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Einleitung. 
Schon in frfiheren Jahren, bereits um die Jahrhunder twende und in dem Jahrzehnt  

darauf, wurde fiber den Atemmechanismus der Knochenfische gearbeitet, und das Bild, 
das man sich yon der Wirkung der Atembewegungen machte, hatte durch das Atemschema 
yon BAGLION1 (1906) einen gewissen Abschlut~ bekomrnen. Wenn dies Problem in letzter 
Zeit trotzdem wieder in den Vordergrund der Forschung gertickt ist, so mut~ hierfiir be- 
sonders eine Entdeckung WOSKOBOiNIKOFF'S (1932) verantwortlich gemacht werden, die die 
alten Anschauungen fiber den Atmungsakt  der Knochenfische wieder in Frage gestellt 
hat. Es hat sich zwar erwiesen, daf5 BAGLIONI'S Schema, so falsch, wie es zun~ichst schien, 
nicht gewesen ist. Trotzdem bedtirfen die alten Anschauungen einer gewissen Verbesse- 
rung. Sie sind zu schematisch gewesen, sie haben die Kompliziertheit des Atmungsappa- 
rates zu wenig in Rechnung gestellt. 

Es d r~ng t  s i ch  ja,  w e n n  m a n  die  O r g a n i s a t i o n  de r  K n o c h e n f i s c h e ,  b e s o n d e r s  das  S k e l e t t  b e t r a c h t e t ,  
y o n  s e l b s t  de r  G e d a n k e  auf ,  dal~ h ie r  f ibera l l  D i f f e r e n z i e r u n g ,  d ie  f iber  das  S c h e m a  u r s p r f i n g l i c h e r  E i n f a c h h e i t  
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hinausgeht, stattgefunden hat durch Vermehrung der einzelnen Glieder und daher unter Komplizierung des 
Ganzen. Man vergleiche z. B. das Kopfskelett oder  etwa den Schultergfirtel eines Teleosteers mit dem eines 
Selachiers. Welch eine starke Vermehrung der einzelnen Glieder bei dem Knochenfisch. Wenn man sich 
aber die Teleosteerknochen als einzelne betrachtet, so bemerkt man, dab sie die ursprfingliche Form eines 
Knochenblatts oder einer Knochenspange fast immer bewahrl haben. Von einer Verschmelzung mehrerer 
Knochen, einer Formumbildung oder gar der starken Herausarbeitung und Differenzierung eines einzelnen 
Knochens bei Rfickbildung der fibrigen, wie dies ffir die Entwicklungsreihe hSherer Wirbeltiere so charak- 
teristisch ist, ist noch wenig zu bemerken. Die Differenzierung der Teleosteer hat auf einer recht niedrigen 
Entwieklungsstufe stattgefunden. 

Ein so besonders kompliziert gebautes Organ ist nun gerade das Branchiovisceral- 
skelett, das zudem zwei Funktionen gleichzeitig zu leisten hat, n~mlich den Transport des 
Atemwassers durch die MundkiemenhShle und das Ergreifen und Verschlingen der Beute. 
Man wird daher auch einen Funktionsmechanismus zu erwarten haben, der sich nicht mit 
einem einfachen Schema wiedergeben l~igt. 

Es wird in Folgendem der Bauplan des Branchiovisceralskeletts besprochen und 
die Atmungsfunktion an Hand eigener Versuche entwickelt werden. Als Versuchstiere 
dienten mir der Dorsch, ein Fisch mit einem typischen, Scholle und Flunder, zwei Boden- 
fischarten mit spezialisierten Atmungsapparaten. 

Abb. 1. 
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Schema eines Gadusschfidels. (Aus: HENSCHEL (1939), der Atmungsmechanismus der Teleosteer.) 

I. D e r  B a u p l a n  d e s  B r a n c h i o v i s e e r a l a p p a r a t s .  

Um die Funktion eines Organes zu verstehen, mug man seinen Bauplan kennen. 
Dieser wird am deutlichsten an den Formen sichtbar werden, die nach keiner Seite hin 
gr6gere Differenzierungen erfahren haben. Dies gilt ffir den Gadussch~idel. Der Kabeljau 
z. B. fiihrt, wie alle Gadiden eine Lebensweise, die man ffir Knochenfische als typisch 
bezeichnen kann. Er ist kein Standfisch, er wechselt h~iufig seinen Ort, fiihrt auch 
grSgere Wanderungen aus, kann also leicht in frisches, sauerstoffreiches Wasser gelangen. 
Ebensowenig gehSrt er aber zu den st~indig vorw~irtseilenden Dauerschwimmern, sondern 
h~ilt sich gelegentlich auch l~ngere Zeit an ein- und derselben Stelle auf. So findet man 
bei ihm den Atemapparat in recht urspriinglicher Form und alle Glieder desselben gleich- 
m~ii~ig und normal entwickelt. Aus diesem Grunde habe ieh den  Kabeljausch~idel als 
typisches Beispiel ffir den Bauplan eines Branchiovisceralapparates gew~ihlt. 

A. Das Skelett.  

Das Gerfist des Kiemenapparats wird vom Visceralskelett gebildet. Dies besteht 
aus sieben Paar Knoehenb6gen: dem Kiefer-, dem Zungenbeinbogen und den ffinf Kiemen- 
b6gen. Seehs dieser sieben Bogenpaare haben einen recht gleichm~igigen, sehr charakte- 
ristischen Verlauf (Abb. 1 und 2). Sie beginnen in der hinteren Region der Sch~delkapsel 
~ederseits des Kopfes. Sie senken sieh in je einem kiirzeren, dorsalen Knochenstiick 
nach hinten und etwas nach augen. Ihre ventralen, l~ingeren Stiicke, mehr oder weniger 
seharf gegen die dorsalen Teile eingewinkelt, senken sich dagegen nach vorn und innen 
und treffen sich in der ventralen Mittellinie des Mundbodens nahe der Mund6ffnung. Die 
beiden Bogenh~ilften haben demnach ihre grSgte Entfernung voneinander in der Knick- 
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stelle der dorsalen und ventralen Schenkel. Durch diesen Verlauf bekommt die Mund- 
h6hle des Fisches ihre charakterist ische,  seitliche Ausw61bung und das Kiemenskelett die 
Form eines Kiemenkorbes. Einer der B6gen und zwar der 1., der Kieferbogen,  folgt nicht 
diesem Verlauf. Er hat durch die Anpassung an die Funktion des Kiefergelenks Ver~in- 
derungen erfahren. Das dorsale Sttick jedes Einze!bogens besteht  aus einer Knochenplatte 
(aus Q u a d r a t u r e  und M e t a p t e r y g o i d  gebildet), die in die Backenregion jeder Kopf- 
seite ventral verlagert und nicht mit dem Seh:,idel verbundeu oder im Bindegewebe der 
Sch'~idelbasis verankert  ist. Die beiden Knoehenplatten laufen nach vorn in zwei Knochen- 
streben aus ( E k t o -  und E n t o p t e r y g o i d ) ,  verbinden sich mit den Gaumenbeinen ( P a -  
la  t i n u r e )  jeder Seite zu je einer gemeinsamen Knochenspange und befestigen sich dort 
an der Nasenregion des Sch:Adels. Die ventralen Stticke bilden die Unterkieferspange,  
also (tie ventrale Umrandung derMund6ffnung.  DerUnterk ie fe r  ( D e n t a l e  nnd A n g u l a r e )  
ist mit der Knochenplatte des Q u a d r a t u r e  und M e t a p t e r y g o i d  gelenkig verbunden 
durch die beiden Gelenkknochen des prinffiren Kiefergelenks ,  das Quadrature und Arti- 
(.ulare. Die dorsale Umrandung der Mund6ffnung wirdbekannt l ich  vom P r : A m a x i l l a r e  
gebildet, das die Funktion des Oberkiefers fibernommen hat. Das M a x i l l a r e  bildet nu t  
eine v o n d e r  Nasenregion frei herabh~ingende Knoehensi)ange zur Versteifung der h:,iutigen 
Baekenw:andderMundh6hle .  P r ' a m a x i l l a r e  und D e n t a l e  sind niehtgelenkig,  sondern 
nut  (lurch ein dehnbares Ligament miteinander verbunden:  Eine Anpassung an das Ver- 
schlingen grol3er Beutestiieke. P r ~ i m a x i l l a r e  und M a x i l l a r e  werden bei gesehlossenem 
Maul zuriickgesehlagen und dem Unterkiefer angelegt. 
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Abb. 2. Ge t rockne te r  Dorschsch~idel, e twas  schemat i sch .  (Angen und  B a c k e n m u s k u l a t u r  abpdipar ie r t . )  

Ze ichenerk l i i rung:  Kfg. = Kiefergelenk,  Md. = Munddach ,  PPL = P a l a top t e r ygo idp l a t t e ,  Hym.  = 
Hyomand ibu l a r e ,  PrO. = P raeope rcuh lm,  K. = Kiemendeckel ,  V. d. K. = Ver lauf  der  i n n e n  ge l egenen  
K i e m e n b S g e n  schemat i sch ,  Br-m. = B r a n c h i o s t e g a l m e m b r a n ,  Br-st .  = Branch ios t ega l s t r ah l en ,  
Hya = Hyale, Kh; = Kehlhaut ,  UK. = Unterkiefer ,  L. SW. = Linke Se i t enwand  der  M u n d h 0 h l e  
(h~iutig), M. = Maxillare,  Prin. = Praemaxi l l a re ,  Palsp. = Pa la t inspange .  

Der zweite Bogen, der Hyoid- oder  Zungenbe inbogen  hat den typischen, eben 
besprochenen Verlauf dieser B6gen. Sein dorsales Sttick, das H y o m a n d i b u l a r e ,  ist 
mit der Sch~idelkapsel durch einen Gelenkfortsatz verbunden,  der in einer Art Gelenk- 
pfanne, vom S q u a m o s u m  und P o s t f r o n t a l e  gebildet, ruht. Dieser Knochen zeigt 
die Form einer unregelm~iBigen Knochenplatte. Er besitzt Vorsprtinge und Leisten zum 
Ansatz yon Muskeln. An seiner vorderen Kante ist er mit der P t e r y g o i d p l a t t e  zu einer 
festen Knochenplatte verwachsen. Ein weiteres, ihm ventral anh~ingendes Knochen- 
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stiibehen, das S y m p l e c t i c u m ,  verw~ichst mit dem Q u a d r a t u m .  Das H y o m a n d i b u -  
l a r e  besitzt an seinem dorsalen, hinteren Rande noch einen zweiten Gelenkfortsatz, an 
dem der Hauptknoehen des Kiemendeckels, das Op e r c ul  u m gelenkig befestigt ist. Dutch 
die enge Verwachsung der P t e r y g o i d platte mit dem H y o m a n d i b u 1 a r e wird letzteres 
zum Verbindtmgsglied des Kieferbogens mit dem C r a n i u m .  Diese Anordnmlg der 
Knochen, die bekannte Hyostyl ie ,  hat dem Fischsch:,idel seine charakteristische Architektur 
gegeben. Es wird sp~iter gezeigt werden, dais sie zum Teil auch aus der Funktion der 
Atmungsbewegungeu biologisch verst:Andlich wird. Die ventralen Teile .ieder Kopfseite 
bilden die Hyalia oder Zungenbeine. Sie senken sicll entsprecheud dem geschilderten 
Bogenverlauf an beiden Backenseiten schrSg nach vorn und innen und sind in der vor- 
deren Mundregion innorhalb der Unterkieferspange durch einen kleineu Knochen (C o p u la) 
miteinander verbunden. Sie tragen in ihrer Verbindungsstelle den St/itzknochen der 
Zunge, das E n t o g l o s s u m .  Die ganze Verbindungsstelle wird also zum Sttitzgertist ftir 
den Zungenhtigel, der sieh fiber der Knoeilenbrfieke der Zungenbeine erhebt, wonaeh der 
Bogen auch seineu Nalnen erhalten hat. Die Zungenbeine selbst stellen breite Knoehen- 
leisten dar, die aus drei Gliedern bestehen: Einer oberen HSlfte, dem E p i h y a l e ,  einer 
unteren H:Alfte dem C e r a t o h y a l e  und einem kleinen Endglied H y p o h y a l e ,  das mit 
der C o p u l a  in Verbindung steht. Diese Unterteilung in Glieder ermOglicht der Zungen- 
beinleiste eine leiehte, seitliehe, naeh aufSen geriehtete Einkniekung. Die H y a l i a  sind 
mit den beiden H y o m  a n d i b u 1 a r i a niel~t direkt, sondern dureh einen kleinen Knoehen- 
stiel, das S t y l o h y a l e  verbunden. 

Im Gegensatz zu den ersten beiden BSgen, die die AufSenw~inde der Mundh6hle 
bilden oder ihnen ihre Sttitzen liefern, sind die ffinf folgenden BSgen, die KiemenbSgen,  
ins Innere der MundhShle verlagert. In der Aufeinanderfolge liegt jeder hintere Bogen 
gegen den vorderen aueh etwas naeh innen gertiekt. Dadureh erh~ilt der Kiemenkorb zu 
der besproehenen WSlbung in dorsoventraler Riehtung noeh eine WSlbung in der Horizon- 
talen, die kaudal  naeh aufSen geriehtet ist, wodureh die korbf6rmige Gestalt der Kiemen- 
bSgen noeh st~irker herausgearbeitet  erseheint. Nur die ersten vier BSgen sind roll ent- 
wiekelt. Ihre dorsalen Stiieke, die E p i b r a n e h i a  li a ,  sind iederseits der hinteren Seh~idel- 
region im Bindegewebe der Seh~idelbasis verankert (yon der MundhShle aus gesehen im 
MundhOhlendaeh). Sie stehen dureh eine Knoehenplatte, zu der die vier P h a r y n g o -  
b r a n e h i a l i a ,  die obersten Glieder versehmolzen sind, miteinander in Verbindung. 
Jeder dieser beiden Knoehenplatten, die im Mundh6hlendaeh jederseits des Sehlundes 
h~ingen, hat  eine Zahnplatte mit naeh hinten geriehteten Z~ihnen ausgebildet, die die 
Funktion hat, halb versehlungene Beutestiieke vor dem Zuriiekgleiten aus dem Sehlund 
in die MundhShle zu verhindern. Die ventralen Stiicke der KiemenbSgen sind stark gegen 
die dorsalen eingewinkelt. Sie senken sich schdig nach vorn und innen und laufen hinter 
dem Zungenhtigel zwischen den Zungenbeinen, ein Bogenpaar hinter dem anderen, zu- 
sammen. Die Stticke jedes Paares sind wie die Zungenbeine dureh C o p u l a e  mitein- 
ander verbunden. Die C o p u l a e  der einzelnen BSgen sind wieder untereinander und 
mit der C o p u l a  des Zungenbeinbogens durch Knorpelstiicke verbunden, sodatt die Ver- 
bindungsstiicke des zweiten bis siebenten Bogens die einheitliche Knoehenplatte des 
Mundbodens bilden. 

Auch die ventralen Stiicke der KiemenbSgen sind in Glieder unterteilt. Sie be- 
stehen aus den C e r a t o b r a n c h i a t i a  und H y p o b r a n c h i a l i a ,  die mit den C o p u l a e  
in Verbindung stehen. Da sich die MundhShle nach hinten verjtingt, mtissen die ven- 
tralen Stficke immer ktirzer werden. Sie  verktirzen sich auf Kosten der H y p o b r a n -  
c h i a l i a .  Im ersten Kiemenbogenpaar nehmen diese Knoehen noch ann~ihernd die H~ilfte 
des ventralen Stiickes ein. Im dritten Paar bilden sie nur noch kleine, kurze Knochen- 
stiicke neben der C o p u l a ,  im vierten Bogen fehlen sie ganz. Dort sind die C e r a t o -  
b r a n c h i a l i a  mit der C o p u l a  in direkter Verbindung. Auch die KiemenbSgen kSnnen 
sich durch ihre Unterteilung in Glieder leieht einknicken. 

Der fiinfte Bogen ist riickgebildet. Es sind von ihm nur kurze ventrale Knochen- 
st~ibe erhalten geblieben, die in die Schlundhaut des Mundbodens jederseits des Schlundes 
eingelagert sind. An ihrer der MundhShle zugekehrten Seite tragen sie Zahnplatten mit 
nach hinten gerichteten Z~ihnen, die ebenso wie die beiden Zahnplatten des Munddachs 
Beutestiieke am Zurtiekgleiten hindern sollen. 

W~ihrend die fiinf Kiemenb6gen ins Innere der MundhShle gertickt sind, tibernahm 
ein anderes Organ die Funktion, den Mundkiemenhohlraum abzuschliet~en und zugleich 
den Kiemenapparat  zu schiitzen: Der Kiemendeckel, der die Wand des hinteren Teiles 
dieses Hohlraumes bildet. Er schliet~t sich eng an den Hyoidbogen an. Er besteht, wie 
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die BSgen des Visceralskeletts, aus einem dorsalen Tell, der dem Hyomandibulare,  und 
einem ventralen Tell, der dem Hyale zugeordnet  ist. 

Der dorsale Tell, der knScherne  Kiemendeckel ,  besteht  aus vier Knochenplatten.  
Sein Hauptknochen, das O p e r c u l u m ,  ist eine ann~ihernd dreieckige Platte, die mit dem 
hinteren Stiel des H y o m a n d i b u l a r e  gelenkig verbunden ist. Seine obere Kante ist 
mit der hinteren Sch~idelregion h~iutig verwachsen.  Nach hinten lagert sich ibm das 
S u b o p e r c u l u m ,  ventral  das I n t e r o p e r c u l u m  an, beides schmale Knochenplatten. 
Das P r ~ i o p e r c u l u m  nimmt eine Sonderstellung ein. Es liegt vor den drei erw~ihnten 
O p e r  c u 1 a r knochen, riberdeckt sie mit seinem hinteren Rande, ist dagegen befestigt am 
H y o m a n d i b u l a r e  und sogar am Q u a d r a t u r e ,  zu welchem Knochen es auch in funk- 
tionelle Beziehung getreten ist. 

Den ventralen Tell des Kiemendeckels bildet die Kiemendeckelhaut  oder Branchi-  
os t ega lmembran .  Diese h~iutige Wandung wird durch sieben elastische Knochenst~ibe 
versteift, die r a d i i  b r a n c h i o s t e g i  oder Branchiostegalstrahlen,  die am H y a l e  be- 
festigt sind und in der Membran frei enden. In ihrer nach oben und leicht nach aut~en 
gebogenen Form schmiegen sie sich der Rumpfform des Fisches, dort, wo sie aus der 
Seitenfl~iche in die BauchfRiche fibergeht, eng an. Der ~iul~ere Rand dieser Membran 
folgt in seinem Verlauf der Richtung des H y a l e ,  er flieht von den Seiten schr~ig unter 
die Bauchfl~iche nach vorn. In der ventralen Mittellinie sind die Membranen beider 
Seiten miteinander verwachsen. 

Der hintere freie Rand des knSchernen Kiemendeckels und der Branchiostegal- 
membran liegt den Knochen des Schul tergi i r te ls  ( C l e i t h r a )  auf. Diese beiden Knochen- 
bSgen, ]ederseits der Halswirbel entspringend, umspannen die KSrperhShle und verlaufen 
yon den SeitenfRichen des Rumpfs schr~ig nach unten und vorn, bis sie sich unter der 
Schlundregion hinter der C o p u l a p l a t t e  der KiemenbSgen in der ventralen Mittellinie 
treffen. 

B. Die MundhShle und die seitliehen KiemenhShlen.  

Nach Schilderung der verschiedenen Teile des Visceralskeletts und der ihm benach- 
barren Skelettglieder wird es zweckm~l~ig sein, die Hohlriiume zu beschreiben, die yon 
diesen Knochen umgeben werden (s. Abb. 2). Den vorderen Tell dieser Hohlr~iume nimmt 
die Mundhiihle ein. Sie wird oben begrenzt  vom MundhShlendach, einer Haut, die sicb 
zwischen die P a l a t i n s p a n g e n  beider Seiten und der Sch~idelbasis ( E t h m o i d a l r e g i o n ,  
P a r a s p h e n o i d und V o m e r) ausspannt. Ihre seitlichen W~inde bilden die Knochen 
der Kiefer- und ZungenbeinbSgen und die zwischen ihnen ausgespannten H~iute. Den 
Mundboden bildet die Kehlhaut zwischen der Unterkieferspange, welter der freibewegliche 
Zungenhrigel mit seinem Stfitzskelett und die mit ihm verbundene Copulaplatte der  
KiemenbSgen. In der Schlundregion beteiligt sich an der Bildung der Mittelpartie des 
Mundbodens die dorsale Wand der sich uach vorn auskeilenden K(irperhShle, die von den 
Knochen des Schultergrirtels umfat~t wird. Seine seitlichen Part ien werden yon den ven- 
tralen Stricken der KiemenbSgen gebildet. Die vom Schlund durchbohrte Schlundwand 
und die zu ihren beiden Seitea zum MundhShlendach aufsteigenden Rippen der Kiemen- 
bSgen schliet~en die MundbShle nach hinten ab. Die KiemenbSgen haben zwischen sich 
Spalten ausgespart, die in zwei neue Hohlr~iume ftihren, die sei t l iehen Kiemenhiihlen.  
Diese liegen neben dem unter die Schlundregion sich auskeilenden vorderen Tell der 
LeibeshShle, die den Oesophagus und ventral  das Herz enth~ilt. Ihre vordere Begrenzung 
linden sie in den beiden bogenfSrmig ver laufenden Kiemenbogengruppen.  Dorsal werden 
sie durch die Verwachsungsnaht  des O p e r c u l u m  mit der O c c i p i t a l r e g i o n  des Sch~idels 
geschlossen. Als ~iul~ere Seitenw~inde fungieren, wie schon erw~ihnt, Kiemendeckel und 
B r a n c h i o s t e g a l m e m b r a n .  Nach hinten 5ffnen sie sich zwischen Kiemendeckel und 
Schultergiirtel durch den Kiemenspal t  nach aufien. Sie liegen demnach seitlich hinter und 
im ventralen Bezirk unter der MundhShle. Zugleich gehen die H5hlen beider Seiten in 
der  ventralen Mittellinie ineinander fiber. 

C. Die Muskeln. 1) 
Die einzelnen Skelettelemente und Part ien der Mund- und KiemenhShle werden  

yon sehr verschiedenen Muskelgruppen bedient.  Ihre Zahl und Vielgestaltigkeit spiegelt 
die Kompliziertheit des ganzen Apparats wieder. W~ihrend d ie  Skeletteile der  einzelnen 

1) MuSkelbeschreibung im Anschlufl an BABAK 1931 und VETTER 1878. 
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BSgen ihrer Anordnung gem~il~ nacheinander betrachtet  wurden, w e r d e n  die verschiedenen 
Muskelsysteme besser  in eine dorsale und eine ventrale Muskelgruppe zu trennen sein, 
]e nachdem sic die dorsalen oder ventralen Glieder der BSgen bedienen. Fiihren doch 
die ventralen Bogenteile im gro~en und ganzen Bewegungen in dorsoventraler Richtung 
aus. W~ihrend die dorsalen Glieder die seitliche Abhebung und Anziehung der 
Backenregion und der Kiemendeckelpartie bewerkstelligen. Im einzelnen sind die 
Bewegungen aber so ineinander verflochten, dat~ es bei der Besprechung ihrer 
Funktion oft schwer sein wird, die T~tigkeit dieser beiden Gruppen streng voneinander 
zu trennen. 

Der st~irkste Muskel in der Kehlpartie ist der M u s c u l u s  s te rnohyoideus ,  der die 
in der Kehlhaut  freibewegliche Zungenspange und mit ihr die Copulaplatte der Kiemen- 
bSgen nach unten und hinten zieht. Er heftet sich am Innern des Zungenbeinbogens an 
und ftihrt unter der Copulaplatte zu den Seitenfl~ichen der Cleithra, wo er nahe ihrer 
ventralen Verwachsungslinie inseriert. Bei st~rkerer Kontraktion wird der Unterkiefer, 
der ja durch d i e  Kehlhaut mit dem Zungenbeinbogen verbunden ist, in die Abw~irts- 
bewegung mit einbezogen. Das leichte Aufklappen des Unterkiefers sollen aber  (nach 
BABAK 1931) bestimmte F a s e r n  eines anderen Muskelpaares, des M u s c u 1 us  geniohyoideus ,  
bewirken. Dieses Muskelpaar, jederseits am Unterkiefer anheftend, fiberkreuzt sich in 
der Kehlhaut mit einigen Fasern und inseriert an den beiden Au~enseiten des Ceratohyale 
etwa im Bereich des dritten Branchiostegalstrahls. Als sein und des Sternohy0ideus 
Antagonist fungiert der M u s c u l u s  adductor  mandibularis ,  der die Muskelmasse der 
Backenpartie bildet, also zwar teilweise auf der dorsalen Gesichtsh~ilfte liegt, aber  doch 
vorwiegend ventrale Glieder bedient. Er entspringt am Innenrande des Metapterygoid, des 
Hyomandibulare und des Pr~ioperculum, das ja zu den ersten beiden Knochen in n~ihere 
Beziebung getreten ist. Dieser Muskel entsendet auch einige Fasern zum Oberkiefer, den 
er herabzieht, seine Hauptmasse bedient abe t  den Unterkiefer, den er - -  und gleichzeitig 
den Zungenbeinbogen - -  nach oben zieht. Er ist der Schlie~muskel der MundSffnung. 
Am Heraufziehen des Zungenbeinbogens beteiligen sich aber  auch Fasern des Genio, 
hyoideus. Wenn der Adductor mandibularis den Unterkiefer fixiert h~ilt, kann auch der 
Geniohyoideus allein als Antagonist des Sternohyoideus bei der Zungenbewegung fun- 
gieren (HOLMQUIST 1910). 

Die seitliche Abhebung,  eine Bewegung der dorsalen Bogenteile, f~illt den dorsal- 
gelegenen Muskelgruppen zu. Als erster, wichtigster ist der M u s c u 1 u s l eva tor  a r c u s  
palatini  zu nennen. Er stellt eine pyramidenfSrmige Muskelmasse dar, die ame Post- 
orbitalfortsatz der Sch~idelkapsel entspringt, sich nach vorn erweitert und am Innrnrand 
der Palatopterygoidplatte und auch am Hyomandibulare inseriert. Er liegt unte~ dem 
Musculus Adductor mandibularis. Sein Antagonist, der Adduetor  a rcus  palatini,  ent pringt 
an der Sch~idelbasis, am Parasphenoid und inseriert an der Innenfl~iche des Palatinbogens. 
Er  verl~iuft also fiber dem Dach der MundhShle, Er wird dabei in seiner Wirkung unter- 
sttitzt vom M u s c u l u s  adductor  hyomandibular is ,  der yon der Sch~delwand zur Innen- 
fl~iche des Hyomandibulare verl~iuft. 

Der Kiemendeckel hat eine eigene Muskulatur, die auch der Gruppe der dorsalen 
Muskulatur zugerechnet werdcn mul l  An der Abhebung der Kiemendeckel beteiligen 
sich je zwei Muskeln: Der M u s c u l u s  leva tor  operculi ,  vom hinteren Ende des Squamo- 
sum zum hinteren Rand des Operculum ziehend; er hebt  das Operculum, seine hinteren 
Fasern driicken aber den Aufienrand dieses Knochens gegen den Schultergiirtel. Vor ihm 
liegt der Mu s c u l u s  di la ta tor  operculi,  der den Kiemendeckel noch welter  abhebt  und 
seinen Aul~enrand vom Schultergiirtel 16st. Der Antagonist zu diesen Muskeln, der die 
Kiemendeckel adduciert, ist der Mu s c u l u s  adductor  operculi ,  der v o n d e r  Occipitalregion 
des Sch~idels nach der Innenseite des Operculum zieht. 

Die Muskeln der KiemenbSgen sind nicht sehr stark entwickelt. Es sind kleine 
Muskelbfindel, die die Bewegungen der Kiemenb6gen, die ihnen ja schon durch ihre Ver- 
wachsung mit dem Zungenbuinbogen fiber die Copulapiatte vorgeschrieben sind, unter- 
stiitzen und modifizieren. Die M u s c u l i  l eva tores  a rcuum branch, ex te rn i  und interni  
ffihren vom Squamosum zu den Epibranchialia und heben die KiemenbSgen, wobei sie sie ein 
wenig spreizen. Die M u s  c u ] i  in terarcuales  dorsales,  zwischen Glied und Glied bzw. 
zwischen Glied des einen und des benachbarten Bogens ausgespannnt,  heben diese Be- 
wegungen im dorsalen, die M u s c u l i  in terarcuales  ven t ra le s  heben sie im ventralen 
Kiemensystem wieder auf. 

Die Muskeln der Branchiostegalmembran und der Kiemenhautstrahlen werden im 
physiologischen Tell besprochen werden. 



250 Johannes Henschel 

Innerviert werden die Muskeln des Visceralskeletts, um auch dies noch zu 
erw~ihnen, vom V. und VII. Gehirnnerven (Kiefer- und Zungenbeinbogen, Operculum); 
die Muskeln der KiemenbSgen werden vom IX. und X. Nerven bedient. Der Musculus 
sternohyoideus wird dagegen von den ersten beiden Riickenmarksnerven versorgt. 

II. Die Bewegungen und Raumver~inderungen 
des Branchiovisceralapparates bei d er Atmung. 

Am Anfang dieser Arbeit wurde erwiihnt, dat~ dem Branchiovisceralapparat  zwei 
Funktionen zufallen, die Nahrungsaufnahme und die Erneuerung des Atemwassers. Es 
ist nicht zu verkennen, dat3 beide einander ~ihnlich sind. In beiden F~illen findet eine 
Aufnahme x-on Stoffen statt, die for den Stoffwechsel des Organismus notwendig sind. 
Die Ausbildung des Kiemendarms bei Amphioxus ist d a h e r  sinngem~iI~. Der Darm ist 
hier noch ganz allgemein Stoffaufnahmeorgan. Die Zone der Sauerstoffaufnahme liegt 
vor der Zone der Nahrungsaufnahme, nut  r:aumlich, nicht organisch yon ihr getrennt. Das 
verbrauchte Wasser ivird nicht als Ballast bis zum After transportiert, sondern dnrch das 
Spaltensystem des Kieme~darmes aus dem vorderen Darmabschnitt entlassen. Dadurch 
wird eine sehnelte Wassererneuerung ermSglicht. Welter wird bereits hier eine Ver- 
grSf.~erung der respiratorisehen Oberfl~iche angebahnt.  Zugleieh bildet der Kiemendarm 
einen Filterapparat, der die Nahrung des Lanzettfisehehens vor den Kiemenspalten 
zurtiekh:~ilt und sie weiter in den Darm leitet. Auch diese Funktion hat sieh im bekannten 
Reusenapparat der KiemenbSgen bis zu den hoehentwickelten Knochenfisehen erhalten. 

lm Branchioviseeralapparat, der ja nichts anderes als ein umgebildeter Kiemen- 
darm ist, tritt uns nun dasselbe Funktionsprinzip wie im Kiemendarm entgegen: Er dient 
gleichzeitig der Atmung und der Nahrungsaufnahme. Dieselben Muskeln, oft sogar die- 
selben Skeletteile, die die Pumpbewegungen zur Durehleitung frisehen Wassers ausfOhren, 
bewerkstelligen durch etwas st'arkere Kontraktion bzw. eine andere Stellung das Erfassen, 
Festhalten und Verschlingen der Beute. Man wird, um die Atmungsbewegungen zu ver- 
stehen, nicht vergessen diirfen, dat~ derselbe Apparat zur Nahrungsaufnahme dient, und 
oft einen Seitenblick auf diese Funktion werfen miissen. In der Arbeit der seitliehen 
KiemenhShlen allerdings hat sich eine Verselbst~indigung der Atembewegungen eingeleitet, 
die bei einigen Formen zur vollst~indigen Trennung geftihrt hat. Im allgemeinen gehen 
die Bewegungen beider Funktionen aber ineinander tiber. 

A. Das Schema der Druckpumpe. 

In richtiger Beurteilung der Doppelfunktion des Mundkiemenapparats haben die 
ersten Fors('her daher die Atmungsbewegung als eine A r t  Schluckbewegung aufgefaBt 
(nach BA,~:xK 1931). Der Fisch sollte darnach Wasser schnappen, etwa wie er ein Beute- 
stock schnappt. Dureh wellenf5rmiges Zusammenpressen erst der Mundh5hle, dann des 
KiemendeckeIs wiirde eine Art peristaltischer Bewegung hervorgerufen, die das Wasser 
naeh hinten leitet. Deutlich tritt in dieser Anschauung die Parallele zur Nahrungs- 
wanderung hervor. Bald bemerkte man jedoch, dab die Durchleitung des Atemwassers 
auf einem anderen meehanischen Prinzip beruhen muftte. Aus der Schlucktheorie ent- 
wickelte sich das Schema der Druckpumpe. Dieses, am klarsten von BAGL1ONI (1907) zur 
Darstelhmg gebracht, gait lange Zeit als die befriedigendste Erkl~irung der Atembewegung. 

BAGLIONr'S Schema (Abb. 3) l~igt die MundhShle und die seitlichen KiemenhOhlen 
als einen einheitlichen Hohlraum erscheinen. In der Inspirationsphase wird dieser Ramn 
stark erweitert. W:ahrend der h~iutige Rand des Kiemendeckels und der Kiemendeckel- 
membran dutch den Augendruck des Wassers lest an die Fl~iche des Schultergtirtels 
gepre[.~t wird und den Kiemenspalt VerschlieBt, wird durch das geSffnete Maul Wasser  in 
den Hohlraum gesaugt, bis  der Unterdruck ausgeglichen und die MundhShle gefiillt ist. 
Nun tritt die Exspiration ein. Das Maul wird geschlossen, die MundhShle verengt sich, 
das Wasser wird durch die seitlichen KiemenhShlen und die Kiemenspalten nach hinten 
ausgestogen, wobei sich die weiche Membran von dem Schultergiirtel abhebt. Der 
Mundverschlug in der Exspirationsphase ist oft nicht vollst~indig. Dafiir besitzt eine Reihe 
yon Fischen in den Mundklappen ein Rtickschlagventil, das dem zurtickdr~ingenden Wasser  
den Rtickweg durch die MundSffnung versperrt. 

Die Mundklappen sind zwei zwischen die Spange des Ober- bzw. des Unterkiefers ausgespannte 
Hautfalten, die frei in die Mundhtihle ragen. In der Inspirationsphase werden sie durch den Sog des ein- 
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dringenden Wassers nach hinten in die MundhShle geklappt und ~ffnen den Mundspalt. In der Exspiration 
werden sie durch das zuriickdr~ingende Wasser vorgeklappt und verschliet]en ihn. 

In dieser Auspressung des Wassers nach hinten sah BAGLIONI die Hauptarbeits- 
leistung der MundkiemenhShle, indem er glaubte, dab hauptsiichlich in dieser Phase das 
Atemwasser an den Kiemen vorbeigeftihrt und Sauerstoff aufgenommen wird. Dies ist, 
wie,gezeigt wird, nicht richtig. Im einzelnen hatte er aber den Bewegungsmechanismus 
verschiedener Glieder richtig erkannt,  welcher daher an dieser Stelle kurz geschildert 
werden mSge. 

Die MundhShle erweitert sich in der Inspiration nach zwei Richtungen hin, einmal 
in ventraler, zweitens in lateraler Richtung. Die ventrale Erweiterung kommt durch 
Bewegungen der ventralen Bogenteile zustande. Als Beweger sollen dabei die Muskeln 
dieser Knochenglieder fungieren, die Unterkiefer und Zungenbeine nach abwiirts ziehen. 
Bei normaler Atmung sind die Unterkieferbewegungen geringer als die Bewegungen der 
Zungenbeine. Dies w~ire nach der im ersten Kapitel besprochenen Muskeltiitigkeit durch 
Fixierung des Unterkiefers vom Adductor mandibularis und das Spiel des Sternohyoideus 
und seines Antagonisten, des Geniohyoideus, mSglich. Da der Zungenbeinbogen in der 
Kehlhaut frei beweglich ist, wSlbt er beim Herabgezogenwerden die Kehlhaut nach unten 
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Abb. 3. Atemmechanismus der Teleosteer. BAGLION['S Schema der Druckpumpe (Aus BAGLIONI 1910). 

A. Inspiration 
B. Exspiration 
Zeichenerkl/irung: M = MundhShle, Kb = KiemenbOgen, Ks = Kiemenspalt, Kd = Kiemen- 
deckelapparat. Die Pfeile geben die Richtung des ein- bzw. austretenden Wassers an. 

und erweitert die Mundh6hle in ventraler 1Richtung, ohne den Mundspalt zu vergrSl~ern. 
Offenbar hat  das Tier einen Vorteil davon, die MundhShle zu erweitern, m6glichst ohne 
den Oeffnungsdurchmesser des Mauls zu vergrSfiern, well dadurch die Saugkraft  auf das 
einstrSmende Wasser gesteigert wird. Vielleicht ist dies einer der Grtinde, warum bei 
vielen Fischen die aktive Unterkieferbewegung fast ganz durch das Spiel der Mundklappen 
ersetzt wird. 

Bei Fischen, die im Sande vergraben leben, mag die Stillhaltung des Unterkiefers 
noch eine andere biologische Bedeutung haben. Die Kieferbewegung wtirde den Sand 
aufwirbeln, sodai~ der Fisch dauernd Sandpartikel mit dem Atemstrom einsaugen mtit~te. 
Dies wird durch die Fixierung des Unterkiefers vermieden. 

Viel stiirker vergrS~ert die seitliche Abhebung der Backenpartien den Hohlraum, 
ohne den Durchmesser der MundSffnung zu veriindern. Dies Abspreizen der Backen- 
knochen wird schon durch die Bewegungen der Zungenbeine passiv hervorgerufen. 
Bereits die Stellung der Visceralb/Sgen mit ihren leicht nach au~en gestellten dorsalen 
Gliedern mut~ eine Spreiznng der B6gen nach au~en und damit eine Abhebung der 
Backenpartie begiinstigen. Wird das Zungenbein durch den Sternobyoideus nach hinten 
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gezogen, driickt sein dorsales Ende, das ]a in der losen Verbindung mit dem Hyomandi-  
bulare keinen festen Drehpunkt besitzt, nach oben. Aber durch die Verbindung mit dem 
Hyomandibulare,  dessen eigener Drehpunkt dorsal in der Gelenkpfanne der Sch~idelkapsel 
liegt, wird es zugleich verhindert, nach oben auszuweichen. Es folgt der schon durch 
seinen Bauplan vorgezeichneten Bewegungsrichtung, n~imlich es spreizt sich nach aui~en 
ab. Der Grad dieser Abduktion wird noch dadurch vergrSgert,  dat~ das Hyale mit dem 
Hyomandibuiare nicht direkt, sondern fiber den kleinen Zwischenknochen, das Stylohyale 
verbunden ist. Dieser Knochen hebt  aber, wenn er yore Hyale zur Seite gezogen wird, 
gleichzeitig das Hyomandibulare und damit den mit ibm verbundenen Palatinbogen und 
den Kiemendeckel zur Seite ab (s. das Schema Abb. 4). So kann ein einziger Muskel 
bereits den gesamten Mechanismus in Bewegung setzen. 

l HE 
HE H:] 

A B 
Abb. 4. Schema des Hebelsystems des Hyoidbogens bei der Atmung: Senkung und 

gleiehzeitige Abspreizung naeh aufien. 
A. Seitenansieht B. Ansieht sehriig yon oben (Cranium fortgelassen). 
HE = Hyoidbogen in Exspirationsstellung. 
HI --Hyoidbogen in Inspirationsstellung. 

Mit dem Zungenbeinbogen durch die Copulaplatte verbunden sind die Kiemen- 
bSgen. Sic werden mit diesen herabgezogen und erweitern die MundhShle ebenfatls in 
ventraler Riehtung. An der Spreizung naeh augen beteiligen sieh diese B6gen in geringem 
Mage. Es wird sp~iter gezeigt werden, dafa sie gerade in dieser Bewegung stark beschr~inkt 
sind. Die passiven Bewegungen der vier Bogenpaare werden dureh ihre eigene Muskulatur 
aktiv untersttitzt. 

Werden, wie gesagt, die dorsalen Bogenteile auch bereits passiv durch die Ver- 
lagerung der ventralen Teile abduciert, so besitzen sie doch auch eine eigene Muskulatur 
(die Muskulatur des Palatinbogens und des Hyomandibulare), die ihre Abhebung und die 
seitliche Erweiterung der MundhShle auch aktiv herbeifiihren kann. Und wenn die Mus- 
kulatur  der ventralen Stficke bereits den gesamten Skelettapparat,  also auch die dorsalen 
Teile in Bewegung setzen kann, mtit~ten die Muskeln der dorsalen Glieder ebenfalls die 
ventralen Stficke in ihren Bewegungen unterstiitzen. Wenn die Muskeln der PalatinbSgen 
und der Hyomandibularia diese zur SeRe ftihren, spreizen sic auch die dorsalen Enden 
der Hyalia und kommen ihrem Bewegungsmodus,  sich bei Abduktion im ventralen Teil 
nach hinten abzubiegen, entgegen. Dadureh aber, dab mehrere Muskelgruppen an diesen 
Bewegungen beteiligt sind, kann der Fisch seinen Bewegungsmechanismus modifizieren, 
je nachdem es ~iugere oder innere physiologische Bedingungen erfordern. 

Dreierlei seheint durch dies komplizierte Zusammenspiel der Bewegungen erreicht 
zu werden : Erstens, es sind nur geringe Muskelkr~ifte nStig, um den Bewegungsmechanismus 
in T~itigkeit zu setzen. Zweitens, es ist ganz gleich, welche Muskelgruppe diesem Hebel- 
sys tem als Tr iebkraf t  dient und an welcher Stelle die Kraft ansetzt, immer wird das 
ganze Hebelwerk in einheitlichem Sinn bewegt.  Und drittens wird eine sehr groi~e Er- 
weiterung der HohMiume erreieht, ohne dag der Durchmesser der Mund6ffnung dabei 
vergrSgert  wird. Die Einheitlichkeit dieses Bewegungsmechanismus beruht  nun zum 
grofien Teil auf der charakteristischen Konstruktion des Fischsch~idels, n~imlich auf der 
Hyostylie. Durch sic werden alle Bewegungen auf einen Drehpunkt bezogen, so dag sich 
jede Kraft in einem Abheben der Backenpartie auswirken mug und eine dorsale Ver- 
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schiebung unmSglich wird. Das Hyomandibulare, das Verbindungsglied selbst, ist in 
seiner Bewegung streng auf ein seitliehes Abheben fixiert. Der in der Gelenkkapsel des 
Squamosum ruhende Gelenkstiel besitzt keine Gelenkkugel, sondern eine Gelenkleiste. 
Dadureh ist das Knoehenglied verhindert, sich kreisf6rmig nach allen Seiten frei drehen 
zu kSnnen. Seine Bewegungen sind vielmehr auf ein seitliches Abheben begrenzt. Das 
Anheften des Kieferbogens am Hyomandibulare erm6glicht ferner eine viel st~irkere Ab- 
hebung, d. h. eine st~irkere seitliehe Erweiterung der Mundh6hle, als wenn dieser Bogen 
am Sch~idel direkt artikulierte. 

Bei dyspnoischer Atmung wird der Unterkiefer st~irker in den Atmungsrhythmus 
mit einbezogen, wodurch die Bewegungen mehr den Eindruck yon Schnappbewegungen 
machen. Auf der anderen Seite erleiehtert das weite Abspreizen der Backenpartie auch 
das Verschlingen grSferer Beutestiicke beim Freftakt, sodaf der Mechanismus des hyostylen 
Sch~idels beiden Funktionen des Visceralapparats, der Nahrungsaufnahme und der Atmung 
gleiehzeitig dient. 

BAGLIONI hat die ger inge Saugwirkung der Mundh6hle bei geringer Oeffnung und 
die Bedeutung der Mundklappen in diesem Zusammenhang nicht hervorgehoben, woraus 
wohl zu schliet~en ist, daft er die Saugwirkung des gesamten Mechanismus gering ein- 
sch~itzte. Er ma~, wie gesagt, der Exspiration, dem heftigen Auspressen des Wassers 
nach hinten, die gr61~ere Bedeutung bei und gab daher seinem Schema den Charakter 
einer Druckpumpe. 

B. Das Schema der Saugpumpe. 

Da BAGLIONI'S Schema allgemeine Anerkennung fand, wurde der Atmungs- 
mechanismus lange Zeit nicht mehr in den Gesichtskreis wissenschaftlicher Betrachtungen 
gezogen. Aber vor einigen Jahren hat WOSKOBOINIKOFF (1932) durch eine neue Entdeckung 
das Interesse an diesen Fragen wieder aufleben lassen. WOSKOBOINIKOFF erkannte n~imlich, 

Abb. 5. Schema der Gitterwand der Kiemenblllttchen. (Aus WOSKOBOINIKOFF: Apparat der Kiemenatmung 
bei den Fischen.) Die Pfeile geben die Richiung des Atemwasserstroms an. 

daft die lateralen KiemenhShlen R~iume bilden, die von der MundhShle durch die Wand 
der Kiemenbl~ittchen vollkommen getrennt werden. Die Kiemenbl~ittchen h~ingen n~imlich 
nicht, wie sie in BAGLIOM'S Schema gezeichnet wurden, schlaff nach hinten in die seit- 
lichen Kiemenh6hlen, sondern bilden in einer charakteristisch gespreizten Stellung ein 
dichtes Gitter, das die Hohlr~ume voneinander trennt. Dies ist yon seinen Vorg~ngern 
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tibersehen worden. Es wurde im Gegenteil stets besonders betont, dat~ die Kiemenhtihlen 
mit der MundhShle frei kommunizieren. So bietet sich das Bild aber nur am f i x i e r t e n  
Material. Ein Blick in die KiemenhShle eines l e b e n d e n  Fischs h~itte geniigt, um vom 
Gegenteil zu tiberzeugen. 

WOSKOBOINIKOFF hat die Struktur dieses B l~ i t t cheng i t t e r s  eingehend studiert und 
beschrieben. Die Kiemenbl~ittchen sitzen dem Auftenrande jedes Kiemenbogens in zwei 
Reihen auf, wobei jede Reihe ]e eine Halbkieme des Bogens bildet. Die Halbkiemen 

~iedes Bogens neigen sich voneinander weg, dagegen der Halbkieme des ihnen benach- 
barren Bogens zu (s. Abb. 5). Die einzelnen Kiemenbl~ittchen sind in Septen geordnet, 
ihre Stellung ist genau festgelegt, de ra r t ,  daft die Spitze ]edes Blfittchens in den Zwischen- 

r aum zweier ihr gegentiberliegender Bl~ittchen von 
der Halbkieme des ihr benachbarten Bogens zu 
liegen kommt. Ftir diese Fixierung macht WOS- 
KOBOIN|KOFF den feineren Bau der Bliittchen ver- 
antwortlich. Ein Bl~ittchen besteht aus einer festen 
Skelettlamelle aus osteoidem Gewebe, die v o n d e r  
respiratorischen Membran iiberzogen ist (Abb. 6). 
Die Lamellen besitzen verbreiterte Basen, die im 
Bindegewebe des Bogens verankert  sind. Diese 
Knochenelemente geben den einzelnen Bl~ittchen 
die Festigkeit, in ihrer nach auften geneigten 
Haltung zu verharren. 

Jede Septe besitzt ein Paar sich kreuzender 
Muskeln. Dieses soll nicht der Fixierung des 
Bl~ittchens dienen, sondern die zu- und abfiihrenden 
Gef~fte zwischen den Kiemen verengen und er- 
we!tern, also die Rolle eines Kiemenherzens 
spielen. Es soll dagegen gelegentlich vorkommen, 

T1 daft diese Muskeln die Bl~ittchen aus ihrer ge- 
spreizten Lage anziehen und die KiemenhShlen 
5ffnen. Diese Bewegung wird als Reinigungsreflex 
gedeutet. 

,~ f  Die Bl~ttchenlamellen stehen quer zur 
I !  Bogenrichtung. Ihre breiten Seiten kehren sich 

gegenseitig zu. Die respiratorische Membran bildet 
tiber diesen eine Reihe von vorspringenden Quer- 
leisten, die sich in die Erhabenheiten des Nachbar- 
bltittchens verzahnen wie die Ziihne zweier Zahn- 

~ b  rSder. Dadurch bekommt die Kiemenbl~ittchen- 
wand die Struktur eines kompakten Gitters. Die 
verzahnten Kiemenblattreihen s tehenin drei Doppel- 
reihen zwischen den vier BSgen angeordnet.  Die 
~iuftere Halbkieme des ersten Bogens, die ja keine 
Partnerin besitzt, bertihrt mit ihren Kiemenblatt- 

Abb. 6. Struktur des Kiemenbl~ittchens. spitzen die Auf~enwand. Der innerste, der vierte 
(Aus WOSKOBOINIKOFF: Apparat der 
Kiemenatmung bei den Fischen). Bogen ist bis auf einen kleinen Spalt mit der 
Zeichenerkl~irung: aff, elf ---~ zuffih- Schlundwand verwacbsen. Die tiberz~ihlige innerste 
rende ~nct abftihrende Gef~ifie der Halbkieme ragt in dieser Verwachsungszone frei 
Bl~itlchen, sk = Skelett, m ~ Muskeln, in die laterale KiemenhShle. 
k b -  Kiemenbogen. Diese Gitferkonstruktion der Kiemenblatt- 

wand bewirkt natiirlich eine sehr intensive Sauer- 
stoffausnutzung des Wassers. WOSKOBOINIKOFF vermutet,  daft sie auch auf den Atem- 
mechanismus Einflut~ haben muft. Er konnte beobachten, daft in der Exspiration auch bei 
Verhinderung des Mundverschlusses ein Wasserstrom aus den hinteren Kiemenspalten 
austrat, so daft Mundklappen und Mechanismus der Druckpumpe zur Funktion des Atmungs- 
vorgangs nicht unbedingt notwendig zu sein brauchten. Er iibertrug die Rolle der Mund- 
klappen auf die Gitterwand der Kiemenbliittchen und veHinderte das Druckpumpenschema 
BAGLIONI'S in ein Schema einer Saugpumpe, dessen Triebkr~ifte in den seitlichen Kiemen- 
hShlen liegen (Abb. 7). 

Sein Gedankengang ist folgender: In der Inspirationsphase heben sich gleichzeitig 
mit dem Zungenbeinbogen der Kiemendeckel und die Kiemendeckelhaut ab und erweitern 
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auch die lateralen Kiemenh6hlen. Stehen doch ihre Knochenelemente in enger Verbin- 
dung mit diesem Knochenbogen. Durch die W~inde der Kiemenbl~ittchen wird der Wasser- 
eintritt in die Kiemenh6hlen aber verzSgert. Dadurch entsteht in ihnen ein Unterdruck, 
der auf das nachstrSmende Wasser erhebliche Saugkr~ifte ausiiben muf .  Zwei Voraus- 
setzungen mfissen zur Entwicklung dieser Saugkr~ifte erffil]t seth. Erstens diirfen die 
Kiemenb6gen, die sieh ~a aueh w~ihrend der Inspirationsphase spreizen , nieht so welt 
auseinander weiehen, d a f  sie die einander zugekehrten Halbkiemen trennen und die 
Gitterwand 6ffnen. WOSKOBOINIKOFF weist am B a u d e r  Kiemenb6gen des Heehts naeh, daft 
dies nieht derkFall sein kann. Die BSgen ieder K6rperseite werden aufe rdem am dor- 
salen und ventralen Bezirk dureh starke Ligamente zusammengehalten.  Die Kiemenb6gen 
des Kabeljau weiehen im dorsalen Bezirk vom Bau der KiemenbSgen des Heehts ab, ihr 
Meehanismus beruht  aber auf demselben Prinzip. Die Verhiiltnisse bei den Plattfisehen 
sind denen des Kabeljau ~ihnlieh (COLE U. JOHNSTONE 1901). 

M 

- - -  K b  = - -  

- - - - K - - _  

Kd 

A 
Abb. 7. Atemmechanismus der Teleosteer. 

B 
Schema der Saugpumpe von  WOSKOBOINIKOFF. 

(Nach WOSKOBOINIKOFF: Apparat der Kiemenatmung bet den Fischen.) 
A. Inspiration. B. Exspiration. 
Zeichenerkl~irung: M = MundhShle, K = seitliche KiemenhCihlen, Kb = Kiemen- 
bogen, Kd = Kiemendecke]. Die Pfeile geben die Richtung des ein- bzw. aus- 
tretenden Wassers an. 

Die zweite Voraussetzung zur Entwicklung des Unterdrucks in den seitlichen Kiemen- 
hShlen ist der Verschluf  der Kiemenspalten in der Inspiration. Auch diese ist erftillt. 
Die Kiemenspalten werden sehon passiv durch den ~iuferen Wasserdruek geschlossen, der 
die weiche Haut, die Kiemendeckel und Branchiostegahnembran ums~iumt, an den Schulter- 
gtirtet prei~t. WOSKOBOIN[KOFF folgt also hier der BAGLIONI'schen Auffassung. Er kennt  
abet  im B a u d e r  Kiemendeckelapparaturen noch eine Reihe weiterer Anpassungen an diese 
Funktionen. Die Knochenwand des eigentlichen Kiemendeckels set besonders geeignet, 
die KiemenhShlen gegen den ~iuferen Wasserdruck zu erweitern. Dagegen fiillt dem 
ventralen Teil, der Branchiostegalmembran, die Aufgabe zu, sieh der Rumpffl~iche dort, 
wo sie aus der Seiten- in die Bauchfl~che iibergeht, mSglichst eng anzuschmiegen. Diese 
Fnnktion m u f  sie ihrem Bau naeh tats~ichlich sehr gut erfiillen kSnnen. Sie selbst ist 
welch und schmiegsam, die Knochenst~ibe, die sie versteifen, sind elastisch und passen sich 
in ihrer nach oben und au fen  gew61bten Form der Rumpfoberfl~iche besonders gut an. 
Ich sehe auch in der Art der Anheftung der Knocbenstrahlen am Hyale eine Anpassung 
an diese Funktion. Die ersten drei Strahlen heften sich an der Innenfl~iche des Hyale 
an, wobei sie sich der Bauchfl~iche, die sich ja unter die Membran schiebt, besonders eng 
anschmiegen kSnnen. Die vier letzten Strahlen, denen die Aufgabe zuf~llt, den Kiemen- 
spalt in der Region der Seitenfl~iche des K6rpers abzuschliefen, sitzen der Aufenfl~iche 
des Hyale auf. Tats~ichlich wSlbt sich die Seitenfl~iche des Rumpfes mit dem Schulter- 
giirtel etwas gegen die KiemenhShlen vor, sodaf  die Kiemenhautstrahlen sich ihr auf 
diese Weise bequemer anlegen k6nnen. 
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Andererseits  hat sich auch der Schultergfirtel der Form und Funktion der Branchio- 
s tegalmembran angepal~t. Die Kiemenhauts t rahlen werden durch die Atmungsbewegungen 
des Hyale, mit dem sie ja verwachsen sind, fiber die Rumpfflhche hin und her  geschoben, 
in der Inspiration nach hinten, in der Exspiration wieder nach vorn. Hierffir bietet ihnen 
der Schultergtirtel eine ihrem Bewegungsmodus besonders angepafite Gleitflhche. Der 
Schultergfirtel dient den lateralen KiemenhShlen als umrandende  Skelettspange. Er neigt 
sich gegen die HShle, um seinen ~iufieren Rand spann t  sich die Hautwand der vorderen 
Rumpfregion, die zugleich die Innenwand der KiemenhShlen bildet. Die schmale Zone 
fiber dem Knochenbogen bildet eine schuppenlose, besonders glatte Flhche, auf der der 
freie Rand der Branchiostegalmembran mit den Enden der Kiemenhauts t rahlen in der 
Inspiration ungehemmt zuriickgleiten kann, ohne sich vom Schultergfirtel abzuheben.  

Auf jeden Fall ist also auch die zweite Voraussetzung, der Verschlut~ der Kiemen- 
spalten in der Inspiration, der ja schon yon BAGLIONI'S Schema gefordert  war, erffillt. 
~V~/OSKOBOINIKOFF'S neues Schema der Atmung, das die Arbeitsweise, der von der Mund- 
hShle getrennten seitlichen KiemenhShlen besonders im Auge hat, wirkt sehr fiberzeugend. 
Dagegen kann man seine Auffassung fiber die biologische Bedeutung der komplizierten 
Gesamtkonstruktion schon aus rein anatomischen Grfinden nicht ganz widerspruchslos 
hinnehmen,  Er meint n~imlich, die Kompliziertheit  des Branchiovisceralapparats h~itte den 
Sinn, daf~ dieser Apparat  bei der Atmung sich stets von einem einzigen Muskel bewegen 
lassen mfisse. Fiir diesen Atmungsmuskel  hielt er den Musculus sternohyoideus. Er 
konnte allerdings bemerken, dal~ man an einem toten Fisch durch Verkfirzung dieses 
Muskels den Apparat  in der geforder ten  Weise bewegen kann. Ob es aber wirklich dieser 
Muskel ist, der im normalen Atmungsakt  die Apparatur  bedient,  ist eine Frage, die hier- 
mit nicht gelSst ist. Bei der Ffille der verschiedenen Muskelgruppen, die dem Tier zur 
Verffigung stehen und von denen .iede ffir sich den Apparat  ja auch wieder in einheitlicher 
Weise mul~ bewegen kSnnen, erscheint dies unwahrscheinlieh. Ieh glaubte im Gegenteil, 
daft die normale Atmungsbewegung den Muskelgruppen der Branchiostegalmembran,  
des Kiemendeckels und der Visceralb/~gen eher zuzuordnen ist als dem M. sternohyoideus.  
Der M. sternohyoideus ist einer der kr~iftigsten Muskeln des Branchiovisceralskeletts,  mul~ 
also zu einer grofien Arbeitsleistung geeignet sein. Er ist der MaulSffner, der zudem 
die MundhShle so stark erweitern kann, wie es nicht mehr  der Atmung, sondern nu t  dem 
Verschlingen grol~er Beutestficke zugute kommen kann. Sollte er nicht seine Hauptaufgabe 
in der Funktion der Nahrungsaufnahme eher erfiillen als bei der Atmung? Dal3 er bei 
forcierter  Atmung gelegentlich auch in die Atmungsbewegungen mit eingeschaltet wird, 
vielleicht notwendig ist, braucht dem nicht zu widersprechen. Die Experimente  werden 
zeigen, dal~ diese Gedanken bis zu einem gewissen Grad best~itigt wurden. 

Aber, wie gesagt, im allgemeinen bedeute ten die Arbeiten WOSKOBOINIKOFF'S einen 
grol~en Fortschritt in der Kenntnis des Atmungsmechanismus.  Den experimentellen Beweis 
seiner Hypothese v o n d e r  Saugkraft  der seitlichen KiemenhShlen zu liefern, lag aul~erhalb 
seines Aufgabenkreises,  da er ja yon der rein morphologisch-anatomischen Seite zu den 
Problemen kam. Er m6chte aber selbst die Aufmerksamkeit  der Physiologen erneut  auf 
diese Probleme lenken. 

Die Aufgabe, \VOSKOBOINIKOFF'S Anschauungen fiber den Atemmechanismus experimentell nach- 
zuprtifen, wurde mir yon Herrn Professor v. BUDDENBROCK im Rahmen der fiir die Deufsche Forschungs- 
~emeinschaft auszufiihrenden Arbeiten gestellt. Ich mSchte beiden, Herrn Prof. v. BUDDENBROCK ffir seine 
liebenswtirdige Untersttitzung und der Deutsehen Forsehungsgemeinsehaft ffir die Bereitstelhmg der dazu 
notwendigen Mittel auch an dieser Stelle danken. Ebenfalls danke ich der Biologischen Anstalt anf Helg()- 
land fiir Ueberlassung eines Arbeitsplatzes, Materialbeschaffung und Unterstiitzung meiner Al'beiten, ius- 
besondere dem Direktor der Anstalt, Herrn Professor HAGMEIER. 

IlL Die Versuche fiber den Mechanismus und die Physiologie 
des Atemapparats. 

Schon die ~iul~erliche Beobachtung des Mechanismus der Atembewegungen mufSte 
die Forscher dazu reizen, auch Experimente darfiber anzustellen. Sind doch die Glieder 
der Branchiovisceralapparatur  ~iufierlich gelegen und also jedem manuellen oder operativen 
Eingriff leieht zug~inglich. Es liegt daher  bereits eine grSt~ere Zahl auch yon experimentellen 
Untersuchungen fiber die Atembewegungen vor. 

Verschiedene Problelne standen bei diesen Versuchen im Vordergrund. Die Menge des Wassers 
wurde gemessen, die der Fiseh in der Zeiteinheit oder mit jedem Atemzug durch seine MundkiemenhOhle 
transportieren konnte (WINTERSTEIN 1908, BAGLIONI 1907). Weiter beobachtete man die Sauerstoffausnuizung 
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des an den Kiemen vorbeistr(imenden Wassers. WUNDER (1936) macht allerdings mit Recht darauf aufmerksam, 
dal~ die Tiere bet den Versuchen oft so unnormalen Verhfiltnissen ausgesetzt waren, da6 die Versuehs- 
ergebnisse fiber die Leistung unter normalen Bedingungen keinen Aufschlu~ geben kSnnten. Immerhin 
geben sie uns ein Bild, was ein Fisch iiberhaupt mit seinen Atmungsbewegungen zu leisten vermag. In 
neuerer Zeit haben versehiedene Forseher versucht, diese M~ingel auszuschalten und die Versuchsbedingungen 
den normalen Verh~iltnissen anzupassen (HELGA MEYER 1935, OLTHOFF 1935, LEINER 1938). Sicher sind darin 
groI~e Fortschritte erzielt worden. 

In anderen Untersuchungen wurde die L~inge der beiden Atemphasen, der Inspiration und der 
Exspiration, gemessen. Hier war es wieder BAGLIONI, der die grundlegenden Erkenntnisse gewann. Er fiber- 
trug die Bewegungen des Unterkiefers und der Kiemendeckel auf ein Kymographion. Er stellte lest, daf~ 
die Inspiration l~inger als die Exspiration dauerte, eine sehr wichtige Tatsache, weil sie zur Arbeit beider 
Pumpsysteme in enger Beziehung steht. Auch dartiber wurden Versuche angestellt, welche Kompensations- 
bewegungen der Fisch ausffihrt, wenn ihm einzelne Glieder der Branchiovisceralapparatur fixiert werden 
(LOMBROSO 1907). Aber gerade diese Versuche liegen schon mehrere Jahrzehnte zuriick. Sie berticksichtigen 
nicht das mSglicherweise verschiedene Funktionieren der Hohlraumsysteme, weil man ja die Trennung der 
Hohlr~iume noch garnicht entdeckt hatte. LOMBnOSO konnte daher auch nicht auf die richtige Interpretation 
seiner Ergebnisse kommen, ja nicht einmal seine Versuche am richtigen Punkt ansetzen. Er mul~ z. B. mit 
seiner Mumlstenose zu viel Glieder des Atmungsapparats auf einmal lahm gelegt haben. Alle Arbeiten der 
damaligen Zeit zeichnen sich dadurch aus, dat~ sie die Bewegungen unter dem Eindruck, der Atmungs- 
apparat set eine recht einfache Reflexmaschine, zu vorschnell schematisieren wollen. Unter dem neuen 
Gesichtspunkt des Saugpumpenmechanismus waren aber, wie gesagt, keine Experimente ausgeffihrt worden. 

A. Versuche mit Schollen. 

l .  B e o b a c h t u n g e n  d e r  A t e m f r e q u e n z  u n d  d e s  B e w e g u n g s m o d u s .  

Den g r56 t en  Teil der  helgol~inder V e r s u c h e  h a b e  ich mi t  Pla t t f i schen,  mi t  Schollen,  
ve re inze l t  auch  mi t  F l unde rn  ausgef t ihr t .  Diese Tiere  sind durch  ihre  L e b e n s w e i s e  be-  
sonders  gut  gee igne t ,  weil  sie a u c h  un te r  na t i i r l ichen Verh~il tnissen ruh ig  a m  Boden  liegen. 
Man k a n n  sie d a h e r  leicht  beobach t en ,  ebenso  wird de r  am Boden  ge fesse l t e  Fisch sich 
viel  wen ige r  durch  dies r, F e s s e l u n g  beh inde r t  f i ihlen, als ein n o r m a l e r w e i s e  s c h w i m m e n d e r  
Fisch. Bei den  U n t e r s u c h u n g e n  k a m  es mi r  zun~ichst d a r a u f  an,  die Arbe i t swe i se  der  
be ideu  H o h l r a u m s y s t e m e  g e t r e n n t  v o n e i n a n d e r  zu b e o b a c h t e n .  Hierf i i r  m u f t e  e inmal  die 
W i r k u n g  der  sei t l ichen K i e m e n h 6 h l e n ,  andere r se i t s  die W i r k u n g  der  Mundh5hle  ausge-  
schal te t  werden .  Das e r re ich t  man ,  wenn  m a n  dem Fisch  den  ~iuferen Rand  der  
B r a n c h i o s t e g a l m e m b r a n  abschne ide t .  E r  k a n n  die K i e m e n s p a l t e n  nun  nicht  m e h r  bet  der  
I n sp i r a t i on  v e r s c h l i e f e n .  Nach  der  H y p o t h e s e  m t i f t e  sich d a h e r  ke ine  S a u g w i r k u n g  m e h r  
einstellen kSnnen,  d e r  A t m u n g s e f f e k t  muff also e inen  g ro6en  Ausfa l l  e r le iden .  

Die W i r k u n g  der  Mundh5hle  wird ausgescha l t e t ,  w e n n  m a n  den  Mundverschlui~ 
du rch  e i n  G u m m i r o h r ,  das  m a n  dem Fisch  im Maul  befes t ig t ,  ve rh inde r t .  Das  yon  der  
MundhShle  e ingesaug te  W a s s e r  m u f  in der  Exsp i r a t ion  wiede r  zur i i cks t rSmen ,  weil  es ja  
in den  M u n d k l a p p e n  ke in  Hinde rn i s  finder.  W e n n  die MundhShle  wirkl ich  n u r  so eine 
u n t e r g e o r d n e t e  Ro]le spielt,  wie  es WOSKOBO1NIKOFF v e r m u t e t ,  m i i f t e  sicb n a c h  d iese r  Vor-  
n a h m e  eine Ver~inderung der  A tmungs in t ens i t~ t  oder  des  B e w e g u n g s m o d u s  der  e inze lnen  
Gl ieder  k a u m  einstel len.  

Als G r a d m e s s e r  der  Intensit~it mi i ssen  v e r s c h i e d e n e  F a k t o r e n  ber i icks ich t ig t  w e r d e n :  
Der  S a u e r s t o f f v e r b r a u c h ,  die A t e m f r e q u e n z  und  die , ,Tiefe" jedes  Atemzugs ,  d. h. der  
Grad  der  E r w e i t e r u n g  der  HShlen.  Ers t  alle drei  F a k t o r e n  in i h r e m  Verh~iltnis z u e i n a n d e r  
kSnnen  ein Bild f iber  die Le i s t ung  des  T i e r e s  un t e r  den  v e r s c h i e d e n e n  B e d i n g u n g e n  geben .  
Dabe i  w a r  es b e s o n d e r s  schwier ig ,  ffir die A temt i e f e  e inen  g e e i g n e t e n  Mat~stab zu l inden.  
Ich w~hl te  h ierzu  die B e s c h r e i b u n g  des B e w e g u n g s m o d u s .  Es ist nach  d e n  morpl~ologischen 
Aus f t i h rungen  (S. 245- -256)  klar ,  d a f  bet  fo rc ie r t e r  Arbe i t  m e h r  Gl ieder  in die B e w e g u n g  
s ich tbar  mit  e i nbezogen  we rden  als bet n o r m a l e r  Leis tung.  Die Ar t  und  Weise  der  
Bewegung ,  der  B e w e g u n g s m o d u s  ist in den Tabe l l en  mi t  rSmischen  Zi f fern  beze ichnet .  
Dabei  b e d e n t e t :  

Zi f fer  I :  B e w e g u n g  d e r  B r a n c h i o s t e g a l m e m b r a n .  D i e A t e m b e w e g u n g d e r  
B r a n c h i o s t e g a l m e m b r a n  ist ffir die P la t t f i sche  sehr  cha rak te r i s t i s ch .  Die In sp i r a t i on  v e r a n -  
schau l ichen  die A b b i l d u n g e n  8 a  und  8b ,  die die Region  des  K i e m e n s p a l t s  dars te l len .  Die 
B r a n c h i o s t e g a l m e m b r a n  ist durch  die S c h r a f f u r  h e r v o r g e h o b e n  (Abb. 8a) .  Die Branch io-  
s t ega l s t r ah l en  sind nicht  darges te l l t .  Man m u f  sie sich in der  v e n t r a l e n  Region  der  
M e m b r a n  denken ,  sie e n d e n  in e ine r  Zone,  die als Haut l~ippchen f iber  die Bogenl in ie  der  
a u s g e s p a n n t e n  M e m b r a n  vo r sp r ing t .  H in te r  d iesem L~ippchen buch te t  die M e m b r a n  zur  
dorsa len  Ve rwachs ungs s t e l l e  mi t  de r  K o p f h a u t  zwischen  K i e m e n d e c k e l  und  C r a n i u m  kon-  
k a y  aus. Unter  d ieser  H a u t b u c h t ,  die e twa  der  E x s p i r a t i o n s k l a p p e  yon  Trigla v e r g l e i c h b a r  
ist,  s c h i e f t  in der  E x s p i r a t i o n  das  A t e m w a s s e r  he rvo r .  
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In der Exspiration ist die Branchiostegalmembran fast ganz unter dem Kiemen- 
deckel verschwunden (Abb. 8b), nur das Hautl~ippchen eben sichtbar. In der Inspiration 
gleitet dieses nach hinten fiber den Schultergfirtel, wobei  es s i ch  etwas ventralw~irts ver- 
lagert. Die Branchiostegalstrahlen treten unter  dem Kiemendeckel  hervor, falten die 
Membran wie einen F~icher auseinander, wobei sie dieselbe etwas ausw61ben, und schieben 
sich fiber den Schultergiirtel. Die Hautbucht  wird ebenfalls fiber den Schultergfirtel 
ausgespannt (Abb. 8a). 

Ziffer IT: A b  d u k t i o n  d e r  B a c k e n p a r t i  e. (K ~ K i e m e n d e c k e l  allein in T~itigkeit, 
wobei der Palat inbogen mehr oder weniger stark f ixier t  gehalten wird.) 

Cranial 

1 
x ~ - Kiemendeckel 

~ Ventral 

peh 

/ ." -" . ' . / /~ ~ " x - Bauchflosse 
coo o  \ 

" " " " /  t "" ",'/ Inspira ion Brust flosse , /  

# ~  vorderer 
Korperkeil 

y ~ Kiel der GIeit~ache 
~ SchultergiJrtel, s 

"~t ' / / /  Houtlappchen 

Exspiration 
Abb. 8. Kiemenspalte eines Plattfischs. 

Ziffer III: D e r  Z u n g e n b e i n b o g e n  w S l b t  d i e  K e h l h a u t  aus .  
Ziffer IV: B e w e g u n g  d e s  U n t e r k i e f e r s ,  a k t i v e  S c h l i e i ~ u n g  d e r  M u n d -  

5 f f n u n g .  : Natfirlich gibt es Ueberg~nge zwischen allen Bewegungstypen und es ist nicht 
leicht zu entscheiden, ob sich ein Glied des Skeletts wirklich in Ruhe befindet. Dies ist 
nach der Konstruktion des Apparats sogar sehr unwahrscheinlich. Trotzdem bietet die 
reine Beobachtung immer noch bessere Hinweise auf den Atemtypus,  als wenn man das 
Tier in einen komplizierten Apparat spannt  und die Bewegungen auf ein Kymographion 
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fibertr~igt, wobei es doch allemal dyspnoisch atmen wfirde. Die Ergebnisse zeigen sehr 
deutlich, dal~ sich die Atmungsweise in beiden F~illen, nach Ausschaltung der seitlichen 
KiemenhShlen, ebenso wie nach Ausschaltung der Mundh6hle ge~indert haben. Zun~ichst 
die Verh~iltnisse nach Ausscllaltung der seitlichen KiemenhShlen (Tabelle 1). 

T a b e l l e  1. 
Atmung der Scholie, Frequenz (Atemziige ]e Minute) und Bewegungsmodus nach 

Abschneidung des ~iu~eren Randes der Branchiostegalmembran. 

a) normal b) nach Operation 
Frequenz ]3ewegungsmodus Frequenz Bewegungsmodus 

41 
47 
40 
33 
41 
51 
46 
38 
51 
44 
59 
43 
5l 

Mittel 45 

I II (III) 

t t  

64 
53 
72 
58 
51 
80 
75 
66 
69 
59 
79 
66 
76 

67 

I1 III IV 
n (lII) IV 
II III IV 
II+ III+ IV 
iI III IV 
II III IV 
II III IV 
lI (III) IV 
lI III IV 
II III+ IV 
II III+ IV 
I1 III IV 
II III IV 

Die Fische steigern die Frequenz;  die einzelnen Atemziige werden also kiirzer. 
Auch die Bewegungsweise wird ver~ndert.  Kiemendeckelbewegungen treten zurfick gegen- 
fiber kr~iftiger Arbeit  des Zungenbeinbogens.  Ferner  wird der Unterkiefer  viel st~irker in 
die Bewegung mit einbezogen als normal, das Maul wird welt geSffnet und fest ge- 
schlossen. Zun~ichst kommt die ventrale AuswSlbung der Kehlregion besonders der Er- 
wei terung der MundhShle zugute. Das Tier verzichtet  weiter bei dieser forcierten 
MundhShlenatmung auf eine volle Ausnutzung der Saugkr~ifte, die auch die Mund- 
hShle noch entwickeln kann, zugunsten einer mSglichst ergiebigen Ftillung des 
Hohlraums. In der Exspiration dagegen wird die aktive Arbeit der MundhShle, das 
Herauspressen des Wassers noch gesteigert.  Das Tier begniigt sich nicht mit dem pas- 
siven Spiel der Mundklappen, die den Riickstrom des Wassers verhindern,  sondern ver- 
schliel~t das Maul fest, wodurch eine viel st~irkere Verengung des vorderen  Teiles der 
MundhShle zustande kommt. Die MundhShle leistet also die Arbeit einer Druckpumpe 
ganz im Sinn von BAGLIONI'S Schema. Hierfiir spricht auch die Steigerung der Atem- 
frequenz.  Die Exspirat ionsphasen sind auch bei normaler  Atmung sehr kurz. Wird nun 
das Hauptgewicht bei der Atmung auf den Druckpumpenmechanismus,  also auf die 
Exspiration gelegt, so mfissen sich die Gesamtphasen verktirzen, die Frequenz mul~ sich 
steigern. 

Tabelle 2 zeigt die Ergebnisse nach Ausschaltung der MundhShle. Hierbei war das 
Tier ganz auf die Arbeit  der seitlichen KiemenhShlen allein angewiesen. 

T a b e l l e  2. 

Atmung der Scholle, Frequenz und Bewegungsmodus nach Anbringung 
eines Gummirohrs in der MundSffnung. 

a) normal 
Frequenz Bewegungsmodus 

43 
34 
68 
47 
47 
46 
47 

Mittel 47 

I II (III) 

b) mit Gummirohr 
Frequenz Bewegungsmodus 

31 I (II) 
25 I+ II 
38 I II 
39 I II 
42 I II 
49 I§ II 
39 I II 

87 
33 
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Es trat  in allen Punkten das Gegenteil ein yon dem, was wir nach Ausschalten 
der KiemenhShlen beobachten konnten. Die Frequenz wird vermindert, die einzelnen 
Atemziige werden verl~ngert. Im Bewegungsmodus trat gerade die Arbeit der Kiemen- 
deckel und der Branchiostegalmembran hervor, die sich sehr welt fiber den Schulter- 
giirtel schob. Eine Deutung dieser Ergebnisse f~llt nicht schwer. Der Fisch hat mit 
seinen seitlichen KiemenhShlen Saugarbeit geleistet. Die starke Ausspannung der Branchio- 
stegalmembran deutet das an, die Verlangsamung der Frequenz beweist es. S a u g a r b e i t  
ist natiirlich Inspirationsarbeit. Die Verl~ingerung der Gesamtphase bet gesteigerter 
Saugt~itigkeit entspricht wieder der Kingeren Inspirationsphase der normalen Atmung. 

In der Exspiration tritt genau wie bet normaler Atmung ein Wasserstrom aus den 
KiemenhShlen nach hinten aus. Ein Beweis, dai~ die seitlichen KiemenhShlen die A tmungs -  
arbeit auch allein zu leisten vermSgen. Wenn sich die KiemenhShlen verengen, finder 
das Wasser in den Kiemenblattgittern einen Widerstand. Es entweicht durch die geSff- 
neten Spalten nach hinten. E s  ist aber auch ein Restwasserstrom zu beobachten, der in 
umgekehrter Richtung aus der MundSffnung wieder ins Aui~enmedium tritt, ein Zeichen, 
dai~ die Glieder der  MundhShle bet forcierter Saugpumpenarbeit nicbt vollkommen fixiert 
gehalten werden. 

hn Sauerstoffverbrauch haben alle Fische - -  normale und solche, denen die 
MundhShle und die seitlichen KiemenhShlen aul~er Funktion gesetzt waren - -  keine 
Unterschiede gezeigt, jedes Hohlraumsystem allein vermag also so viel Wasser an den 
Kiemen vorbeizufiihren, dai~ der Fisch sein Blut mit Sauerstoff s~ttigen kann. 

Beim normalen Atmungsakt wirken MundhShle und seitliche KiemenhShlen zu- 
sammen und erg~inzen sich gegenseitig. Die MundhShle leistet in der Hauptsache Exspira- 
tionsarbeit, sie kann als Druckpumpe, die seitlichen Kiemenh(ihlen ]eisten Inspirations- 
arbeit, sie k5nneu als Saugpumpen aufgefaf~t werden. 0 

Man wird sich an dieser Stelle Gedanken dariiber machen, wie die verschiedenen 
Pumpsysteme im Lebensraum der Tiere wirken m(igen. Liegt das Hauptgewicht der 
Atmung auf der Arbeit der MundhShle, also auf dem Druckpumpenmechanismus, so wird 
der Fisch eine ausgiebigere Fiillung seiner Hohlr~ume mit Wasser erzielen als normal;  
denn wir sahen ja, dai~ die Erweiterung der Hohlr~ume, besonders der umfangreichen 
MundhShle bet Druckpumpenarbeit grSl~er ist. Dagegen wird das Wasser, das dem Fisch 
zur Sauerstoffentnahme bet dieser Pumparbeit zur Verfiigung gestellt wird, nur aus der 
n~chsten Umgebung der MundhShle stammen, weil hierbei yon allen Seiten her Wasser 
in das geSffnete Maul hineinstiirzen mu1% Es ist dabei leicbt mSglicb, dai~ der Fisch 
bereits verbrauchtes, sauerstoff~rmeres Wasser in seine Hohlr~ume noch einmal saugt. 
Bet forcierter Saugpumpenarbeit kann der Fisch nur geringere Mengen Wasser in se ine  
Hohlr~iume aufnebmen, da sie sich ja nicht mehr so stark erweitern wie bet aus- 
gesprochener MundhSblenatmung. Dafiir entsteht durch den entwickelten Unterdruck ein 
starker Sog, der das Wasser aus viel weiterer Entfernung zum Fisch heransaugt. Saug- 
pumpenarbeit  mul~ also dem Tier ein frischeres, stets unverbrauchtes Wasser zur Verfiigung 
stellen. Kein Wunder, dai~ dies Arbeilssystem in seiner extremen Form verwendet wird 
yon Fischen, die selten ihren Aufenthaltsort wechseln, besonders von Bodenfischen. 

2. D i r e k t e r  N a c h w e i s  d e r  S a u g l e i s t u n g  d e r  s e i t l i c h e n  K i e m e n h S h l e n .  

Die Saugt~itigkeit der seitlichen KiemenhShlen, ihre Trennung von der MundhShle, 
ist, wie gesagt, erst vor einigen Jahren aus den anatomischen Verh~ltnissen erschlossen 
worden. Es war daher mein Bestreben, die Saugarbeit nicht nur indirekt aus Frequenz 
und Bewegungsmodus zu erschliei~en, sondern direkt nachzuweisen und zu messen. Der 
direkte Nachweis ist mir mit einer Apparatur gelungen, durch die ich das Tier gegen das 
hydrostatische GefSlle Wasser saugen liel~. Die Versuchsanordnung zeigt eine Skizze 
(Abb. 9). Der Fisch liegt im Aquarium auf einem Ziegelstein festgebunden. Eine 
Schlauchleitung, die ibm im Maul befestigt ist, fiihrt in einen Zylinder, der neben dem 
Aquarium aufgestellt ist und aus dem d e r  Fisch sein Atemwasser saugen soll. Die 
Schlanchleitung muir in der MundSffnung wasserdicht abgebunden sein. Dies erreicht 
man leicht, wenn man ibm um die Lippenwtilste eine Garnschlinge legt und sie um das 
ins Maul gesteckte Schlauchende lest anzieht. Auf diese Weise kann kein Wasser 

1) Anmerkung: Zu fihnlichen Ergebnissen kommt aus theoretischen Erwligungen VAN DAM (1938), 
dessen Arbeiten mir freuudlicherweise w~ihrend der Zusammenstellung dieser Arbeit von Herrn Professor 
HAZELHOFF~ Groningen, zngeschickt wurde. 
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zwischen Mundwandung und Schlauchende seitw~irts in die Mundh6hle eindringen. Bei 
dieser Art Abbindung konnte sich auch noch der Zungenbeinbogen frei bewegen, nur 
der Unterkiefer war fixiert. In die Schlauchleitung hatte i ch  ein Riickschlagventil ein- 
geschaltet, das den Rfickstrom des Atemwassers  in der Exspiration verhindern sollte, 
wenn sich der Wasserspiegel im Zylinder schon zu weit erniedrigt hatte. 

Mit jedem Atemzug erniedrigte sich der Wasserspiegel, die Saugleistung m u ~ t e  
also mit jedem Atemzug gesteigert werden. Es sollte festgestellt werden, bis zu welchem 
Niveauunterschied der Fisch iiberhaupt Wasser  saugen konnte. Den Gang der Versuche 
zeigen am besten einige Protokolle. 

l 

i 
F 

I 

i 

~R 
I 

. . . . . . . . . . . .  [ . . . .  

i 
i 
I 

Abb.  9. Plat tf isch,  aus  einelu Zyl inder  Wasser  saugend.  
R = Rfieksehlagventi l .  

Versuchstier : 

V o r v e r s t l c h  : 

V e r s t l c | l :  

Versuehstier: 
Versuch : 

1. P r o t o k o l l .  
Fhmder 25 cm. 
Es wird nach jedem Atemzug der Niveauunterschied der Wasserspiegel 
dm'ch Nachheben des Zylinders wieder ausgeglichen. 
Dec Fisch saugt je zweimal: 
50 ccm Wasser  in 5 Minuten ~ 10 ccm Wasser in der Minute. 
Der Standzylinder wird nicht nachgehoben:  Ein Rtickschlagventil wird in die 
Schlauchleitung nicht eingeschaltet. Der Fisch atmet, bis der Niveauunter- 
schied der beiden Wasserspiegel 1,2 cm erreicht. Darauf strSmt das Wasser 
in der Exspiration wieder in den Zylinder zuriick. 
Nun wird der ~iul~ere Rand der Branchiostegalmembran abgeschnitten. Der 
Fisch saugt auch bei gleichem Niveau der beiden Wasserspiegel mit keinem 
Atemzug Wasser  aus dem Zylinder. Es tritt Atemnot ein. 

2. P r o t o k o l l .  

Flunder 26 cm. 
Riickschlagventil eingeschaltet. 
Tier saugt in fiinf Minuten etwa 20 ccm ~ 4 ccm in der Minute. Es saugt 
bis der Niveauunterschied 2,2 cm erreicht hat. Darauf setzt dyspnoische 
Atmung ein. Hierbei wird der Kiemendeckel auch w~ihrend der Inspiration 
gespreizt. Offenbar herrscht die Tendenz vor, Wasser  yon hinten durch 
die Kiemenspalten an die Kiemenbl~ittchen herantreten zu lassen. Nach 
Entfernung des ~iul3eren Randes der Branchiostegalmembran kann der Fisch 
ebenfalls kein Wasser  mehr saugen. 

33* 



Als Gesamtergebnis dieser Untersuchung bringe ich eine Zahlenreihe. 

Flunde rn  von 

cm L~inge saug ten  bis  zu e inem Niveauun te r sch ied  yon 

21 
25 
25 
25 
26 
26 

t. 

Mittel 

1,7 
2,8 
2,3 
3,2 
2,2 
2,2 
2,4 cm 

Nach Abschneidung des iiugeren Randes der Branchiostegalmembran konnte kein 
Tier mehr Wasser  aus dem Zylinder saugen. 

Mit dieser Versuchsanordnung konnte also an Plattfischen die Richtigkeit yon 
WOSKOBOINIKOFF'S Auffassung fiber die Arbeitsweise der lateralen Kiemenh6hlen bewiesen 
werden. Diese Hoh]riiume entwickeln ffir ihre Gr6f~e recht erhebliche Saugkr~ifte. Das 
ist - -  entsprechend WOSKOBOINIKOFI~'S Ansehauung - -  nut  mSglich, wenn die Kiemenspalten 
v o n d e r  Branchiostegalmembran w~ihrend der Inspiration vollstiindig verschlossen gehalten 
werden. Ktinstliche Oeffnung der H6hlen verhindert die Entwicklung der Saugkraft.  

3. Q u a n t i t a t i v e  L e i s t u n g  j e d e s  A t e m z u g s .  

Um zu quantitativen Vergleichszahlen zu kommen, die uns ein Bild fiber die Saug- 
leistung der Tiere geben k6nnen, benutzte ich eine andere Apparatur. Ich liet~ mir 
ein Glasrohr zu einer Glasschlange biegen und diese auf einen Rahmen montieren. Vor 
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Abb. 10. Plattf isch,  Wasse r  dureh  die Glassch lange  saugend.  
L = Luftblase.  

den Apparat, der in ein grol~es Becken mit Seewasser  gelegt wurde, wurde der auf einen 
Ziegelstein gefesselte Fisch gespannt, ganz ~hnlich wie im Zylinderversuch (Abb. 10). Er 
mutate also das Atemwasser durch das Glasrohr saugen. Am offenen Ende war das Glas- 
rohr zu einem Trichter erweitert, dutch den ich mit Hilfe eines R6hrchens eine Luftblase 
in die Glasschlange einblasen konnte, die nun mit dem Atemstrom zum anderen Ende 
der Glassehlange hinwanderte. War sie dort angelangt, hatte der Fisch gerade den Inhalt 
der Glassehlange durch seine Kiemen gcsaugt. Dieser Inhalt war bekannt. Er betrug 
87 ecru. Ieh konnte (lie Zeit mit der Stoppt, hr abmessen, die die Luftblase zu ihrer 
Wanderung brauehte, sehlieNieh konnte ieb die Atemzfige je Minute z~ihlen und daher 
die Menge des durebgesaugten Atemwassers je Minute und je Atemzug bereehnen. 

Als Atemwasser wurde ann~ihernd sauerstoffges:,ittigtes, frisehes Seewasser  benntzt. 
Es mufate aueh bei m6gliehst gleieher Temperatur gearbeitet werden, um vergleiehbare 
Werte zu erlangen. Die Temperatur betrug, wenn niehts anderes erw~ihnt ist, 15--17 o C. 

Ein Protokoll zeigt Verlauf und Ergebnb~ eines solehen Versuehs. 
Der Fiseh hat erh6hte Saugarbeit  geleisteh Die Frequenz ist noeh st:~irker erniedrigt, 

als wenn man ibm lediglieh die Funktion der MundhShle nimmt (Verhinderung des Mund- 
versehlusses dureh ein Gummirohr). Im Bewegungsmodus f~illt die sehr genaue Fixierung 
des Palatinbogens auf.  Der Kiemendeekel, d. h. Opereulum und Subopereulum arbeiten 
selbstiindig. Deutlieh ist zu erkennen, dag sie sieh bei der Abduktion gegen das Priioper- 
eulum einwinkeln. Der Fiseh hat, wenn er das Wasser  dureh die Glassehlange saugt, 
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P r o t o k o l l .  

Schol le  22 cm.  8. XI. 10 Uhr. Tier  v o r  die G la s sch lange  gespann t .  

Versuch Atemfrequenz Zeitdauer, in der die Luft- [ Der  F i s c h  s a u g t e  Bewegungs- 
Nr. je Minute blase yon einem Ende zum 

andern wandert: I ccm Wasser ccm Wasser modus ~) 
je Minute je Atemzug 

21 
22 
37 

20 
47 

7' 77" It 12,0 I 0,6 
8" 07" [ 10,7 I 0,5 

Tier yon der Glasschlange abgeschaltet; saugt nur 
durch kurzes Gummirohr 

8' 30" I 10,2 ] 0,5 
J~ul~erer Rand d. Branchiostegalmembran abgeschnitten. 
Tier wieder vor die Glasschlange geschaltet. Luft- 
blase wandert nicht mehr 

1 + I I  K 
I + I i  K 
1 + II normal 

I + I I  K 
dyspnoisch 

e inen  R e i b n n g s w i d e r s t a n d  zu t iberwinden .  Die E r g e b n i s s e  k S n n e n  also nicht  die A t m u n g  
der  n o r m a l e n  Verh~iltnisse widersp iege ln .  A b e r  d ieser  R e i b u n g s w i d e r s t a n d  ist w~ihrend 
des g a n z e n  Versuchs  g l e i c h m ~ i g  hoch,  so dai~ m a n  mi t  d iese r  A p p a r a t u r  v e r g l e i c h b a r e  
W e r t e  e rha l t en  k a n n .  S e b r  schSn ze igen  die v e r s c h i e d e n e n  Versuche ,  in d e n e n  das  Tier  
an  der  G l a s s c h l a n g e  a t m e n  mut3te, ann~ihernd gleichm~l~ige Le i s tungen  des  Fischs.  Die 
g e w o n n e n e n  A t e m w e r t e  gibt  Tabe l l e  3 wieder .  

T a b e l l e  3. 

A t e m l e i s t u n g  der  Schol le  be im  Saugen  e iner  Wassers~iule 
durch  die Glassch lange .  

Tier 

1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

10 
11 
12 
13 
14 
15 
16 
17 
18 

Mittel 

i 

Lfinge in t~m 

19 
19 
20 
20 
21 
21 
21 
22 
22 
22 
23 
23 
23 
23 
23 
24 
26 
30 

Frequenz 

21 
26 
17 
21 
24 
17 
15 
18 
18 
14 
19 
14 
14 
13 
24 
19 
11 
14 

Dauer der 
Luftblasenwanderung je Minute 

Tier saugt ccm Wasser 

je Atemzug 

10,9 
6,0 
8,5 
7,0 
4,6 
7,4 
5,3 
4,8 
4,4 
6,7 
3,8 

13,6 
3,6 
5,1 
9 , 6  
3,7 
7,0 
8,7 

8' 00" 
14' 35" 
10' 15" 
12' 22" 
19' 00" 
11' 44" 
16' 36" 
18' 01" 
19' 44" 
12' 54" 
23' 02" 
6' 26" 

22' 56" 
16' 09" 
9' 03" 

23' 10" 
12' 35" 
10' 00" 

6,7 
(13,6--3,6) 

0,52 
0,23 
0,50 
0,33 
0,19 
0,44 
0.36 
0,27 
0,25 
0,48 
0,20 
0.97 
0,26 
0,39 
0,40 
0,19 
0,63 
0,62 
0,40 

(0,97--0,19) 

Sie zeigt,  dal~ die S c h w a n k u n g e n  der  Saug le i s tung  bei  den e inze lnen  T ie ren  g rog  
gewesen  sind. Es fal len zun~chs t  re lat iv  hohe  Wer t e  ins Auge.  Sie s t a m m e n  o f f e n b a r  
yon  Tieren,  die in E r r e g u n g  g e w e s e n  sind und st~irker g e a t m e t  h a b e n  als normal .  Man 
f indet  abe r  auch  s eh r  n iedr ige  Wer te ,  besonde r s  ausgepr f ig t  n i ed r ig  in der  zwei ten  Rubr ik ,  
die die W a s s e r m e n g e  jedes  A t e m z u g e s  znr  Dars te l lung  br ingt .  Diese  Tiere  h a b e n  also 
mit  j edem A t e m z u g  nu r  wenig  W a s s e r  du tch  die Glassch lange  t r a n s p o r t i e r e n  kSnnen.  Die 
Ursache  d ieser  Feh l le i s tung  wir f t  ein hel les Licht auf  das  Funk t ion ie ren  der  g e s a m t e n  
A t m u n g s a p p a r a t u r .  Die Fische  h a b e n  sich in diesen V e r s u c h e n  n~mlich  nicht  auf  die 
e x t r e m e  S a u g a r b e i t  der  se i t l ichen K i e m e n h 6 h i e n  eingestel l t ,  sonde rn  in der  Insp i ra t ion  
die MundhShle  ebenfa l l s  e rwei te r t .  In der  Exsp i ra t ion  w u r d e  d a h e r  ein Tell des ein- 
g e s a u g t e n  W a s s e r s  aus  der  M u n d S f f n u n g  wiede r  ausgestoi~en,  was  m a n  an  e inem Zurfick-  

1) Erkl~irung siehe S. 257 u. 258. 
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w a n d e r n  der  Luf tb lase  w~ihrend der  Exspi ra t ion  b eo b ach t eu  konnte .  Bet Saugarbe i t  allein 
wande r t  die Blase in ruckweisen  Abst~inden nach  vorn,  ohne  in der  Exspi ra t ion  wieder  
e i n  Sttick zur t ickzuweichen.  Diese Fehl le i s tungen  zeigen doch wieder ,  wie wichtig ffir den 
no rma len  A tmungsak t  die Mundh6hle  und  ihr  D r u c k p u m p e n m e c h a n i s m u s  sein mag. Denn  
bet no rma le r  A tmung  ist etwas ~ihnliches wie die F ix ie rung  des  Pa la t inbogens  und  die 
Ausscha l tung  der  MundhShle  nie zu beobach ten .  

Einige Tiere  haben  d i e  ex t r eme  Saugarbe i t  an der  A p p a r a t u r  im Laufe  des Ver-  
suchs erst , , lernen" mfissen. Die ers ten Atemztige waren  dann  ftir das Tier  seAr uner-  
giebig. Die Luf tb lase  wander t e  hier  wenigs tens  anfangs  w~ihrend der  Exspi ra t ion  wieder  
ein Sttick zurtick. Zahlenm}if~ig ist die l angsame  , E r l e r n u n g "  des zweckm~fi igsten Atmens  
dadurch  zu erfassen,  daft man  die erste und die zweite  H~ilfte der  L u f t b l a s e n w a n d e r u n g  
mAt der  S toppuhr  ge t renn t  abstoppt .  Ich br inge  e inen daft ir  besonders  k e n n z e i c h n e n d e n  
Versuch.  

Das Tier  saugte :  
in der 1. Hfilfte der Versuchszeit in der 2. H~ilfte 

4 ccm je Minute 0,25 ccm je Atemzug 6,1 ccm je Minute 0,48 ccm je Atemzug 

Vielfach haben  die Tiere,  w e n n  sie noch nicht , g e l e r n t "  ha t ten ,  ex t r em e  Saug- 
arbe i t  zu leisten, schnel ler  gea tmet ,  was ja nach  dem Prinzip des gesamten  Mechan ismus  
n u r  zu e rwa r t en  w~ire. Hierfi ir  w iede r  eine Zahlenre ihe :  

Atemzt ige je Minute (Tier a tmet  vo r  der  Glassehlange) :  

29 24 25 25 19 22 22 21 usw. gleiehbleibend. 
Luftblase wandert zurtiek. Luftblase wandert nieht zurfiek. 

Aueh diese Beobaeh tungen  sind ein Hinweis  darauf ,  dag Saugarbe i t  allein der  
no rma len  Atmung  n ieht  entsprieht .  

Es l iegen von W~NTERSTEIN (1908) Ate lnmessungen  an Leuc i scus  und Perca vor.  
80 - -170  gr sehwere  Tiere a tmeten  mit j edem Atemzug  e twa 0,5 ecru Wasser ,  was dem 
Sehollenmit tel  also anni ihernd  entsprieht .  (Sehollen von e twa 20 em Liinge wiegen  90- -120  gr.) 
Da sie aber  eine viel h6here  A t e m f r e q u e n z  aufwiesen,  war  die Wasse rmenge ,  die sie an 
ih ren  Kiemen vorbeif t ihr ten ,  in der  Zei te inhei t  viel grSf~er. Sie a tmeten  60 eem W asse r  je 
Minute,  e twa  das zehnfaehe  der  Seholle. Diese Wer te  werden  t iber dem normalen  Mittel l iegen, 
weil die Tiere  in ih re r  kompl iz ie r ten  und unbiologisehen A p p a ra tu r  in g roger  E r r e g u n g  
g e w e s e n  sein diirften. Die Sehol lenmit te l  dagegen  werden  zu niedr ig  sein. Die Tiere  
h a b e n  unter  e r s ehwer t en  Bed ingungen  gea tmet .  Aul3erdem mul3te die MundhShle,  im 
norma len  A tmungsak t  ein wieht iger  Meehanismus  fiir die Atemleis tung,  ausfal len.  Die 
Sehol lenwer te  werden  aber  den Norma lwer t en  n&her liegen, well  die Tiere b e s t r e b t  sind, 
den Minimalwert  d~s Saue r s to f fve rb rauehs  au f reeh t  zu erhal ten.  

4. D i e  B e d e u t u n g  v e r s c h i e d e n e r  B r a n e h i o v i s e e r a l m u s k e l n  
f t i r  d e n  A t m u n g s a k t .  

An der  Glasscnlange konnte  die Funkt ion  ve r sch iedene r  Muske lgruppen  und Gl ieder  
des Atmungsappara t s ,  denen  auf  Grund  tAres ana tomischen  Baues  berei ts  bes t immte  Rollen 
zugewiesen  waren ,  auch exper imente l l  nacbgepr t i f t  werden.  

Ueber die Bedeutung der verschiedenen Muskeln liegt aueh in der Literatur eine grSBere Anzahi 
yon Diskussionen vor. Sie alle schliei.~en sich anatomisehen Untcrsuchungen an. ich erwiihnte, dai.~ 
WOSKOBO[NIKOFF den Musculus sternohyoideus for den Hauptatemmuskel hielt, -- schon naCh den auatomis('hen 
VerMiltnissen eine zu einseitig anmuteude Auffassung. BA(n~I()X[ hob die Bedeutung der Muskeln der 
Branchiostegalmembran ffir bodeulebende Fische hervor. Bekannt ist BOIr BAld dieser Membranmuskeln von 
Trachinus (BABA~< 1931). AIle Muskelanatomen: VETTER 1878. HOL~IQt'IST 1910, BABAK 1931, in neuerer Zeit 
SCHMITT (nach NORMAN 1934; die Ausffihrungen des LeLzteren sAnd gerade fiir diese Arbeit seAr wichtig), 
fiihren eigene Gedanken fiber die Funktion der verschiedenen Muskeln mls - -  cAne anatomische Muskelstudie, 
welehe ihre Funktion nicht berficksichtigt, ist ja garnicht denkbar. 

Aber  auch hier  k6nnen  ana tomische  Be t r ach tungen  allein und Bewegungss tud ium 
am Skelet t  eines to ten  Tieres fiber die Funk t ion  im Leben  nichts endgfil t iges aussagen .  
NORMAN b e d a u e r t  mAt Recht,  da~ SCHMITT se inen morphologischen  Beschre ibungen  der  
Branch iov i sce ra lmusku la tu r  keine  physio logischen Expe r imen te  an die Seite gestel l t  hat. 

Gerade  die Glasschlange schien ftir eine solche exper imente l le  Unte r sucbung  der  
Muskeln  besonders  geeignet .  Durchschne ide t  m an  d e m  Fisch eine Muskelgruppe ,  die 
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wichtige Glieder der Atmungsapparatur  bedient, wird man wohl erwarten diirfen, daft er 
]etzt nur noch geringe Atmungsarbei t  leisten, d .h .  weniger Wasser  durch seine Atmungs- 
hShlen saugen kann. Diese Verminderung der Leistung wird sich an der Glasschlange 
an ether Verlangsamung der Luftblasenwanderung zahlenm~ii~ig feststellen lassen. Aber 
auch dann, wenn das Tier nun eine andere Muskelgruppe zuhilfe nimmt und Kompensa- 
t ionsbewegungen ausfiihrt, wird man an der Ver~nderung des Bewegungsmodus bet etwa 
gleichbleibender Luftblasenwanderung Rtickschliisse auf die Funktionen der durchschnittenen 
Muskeln ziehen kSnnen. Schlie~lich wird nach Durchschneidung mehrerer  Muskeln gleich- 
zeitig die Bedeutung des Zusammenspie]s der verschiedenen Muskelgruppen erkannt 
werden kSnnen. 

a) Anatomie der Atmungsmuskeln.  

Vor Beschreibung der Operationsversuche wird es wieder nStig sein~ einen Blick 
auf die anatomischen Verh~iltnisse der Muskeln zu werfen, die ich in den Gesichtskreis 
meiner Beobachtungen zog. Der Musculus sternohyoideus als ersier, existiert bet den 
Plattfischen nicht als einheitlicher Muskelstrang. Die Muskelgruppe der Ventralregion, 
die ihm funktionell entspricht, zeigt recht komplizierte Verhiiltnisse. (Abb. 11.) Sie steht 
im engen Zusammenhang mit dem Intercleithrum. Dies ist ein zartes Knochenblatt  in 
der morphologischen Medianebene zwischen die Knochen des Schultergiirtels und in die 

C.I.M. 

. .  l . n l - e r c l e i t h r u r r ,  

. . . . . . . . . .  GteiChrum 

Copul, 
. . . .  C . l . M .  

Abb. 11. Schema der Cleithrum-lntercleithrummuskulatur. 
Zeichenerkliirung: C.I.M. ~ Cleithrum-Intercleithrum-Muskelgruppe (die der Funktion des Sterno- 
hyoideus entspricht). C.C.M. -~ Muskelbfindel, die vom Cleithrum zum kaudalen Ende der Copula- 
platte ziehen. 
(Die Umrandung des zarten Intercleithrumknochenblatts, das in die MuskeImasse eingelagert ist, 
gestrichelt.) 

Muskelmasse eingelagert, der es als Anheftungsplatte dien~. Sein Hinterrand beschreibt 
e t w a  einen elliptischen Bogen. Der Vorderrand ist hufeisenfSrmig eingebuchtet. Scharf 
heben sich voneinander ab die verdickte Leiste des Vorderrandes und das hintere, zarte 
Knochenblatt,  das die grSl~ere Fl~iche dieses Knochens einnimmt. Es ist in der Region 
der Polfl~iche seiner elliptischen Rundung, also an der nach hinten weisenden, schwachen 
Zuspitzung, in zwei Knochenfliigel gespalten. Der verdickte Vorderrand ist nach beiden 
Seiten umgeschlagen und bietet  so Ansatzleisten fiir eine Lage derber Muskelbtindel. 

Von den beiden nach vorn gerichteten Vorspriingen des hufeisenfSrmigen Gebildes 
ist der ventrale Vorsprung abgerundet.  Er markiert die Stelle, in welche der Keil des 
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vorderen Rumpfabschnit ts  ausl~iuft. Der dorsale Vorsprung, unter der Copulaplatte gelegen, 
Kiuft in eine Spitze aus. Von ihr aus zieht ein Sehnenbfindel nach vorn, das an den 
Knochen des Zungenbeinbogens unter dem Zungenhiigel inseriert. An den im morpho- 
logischen Sinn dorsalen Rand des Knochens schlief~t sich eine Haut an, die zwischen Inter '  
eleitllrum und Copulaplatte ausgespannt ist. In ihr verlaufen feine Muskeln und Sehnen, 
die das Intercleithrmn mit der Copulaplatte verbindet. Die Hauptmuskeln der Schulter- 

gi ir telregion ziehen vom Intercleithruln zu den beiden Schultergiirtelknoehen, den Cleithra. 
Eine obere Muskelschicht an den Leisten des umgeschlagenen, vorderen Intercleithrum- 
randes entspringend, liegt unter ether Haut, die an derselben Leiste befestigt ist. Die 
Biindel inserieren mit itlren hinteren Enden jederseits an der Aufienkante des Schulter- 
giirtelknochens. Besonders in der dorsalen Region sind sie nicht durchlaufend, sondern 
erscheinen segmentiert. Die vordere Btindelreihe inseriert mit ihren hinteren Enden, die 
hintere Biindelreihe mit ihren vorderen Enden an der derben Haut, unter der sie entlang- 
taufen. Die Segmentierung setzt sich aueh in der  VentraIregion fort, aloft, wo die einzetnen 
Btindel durehlaufen. Hier sind in einer Unterbrechungszone die Muskelbiindel etwas 
sehm~iler mid sehniger geworden. Bet manehen Tieren ist die Segmentierung in der 
Ventralregion abet  verwiseht. 

Unter dieser oberen Muskelsehieht entspringen an der breiten Fl~iehe des Inter- 
eleithrumblatts weitere, tiefer gelegene Muskeln, die ebenfalls z u  der vorderen Fl~iehe der 
beiden Sehultergiirtelknochen fiihren. Besonders kr~iftig sind die Fasern entwiekelt, die 
an den beiden dureh Leisten versteiften Fliigeln des Knoehenblatts entspringen. 

Den Bewegungsmeehanismus dieser Apparatur  mut3 man sieh w~)hl folgendermagen 
vorstellen: Eine Kontraktion der besehriebenen Muskulatur zieht die in die Muskeln ein- 
gelagerte Knoehenplatte des Intereleithrum, besonders abe t  ihre etwas freier bewegliehe 
dorsale Spitze, ein wenig naeh hinten gegen den Sehultergiirtel. Hierdureh zieht aber  
die Spitze, die ] a m i t  dem Zungenbeinbogen dureh ein Sehnenband verbunden ist, diesen 
ebenfalls naeh hinten, wodureh er sieh, seiner Bewegungsweise entspreehend, gleiehzeitig 
ventralwiirts weit auswinkelt, das Maul 6[fnet und die MundhShle erweitert  (s. S. 251 u. 252). 
Man kann diese Bewegung am toten Tier naehahmen, ganz geringe Verlagerungen der 
Intereleithrumspitze haben bereits erhebliehe Aussehl~ge zur Folge. 

Ueber die besehriebene Intereleithrummuskulatur sind auf jeder  Sehultergiirtelseite 
zwei Muskelb~inder gelagert (s. Abb. 11), die yore [iu6eren Rand des Cleithrum zur hinteren 
Region der Copulaplatte fiihren. Sie verlagern die hintere Copulaplatte und die Kiemen- 
bSgen ventralwiirts, wobei sieh letztere korbartig auseinander biegen und die seitliehen 
KiemenbSgen erweitern. 

Bet der Operation mutate zun~iehst die Sehne durehsehnitten werden, die das Inter- 
eleithrum mit dem Zungenbeinbogen verbindet, well hierdureh die Wirkung der Inter- 
eleithrummuskulatur vollst~indig ausgesehaltet wird. Es schien mir  giinstig, aueh ein Stiiek 
der Haut zu durchsehneiden, die zwisehen Copulaplatte und Intereleithruln ausgespannt  
ist, well in sie eingelagert ebenfalls Sehnen und feine Muskelbiindel zur Copulaplatte 
ziehen. Bis in die hintere Region der Copulaplatte konnte ieh den Sehnitt allerdings nieht 
ftihren, da ieh das Tier sonst zu stark verletzt h~itte. ~) Die Arbeit  einiger kleiner Muskel- 
biindel konnte daher wohI nieht ausgesehaltet  werden. Ihre Leistung wird aber im Ver- 
gleieh zu der kr~iftigen Intereleithrummuskulatur kaum ins Gewieht fallen. Um aueh die 
Muskelb~inder, die die hintere Region der Copulaplatte senken, auszusehalten, fiihrte ieh 
je einen Sehnitt auf ]eder Seite an der Gleitfliiehe des Sehultergiirtels entlang. Hiermit war  
die gesamte Sehultergiirtelmuskulatur lahm gelegt. 

Die zweite Muskelgruppe, deren Bedeutung ieh an der Apparatur  naehprfifen 
wollte, war die Muskulatur der Branehiostegalmembran. Ein genaues Studium gerade 
ihrer Wirkung ersehien in diesem Falle besonders dringend, geh6ren doeh die Plattfisehe, 
wie viele bodenlebende Teleosteer, zu den ,Branehiostegalmembran-Atmern".  

BORCEA, der bier sehon einmal zitiert wurde, hat fiir Trachinus, also far einen 
Fiseh, der allein mit der Braehiostegalmembran atmet, ein Bild dieser  Muskeln g e g e b e n .  
Dies ist von BABAK (1931) in seine Monographie fiber ,Meehanik und Innervation tier 
Atmung" in WINTERSTEIN'S Handbueh aufgenommen worden. Die Verhiiltnisse bet den 
Plattfisehen weiehen aber  in wesentliehen Pankten  von Trachinus ab. Die Anatomie dieser  
Muskeln soll daher etwas eingehender besehrieben werden (s. Abb. 12). Sie Iiegen anf 

1) Die KiemenhCihlen wurden durch die Operationsschnitte gegen das Aui]enmedium nicht geSffnet. 
Der ventrale Bezirk der Branchiostegalmembran konnte sich weiterhin der Cleithrumgleitfl~iche eng anlegea 
und den Kiemenspalt in der Inspirationsphase abschliegen. 
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der  Innense i te  des Kiemendecke l s .  Je  zwei Gruppen  fung ie ren  als Insp l ra to ren  und Ex- 
sp i ra toren .  Als Insp i ra to ren  miissen e inmal  alle d ie jenigen Muskelb~inder angesehen  
werden ,  die an dem v e r w a c h s e n e n  1. Branch ios t ega l s t r ah l enpaa r  en tspr ingen .  In bre i ten  
Bi indern  f i ihren  sie in der  u n t e r e n  Region zum letzten,  7. Branchios tega ls t rah l .  Ueber  
d ieser  Zone f i ihren  schm~ilere B~inder, und  auch  diese in g e r i n g e re r  Zahl, zu den mit t leren 
Branch ios tega l s t r ah len .  Die Muske ln  des 2. Strahls  inse r ie ren  nicht m eh r  an der  Knochen-  
leiste des v e r w a c h s e n e n  1. Paares ,  sondern  frei  in der  K iemendecke lhau t  der  ven t r a l en  
Verwachsungszone .  Da der  Knochenkie l  in d e r  ven t r a l en  Lin ie  f ixier t  ist, mfissen alle 
diese Muskelbgmder die Branch ios t ega l s t r ah len  un te r  dem Kiemendecke l  h e rv o rz i eh en  und 
s ie  ausspannen ,  eine typische  Insp i ra t ionsbewegung  ausf i ihren .  

F1 

abb. i2. 

I 
I 
I 
I 
I 

I 
I 
I 

~ a  

B 
Die Muskeln der Branchiostegahnenlbran (Scholle). 
Kiemendeckel = K und Branehiostegahnembran = B einer Seite. yon innen gesehen. 
I: 1. verwachsener Branchiostegalstrahl. 
II--VII: 2.--7. Branchiostegalstrahl. 
J 1 = Inspiratoren der Branchiostegalmembran (,,B/indermuskeln"). 
J 2 = Inspiratoren an den Basen der Branchiostegalstrahlen (Ansatzstellen am Hyale abgeschnitten). 
E1 = Exspiratoren der Branchiostegalstrahlen. 
E2 = Exspiratoren des inneren Kiemendeckels (am 7. Strahl inserierend). 
(Die Abbildung wurde mir freundlicherweise yon Frl. Dr. A. STIER gezeichnet.) 

Eine zweite  Gruppe  d ieser  Insp i ra toren  bef indet  sich an den Basen  der  Branchio:  
s tegals t rahlen .  Es s ind dies recht  kr~iftige Muskelbiindel ,  die an der  Basis jedes  Strahls 
zum ~iuf.~eren Rand  und zur  Auf~enfBiche des Hyale  ziehen.  Nur  dem 7. Branchios tegal -  
strahl,  der  den Haup tan te i l  der  Muskelb:~inder b e k o m m e n  hat,  fehl t  d ieser  Muskel.  S i e  
spre izen die S t rah len  f~icherfSrmig ause inander .  BORCEA un te r sehe ide t  be im Trachinus 
diese lben Muske lg ruppen ,  er  nenn t  die ers te  Muske lg ruppe  Musculi ex t enso re s  distales, 
die zwei te  Gruppe  M. ex tensores  proximales .  

Als Exsp i r a to r en  fung ie ren  einmal  die kle inen Muskelbiindel ,  die jeweils h in te r  den 
d u r c h l a u f e n d e n  Muskelb~indern der  Insp i ra to ren  beg innen  und zwischen je zwei Branchio-  
s tegals t rahlen  ausgespann t  sind. Sie n~ihern die S t rahlen  e inander ,  fa l ten die Membran  
zusammen ,  f t ih ren  also Exsp i r a t ionsbewegungen  aus. Es gibt  auch Fasern ,  die nicht 

34 
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zwischen zwei benachbar ten Strahlen ausgespannt  sind, sondern fiber einen Strahl hin- 
weglaufen und erst am n~ichsffolgenden inserieren. Es gibt hierin individuelle Unter- 
schiede. Aber unter  die Muskelb~inder der Inspiratoren setzen sich diese Exspiratoren 
nicht fort. 

Die zweite Gruppe der Exspirationsmuskeln heftet  am Autlenrand des 7. Branchio- 
stegalstrahls an und bildet fiber dem inneren, knSchernen Kiemendeckel ein breites 
Muskelfeld. Die freien Enden der einzelnen Fasern inserieren an der inneren Haut des 
knSchernen Kiemendeckels. Sie ziehen den 7. Strahl und mit ihm die zusammenge-  
faltete Membran unter den Kiemendeckel zurtick. 

Von BORCEA sind die beiden Muskelgruppen nicht unterschieden; er nennt sie 
musculi levatores der Branchiostegalstrahien. Es scheint mir, dais Inspiratoren und Ex- 
spiratoren, die sich zwischen den Kiemenhautspalten unter  sich bzw. dem 7. Strahl und 
der Innenfl~iche des Operculum ausspannen, den musculi hyohyoidei  superiores VETTER'S 
(1878) entsprechen. Sie werden yon ihm als Exspiratoren angesprochen. Fiir den Platt- 
fisch w~ire also hier eine Arbeitsteilung eingetreten. Die B~indermuskeln der Strahlen 
kSnnen eben nur deswegen die Membran ausspannen, weil das erste Strahlenpaar, an 
dem sie inserieren, verwachsen ist. Die musculi hyohyoidei  inferiores VETTER'S entsprechen 
offensichtlich den Muskeln der Strahlenbasen, da sie ja, ebenso wie in VETTER'S Dar- 
stellung, am Ceratohyale inserieren. Sie werden von VETTER ebens~) wie hier als In- 
spiratoren aufgefatSt. 

Wie man bemerken wird, f~llt dem 7. Strahl die Fiihrung bei der Branchiostegal- 
membran -Atmung  zu. Er hat den grSiSten Anteil an der Hauptinspirationsmuskulatur,  
den B~ndermuskeln, er besitzt aber auch eine eigene Exspirationsmuskulatur.  Vor- und 
Zurfickweichen der Membran wird haupts~chlich yon ihm geleistet. 

Die Operation betraf, wie i n  allen Operationsversuchen, wieder haupts~ichlich die 
Inspirationsmuskulatur.  In einer Versuchsgruppe wurden die B~indermuskeln durchschnitten, 
in der Weise, dai~ ich die Schere in die KiemenhShlen einffihrte und zwischen den ein- 
ze,nen Branchiostegalstrahlen entlang schnitt, so fief, bis die Spitze der Schere unter  der 
Oberhaut  hindurchschimmerte. Natfirlich werden hierbei auch immer einige der zwischen 
je zwei Branchiostegalstrahlen ausgespannten Exspiratoren betroffen. Nach Versuchsende 
und TStung des Tieres konnte ich mich davon fiberzeugen, ob tats~ichlich alle Muskel- 
b~inder durchschnitten waren. Nur in diesem Falle wurde der Versuch ffir die Auswer tung 
verwendet .  

Nach diesen geschilderten Operationen waren die Muskeln der Strahlenbasen noch 
in Funktion. In einer anderen Versuchsgruppe wurden sie auch durchschnitten, ebenfalls 
v o n d e r  KiemenhShle aus, indem ich den Schnitt am Hyale und vorsichtig um die Kiemen- 
hautstrahlen entlangffihrte. Hierdurch waren dann alle Inspiratoren ausgeschaltet.  

SchlietSlich wurden auch die Muskeln des Kiemendeckels durchschnit ten;  der Ver- 
lauf dieser Muskeln wurde ja schon im anatomischen Teil (SeRe 249) besprochen. 

Es mui5 erw~ihnt werden, dais die Operationen bei Bet~iubung der Tiere mit Aether  
ausgeftihrt wurden. 

b) Saugleistung nach Durchschneidung verschiedener Muskeln. 

Ich m6chte bei der Besprechung der Versuchsergebnisse mit den Experimenten 
beginnen, ffir welche die Muskeln der Branchiostegalmembran durchschnitten wurden.  
Das Zahlenmaterial dieser Versuche ist in Tabelle 4 zusammengefai~t. Zun~ichst zeigen 
die Versuche, bei denen lediglich die B~ndermuskeln durchschnitten waren, dat~ kein Tier 
seine normale Leistung aufrecht erhalten konnte. Ebensowenig wurde allerdings ein Auf- 
halten der Luftblasenwanderung beobachtet.  Die Saugarbeit  ist lediglich verringert  worden. 
Der Bewegungsmodus zeigt ebenso deutlich, welchen Einflui~ der Ausfall der Membran- 
muskulatur  auf die Atmung hat. Die Membran konnte nicht mehr  fiber den Schulter- 
giirtel ausgespannt werden. Im 5. Versuch ist eine leichte Membranausspannung vermerkt.  
Diese Bewegung konnte aber die Arbeit  der B~nder nicht ersetzen. Das Tier hat  haupt- 
s~ichlich mit dem Operculum und mit den KiemenbSgen geatmet,  es hat aber  auch den 
Palalinbogen in die Bewegungen einbezogen. Dem entsprechend sah man die Luftblase 
mehr oder weniger h~iufig in der Exspiration wieder zurfickwandern. Ich ftige als Beispiel 
dafiir eine Atemreihe an, normal, das andere Mal nach Operation, an der diese Beobachtung 
deutlich gezeigt wird. 
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Zeichen: + :  Luftblase wander t  in der  Exspiration nicht zurtick. 
- - "  Luftblase wandert  in der Exspiration ein kleines Stfick zuriick. 
: :  Luftblase wandert  in der Exspiration stark zuriick. 
1. N o r m a l  

+ + + + + + + + + + + + + + + + + + + + - +  + + + + + +  
2. B ~ i n d e r m u s k e l n  d u r e h s e h n i t t e n  

+ + - - + § 2 4 7  . . . .  ~-=--+-~ _ 

T a b e l l e  4. 

Saugleistung von S c h o l l e n  an der Glasschlange, normal und nach Durchschneidung 
der Muskelb~inder (s. Text) der Branchiostegalmembran. 

Tier 

cm L~inge 

23 

20 

22 

23 
22 

22 

Mittel 

orm.__l I N 

saugt cem Wasser I 
je Minute je Atemzug[ 

13,6 

8,5 

4,8 
5,1 
7,4 

5,3 
7,5 

0,97 

0,50 

0,27 

0,39 
0,44 

0,36 
0,49 

Muskelbfinder durch- 
schnitten 

saugt cem Wasser 
je Minute je Atemzug 

3,0 0,27 

6,4 0,32 

],9 0,16 

2,2 0,28 

3,9 0,15 

3,1 0,15 
3,4 0,22 

Bemerkungen zu den Operationsversuchen 

Kiemendeckel, Palatinbogen arbeiten, Luft- 
blase wandert in der Exspiration h~iufig zuriick. 
Hauptsfichlich Kiemendeckelatmung (und 
KiemenbSgen?) Luftblase wandert gelegent- 
lich zuriick. 
Luftblase wandert gelegentlich zurfick. 
Luftblase wandert gelegentlich zurfick. 
Kiemendeckelatmung und geringe Membran- 
ausspannung. Luftblase wandert gelegenflich 
zurfick. 
Luftblase wandert gelegentlich zurfick. 

Wurden nun auger den B~indermuskeln auch die Muskeln der Strahlenbasen, also 
die M. extensores proximales (Tabelle 5) durchschnitten, so zeigte sich, das Letztere doch 
auch die Membran miissen ausspannen und Saugbewegungen ausfiihren k6nnen. Dean 
erst jetzt konnte in mehreren F~Ulen ein vollst:,indiger Stillstand der Luftblasenwanderung 
beobachtet  werden. Das betreffende Tier konnte danu kein Wasser  mehr dutch die 
Glasschlange saugen. Offenbar haben die Fische aucb ihre Kiemenspalten und die 
Branchiostegalmembran nicht mehr fest verschliei~en kSnnen, weft ihrer Membran auch 
der geringste Spannungsgrad fehlte. Denn diejenigen Tiere, die trotz Durchschneidung 
sfimtlicher Membraninspiratoren haben Saugarbeit  leisten k6nnen, haben zur Verschlie~ung 

T a b e l l e  5. 

Saugleistung yon S c h o l l e n  an der Glasschlange, normal und nach Durchschneidung 
a l l  e r Inspiratorea der Branchiostegalmembran. 

Tier 

cm Lfinge 

.~ . [ Inspiratoren durch- 
l~ormai [ schnitten [ Bemerkungen 

saugt ccm Wasser [ saugt ccm Wasser ] zu den Operationsversuchen 

je Minute [ je Atemzug [ je Minute je Atemzug [ 

21 
22 
26 

Mittel 

22 

23 

4,6 i 0,19 

3,8 [ 0,20 

7,0 i 0,63 
6,7 0,48 

9,6 0,40, 
6,3 0,38 

1,2 
3,2 

0,9 

0,06 
0,21 

0,05 

Keine Wanderung der Luftblase 

Kiemendeckel, KiemenbSgenarbeit 
Kiemendeckel und Kiemeub(igen in Bewegung 
Geringe Wanderung der Luftblase dann Still- 
stand 
Keine Wanderung der Luftblase 

34* 
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des Kiemenspalts auffallend stark den Rand des knSchernen Kiemendeckels gegen den 
Schultergtirtel geprei~t. Diese Haltung konnte gelegentlich auch bei der  Atmung nicht 
operierter Tiere an der Glasschlange beobachtet  werden. Fische, die keine Saugarbeit  
haben leisten kSnnen, fiihrten regelmht~ige Atemziige aus, durch welche das Wasser  in 
der Inspiration von riickwhrts durch die Kiemenspalten in die seitlichen KiemenhShlen 
eingesaugt wurde, in der Exspiration auf demselben Wege wieder ausgestofen wurde. 

Einige Tiere konnten aber, wie gesagt, trotz Durchschneidung shmtlicher Membran- 
inspiratoren noch geringe Saugarbeit leisten. A u f e r  dem erwhhnten Verschluf  der Kiemen- 
spalten dutch den Kiemendeckel, besonders durch den Rand des Prhoperculum, war  die 
starke Bewegung des Zungenbeinbogens und der KiemenbSgen auffallend. Sie war  es, 
die hauptshchlich den Saugeffekt hervorrief. Das Operculum spielte nur noch schwach 
mit, eine starke Abduktion h~itte ja den Kiemenspalt ge6ffnet. 

Die Rolle, die die Kiemendeckelbewegungen im Atmungsakt  spielen, sollten Durch-  
schneidungen der Opereulummuskeln klarstellen. Durchschneidungen der Operculum- 
muskeln allein ergabe n nun keine Aenderungen der Saugleistung. Das Tier besitzt zu 
viel verschiedene Glieder, die die Arbeit des Operculum vollst~indig ersetzen kSnnen. 
Interessant waren aber Durchschneidungen der Membranmuskeln und der Operculum- 
muskeln gleichzeitig (Tabelle 6). In zwei F~illen waren keine Aenderungen der Saugleistung 
eingetreten, in zwei anderen Ffillen trat Stillstand der Blasenwanderung ein. Die Be- 
wegungsmodi zeigen in allen vier Ffillen starke Bewegungen yon KiemenbSgen und 
Zungenbeinbogen;  gelegentlich beobachtete  ich anch Abduktion des Palatinbogens. Bei 
Fehlleistungen konnte ich beobachten, dat~ der Kiemendeckel in der Inspiration klaffte. 
Es ist danach gut denkbar,  dal~ bei der Operation durch einen mehr oder weniger tiefen 
Schnitt der musculus adductor operculi entweder  in Mitleidenschaft gezogen wurde oder 
verschont blieb und dat~ sich aus diesen operativen Unterschieden Unterschiede in der  
Leistung ergaben. Aber es ist auch nicht ausgeschlossen, daft individuelle Unterschiede 
vorliegen. Einige Tiere hhtten dann die richtige Haltung des Kiemendeckels ,entdeckt" ,  
andere nicht. Es ist ja schon hervorgehoben worden, welche individuellen Unterschiede 
bei unverletzten Tieren hierin bestehen. 

T a b e l l e  6. 

Saugleistung von S c h o l l e n  an der Glassehlange, normal und nach Durchschneidung 
der Bhndermuskeln der Branchiostegalmembran allein und gemeinsam mit den Muskeln 

des Kiemendeckels.  

Tier 
cm L~nge 

23 
26 

22 

20 

Normal 

s a u g t  c c m  W a s s e r  

je Minute ije Atemzug 

13,6 
7,0 

4,8 

8,8 

B/indermuskeln 
durchschnitten 

saugt eem Wasser 
je Minute lie Atemzug 

0,97 3,0 
0,63 3,2 

0,27 1,9 

0,30 4,3 

B~,ndermusketn urtd 
Kiemendeckelmuskeln 

durchschnittea 

saugt cern Wasser 
je Minute IjeAtemzug 

0,27 
0,21 3,5 

0,16 1,6 

0,13 

Bemerkungen 
zu der 3. Versuchsreihe 

0,29 

0,12 

Kiemendeckel klaffen in der Inspiration 
Zungenbeinbogen, KiemenbSgen in Be- 

wegung 
Zungenbeinbogen, KiemenbSgen in Be- 
wegung 
Kiemendeckel klaffen 

Die bisher besprochenen Ergebnisse zeigen also deutlich, d a b  den Membran- 
muskeln der Plattfische eine Hauptaufgabe bei der Saugleistung zukommt. Die beiden 
Gruppen der Inspiratoren teilen sich in diese Aufgabe. Ich mSchte das so ausd r i i cken ,  
dab die Bhndermuskeln die aktive Arbeit, nhmlich die Erweiterung der seitlichen Kiemen- 
h6hle, das Ansaugen des Wassers zu leisten haben. W~ihrend den Muskeln der Strahlen- 
basen ein mehr statisches Moment zukommt, die Membran gespreizt, den Hohlraum gegen 
den fiufieren Wasserdruck aufgewSlbt und erweitert zu halten und doch zugleieh den 
Kiemenspalt fest zu verschliefen.  Die Arbeit der Operculummuskeln tritt fiir die ,Membran-  
atmer" etwas in den Hintergrund, wenn sie die Thtigkeit der Membran auch unterstiitzen, 
unter  Umsthnden sogar ersetzen kSnnen. Aber  die Versuche haben doeh gleichzeitig 
gezeigt, d a f  dem Zungenbeinbogen und den KiemenbSgen ein sehr wirksamer Anteil an 
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der Gesamtleistung der Saugarbeit  zukommt. Ihre Bedeutung sollte durch Ausschaltung 
der Schultergtirtelmuskulatur ermittelt werden. Die Tabelle 7 zeigt ein sehr interessantes 
Ergebnis. Die Fische haben nach der Operation zun~ichst ebenso stark geatmet wie 
normal, in mehreren F~illen sogar st~irkere Saugarbeit geleistet. In den meisten F~illen 
wurde hierbei eine sehr starke Membranatmung beobachtet. Unterstiitzt wurde diese 
T~itigkeit der Membran aber immer noch yon den KiemenbSgen. Fiir ihre Bewegungen 
k6nnen nur die Muskeln verantwortlich gemacht werden, die den Kiemenb6gen selbst 

T a b e l l e  7. 

Saugleistung von S c h o l l e n  an der Glasschlange, normal und nach Durchschneidung 
der Intercleithrummuskulatur.  

Tier 
cm L~nge 

24 

21 

21 
21 

22 

20 
Mittel 

saugt ccm Wasser I 
je Minute ]e Atemzug [ 

3,7 

7,0 

6,4 

6,4 

8,1 
6~3 

0,19 

0,33 

0,27 

0,29 

0,62 
0,34 

Intercleithrummusku- 
latur durchschnitten 

saugt ecm Wasser 1) 
je Minute je Atemzug 

5,7 0,29 

9,3 0,46 

9,2 0,31 
4,3 0,16 

10,2 0,60 

8,2 0,32 
7,8 0,36 

Bemerkungen 
zu den Operationsversuchen 

Bet allen Versuchen Membranatmung mit 
Unterstfitzuug der KiemenbOgen. Saugt Luft- 
blase bis zu Ende 
Saugt Luftblase bis dreiviertel der Glas- 
schlange, dann Stillstand 
Saugt Luftblase bis zu Ende 
Saugt Luftblase bis 1/4 der Glasschlange, 
dann Stillstand 
Saugt Luftblase bis 1/4 der Glasschlange, 
dann Stillstand 
Saugt Luftblase bis zu Ende 

eigen sind: Die Levatoren der Kiemenb6gen und ihre Antagonisten, die Musculi inter- 
arcuales (s. Seite 249). Membranmuskeln und die Muskelgruppen der Kiemenbiigen ver- 
mSgen also allein sehr gute, ia sogar forcierte Saugarbeit zu leisten. Aber diese Leistung 
kann nur kurze Zeit aufrecht erhalten werden. Wean die Luftblase das erste Drittel 
oder etwa die H~lfte der Glasschlange durchwandert  hatte, trat vielfach eine sehr starke 
Verlangsamung, schliefilich ein Stillstand ein. Das Tier hSrte auf, Wasser zu saugen, 
der Fisch atmete dann r e g e l m ~ i g  in der Weise, daft er Wasser yon hinten durch die 
Kiemenspalten in die Kiemenh6hlen treten liefi. Ich gebe hierfiir als Beispiel den Verlauf 
eines charakteristischen Versuchs. 

Das Tier saugte nach Durchschneidung der Schultergiirtelmuskulatur, 
w~ihrend die Luftblase durchwanderte 

die 1. H~ilfte die 2. H~ilfte, 1. Teil die 2. H~ilfte, 2. Teil, 

10,6 6,3 0,0 ccm Wasser pro Minute. 

Die relativ kleinen Muskeln der Kiemenb6gen und der Membran ermiiden also 
rasch, wenn sie starke Saugarbeit zu leisten haben und nicht v o n d e r  kr~ftigen Schulter- 
giirtelmuskulatur unterstiitzt werden. Aber eine dominierende Rolle spielt diese Muskulatur 
im Atmungsakt nicht. So kSnnen die Operationsversuche den Eindruck, den man bereits 
nach den anatomischen Verh~iltnissen des Atmungsapparats  bekommen mut3, best~rken. 
Die Bedeutung des Zusammenspiels und des Aufeinanderabgestimmtseins der einzelnen 
Glieder liegt nicht darin, dab ein einzelner Muskel alle Glieder des Apparats gleichzeitig 
in Bewegung setzen soil, vielmehr im Gegenteil davon, daft jedes Glied, jede Muskelgruppe 
an seinem Platz und in ihrer Weise arbeitet, und daft trotzdem ein Zusammenspiel des 
Ganzen zustande kommt. Der Kompliziertheit des Baues entspricht eine Kompliziertheit 
der Funktion. 

1) Werte geben die Saugzeiten w/ihrend der Luftblasenwanderung an. 
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B. Versuche mit Dorschen. 

Gilt dies Prinzip aber auch fiir den Typus des Teleosteersch~idels? Der Plattfisch 
besitzt als Bodenfisch einen spezialisierten Atmungsapparat .  Die ausgepr~gte Membran- 
atmung ist eine Anpassung an seine Lebensweise.  Wie welt wird man die Anschauungen 
fiber die Rollen, die die eiuzelnen Muskeln im Atmungsakt  zu spielen haben, z. B. auf 
den Gadussch~del tibertragen diirfen ? 

ich bemerkte, dat./ die Experimente mit Plattfischen durch die ruhige Lebensweise 
divser Tiere sehr erleichtert wurden. Dorsche dagegen, die meistens im Becken umher- 
sehwimmeu und zugl~ieh vieI erregbarer sind als Plattfisehe, werden dadureh viel st~irker 
uukontrollierbare Schwanktmgen im Sauerstoffbedarf  erleiden. Schwankungen der Frequenz 
und lntensit~it ihrer Atembewegungen warden deshalb mit geringerer Sicherheit Auskunft  
tiber die blof~ mechanische Wirkung der Fixierung oder Ausschaltung ether Gliedergruppe 
geben k6nnen. Diese wird von Einfltissen innerer physiologischer Zust~inde zu stark 
ti berlagert. 

War es ffir das Studium des Bauplans des Atmungsapparats  vorteilhaft, den Typus 
des Teleosteersch:Adels heranzuziehen, wie ihn der Dorsch darstellt, so war es gerade fiir 
das Experiment giinstiger, eineu spezialisierten Typus, den Bodenfisch zu w~ihlen. An 
ihm lieI~ sich das Funktionsprinzip bis zu genauen Einzelheiten verfolgen. Wenn ich 
dieses abet  einmal an einem geeigneten Objekt erkannt habe, werde ich mir wohl eher 
aueh fiber Atmungsbewegungen jener F i s c h e  ein Urteil bilden kSunen, die sich einer 
experimentellen Bedingnng nicht so zwanglos unterwerfen und daher nicht immer so ein- 
deutige Ergebnisse liefern. Solche vergleichenden Beobachtungen wurden nun auch am 
Dorsch ausgefiihrt; ich bringe das Ergebnis dieser Untersuchungen in Form einiger 
Zahlenreihen. 

Von mehreren Dorschen wurde die Atemfrequenz bet normaler Atmung gez~ihlt. 
(Temperatur 150 C). Es ergaben sich folgende Durchschnittsfrequenzen je Minute: 44, 45, 
49, 48, 46. 

Nach Abschneidung des ~iui~eren Randes der Branchiostegalmembran wurde die 
Frequenz erheblich gesteigert. Die Tiere ftihrten in der Minute 67, 66, 57, 76 Atemztige 
aus. Einem Tier, das normalerweise 45 Atemztige je Minute ausfiihrte, wurden die 
Muskeln der Branchiostegahnembran durchschnitten. Das Tier steigerte seine Frequenz 
nach der Operation auf 59 Atemztige ]e Minute. Eine Stunde sp~iter atmete es 60 mal 
in der Minute. Drei Stunden sp~iter 59 real. Wenn man die Steigerung am Anfang des 
Versuchs i~:,ith~ lediglieb auf Erregung zurfickffihren wollen, so b~itte man im Laufe tier 
darauf folgenden Beobachtuugen zum mindesten ein Abklingen der Frequenz beobachten  
miissen. Dies war nieht der Fall. Die Steigerung bedeutet  also genau wie bet den 
Plattfischen Versagen des Saugpumpenmechanismus,  st~irkere Arbeit der vorderen Mund- 
h6hle als Druckpumpe. Auch der Bewegungsmodus ver~inderte sich ganz in demselben 
Sinn. Besonders starke Spreizungen der PalatinbSgen, weites Oeffnen, festes Schlie~en 
des Unterkiefers wurde beobachtet. Der letzte Versuch, die Durchschneidung der Membran- 
muskelu zeigt, daL3 diese ftir den Saugakt auch des Dorsches wichtig sind. Ich beobachtete,  
dais besonders die ventrale Ausw61bung der Membran unterblieb. Eine andere Versuchs- 
reihe zeigt aber, daI~ der Saugpumpenmechanismus der seitlichen KiemenhShlen ffir den 
Dorsch nicht entferut die Bedeutung hat, wie ffir den Plattfisch. Man kann die Saug- 
und Druckpumpenarbeit  der MundhShle beim Dorsch nur verstehen, wenn man die Rolle 
kennt,  die der Zungenhtigel bet dieser Atmung spielt. Der Kabeljau besitzt keine Mund- 
klappen. Er schliet~t bet normaler, ruhiger Atmung aber trotzdem seinen Mund oft 
ni(.ht vollst:Andig. Wenn man eiuem a tmenden  Fisch etwa durch die Glaswand eines 
Aquariums in die Mundh6hle sieht, bemerkt  man, daft er bet jeder Exspiration den Zungen- 
htigel fast an den Gaumeu legt. Ich vermutete,  daI3 der Zungenhtigel mit dieser Be- 
wegung das Atemwasser  am ZurfickstrSmen zu verhindern, wenn nicht gar wie der Stempel 
ether Druckpumpe naeh hinten drticken soll. Experimente zeigten, daI~ diese Vermutung 
richtig war. 

Ffir die folgenden Versuche bog ich mir ein Stiick Draht zu einem Dreieck zu- 
re(~ht, das ich in seiner Form und GrSl~e dem geSffneten Dorschmaul eines 30--35 cm 
langen Tieres anpal~te. Es konnte 1 ie ge  n d ins Maul eingebunden werden. So verhinderte 
as wohl den vollstiindigen M u n d v e r s c h l u ~ -  die Kiefern liei~en dann zwischen sich einen 
schmalen Spalt klaffen, durch den Wasser  zwischen MundhShle und Aut~enmedium fret 
kommunizieren konnte - -  der Zungenhiigel konnte aber noch fret spielen und sich dem 
Gaumen anlegen. Der Draht konnte aber  auch a u f g e s t e l l t  im Maul festgebunden 
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werden. In dieser Stellung lietlI er das Maul weir klaffen und hinderte gleiehzeitig den 
Zungenbeinbogen, der sieh wohl in der Inspiration ventral  abbiegen konnte, sieh in der 
Exspiration dem Gaumen anzulegen, weil die gesamte Kehlpartie etwas ventralw~rts ver- 
lagert war. 

Es wurden nun normalen Fisehen und Fisehen mit liegendem und aufgestelltem 
Dreieek mit Pipetten Tusehewolken vor das Maul geblasen und mit der Stoppuhr die Zeit 
gemessen, die vom Passieren des Unterkiefers bis zum Austritt dieser Wolken aus  den 

seit l iehen Kiemenh6hlen  verstrieh. Aufe rdem wurden die Atemziige geziihlt, die die 
Tiere unter den jeweiligen Versuehsbedingungen ausfiihrten. Gleieh diese Frequenzzahlen 
zeigten, dat~ zwisehen Plattfiseh und Kabeljau Untersehiede bestehen miissen. Die Frequenz 
ver!angsamte sieh naeh Spreizung der MundSffnnng und Aussehaltung der MundhShlen- 
arbeit nSmlich nieht. 

normal 
6O 
42 
52 
59 
48 

Folgende Frequenzen wurden gez~ihlt. 

Drahtdreieck liegend Drahtdreieck aufgestellt. 

52 
52 
48 

57 
50 
57 

57 

Mittel 52 51 55 

Die Fische haben w~ihrend dieser Versuche etwas schneller geatmet als frtiher, 
wahrscheinlich, well die Wasser temperatur  etwas hSher lag als bet den vorhergegangenen 
Versuchen (18--20 0 C gegentiber 15 o C). Eine Verlangsamung der Atemziige nach Ein- 
bindung des Dreiecks ist aber, wie gesagt, nicht eingetreten, ein Zeichen dafiir, dab das 
Tier nicht so extreme Saugpumpenarbei t  leisten kann. 

An diesen Tieren wurden nun auch die Tuscheversuche vorgenommen. Die Unter- 
suchungen ergaben ein Bild, wie es Tabelle 8 zeigt. 

Normalerweise saugt ein etwa 30 cm langer Dorsch in einer Sekunde oder in 
1--2 Sekunden die Tusehewolken dutch die Atemh5hlen. Vergleicht man die Frequenz 
mit den gefundenen Saugzeiten, so kann man feststellen, dai~ die Tusche in einem Atemzug 
durch die HohMiume gesaugt wird, oder - -  n~imlich ciann, wenn die Tusche  nicht gleich 
am Anfang der Inspiration den Unterkiefer passiert - -  erst mit dem d a r a u f f o l g e n d e n  
Atemzug wieder ausgestoBen wird. Es ergeben sich in diesem Fall Saugwerte von 
1,5 Atemziigen. Wird dem Fisc.h nun der Mundverschluill verhindert,  kann er abe t  noch 
den Zungenh0gel gegen den Gaumen pressen, verlangsamt sich die Saugzeit nur wenig. 
Die Tusche wird in 2 Sekunden oder etwa 2 Atemztigen durch die Hohlr~iume gesaugt. 
Bet aufgestelltem Dreieck, wenn also der Zungenhiigel an seinem Bewegungsspiel  ver- 
hindert ist, war die Verlangsanmng der Saugzeit wesentlich grSi~er. Der Fisch brauchte 
3 - -4  Sekunden oder ann~ihernd 4 Atemperioden zur Durchsaugung der Tuschewolken 
durch seine AtemhShlen. Sieht man dem Fisch ins ge6ffnete Maul, bemerkt  man, d a f  
die Tusche nicht gleich in der ersten Inspiration in die KiemenhShlen gelangt, daher in 
der Exspiration wieder zurtickgestot~en wird. In der zweiten Atemperiode kann sich das 
Spiel wiederholen, erst nach einigen Fehlleistungen gelangen die Tuschewolken oft in die 
seitlichen KiemenhShlen, aus denen sie in der n:Schstfolgenden Exspiration dann durch den 
Kiemenspalt ausgesto;ten werden. Daraus erkl~iren sich die oft recht langen und unter- 
schiedlichen Saugzeiten. Die Beobaehtnng lieB ferner erkennen, dai~ die Tuschewolken 
viel weniger kompakt  aus den Kiemenspalten heraustreten als normal oder bet liegendem 
Dreieck, sodag man annehmen muf ,  jeder Atemzug bef6rdere viel weniger frisches Wasser  
an den Kiemen vorbei als normal. Diese Versuche erweisen also die Bedeutung des 
Zungenhiigels for den Atmungsakt,  der das Wasser in der Exspiration nach hinten 
drticken soll. 

Einen Saugmechanismus besitzt der Dorsch a b e r  auch, andernfalls dtirfte die 
Tuschewolke nicht schlieNich doeh aus den seit]ichen KiemenhShlen ausgestofen werden. 
WOSKOBOINIKOFF irrt aber, wenn er meint, dat~ die Saugarbeit  bet der Atmung auch fiir 
den normalen Typus des Teleosteersch~dels dominiert. Beim Dorsch jedenfalls kann die 
Pumparbei t  ohne Mitwirkung der Mundh6hle nur sehr unvollst~indig seth. Dies zeigen 
auch die Endergebnisse der Versuche:  Die Tiere zeigten nach 1--2  Stunden Erstickungs- 
erscheinungen, wenn sie mit aufgestelltem Dreieck atmen muflten. Die seitlichen Kiemen- 
hShlen allein kSnnen den Kiemen auf die Dauer nicht so viel Atemwasser  zufiihren, daft 
der Fisch sein Blur mit Sauerstoff  s~ittigen kann. 
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T a b e l l e  8. 

Atemle i s tung  yon  Dorschen.  A temf req u en z  und  Pass ie rze i ten  y o n  Tuschewolken  d u rch  
Mund- und  KiemenhShle ,  normal ,  und  nach  Of fenha l tung  des Maules durch  ein Drahtdre ieck .  

I 
Normal I Drahtdreieck liegend Drahtdreieck aufgestellt 

Tier ~ !Passierzeit der Tusche Ii ~ Passierzeit der Tusche ~ [Passierzeit der Tusche 
rrequenzl in Sekunden I ~requenz in Sekunden rrequenz I in Sekunden 

34 cm 

61 
61 
57 

1,0 
1,1 
1,1 
0,9 
1,1 
1,0 

Mittel 59 1,0 
d.h. in 1,0 Atemztigen 

61 

30 cm 

2,0 
2 
1,5 
1,2 
1,0 
1 
2 

53 2,8 
51 2,9 
55 1,8 
53 2,3 
57 2,0 

2,6 
2,0 

50 
60 

3~0 
2,5 
2,0 
3,5 
5,5 
4,0 
3,0 
3,5 
3,4 

Mittel 61 1--2 54 2.3 etwa 55 3,4 
d. h. in 1,5 Atemzfigen d.h. in 2,6 Atemztigen d.h. in 3,7 Atemziigen 

30 cm 

5 0  
48 
47 

1,6 
2,0 
1,6 
1,8 
2,6 
2,1 
1,0 
1,6 

48 
47 
48 
48 
50 

57 
57 
56 

1,2 
1,4 
1,6 
1,6 
1,4 
1,1 
1,2 
1,6 

3,9 
4,5 
3,6 
6,0 ! 
3,9 
5,1 
4,1 
3,0 
3,0 
4,0 

Mittel 48 1,4 48 1,8 57 4,1 
d. h. in 1,1 Atemztigen d.h. in 1,3 Atemziigen d.h. in 4 Atemztigen 

Gesamt- 
mittel 

in 2,1 Sekunden 
2,2 Atemziigen 

in 1,3 Sekunden 
1,2 Atemziigen 

in 3~8 Sekunden 
4 Atemziigen 

IV .  V e r g l e i c h  d e r  A t e m a p p a r a t e  v o n  D o r s c h  u n d  S c h o l l e .  

Es e rheb t  sich nun  die Frage,  ob der  Plattf isch,  der  ja e inen  so w i rk sam en  Saug- 
mechan i smus  besitzt,  den Zungenht igel  zur  Unters t f i tzung der  D r u c k p u m p e n a r b e i t  d e r  
Mundh6hle  ebenfal ls  benutzt .  Diese Frage  l i e f  sich fiir die Plat tf ische an der  A p p a r a t u r  
der  Glasschlange le icht  entscheiden.  Ich erw~ihnte bei der  Besch re ibung  der  Versuchs-  
ano rdnung ,  d a f  das in die MundSffnung  um die L ippenknorpe l  e i n g e b u n d e n e  Schlauch-  
sttick dem Zungenhi ige l  noch freie Bewegl ichkei t  l ief .  W e n n  ich nun  in diese vo rde re  
Sch lauchmt indung  ein kurzes  Glas rohr  einft ihrte ,  das e twa bis in den inne ren  Bogen  der  
K iemenbSgen  reicht,  ve rh inde r t e  ich den Zungenht ige l  d a r a n ,  sich in der  Exspi ra t ion  dem 
G a u m e n  anzulegen,  w~ihrend er in ven t r a l e r  Richtung seine f re ie  Bewegl ichkei t  behiel t .  
H ie rdurch  l i e f  sich die Aufgabe  des Zungenht igels  auch  fiir den Plat t f isch e rkennen .  Es 
zeigte sich, daft die Saugarbe i t  nach  Einf i ih rung  des Glasrohrs  nach l i e f .  Hierf i i r  se ien 
einige Protokol le  gebracht .  
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P r o t o k o l l  1. 

Scholle 20 cm. Wassertemperatur 17,8 0 C. 

a) Tier n o r m a l  vor die Glasschlange gespannt 
1. Frequenz: 32 Atemziige pro Minute. 
2. Tier saugt: 6,1 ccm Wasser pro Minute. 

0,19 ccm Wasser pro Atemzug. 
3. Bewegungsmodus: Membranatmung. Operculumbewegung. Unterstiitzung des 

Zungenbeinbogens. 
Luftblase wandert ohne Rfickstot5 vorw~irts. 

b) Glasrohr in die vordere SchlauchSffnung eingeffihrt. 
Der Zungenhiigel kann sich nicht mehr dem Gaumen anlegen. 

1. Frequenz: 28 Atemziige pro Minute. 
2. Tier saugt: 5,0 ccm Wasser pro Minute. 

0,18 ccm Wasser pro Atemzug. 
3. Bewegungsmodus: Kiemendeckel, Membranatmung, Untersttitzung der hinteren 

Kiemenregion. Operculum fest auf den Schultergtirtel gepretSt. 
Die Luftblase erleidet gelegentlich in der Exspiration eiuen RtickstotS. 

P r o t o k o l l  2. 

Scholle 21 cm. Wassertemperatur 18,5 0 C. 

a) Tier n o r m a 1 vor die Glasschlange gespannt. 
1. Frequenz: 18 Atemztige pro Minute. 
2. Tier saugt: 9,0 ccm Wasser pro Minute. 

0,50 ccm Wasser pro Atemzug. 
3. Bewegungsmodus" Membranatmung. 

b) Glasrohr in die vordere SchlauchSffnung eingeftihrt. Der Zungenhtigel kann sich nicht 
mehr dem Gaumen anlegen. 

1. Frequenz: 21 Atemziige pro Minute. 
2. Tier saugt." 2,2 ccm Wasser pro Minute. 

0,10 ccm Wasser pro Atemzug. 
3. Bewegungsmodus: Palatinbogenatmung. 

Starkes Zurtickweichen der Luftblase in der Exspiration. 

P r o t o k o l l  3. 

Scholle 19 cm. Wassertemperatur 18,5 0 C. 

a) Tier n o r m a l  vor die Glasschlange gespannt. 
1. Frequenz: 14 Atemztige pro Minute. 
2. Tier saugt: 11,8 ccm Wasser pro Minute. 

0,84 ccm Wasser pro Atemzug. 
3. Bewegungsmodus: Extreme Membranatmung. 

Kein Zurtickweichen der Luftblase in der Exspiration. 

b) Glasrohr in die vordere SchlauchSffnung eingefiihrt. 
Der Zungenhiigel kann sich nicht mehr dem Gaumen anlegen. 

(b I erster Tell ~ 8/4 der Glasschlange.) 

1. Frequenz: 17 Atemziige pro Minute. 
2. Tier saugt: 7,4 ccm Wasser pro Minute. 

0,44 ccm Wasser pro Atemzug. 
3. Bewegungsmodus: Membranatmung mit Untersttitzung des Palatinbogens. 

Luftblase erleidet mit jeder Exspiration einen kleinen Riickstofl. 
35 
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(b 2 letztei" Tell der Glassehlange.) 

1. Frequenz:  15 Atemziige pro Minute. 
2. Tier saugt:  3,3 ecm Wasser  pro Minute. 

0,22 ecru Wasser  pro Atemzug. 
3. Bewegungsmodus:  Starke Palat inbogenbewegung.  

muskeln. 
Starke RiiekstSt~e der Luftblase in der Exspirati0n. 

Ermfidung der Membran- 

P r o t o k o l l  4. 

SchoIIe 21 cm. Wasser tempera tur  17,2 o C. 

a) Tier n o r m a l  vor die Glassehlange gespannt. 
1. Frequenz:  26 Atemziige pro Minute. 
2. Tier saugt :  5,1 ecru Wasser  pro Minute. 

0,20 ecru Wasser  pro Atemzug. 
3. Bewegungsmodus:  Schwache Membranatmung,  KiemenbSgen in Bewegung. 

b) Glasrohr in die vordere SchlauehSffnung eingeftihrt. Der Zungenhiigel kann sich nicht 
mehr dem Gaumen anlegeu. 
Kiemen- und Palatinbogenatmung. Die Luftblase wandert  uur dreimal ein kurzes Stfick 
vorw~irts. Dabei in der Exspiration mehrfach RiiekstSi,~e. 

I. Wanderung der Luftblase:  
1. F requen t :  25 Atemziige pro Minute. 
2. Tier saugt: 3,8 ecru Wasser  pro Minute. 

0,15 ecru Wasser  pro Atemzug. 

II. Wanderung der Luftblase:  
1. Frequenz:  28 Atemziige pro Minute. 
2. Tier saugt:  5,1 ccm Wasser  pro Minute. 

0,18 ecru Wasser  pro Atemzug. 

III. Wanderung der Luftblase:  
1. Frequenz:  31 Atemzfige pro Minute. 
2. Tier saugt: 5,1 ccm Wasser pro Minute. 

0,16 cem Wasser pro Atemzug. 

Die Unterschiede zwisehen Saugleistungen mit und ohne Glasrohr schwanken. In 
Protokoll 1 nut  klein, waren sie in den Versuchen der Protokolle 2 und 3 erheblieh grSl3er. 
Protokoll 4 zeigt einen Versueh, bei dem sieh das Naehlassen der Saugkraft  in einem 
h~iufigen Stillstand der Luftblase bemerkbar  maehte. In der Periode der Wanderung 
waren die Leistungen dem ,Normal"-fall sehr ~lhnlieh. Die Luftblase wanderte  naeh Aus- 
sehaltung des freien Spieles des Zungenhiigels viel h[iufiger in der Exspiration zur~ek, 
ein Zeiehen, (lag die Zungenbeinbewegung gerade die Exspirationsbewegung, also die 
Druekkraft,  sehr unters[fitzt. Die Verh~iltnisse Iiegen also ~ihnlieh wie beim Dorseh. Aber 
aueh ohne Bewegungen des Zungenhtigels konnten die Plattfisehe noeh reeht erhebliehe 
Pumparbei t  leisten, der Saugmeehanismus ihrer seitliehen KiemenhShlen ist wirkungsvoller 
als beim Kabeljau. 

Zusammenfassend kann man wohl sagen, daf3 die beiden Fisehtypen, der freie 
Sehwimmer und der Bodenfiseh, beide Atmungsmeehanismen, die Druekpumpe der Mund- 
hShle und die Saugpumpen der KiemenhShlen zu ihrem Atmungsakt  gebrauehen. Das 
Hauptgewieht liegt abe t  far die freisehwimmende Art vom Dorsehtypus auf der Druek- 
pumpenarbeit ,  far den Bodenfiseh auf der Saugarbeit  der seitliehen KiemenhShlen. 

. 

2. 

Zusammeniassung. 
Es wird der Bauplan des Branchiovisceralskeletts und der Bewegungsmechanismus der 
Mundkiemenh(3hle an Hand des Gadusschiidels beschrieben. 
Bei der Erforschung der Funktion der drei Hohlriiume (Mundh5hle und der beiden 
KiemenhOhlen) des Branchiovisceralapparats im Atmungsakt haben sich besonders 
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BAGLIONI und WOSKOBOINIKOFF Verdienste erworben. An ihren Hypothesen werden die 
mutmafllichen Arbeitsweisen von Mund- und KiemenhShle erlfiutert. Man kanu wohl 
sagen - -  damit wird an dieser Stelle ein Ergebnis der eigenen Untersuchungen vor- 
weg genommen - -  dat~ BAGLIONI die Arbeitsweise der MundhShle richtig beurteilt  hat, 
w~ihrend WOSKOBOINIKOFF, der die Trennung der Mund- yon den Kiemenh6hlen ent- 
deckte, in seinem Schema vorwiegend die Arbeit der KiemenhShlen berficksichtigt. 

3. Im zweiten Tell, dem Hauptteil  der Arbeit, werden die eigenen Experimente besprochen. 
Atemfrequenz, Bewegungsmodus und Sauerstoffverbrauch wurde an Plattfischen 
(Scholle und Flunder) gemessen, einmal normal, zweitens nach Abschneidung des 
~iufJeren Randes der Branchiostegalmembran (Aut~er-Funktionsetzung der seitlichen 
KiemenhShlen), drittens nach Einbindung eines offenen Gummirohrs in die Mund- 
5ffnung (Autter-Funktionsetzung der MundhShle). 

Der Sauers toffverbrauch ~iuderte sich nicht, dagegen taten dies Frequenz und 
Bewegungsmodus.  Die Ver~nderungen, charakteristisch verschieden, je nachdem, welche 
Hohlrfiume ausgeschaltet  waren, wurden aus den verschiedenen Arbeitsweisen der 
Hohlr~ume erkl~irt. Es funktioniert darnach die MundhShle als Druckpumpe. Sie 
leistet in der Exspiration ihre Hauptarbeit .  Die KiemenhShlen funktionieren als Saug- 
pumpen, die in der Inspiration ihre Hauptarbeit  leisten. 

4. Die Saugpumpenarbei t  der KiemenhShlen wurde direkt nachgewiesen, indem der Fisch 
aus einem nebeu dem Aquarium stehenden Zylinder Wasser  gegen das hydrostatische 
Gef~ille saugen mul3te. 

5. Um die Menge des mit jedem Atemzug durch die KiemenhShlen gesaugten Wassers 
festzustellen, wurde der Fisch vor ein mehrfach gewundenes  Glasrohr gespannt, dutch 
das er sein Atemwasser  saugen mui~te. An der Wanderung einer in das offene Ende 
eines Glasrohrs eingeblasenen Luftblase konnte die Menge des mit jedem Atemzug 
durchsaugten Wassers gemessen werden. 20--23 cm lange Schollen saugten im Mittel 
0,4 ccm Wasser  in jedem Atemzug. Die Schwankungen waren groft. 

6. Durchschneidungen der Atemmuskeln Sollten erweisen, welche Rolle die verschiedenen 
Muskelgruppen der Branchiovisceralapparatur for den Atmungsakt  spielen. Am 
wichtigsten sind ffir die Plattfische die Muskeln der Branchiostegalmembran, von denen 
auch eine Abbildung gegeben wird. Nur unterstfitzend wirken die Muskeln des Oper- 
culum. Die komplizierte Muskelgruppe des Schultergfirtels, die dem Musculus sterno- 
hyoideus entspricht (in einer schematischen Abbildung gezeigt), erwies sich nut  ffir 
kurze Zeit im Atmungsakt  bei st~rkerer Saugleistung als entbehrlich. Dutch- 
schneidungen dieser Muskeln hatten n~imlich eine schnelle Ermfidung der fibrigen 
Atemmuskulatur  zur Folge. 

Aus diesen Beobachtungen wurde geschlossen, daf~ beim normalen Atmungsakt  
die verschiedenen Muskelgruppen zusammenspielen. Dem komplizierten Bau des Organs 
entspricht eine ~ihnlich komplizierte Funktion. 

7. Vergleichende Untersuchungen wurden zwischen Dorsch und Plattfisch angestellt. Auch 
am Dorsch konnte ~ihnlicb wie beim Plattfisch die Saugpumpenarbei t  der seitlichen Kiemen- 
hShlen nachgewiesen werden. Im Gegensatz zum Plattfisch ist seine Atmung nur sehr 
unvollst~indig, wenn die Druckpumpenarbei t  der MundhShle ausf~illt. In diesem Zu- 
sammenhang wurde festgestellt, dai~ der Zungenhfigel der Druckpumpenarbei t  eine 
wichtige Hilfe leistet. Er legt sich w~ihrend der Exspiration eng an den Gaumen, 
ersetzt also die fehlenden Mundklappen [der Plattfische] und dr~ickt zugleich wie der 
Stempel einer Druckpumpe das Wasser in die seitlichen KiemenhShlen. Es konnte nun 
auch fiir den Plattfisch eine fihnliche Rolle des Zungenh~igels nachgewiesen werden, 
diese ist ftir ihn aber nicht so wichtig wie ftir den Dorsch. 

8. Kurz zusammengefat~t lautet das Ergebnis, dal~ beide Fischtypen, der freie Schwimmer 
mit seiner normalen und unspezialisierten Atmungsapparatur,  sowie der Bodenfisch mit 
seinem spezialisierten Atmungsapparat  Mund- und KiemenhShle bei normaler  Atmung 
gebrauchen,  also Druck- und Saugpumpenarbei t  gleichzeitig leisten. Ffir den Dorsch 
liegt aber das Hauptgewicht  auf der Druckpumpenarbei t  der MundhShle, fiir den Platt- 
fisch dagegen auf  der Saugpumpenarbei t  der seitlichen KiemenhShlen. 
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