes in Kanile statt, ein Vorgang, der
auf eine ebenso verlaufende phyletische Entwicklung des Kanalsystems
schlieBen 148t (Dirkeraarw, 1952). Diese Sinneslinien variieren in den
einzelnen systematischen Gruppen in bezug auf Ausbildungsgrad, Ver-
lauf und Verbindung und sind von StEwsi6 (1947) interpretiert und
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homologisiert worden. Vergleichend anatomisch besteht kein fundamen-
taler Unterschied zwischen Kanilen, Sinnesgruben und oberfldchlichen
Neuromastenreihen ; sie bilden sich embryologisch in der gleichen Weise.

DaB freie Sinneshiigel und Kanalneuromasten dem gleichen Organ-
system angehoren, ist schon von Herrick (1901, 1902) auf Grund von
Untersuchungen iiber die Nervenversorgung nachgewiesen worden. Die
Neuromasten werden von Lateralisnerven versorgt, die beiderseits der
Medulla oblongata mit je zwei Wurzeln austreten und am Kopf mit
Asten der VII. und V. Hirnnerven verlaufen, wihrend die Rumpfregion
von Lateralisfasern versorgt wird, die sich dem Vagus anschlieBen
(Ramus lateralis vagi) (MaN1GK, 1934; KAPPERS, 1960).

Uber die Funktion der Seitenorgane hat sehr lange Unklarheit ge-
herrscht. AufschluBreiche Ausschalt- und Dressurversuche von Dijx-
GRAAT (1934, 1947, 1952) haben erst genauer die biologisch adiquaten
Reize fiir die Seitenorgane festlegen kénnen. Demnach hat das Lateral-
system die Funktion eines ,, Ferntastsinnes®, bei dem vor allem Stau-
druckerscheinungen des Wassers eine wesentliche Rolle spielen. Die
rheotaktische Hinstellung des Fisches wird nicht oder nur kaum durch
die Seitenlinie, sondern hauptsichlich optisch und taktil vermittelt.
Ebenso beteiligen sich die Seitenorgane nicht an der Schallrezeption
(v. Frisca und STETTER, 1932; DiskarAAF, 1952), wie wiederholt be-
hauptet worden ist. Obwohl die Neuromasten im elektrophysiologischen
Experiment auf vielfaltige Art gereizt werden kdonnen, sind es in erster
Linie die bei Anndherung fester Korper entstehenden geringfiigigen
Wasserbewegungen, die durch Scherung der Cupulae den biologisch ad-
dquaten Reiz fir das Lateralsystem darstellen.

a) Methode

Zur makroskopisch sichtbaren Darstellung des Verlaufs der Seitenlinienkanile
wurden verschiedene Methoden angewandt.

Die Anfirbung nach WorLFARRT (1938) ist sehr dauerhaft und kann jederzeit
wiederholt werden: Die formolfixierten Tiere werden in 2%igem H,0, gebleicht.
Wihrend dieser Zeit hat sich das ganze Kanalsystem infolge der Zersetzung des
H,0, mit Gasblasen gefiillt, die durch kriftiges Evakuieren im Exsikkator gemein-
sam mit eventuell kanalverstopfenden Teilchen wieder herausgetriecben werden.
Anschlieflend werden die so vorbereiteten Objekte mit verdiinnter Tuschelésung
(Aquarelltusche) betrdufelt, die infolge der Kapillaranziehung der Poren sowie des
Konzentrationsunterschiedes zu der Flissigkeit in den Kanélen sofort von dem
Kanalsystem aufgesogen wird. Der Kanalverlauf 148t sich nun gut unter dem
Binokular verfolgen. Diese Darstellungsmethode ist jedoch nicht so sehr geeignet,
wenn es darum geht, Unterbrechungen im Kanalverlauf festzustellen, da nicht mit
Sicherheit entschieden werden kann, ob es sich um eine echte Fragmentation oder
um eine zufillige, schwierig zu beseitigende Verstopfung des Kanals handelt.

Recht zuverlissig ist dagegen die Selbstinjektion der Kanile frisch getoteter
Fische mit Methylenblau: Man betdubt die Tiere mit dem Priparat MS 222 (Fa.
Sandoz A.G. Nirnberg) so stark, daB nach einiger Zeit der Tod eintritt. Noch
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wihrend der Betsubung werden sie fiir 3 min in eine kréftige wésserige Losung von
Methylenblau (ca. 1:500) eingelegt. Die Farbe dringt sehr schnell durch die Poren
in das Kanalsystem ein. Daneben lagert sich in Kiirze Farbstoff den Kanalorganen
und ihren Cupulen an, so dafl die Kanile bei Betrachtung unter dem Binokular als
hellblaue Streifen durch die noch ungetriibte Kopfhaut sichtbar werden, in denen
sich auBerdem unschwer die tiefblauen Kanalneuromasten auszihlen lassen. Bei
den pigmentierten FluBfischen mufite teilweise die reichlich pigmentfithrende dor-
sale Kopfhaut abprépariert werden, um die verdeckten Kanile freizulegen. Sehr
kriiftig werden hierdurch auch die sonst glashellen Cupulae der freien Sinneshiigel
in der Epidermis angefirbt. Sie konnen, somit sichtbar geworden, mit einer Pipette
abgesaugt und unter dem Mikroskop untersucht werden. Zur Schonung der leicht
hinfilligen Cupulen ist es ratsam, die zuvor gefangenen Fische nicht aus dem Wasser
zu heben und stets in flissigen Medien zu transportieren.

Der Nachteil dieser Methode liegt in der sehr schnellen Verginglichkeit der
Firbung. AuBerdem tritbt und verdndert sich die empfindliche Fischepidermis
schon nach wenigen Minuten, wenn der Kreislauf vollsténdig zum Stillstand ge-
kommen ist. Sofortige Fixierung wiirde entweder zu stark tritben (z.B. mit Susa
nach HErpENHAIN) oder den Farbstoff zu schnell entziehen (z. B. mit Formol).

Zur Erginzung der Totalpriparate und zur genauen Untersuchung der Kanal-
organe wurden Querschnittserien des Kopfes hinzugezogen.

Bei der Darstellung der Anzahl und Verbreitungsdichte der {iber den ganzen
Karper verteilten freien Neuromasten konnte die langwierige Schnittserienherstel-
lung dadurch umgangen werden, daB mit Methylenblau vitalgefirbt wurde?: Die
Tiere werden drei Stunden in einer Losung von Aqua dest. und Methylenblau im
Verhiltnis 5000:1 gehalten — was sie ohne sichtbare Schidigung iiberstehen — und
dann abgetdtet. Unter dem Binokular erscheinen die Neuromasten als tiefblaue
Punkte in der ungefirbten Epidermis. Die Cupulae sind nicht gefarbt.

Auch hier gelang es nicht, die makroskopisch sichtbare Farbung zu erhalten.
Die Fixierung mit 5—8%igem Ammoniummolybdat (nach BerHE-DocrsL) fithrte,
auch bei Zusatz von 1%iger Osmiumsiure (RoMEIs, 1948), nicht zum Erfolg.

Um die Zuverlissigkeit dieser Firbung zu iiberpriifen, wurden kleine Haut-
stiicke vitalgefirbter Fische in Schnittserien zerlegt. Der Vergleich der angefarbten
Organe auf den Hautstiickchen mit den im histologischen Schnitt sichtharen Neuro-
masten ergab Ubereinstimmung hinsichtlich ihrer Anzahl und Lage.

Tiir photographische Aufnahmen erwies es sich als besonders geeignet, die vital-
gefarbten und getdteten Fische sogleich fiir kurze Zeit in Susa (nach HEIDENHAIN)
zu dberfithren; es tritt eine milchige Tritbung der Haut auf, die stérendes dunkles
Pigment und blendendes Guanin zuriicktreten 1Bt und dadurch die die Neuromasten
repriisentierenden Punkte hervorhebt. Dariiber hinaus verzogert die Susa-Fixierung
die Entfirbung erheblich (2—3 Tage). Um die Neuromastenanzahl und ihre Ver-
teilung bei verschiedenen Exemplaren vergleichen zu koénnen, wurden 9x12
Plattenaufnahmen (,,Linhof Technika‘‘) gemacht und damit ein groBes Auflésungs-
vermogen fiir die sehr kleinen und dicht stehenden Farbpunkte erzielt.

b) Astyanax mexicanus

Das Kanalsystem der Seitenlinie von Astyanax mexicanus kann als
das eines typischen Teleostiers bezeichnet werden. Der deutlich und
voll ausgebildete Lateralkanal (LK) des Rumpfes erstreckt sich vom
dorsalen Rand des Kiemendeckels in leicht ventrad geschwungenem

2 Auch DITERGRAAF (1934) und DENNY (1937) erwihnen, allerdings ohne néhere

Angaben, freie Neuromasten durch Vitalfirbung mit Methylenblau sichtbar ge-
macht zu haben.
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Bogen bis in den Schwanzstiel. Poren, die die Schuppen in regelmiBigen
Abstinden durchbrechen, stellen die Verbindung zur AuBenwelt her.
Die Kanalorgane liegen entsprechend regelméBig stets jeweils zwischen
zwei Poren und nehmen zum Schwanz hin an GréBe und Differenzierung
ab. Thre Anzahl ist schwankend und betrigt in der Regel 25 bis 35
auf jeder Rumpfseite. Zum Kopf hin wird der Rumpfkanal von Ele-
menten des Schultergiirtels (Supracleithrum, Posttemporale) um-
schlossen. Als Hauptkanal des Kopfes tritt er anschlieflend in Beziehung

10K

Abb. 2. Schematische Darstellung des Kopfkanalsystems mit Neuromasten
(schwarz). Erklarung im Text

zu Dermalknochen des Schidels und kann als Temporalkanal bezeichnet
werden (PraTg, 1924). Der Temporalkanal (TK) besitzt 2, selten 3
Neuromasten und gibt sogleich dorsal den Oceipitalkanal (OK) ab, der in
der Regel als Kommissur mit Scheitelpore ausgebildet ist und 1—2
Kanalorgane auf jeder Seite enthilt. Ventralwirts zweigt sich vom
Temporalkanal der Praeopercularkanal (PK) ab. Dieser setzt sich im
Articulare und Dentale als Mandibularkanal (MK) bis fast zur Schnauzen-
spitze hin fort. Auszdhlungen der Neuromasten im Praeopercular-Mandi-
bularkanal haben durchschnittlich 10 Organe ergeben (PK: 3; MK: 7).

Im Bereich des Pteroticums teilt sich der Temporalkanal in zwei
Orbitalkanéle: Der Supraorbitalkanal zieht oberhalb des Auges durch
das Frontale dicht an der Nasengrube vorbei bis in das Praemaxillare
und enthilt 6 Kanalorgane. Der Infraorbitalkanal (I10K) verlauft da-
gegen seinem Namen entsprechend bis in das Praefrontale und ist durch
Knochenhiilsen der Orbitalia geschiitzt. In ihn sind 8 Neuromasten ver-
senkt. In der Abb. 2 sind der Verlauf der Kanile und die Anzahl

18 Z. Morph. Tiere, Bd. 61
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der in ihnen gezahlten Sinnesorgane auf Grund von Untersuchungen an
10 Exemplaren generalisiert dargestellt.

Die im allgemeinen geringfiigigen intra- und interindividuellen Unter-
schiede der Neuromastenzahl in den einzelnen Kanilen treten vor allem

Abb. 3 Abb. 4

Abb. 3. Linke (a) und rechte (b) Seite des Kopfkanalsystems eines Exemplares
von Astyanax mexicanus (Standardlinge: 59 mm). Rekonstruktion nach
Schnittserie. Neuromasten schwarz

Abb. 4. Verteilung der freien Neuromasten bei Astyanax mex. Ausschnitt aus dem
Schuppenkleid der Rumpfseite. Durch die Bildmitte verliuft horizontal der Lateral-
kanal. Vitalfdrbung mit Methylenblau. 9 X nat. Gr.

und verstirkt im Zusammenhang mit Unterbrechungen des Kanalver-
laufs auf. Die Abb. 3 zeigt die aus Schnitten rekonstruierten Verhiltnisse
der linken und rechten Kopfseite eines beliebig herausgegriffenen
Astyanax mexicanus. Ebenso kann — wenn auch sehr viel seltener — die
Rumpflinie verkiirzt und stellenweise reduziert sein.

Die freien Neuromasten in der Haut von 4styanax sind wie gewohnlich
bei Teleostiern iiber Kopf, Rumpf und Schwanzflosse verteilt. AuBer-
gewdhnlich jedoch ist ibre Vielzahl und Dichte am Rumpf. Die Abb. 4
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148t deutlich erkennen, daf fast ausnahmslos allen Schuppen 4—8 Neuro-
masten aufsitzen; meistens weisen nur diejenigen Schuppen, die vom
Lateralkanal durchbohrt werden, keine Organe auf. Auffillig ist die
senkrecht zur Kérperlingsachse verlaufende fiir Lateralorgane typische
Anordnung der Farbpunkte. Diese Querreihenbildung kommt nach
Drrkaraar (1952) durch entsprechend gerichtete Teilung bei der Sinnes-
hiigelvermehrung zustande. In der Schwanzflosse verlaufen die Neuro-
mastenrethen zwischen den Radien in Léngsrichtung. Auch am Kopf

; ;

e ‘:

Abb. 5. Verteilung der freien Neuromasten am Kopf von Astyanax mexicanus.
Vitalfirbung mit Methylenblau. 5 X nat. Gr.

kommen neben regellos verstreuten Organen vor allem auf dem Oper-
culum und in der Occipitalregion Sinneshiigellinien als Reminiszenz an
ein urspriinglich wesentlich komplizierter gebautes Linjensystem (vgl.
StENSIO, 1947) vor (Abb. 5 u. 6).

Der Vielzahl der Sinneshiigel in der Rumpthaut entspricht ein
kraftiger Ramus lateralis vagi, der dicht oberhalb der Seitenlinie nach
hinten verlduft und gleich zu Beginn in Héhe des Kiemendeckelrandes je
einen gut ausgebildeten dorsalen und ventralen Ast abgibt. Werden bei
der Methode der Vitalfirbung optimale Zeiten und Konzentrationen ein-
gehalten, so tritt haufig eine zusétzliche Anfarbung der lebenden Nerven-
fasern im Corium auf (ExrricH, 1887). Auf diese Weise wird sichtbar, daB3
die in der Epidermis liegenden gefarbten Sinnesorgane von den gleichen
Nervendstchen versorgt werden, die die Kanalneuromasten innervieren;
ein Nervenast spaltet sich in mehrere Zweige auf, von denen einer zum

18%
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Kanalorgan zieht, wihrend die iibrigen zu den umliegenden freien Sinnes-
hiigeln fiihren. Wenn auch fiir die meisten gefirbten Hautpunkte der
frisch getoteten Fische eine sichtbare Cupula nicht nachweisbar war, so
zeigen doch histologische Untersuchungen, daB diese Hautsinnesorgane
dem Lateralsystem angehéren.

Abb. 6. Verteilung der freien Neuromasten bei Astyanaz mexicanus. Ausschnitt aus
dem Gebiet des hinteren Kiemendeckelrandes. Vitalfirbung mit Methylenblan.
9 X nat. Gr.

In den Sinneshiigeln der Kopfhaut lassen sich einwand{rei die zentral-
gelegenen, kurzen und kolbenférmigen Sinneszellen von den gestreckten,
stets lingeren und die Basalmembran erreichenden Stiitzzellen unter-
scheiden (Abb. 7).

Dadurch, dafi die Kerne der beiden ungleich langen Zelltypen basal
gelegen sind, fallt im histologischen Schnitt das charakteristische und
schon bei oberflachlicher Betrachtung ins Auge fallende Bild zweier ge-
trennter Kernreihen im Sinneshiigel auf, die parallel zur Epidermisober-
flache tibereinanderliegen. Die ovoiden Kerne der Sinneszellen erscheinen
auBerdem haufig dunkler gefarbt als die der ibrigen Zellen des Organ-
komplexes.
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Die Neuromasten des Kopfes liegen in der dicken Epidermis etwas
eingesenkt (Abb. 7), wodurch die sehr empfindliche Cupula vor mechani-
scher Beanspruchung geschiitzt ist und im Schnittpriparat erhalten
bleiben kann. Sie ist jedoch immer durch die Behandlung mit Chemi-
kalien wiahrend der Fixierung erheblich geschrumpft und in ihrer Gestalt
verandert. Das mag auch ein Grund dafiir sein, daf} der reizphysiologisch
so wichtigen Cupula von fritheren Untersuchern im allgemeinen nur
wenig Beachtung geschenkt worden ist.

Abb. 7. Freier Neuromast in der Kopfepidermis von Astyanax mexicanus. Ein Rest
der Cupula ist sichtbar. Schnittdicke 7 ©, Hématoxylin-Thiazinrot

Die Neuromasten in der sehr viel diinneren Epidermis des Rumpfes
und des Schwanzes schlieBen abgeflacht und breit mit der Epithelober-
flache ab und lassen im histologischen Priparat selten einen Cupularest
erkennen (Abb. 8). Sie werden meistens von einer kriftigen Schicht ling-
licher Mantelzellen (Stiitzzellen) eingefaBt. Sinnes- und Stiitzzellen sind
zuweilen schwierig voneinander zu unterscheiden, da die Sinneszellen in-
folge des niedrigen Epithels bis fast auf den Organgrund hinabreichen
(vgl. Abb. 12). Das gilt vor allem fiir die weiter schwanzwiirts gelegenen
Sinneshiigel. Ganz allgemein liBt sich eine GréBenabnahme der Organe
von vorn nach hinten feststellen, ohne dall der eigentliche Bau davon
beriihrt wird.

In diesem Zusammenhang muf} die natiirliche Variabilitidt der Seiten-
organe erwidhnt werden, auf die besonders WorLLwarTH (1934) und
GrONER (1940) hinweisen und die sich in erheblichen Schwankungen der
Organausbildung duflert. So kann ein gesundes Tier sowohl gut- als auch
schlecht- und miBgebildete Seitenorgane besitzen. AuBerdem ist die
Tendenz zu guter oder schlechter Ausbildung individuell verschieden und
scheint periodisch aufzutreten (GRONER, 1940). Diese Vorginge diirften
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wohl kaum als Beginn phyletischer Reduktionserscheinungen gewertet
werden, sondern vielmehr mit der natiirlichen Degeneration und Re-
generation der Sinneszellen zusammenhédngen.

Die Kanalorgane zeigen grundsétzlich den gleichen Bau, wie er be-
reits fiir die freien Neuromasten beschrieben worden ist. Die Kanile
offnen sich direkt durch Poren oder indirekt durch kleine Nebenrdhrchen
nach auBen und sind mit einem ein- bis zweischichtigen Epithel ausge-
kleidet. In dieses sind die flachen und breiten Organe in mehr oder
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Abb. 8. Freier Neuromast in der Rumpfepidermis von Astyenax mexicanus. Die
Sinneszellen reichen fast bis zum Organgrund. Schnittdicke 7 y,
Hématoxylin-Thiazinrot

weniger regelméfBigen Abstéinden meistens zwischen zwei Poren einge-
lagert. Am Kopf werden die Kanile in der Regel durch Knochenhiilsen
eingeschlossen, wihrend der Rumpfkanal von Schuppen umfalt wird.
Die Cupula in den Kopfkanélen 146t sich sehr schén nach Methylen-
blaufirbung beobachten, da sie beim betdubten Tier deutlich durch die
teilweise glashelle Knochen- und Hautwand hindurchschimmert. Das
ovale Sinnesepithel und die aufsitzende lingliche Cupula liegen tiber-
raschenderweise in Richtung des Kanalverlaufs, wobei die Cupula das
Kanallumen zur Seite hin nicht abschliefit (vgl. auch die Vermutungen
von BERGEDK und ALEXANDER, 1962 bei Fundulus). Da aber die Ver-
schiebung des fliissigen Kanalmediums den Reiz fiir das Sinnesorgan
darstellt, miiBte demnach die parallele Anstromung die reizwirksamste
sein. Fiir die flachen, fahnenférmigen Cupulae der Amphibien berichtet
GORNER (1963) nun, daB die reizwirksamste Richtung parallel zur Cupula-
breitseite verlauft. Diese Beobachtungen bestétigen, dal die Neuromasten
nicht als Druckrezeptoren gebaut sind, sondern als Strémungsrezeptoren.
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¢) Die Héhlenformen des Astyanax mexicanus

Das Kanalsystem der Hohlencharaciden gleicht dem des oberirdisch
lebenden Astyanax mexicanus so sehr, dafl sich eine wiederholende Be-
schreibung eriibrigt. In der Abb. 2 ist das Kopfkanalsystem mit seinen

Neuromasten generalisiert darge-
stellt. Sie gilt — wie erwdhnt —
ebenso fiir den Flufifisch und ist
das Ergebnis von insgesamt 30 un-
tersuchten Exemplaren aller drei
Astyanax-Formen (10 FluBfische,
15 Pachon-Fische, 5 Sabinos-Fische).

Wichtig im Hinblick auf den Ver-
gleich der Formen ist die Bertick-
sichtigung der individuellen Varia-
bilitit der Kanalsystemausbildung.
Wenn GrosBer und Hasen (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 zuriickzufithren,
daB eine zu geringe Individuenanzahl
untersucht worden ist. Denn sowohl
beim FluBfisch als auch bei den bei-
den Hohlenpopulationen 6ffnen sich
der linke und rechte Occipitalkanal
in der Regel in einer gemeinsamen
Scheitelporenach auBen. Ein ,, Hyoid-
kanal®“, der Sinnesorgane enthalt,
konnte allerdings bei den hier unter-
suchten Exemplaren niemals gefun-
den werden. Wahrscheinlich han-
delte es sich beim Chica-Fisch um ein
nach auBen fithrendes Nebenrohr-
chen des Praeopercular-Mandibular-

Abb.9. Linke (a) und rechte (b) Seite
des Kopfkanalsystems eines Exem-
plares der Hoéhlenform aus der Cueva
de los Sabinos(Standardlénge: 51 mm).
Rekonstruktion nach Schnittserie.
Neuromasten schwarz

kanals, in das Sinnesorgane des Hauptkanals ausnahmsweise hineinver-
lagert worden waren. Die Abb. 9 u. 10 geben den aus Schnittserien
rekonstruierten Kanalverlauf von je einem zufillig herausgegriffenen
Exemplar der beiden Hohlenfischpopulationen wieder. Die Tatsache,
daf} der im natiirlichen Lebensraum aufgewachsene Sabinos-Fisch zahl-
reiche Unterbrechungen im Kanalverlauf aufweist, liBt vermuten, daf}
die beim Fluf- und Pachon-Fisch beobachteten Kanalfragmentationen
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nicht auf unnatiirliche Bedingungen der Aquarienhaltung zuriickzu-
fiithren sind. Auch ParpENHEIM (1928) und Porovict (1930; dort weitere
Literatur) weisen auf erhebliche Anomalien in der Ausbildung der Seiten-
linie bei freilebenden Teleostiern hin. Sie beobachteten Unterbrechungen,

Abb. 10. Linke (a) und rechte (b) Seite des Kopfkanalsystems eines Exemplares
der Hohlenform aus der Cueva del Pachon (Standardlinge: 54 mm).
Rekonstruktion nach Schnittserie. Neuromasten schwarz

Zweigbildungen und andere UnregelmaBigkeiten im Verlauf der Kanéle.
Als Griinde fiir diese Abweichungen in der Ausbildung der Seitenlinien
werden meistens Storungen der ontogenetischen Entwicklung und
mechanische Schidigungen der in Entwicklung begriffenen Epidermis-
schicht der Jungfische angenommen. Es ist daher d&uBlerst zweifelhaft, ob
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aus solchen Anomalien auf sich anbahnende phylogenetische Reduktions-
tendenzen in bezug auf das Lateralsystem einzelner Arten geschlossen
werden darf.

Fir die verschiedenen Astyanax-Formen lassen sich Kopfkanalfrag-
mentationen meistens in der Temporalregion und im Infraorbitalkanal
beobachten. Dall der Supraorbitalkanal in den Abb. 3, 9 u. 10 regel-
méiBig vom fiibrigen Kanalsystem abgetrennt liegt, beruht auf Zufall.
Ebenso konnten — wenn auch weit weniger hiufig — andere Abzwei-
gungen des Temporalkanals verbindungslos sein.

Es ist erklédrlich, dal} das Temporalgebiet als Zentrum der Aufzweigung
des Kopfkanalsystems einer vielfiltig geordneten Entwicklung bedard,
bei der UnregelmaBigkeiten leicht eintreten kénnen. Andere Verhiltnisse
liegen hinsichtlich der Ausbildung des Infraorbitalkanals vor. Dieser ist
bei dem FluBfisch meistens eng und zieht sich sehr dicht unter dem Auge
nach vorn und kann daher mehrfach unterbrochen oder streckenweise
durch Gewebe verschlossen sein. Der Infraorbitalkanal der Hohlen-
formen erfahrt jedoch haufiger grofere Verdnderungen, die offensichtlich
mit dem Verlust des ehemals groBBen Auges in Verbindung stehen. So ver-
lauft dieser Kanal oft nicht mehr in einem so stark ventrad geschwunge-
nen Bogen wie bei den augenbesitzenden Formen, da der Schadel nach
BrEDER (1944) Modifikationen durch die Augenreduktion erfihrt. Die
Orbitalia riicken stirker auf die ehemalige Augenhdhle zu und nehmen
den in ihnen verlaufenden Kanal mit. Die bei Hohlencharaciden haufige
Unterbrechung und Verkiirzung des Infraorbitalkanals kénnte darauf
zuriickgefithrt werden, dafl die Suborbitalknochen bei den Héhlenformen
in Einzelelemente zerlegt werden (ALVAREZ, 1946), wodurch eine kon-
tinuierliche Ausbildung des Kanals verhindert wird.

Eine regressive Reihe innerhalb der verschiedenen Hohlenpopula-
tionen, wie sie ALVAREZ (1946) in Zusammenhang mit seinen Untersuchun-
gen iiber den Orbitalring zu finden glaubt, konnte ich nicht feststellen.
Es werden stets alle Orbitalia — wenn auch zum Teil zerlegt und in ihrer
Lage verdndert — ausgebildet, und so sind auch normale, wie beim
FluBfisch ausgebildete Infraorbitalkanile bei den Héhlenformen keine
Seltenheit.

Die Anordnung und Dichte der freien Neuromasten an Kopf, Rumpf
und Schwanz ist bei den hier untersuchten Hohlenpopulationen ohne
Unterschiede. Die zahlreichen Sinneshiigel sind am Schwanz in Lings-
reihen angeordnet (Abb.13) und fehlen am Rumpf auf fast keiner
Schuppe. Der Kopf ist ebenfalls mit Lateralorganen iibersit. Sie liegen
besonders zahlreich in der Suborbital- und Opercularregion und sind
sowohl regellos als auch in bestimmten festliegenden Linien angeordnet
(Abb. 11,). Deutlich ist zu erkennen, dal} ein Hautbezirk im Gebiet des
ehemaligen Auges ausgespart bleibt.
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Der Vergleich des FluBifisches mit seinen Hohlenderivaten in bezug
auf die Anzahl und Anordnung der freien Neuromasten 148t sich zuver-
lassig und leicht mit Hilfe der Photographien methylenblaugefirbter
Tiere durchfiihren. Schwanz und Rumpf erweisen sich hierbei fiir alle
Formen gleich dicht mit Lateralorganen besetzt. Eine Bevorzugung be-
stimmter Korperregionen 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 Hohlenform aus der
Cueva de los Sabinos. Vitalfirbung mit Methylenblau. 5 x nat. Gr.

stehen an den Kopfseiten der Hoéhlenformen zwar kaum dichter aber
doch bemerkenswert zahlreicher als beim FluBfisch, denn sie besetzen
Hautbezirke, die beim gedugten Astyanax freibleiben oder durch die
Ausbildung des Auges nicht vorhanden sind. Die fiir den FluBfisch be-
schriebenen histologischen Befunde tiber den strukturellen Aufbau der
Seitenlinienorgane gelten unterschiedslos auch fiir die Hoéhlenformen
(Abb. 12).

d) Vergleich mit anderen Characiden-Arten

In den Rahmen dieser Untersuchung iiber den Grad der Lateral-
systemausbildung verschiedener Asfyanax-Formen gehort ein Vergleich
mit anderen Characiden. Vor allem die Anzahl freier Neuromasten, mit
denen die Astyanax-Formen so iiberaus reich versehen sind, verdient
untersucht zu werden. Schon GroBeEL und Hauw (1958) deuten an, dafi
der Chica-Fisch vergleichsweise mehr freie Neuromasten besitzt als
andere Teleostier. Es fehlen jedoch genauere Angaben, die einen Vergleich
mit den hier untersuchten Astyanax-Formen ermoglichen.
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Die Abb. 13 gibt eine Zusammenstellung einiger siidamerikanischer
Salmler, die auf Anzahl und Verbreitung frejer Sinneshiigel hin unter-
sucht wurden. Aus den Lingenangaben 148t sich ersehen, dafl nicht voll-
erwachsene, sondern nur relativ kleine Tiere zur Verfligung standen.

Abb. 12. Freie Neuromasten der Aslyanaz-Formen Vergr. ca. 450 X. a Aus der
Kopfepidermis, b aus der Ubergangsregion zwischen Kopf und Rumpf, ¢ aus der
Schuppenepidermis des Rumpies

Dementsprechend wurden ebenfalls junge, etwa gleich grofle Astyanax-
Formen zum Vergleich herangezogen, da sich die Anzahl freier Seiten-
organe bei Jungfischen mit zunehmender Kérperoberfliche vergroSert.
So besitzen beispielsweise die Astyanaz-Formen von 5 mm Linge nur
30—40 gutausgebildete Kopfneuromasten und ebenso viele Organe auf
jeder Seite vor allem entlang der Seitenlinie und dem ventralen Flossen-
saum. Sie sitzen als auffillige, kraftige Hiigel in der diinnen Epidermis.
Thr Durchmesser ist verhédltnismafBig groB und betriagt 30—50 p.. Er
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unterschreitet — wahrscheinlich mechanisch bedingt — grundsétzlich
nicht den Betrag von ungefihr 20 pu. Erst durch die GréBenzunahme
des Fisches wird durch Teilung und Neubildung eine entsprechende

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 Hohlenform des Astyanax mexicanus aus der

Cueva del Pachon (Stdl. 4,3 cm); ¢ Hemigrammus caudovittatus (Stdl. 4,2 cm);

d Gymmnocorymbus terneizi (Stdl. 4,2 em); e Nematobrycon palmeri (Stdl. 4,3 cm);
f Hyphessobrycon scholzei (Stdl. 3,2 cm)

Vermehrung der Sinnesorgane gestattet. Bei den abgebildeten Characiden,
von denen jeweils ein Pirchen untersucht wurde, handelt es sich um
Arten, die etwa die GroBe adulter Astyanax-Formen erreichen; denn bei
diesem Vergleich muB auBerdem beriicksichtigt werden, dafi moglichst
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Arten gleicher adulter Grofe Verwendung finden, damit bei einer ge-
gebenen GroBenklasse der Jungfische anndhernd ibereinstimmende
ontogenetische Altersstufen vorliegen.

Abb.13d—f

Insgesamt verdeutlicht die Abb. 13 die Feststellung, daf die freien
Sinneshiigel ebenfalls bei anderen Characiden-Arten zahlreich vorhanden
sind, was vermutlich mit deren Lebensweise als Raub- und Schwarm-
fische in Zusammenhang steht. Der Anteil der freistehenden Organe am
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gesamten Lateralsystem ist beachtlich. Die Verkiirzung der Rumpflinie
ist fiir viele Characiden-Arten typisch. Bei den Astyanax-Formen ist die
Dichte der freien Neuromasten bei Berticksichtigung des individuell
schwankenden Ausbildungsgrades zwar nicht augenscheinlich gréBer,
stellt jedoch ein Maximum dar, das von keinem der — allerdings
wenigen -— bisher untersuchten Teleostier iibertroffen wird (vgl.
Disraeraar, 1934; DeNNy, 1937).

Diese gute Ausbildung des Lateralsystems und insbesondere der
freien Sinneshiigel findet ihren Ausdruck in der ausgezeichneten Orien-
tierungsfihigkeit augenloser und geblendeter Astyanaz-Formen.

2. Das Labyrinth

Der morphologische und histologische Aufbau der Neuromasten zeigt
auffallende Ahnlichkeiten mit dem der Sinnesendstellen des Ohres. Allein
aus dem gemeinsamen Besitz von Cupula und Haarfortsitzen 148t sich
schon schlieflen, daB beide Rezeptororgane auch reizphysiologisch gleich-
artig, d. h. also mechanorezeptorisch sein miissen. Thre Verwandtschaft
zeigt sich dariiber 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 von Seitenlinie und Ohr ergibt.

Aus diesen Griinden sei hier im Anschlul an die Besprechung des
Lateralsystems auf den Bau des Labyrinths verschiedener Astyanazx-
Formen eingegangen, zumal in der Literatur von einer unvollkommenen
Labyrinthausbildung bei einem Hoéhlencharaciden berichtet wird.

a) Methode

Die vergleichende Untersuchung wurde an Querschnittserien durchgefiithrt und
durch makroskopische Priparationen ergénzt, indem bei fixierten und frisch ge-
toteten Exemplaren das Labyrinth in seiner Gesamtheit unter dem Binokular aus
dem Kopf herausprépariert wurde. Durch Einspritzen von Farbstoff in den Sacculus
wurden die Durchgénge zu Utriculus und Lagena sowie die GroBe des Sinus endo-
lymphaticus in dem vom Exoccipitale iiberdachten perilymphatischen Sinus impar
sichtbar gemacht. Da sich die Schnittserie fiir den Vergleich der Otolithengestalt
nicht in jedem Fall eignet, sind auBlerdem herauspriparierte Otolithen untersucht
worden.

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

b) Morphologische und histologische Befunde

Anatomische Untersuchungen von MERRIMANN sollen nach BREDER
(1943) — wie eingangs erwahnt — gezeigt haben, daf} das Ohr des Chica-
Fisches in gewissem Mafle, wenn auch nicht so deutlich wie das Auge
degeneriert ist. Dieser Sachverhalt ist an mehreren FluB}-, Sabinos- und
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Pachon-Fischen vergleichend iiberpriift worden. Hierbei stellte sich
heraus, daf} bei den untersuchten Exemplaren der drei Astyanaz-Formen
keine Unterschiede im morphologischen Ausbildungsgrad des Laby-
rinths gefunden und in keinem Falle das Fehlen von Strukturen ent-
deckt werden konnte. Héhe und Durchmesser der Bogengéinge, Lage und
GroBe des gerdumigen Utriculus, des gestreckten und leicht gewinkelten
Sacculus und der bauchigen Lagena zeigen Ubereinstimmung. Der beide
Labyrinthhélften 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 hinsichtlich jhrer
Lage, GroBe und Struktur bei den drei untersuchten Formen gleichartig
ausgebildet.

Histologisch zeigt sich ebenfalls fiir alle drei Formen das gleiche Bild.
Die Anzahl und Differenzierung der Cristae und Maculae erweist sich als
unterschiedslos. Stets ist ebenfalls als 7. Nervenendstelle die Papilla
neglecta ausgebildet. Hinsichtlich der Wandungen, der Septen und der
Nervenversorgung des Labyrinths der verschiedenen Astyanax-Formen
sind die gleichen histologischen Verhiltnisse gegeben.

Bei dem Vergleich der Otolithen wurde besonderer Wert auf den Bau
der Sagitta gelegt. Denn ihre fr Ostariophysen typische, mit fligelarti-
gen Lamellen versehene Gestalt, die aus der Aufgabe resultiert, die durch
den Ductus transversus kommende Endolymphstrémung aufzufangen,
schien am ehesten geeignet, etwaige Reduktionstendenzen erkennen zu
lassen. Aber auch hier herrscht Ubereinstimmung in Bau und Veranke-
rung. Es kann hier auf Abbildungen verzichtet und auf die Darstellung
des Characiden-Labyrinths bei BouTTEvILLE (1935) verwiesen werden,
die in allen wesentlichen Punkten vollkommen mit den beobachteten
Verhiltnissen bei den verschiedenen Astyanax-Formen ubereinstimmt.

SchlieBlich sei noch auf den fir die Ostariophysen charakteristischen
Weberschen Apparat hingewiesen. Die Verbindung des Labyrinths mit
dem Vorderabschnitt der geteilten Schwimmblase tber eine paarige
Kette beweglicher Knochenelemente und tiber den Sinus impar konnte in
jedem Falle festgestellt werden. Die bei allen drei Formen gelegentlich
vorkommende Variabilitdt und MiBbildung vor allem des Intercalare 148t
keinen Schlufl auf beginnende Degeneration des Weberschen Apparates
der Hohlenfische zu, zumal CERANILOV (1927) auch bei Cypriniden ins-
besondere das Intercalare als variabel beschreibt. Form, Anordnung und
Artikulation von Tripus, Intercalare, Scaphium und Claustrum ent-
sprechen den Angaben und Zeichnungen -von CHrRANILOV (1927) und
ALEXANDER (1962) und bediirfen im Rahmen dieser vergleichenden
Untersuchung keiner weiteren Darstellung.

AbschlieBend ist festzustellen, daBB keinerlei anatomische Anhalts-
punkte dafir zu finden waren, dafl bei den hier untersuchten Héhlen-
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formen degenerative Tendenzen oder andere Abwandlungen am Laby-
rinth auftreten, auf Grund derer man eine Verdnderung der statisch-
dynamischen und akustischen Leistungsfdhigkeit annehmen miifite.

3. Der Geschmacksapparat

Die geschmacksrezipierenden Organe der Fische sind wie bei Verte-
braten allgemein knospen- bis ténnchenférmige Gebilde, in denen eine
groffere Anzahl stets sekundirer Sinneszellen organartig zusammen-
gefalBt sind. Thnen ist als charakteristisches Merkmal gemeinsam, daf3 sie
in ihrer Lénge die gesamte Hohe der Epidermis durchziehen. Diese
sogenannten Geschmacksknospen der Fische, (becherformige Organe:
Leypic, 1851; taste buds, terminal buds, end-buds: Herrick, 1901;
Endknospen: MErkEL, 1880; Neurogemmes: GARARD, 1936; u.a.) sind
in ihrer Verbreitung keineswegs immer auf die Mundho6hle beschrankt,
sondern erstrecken sich in der dufleren Haut itber Lippen, Barteln, Kopf
und Rumpf, wie vor allem fiir Cypriniden und Siluriden nachgewiesen
worden ist. Seit Entdeckung dieser Organe in der Aullenhaut der Fische
durch Leyprie (1851) hat zuerst Scavrze (1863) bei ihnen Geschmacks-
funktion vermutet. Experimente bei Ameiurus nebulosus (PARKER,
1908) und bei Nemachilus barbatulus (DITRGRAAF, 1934) zeigten, dall die
Wahrnehmung fiir Fleischsaft aufgehoben war, wenn man den nach
hinten ziehenden, die Sinnesknospen des Rumpfes versorgenden Facialis-
ast durchtrennt. Auflerdem wurde durch Untersuchungen an den Barteln
des Zwergwelses (HoaGLAND, 1933) und detaillierter am Palatalorgan des
Karpfens (KoxisHI und ZoTTERMANN, 1961) der elektrophysiologische
Nachweis erbracht, daBl die als Geschmacksknospen beschriebenen
Organe CGeschmacksfunktion besitzen. Allerdings konnten Potentiale
von einzelnen Knospen noch nicht abgeleitet werden, so dafl in der
Literatur immer wieder eine vermutliche Doppelfunktion, etwa zusétz-
licher Mechanorezeption, fiir moglich gehalten wurde (vgl. HoaGLAND,
1933; BoEkeE, 1934; MoorE, 1950). Von BUpDENBROCK (1952) hilt es
sogar fir nicht ausgeschlossen, dall die in der Fischkdrperhaut verstreu-
ten Gustorezeptoren olfaktorische Eindriicke vermitteln kénnten. Das
mag allerdings als recht unwahrscheinlich gelten. Jedoch sind die bis-
herigen Untersuchungen iber den Geschmacksapparat der Fische noch
lickenhaft und basieren im Hinblick auf seine Abgrenzung gegeniiber
dem Geruchsorgan wie auch gegeniiber den Neuromasten des Lateral-
systems vorwiegend auf morphologischen und histologischen Unterschie-
den dieser Organe und ihrer Nervenversorgung.

Die Struktur der Geschmacksknospen und ihr Unterschied zu den
ebenfalls in der Epidermis des Fischkorpers verstreut vorkommenden
Sinneshiigeln des Seitenliniensystems sind um die Jahrhundertwende
vielfach beschrieben und diskutiert und in neuester Zeit elektronen-
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mikroskopisch untersucht worden. Im Hinblick auf die Bedeutung fiir
die in dieser Arbeit folgenden Untersuchungen soll hierauf kurz ein-
gegangen werden.

Obgleich Scrurze (1870) schon darauf aufmerksam machte, dafl sich
die Geschmacksknospen von allen Neuromasten dadurch unterscheiden,
daB ihre Sinneszellen stets bis zum Knospengrund, d.h. bis auf die
Basalmembran reichen, haben spéitere Autoren beide Organformen fiir
ein und denselben Typ gehalten, da sie meinten, Zwischenformen gefun-
den zu haben (vgl. RerzIvs, 1892; PLaTE, 1924; BoEkE, 1934)3. Durch
eine Reihe von Arbeiten bestdtigte HErriok (1901, 1903, 1904) die An-
gabe von ScHULZE und stellte aullerdem fest, dafl Neuromasten und Ge-
schmacksknospen jeweils von grundsétzlich verschiedenen Nervenfaser-
systemen innerviert werden. Dariiber hinaus unterscheiden sich die
Neuromasten von den Geschmacksknospen dadurch, daB sie einen in der
Regel aullerordentlich deutlichen Unterschied zwischen Sinnes- und
Stiitzzellen hinsichtlich ihrer Form, Lage und Féirbbarkeit zeigen. Auch
die Zellen innerhalb einer Geschmacksknospe wurden vor allem von
fritheren Histologen in funktionell sensorische und stiitzende Elemente
geschieden. Spétere Untersucher beschrieben jedoch hdufig eine weitaus
grofere Anzahl von verschiedenen, darunter auch degenerativen Zell-
elementen, die die umstrittene Annahme nahelegten, es handele sich nur
um verschiedene Stadien ein und desselben Zellgrundtyps (PARKER,
1922; KoLMER, 1927; WoELLWARTH, 1934 ; OLMsTEDT, 1920; May, 1925
u.a.). Neuere elektronenmikroskopische Untersuchungen haben bisher
keine Entscheidung bringen koénnen. So erwahnt TrRUIILLO-CENOZ (1961)
ausdriicklich beide Zellsorten, wihrend pE Lormnzo (1963) von ver-
schiedenen, durch Uberginge miteinander verbundenen Zelltypen spricht.
Nach ErpExe1 und FERNER (1964) lassen sich weder nach dem morpho-
logischen noch nach dem histochemischen Verhalten lichtmikroskopisch
Sinneszellen von typischen Stiitzzellen unterscheiden. Eine zuverlissige
Unterscheidung kann allein der Nachweis erbringen, daf nur die Sinnes-
zellen von afferenten Geschmacksnervenfasern versorgt werden. Ein
solcher Nachweis ist bis heute nicht gelungen. Jedenfalls kann bei licht-
mikroskopischer Betrachtung histologischer, mit den {iblichen Firbe-
methoden behandelter Schnitte von einem mehr oder weniger einheit-
lichen Strukturtypus der Geschmacksknospen gesprochen werden.

a) Methode

Versuche einer Vitalfirbung der Geschmacksknospen verliefen negativ oder
hochstens so unzuverldssig, daB eine genaue Bestimmung ihrer Anzahl und Ver-
breitung in der Haut der Fische nicht gewéhrleistet war. Das mag sowohl an

3 Auch DevILLERS (in GrassE, 1958) und VANDEL (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 GroBe als auch daran liegen, dafl die Sinneszellen der Knospen sehr
schmal gebiindelt an die Epidermisoberfliche treten und mehr oder weniger mit
ihr abschlieBen.

Fur die Schnittserienuntersuchung erfolgte die Fixierung der Tiere in Susa (nach
HEmENEAIN) oder in Bouin. Nach Paraffineinbettung wurden die Képfe und ver-
einzelt Rumpfteile und Schwinze in liickenlose Serien 15 p. und 7 w dicker Trans-
versalschnitte zerlegt. Bei der Farbung mit Eisenhdmatoxylin nach WEIGERT wurde
Thiazinrot nach Domacx als Gegenfirbung benutzt (Romzrs, 1948). Diese Farbung
erwies sich besonders nach Bouinfixierung als sehr geeignet, da sie vor allem bei
dicken Serienschnitten insgesamt hell und dennoch in der Kernfirbung relativ kraf-
tig ausfillt. Die Sinnesknospen der dufleren Haut wurden in den Schnittserien aus-
gezdhlt und als Punkte in eine KopfumriBzeichnung eingetragen. Damit sich ein
getreues Bild der Verteilungsdichte der die Knospen reprisentierenden Punkte er-
gab, wurde die Zeichnung durch Projektion auf 1 m X 1 m vergroBert ausgefiihrt.
Auf diese Weise wurde eine gleichméfBige GroBe der teilweise recht dicht stehenden
Punkte gewdhrleistet. Die Abbildung ergibt sich dann aus der Photographie dieser
Zeichnung.

Um sich insbesondere fir die genetischen Untersuchungen bei einer méglichst
groBen Zahl von Tieren einen Uberblick iiber Anzahl, Dichte und Verbreitung der
Geschmacksknospen zu verschaffen, war es notwendig, die langwierige Schnitt-
serienuntersuchung zu umgehen. DiyrRerRAA¥ (1934) empfiehlt Einlegen frisch
getdteter Tiere in 10%ige Salpetersdure, MAURER (1895) schldgt eine Behandlung
mit Chromsiure und Alkohol vor, um die Sinnesknospen in der AuBlenhaut makro-
skopisch sichtbar zu machen. Diese Methoden erwiesen sich als unbrauchbar und
unsicher. Es wurden deshalb auf folgende Art Totalpraparate hergestellt: In MS 222
(Fa. Sandoz, Niirnberg) getdtete Fische werden unter Schonung der leicht hinféilligen
Epidermis sofort zum Vorfixieren 15 min in 4 %iges Formol eingelegt und dann fiir
12 Std in 5 %ige Chromsiure, deren Menge etwa das Dreifache des Préparatvolumens
betragen soll, itberfiithrt. Die Chromséure triibt sich unter dem EinfluB der Formol-
reste und gibt der Fischepidermis eine gleichmiBig braungelbe Farbung. Anschlie-
Bend werden die so vorbereiteten Priaparate in Wasser abgespillt und in 4 %igem
Formol, das zu Beginn mehrfach gewechselt werden mul}, aufbewahrt. Die Ge-
schmacksknospen sind nun bei etwa 30facher BinokularvergréBerung unter
Wasser — je nach Epidermisbeschaffenheit — deutlich als dunkle punktféormige
Erhebungen oder als Griibchen sichtbar. Sie sind nach Gestalt und GréBe einwand-
frei von den ebenfalls erkennbaren Neuromasten zu unterscheiden. Die Zuverldssig-
keit dieser Methode wurde an Schnittserien chromsidurebehandelter Hautstiickchen
geprift.

Fiir die Verhaltensversuche sind Operationen an Auge und Nase vorgenommen
worden. Die Exstirpation der Augenbulbi wie auch der Riechschleimhaut wurde
unter dem Binokular mit reguliertem Frischwasser- und Betdubungsmittelzulauf
(MS 222) durchgefiihrt. Bis zum WundverschluB blieben die operierten Tiere in mit
Trypaflavin versetztem Wasser, um Verpilzungen zu verhiiten. Es ist auBerdem
versucht worden, das Geruchsorgan dadurch auszuschalten, dafl mit einer feinen
Spritzenkaniile Vaseline in die Nasengrube betdubter Fische gefiillt wurde. Die
Nasenbriicke verhinderte Lockerung und Herausschwemmen der fest der Gruben-
wand anliegenden Fettsubstanz.

b) Astyanax mexicanus

Die Geschmacksknospen in der Mundhohle des FluBfisches zeigen die
typische Ausbildung, wie sie bisher fiir Teleostier beschrieben wurde. Sie
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sind kelchformig, sitzen stets der
Cutis auf und sind zahlreich in
der diinnen Mundschleimbaut
verteilt, in der sie hédufig in
papillenartige Erhebungen der
Epidermis eingebettet liegen.
Thre Zellelemente erstrecken
sich vom Knospengrund bis zur
Epidermisoberfliche, und es las-
sen sich keine sichtbaren Anzei-
chen deutlich voneinander ab-
grenzbarer Zelltypen erkennen.
Die Sinneszellen sind schmal
und besitzen einen gestreckten
Kern, der ungefihr im unteren,
proximalen Drittel des Zellkor-
pers liegt.

Die zwischen den Randzah-
nen des Kiefers, auf den Lippen
und in der Epidermis des Vor-
derkopfes gelegenen Sinnesknos-
pen gleichen denen der Mund-
héhle strukturell wie morpho-
logisch mit Ausnahme einer
geringen Streckung infolge der
starken Verdickung der Epider-
mis in dieser Region. In der
Regel werden die Knospen da-
durch an die Epidermisober-
flaiche gehoben, dal} sie einer
langgestreckten und bisweilen
verzweigten Cutispapille auf-
sitzen (Abb. 14). Die das Ge-
schmacksorgan  umgebenden
Epidermiszellen sind gestreckt
und passen sich abgeflacht dem
UnoriB der Knospe an. Die un-
gefdhren Lingen- und Breiten-
ausmaBe der Geschmacksknos-
pen sind aus der Abbildung
ersichtlich.

Beider UntersuchungderVer-
breitung und Verteilungsdichte

19*

Abb. 14. Geschmacksknospen der Astyanaz-

Formen Vergr. ca. 550 <. a Aus der Mund-

schleimhaut, b aus der Lippenregion, ¢ aus
der Kopfhaut
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der Knospen ist besonderer Wert auf ihr Vorkommen aulerhalb der
Mundhohle gelegt worden. Innerhalb der Mundhéhle sind die Geschmacks-
knospen besonders an exponierten Stellen, wie Mundsegelvorderseiten,
Zungenoberfliche, Kiemenkorbboden wund Kiemenbogeninnenseiten
lokalisiert, wie es TercamMany (1951) auch fir den Characiden Hema-
grammus coudovittatus AHL beschreibt. Am zahlreichsten sind die
Lippenwiilste mit diesen Organen
versehen. Ihre Dichte betrigt hier
ungefdhr 30 (Oberlippe) bzw. 65
(Unterlippe) pro !/, mm? wie Aus-
zdhlungen an Oberflichenschnit-
ten ergaben. Die Anzahl der
Knospen nimmt zur Kopthaut
hin auBerordentlich schnell ab
und ist nur noch entlang dem
Ventralrand des Maxillare nen-
nenswert. In Querschnitten der
Augenregion sind Geschmacks-
knospen nicht mehr anzutreffen.
Die aus Querschnitten eines
Einzelindividuums rekonstruierte
Abb. 15 veranschaulicht die An-

Abb. 15. Anzahl un.d Verbr?itung der Ge-  ,ohl und Verbreitung aller knos-
schmacksknospen in der duBeren Haut

von Astyanax mexicanus. Rekonstruktion penférmigen Organe, die in der
nach Schnittserie eines Exemplares der Auflenhaut von Astyanax mexica-
Standardlinge von 59 mm nus vorkommen. Diese Angaben
wurden an Schnittserien von vier
weiteren Exemplaren und an Totalpriparaten verschiedener Standard-
langen kursorisch iiberprift und bestétigt, wobei selbstverstandlich
geringe individuelle Schwankungen hinsichtlich der Anzahl wie auch
der Verbreitung auftraten, die auller Betracht gelassen werden konnen.
In der Rumpf- und Schwanzepidermis lieflen sich keine Geschmacks-
knospen. nachweisen.

¢) Die Hihlenformen des Astyanax mexicanus

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

Deutliche Unterschiede sind jedoch in bezug auf Verteilungsdichte
und Verbreitung der Knospen im Vergleich zum FlufBfisch festzustellen.
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Zwar ist die Knospendichte auf den Lippen des Sabinos- und des Pachon-
Fisches mit 35 (Oberlippe) bzw. 70 (Unterlippe) pro !/, mm? mit der des
FluBfisches ungefihr gleich hoch, nimmt aber in der Kopfhaut von vorn
nach hinten sehr viel langsamer ab.

Beim Sabinos-Fisch sind die Geschmacksorgane in der Nasengruben-
region noch hiufig anzutreffen, und sie ziehen sich in groBer Zah! iiber die

Abb. 16 Abb. 17

Abb. 16. Anzahl und Verbreitung der Geschmacksknospen in der 4ufleren Haut der
Héhlenform aus der Cueva de los Sabinos. Rekonstruktion nach Schnittserie eines
Iixemplares der Standardlinge von 51 mm

Abb. 17. Anzahl und Verbreitung der Geschmacksknospen in der 4uleren Haut der
Hohlenform aus der Cueva del Pachon. Rekonstruktion nach Schnittserie eines
Exemplares der Standardlinge von 54 mm

AuBenseite des Maxillare hin. Dariiber hinaus ist bemerkenswert, daf sie
in der Haut des Unterkiefers zahlreich verstreut sind, wie Abb. 16 nach
Untersuchungen an einem Einzelindividum veranschaulicht. Zur Siche-
rung wurden Schnittserien der Kopfe zweier weiterer Individuen und
Totalpraparate verschiedener Standardlingen gepriift.

Die Abb. 17 ist das Ergebnis der Auszdhlung der Knospen an einem
Pachon-Fisch. (Uberpriifung des Ergebnisses an Schnittserien von drei
weiteren Individuen und an Totalpriparaten verschiedener Standard-
langen.) Hieraus wird deutlich, dafl diese Hohlenfischpopulation das
Maximum an Zahl und Verbreitungsareal der Geschmacksknospen be-
sitzt. Die Organe ziehen sich dorsal weit bis zum Hinterkopf. Vor allem
ist die Ventralseite des Vorderkopfes so zahlreich mit ihnen besetzt, daB
ihre Dichte — verglichen in Querschnitthohe der Nasengrube — das
3- bis 4-fache der Knospendichte in der Mundhéhle ausmacht.
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Es bleibt noch darauf hinzuweisen, da die Geschmacksknospenzahl,
von geringfiigigen individuellen Schwankungen abgesehen, auch inner-
halb derselben Form nicht konstant ist, sondern mit dem GréBenwachs-
tum zunimmt. Die verschiedenen Astyanaz-Formen sind als 5 mm grofle
Jungfische an der Knospenzahl nicht zu unterscheiden. Sie besitzen
wenige Organe in der Mundhohle und auf dem Lippen- und Maxillarerand.
Bei 2,5 em Standardldnge gleichen sich in dieser Hinsicht nur noch die
Sabinos- und Pachon-Tiere. Im Laufe der Wachstumszeit breiten sich die
Sinnesknospen jedoch rasch aus und erreichen noch bei Jungtieren den
im wesentlichen. endgiiltigen Ausbreitungsgrad, wie er oben beschrieben
wurde. Die adulten Astyanax-Formen sind stets auch bei unterschied-
licher GréBe deutlich im Geschmacksapparat voneinander zu unter-
scheiden, obgleich auch bei ihnen noch eine geringfiigige Zunahme der
Anzahl und Ausbreitung der Knospen mit dem Wachstum verbunden ist.

Vergleicht man nun den Ausbildungsgrad des Geschmacksapparates
der drei untersuchten Astyanax-Formen, so 146t sich ohne Schwierigkeit
eine Reihe aufstellen, die vom oberirdischen FluBfisch iiber die Sabinos-
Form zur Pachon-Form fithrt: Astyanaz mexicanus besitzt das Minimum
und der Pachon-Fisch das Maximum an Zahl und Verbreitungsareal der
Geschmacksknospen, wihrend der Sabinos-Fisch zwischen diesen beiden
Formen steht.

Eine &hnliche progressive Reihe haben BREDER und Rasquin (1943)
vom FluB-, Chica- und Sabinos-Fisch hinsichtlich der Geschmacks-
knosgpendichte aufgestellt. Dieses Ergebnis beruht allerdings auf unzu-
treffenden Beobachtungen. Denn aus den Untersuchungen der beiden
Autoren geht hervor, dall die genannten Astyanax-Formen die Ge-
schmacksorgane nicht nur am Kopf, sondern auch auf Rumpf und
Schwanz verteilt besitzen sollen. Diese Angaben, die AnlaB fiir sinnes-
physiologische Untersuchungen waren (BREDER und Rasquin, 1943;
HumBacH, 1960) und vielfach in der Literatur iitbernommen wurden
(SCHNAKENBECK, 1960; TEICHMANN, 1962; VANDEL, 1964 ; u.a.), konnen
nicht bestétigt werden.

d) Zur Identifizierung der Geschmacksknospen

BreDER und RasQuin (1943) beschreiben Geschmacksknospen in der
diinnen die Schuppen bedeckenden Epidermis als breit abgeflachte
Gebilde. Sie versuchen, sich diese bisher ochne Beispiel gebliebene Veran-
derung der Knospenform als Folge der sehr geringen Dicke der Epidermis-
schichten zu erkliren. Doch die Mundschleimhaut erweist sich als minde-
stens ebenso diinn wie die Schuppenepidermis und birgt stets typische,
wenn auch gedrungene und zum Teil in papillenartige Hiigel eingebettete
Geschmacksknospen. Aber auch andere Uberlegungen und weitere Unter-
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suchungen machen die Annahme unwahrscheinlich, daf} es sich bei den
von BREDER und Rasquin (1943) erwihnten Organen um Geschmacks-
rezeptoren handeln konnte. So lassen sich zwischen den knospenférmigen
Organen des Mundes und des Vorderkopfes keine Ubergangstypen in der
zum Hinterkopf und Rumpf dinner werdenden Epidermis entdecken.
Dagegen flachen sich die schon beschriebenen hohen Kopfneuromasten
caudalwirts entsprechend der epidermalen Schichtdicke ab. Es liegt so-
mit die Vermutung nahe, daff die oben genannten Autoren die beiden
Organsysteme nicht unterschieden haben. Das mag unter anderem daran
liegen, daf die von ihnen untersuchten Exemplare sehr geringe Grofie
besallen (29—34 mm).

Die erwdhnte Vitalfirbung mit Methylenblan kénnte schon als ein
Kriterium fiir die Zuordnung der Rumpforgane zum Lateralsystem gelten.
DirkGRAAF (1934) gibt zwar an, dafl sich auch die Geschmacksknospen
anfarben. Vergleicht man jedoch die Abbildungen der Geschmacks-
knospen- und der Neuromastenverteilung miteinander, so wird deutlich,
daB die angefirbten Organe gerade dort fehlen, wo die Geschmacksorgane
am dichtesten stehen. Diese Farbungsmethode — wie sie hier angewendet
wurde — trennt also geradezu beide Organtypen, indem sie selektiv die
Neuromasten anfarbt.

Aber auch bei Durchsicht der Schnittserien von Rumpf- und Schwanz-
teilen wurde nur der im Kapitel iiber die Lateralorgane beschriebene
Organtyp gefunden, in dem mehr oder weniger deutlich Sinnes-, Stiitz-
und Mantelzellen unterscheidbar waren. Besonders in der dickeren ven-
tralen Rumpfepidermis waren die Neuromasten als solche gut erkennbar.
Ebenso fanden sich auf der Schwanzflosse typisch ausgebildete Lateral-
organe.

Daf die Rumpf- und Schwanzorgane nicht in jedem Falle eindeutig
auf Grund ihrer histologischen Struktur identifiziert werden kénnen, liegt
einerseits daran, daB} die niedrige Epidermis der Schuppen ebenfalls die
Hohe des Sinnesepithels der Neuromasten herabsetzt, wodurch die
Sinneszellen zwischen die basalen Stiitzzellenkerne gedrangt werden. Das
hat zur Folge, daB die einzelnen Zelltypen schwieriger zu unterscheiden
sind. Andererseits verwischt die schon erwihnte grofle Variabilitdt der
Seitenorgane das klare histologische Bild. Hierbei kann die Verkiimmerung
bis zum vollstdndigen Sinneszellenverlust im Organ fihren. Diese Fille
sind allerdings selten. Jedenfalls ist zu beobachten, daBl durch Reduk-
tionserscheinungen der zentralstehenden Sinneszellen besonders bei nicht
die Mitte des Organs treffender Schnittfiihrung ein strukturell einheit-
licher Organtyp vorgetduscht wird, der den Geschmacksknospen dhnlich
erscheint.

SchlieBlich soll auf die fiir Geschmacksknospen und Lateralorgane
verschiedenen Innervierungssysteme hingewiesen werden.
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Die Lateralorgane des Rumpfes werden stets durch einen Ast des
X. Hirnnervs, durch den Ramus lateralis vagi, innerviert. Die Ge-
schmacksknospen der duleren Haut des Rumpfes werden dagegen immer
durch Aste des Facialis versorgt (HHERRIOK, 1901, 1903 ; DIyKGRAAF, 1934
KarpErs, 1960). In der Regel zieht ein selbstédndiger dorsaler Ast als
Ramus lateralis accessorius VII in die Rumpiseiten. Bei den Cypriniden
verlduft der Nerv an der Basis des Gehirns nach hinten und wird als
Ramus recurrens VII bezeichnet. Er verschmilzt sodann mit dem Ramus
lateralis X. Fiir die Cobitiden stellte DirkaRAAF (1934) fest, daB sich der
Ramus accessorius VII in einzelne Zweige aufspaltet, von denen sich nur
einige dem Ramus lateralis vagi eng anschlieBen, ohne jedoch mit ihm zu
verschmelzen.

Nun besitzen die verschiedenen Astyanaz-Formen zwar einen wohl-
ausgebildeten Ramus lateralis vagi. Doch war bei ihnen ein nach riick-
wiarts ziehender Facialisast in einer der oben geschilderten Verlaufsfor-
men nicht auffindbar. Préparationen wie auch Untersuchungen an
Schnittfolgen hétten bei der von BREDER und RasqQuin (1943) festge-
stellten Vielzahl angeblicher Geschmacksorgane am Rumpf einen
kraftigen Ramus facialis erkennen lassen miissen.

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

e) Die erbliche Bedingtheit der Unterschiede im Geschmacksapparat

Die fiir die untersuchten Astyanaz-Formen charakteristischen Unter-
schiede im Ausbildungsgrad des Geschmacksapparates fithren zu der
Frage, ob diese Merkmalsunterschiede genetisch fixiert oder Ergebnis
modifikatorischer Einfliisse sind. Die relativ groie Konstanz in der Aus-
bildung des Merkmals einerseits und die stets deutlich voneinander ab-
gesetzten Unterschiede zwischen den Formen andererseits deuten auf
eine genetische Grundlage hin. Es bleibt aber zu prifen, ob das Fehlen
des optischen Sinnes den Geschmacksapparat in dem Sinne modifikato-
risch beeinflut, daBl ausfallende optische Orientierung chemorezepto-
risch kompensiert wird und sich etwa in einer Ausbreitung und Verdich-
tung der Sinnesknospen auswirkt. Als Jungtiere geblendete FluBfische
zeigten jedoch auch nach dreijahriger Hélterung keine Verdnderung im
Ausbildungsgrad des Geschmacksapparates. Modifikatorische Einflisse
konnen somit in dieser Hinsicht auller Betracht gelassen werden.

Den Nachweis der genetischen Fixierung der fir die einzelnen
Astyanaz-Formen jeweils typischen Knospenausbreitung und einer mog-
lichen Kopplung mit dem vom Genotyp bestimmten Reduktionsgrad des



Hautsinnesorgane ober- und unterirdisch lebender Astyanaz-Formen 289

Auges oder des Pigments kann nur der Kreuzungsversuch erbringen. Fir
die Parentalgeneration wurden der oberirdisch lebende FluBfisch und der
unter den Hohlenformen extremste Typ, der Pachon-Fisch, gewéhlt. Die
erste Filialgeneration aus diesen beiden Formen zeigt hinsichtlich der
Ausbreitung der Sinnesknospen ein ungefihr intermediéres Bild (Abb. 19).
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Abb. 18. Haufigkeitsverteilung der Phinotypen der F,- und der F,R(Pa)-Genera-

tion hinsichtlich der Geschmacksknospenausbreitung. A4 Pachon-Fisch-#hnlich;

C T,-ihnlich; E FluBfisch-dhnlich; B und D Phinotypen zwischen den genannten
Klassen

Die Variabilitit ist duBerst gering, wie bei den Ausgangsformen, und
es sind niemals I,-Tiere zu finden, die der Paclion-Form oder dem FluB-
fisch gleichen. Der Ausbildungsgrad des Geschmacksapparates dhnelt
vielmehr dem des Sabinos-Fisches. Die F,-Generation dagegen spaltet
éhnlich wie hinsichtlich der Augen- und Pigmentmerkmale in eine grofie
Zahl verschiedener Phanotypen auf, die kontinuierlich durch Ubergangs-
formen verbunden sind. Die Variationsbreite erstreckt sich vom Er-
scheinungsbild des FluBfisches bis zu dem der Pachon-Form, wobei der
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Abb. 19. Verteilung und Dichte der Geschmacksknospen auf der Ventralseite des Kopfes vom FluB- und Pachon-Fisch und deren

Bastardgenerationen. Zeichnungen nach Formol-Chromsédure-Priparaten. 4 Pachon-Fisch-dhnlich; € F -#hnlich; ¥ FluBfisch-dhnlich;

B und D Phinotypen zwischen diesen genannten Klassen

F;-dhnliche, als ,inter-
medidr* bezeichnete
Typ,derhdufigsteist. Bei
Aufteilung der 392 un-
tersuchten, aus 6 Zuch-
ten stammenden F,-
Tiere in fiinf Klassen (Pa-
chon-Fisch-dhnlich =4 ;
F,-dhnlich = C'; FluB-
fisch dhnlich = F und
die Phanotypen B und
D zwischen diesen Klas-
sen) ergibt sich eine Hau-
figkeitsverteilung, wie sie
im oberen Diagramm der
Abb. 18 wiedergegeben
ist. Das Verteilungspoly-
gon entspricht nicht der
Normalverteilung. Die
Pritfung auf Schiefe und
Exzel ergab, daB zwar
eine symmetrische Ver-
teilung  vorliegt, die
Kurve jedoch exzessiv
verlauft. Die Ursache
hierfiir liegt entweder
tatsdchlich darin, daf
die  Extremvarianten
bzw. die intermediire
Variante héufiger als der
Normalverteilung ent-
sprechend vorkommen,
oder aber die Klasse der
¥,-dhnlichen Tiere liegt
breiter als angegeben,
denn es besteht die Mog-
lichkeit, daf} die gewihl-
ten Klassengrenzennicht
aquidistant sind, weil die
Aufteilung der konti-
nuierlich verschiedenen
Phinotypen nach dem
optischen Eindruck vor-
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genommen wurde?. Die Riickkreuzung der F,-Hybriden zur Pachon- wie
auch zur FluBfischform hin ergibt Phinotypen, deren Variationsbreite
beide Elterntiere umfaflt, sie jedoch nicht tberschreitet. Die Hiufigkeits-
verteilung zeigt ein etwa intermedidres Maximum (Abb.18, 19).

Diese Befunde entsprechen dem Erbgang, wie er bei quantitativen
Merkmalsunterschieden héufig auftritt. Der Ausbildungsgrad des Ge-
schmacksapparates ist genetisch bedingt und beruht offensichtlich auf
polygener Grundlage. Die sehr geringe Variabilitdt der F,-Generation
spricht fiir eine weitgehende Homozygotie der Ausgangsformen. Die
meistens bei schon einem Wurf von F,-Hybriden zu beobachtende breite,
die Parentalgeneration einschliefende Variation 148t eine nicht allzu
groBe Zahl beteiligter Gene vermuten. In welchem Ausma8 die verant-
wortlichen Gene ein rein polymeres System darstellen, kann nach den
bisherigen Kreuzungsergebnissen nicht entschieden werden.

Es ist bekannt und mehrfach dargestellt worden, dafl bei den Asty-
anax-Formen Pigment- und Augenreduktion unabhingig voneinander
vererbt werden und in der Fy-Generation verschiedenartig miteinander
kombiniert sein kénnen (Sapogru, 1958; Kosswig, 1963). Beurteilt man
den Degenerationsgrad des Auges an seinem Durchmesser und die Stérke
der Pigmentierung am Verdunklungsgrad der Haut, so ergibt sich, dall
die Ausbreitung der Geschmacksknospen von diesen Merkmalen eben-
falls unabhéngig ist. Es lieen sich in der F,-Generation fast alle Kombi-
nationen beziiglich der Augen-, Pigment- und Geschmacksapparataus-
bildung feststellen. Diese Beobachtungen kénnen nur bedeuten, dafl
nicht nur die degenerativen Merkmale jeweils durch frei miteinander
kombinierbare Gensysteme kontrolliert werden, sondern daf bei den
Astyanax-Formen auch ein progressives Merkmal wie das der Vergro-
Berung des geschmacksrezipierenden Areals weitgehend unabhéngig vom
Degenerationsgrad der Augen und des Pigments mendelt.

f) Die Geschmacksknospenverteilung und das Verhalten bei der Nahrungs-
aufnalme

Die Ausbreitung und Vermehrung der Geschmacksknospen bei den
Hohlenformen 146t vermuten, dall mit diesen Verdnderungen auch ein
Leistungsunterschied verbunden ist. BREDER und RasqQuin fithrten 1943
erstmalig vergleichende Untersuchungen zur Chemorezeption geblende-
ter FluBfische und blinder Exemplare aus der Chica- und Sabinoshdhle
durch. Die Autoren gingen mit HErrRIOK (1904) von der Annahme aus,
daB die Empfindlichkeit des Geschmackssinnes direkt proportional der
Knospendichte sei. Sie bedienten sich bei ihren Versuchen positiver bzw.

¢ Hine genauere quantitative Darstellung der Kreuzungsdaten und der Versuch

einer genetischen Analyse wird vorbereitet. Im Rahmen dieser Arbeit ist vorerst die
Feststellung wesentlich, daf die Merkmalsunterschiede im Genotyp festgelegt sind.
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negativer Reaktionen dieser Fische auf verschiedene ihnen ins Wasser
gegebene chemische Substanzen, ohne allerdings eine genaue Analyse der
einzelnen hierbei beteiligten Sinne vorzunehmen (Geruch, Geschmack und
andere Hautsinne). Mit Essigsdure erziclten sie Fluchtreaktionen, wéh-
rend Rohrzucker und auch Fleischsaft als Locksubstanzen verwendet
wurden. Die statistische Auswertung des Verhaltens ergab, daB alle drei
Formen mit gleicher Empfindlichkeit eingetropfte HEssigsdure mieden
bzw. mit Zuckerlésung versetztes Wasser aufsuchten. Die zahlenmiBige
Vermehrung der Geschmacksknospen schien ohne Bedeutung zu sein. In
neuerer Zeit hat HumsacH (1960) das Rezeptionsvermogen fiir Ge-
schmacksreize beim Chica- und Sabinos-Fisch vergleichend untersucht.
Ausgedehnte Differenzdressuren und Schwellenwertbestimmungen wie-
sen diese beiden Blindfischpopulationen ebenfalls als véllig gleich in
bezug auf die Leistungsfihigkeit des Geschmackssinnes aus.

Geht man wie in den oben genannten Untersuchungen von der un-
zutreffenden Annahme aus, dafl die verschiedenen Astyanaz-Formen hin-
sichtlich ihres Geschmacksapparates lediglich durch eine unterschied-
liche Dichte der sich iiber den gesamten Rumpf verteilenden Knospen
charakterisiert sind, so ist in der Tat mit BREDER und RAsSQUIN schwer
einzusehen, warum der Geschmacksapparat bei den Hohlenformen héher
entwickelt wurde und worin der Selektionsvorteil liegt, der die Knospen-
vermehrung vom FluBfisch ausgebend in Richtung auf den vermutlich
phylogenetisch édltesten Pachon-Fisch erkldren kénnte. Beriicksichtigt
man dagegen den im Vorhergehenden beschriebenen unterschiedlichen
Ausbreitungsgrad der Knospen, so ist die Vermutung berechtigt, dafB
vielmehr die ventrale Ausdehnung des geschmacksrezipierenden Areals
von entscheidender Bedeutung ist und nicht die hiermit zwangsliufig
verbundene Knospenvermehrung. Dariiber hinaus ist nicht entschieden,
inwieweit die Reizschwellenhohe tiberhaupt von der absoluten Anzahl
der geschmacksrezipierenden Einzelelemente beeinfluBt wird. GrAsEr
(1966) berichtet neuerdings, dal die Geschmacksleistung bei Elritzen
(Phozinus laevis L.) unabhangig von der Knospenzahl sei. Hs lige
demnach im Falle der Héhlencharaciden keine allgemeine Steigerung
der Rezeptionsfahigkeit im Sinne einer Erniedrigung des minimum
receptabile vor, sondern allein die Fahigkeit, Nahrungsteilchen zu
lokalisieren, wire verbessert. Diese Vermutung wird von den folgenden
Verhaltensbeobachtungen gestiitzt.

Beobachtet man das Verhalten der cavernicolen Fische bei der
Fitterung, so wird der Vorteil der Knospenausbreitung direkt erkennbar.
Nach Eingabe des Futters (z.B. klein geschnittenes Rinderherz) wird
nach einiger Zeit eine gewisse Unruhe bemerkbar, der sich ein intensives,
aber zielloses Suchen und Kreisen anschlieBt. Die Hohlenfische stehen
hierbei im schriagen Winkel von 45° am Boden, wie es auch THINES (1955)
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fiir den Chica-Fisch beschreibt. St68t der mit dem Kopf dicht iiber den
Boden fahrende Hoéhlenfisch mit den Lippen oder der Unterkieferpartie
auf Futterteilchen, so wird augenblicklich die Schnappreaktion ausge-
lost und der Nahrungsbrocken zielsicher ergriffen. Die beschriebene
Kérperhaltung wird weder bei der Lokalisation noch bei dem sofort da-
rauf folgenden Schnappen verdndert (Abb. 20a). Bara (1962) beschreibt
in seinen Untersuchungen tber die Leistungsfahigkeit der Sinnesorgane
fir den Nahrungserwerb vom Chica-Fisch: ,,Sie erkannten das Futter
erst, wenn sie es mit den Lippen, vorwiegend der Unterlippe oder mit der
seitlichen Unterkiefer- oder Kiemenregion direkt berithrten. Diese Be-
rithrung 16ste sofort den Schnappreflex aus™ (S. 281).

Diese Beobachtungen lassen den Schiufl zu, daf} die Ausdehnung des
geschmacksrezipierenden Areals von physiologischer Bedeutung ist;
dem optisch fithrungslosen Fisch wird durch die Ausbreitung der Ge-
schmacksknospen das gezielte Auffinden der Nahrung wesentlich er-
leichtert. Eine Leistungssteigerung des Geschmackssinnes dieser Art ist
selbstverstindlich nicht mit Schwellenwertmessungen fiir im Wasser
gleichmaBig verteilte Stoffe erfaBbar.

Der Unterschied, daB beim FluBfisch die Geschmacksknospen auf die
Mundhéhle und die Lippen begrenzt sind, wahrend sie sich bei den Ver-
tretern der Blindfischpopulationen iiber den Kopf verteilen und beson-
ders zahlreich den Unterkiefer und die ventrale Kopfpartie bedecken,
miifte meBbar seinen Ausdruck darin finden, daf der geblendete
Astyanaxr und seine Hohlenderivate unterschiedlich erfolgreich beim
Auffinden und Aufnehmen der Nahrung sind. Hierzu sind folgende
Beobachtungen und Versuche gemacht worden. Es wurden 20 FluB-
fische operativ geblendet. Die hierauf erfolgende Verdunklung der ge-
samten Korperhaut sei nebenbei vermerkt, sie beruht offenbar auf der
fehlenden, den Verdunklungsgrad der Pigmentierung regulierenden
optischen Kontrolle. Die Sicherheit der nun allein durch den Ferntastsinn
vermittelten Orientierung bleibt sehr gut erhalten. Es tritt jedoch ein
grundlegender Wandel des Verhaltens ein, wie er schon von BREDER und
Rasquin (1943) beobachtet worden ist; der geblendete Astyanax gibt
sein ruhiges Schwarmverhalten auf und beginnt ebenso wie seine blinden
Hohlennachfahren rastlos umherzuschwimmen. BREDER und RaAsqQuiN
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 manner” (S. 171). Die Ahnlichkeit der Verhaltensweisen
geht jedoch nicht so weit, daB man den geblendeten Astyanax nicht mehr
von seinem Hohlenderivat unterscheiden kénnte. Der geblendete Fluf-
fisch zeichnet sich zum einen dadurch aus, dal einige Verhaltensweisen
mit erhhter Intensitit ablaufen. So ist das fortgesetzte Umherwandern
weitaus heftiger und intensivierter, und eine von auflen kommende Sto-
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rung wird mit weit groferer Nervositat beantwortet als bei den Hohlen-
formen. Zum anderen sind bedeutsame Unterschiede bei der Fiitterung
zu beobachten. Der geblendete FluBfisch stellt sich senkrecht auf den
Kopf, um die kleinen am Boden liegenden Fleischstiickchen aufzunehmen

Abb. 20. Das Verhalten der (a) Hoéhlenform (Pachon) und des (b) geblendeten
FluBfisches bei der Nahrungsaufnahme

(Abb. 20b). Dall die Schnappbewegungen dann nicht immer erfolgreich
mit tatséchlicher Futteraufnahme verbunden sind, liegt daran, dalB} der
Fisch in vertikaler Stellung ungiinstig balanciert und dadurch in seiner
Zielsicherheit beeintriachtigt 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 durch abweichenden Kieferbau — so
etwa durch Oberstindigkeit des Maules — verursacht sein. Der anatomi-
sche Kieferbau des FluBfisches gleicht weitgehend dem der Hohlenformen.
Pachon-Exemplare, die durch UnterkiefermiBbildung stark oberstindige
Mauler besaBen, erfaiten ihre am Boden liegende Nahrung ebenso wie die
normalen Héhlentiere. Auch die Beschaffenheit des Untergrundes ist fiir
die Vertikalstellung nicht ausschlaggebend. Die entdugten FluBfische
wurden stets gemeinsam mit Pachon-Tieren in gleichen Becken be-
obachtet, die entweder glatten Glasboden oder Sandgrund besaBen. War
der Aquarienboden mit sehr grobem Kies bedeckt, so stellte sich auch
der Hohlenfisch gelegentlich auf. Doch dieses Verhalten hat seinen Grund
selbstverstindlich darin, daB die Fische die zwischen die Steinchen
geratenen Futterteilchen zu erreichen suchten. SchlieBlich kénnte man
annehmen, daBl das bemerkenswert unterschiedliche Verhalten im Hin-
blick auf das Erkennen und Auffinden der Nahrung eine direkte Folge
der morphologischen Unterschiede des Geschmacksapparates ist. So wire
denkbar, dafl es dem geblendeten FluBfisch senkrecht stehend leichter
gelingt, die Fleischstiickchen mit den Lippenknospen genau zu lokalisie-
ren und iiberhaupt zu ergreifen. Diese Vermutung konnte jedoch durch
eine Reihe von Untersuchungen nicht bestétigt werden. Denn geblendete
F,-Hybriden des FluB- und Pachon-Fisches besitzen zwar ein erweitertes
geschmacksrezipierendes Areal gegeniiber dem FlulBfisch, stellen sich
jedoch wie dieser beim Aufnehmen am Boden liegender Futterteilchen
auf. Die Ausschaltung des Geruchssinnes dnderte das Verhalten der Tiere
nur insoweit, daf} sich Suchreaktionen sehr viel seltener und langsamer
einstellten. Noch deutlicher erweist sich die Unabhéngigkeit von Auf-
stellbewegung und Geschmacksknospenausbreitung in der F,-Generation.
Geblendete ¥,-Tiere stellen sich in unterschiedlichstem Ausmall auf. So
kommen Exemplare vor, die in ihrem Verhalten ausgesprochen den
Pachon-Tieren gleichen. Bei anderen wiederum ist die Futteraufnahme
von heftigen Aufstellbewegungen begleitet, wihrend der grofite Teil der
F,-Zuchten dieses Verhalten mehr oder weniger ausgeprigt zeigt. Werden
die ¥,-Hybriden nach MaBgabe der Intensitat ihrer Aufstellbewegung in
Gruppen aufgeteilt und hernach auf Geschmacksknospenverbreitung hin
untersucht, so wird nachweisbar, daf die Aufstellbewegung keine Folge
eines nur auf die Lippen begrenzten Geschmacksareals ist. Die Vertikal-
stellung erschwert im Gegenteil trotz reicher Knospenzahl die Nahrungs-
aufnahme erheblich. Dartiber hinaus lieB sich dieses Verhalten in keine
Beziehung zum Pigmentierungsgrad oder zur Gréfe sehuntiichtiger
Augen bringen. Die offensichtlich genetisch bedingte Aufstellbewegung
ist eine dem entéugten FluBfisch eigene Verhaltensart, die vielleicht auch
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in Zusammenhang mit der oben beschriebenen Intensivierung der Reak-
tionsabldufe oder aber als Folge rduberischer Lebensweise insofern ge-
sehen werden kann, dafl allzu heftige, zustofende Schnappbewegungen
ein Aufrichten bewirken.

Der angestrebte exakte Vergleich des geblendeten FluBfisches mit
seinem Hohlenderivat beziiglich des Vorteils groferer Geschmacksareale
— etwa durch Messung der Zeiten von der Eingabe bis zur Aufnahme
von Futterteilchen — scheiterte bisher an den Aufstellbewegungen der
geblendeten Tiere, deren Nahrungsaufnahme schon deshalb erschwert ist.
Den mitgeteilten Beobachtungen ist jedoch insgesamt zu entnehmen, daf3
die morphologisch progressive Entwicklung des Geschmacksapparates
sinnesphysiologisch giinstige Bedingungen schafft und somit Selektions-
vorteile bieten konnte. Bei Annahme einer phylogenetischen Entwick-
lung der Hohlenformen aus dem FluBlfisch miifite fir die Wirksamkeit
und Entstehung breiterer geschmacksrezipierender Areale auf der Ven-
tralseite des Kopfes der Abbau der Aufstellbewegung vorausgesetzt wer-
den. Auf diese Weise ist es moglich, die allméhliche Progression als
Anpassung an das Hohlenleben verstindlich zu machen.

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 Geschmacksapparat in Abhandlungen
iiber Anatomie und Sinnesphysiologie einnimmt, verstindlich.

Die vorliegenden Nasenuntersuchungen bei den verschiedenen Astyanaz-
Formen beriicksichtigen hauptsidchlich die morphologischen Verhiltnisse und
kniipfen an die Ergebnisse von BREDER und RasqQuin (1943) an. Die Riechlamellen
wurden an fixiertem Material unter Wasser ausgezihlt. Hierzu wurden die Haut-
briicke und der Nasengrubenrand abpripariert. Die im unfixierten Zustand hell-
durchsichtigen und leicht hinfdlligen Lamellenstrukturen werden durch Fixierungs-
mittel wie Formol oder Bouin getritbt und gleichzeitig widerstandsfihig gegen
Berithrung. Um auch die kleinsten und sehr dicht gedréingt liegenden Lamellen unter
dem Binokular gesichert auszihlen zu kunen, wurde mit einer Pipette Methylen-
blau in die Nagengruben injiziert und sofort wieder abgesaugt. Dadurch kontra-
stierte die dunkel angeférbte Lamellenschleimhaut zu ihrer hellen Umgebung. Zur
Ergiinzung wurden Schnittserien herangezogen. Fiir die Untersuchungen kamen nur
Tiere mit normal ausgebildetem Geruchsorgan in Frage, d.h. verwachsene oder
anderweitig miBgebildete Nasengruben wurden nicht beriicksichtigt. An jedem
Individuum wurden stets beide Nasengruben ausgezihlt und deren Lamellenzahlen
gemittelt. Die aus diesen Werten aufgestellten Diagramme ergeben Regressions-
kurven, aus denen die Abhingigkeit von Lamellenzahl und FischgroBe ablesbar wird
und die miteinander verglichen werden. Die statistischen Verfahren zur Durchfiih-
rung der Regressionsanalyse wurden den Lehrbiichern von Linper (1960) und
Bowyier und TEDIN (1959) entnommen. Die untersuchten FluB- und Pachon-
Fische entstammen verschiedenen, z.T. auch im Dunkeln gehilterten oder aufge-
zogenen Zuchten, wihrend die Sabinos-Fische als in ihrem natiirlichen Lebensraum
gefangene Exemplare vorlagen.

20 Z, Morph. Tiere, Bd. 61
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b) Astyanax mexicanus

Die Nasengruben des Flulifisches zeigen keinerlei morphologische
Besonderheiten. Sie sind zwischen Praefrontale, Praemaxillare und Nasale
in den Vorderkopf eingesetzt und mit einer stromungsleitenden Haut-
briicke versehen, so daB eine vordere Einstrom- und eine hintere Aus-
stromoffnung entsteht. Eine wohlausgebildete rundlich-ovale Falten-
rosette fiillt den Grubenraum aus. Die vollstdndig mit Riechepithel tiber-
zogenen Lamellen nehmen von vorne nach hinten an Gréfle zu und sind
um eine lingsverlaufende Mittelraphe angeordnet.

Die ontogenetische Entwicklung der paarigen Riechgruben verlduft
nach dem einfachsten und héufigsten Typus durch Einsenkung ektoder-
maler Riechplakoden. Ein einschichtiges Epithel, das als Ort der Geruchs-
wahrnehmung aus spezifischen priméren Sinneszellen und Stiitzzellen
besteht, kleidet den Boden der Grube aus. Im Laufe der Entwicklung
tritt eine zunehmende rosettenartige Auffaltung des Riechepithels auf,
die bewirkt, daB die in dieser Art entstandenen Riechlamellen eine ver-
grofiernde Oberfliche bieten, die vom Wasserstrom umspiilt werden
kann. Zwei von den Rindern des Grubenorgans aufeinanderzuwachsende
Epidermiszapfen vereinigen sich bei Jungtieren von etwa 15 mm Stan-
dardlinge zu einer Hautbriicke, die nachfolgend zu einer Falte aufgerich-
tet und so gedreht wird, dafl das Wasser beim Vorwirtsschwimmen in die
vordere Nasentifnung geleitet wird.

BrEDER und RasquIN (1943) geben fiir den FluBfisch eine konstant
bleibende Zahl von 16 Lamellen je Nasengrube an. Eigene Untersuchun-
gen zeigen jedoch, daBl diese Angabe unzutreffend ist. Denn beim Fluf-
fisch wurden nicht nur alle Zahlenwerte zwischen 0 und 29 Lamellen je
nach GroBe der Tiere festgestellt, sondern dariiber hinaus fanden sich
auch Zahlenunterschiede bis zu 9 Lamellen bei Geschwistertieren, die
unter gleichen Bedingungen gehalten worden waren und ebenfalls gleiche
GroBe besaBen. Das Diagramm der Abb. 21 soll eine iibersichtliche
Zusammenstellung der Untersuchungsergebnisse veranschaulichen. Bei
Tieren der Standardlinge von etwa 10 mm ist die Mittelraphe angelegt,
deren hinterer Abschnitt als erste Lamelle aufzufassen ist. Es wird deut-
lich, daB sich mit zunehmender Linge der Fische die Lamellenzahl erhéht.
Bis zum Eintritt der makroskopisch sichtbaren geschlechtlichen Differen-
zierung® nimmt die Lamellenzahl mit abnehmender Schnelligkeit und

5 Der makroskopisch sichtbare Eintritt der geschlechtlichen Differenzierung
wurde durch Offnen der Leibeshdhle unter dem Binokular am Reifezustand der
Gonaden festgestellt. Die bei diesen Characiden uflerlich sehr schwierige Unterschei-
dung der Geschlechter wurde auf entsprechende Weise vorgenommen. Die 29 wur-
den dann als solche benannt, wenn bei ihnen deutlich zahlreiche Eier erkennbar
waren. Die minnlichen Tiere wurden bestimmt, sobald ihre Gonaden die typische
Lage, Streifenstruktur und Festigkeit adulter 38 aufwiesen. Das gleiche gilt fir
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darauffolgend gleichmaBig langsam zu. Dieser Tatbestand driickt sich in
dem Verlauf der Regressionslinie (Abb. 22) in der Weise aus, daB die
Kurve in der Wachstumsphase der Fische steil ansteigt, sich beim
GroBerwerden der Tiere langsam abflacht und fiir die adulten Fische mit
gleichbleibender geringerer Steigung verlduft. Die Féhigkeit zur suk-
zessiven Neubildung der Lamellen, deren Zone am rostralen Ende der

30 Lamellen -
(1)
* o0
I..
. * ogooo
25' . $ :o-o °
e o e O o
L1 o OO
. '.... a Le] OOODD
=] o o
[ole]
[ 1o} Oo
20' LY oe o o
L e © &
- . o
*
. ® @ (<2
..i o
15¢ ::oo§ ° 80 °
K ogﬁggsoooo
L.
mo%g.
© o
° @
1o} 885
o o
e @ @
WOe
o0
@ ©
08963
@
5f 0o
focl
® el
o]
. : . . . . . cm
0 1 2 3 4 5 6 7 8 9

Abb. 21. Abhingigkeit zwischen der Anzahl der Nasenlamellen und der Standard-
lange beim FluBfisch Astyanax mewicanus. Punkte: gemittelte Lamellenwerte beider
Gruben eines Individuums; © Geschlecht unbestimmt; e &; 0 9. 414 Rosetten

Riechgrube liegt, so daf die ontogenetisch dltesten Lamellen caudad im
Gebiet der Ausstromofinung zu finden sind, bleibt also zeitlebens erhalten.
Bemerkenswert ist weiterhin nicht nur, daBB die Werte vom Eintritt der
makroskopisch sichtbaren geschlechtlichen Differenzierung an dazuneigen,
stirker zu streuen, sondern es fillt ebenfalls auf, daB die Lamellenzahlen

die folgenden Untersuchungen an Hoéhlenpopulationen. Der von ALvarrz (1946)
besonders fiir die Hohlencharaciden angegebene Sexualdimorphismus, der darin be-
stehen soll, daB die 33 im Gegensatz zu den 99 auf der Analen (und auch auf der
Ventralen) zahlreiche Dornen entlang der Flossenradien besitzen, erwies sich als
nicht zuverlissig genug. Es konnten nicht nur mehrfach beim FluBfisch, sondern
auch vereinzelt bei den Hohlenformen einwandfrei als 29 erkannte Tiere mit krifti-
gen Dornen auf der Analen festgestellt werden. Entsprechend wurden 33 ohne
Dornen gefunden.

20*
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der ménnlichen und weiblichen Tiere zu divergieren beginnen (Abb.21 ; 22).
Je grofler und édlter die Tiere werden, desto deutlicher zeichnet sich
diese Tendenz ab. Die Regressionsrechnung zeigt, daB sich die Lamellen-
zahl der 33 bei einem Langenzuwachs von 1 cm im Mittel um 31/, Lamel-
len erhoht (Anstieg b = 3,47), wihrend die @2 hierbei nur eine Erhéhung
von etwa 21/, Lamellen erreichen (b = 2,39). Hieraus ergibt sich fiir Tiere

| _Lamellen
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Abb. 22. Regressionslinien fir die Abhédngigkeit zwischen Lamellenzahl und
Standardlinge beim FluBfisch Astyanax mexicanus. Originalwerte s. Abb. 21

von z.B. 6 cm Linge eine Differenz von 3—4 Lamellen zwischen den
Geschlechtern (3,4 + 0,7 bei P = 0,01). Der Schnittpunkt der Geraden
fiir die ménnlichen und weiblichen Regressionswerte liegt bei etwa 3 em
(vgl. Abb. 21; 22). Dieser Wert fillt etwa mit dem der Linge derjenigen
Tiere zusammen, bei denen die makroskopisch sichtbare Differenzierung
der Geschlechter erkennbar wird. Inwieweit die mit dem Beginn der
geschlechtlichen Reife zwischen 33 und 99 einsetzende Divergenz der
Nasenlamellenzahl mit dem néchtlichen Fortpflanzungsgeschehen in
Zusammenhang steht oder nur ein Ausdruck dafir ist, dafl beide Ge-
schlechter zwar die gleiche Lamellenzahl besitzen, die 33 jedoch stets
kleiner sind als die gleichaltrigen @9, ist noch ungepriift. Fir die erstere
Annahme spricht, dall auch die den Wassereinstrom leitende Nasen-
briicke bei den 33 geringfiigig groBer entwickelt ist als die der Q2.
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¢) Die Hohblenjormen des Astyanax mexicanus

Die allgemeinen fiir den FluBfisch gemachten Ausfithrungen iiber Bau
und Ontogenie der Nasenorgane gelten ebenso fiir die Sabinos- und
Pachon-Population. Die Ergebnisse der Auszéhlung von 98 Faltenroset-
ten der Sabinos-Fische sind in der Abb. 23 aufgezeichnet. Das Diagramm
der Abb. 24 veranschaulicht die Lamellenzahlen von 215 untersuchten
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Abb. 23. Abhingigkeit zwischen der Anzahl der Nasenlamellen und der Standard-
linge bei der Hohlenform aus der Cueva de los Sabinos. Punkte: gemittelte
Lamellenwerte beider Gruben eines Individuums; (& Geschlecht unbestimmt;
e 3; O Q. 98 Rosetiten

Pachon-Tieren. Es ist in beiden Fillen wiederum eine deutliche Beziehung
zwischen Lamellenzahl und Lingenwachstum der Fische abzulesen. Wie
beim FluBfisch liegen die 33-Werte auch fiir die Pachon-Population in
der Regel iiber denen der @%. Diese Divergenz laBt sich ebenfalls bei den
Sabinos-Fischen feststellen, wenn auch hierfiir ein groBeres Unter-
suchungsmaterial wiinschenswert gewesen wére.

Die intraindividuellen Unterschiede der Lamellenzahlen zwischen
linker und rechter Nasengrube sind meist gering.

d) Vergleich der Befunde

BreDER und Rasquin (1943) haben das Geruchsorgan vom FluBfisch
ebenso wie vom Chica- und Sabinos-Fisch untersucht und geben fiir jede
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dieser Formen eine unterschiedliche, aber konstante Lamellenzahl an.
Die Autoren versichern: “That 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. If such changes take place with the development of
these characins it must be at a size below we have comparative material.”
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Abb. 24. Abhingigkeit zwischen der Anzahl der Nasenlamellen und der Standard-

linge bei der Hohlenform aus der Cueva del Pachon. Punkte: gemittelte Lamellen-

werte beider Gruben eines Individuums; (& Geschlecht unbestimmt; e &; o 2.
430 Rosetten

So werden ~— wie bereits erwdhnt ~ fiir den Flufifisch 16 Lamellen je
Nasengrube angegeben, die beim Chica-Fisch auf 14 reduziert werden,
wihrend der Sabinos-Fisch nur noch 5 Lamellenpaare besitzen soll. Da
diese Angaben mehrfach fiir theoretische Erwigungen zur degenerativen
Evolution mit herangezogen worden sind, ist ein genauerer Vergleich an-
gebracht; die Ergebnisse konnen in dieser Form zumindest fiir den FluB8-
und Sabinos-Fisch durch eigene Untersuchungen widerlegt werden. Zu-
dem gibt BaTH (1962) auch fiir Chica-Exemplare, von denen er versichert,
daB sie ebenso wic BrEpErs Tiere aus dem Hohlenteich II der Cueva
Chica stammen, 16 Lamellen pro Grube an. Fiir den Pachon-Fisch sind
die Verhiltnisse noch unbekannt.



Hautsinnesorgane ober- und unterirdisch lebender Astyanax-Formen 303

Da die Lamellenwerte der einzelnen Populationen mit zunehmender
Lénge der Fische unterschiedlich steigen und hierbei auBerdem nicht
unerheblich streuen, wodurch ein Punkteschwarm den anderen iiber-
lappt, ist ein Lamellenvergleich mit einigen Schwierigkeiten verbunden.
Die sich aus der Beziehung zwischen Fischlange und Lamellenzahl er-
gebenden Regressionslinien bieten eine Moglichkeit, die geringfiigigen
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Abb. 25. Regressionsgeraden fiir die Abhingigkeit zwischen Standardlinge und
Lamellenzahl beim FluB (¥7)-, Sabinos (Sa)- und Pachon (Pa)-Fisch. Jungtiere bis
3,6 em (Léange: log x) und g&

Unterschiede zwischen den verschiedenen Astyanaxz-Formen statistisch
gesichert zu erfassen. Betrachtet man die Regressionswerte der ge-
schlechtlich noch nicht reifen Flufl (= #7)-, Sabinos (= S&)- und Pachon
(= Pa)-Fische im semilogarithmischen System (Linge = log =), so
koénnen die Geraden hinsichtlich ibrer Linearitit und Regression als
gesichert gelten (Abb.25). Sie unterscheiden sich nur geringfiigig im
Steigungsmal und in ihrem Abstand in Richtung der Ordinate. Aus den
vorliegenden Beobachtungswerten 148t sich lediglich die Differenz
zwischen den Lamellenwerten des FluBfisches und der Héhlenformen
sichern. Die Regressionen fiir die geschlechtsreifen Tiere der drei Popula-
tionen diirfen ebenfalls als gesichert und ohne Transformation als linear
angesehen werden. Thre Geraden besitzen eine unterschiedliche Steigung,
wobei die beiden Regressionen der Hohlenformen ohne weiteres als zu-
einander parallel betrachtet werden dirfen. Die Abb. 25 und die folgende
Tabelle geben eine Ubersicht der errechneten Daten fiir Jungfische
und 33 der verschiedenen Astyanax-Formen. Fir die 9Q gilt etwa Ent-
sprechendes.
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Tabelle
Juve- Stdlg. Anzahl der Lamellendifferenz bei ~ Sicherung der Diffe-
nile inecm  Lamellen gegebener Stdlg. renz®
und (P=001) (P=0,01)
33
Sa, Pa Sa Pa

Fl 2 7.54+0,3 24414 12404 gesichert  gesichert

4 15,54-0,7 3,141, 22411 gesichert  gesichert

6 22,4105 48414 42410 gesichert  gesichert
Sa 2 5,2-+1,3 — 1,1+14 — ungesichert

4 12,4--1,0 — 0,84+ 1.5 — ungesichert

6 17,7410 — 0,64+-1,5 — ungesichert
Pa 2 6,3-1-0,2 — — — —

4 13,209 —_ — — —

6 18,31-0,8 — — — .

a Priifung bei einer Sicherheitsschwelle von P=0,01 mit ¢, das wie folgt be-
rechnet wurde (bei n =N+ N,—4):

i Y, —7,
_L+_1_+ (o—&) I G P Sy — Y )P+ S — Y
Ny N, 8w &P Sz Ny +N,—4

Hieraus 140t sich ersehen, daf3 sich die beiden Hohlenpopulationen
nicht signifikant in der Anzahl der Nasenlamellen unterscheiden. Die
Lamellenanzahl beim FluBfisch hingegen ist statistisch gesichert gering-
fiigig hoher als bei den Hohlenformen. Die groflenabhingige Zunahme
der Riechfalten ist auBerdem stirker, so daB sich die Lamellendifferen-
zen mit zunehmender Korperlinge vergrofern. So betrigt der Unter-
schied im Mittel zwischen FluB- und Pachon-Fisch bei 2 cm grofien
Tieren nur etwa 1 Lamelle, bei 4 cm 2 Lamellen und bei 6 cm Léinge etwa
4 Lamellen.

Die Verminderung der Lamellenanzahl hat zweifellos eine Verkleine-
rung des reizrezipierenden Nasenepithels zur Folge. Doch miissen Riick-
schliisse auf die physiologische Leistungsfahigkeit aus morphologischen
Feststellungen wie die der Lamellenanzahl mit duBerstem Vorbehalt be-
trachtet werden (vgl. Pipping, 1927; TEIcEMANN, 1954). Die teilweise
erhebliche individuelle Variabilitdt spricht nicht fiir eine sehr enge Be-
ziehung zwischen Leistung und Lamellenzahl der Fischnase. Im Falle der
verschiedenen Astyanaz-Formen stellt sich die Frage, ob die Verminde-
rung um wenige Riechfalten iiberbaupt von physiologischer Bedeutung
ist. Vergleichende sinnesphysiologische Arbeiten in dieser Richtung
fehlen. Humsacu (1960) hat lediglich den Chica- und Sabinos-Fisch
untersucht und gleiche olfaktorische Leistungsfahigkeit gefunden.
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Die Riechgruben der beiden hier untersuchten Hohlencharaciden
gleichen in ijhrem grundsétzlichen Bau dem Geruchsorgan des ober-
irdischen FluBfisches. AuBerdem konnten bei allen drei Formen Unter-
schiede weder in der Epithelauskleidung noch im histologischen Aufbau
der Riechschleimbaut selbst gefunden werden. BREDER und RasQuin
(1943) geben fiir die Hohlencharaciden verschiedenartige Abdnderungen
der Nasenkapseln an, die vom Flufifisch als Ausgangspunkt in Richtung
auf den Sabinos-Fisch iiber die Chica-Population gleichsinnig verstarkt
werden. Zweifellos sind die Gruben der Hohlentiere und insbesondere des
Sabinos-Fisches flacher und mit groBeren Offnungen versehen, so dafl die
Schleimhautfalten freier liegen als beim FluBfisch. Diese Verdnderungen
der Nasenkapseln konnten als Folge der Abdnderungen am Kopifskelet
gedeutet werden. Eine auffillige Zunahme der Hautbriickenhhe in
Richtung auf den Pachon-Fisch kann jedoch nicht bestatigt werden.

Es ist nicht anzunehmen, daf die dargestellten geringfiigigen Ab-
wandlungen am Geruchsorgan der einzelnen Astyanaz-Formen Leistungs-
unterschiede hervorrufen und als Ausdruck einer unterschiedlichen
Organisationshohe zu werten sind. Die morphologischen Unterschiede
sind vielmehr vorstellbar als Ergebnis einer getrennten, nur zuféllig von-
einander abweichenden Weiterentwicklung der isolierten Populationen,
ohne daB degenerative oder konstruktive Tendenzen hinsichtlich der
Organisation und. Leistung des Geruchsorgans wirksam werden.

V. Diskussion der Ergebnisse

In der vorliegenden Arbeit ist der morphologische Ausbildungsgrad
verschiedener Sinnesorgane der Astyanaz-Formen untersucht worden.
Diese Untersuchungen lassen — zumal bei nahverwandten Formen —
allgemeine Schliisse fiber Leistungs- und Funktionsunterschiede der
Hautsinnesorgane zu. Ein Vergleich der Befunde beim Fluf3-, Sabinos-
und Pachon-Fisch fithrt fiir jedes Organsystem zu jeweils unterschied-
lichen Ergebnissen, die im Folgenden besprochen und im Zusammenhang
mit bekannten theoretischen Vorstellungen und Gesichstspunkten zur
Hohlentierentwicklung erdrtert werden.

Die Ausbildung des Seitenkanalsystems bei den verschiedenen
Astyanax-Formen 148t keine besonderen morphologischen und histolo-
gischen Unterschiede erkennen. Wenn einerseits bei den Héhlenformen
baufiger Fragmentationen vor allem des Infraorbitalkanals beobachtet
werden konnen, so ist andererseits bei ithnen eine VergroBerung der An-
zahl freier Neuromasten gerade in der Suborbitalgegend unverkennbar.
Es ist denkbar, daB diese beiden Abweichungen gegeniiber dem FluBfisch
direkt mit dem Ausfall des grofen Augenbulbus in Zusammenhang
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stehen, insofern, als dafl der Augenverlust Veridnderungen der kanal-
fithrenden Orbitalia mit sich bringt und gleichzeitig Kopfhautbezirke fiir
die Ausbreitung der freien Neuromasten freigibt.

Bisher ist das Lateralsystem der Fische vorwiegend im Hinblick auf
die Ausbildung des Kanalsystems untersucht worden. Das macht auch
die Tatsache verstdndlich, daf Haax und GroeBEL (1958) das Seiten-
liniensystem des Hohlenfisches als nicht besonders entwickelt bezeichnen
— obgleich Haux (1957) aufgrund ausgedehnter Versuchsreihen nach-
weisen konnte, dal der Ferntastsinn besser ausgebildet ist als bei Tele-
ostiern mit funktionstiichtigen Augen (Hyphessobrycon, Phoxinus, Tinca,
Lebistes). Die genannten Autoren erkliren sich diesen Widerspruch mit
der Annahme funktioneller Unterschiede der intracerebralen oder der
in den Sinnesendstellen gelegenen Integrationsorte. Die vorliegenden
Untersuchungen an den Astyanaz-Formen bestitigen zwar, daB das
Kanalsystem keine Besonderheiten aufweist, bei allen Formen wurde
jedoch eine iiberaus groBe Anzahl freier Neuromasten festgestellt. Ein
Vergleich der Abbildungen tiber Anzahl und Dichte dieser Organe bei den
Astyanax-Formen mit Zeichnungen von Diskeraar (1934) fir andere
Teleostier (Phoxinus, Nemachilus, Misgurnus, Macropodus) verdeutlichen
den Unterschied. So besitzt die Elritze, fiir die Hanx (1957) eine gerin-
gere Leistungsfahigkeit in der Distanzwahrnehmung von Hindernissen
nachwies als fiir den Chica-Fisch, eine entsprechend weitaus geringere
Anzahl freier Neuromasten. Da nun einerseits die eigenen Untersuchungen
beim Fluf- und Hohlenfisch ein morphologisch in gleicher Weise gut aus-
gebildetes Lateralsystem nachweisen und Jouw (1957) andererseits bei
beiden Formen gleiche Leistungen in der Hinderniswahrnehmung erhielt,
ist man berechtigt, nicht nur fiir die Hohlenformen, sondern auch fiir
Astyanax mexicanus ein im Vergleich zu anderen Teleostiern besonders
gut ausgebildetes Lateralsystem anzunehmen.

Es ist nun auffillig, da die groBte Zahl an Hohlenderivaten von den-
jenigen systematischen Gruppen oberirdisch lebender Knochenfische ge-
liefert wird, die dem Betrachter als fiir ein Leben in lichtlosen Biotopen
besonders geeignet erscheinen. Husss (1938) und vor allem Kosswie
(1948, 1960) haben an einer Reihe von Beispielen dargelegt, dal} erblich
bedingte, aufgrund der Lebensweise entwickelte und zuféllig geeignete
Préadispositionen (= Praadaptationen) den Ubertritt ins Héhlenleben
begtinstigen oder iiberhaupt erst erméglichen. So sind die Stammformen
cavernicoler Teleostier in erster Linie lichtscheue Grund- (Amblyopsiden,
Siluriden, Gobiiden und ebenfalls einige Cypriniden) oder Tiefseefische
(Brotuliden), deren verkleinertes Auge ohnehin keine iiberragende Rolle
mehr fiir die Lebens- und Arterhaltung spielt. Die Entdeckung der
mexikanischen Hohlencharaciden und ihre Ableitung von einem grof3-
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dugigen, bei Tage vorwiegend optisch orientierten Schwarmfisch scheint
insofern zunichst tberraschend. Die Tatsache jedoch, dafi der ober-
irdische Astyanax ein ausgezeichnet ausgebildetes, dichtes Neuromasten-
system besitzt, dessen Funktion als Ferntastsinn der optischen Orientie-
rung nahezu vergleichbar ist, 148t eine wesentliche Prédisposition fiir eine
Lebensweise im lichtlosen Biotop erkennen. Die Orientierung im Raum,
das Aufspiiren und Schnappen bewegter Nahrung und der koordinierte Ab-
lauf des Laichaktes sind beim gedugten Astyanax im Licht zum grofen Teil
optisch gesteuert. Diese Aufgaben des Auges kénnen jedoch offensichtlich
bei nichtsehenden. Fluffischen vom Lateralsystem tibernommen werden;
der geblendete FluBfisch , tastet’ gleichsam durch sténdige Schwimm-
bewegungen den ihm zur Verfiigung stehenden Raum ab; die Aufnahme
bewegter Nahrungsteilchen ist geschickt, und die Fortpflanzung verlduft
in volliger Dunkelheit erfolgreich (Frawck, 1964). Da der Flufifisch bei
hellem Tageslicht negativ phototaktisch reagiert (BREDER und RasqQuin,
1947) und bei Blendung rastlos umherzuschwimmen beginnt, da der
Laichakt zumindest unter Laborbedingungen stets in den Nacht- und
frithen Morgenstunden erfolgt (Fraxck, 1964) und die Augen durch
GroBe und hohe Stabchendichte dem Dammerungssehen angepaBt sind
(PeETERS und PETERS, 1966), ist es naheliegend, diese Fische als Dam-
merungstiere zu bezeichnen, deren Aktivitidt sich auch auf die Nacht-
stunden erstreckt. Fir diese Lebensweise ist zusétzlich zum Auge ein gut
funktionierendes Lateralsystem entwickelt worden, dessen Leistungs-
fahigkeit sich fiir den Ubergang zum Hohlenleben als giinstig erwies.

Die vorliegenden Untersuchungen haben auflerdem gezeigt, dafl
andere Characiden-Gattungen in der Ausbildung eines dichten Systems
von Neuromasten dem FluBfisch Astyanar kaum nachstehen. Es ist
méglich, daB hinsichtlich des Lateralsystems eine morphologisch erkenn-
bare Pradisposition fiir den Ubergang in subterrane Lebensriume bei
Characiden allgemein verbreifet ist. Als Hinweis hierfiir konnte die Ent-
deckung eines weiteren blinden Hohlencharaciden Stygichthys typhlops
Brrrraxy und Bonrke, 1965 in Brasilien gedeutet werden, dessen néchst-
verwandte Arten aus der Hyphessobrycon-Hasemania-Gruppe stammen.

Ganz andere Verhéltnisse sind bei Betrachtung des Geschmacks-
apparates der verschiedenen Astyanaz-Formen zu finden. Es ist auf-
fallig, daBl sich die geschmacksrezipierenden Areale in der AuBenhaut
des Kopfes vom Flulfisch itber die Sabinos-Population bis zu den Pachon-
Tieren — also mit zunehmender Entfernung vom oberirdischen Rio
Tampaon in Richtung der sich talaufwirts staffelnden Hohlen — ver-
groBern. Der regressiven Entwicklung des Auges stehen somit progressive
Tendenzen in der Ausbildung des Geschmackssinnes gegeniiber, die
genotypisch verankert sind und offensichtlich als Folge des Hohlen-
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lebens nach Besiedlung der lichtlosen Biotope zur Entwicklung kamen.
Es ist dies eines der wenigen genau untersuchten Beispiele bei Héhlen-
formen, daB ein Sinnesorgan infolge des Verlustes der Sehfihigkeit
kompensatorisch verbessert wird. Der Nachweis hierfiir ist nicht immer
zu erbringen, da die oberirdischen Stammformen cavernicoler Tiere
héufig nicht mehr erhalten sind. Unter den Hohlenfischen sind nur fiir
die Amblyopsiden (ErgENmMANN, 1909; WooDps und INGER, 1957 ; PoULsoN,
1963) und wohl auch fiir die Brotuliden (Kosswia, 1934) kompensatorische
Organe mit in diesen Fillen mechanorezeptorischer Funktion bekannt
geworden. Das Kompensationsprinzip sollte aber nur in dem Sinne ver-
standen werden, daf} lediglich der Ausfall der optischen Funktion durch
eine Verbesserung anderer Sinnesorgane ausgeglichen wird, und nicht
etwa dahingehend erweitert werden, dafl auch der materielle Abbau des
optischen Apparates aus Griinden der Energie- und Materialersparnis
Voraussetzung fiir den Aufbau anderer Sinnesorgane ist. Den Verlust der
optischen Steuerung firr eine gezielte Nahrungsaufnahme gleichen die
Hohlencharaciden in der Weise aus, dal3 sie durch die vor allem ventrale
Ausbreitung geschmacksrezipierender Areale ein Kontroll- und Lokali-
sationsorgan fiir die vielfach unbewegliche und am Boden liegende
Nahrung entwickeln; nach BREDER (1942) sind genieBbare Nahrungs-
teilchen haufig auf dem Hoéhlenboden verteilt (Nematoden enthaltender
Fledermausguano, allochthones organisches Material etec.).

Die sich vom FluB3- iiber den Sabinos- bis zum Pachon-Fisch stei-
gernde Vermehrung der Knospenzahl 188t eine ebenso verlaufende
phyletische Reihenfolge vermuten, bei der eine durch Selektion gerichtete
Vervollkommnung des Geschmacksapparates erreicht wird; die ge-
schmacksrezipierenden Areale am Kopf der Hohlenformen stellen eine
adaptive Ausgestaltung des Geschmacksorgans dar, die beim Pachon-
Fisch wie die degenerativen Merkmale polygen und weitgehend polymer
bedingt ist. Versteht man die Entstehung der Knospen als Epidermis-
produkte durch Induktion spezifischer Geschmacksnerven (vgl. Nerven-
durchschneidungsversuche von OLmsTEDT, 1920), so konnte es im Laufe
der Evolution der Hohlentiercharaktere unter der Wirkung von Selektions-
faktoren zu einer schrittweisen Anreicherung von Genen gekommen sein,
die eine erhohte Aufzweigung und Vermehrung induzierender Nerven
bedingen. Diese Entwicklung wire beim Sabinos-Fisch noch nicht so weit
vorangeschritten wie beim angeblich phylogenetisch &lteren Pachon-
Fisch. Die geographische Merkmalsprogression kénnte somit als das
Ergebnis einer zeitlich aufeinanderfolgenden Entstehung der verschie-
denen Héhlenformen gedeutet werden; der FluBfisch hat mit der all-
méhlichen Senkung des Wasserspiegels auf seinem Riickzug aus dem
héhlenbesetzten Tal mehrfach und zeitlich nacheinander hohlenlebende
Populationen zuriickgelassen. Die Phylogenese vergroferter Geschmacks-
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areale ist jedoch noch schwer zu tbersehen, zumal Untersuchungen am
Chica-Fisch und Kreuzungsexperimente mit dem Sabinos-Fisch fehlen.
Hinzu kommt, daf ein sinnvolles Verhalten, ndmlich der wirkungsvolle
Gebrauch vergroferter ventraler Geschmacksareale, wahrscheinlich ge-
sondert erworben werden muBte.

Die Neigung zu degenerativen Umwandlungen scheint im besonderen
MaBe in der Hohlentierentwicklung charakteristisch zu sein. Jedenfalls
gilt dies fir die Augen- und Pigmentbildung. Ob diese Entwicklung je-
doch in dem Sinne zu verstehen ist, daB sie etwa einem Alterungsprozefl
vergleichbar, von Umwelteinfliissen unabhéngig durch fortschreitende
Absenkung der gesamten Organisation in allgemeiner Degeneration endet
(vgl. VANDEL, 1964), bleibt anzuzweifeln. Auch das Labyrinth und das
Geruchsorgan kénnen nicht als degeneriert betrachtet werden, so dafl im
Bereich der Sinnesorgane lediglich der optische Apparat funktionslos und
daher offensichtlich als Folge fehlender Selektion (Kosswia, 1960, 1963)
zerfallen ist.

Die Entwicklung des Astyanax zum Hohlentier ist beziiglich der
Sinnesorgane unter verschiedenen allgemeinen Prinzipien, die sich aus
der Beziehung zwischen Umwelt und Organismus ergeben, verlaufen:
Pridisponierte Strukturen ermoglichen die Eroberung neuer Lebens-
réume. Allein biologisch bedentungslos gewordene Organe werden im
neubesiedelten Biotop riickgebildet, wogegen alle anderen Strukturen
entweder erhalten bleiben oder eine kompensatorische Ausgestaltung er-
fahren.

Zusammenfassung

1. Das Seitenlinienkanalsystem der verschiedenen Astyanax-Formen
zeigt sowohl in seiner morphologischen als auch in seiner histologischen
Ausbildung keine Unterschiede bis auf die Tatsache, daBl die Hohlen-
characiden héufiger Fragmentationen des Infraorbitalkanals aufweisen.

2. Die verschiedenen Astyanaz-Formen sind am Rumpf unterschieds-
los und im Vergleich zu anderen Teleostiern auBerordentlich reich mit
freien Neuromasten versehen. Die hohlenbewohnenden Formen zeichnen
gich durch eine vermehrte Anzahl freier Sinneshiigel in der Suborbital-
region aus.

3. Andere Characiden-Arten besitzen ebenfalls ein dichtes Neuro-
mastensystem und stehen in dieser Hinsicht den 4styanax-Formen kaum
nach.

4. Es sind keinerlei histologische und anatomische Anhaltspunkte da-
fir zu finden, daf} bei den Hohlenformen im Vergleich zum oberirdisch
lebenden Astyanax degenerative Tendenzen oder andere Abwandlungen
am Labyrinth oder am Weberschen Apparat auftreten.
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5. Bei den untersuchten A4siyanaz-Formen sind Anzahl und Ausbrei-
tung der auf die Kopfhaut beschrinkten Geschmacksknospen unter-
schiedlich: Sie nehmen vom FluBfisch ausgehend iiber die benachbarte
Sabinos-Population in Richtung auf die vermutlich phylogenetisch
ilteste Population der Pachon-Héhle hin zu.

6. Die vergroferten und vor allem ventral ausgebreiteten geschmacks-
rezipierenden Areale in der Kopfhaut der Hohlenformen dienen als
Kontroll- und Lokalisationsorgan fiir hauptséchlich am Boden liegende
Nahrung.

7. Die Unterschiede im Geschmacksapparat zwischen dem FluB- und
Pachon-Fisch sind genetisch bedingt und beruhen auf polygener und im
Besonderen auf iiberwiegend polymerer Grundlage. Sie mendeln weit-
gehend unabhéingig vom Degenerationsgrad der Augen und des Pigments.
Ein sinnvolles Verhalten bei der Nahrungsaufnahme, ndmlich der
wirkungsvolle Gebrauch ventraler geschmacksrezipierender Hautbezirke,
ist ebenfalls unabhingig von der Anzahl und Ausbreitung der Geschmacks-
knospen.

8. Das Geruchsorgan der Hohlenformen kann im Vergleich zu dem
der oberirdisch lebenden Stammform morphologisch und histologisch
nicht als degeneriert oder spezialisiert bezeichnet werden. Die mit dem
Wachstum zunehmende Lamellenzahl der Riechgruben bleibt bei den
cavernicolen Formen geringfiigiz hinter der des FluBfisches zuriick.
Andererseits sind die Nasengruben der Hohlentiere flacher und offener,
so daB die Riechfalten exponierter liegen als beim FluBfisch. Eine Ab-
nahme der Nasenlamellenzabl vom Fluf3- iiber den Sabinos- zum Pachon-
Fisch ist nicht feststellbar.

9. Die Tatsache, daB die orientierenden Funktionen des Auges von
einem hochentwickelten, dichten Neuromastensystem weitgehend tber-
nommen werden kénnen, macht eine wesentliche Pradisposition des
FluBfisches fiir den Ubergang in subterrane Lebensriume aus. Die Aus-
bildung vornehmlich ventraler geschmacksrezipierender Kopfhautbe-
zirke erleichtert die Nahrungslokalisation optisch fithrungsloser Fische
und kompensiert somit bei den Hohlenformen den Verlust der optischen
Steuerung fiir eine gezielte Nahrungsaufnahme. Im Bereich der Sinnes-
organe ist lediglich 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 cavernicolous
characids.
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2. The trunks of the different Astyanax-forms are indiseriminately and
in comparison with other teleosts abundantly dotted with neuromasts.
The cavernicolous forms show more free neuromasts in the suborbital
region.

3. Other characids also have well developed systems of neuromasts,
and they are in this respect hardly inferior to the Astyanaz-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 cavernicolous forms compared to the epigean river-fish
Astyanazx.

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

6. The enlarged and predominately ventrally spreaded gustatory
areas in the skin of the head of the cavernicolous 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 polygenic 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 that 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 cavernicolous 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 cavernicolous forms than
in river-fish. On the other hand the nasal capsules of the cavernicols are
more flattened and more opened, so that 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, that 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 lokalisation of food in fish, which are not able to guide
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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 without function in biotops without light, prove to be
degenerated.
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